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iii. RESUMEN 

 
 
 

Las invasiones biológicas se refieren a especies introducidas fuera de su área 

natural de distribución por acción humana, lo cual tiene un impacto severo en los 

ecosistemas y la biodiversidad nativa. Para que una especie se convierta en 

invasora, debe superar diferentes filtros bióticos y abióticos asociados con sus 

etapas de invasión (transporte, colonización, establecimiento e invasión). En 

general, el filtrado ambiental determina la colonización de las especies e interfiere 

significativamente en sus procesos de invasión. Una vez que las especies 

sobreviven al filtrado ambiental, deben pasar filtros bióticos como la competencia 

con especies nativas para establecer y generar poblaciones viables. Además, 

deben superar a las especies nativas para expandirse a nuevas áreas y lograr 

una invasión exitosa. 

 

Así, i) tener diferencias en la adquisición y uso de recursos en comparación con 

las especies nativas, ii) presentar diferentes estrategias funcionales dependiendo 

de los recursos disponibles, iii) tener una alta variabilidad en sus rasgos 

funcionales, y iv) exhibir rasgos funcionales novedosos permite a las plantas 

invasoras superar los filtros bióticos y abióticos, facilitando su invasión en 

diferentes ambientes. En este estudio, elegimos la familia FABACEAE 

(leguminosas) como modelo de estudio debido a que es una de las familias con 
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mayor número de especies invasoras reportadas a nivel mundial. 

Específicamente, se enfatiza en especies leñosas invasoras, ya que están 

experimentando procesos de invasión en todos los continentes y ecosistemas 

terrestres. El objetivo principal de este estudio fue profundizar en los mecanismos 

ecológicos que rigen los procesos de invasión biológica de leguminosas leñosas 

invasoras a lo largo de gradientes ambientales. Este estudio adopta un enfoque 

novedoso, utilizando la ecología funcional como marco integrador para entender 

las respuestas de las especies a la variación ambiental. Los dos primeros 

capítulos del estudio se centran en análisis climáticos y funcionales globales, 

utilizando la Densidad de Probabilidad de Rasgos (TPD) como método principal 

de análisis. En los capítulos 3 y 4, se utiliza el gradiente de elevación para 

comprender las respuestas funcionales a diferentes condiciones ambientales. El 

capítulo 3 es un análisis regional de la cordillera de los Andes que incluye 

comparaciones entre comunidades de leguminosas leñosas invasoras y la 

comunidad local. Finalmente, el capítulo 4 es un estudio local de los ecosistemas 

andinos de la cordillera de los Andes en Colombia, que incluye la variabilidad 

intraespecífica de 15 rasgos funcionales de la especie invasora Ulex europaeus 

a lo largo del gradiente de elevación. 

 

Los hallazgos clave de esta tesis revelan que el filtrado ambiental juega un papel 

sustancial en los procesos de invasión de las especies de leguminosas leñosas 

invasoras, con muchas de estas especies mostrando una disociación en las 
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condiciones ambientales entre sus áreas de distribución nativas e introducidas. 

A escala global, las especies de leguminosas leñosas invasoras parecen tener 

rasgos funcionales similares a las plantas no invasoras. Sin embargo, al afiliarlas 

por grupos climáticos basados en cambios en su distribución, se identificaron 

diferencias funcionales con especies no invasoras, especialmente en nitrógeno 

foliar y densidad de madera. Estos hallazgos proporcionan nuevos conocimientos 

sobre la ecología funcional de las leguminosas leñosas invasoras. A escala 

regional, la comunidad de leguminosas leñosas invasoras mostró variabilidad en 

sus rasgos funcionales a lo largo de un gradiente de elevación en la cordillera de 

los Andes, con una combinación de rasgos foliares más conservadores y rasgos 

de tallo más adquisitivos en altitudes más altas, y exhibió algunas diferencias 

funcionales con la comunidad local a lo largo del gradiente de elevación. Además, 

la especie invasora Ulex europaeus mostró variación intraespecífica en rasgos 

funcionales, principalmente en rasgos de semillas, a lo largo del gradiente de 

elevación, con semillas menos numerosas, pero más pesadas. 

 

Finalmente, aunque todas las especies están relacionadas filogenéticamente, 

exhiben comportamientos diferentes asociados con las condiciones ambientales 

de sus áreas de distribución. Estas mismas condiciones imparten la selección de 

características funcionales específicas que favorecen a las leguminosas leñosas 

invasoras, presentando rasgos para una mayor adquisición y uso de recursos 

que las especies no nativas, independientemente de las limitaciones 
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ambientales, otorgándoles una ventaja competitiva. En el caso de Ulex 

europaeus, su variabilidad en rasgos de semillas es la estrategia empleada para 

maximizar su establecimiento en diferentes condiciones ambientales. 
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iv. ABSTRACT 

 
 
 

Biological invasions refer to species introduced outside their natural distribution 

area by human action, which severely impacts ecosystems and native 

biodiversity. For a species to become invasive, it must overcome different biotic 

and abiotic filters associated with its stages of invasion (transport, colonization, 

establishment, and invasion). Environmental filtering generally determines 

species colonization and significantly interferes with their invasion processes. 

Once species survive environmental filters, they must pass biotic filters, such as 

competition with native species, to establish and generate viable populations. 

Additionally, they must outperform native species to spread to new areas and 

achieve successful invasion. 

 

Thus, i) having differences in resource acquisition and use compared to native 

species, ii) presenting different functional strategies depending on available 

resources, iii) having high variability in their functional traits, and iv) exhibiting 

novel functional traits allows invasive plants to overcome biotic and abiotic filters, 

facilitating their invasion in different environments. In this study, we chose the 

family FABACEAE (legumes) as the study model because it is one of the families 

with the highest number of invasive species reported worldwide. Precisely, 
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emphasis is placed on invasive woody species, as they are undergoing invasion 

processes on all continents and terrestrial ecosystems. 

 

The main objective of this study was to delve into the ecological mechanisms that 

dictate the biological invasion processes of invasive woody legumes across 

environmental gradients. This study takes a unique approach, using functional 

ecology as an integrative framework to understand species' responses to 

environmental variation. The first two chapters of the study focus on global 

climatic and functional analyses, utilizing the Trait Probability Density (TPD) as 

the primary method. In chapters 3 and 4, the elevation gradient is used to 

comprehend functional responses to different environmental conditions. Chapter 

3 is a regional analysis of the Andes Mountains that includes comparisons 

between invasive woody legume communities and the local community. Finally, 

chapter 4 is a local study of Andean ecosystems of the Andes Mountains in 

Colombia, which includes intraspecific variability of 15 functional traits of the 

invasive Ulex europaeus along the elevation gradient. 

 

The key findings of this study are significant. They reveal that environmental 

filtering plays a substantial role in the invasion processes of invasive woody 

legume species, with many of these species showing a dissociation in 

environmental conditions between their native and introduced distribution areas. 

At a global scale, invasive woody legume species appear to have functional traits 
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similar to those of non-invasive plants. However, when classified into climatic 

groups based on changes in their distribution, functional differences with non-

invasive species were identified, particularly in foliar nitrogen and wood density. 

These findings provide novel insights into the functional ecology of invasive woody 

legumes. 

 

At a regional scale, the invasive woody legume community showed variability in 

its functional traits along an elevation gradient in the Andes Mountains, with a 

combination of more conservative foliar traits and more acquisitive stem traits at 

higher altitudes, and exhibited some functional differences with the local 

community along the elevation gradient. Additionally, the invasive species U. 

europaeus showed intraspecific variation in functional traits, mainly seed traits, 

along the elevation gradient, with fewer but heavier seeds. 

 

Finally, although all species are phylogenetically related, they exhibit different 

behaviors associated with the environmental conditions of their distribution areas. 

These same conditions impart the selection of specific functional characteristics 

that favor invasive woody legumes, presenting traits for more significant resource 

acquisition and use than non-native species, regardless of environmental 

constraints, giving them a competitive advantage. In the case of U. europaeus, its 

variability in seed traits is the strategy employed to maximize its establishment in 

different environmental conditions. 
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1 INTRODUCCIÓN GENERAL 

 

1.1 Invasiones biológicas y plantas invasoras 

 

Las invasiones biológicas hacen referencia a especies que fueron transportadas 

e introducidas por acción del hombre fuera de su área de distribución natural y 

actualmente están causando impactos negativos sobre los ecosistemas y la 

biodiversidad nativa (Richardson et al. 2000; Wilson et al. 2009). Los impactos 

más comunes reportados en la literatura son reducción de la flora y fauna nativa, 

cambios en las características fisicoquímicas de los suelos, cambios en los 

regímenes de disturbios naturales y alteración de los procesos y servicios de los 

ecosistemas (Rai and Singh 2020). Estos graves impactos han llevado a que las 

invasiones biológicas se consideren como uno de los principales impulsores de 

cambio de los ecosistemas naturales (IPBES, 2019) y la segunda causa de 

perdida de la biodiversidad a nivel mundial, después de la pérdida de hábitat 

(Chapin et al. 2000). 

 

Se calcula que 13,168 especies de plantas han sido introducidas de manera 

antrópica en diferentes partes del mundo. Sin embargo, no todas las especies 

introducidas impactan la biodiversidad en las nuevas áreas de introducción 

(Richardson and Pyšek 2006; Van Kleunen et al. 2015). Para que una especie se 

convierta en invasora debe pasar diferentes etapas de invasión (Tabla 1), hasta 
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aumentar su densidad poblacional y presentar dominancia local, lo que causa 

graves impactos ecológicos en las nuevas áreas de distribución (Theoharides 

and Dukes 2007; Gurevitch et al. 2011; Vilà et al. 2011). Superar las diferentes 

etapas de invasión se ha relacionado principalmente con la capacidad de las 

especies para sobrevivir a i) filtros abióticos, comúnmente relacionado al “filtrado 

ambiental” donde factores como el clima, suelo y disponibilidad de nutrientes 

interfieren en la colonización y persistencia de las especies, y ii) filtros bióticos, 

donde las interacciones bióticas con otras especies y la resistencia de las especie 

nativas al establecimiento de plantas invasoras interfieren o limitan la invasión 

(Theoharides and Dukes 2007; Gallien et al. 2015).  

 

En la actualidad se han reportado cerca de 4,300 plantas introducidas e invasoras 

en 20 países, pero sigue sin conocerse el número exacto de plantas invasoras a 

nivel mundial (Pagad et al. 2018). No obstante, la forma de crecimiento de estas 

especies se ha relacionado con la dirección y magnitud de los impactos (Pyšek 

et al. 2012), destacando que las plantas leñosas (árboles y arbustos) disminuyen 

notablemente la riqueza de especies nativas en comparación con otras formas 

de vida (Gaertner et al. 2009; Mason et al. 2009). Así mismo, existe una gran 

preocupación a nivel mundial ya que cerca del 40% de los árboles y 60% de los 

arbustos que se han introducido con fines productivos se encuentran en proceso 

de dispersión e invasión (Richardson and Rejmánek 2011). 
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Tabla 1.1 Etapas de invasión basado en Theoharides & Dukes, (2007) 

Etapas de invasión Descripción 

Transporte 

 

Movimiento e introducción de una especie a una 
nueva área fuera de su rango de distribución 
natural de manera intencional o accidental 
mediada por el hombre 

Colonización 

 

Las especies sobreviven a filtros abióticos 
(clima, suelo, disponibilidad de nutrientes) en 
las áreas donde fueron introducidas y se 
favorecen sus tasas de crecimiento 

Establecimiento 

 

Las especies superan filtros abióticos 
(interacciones con otras especies) generando 
poblaciones viables y en expansión hacia 
nuevas áreas 

Dispersión e 
invasión 

 

Las especies aumentan en gran medida su 
densidad poblacional donde fueron introducidas 
y se dispersan e invaden nuevas áreas, 
generando impactos negativos sobre la 
biodiversidad nativa. 

 
 
 

1.2  Plantas Leguminosas 

 

La familia Fabaceae ( leguminosas) es una de las familias más grandes de 

angiospermas abarcando cerca del 5% de las especies de plantas con 19325 

especies (Schmid 2014; Vasconcelos et al. 2020), distribuidas en gran variedad 

de habitas, con características taxonómicas que van desde hierbas hasta árboles 

de dosel, que desempeñan un papel fundamental en la agricultura, la industria y 

los ecosistemas naturales (Saikia et al. 2020). Muchas de sus especies son 

utilizadas como alimento, maderables, y medicinales (Yahara et al. 2013).  

Además. las especies de leguminosas pueden presentar asociación simbiótica 

con hongos o microorganismos que pueden limitar su establecimiento en nuevas 

áreas de distribución (Simonsen et al. 2017). Su gran abundancia influye de 
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manera importante en los ecosistemas a partir de la contribución en carbono y 

acumulación de nitrógeno (Knops et al. 2002).  

 

Sin embargo, la familia Fabaceae contribuye en gran medida a la flora exótica 

naturalizada a nivel global con 1189 especies reportadas (Pyšek et al. 2017),  

además de comprender un importante número de especies invasoras, que en su 

mayoría son facilitadas por procesos antropogénicos (Bradshaw et al. 2008). 

Para el caso de las especies leñosas invasoras Rejmánek & Richardson, (2013), 

han reportado que la familia Fabaceae se destaca con el mayor número de 

especies invasoras (más de 100 especies) presentes en todos los continentes y 

diferentes ecosistemas terrestres (Richardson and Rejmánek 2011). Incluso, 

algunas especies de esta familia (Acacia mearnsii, Leucaena leucocephala, 

Mimosa pigra, Prosopis glandulosa y Ulex europaeus), están incluidas en el 

listado de las 100 especies exóticas invasoras más dañinas del mundo (Lowe et 

al., 2000).  
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Figura 1.1 Distribución actual de las leguminosas leñosas invasoras reportadas en Rejmánek & 
Richardson, (2013). 

 

La gran mayoría de las especies de leguminosas leñosas invasoras, invaden 

condiciones climáticas poco comunes o diferentes a las de su área de distribución 

nativa (Vásquez-Valderrama et al. 2022) y toleran mejor las condiciones 

climáticas extremas, como la sequía prolongada en comparación con especies 

nativas (Lu et al. 2022). Además, es posible que puedan presentar algunas 

características novedosas (ejemplo, rasgos funcionales hidráulicos) que se 

asocian con los impactos que pueden causar, como reducir la humedad de los 

suelos y aumentar su compactación (Vasquez-Valderrama et al. 2020a). 

 

A nivel mundial se ha resaltado la especie Ulex europaeus considerada una de 

las peores especies invasoras del mundo (Lowe et al. 2004), la cual, amenaza 

los ecosistemas locales a través de la exclusión competitiva de especies nativas, 
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cambios en las condiciones del suelo y el agua y la transformación del hábitat 

(Galappaththi et al. 2023). Es originaria de Europa Occidental, con invasiones 

reportadas en África, Asia, Europa, América del Norte, Oceanía y América del sur 

(Roberts and Florentine 2021). Esta especie se encuentra distribuida en 

diferentes países con una amplia variabilidad ambiental en zonas tropicales y 

templadas. Se ha reportado que aumenta la frecuencia e intensidad de incendios, 

modifica la hidrología local, acidifica los suelos, inhibe el establecimiento de 

plantas nativas, altera el ciclo del nitrógeno y disminuye la diversidad de plantas 

al establecer matorrales mono-especificos en las zonas donde se ha introducido 

(CABI, 2019). 

 

1.3 Filtro ambiental como determinante de la invasión de plantas 

 

El filtrado ambiental reconoce la relación existente entre los organismos y el 

medio ambiente, destacando que no todas las especies pueden establecerse en 

todos los ambientes (Kraft et al. 2015a). Así, aunque las plantas invasoras han 

saltado las barreras biogeográficas al ser introducidas en diferentes partes del 

mundo, estarán sometidas a filtros ambientales en sus nuevas áreas de 

introducción (Richardson et al. 2000). Estas especies serán capaces de colonizar 

y persistir donde las condiciones ambientales son adecuadas, generalmente, en 

ambientes similares a los de su área de distribución nativa (Kraft et al. 2015b). 

En este sentido, varios estudios han comprobado que las plantas invasoras 
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presentan alta superposición ambiental entre sus zonas de distribución nativa e 

introducida (Broennimann et al. 2012; Petitpierre et al. 2012). Sin embargo, 

también se ha mostrado que algunas especies en el rango introducido colonizan 

y se establecen en más condiciones ambientales o en ambientes diferentes a las 

de su rango de distribución nativo (Broennimann et al. 2007; Goncalves et al. 

2014; Fernández and Hamilton 2015).  

 

Adicionalmente, las condiciones abióticas (clima y disponibilidad de recursos) de 

las áreas de introducción se han relacionado con la invasión de plantas en 

diferentes aspectos. i) Posibilidades de invasión de acuerdo a la condición 

climática. Las zonas con estacionalidad climática (zonas templadas), se han 

relacionado con menor diversidad de organismos y por lo tanto con mayor 

cantidad de espacios ambientales disponibles para el establecimiento de las 

especies invasoras. En contraste, en ambientes cálidos, húmedos y sin 

estaciones (Zonas tropicales), la alta diversidad restringe los espacios 

disponibles para el establecimiento de especies invasoras (Morin, 1999). Sin 

embargo, una vez establecidas ii) la disponibilidad de recursos facilita la invasión 

de plantas (Davis et al. 2000; Fridley et al. 2007), de tal manera que en áreas de 

menor restricción climática o de recursos (ambientes cálidos y húmedos), tienen 

mayor facilidad para establecerse e invadir (Hedin et al. 2009; Brown 2014). 

Adicionalmente, iii) el filtrado ambiental actúa como fuerza selectiva sobre las 

especies. Las condiciones ambientales de las zonas de introducción permiten 



 27 

que solo aquellas especies con características adecuadas para superar las 

condiciones ambientales puedan sobrevivir en las nuevas áreas de introducción 

(Bernard-Verdier et al. 2012; Kraft et al. 2015a). Así mismo, iv) los procesos de 

invasión de las plantas pueden variar a lo largo de gradientes ambientales. Se ha 

reportado, que las plantas invasoras maximizan su desempeño hacia los valores 

medios de las variables ambientales de su distribución, donde causan mayor 

homogenización. Sin embargo, pueden encontrar o adaptarse a otras 

condiciones que les permite expandirse fuera de sus límites de distribución 

actuales (Arévalo et al. 2010; Lembrechts et al. 2017).  

 

Finalmente, la búsqueda de explicaciones para comprender los mecanismos 

subyacentes a los diferentes aspectos ambientales relacionados con la invasión 

de plantas, ha permitido reconocer que aunque el filtrado ambiental parece ser el 

principal impulsor de su invasión, para poder establecerse deben sobrevivir a los 

filtros bióticos medidos principalmente por la interacción con las especies que 

habitan la nueva área de introducción (Fernández and Hamilton 2015; Gallien et 

al. 2015). Se predice, que las especies invasoras de alguna manera son 

diferentes a las especies nativas, ya sea por tener requerimientos diferentes o 

por presentar características novedosas que les dan una ventaja competitiva 

frente a las especies de la nueva área de introducción (MacDougall et al. 2009). 

Así, integrar la respuesta de las especies invasoras a la variación ambiental y a 

los impactos que pueden causar, se pueden abordar desde la ecología basada 
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en rasgos (Suding et al. 2008; Kattge et al. 2011), la cual ofrece un enfoque 

alternativo para explorar en qué medida el filtrado ambiental determina el 

establecimiento de las plantas en las nuevas áreas de introducción y como su 

interacción con los factores bióticos modulan la invasión. 

 

1.4 Ecología funcional como marco integrador de la invasión de plantas 

a lo largo de gradientes ambientales 

 

La ecología funcional se basa en características fisiológicas, morfológicas y 

fenológicas de las especies que interfieren en su crecimiento, reproducción y 

supervivencia (Violle et al. 2007). En la actualidad, se ha determinado el espectro 

global de la forma y función de las especies vegetales, la cual muestra una amplia 

variación de los rasgos funcionales entre las plantas vasculares y no vasculares 

(Díaz et al. 2016). Existen, diferencias entre las forma de vida de las plantas, que 

surgen de diferentes formas de adquirir y usar los mismos recursos 

(compensación fundamental entre la adquisición rápida de recursos y la 

conservación de recursos), para mantener en equilibrio sus tasas demográficas 

y un buen desempeño en diferentes ambientes (Westoby et al. 2002). 

Adicionalmente, se ha reconocido la importancia de la coordinación de los rasgos 

funcionales en plantas leñosas (compensaciones y coordinación entre rasgos 

foliares y de madera), para sobrevivir y competir bajo diferentes filtros bióticos y 

abióticos. Especies con menor inversión en la construcción de tejidos presentan 
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mayor eficiencia hidráulica, pero son más vulnerables a la cavitación. En 

contraste, especies que invierten más en la construcción de tejidos muestran una 

mayor seguridad y resistencia ante el estrés ambiental (Méndez-Alonzo et al. 

2012). 

 

A pesar de las compensaciones descritas para las plantas leñosas, aún no está 

claro si formar parte de estos espectros determina ventajas para su invasión bajo 

diferentes ambientes (Herron et al. 2007). Se han propuesto diferentes hipótesis 

que intentan explicar si la diferencia en los rasgos funcionales entre especies 

nativas e invasoras determina la invasión de plantas (Funk and Vitousek 2007; 

Van Kleunen et al. 2010; Harris et al. 2017). Incluso se ha sugerido que algunos 

rasgos funcionales de estas especies están fuera de los espectros esperados 

(Theoharides and Dukes 2007; Funk et al. 2016) y que las especies invasoras 

tienen rasgos únicos que promueven su alto rendimiento en entornos con 

recursos limitados y les permiten explotar nuevas comunidades (Richardson and 

Pyšek 2007; Funk et al. 2016). 

 

Las investigaciones sobre ecología funcional de plantas invasoras se han 

centrado principalmente en tres hipótesis ecológicas, i) Join the local (unirse a los 

locales), que reconoce la importancia de los filtros ambientales y establece que 

las especies invasoras deben ser funcionalmente similares a las especies nativas 

ya que las condiciones del hábitat requieren algunos rasgos funcionales 
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específicos para que las especies puedan establecerse y sobrevivir (Tecco et al. 

2010; Gallien et al. 2015; El-Barougy et al. 2020). Estudios como el de Leishman 

et al. (2007) y Funk et al. (2016), han apoyado esta hipótesis al observar 

convergencia en los rasgos funcionales entre especies nativas e invasoras. En 

contraste, ii) la hipótesis de Limiting similarity (similitud limitante), establece que 

las plantas invasoras deben presentar divergencia de rasgos funcionales con las 

especies nativas para evitar la competencia y maximizar su potencial de invasión 

(Catford et al. 2009; Garnier and Navas 2012; Parker et al. 2013; Hulme and 

Bernard-Verdier 2018). En este contexto, algunos estudios han determinado que 

las plantas invasoras se asocian a una mayor eficiencia en la adquisición y uso 

de los recursos y por lo tanto, a una mayor tasa de crecimiento en comparación 

con las especies nativas (Leishman et al. 2007; Van Kleunen et al. 2010; 

Mathakutha et al. 2019a). Este comportamiento adquisitivo, también se ha 

descrito para las plantas invasoras leñosas que presentaron mayor área foliar 

específica, hojas más grandes y delgadas y menor densidad de la madera que 

las especies nativas (Ehrenfeld 2003; Tecco et al. 2010). 

 

Sin embargo, en ausencia de una generalización en las diferencias funcionales 

entre plantas nativas e invasoras, iii) la hipótesis Try Harder (esforzarse más), 

establece que en ambientes de estrés o recursos limitados las plantas invasoras 

pueden presentar rasgos funcionales relacionados con una mayor conservación 

de recursos y tolerancia al estrés ambiental que las especies nativas (menor área 
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foliar, área foliar específica y mayor contenido foliar de materia seca y densidad 

de madera), mientras que en ambientes con buena disponibilidad de recursos 

pueden presentar rasgos opuestos asociados a mayor adquisición y uso de los 

recursos, lo que les permite sobrevivir en diferentes ambientes (Crawley et al. 

1996; Funk and Vitousek 2007). Así mismo, las condiciones de estrés o limitación 

de recursos reduce las diferencias funcionales entre plantas nativas e invasoras 

(Bernard-Verdier et al. 2012; El-Barougy et al. 2020). Lo anterior, nos hace 

reflexionar sobre la necesidad de incluir la variabilidad de los rasgos funcionales 

dentro de las especies (variabilidad intra-especifica), para mejorar la 

comprensión sobre los procesos que impulsan sus patrones de ocupación y las 

adaptaciones a diferentes condiciones ambientales (Parker et al. 2013; Li et al. 

2018). Algunas investigaciones describen que las especies que presentan menor 

variabilidad en sus rasgos funcionales, pueden presentar una especialización o 

preferencias de hábitat (Umaña et al. 2015; He et al. 2018), mientras que las 

especies con alta variabilidad en sus rasgos, tienen mayor probabilidad de pasar 

filtros ambientales y establecerse en más hábitats (Jung et al. 2010; Violle et al. 

2012). En general, los estudios de este tipo, han documentado variaciones en los 

rasgos funcionales de las especies al comparar diferentes rangos de distribución 

(Hierro et al. 2005; Parker et al. 2013) y una mayor variabilidad de los rasgos 

funcionales de las especies invasoras en comparación con las especies nativas. 

Esta estrategia puede estar relacionada con su capacidad de dispersión y 
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potencial de invasión en diferentes ambientes.(Funk 2008; Ordonez et al. 2010; 

Brym et al. 2011; Ordonez 2014a).  

 

Finalmente, la evidencia soportada en este marco teórico, muestra que no existe 

un consenso o generalización sobre el comportamiento de las plantas invasoras 

en diferentes ambientes y menos de un grupo como las leguminosas leñosas que 

están causando graves impactos sobre lo ecosistemas y la biodiversidad nativa. 

Por lo anterior, este estudio propone explorar los mecanismos ecológicos que 

determinan los procesos de invasión de las leguminosas leñosas invasoras a lo 

largo de gradientes ambientales (Figura 2). Para responder a este objetivo 

principal, se proponen cuatro preguntas. i) ¿El espacio climático global de las 

leguminosas leñosas invasoras difiere entre sus rangos nativo e introducido?, ii) 

¿Cómo son los patrones funcionales de las leguminosas leñosas invasoras y no 

invasoras a nivel global?, iii) ¿Cuál es la estrategia funcional de las leguminosas 

leñosas invasoras con respecto a la comunidad nativa e invadida a lo largo de 

gradientes ambientales? y iv) ¿Como varían los rasgos funcionales de las 

leguminosas leñosas invasoras fuera de su rango de distribución natural y a lo 

largo de gradientes altitudinales? 

 



 33 

 
 
 

Figura 1.2 Síntesis del marco conceptual propuestos para explorar los mecanismos ecológicos 
de las leguminosas leñosas invasoras como determinantes de sus procesos de invasión. a) 
transporte e introducción de especies exóticas en una nueva área fuera de su rango de 
distribución natural. b) el clima actúa como filtro ambiental, si las especies introducidas logran 
sobrevivir al clima colonizan el área de introducción. c) las especies que lograron colonizar, se 
ven sometidas a filtros bióticos como las interacciones con el pool de especies nativas o 
resistencia de esas especies al establecimiento de las especies introducidas. Las especies 
introducidas pueden presentar: i) convergencia funcional, donde las especies introducidas son 
funcionalmente similares a las especies nativas, pero al presentar algunas ventajas competitiva, 
logran superar a las especies nativas para establecerse y generar poblaciones viables. ii) 
Divergencia funcional, donde las especies introducidas ocupan espacios o tienen requerimientos 
diferentes a las nativas (rasgos funcionales diferentes), lo que les permite aprovechar los recursos 
para aumentar su potencial de invasión. d) la variabilidad en sus rasgos funcionales en relación 
con diferentes ambientes, facilitan su dispersión e invasión en nuevas áreas de introducción. 
 

 
 
2 Objetivos del estudio 

 

Este estudio tiene el objetivo principal de explorar los mecanismos ecológicos 

que determinan los procesos de invasión de las leguminosas leñosas invasoras 
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a lo largo de gradientes ambientales. El objetivo general se abarcó a partir de los 

siguientes objetivos específicos: 

 

i) Evaluar el espacio climático global ocupado por las leguminosas leñosas 

invasoras en sus rangos de distribución nativo e introducido. 

 

ii) Comparar los patrones funcionales de las leguminosas leñosas invasoras 

y no invasoras a nivel global. 

 

iii) Comparar la estrategia funcional de leguminosas leñosas invasoras con 

respecto a la comunidad invadida a lo largo de gradientes ambientales. 

 

iv) Determinar la variabilidad en los rasgos funcionales de la especie invasora 

Ulex europaeus fuera de su rango de distribución natural y a lo largo un gradiente 

altitudinal. 

 

3 Síntesis de los capítulos 

 

Esta tesis comprende una introducción general, cuatro capítulos de investigación, 

una discusión y conclusiones generales. Los cuatro capítulos de investigación, 

se enfocan en comprender como los filtros bióticos y abióticos están relacionados 

con la invasión de leguminosas leñosas invasoras e identificar posibles 
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diferencias funcionales o rasgos funcionales novedosos que les den una ventaja 

competitiva en comparación con otras especies no invasoras, potenciando su 

invasión. 

 

Capitulo 1: con el fin de evaluar si el clima actúa como filtro ambiental para la 

colonización de especie invasoras en las áreas de introducción, este capítulo se 

enfocó en evaluar las diferencian climáticas de las áreas de distribución nativas 

e introducidas para 107 especies de leguminosas leñosas invasoras a nivel 

global. También, exploro si los rasgos funcionales de las leguminosas leñosas 

invasoras estaban relacionados con su distribución climática. 

 

Capitulo 2: Este capítulo compara los espacios funcionales ocupados por las 

especies leñosas, las leguminosas leñosas invasoras y leguminosas leñosas no 

invasoras a nivel global, con el fin de establecer patrones funcionales 

diferenciales para las especies invasoras. Así mismo, evaluó cambios en el 

espacio funcional de las leguminosas leñosas invasoras a partir de su distribución 

climática intentando identificar rasgos funciónales novedosos que potencien la 

invasión de estas especies en diferentes ambientes. 

 

Capitulo 3: intentando comprender si en las nuevas áreas de introducción la 

interacción con otras especies actúa como filtros bióticos seleccionado especies 

con características más competitivas, en este capítulo se evalúa si existen 
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cambios en la estrategia funcional de las leguminosas leñosas invasoras a lo 

largo de gradientes de elevación en la cordillera de los Andes. Además, se 

comparó la estrategia funcional de leguminosas leñosas invasoras con respecto 

a la comunidad invadida a lo largo de gradientes altitudinales. 

 

Capitulo 4:  Con el fin de identificar si la variabilidad de los rasgos funcionales 

de las leguminosas leñosas invasoras les confiere su potencial de invasión en 

diferentes condiciones ambientales, este capítulo explora las combinaciones de 

rasgos que describen el espacio funcional intraespecífico de Ulex europaeus, una 

de las especies más invasoras a nivel mundial a lo largo de un gradiente de 

elevación. Además, se indaga sobre las posibles consecuencias de la variación 

intraespecífica para biomasa aérea tomada como una variable de desempeño en 

las áreas de invasión. 
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4 CAPITULO I  

 

4.1 Leguminosas leñosas invasoras: cambios en el rango climático y su 

relación con los rasgos funcionales 

 

Maribel Vásquez-Valderrama1,2, Carlos P. Carmona3, Aníbal Pauchard1,2 

1Laboratorio de Invasiones Biológicas (LIB), Facultad de Ciencias Forestales, 

Universidad de Concepción, Concepción 4070386, Chile 

2Instituto de Ecología y Biodiversidad (IEB), Santiago 7800003, Chile 

3Institute of Ecology and Earth Sciences, University of Tartu, Juhan Liivi 2, 50409 

Tartu, Estonia 

 

Documento publicado: Vasquez-Valderrama, M., Carmona, C., Pauchard, A. 

(2022). Invasive woody legumes: Climatic range shifts and their relationships to 

functional traits. Global Ecology and Biogeography. 2022; 00:1–13. Doi: 

10.1111/geb.13590 

 

4.2 Resumen 

 

Analizar los cambios del espacio climático entre áreas nativas e introducidas para 

especies invasoras es una herramienta poderosa para comprender sus patrones 

de distribución y los factores que influyen en su propagación a nuevas áreas. En 
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este estudio, exploramos el cambio en las condiciones climática entre rangos de 

distribución de leguminosas leñosas invasoras y cómo los rasgos funcionales de 

estas especies se asocian con su distribución climática. Evaluamos los patrones 

globales de ocupación del espacio climático para 107 leguminosas leñosas 

invasoras en sus rangos de distribución nativos e introducidos, y las diferencias 

en seis rasgos funcionales clave. Utilizamos la función de densidad de 

probabilidad de rasgos (TPD) para estimar nichos probabilísticos de especies. 

Luego clasificamos las especies en cuatro grupos según las diferencias 

climáticas entre los rangos de distribución. Las comparaciones entre los grupos 

de cambio en la distribución climática y los rangos de distribución se evaluaron 

con modelos lineales mixtos. Además, comparamos los rasgos funcionales entre 

grupos de especies utilizando ANOVA. En general, encontramos que las 

especies invasoras exhibieron una superposición climática de baja a moderada 

entre sus rangos de distribución nativos e introducidos. Sin embargo, las 

condiciones climáticas en el área de distribución introducida fueron diferentes a 

las del área de distribución nativa. Las leguminosas invasoras se agruparon en 

cuatro grupos (Conservado, Expandido, Disociado e Incompleto), siendo la 

disociación entre nichos climáticos la más común. En términos de rasgos 

funcionales, el hallazgo más relevante fue que las especies del grupo Expansión 

tenían hojas más grandes que las especies del grupo Disociación. Nuestros 

resultados no mostraron un cambio consistente en el rango climático en todas las 

especies de leguminosas leñosas invasoras desde su distribución nativa hasta 
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su distribución introducida. Sin embargo, algunas especies tienden a invadir 

condiciones climáticas diferentes a las de su área de distribución nativa, lo que 

respalda la hipótesis de que algunas especies invasoras son capaces de 

adaptarse a nuevas condiciones ambientales. Finalmente, los rasgos funcionales 

pueden ser un buen predictor de cómo estas especies modifican sus espacios 

climáticos. 

 

4.3 Introducción 

 

Las plantas invasoras han sido introducidas por humanos en diferentes partes 

del mundo y representan una amenaza importante para la conservación de la 

biodiversidad (Richardson and Rejmánek 2011; Rejmánek and Richardson 

2013). En particular, existe gran preocupación por la invasión de plantas leñosas, 

de las cuales 622 especies (357 de ellas son árboles y 265 son arbustos) han 

sido identificadas como invasoras en todo el mundo (Richardson and Rejmánek 

2011). Se sabe desde hace tiempo que la invasión está determinada por la 

interacción entre las condiciones ambientales de las áreas de introducción y las 

características de las especies que determinan su respuesta a esas condiciones 

ambientales, facilitando su establecimiento e invasión (Rejmánek 1999). Los 

estudios sobre la distribución de especies invasoras de árboles y arbustos han 

encontrado que la mayoría de ellas están limitadas por factores como el clima, el 

suelo y la disponibilidad de nutrientes, que afectan su capacidad para sobrevivir 
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en las nuevas áreas de introducción (Peterson 2003; Beauregard and De Blois 

2014). Por lo tanto, las plantas invasoras pueden invadir áreas que se encuentran 

en condiciones adecuadas para su permanencia, generalmente en ambientes 

similares a los que se encuentran en sus áreas nativas (Rejmánek et al., 2005; 

Kraft et al., 2015). Es común que los estudios de distribución de especies se 

centren en variables climáticas, dado que son fuertes predictores de su 

distribución y permiten un rápido análisis y comprensión de la relación entre el 

ambiente y la distribución (Heikkinen et al. 2006; Thuiller et al. 2006).  Por estas 

razones, analizar los cambios en el espacio climático entre áreas nativas e 

introducidas para especies invasoras permite comprender los patrones de 

distribución de las especies y los factores que influyen en las nuevas áreas de 

ocupación (González-Moreno et al. 2014). 

 

Un gran número de estudios han estimado la superposición de las condiciones 

ambientales entre los rangos nativos y no nativos (rango introducido), utilizando 

observaciones directas y modelos de distribución de especies (Broennimann et 

al. 2012; Petitpierre et al. 2012; Guisan et al. 2014). Sin embargo, debido al bajo 

número de especies incluidas en la mayoría de estos estudios, es difícil 

generalizar (Guisan et al. 2014; Fernández and Hamilton 2015), y los patrones 

descritos han mostrado un comportamiento contradictorio de las especies 

invasoras. Algunos estudios han descrito una alta superposición en las 

condiciones ambientales entre las distribuciones nativas e introducidas (Sexton 
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et al. 2009; Petitpierre et al. 2012), mientras que otros encontraron una baja 

superposición, concluyendo que las distribuciones nativas e introducidas ocupan 

partes separadas del espacio ambiental, o que el área de distribución introducida 

representa una expansión de la nativa (Beaumont et al., 2009; Turner et al., 2015; 

Perret et al., 2018). Además, la mayoría de los estudios solo consideraron una 

parte de la distribución de las especies (clima), omitiendo el hecho de que las 

características de las especies (rasgos funcionales) relacionadas con la invasión 

pueden modular la distribución y respuesta de las plantas en diferentes 

condiciones ambientales (Fernández and Hamilton 2015; Carboni et al. 2017). 

 

No está claro si algunos rasgos particulares de las plantas invasoras pueden 

estar asociados con la conservación del espacio climático entre los rangos de 

distribución nativa y de introducción. Las formas de crecimiento de las plantas 

invasoras pueden estar relacionadas con cambios en la distribución climática 

entre áreas nativas e invadidas, donde los arbustos y árboles muestran una 

menor similitud de nicho climático que las hierbas (Atwater et al. 2018). Sin 

embargo, Gallagher et al. (2010), no encontraron ninguna asociación entre los 

rasgos funcionales de las especies y el cambio en el espacio climático entre áreas 

nativas e invadidas. Además, algunos estudios han descrito que las especies 

invasoras presentan estrategias funcionales novedosas, que las hacen triunfar 

en diferentes ambientes e incluso pueden cambiar los valores medios de sus 

rasgos funcionales a lo largo de diferentes condiciones ambientales (Treurnicht 
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et al., 2020). Por ejemplo, algunas especies invasoras pueden exhibir rasgos 

funcionales asociados con la rápida adquisición de recursos, es decir, gran área 

foliar específica y gran altura de la planta, en ambientes con altos recursos, pero 

rasgos "conservadores" en ambientes con recursos limitados (Funk y Vitousek 

2007; Leishman et al. 2007). Además, se ha descrito que las especies adaptadas 

a condiciones de estrés como sequía y temperaturas extremas en su área de 

distribución nativa casi nunca pueden invadir áreas con condiciones ambientales 

más extremas en el área introducida (te Beest et al. 2013). Sin embargo, es 

necesario tener en cuenta que diferentes rasgos funcionales pueden conferir 

diferentes ventajas en diferentes grupos taxonómicos o formas de crecimiento 

(Atwater et al. 2018). Sin embargo, Gallagher et al. (2010), no encontraron 

ninguna asociación entre los rasgos funcionales de las especies y el cambio en 

el espacio climático entre áreas nativas e invadidas. Además, algunos estudios 

han descrito que las especies invasoras presentan estrategias funcionales 

novedosas, que las hacen ser exitosas en diferentes ambientes e incluso pueden 

cambiar los valores medios de sus rasgos funcionales a lo largo de diferentes 

condiciones ambientales (Treurnicht et al., 2020). Por ejemplo, algunas especies 

invasoras pueden exhibir rasgos funcionales asociados con la rápida adquisición 

de recursos, es decir, gran área foliar específica y gran altura de la planta, en 

ambientes con altos recursos, pero rasgos "conservadores" en ambientes con 

recursos limitados (Funk and Vitousek 2007; Leishman et al. 2007). Además, se 

ha descrito que las especies adaptadas a condiciones de estrés como sequía y 
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temperaturas extremas en su área de distribución nativa casi nunca pueden 

invadir áreas con condiciones ambientales más extremas en el área introducida 

(te Beest et al. 2013). Sin embargo, es necesario tener en cuenta que diferentes 

rasgos funcionales pueden conferir diferentes ventajas en diferentes grupos 

taxonómicos o formas de crecimiento (Atwater et al., 2018). 

 

Dentro de la lista global de especies leñosas invasoras identificadas en 

Richardson & Rejmánek (2011), la familia Fabaceae es la que engloba el mayor 

número de especies (138) (Rejmánek & Richardson, 2013). Esta familia tiene una 

amplia distribución (estando presente en todos los continentes y biomas 

terrestres excepto la Antártida). Además, las leguminosas son una de las familias 

de plantas más importantes para los humanos, quienes las utilizan para la 

producción de alimentos, forraje, medicinas y madera (Bradshaw et al. 2008; 

Richardson and Rejmánek 2011). Por lo tanto, las leguminosas representan una 

buena oportunidad para explorar, en un gran grupo de especies, las diferencias 

climáticas entre áreas nativas e introducidas, y si estas diferencias están 

asociadas con rasgos funcionales. Aquí planteamos dos preguntas principales: 

1) ¿En qué se diferencian las distribuciones climáticas nativas e introducidas de 

las leguminosas leñosas invasoras? Esperamos que las distribuciones nativas e 

introducidas de leguminosas leñosas invasoras muestren una gran similitud en 

sus condiciones climáticas (es decir, conservadurismo de nicho). 2) ¿Cómo se 

asocian los rasgos funcionales de las leguminosas leñosas invasoras con su 
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distribución climática? Esperamos que las leguminosas leñosas invasoras cuya 

distribución nativa está asociada a rangos climáticos extremos (por ejemplo, 

ambientes fríos, altas temperaturas y áreas secas), muestren un alto 

conservadurismo de nicho climático y rasgos funcionales conservadores (por 

ejemplo, alta densidad de madera, alto contenido de materia seca de las hojas y 

menor altura). Por el contrario, las plantas invasoras provenientes de climas no 

extremos exhibirán cambios en la distribución climática entre el área de 

distribución nativa e introducida y rasgos funcionales adquisitivos (por ejemplo, 

baja densidad de la madera y contenido de materia seca de las hojas; hojas 

grandes y mayores altura). 

 

4.4 Métodos 

 

Datos de ocurrencia 
 

Considerando que la familia Fabaceae es la familia de plantas invasoras más 

prominente en todo el mundo, para este estudio se seleccionaron las 138 

especies de leguminosas leñosas invasoras reportadas como invasoras en la 

lista de Rejmánek & Richardson (2013). Los nombres de las especies y los 

sinónimos se estandarizaron utilizando la base de datos TPL (The Plant List; 

http://www.theplantlist.org). Se recopilaron datos de ocurrencias desde GBIF 

(Global Biodiversity Information Facility, https://www.gbif.org/) de todos los 

nombres y sinónimos aceptados, utilizando el paquete de R rgbif (Chamberlain 
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et al. 2019). En total, se obtuvieron 790.858 ocurrencias, que luego se revisaron 

y verificaron exhaustivamente, eliminando ocurrencias sin coordenadas 

geográficas, coordenadas duplicadas, ubicaciones fuera de continentes e islas y 

valores atípicos (Maldonado et al. 2015), utilizando R para el Análisis de 

Información Geográfica (https://rspatial.org/rosu/index.html). Además, buscamos 

la distribución nativa de las especies en la base de datos de especies invasoras 

(Invasive Species Compendium -CABI) y en el Servicio internacional de 

información y base de datos de leguminosas (International Legume Database & 

Information Service- ILDIS) e incluimos el continente y los países. Es importante 

mencionar que el origen nativo de las especies en este estudio se establece 

considerando la resolución del país. Esto significa que no pudimos detectar los 

casos particulares en los que las especies son nativas e invasoras en un mismo 

país (Richardson and Rejmánek 2011). Todas las ocurrencias se clasificaron en 

el área nativa o introducida (Figura 1.1a-b). La Tabla S 4.1 incluye la lista 

completa de especies y sus orígenes. Finalmente, eliminamos 31 especies sin 

ocurrencias o con menos de cinco ocurrencias, lo que resultó en una base de 

datos de 345.601 ocurrencias distribuidas en 107 especies. 
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Figura 4.1 Distribución climática de leguminosas leñosas invasoras, los mapas incluyeron 
345.601 ocurrencias para 107 especies según datos del GBIF. Todas las ocurrencias se 
clasificaron como en áreas nativas o introducidas. a) ocurrencias en el rango de distribución 
nativa de leguminosas invasoras. b) ocurrencias en el rango de distribución introducido de 
leguminosas invasoras. c) El espacio climático de las leguminosas leñosas invasoras (los 
dos primeros componentes de los ejes ACP de variables climáticas), incluyó todas las 
especies y sus áreas de distribución nativas e introducidas. 

 
 
 
Datos climáticos 

 
 

Descargamos datos climáticos para la ocurrencia de especies de WorldClim 

versión 2.0 (resolución espacial de 30 segundos ~ 1 km2; Fick & Hijmans, 2017, 

Apéndice 1). Seleccionamos solo variables climáticas utilizadas para el modelo 

interpolado espacial y observadas directamente desde las estaciones 

meteorológicas (Tabla S 4.2). Las variables seleccionadas fueron: i) Promedio 

anual de radiación solar (RadS, kJ m-2), ii) Precipitación total anual (Prec mm), iii) 

Temperatura máxima promedio anual (Tmax °C), iv) Temperatura promedio anual 
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(Temp °C), v) Temperatura mínima promedio anual (Tmin °C ) y vi) promedio anual 

de presión vapor de agua (PVA kPa) y vi) Velocidad del viento promedio anual 

(VV m s-1). 

 

 
Rasgos funcionales 

 

Recopilamos información sobre seis rasgos funcionales comúnmente asociados 

con el crecimiento, la supervivencia y la reproducción de las plantas (Díaz et al. 

2016). i) Área foliar (AF mm2), está relacionada con el balance energético y 

hídrico de la hoja (Díaz et al. 2016). En general, las hojas pequeñas son típicas 

de zonas secas con altas temperaturas y en elevaciones altas. En contraste, las 

hojas grandes son comunes en ambientes húmedos y soleados (Peppe et al. 

2011; Wright et al. 2017), ii) El área foliar específica (AFE mm2 mg), está 

relacionada con la fotosíntesis y la respiración, lo que refleja un equilibrio entre 

los costos de construcción de las hojas y el potencial fotosintético. Se reportan 

valores altos de AFE en ambientes con alta precipitación, los valores bajos de 

AFE son comunes cuando la temperatura promedio anual es alta (Wright and 

Westoby 2004; Díaz et al. 2016; Gong and Gao 2019), iii) Nitrógeno foliar (NF mg 

g-1) se correlaciona positivamente con las tasas de fotosíntesis y 

descomposición. Bajos valores de NF se relacionan con condiciones ambientales 

secas y altas temperaturas (Wright and Westoby 2004; Reich 2014), iv) La altura 

de la planta (Amax), se correlaciona con la historia de vida de la planta, la 
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dispersión de semillas, la vida útil de la planta y su capacidad para competir por 

luz. En sitios secos, muy fríos y elevaciones altas, la Amax es generalmente menor 

y tiende a aumentar junto con la precipitación total anual (Díaz et al. 2016; Madani 

et al. 2018), v) Densidad de la madera (DM g cm-3), refleja la inversión de carbono 

de una planta en su tallo y está relacionado con el almacenamiento del xilema, el 

soporte mecánico y el transporte de agua de las plantas (Chave et al. 2009). La 

DM aumenta con el aumento de la temperatura anual y la disminución de la 

precipitación anual (Wiemann and Williamson 2002). Finalmente, vi) la masa de 

semillas (MS) está relacionada con la competitividad, dispersión, supervivencia y 

capacidad de colonización de las plántulas (Cornelissen et al. 2003; Díaz et al. 

2016). MS aumenta con el aumento de la temperatura y la radiación solar (Murray 

et al. 2004). Los valores de los rasgos funcionales se obtuvieron de la base de 

datos TRY (https://www.try-db.org/TryWeb/Home.php; consultado en abril de 

2019, consulte el Apéndice 1). 

 

Siguiendo Carmona et al., (2021b) para cada especie, estimamos los valores 

promedio de cada rasgo, después de excluir los valores atípicos (observaciones 

a >3 sd de la media de la especie). Los promedios para cada combinación 

especie-rasgo se calcularon primero dentro de los individuos (si se tomaron 

múltiples mediciones de un solo individuo), luego dentro de conjuntos de datos 

(si se midieron múltiples individuos en el mismo lugar) y finalmente dentro de las 

especies (si se midieron múltiples individuos en varios lugares). Dado que 
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algunas especies no tenían información para todos los rasgos, realizamos una 

imputación de rasgos filogenéticamente relacionados utilizando el paquete R 

missForest (Stekhoven and Bühlmann 2012). La información filogenética se 

obtuvo utilizando el paquete R V. Phylomaker (Jin and Qian 2019) y se incluyó 

en la imputación considerando los primeros diez vectores filogenéticos propios 

en la matriz a imputar, según lo recomendado por (Penone et al. 2014). 

 
Análisis de los datos 

 

Para caracterizar los espacios climáticos de las especies tanto para los rangos 

nativos como para los introducidos, realizamos un análisis de componentes 

principales (ACP) con las siete variables climáticas escaladas mediante 

normalización Z con μ = 0, σ = 1. Los dos primeros componentes del ACP 

explicaron el 83,6% de la varianza (Figura 4.1c). El primer eje ACP (68,2% de la 

varianza explicada) se asoció principalmente con variables relacionadas con la 

temperatura, mientras que el segundo eje ACP (15,4%) se asoció con la 

precipitación total anual (Figura 4.1c). Utilizamos estos dos ejes ACP (a los que 

de ahora en adelante nos referiremos como “espacio climático”) para determinar 

el nicho climático de cada especie. Definimos los nichos climáticos nativo, 

introducido y total (es decir, considerando tanto las observaciones nativas como 

las introducidas) de cada especie como la densidad de ocupación del espacio 

climático en función de sus apariciones en el espacio climático. Considerar la 

densidad de ocupación es una forma más precisa de evaluar áreas de nicho que 
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simplemente comparar los límites del nicho ocupado por especies (Broennimann 

et al. 2012; Carmona et al. 2016, 2021b). Utilizamos la función Kernel de 

probabilidad gaussiana bivariada para estimar esta densidad; para cada nicho 

climático seleccionamos un ancho de banda utilizando la estimación de ancho de 

banda descrita en Duong & Hazelton (2003). El valor de la función Kernel en cada 

punto del espacio climático refleja la densidad (en términos probabilísticos) de 

ocurrencia de una especie en esas condiciones climáticas. Aplicamos un umbral 

de probabilidad del 99% para reducir el efecto de los valores atípicos extremos 

(alfa=0,01, Carmona et al., 2019). La aplicación del umbral también permite 

definir áreas del espacio climático que no están ocupadas por nichos 

probabilísticos (fijando el valor de densidad en cero en puntos por debajo del 

umbral de probabilidad), lo que a su vez permite explorar qué parte del espacio 

climático está ocupado por un determinado nicho (ver 'tamaño del rango' a 

continuación). Después del umbral, los nichos climáticos se re-escalaron para 

garantizar que se integraran a 1, lo que significa que el volumen bajo el espacio 

climático bidimensional es igual a 1 para todos los nichos climáticos estimados; 

esto permite estimar la superposición entre cualquier par de nichos climáticos 

(ver más abajo y Carmona et al. 2016 para más explicaciones). Utilizamos el 

paquete TPD (Carmona 2019) para calcular los nichos climáticos, siguiendo los 

procedimientos sugeridos en Broennimann et al. (2012) y Carmona et al. (2019b). 
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Luego estimamos la disimilitud entre los nichos nativos e introducidos para cada 

especie. Para esto, utilizamos el índice de disimilitud basado en superposición 

(Superp.), estimado como 1: superposición entre los nichos climáticos nativos e 

introducidos de cada especie (la superposición se define como la integral del 

mínimo de los dos nichos climáticos; Carmona et al. 2016). Este índice refleja el 

nivel en el que los nichos climáticos nativo e introducido de una especie difieren 

entre sí (Figura 4.2), oscilando entre 0 (los nichos nativo y climático están 

exactamente distribuidos en el espacio climático) y 1 (cuando los dos nichos 

climáticos están completamente separados) (De Bello et al. 2013; Carmona et al. 

2016). Utilizamos la función dissim en TPD para estimar la disimilitud (Disi) entre 

los nichos climáticos en las áreas de distribución nativas e introducidas de 107 

especies de leguminosas leñosas invasoras. Consideramos las clases de 

superposición sugeridas por Rödder & Engler (2011) para facilitar la 

interpretación de los resultados: superposición nula o muy limitada (0–0,2), 

superposición baja (0,2–0,4), superposición moderada (0,4–0,6), superposición 

alta ( 0,6-0,8) y superposición muy alta (0,8-1). Además, exploramos la 

superposición utilizando el método de disponibilidad de nicho propuesto por 

(Broennimann et al. 2012); Estos resultados estuvieron muy correlacionados con 

la superposición utilizando el paquete TPD (R2 = 0,96, Figura S 4.1). Debido a 

esto, y dado que el marco TPD nos permite estimar otras características de los 

patrones de ocupación del espacio climático (ver más abajo), optamos por 

reportar sólo valores basados en TPD. Para determinar si los nichos nativo e 
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introducido de cada especie eran menos similares de lo esperado por casualidad, 

comparamos el valor de superposición observado con los valores de 

superposición provenientes de un modelo nulo (Figura S 4.2). El modelo nulo 

para cada especie consistió en aleatorizar las etiquetas nativas o introducidas a 

través de todas las observaciones de la especie en el espacio climático y estimar 

un nuevo par de nichos (nativos e introducidos) cuyo superposición se estimó 

como se explicó anteriormente (Traba et al. 2015). Repetimos este procedimiento 

999 veces para lograr 999 valores nulos de superposición. Luego estimamos la 

importancia del valor observado de superposición observando su clasificación 

dentro de los valores de superposición simulados y estimamos un valor p de dos 

colas a partir de esto ( = 0.001, Figura 4.2). 

 

Además, estimamos el componente de anidamiento (Anid) de la disimilitud entre 

el nicho nativo e introducido de cada especie. El componente de anidamiento de 

la disimilitud expresa la proporción de la disimilitud total entre los dos nichos que 

proviene de diferentes patrones de ocupación dentro de la parte compartida del 

espacio funcional (Carmona et al., 2019a, Figura 4.2). Por ejemplo, si el nicho 

invadido de una especie está completamente dentro de la parte del espacio 

climático donde el nicho nativo es distinto de cero, entonces el anidamiento es 

igual a 1. Por el contrario, si dos nichos están completamente segregados en el 

espacio climático, entonces el anidamiento es igual a 0. 
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Finalmente, estimamos la cantidad total de espacio climático ocupado por cada 

nicho (equivalente a la riqueza funcional en el paquete TPD) y restamos el 

tamaño del rango invadido del tamaño del rango nativo. Este parámetro, al que 

llamamos diferencia de tamaño del rango climático (Cdiff), toma valores positivos 

cuando el rango nativo ocupa una mayor parte del espacio climático que el rango 

introducido y viceversa. Finalmente, realizamos un modelo nulo para examinar si 

la proporción de espacio ocupado en el rango introducido era significativamente 

mayor o menor que en el rango nativo (estimando una distribución nula de los 

valores de Cdiff mediante el mismo procedimiento de aleatorización que en el 

modelo nulo de superposición). 

 

Utilizamos los resultados de los modelos nulos para Anid y Cdiff para caracterizar 

los patrones de ocupación de los espacios climáticos entre los rangos de 

especies nativas e introducidas (Figura 4.2). Se definieron cuatro grupos 

diferentes (Tabla S 4.3). Primero, las especies del grupo Conservado se 

definieron como aquellas con patrones de ocupación similares entre los rangos 

nativo e introducido. Incluimos en este grupo aquellas especies cuyo valor de 

anidamiento no difirió del esperado según el modelo nulo (es decir, valor de p 

para Anid entre 0,1 y 0,9). En segundo lugar, la Expansión incluyó especies con 

un área de distribución introducida que es mayor que la nativa y la contiene. Esto 

significa que el área de distribución introducida ocupa las mismas condiciones 

climáticas que la nativa, pero también algunas nuevas (Broennimann et al. 2012). 



 54 

Incluimos en este grupo aquellas especies cuyo valor de anidación fue mayor de 

lo esperado bajo el modelo nulo (valor de p para Anid > 0.9) y cuyo nicho 

introducido fue mayor de lo esperado por casualidad en comparación con el rango 

nativo (p Cdiff < 0.1). En tercer lugar, el grupo de Disociación incluyó especies 

con patrones contrastantes de ocupación de nichos climáticos entre rangos 

(Fernández & Hamilton, 2015). Incluimos en este grupo aquellas especies cuyo 

valor de anidación fue menor de lo esperado bajo el modelo nulo (valor de p para 

Anid < 0.1), lo que indica que tanto los rangos nativos como los introducidos 

ocupan al menos algunas porciones exclusivas del espacio climático. Finalmente, 

las especies del cuarto grupo, llamado Incompleto, fueron aquellas en las que el 

nicho introducido ocupa un subconjunto del nicho nativo (es decir, el área de 

distribución introducida está anidada dentro del área de distribución nativa). 

Incluimos en este grupo aquellas especies cuyo valor de anidación fue mayor de 

lo esperado bajo el modelo nulo (valor de p para Anid > 0.9) y cuyo nicho 

introducido fue más pequeño de lo esperado por casualidad en comparación con 

el área de distribución nativa (p Cdiff > 0.9). 

 

Finalmente, comparamos grupos de cambios climáticos (basados en las 

diferencias entre los nichos climáticos nativos e introducidos, como se describe 

en la Figura 4.2) utilizando modelos lineales mixtos donde los dos primeros ejes 

del ACP y todas las variables climáticas se consideraron como variables 

independientes. Utilizamos la identidad de las especies como un factor aleatorio 
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para tener en cuenta las medidas repetidas y la desigualdad en el número de 

observaciones entre especies. Además, utilizamos ANOVA para comparar los 

valores de los diferentes rasgos funcionales entre grupos de especies. 

 

 

 
 

Figura 4.2 Cuatro grupos de cambios climáticos de especies invasoras, con el rango de 
distribución nativa representado en azul y la distribución introducida en rojo. Las especies fueron 
asignadas a diferentes grupos de acuerdo con los valores de anidamiento (Anid) y el índice de 
diferencia de riqueza funcional (diferencias de tamaño del rango climático - Cdiff) al comparar las 
distribuciones nativa e introducida. Tanto los valores de Anid como CDiff se evaluaron frente a un 
modelo nulo que aleatorizó la adscripción de observaciones individuales entre los rangos nativo 
e introducido. Valores de anidamiento más altos de lo esperado por casualidad (p Nest > 0,9) 
indican que uno de los rangos climáticos (ya sea el introducido o el nativo) está contenido dentro 
del otro; en esos casos, las especies se clasificaron en el grupo de Expansión cuando el nicho 
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climático invadido era significativamente mayor que el nicho climático nativo (p Cdiff < 0,1) y en 
el grupo Incompleto cuando el nicho climático nativo era significativamente mayor que el 
introducido (p Cdiff > 0,9). Por el contrario, las especies con valores de anidamiento inferiores a 
los esperados (p Anid <0,1) se clasificaron en el grupo de Disociación, lo que indica que los dos 
nichos climáticos ocupan al menos algunas áreas exclusivas del espacio climático. Finalmente, 
las especies cuyo valor de anidamiento no difirió del esperado por casualidad (0,1 < p Anid < 0,9) 
se incluyeron en el grupo Conservado. 

 
 
 

4.5 Resultados 

 

En general, los nichos climáticos nativos e introducidos de las especies de 

leguminosas leñosas invasoras fueron muy diferentes. Nuestros resultados 

mostraron una superposición muy limitada (0,0–0,2) entre el rango de distribución 

nativo e introducido para 20 especies, una superposición baja (0,2–0,4) para 42 

especies, una superposición moderada (0,4–0,6) para 38 especies, una 

superposición alta (0,6-0,8) para solo 7 especies y ninguna especie mostró una 

superposición muy alta (0,8-1,0) (Rödder and Engler 2011). 103 especies (de 

107) presentaron diferencias significativas entre el espacio nativo e introducido 

(Figura 4.3, Figura S 4.3). Sin embargo, todas las especies tenían al menos una 

parte de su espacio climático introducido anidado dentro de su espacio de 

distribución nativo (Figura S 4.3). 

 

Definimos cuatro grupos de leguminosas invasoras según la diferencia en la 

ocupación del espacio climático entre los rangos de distribución nativos e 

introducidos (Figura 4.3, Figura S 4.3). Se clasificaron 30 especies en el grupo 

“Conservado”, 7 en el grupo “Incompleto”, 21 especies en el grupo “Expandido” y 
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49 especies en el grupo “Disociado”. La Figura 4.3 incluye ejemplos de cada 

grupo. Además, la prueba de χ2 mostró diferencias en la frecuencia entre los 4 

grupos (P < 0,001), lo que confirma que las leguminosas leñosas invasoras tienen 

desproporcionadamente más probabilidades de ocupar los espacios climáticos 

de manera diferente que el área de distribución nativa. 

 

 
 
 

Figura 4.3 Ejemplos de especies en los cuatro grupos según su comportamiento en el espacio 
climático entre el área nativa e introducida (Los nichos climáticos de las 107 especies estudiadas 
están disponibles en la Figura S 4.3). Para cada especie, los puntos azules y rojos representan 
ocurrencias nativas e introducidas en el espacio climático, respectivamente. Las líneas muestran 



 58 

las curvas de nivel del 99% y 50% de la distribución probabilística para cada nicho (nativo e 
introducido). Las explicaciones sobre los criterios para incluir especies en cada grupo se pueden 
encontrar en la Figura 2 y en el texto principal. 

 
 
 

Hubo diferencias significativas entre los grupos de espacios climáticos en el eje 

1 del PC (Figura 4.4), relacionadas con la temperatura. Las especies del grupo 

conservado se distribuyeron principalmente a temperaturas más altas (valores 

altos en CP1) que los otros grupos. Por el contrario, no encontramos diferencias 

significativas entre los grupos en el eje 2 de PC (Figura 4.4). Por otro lado, 

encontramos diferencias significativas dentro de los grupos (entre los rangos 

nativo e introducido) en CP1 para todos los grupos y CP2 para los grupos 

Conservado y de Expandido. Las especies del grupo Conservado presentaron 

diferencias significativas entre el rango de distribución nativo e introducido, con 

temperaturas más altas en el rango nativo (Figura 4.4). El grupo de Disociado 

mostró la temperatura más baja en el rango nativo (Figura 4.4), aumentando la 

temperatura y disminuyendo la precipitación en las áreas introducidas (Figura S 

4.4). Además, este grupo no mostró diferencias entre los rangos nativos e 

introducidos en CP2 (Figura 4.4). Finalmente, tanto el grupo Incompleto como el 

de Expandido mostraron mayor temperatura en el rango nativo que en el 

introducido; sin embargo, el grupo Incompleto invadió áreas con mayor 

precipitación que las áreas nativas (valores más altos en CP2), mientras que el 

patrón del grupo Expandido fue el opuesto (valores más bajos en CP2 en áreas 
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invadidas que en nativas) (Figura 4.4). Cada grupo mostró comportamientos 

diferentes con respecto a las variables climáticas individuales (Figura S 4.4). 

 

 
 
 

Figura 4.4 Diferencias en el espacio climático por grupos de especies. Fg y Pg indican los 
resultados del ANOVA por grupos, Fs y Ps indican los resultados del ANOVA por estatus para 
cada grupo (entre rango nativo e introducido por grupo obtenido de un modelo lineal mixto). Las 
letras indican diferencias entre los cuatro grupos de especies, las diferencias entre el rango nativo 
e introducido para cada uno de los grupos en los componentes 1 y 2 se pueden observar con el 
nivel de significancia (<0.001 ***, <0.01 **, <0.5 *). 

 
 
 
El único rasgo funcional que mostró diferencias significativas entre grupos de 

especies invasoras fue el área foliar. Las principales diferencias funcionales se 

encontraron entre los grupos de Disociación y Expansión. Las especies del grupo 
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Expansión tenían hojas más grandes (Figura 4.5a) que las especies del grupo 

Disociación. 

 

 
 
 
Figura 4.5 Diferencias en rasgos funcionales por grupos de especies de leguminosas leñosas 
invasoras. Las letras indican diferencias entre los grupos de especies obtenidas del ANOVA 
por grupos. Área foliar (AF), Área foliar específica (AFE), Nitrógeno foliar (NF), Altura de la 
planta (Amax), Densidad de la madera (DM) y Masa de semillas (MS). 
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4.6 Discusión 

 

Después de comparar el clima de los rangos de distribución nativos e introducidos 

de 107 especies de leguminosas leñosas invasoras, y cómo las diferencias entre 

los dos rangos en términos de clima podrían ser impulsadas por rasgos 

funcionales, encontramos que 1) las especies de leguminosas leñosas invasoras 

generalmente exhibieron de baja a moderada superposición climática entre sus 

rangos de distribución nativos e introducidos, pero 2) estas diferencias podrían 

clasificarse en cuatro grupos contrastantes, de los cuales una disociación del 

espacio climático en el rango introducido fue el patrón más común, 3) 

particularmente en el caso de las especies con hojas pequeñas. Cuando 

examinamos los diferentes comportamientos de las especies con respecto al 

espacio ocupado, nuestros resultados mostraron patrones consistentes con 

estudios previos que muestran diferencias en las condiciones climáticas entre 

áreas nativas e introducidas (Broennimann et al. 2012; Early and Sax 2014). Sin 

embargo, nuestro estudio tiene la ventaja de incluir otros índices que nos 

ayudaron a detectar que valores bajos de superposición climática (alta disimilitud) 

no necesariamente indican que los dos rangos de distribución no comparten gran 

parte del espacio climático. Por el contrario, nuestro análisis de anidamiento 

indica que, en la mayoría de las especies, la mayor disimilitud en los nichos 

climáticos entre los rangos nativos e introducidos se debe a patrones 
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diferenciales de ocupación de porciones del espacio climático (Figura S 4.5). 

Este resultado es consistente con la idea de que el filtrado ambiental influye en 

la distribución de las especies (Rejmánek et al. 2005; Kraft et al. 2015a; Turner 

et al. 2015), y que las condiciones ambientales del área nativa pueden predecir 

las áreas potenciales de invasión. de la especie (Petitpierre et al. 2012; Early and 

Sax 2014). Sin embargo, reconocemos que otros factores ambientales como el 

suelo y las características de los mutualismos son una parte importante de la 

distribución de las especies e incluirlos en el futuro podría ayudarnos a 

comprender mejor su distribución (Heikkinen et al. 2006; Beauregard and De 

Blois 2014; Simonsen et al. 2017). 

 

A pesar de la gran diferencia general y la alta anidación entre los rangos nativos 

e introducidos, hubo diferencias sustanciales entre las especies de leguminosas 

leñosas invasoras, lo que nos permitió clasificarlas en cuatro grupos de cambios 

climáticos. La mayoría de las especies de leguminosas se clasificaron en el grupo 

de Disociado (49 especies), que incluye especies con diferencias en las 

condiciones climáticas entre sus rangos de distribución nativos e introducidos. La 

alta prevalencia de este grupo concuerda con autores que han postulado que el 

éxito de la invasión puede estar relacionado con la capacidad de la especie para 

adaptarse a nuevas condiciones ambientales y tener una alta tolerancia climática 

(Perret et al., 2018). Sin embargo, 58 de las especies estudiadas mostraron un 

comportamiento diferente, lo que dificulta hacer generalizaciones amplias. 
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Asimismo, es posible que el espacio climático ocupado por leguminosas leñosas 

invasoras pueda cambiar en el espacio y el tiempo debido al tiempo transcurrido 

desde la introducción y al futuro avance de la invasión en áreas introducidas 

(Beaumont et al. 2009; Gallagher et al. 2010). 

 

En general, encontramos diferencias significativas en el clima entre el área de 

distribución introducida y nativa para todos los grupos de especies, pero con 

diferentes direcciones. Por ejemplo, el grupo Conservado, a pesar de mostrar 

una alta superposición climática, tiende a ocupar áreas en el área introducida con 

temperaturas y precipitaciones más bajas que en el área nativa. Estas especies 

ya se distribuyen naturalmente en climas extremos, por lo que no es sorprendente 

que invadan áreas con climas menos extremos (te Beest et al. 2013; Hejda et al. 

2015; Turner et al. 2015). Por otro lado, el grupo Disociado, a pesar de mostrar 

temperaturas ligeramente más altas en la distribución introducida que en la 

nativa, sigue siendo el grupo con temperaturas más bajas en los dos rangos de 

distribución. Esto sugiere que las leguminosas leñosas de este grupo tienen 

preferencia de hábitat frío y alta tolerancia climática no expresada en el área de 

distribución nativa (Araújo et al. 2013; Perret et al. 2018). Las especies del grupo 

de Expandido se expanden más allá de los límites de su distribución nativa, 

preferentemente desplazándose a áreas introducidas con temperaturas y 

precipitaciones más bajas. Esto puede estar asociado con restricciones abióticas 

(clima) en el área de distribución introducida y la alta tolerancia climática de estas 
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especies (Araújo et al. 2013; Perret et al. 2018). Además, es posible que las 

especies de Expansión sean capaces de superar o no experimenten restricciones 

bióticas cuando encuentran nuevos climas (Beaumont et al. 2009; Gallagher et 

al. 2010). Lo contrario sucede con las especies del grupo Incompleto, es decir, el 

área de distribución introducida es un subconjunto del área de distribución nativa 

en términos de temperatura y precipitación. Es posible que las especies de este 

grupo experimenten restricciones bióticas o abióticas en las áreas de introducción 

(Hejda et al., 2015; Turner et al., 2015), que reduzcan su nicho climático 

realizado. Además, es posible que muchas de estas especies hayan sido 

introducidas recientemente y, en consecuencia, no hayan tenido tiempo de 

expresar plenamente su nicho climático en las áreas de introducción (Bradley et 

al. 2014). 

 

En términos de rasgos funcionales, nuestros resultados mostraron que el área 

foliar difería entre grupos de especies. Estos resultados son consistentes con las 

relaciones esperadas entre los rasgos funcionales y las variables climáticas y 

contrastan con Gallagher et al. (2010), quienes no encontraron diferencias en los 

rasgos funcionales entre los grupos de cambio climático. El grupo Conservado 

presentó alta área foliar, lo que es consistente con su tendencia a ocupar áreas 

con altas precipitaciones y temperaturas (Wright et al. 2017). El grupo Expandido 

presentó el AF más grande y no se distribuye en condiciones climáticas extremas, 

características que generalmente describen especies adquisitivas (Funk and 
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Vitousek 2007; Leishman et al. 2007). Siguiendo la misma lógica, el grupo 

Incompleto presentó baja AF, lo cual es un rasgo común para especies que se 

distribuyen en condiciones climáticas extremas, como altas temperaturas 

(Bruelheide et al. 2018). También encontramos baja AF para especies en el grupo 

de disociación, también asociada con condiciones climáticas restrictivas como 

temperaturas mínimas más bajas (Peppe et al. 2011; Madani et al. 2018). Los 

rasgos funcionales de los grupos Conservado y Expandido son consistentes con 

estudios que describen que las especies invasoras tienen rasgos foliares 

adquisitivos (Van Kleunen et al. 2010; Carboni et al. 2017). Por el contrario, los 

rasgos funcionales de los grupos Incompleto y Disociado fueron más 

conservadores, lo cual es típico en especies que pueden tolerar condiciones 

climáticas extremas. Por ejemplo, un área foliar pequeña reduce la transpiración, 

lo que reduce el riesgo de cavitación (Wright et al. 2017). No encontramos 

diferencias entre grupos en los otros rasgos considerados, posiblemente porque 

consideramos solo especies leñosas de una sola familia, lo que restringe la 

cantidad de variación funcional (Carmona et al. 2021a). Estos resultados, junto 

con otros estudios que exploran el cambio en el espacio climático en combinación 

con rasgos funcionales, son una herramienta muy útil para comprender si los 

cambios en la distribución climática de las especies invasoras son un 

componente común del proceso de invasión. Además, pueden ayudar a predecir 

la distribución futura de plantas invasoras, lo cual es esencial para anticipar y 

controlar las invasiones (Qiao et al. 2017; Nunez‐Mir et al. 2019). 
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De esta manera, podemos concluir las siguientes tres tendencias principales: i) 

las especies estudiadas parecen mostrar conservadurismo climático. Sin 

embargo, las especies invasoras de leguminosas leñosas pueden distribuirse en 

nuevas condiciones climáticas en el área introducida. Además, sería interesante 

incluir factores no climáticos, como variables del suelo, mutualismos y 

perturbaciones que puedan complementar la comprensión de la distribución de 

especies invasoras en las áreas invadidas. ii) son posibles cuatro 

comportamientos diferentes entre rangos de distribución; sin embargo, la 

disociación del nicho climático en áreas introducidas es lo más común entre las 

leguminosas leñosas. Estos diferentes comportamientos pueden ser resultado 

del tiempo transcurrido desde la introducción y de la adaptación a un nuevo 

entorno. En este caso, monitorear los cambios temporales en el nicho climático 

de estas especies ayudaría a comprender mejor la dinámica de los nichos 

climáticos asociados al proceso de invasión. iii) Los rasgos funcionales de los 

grupos de especies son consistentes con los patrones esperados para su 

distribución climática. En algunas especies, las variables climáticas en la 

distribución nativa parecen estar restringidas a su distribución en el área 

introducida, lo que resalta el potencial de utilizar rasgos funcionales para predecir 

la susceptibilidad de diferentes ambientes a la invasión de una determinada 

especie. Finalmente, combinar información sobre el nicho climático y los rasgos 

funcionales de las especies es una herramienta interesante para predecir futuras 
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invasiones tanto en climas similares a los de su área de distribución nativa como 

en nuevos ambientes como consecuencia del cambio climático. 
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https://www.ildis.org/). Los datos de rasgos de leguminosas se descargaron de 

datos disponibles públicamente en TRY Plant Trait Database versión 5.0 

(www.try-db.org/TryWeb/Home.php). La información sobre clasificación de 

especies, clima nativo y áreas de distribución introducidas se incluye en la 

Información de respaldo S1. Además, en el Apéndice 1 se puede encontrar una 

lista de las referencias de las que se extrajeron los datos. 

 

4.9 Información suplementaria – Apéndice 1 

 

Tabla S 4.1. Distribuciones de las leguminosas leñosas invasoras por 

clasificación de origen. 
 

Tabla S 4.2. Variables climáticas descargadas de WorldClim versión 2.0 

(resolución espacial 30 segundos ~1 km2; Fick & Hijmans, 2017) e importancia 
en los primeros ejes principales del análisis ACP 

 

Tabla S 4.3. Clasificación por grupos de las leguminosas leñosas invasoras 

 

Figura S 4.1.Correlación entre la superposición calculada con el paquete TPD 

(De Bello et al., 2013; Carmona et al., 2016) y el método de superposición de 
nicho disponible propuesto por Broennimann et al. (2012). 
 
Figura S 4.2. Modelos nulos para la categorización de especies en cuatro grupos 

diferentes según los valores de Anidamiento (Anid.) y el índice de diferencia de 
riqueza funcional (Diferencia de tamaño del rango climático – Cdif.) al comparar 
las distribuciones nativa e introducida 
 
Figura S 4.3. Rangos de distribución nativa e introducida para 107 especies de 
leguminosas leñosas invasoras. Superposición (Superp.), Disimilitud (Disi.), 
Anidamiento (Anid.), Diferencia de tamaño del rango climático (DCdif.). Valores 

https://udeconce-my.sharepoint.com/:b:/g/personal/maribelvasquez_udec_cl/ETRfNZdA7yVClVqMFGEIieIB9V12zvc6VjxauFj7b052Lg?e=cCtang


 69 

p para los índices estimados por el método de distribución de probabilidad de 
rasgos (TPD). 
 

Figura S 4.4. Variables climáticas individuales para cada grupo. 

 

Figura S 4.5. Comparación de índices de Superposición (Superp.), Disimilitud 
(Disi.), Anidamiento (Anid.) y Diferencia de tamaño del rango climático (DCdiff.), 
estimados por el método de distribución de probabilidad de rasgos (TPD) para 
los grupos climáticos de las leguminosas leñosas invasoras. 
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5 CAPITULO II 

 
 
 

5.1 Espacio funcional de las leguminosas leñosas invasoras: rasgos 

novedosos asociados a su distribución climática y potencial de 

invasión 

 

Maribel Vásquez-Valderrama1,2, Roy González-M. 3, Carlos P. Carmona4, Aníbal 

Pauchard1,2 

1Laboratorio de Invasiones Biológicas (LIB), Facultad de Ciencias Forestales, 

Universidad de Concepción, Concepción 4070386, Chile 

2Instituto de Ecología y Biodiversidad (IEB), Santiago 7800003, Chile 

3Departamento de Ciencias Forestales, Facultad de Ingeniería Forestal, 

Universidad del Tolima, Ibagué 730006299, Colombia  

4Institute of Ecology and Earth Sciences, University of Tartu, Juhan Liivi 2, 50409 

Tartu, Estonia 

 

5.2 Resumen 

 

El potencial invasor de las especies de plantas exóticas se ha atribuido a la 

capacidad de ocupar condiciones ambientales nuevas dentro y fuera de sus 

áreas de distribución natural, donde, gracias a sus rasgos funcionales logran 

colonizar, sobrevivir y desempeñarse eficientemente. La familia Fabaceae 
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presenta el mayor número de especies leñosas invasoras a nivel global y una 

amplia variabilidad en sus rasgos funcionales, por lo cual, es un modelo de 

estudio interesante para explorar ¿cómo son los patrones funcionales de las 

leguminosas leñosas invasoras y no invasoras a nivel global? y ¿cómo cambia el 

espacio funcional de las leguminosas leñosas invasoras a partir de su distribución 

climática? Se generaron tres grupos de especies (plantas leñosas del mundo, 

leguminosas leñosas no invasoras y leguminosas leñosas invasoras) que tenían 

información sobre rasgos funcionales. Se caracterizó el espacio funcional de 

cada grupo de especies usando densidades de probabilidad de rasgos (TPD). 

Para las leguminosas leñosas invasoras también se caracterizó el espacio 

funcional para cuatro grupos climáticos (Conservado, Disociado, Expandido e 

Incompleto, Capitulo 1). Finalmente, se comparó el valor medio de los rasgos de 

cada grupo climático de las leguminosas invasoras con los valores medios de los 

rasgos definidos para las plantas leñosas del mundo y leguminosas no invasoras 

a partir de modelos nulos. Los resultados mostraron que las especies de 

leguminosas leñosas invasoras, en conjunto, parecen presentar rasgos 

funcionales similares a las plantas leñosas del mundo y leguminosas no 

invasoras. Sin embargo, al clasificar las leguminosas leñosas invasoras en 

grupos climáticos, se encontró que el nitrógeno foliar y la densidad de madera, 

resultan ser significativamente mayores al de las plantas leñosas del mundo y las 

leguminosas no invasoras. Adicionalmente, para el grupo de leguminosas 

invasoras Expandido se encontró diferencias significativas en la masa de semilla 
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respecto las plantas del leñosas del mundo y las leguminosas no invasoras. Estos 

resultados, permitieron concluir que las leguminosas leñosas invasoras 

presentan una combinación de rasgos foliares de rápida adquisición de recursos 

y densidad de la madera de mayor conservación de recursos, posiblemente como 

una estrategia funcional novedosa fuera de los patrones funcionales esperados 

para una especie dada en relación con su forma y función. Así mismo, la masa 

de semilla parece ser un rasgo novedoso para que algunas especies de 

leguminosas leñosas se expandan hacia condiciones ambientales diferentes de 

las de su área de distribución nativa y se conviertan en invasoras. 

 

5.3 Introducción 

 

Las especies exóticas invasoras son una amenaza para la conservación de la 

biodiversidad y los ecosistemas naturales a nivel global (Chapin et al. 2000; Wang 

and Wan 2021). Estas especies, generalmente, son tolerantes a diferentes 

perturbaciones ambientales y la amplia variación de las condiciones climáticas 

donde se distribuyen; además, tienen una alta capacidad competitiva frente a las 

especies nativas, lo cual, se atribuye a los rasgos funcionales que las 

caracterizan y el rol de estos rasgos en los procesos de invasión (Kaushik et al. 

2022). Entendiendo los rasgos funcionales como las características fisiológicas, 

morfológicas y fenológicas de las plantas que interfieren en su crecimiento, 

reproducción y supervivencia (Violle et al. 2007). Actualmente, se reconoce un 
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espectro de economía funcional de las plantas vasculares (Díaz et al. 2016), 

donde la ubicación de las especies en ese espectro se asocia fundamentalmente 

al como adquieren y usan los recursos para mantener el equilibrio de sus tasas 

demográficas, y como se desempeñan bajo diferentes condiciones ambientales 

(Westoby et al. 2002; Díaz et al. 2016). De tal forma, especies de rasgos 

asociados con la adquisición rápida de recursos (mayores área foliar y área foliar 

específica, y menores contenido foliares de materia seca y densidad de madera), 

contrastan funcionalmente con aquellas especies que presentan rasgos de mayor 

conservación de recursos, por contar con altas inversiones en tejidos –densidad 

de madera en tallos y altos contenido foliar de material seca, por ejemplo– 

(Crawley et al. 1996; Funk and Vitousek 2007). Adicionalmente, para que estas 

especies se puedan establecer, sobrevivir y desempeñar eficientemente en 

diferentes ambientes, tienen unas compensaciones funcionales a lo largo del 

continuo forma y función donde se ubican (Méndez-Alonzo et al. 2012). Por 

ejemplo, aquellas especies de altura máxima mayor, que generalmente tienen 

mayor densidad de madera y tejido foliar, tienen una mejor tolerancia a los 

ambientes climáticos restrictivos (e.g. baja precipitación, alta evapotranspiración 

potencial), pero son limitadas competitivamente en ambientes poco restrictivos, 

en relación con aquellas especies de rasgos más adquisitivos (Bruelheide et al. 

2018; Díaz et al. 2016). Bajo este contexto, la profundización sobre el espectro 

de economía funcional de las especies de plantas invasoras y sus 
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compensaciones funcionales, puede mejorar el entendimiento de los rasgos y las 

estrategias funcionales que rigen los procesos de invasión de las plantas leñosas. 

 

Aunque estudios recientes sobre la ecología de algunas especies de plantas 

invasoras se han enfocado en la comparación de sus rasgos funcionales respecto 

las especies nativas, los resultados ha mostrado patrones contradictorios.  

Mientras que algunos no han detectado diferencias entre los rasgos de las 

especies invasoras y nativas (Tecco et al. 2010; Hulme and Bernard-Verdier 

2018; Kaushik et al. 2022), otros, resaltan que las especies invasoras presentan 

rasgos morfológicos foliares, fundamentalmente adquisitivos, relacionados con 

mayores tasas fotosintéticas, altas tasas de crecimiento y mayor captura de 

carbono respecto las nativas, que en consecuencia aumentan su potencial 

competitivo en nuevas áreas de colonización (Van Kleunen et al. 2010; 

Mathakutha et al. 2019b). En contraste, también se ha descrito que las plantas 

invasoras pueden presentar rasgos conservadores, como menor área foliar 

específica, y mayor tamaño y masa seca de las semillas, lo que determina su 

potencial invasor en diferentes ambiente (Godoy et al. 2012; Gallagher et al. 

2015; Kaushik et al. 2022). Lo cual, deja en evidencia diferentes comportamientos 

para las especies invasoras. 

 

La familia Fabaceae (leguminosas) es un modelo de estudio ecológico 

interesante para resumir la alta variabilidad de los rasgos funcionales asociados 
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a la diversidad de grupos taxonómicos y formas de vida, ya que abarca cerca del 

5% de las especies de plantas a nivel mundial (Schmid 2014; Vasconcelos et al. 

2020) y todas las formas de vida posible en las plantas vasculares (Azani et al. 

2017). Además de comprender gran cantidad de especies exóticas naturalizadas, 

presentes en diferentes ecosistemas terrestres (Pyšek et al. 2017; Saikia et al. 

2020) y el mayor número de especies leñosas invasoras con amplia distribución 

a nivel mundial (Richardson and Rejmánek 2011). En términos generales, se ha 

descrito que las especies de leguminosas leñosas se caracterizan por presentar 

altos contenidos de nitrógeno foliar y eficiencia en el uso del agua en hojas 

(Powers and Tiffin 2010; Adams et al. 2016), lo que sugiere una predominancia 

de rasgos funcionales foliares relacionadas con adquisición de recursos tanto en 

especies que exhiben el carácter invasor (Clements et al. 2001; Magesan et al. 

2012; Galappaththi et al. 2023; Morris et al. 2020), como aquellas que no se 

consideran invasoras para este grupo taxonómico (Powers and Tiffin 2010). Este 

predominio estrategias funcionales adquisitivas, también se han sugerido para 

las plantas leñosas invasoras en general, donde la presencia de hojas más 

grandes y delgadas, respecto las nativas; así como, altos valores de área foliar 

específica y bajos valores densidad de la madera determinan su potencial invasor 

(Ehrenfeld 2003; Tecco et al. 2010). Sin embargo, el hecho que algunas 

leguminosas presenten estructuras foliares y maderas altamente densas, 

respecto otros grupos taxonómicos, resalta de manera contrastante, también el 

predominio de rasgos conservadores en la inversión de tejidos. Por ejemplo, 
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(Powers and Tiffin 2010) encontraron que 18 especies de leguminosas leñosas 

presentaron porcentajes de carbono foliar y densidad de madera 

significativamente mayores al de otros grupos funcionales en boques secos 

tropicales. Asimismo, (Lehnebach et al. 2019) reportaron que especies de 

leguminosas tolerantes y semi-tolerantes a la sombra tenían densidades de 

madera significativamente mayores al de leguminosas heliófilas en bosques 

húmedos amazónicos. Adicionalmente, estudios experimentales han señalado 

que especies de leguminosas fijadoras de nitrógeno presentan contenidos de 

masa foliar significativamente mayores al de grupos no fijadores de nitrógeno, en 

respuesta al incremento en las condiciones de sequía (Zhao et al. 2024). Por lo 

anterior, resulta interesante evaluar si las especies de leguminosas leñosas 

invasoras presentan rasgos novedosos asociados con su potencial invasor. 

 

Por otro lado, es conocido que los rasgos funcionales de las especies de plantas 

se relacionan con las condiciones ambientales de sus áreas de distribución 

(rasgos respuesta). Puesto que, se espera que las especies, en respuesta a los 

efectos del filtrado ambiental, sean seleccionadas por las características 

ecológicas adecuadas para hacer a las condiciones ambientales de filtrado 

(Bernard-Verdier et al. 2012; Kraft et al. 2015a), tanto en sus áreas de distribución 

natural como en nuevas áreas de colonización y establecimiento (Peterson 2003; 

Beauregard and De Blois 2014). Dentro de las leguminosas leñosas invasoras se 

han observado algunas diferencias funcionales entre grupos climáticos, 
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especialmente en lo relacionado al tamaño de las hojas (área foliar), donde las 

especies distribuidas en condiciones climáticas diferentes a las de su origen 

(altas o bajas temperaturas) presentaron menor área foliar (Vásquez-Valderrama 

et al. 2022). De manera adicional, se ha encontrado que las especies que 

presentan especialización o preferencias de hábitat, suelen tener menor 

variabilidad en sus rasgos funcionales (Umaña et al. 2015; He et al. 2018), 

mientras que especies con alta variabilidad en sus rasgos, tienen mayor 

probabilidad de pasar filtros ambientales y establecerse en más hábitats (Jung et 

al. 2010; Violle et al. 2012). En algunos casos se ha sugerido que algunos rasgos 

funcionales de estas especies están fuera de los espectros esperados 

(Theoharides and Dukes 2007; Funk et al. 2016) y que las especies invasoras 

tienen rasgos únicos que promueven su alto rendimiento en diferentes ambientes 

(Richardson and Pyšek 2007; Funk et al. 2016).  

 

Aquí, partiendo de la idea general donde las especies invasoras presentan rasgos 

funcionales contrastantes respecto las especies no invasoras, e incluso rasgos 

funcionales novedosos para hacer frente a las condiciones ambientales de las 

nuevas áreas de invasión, se plantearon las siguientes preguntas de 

investigación. 1) ¿Como son los patrones funcionales de las especies de plantas 

leñosas no invasoras y leguminosas invasoras a nivel global? Donde se espera 

que las especies no invasoras se caractericen por la predominancia de rasgos 

relacionados con la conservación de recursos, tales como: altas inversiones en 
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tejidos foliares y densidad de madera; así como, mayores alturas y masa de 

semillas. Mientras que las de leguminosas tendrán rasgos funcionales foliares 

asociados a mayor adquisición y uso de los recursos, tales como: mayor área 

foliar especifica y contenido de nitrógeno foliar; así como, menor densidad de 

madera en comparación con las plantas leñosas no invasoras; pero su potencial 

invasor estará determinado por la incorporación de rasgos novedosos como parte 

de su estrategia funcional para hacer frente a las condiciones ambientales de las 

nuevas áreas de introducción. 2) ¿Cómo cambia el espacio funcional de las 

leguminosas leñosas invasoras a partir de sus grupos climáticos con respecto a 

especies no invasoras? Se esperan cambios en los espacios funcionales de las 

leguminosas leñosas invasoras conforme con el comportamiento del grupo 

climático (grupos definidos a partir de la diferencia climática entre los rangos de 

distribución nativos e introducidos- Grupos climáticos definidos en Capitulo 1); 

donde, grupos climáticos en expansión o disociados presentaran espacios 

funcionales más novedosos respecto los grupos climáticos conservado y 

disociado, debido a la necesidad de las especies en expansión o disociación, 

para hacer frente a nuevas condiciones ambientales. 

 

5.4 Métodos 

 
Selección de especies 
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Se seleccionaron 19879 especies con información sobre rasgos funcionales a 

nivel global y clasificadas como leñosas en el espectro de economía de la forma 

y la función de las plantas vasculares (Díaz et al. 2016). Los nombres de las 

especies y los sinónimos se estandarizaron utilizando la base de datos TPL (The 

Plant List; http://www.theplantlist.org, Tabla S 5.1). A partir de esta información 

se conformaron los grupos de especies denominados: i) Plantas leñosas del 

mundo (19879 especies) y leguminosas leñosas (2318 especies; Tabla S 5.1). 

Adicionalmente, se seleccionaron 94 especies invasoras de la familia Fabaceae 

reportadas como invasoras en la lista de Rejmánek & Richardson (2013) y que 

contaban con información de rasgos funcionales; así como, su pertenecía en los 

diferentes grupos climáticos reportados por Vásquez-Valderrama et al. (2022). 

Estas especies se denominaron leguminosas leñosas invasoras (Tabla S 5.1). 

Grupos climáticos: Conservado 24 especies, Disociado 42 especies, Expandido 

21 especies, Incompleto 7 especies.  

 
Rasgos funcionales 

 

Se recopiló información sobre los rasgos funcionales incluidos en Díaz et al. 

(2016), asociados con el crecimiento, la supervivencia y la reproducción de las 

plantas (Tabla 5.1). Los valores de los rasgos funcionales se obtuvieron de la 

base de datos TRY (https://www.try-db.org/TryWeb/Home.php; consultado en 

abril de 2019). Para cada especie estimamos los valores promedio de cada rasgo, 

después de excluir los valores atípicos (observaciones a >3 desviaciones 
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estándar de la media de la especie). Los promedios para cada combinación 

especie-rasgo se calcularon primero dentro de los individuos (si se tomaron 

múltiples mediciones de un solo individuo), luego dentro de conjuntos de datos 

(si se midieron múltiples individuos en el mismo lugar) y finalmente dentro de las 

especies (si se midieron múltiples individuos en varios lugares), siguiendo la 

propuesta de Carmona et al. (2021b). De manera adicional, para las especies 

que no tenían información para todos los rasgos se realizó una imputación de 

rasgos filogenéticamente relacionados utilizando el paquete R missForest 

(Stekhoven and Bühlmann 2012). La información filogenética se obtuvo utilizando 

el paquete R V. Phylomaker (Jin and Qian 2019) y se incluyó en la imputación 

considerando los primeros diez vectores filogenéticos propios en la matriz a 

imputar, según lo recomendado por (Penone et al. 2014). 

 

 
Tabla 5.1 Rasgos funcionales asociados con el crecimiento, supervivencia y reproducción de las 
plantas 
 
 
Rasgo funcional Descripción Referencia 

Área foliar 
(AF mm2) 

Se relaciona con el balance energético e hídrico de la 
hoja. Hojas pequeñas son típicas de zonas secas con 
altas temperaturas y zonas elevadas. Altos valores de 
AF se han relacionado a especies invasoras. 

Tecco et al., (2010); 
Peppe et al. (2011); 
Díaz et al. (2016); 
Wright et al. (2017) 

Área foliar 
específica 
(AFE mm2 mg-1), 

Relacionada con la fotosíntesis y la respiración. Valores 
altos de AFE se asocian a ambientes con alta 
precipitación. Altos valores de AF se han relacionado 
con mayor invasibidad de las especies. 

Wright and Westoby 
(2004); Godoy et al., 
(2012); Díaz et al. 
(2016); Gong and Gao 
(2019) 

Nitrógeno foliar 
(N mg g-1) 

Se correlaciona positivamente con las tasas de 
fotosíntesis y descomposición. Bajos valores de NF se 
relacionan con condiciones ambientales secas y altas 
temperaturas. 
 

Wright and Westoby 
(2004); Reich (2014) 



 81 

Rasgo funcional Descripción Referencia 

Altura máxima de 
la planta (Amax m), 

Se correlaciona con la historia de vida de la planta, la 
dispersión de semillas y su capacidad para competir por 
luz. En sitios secos, muy fríos y mayores altitudes, las 
especies son más bajas. Especies exóticas de menor 
altura suelen ser mejores invasores. 
 

Bradshaw et al. (2008; 
Díaz et al. (2016); 
Madani et al. (2018), 

Densidad de 
madera (DM g cm-

3) 

Refleja la inversión de carbono de una planta en su tallo 
y está relacionado con el soporte mecánico y el 
transporte de agua de las plantas. Aumenta con el 
aumento de la temperatura anual y la disminución de la 
precipitación anual. 
 

Wiemann and 
Williamson (2002); 
Chave et al. (2009) 

Masa de semillas 
(MS) 

Está relacionada con la competitividad, dispersión, 
supervivencia y capacidad de colonización de las 
plántulas. La MS aumenta con el aumento de la 
temperatura y la radiación solar. Para las especies 
invasoras se ha reportado mayores valores de masa de 
semilla en comparación con otras especies 
coexistentes y aumentos en la masa de semillas en las 
áreas de introducción. 

Cornelissen et al. 
(2003); Murray et al. 
(2004); Daws et al. 
(2007); Díaz et al. 
(2016) 

 
 
 
Distribución climática 

 

La distribución climática para las 94 especies de leguminosas leñosas invasoras 

se tomó de Vásquez-Valderrama et al. (2022), donde, se conformaron cuatro 

grupos de especies de acuerdo con las diferencias en la distribución climática 

entre las áreas de distribución nativas e introducida (Apéndice 1). El grupo 

Conservado con 24 especies, que se caracteriza por ocupar nuevas áreas de 

invasión con condiciones climáticas similares a las áreas de distribución nativa. 

En general, este grupo se asocia con ambientes climáticos de temperaturas y 

precipitaciones elevadas. El grupo Disociado con 42 especies, se caracteriza por 

ocupar ambientes con condiciones climáticas diferentes a las de sus rangos de 

distribución nativa. Este grupo se asocia con ambientes climáticos de 
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temperaturas mínimas muy bajas. El grupo Expandido con 21 especies, que se 

caracteriza por ocupar espacios climáticos significativamente mayores a de sus 

áreas de distribución nativa, denotando ausencia de limitaciones ambientales en 

sus procesos de colonización. Finalmente, grupo Incompleto con 7 especies, 

donde el espacio climático nativo es significativamente mayor al introducido, y 

caracteriza por presentar condiciones climáticas extremas, asociadas con altas 

temperaturas (Vásquez-Valderrama et al. 2022).  

 
Análisis de los datos 

 

Para caracterizar el espacio de rasgos funcionales, se realizó un Análisis de 

Componentes Principales (ACP) con los valores de rasgos a nivel de especie, 

escalados mediante normalización N(μ=0, σ=1). Se seleccionaron los dos primeros 

ejes del ACP, que explicaron el 81.8% de la varianza. De tal forma, estos dos 

primeros ejes se definieron como los rasgos multidimensionales para evaluar la 

densidad de probabilidad de rasgos (TPD) de las especies para cada uno de los 

grupos definidos: i) especies leñosas del mundo, ii) leguminosas leñosas no 

invasoras y iii) leguminosas leñosas invasoras), utilizando el paquete TPD de R 

y siguiendo los procedimientos establecidos por Carmona et al. (2016, 2019). 

Para cada espacio funcional, se calculó la cantidad total de espacio funcional 

ocupado por cada grupo de especies a partir del índice de riqueza funcional 

(RFun). Adicionalmente, se calculó la superposición de las TPD entre los grupos 

de especies, es decir, el volumen común ocupado por dos grupos de especies 
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cada vez (Carmona et al. 2016). Para facilitar la interpretación de los resultados 

de superposición entre los grupos de especies se siguió la clasificación propuesta 

por Rödder & Engler (2011); donde, la superposición nula o muy limitada 

corresponde con valores de 0 a 0.2, la superposición baja con valores de 0.2 a 

0.4, la superposición moderada con valores de 0.4 a 0.6, la  superposición alta 

con valores de 0.6 a 0.8 y la superposición muy alta con valores de 0.8-1.0. Este 

mismo procedimiento se realizó con las leguminosas leñosas invasoras en los 

grupos climáticos propuestos en Vásquez-Valderrama et al. (2022). Finalmente, 

para determinar si las leguminosas leñosas invasoras, y los respectivos grupos 

climáticos a los que pertenecen, presentaban rasgos funcionales diferentes al de 

las especies de plantas leñosas no invasoras y leguminosas no invasoras a nivel 

global, se comparó el valor medio observado de los rasgos para las 94 especies 

de leguminosas leñosas invasoras con los valores medios generados a partir de 

modelos nulos, combinando 999 veces un número de especies de igual 

dimensión (94) seleccionadas de manera aleatoria del set de datos  

correspondiente a las plantas leñosas no invasoras; así como, a las leguminosas 

no invasoras a nivel global. Posteriormente, mediante una prueba Z de dos colas 

con un nivel de confiabilidad del 0.95, se estimó la diferencia del valor medio 

observado (𝑥̅) para las leguminosas leñosas invasoras frente a la distribución de 

valores de modelos nulos para los grupos no invasores. La hipótesis de 

contraste en la prueba Z es que el valor 𝑥̅ = . Se rechaza la hipótesis cuando el 

valor P < 0.05.  
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5.5 Resultados 

 

El espacio funcional de las plantas leñosas del mundo se puede resumir en los 

dos primeros ejes del ACP (Tabla 5.1) que explicaron el 81.8% de la varianza. El 

primer eje que explicó el 48% de la varianza, reflejó un continuo de variación en 

la estrategia de inversión en la construcción de tallos, masa de semillas y 

proyección foliar. El lado hacia valores negativos se caracterizó por especies de 

baja altura máxima (Amax), baja densidad de madera (DM), baja masa de semillas 

(MS), y hojas pequeñas (baja área foliar, AF). Especies adquisitivas. En 

contraste, los valores positivos a lo largo de este eje concentraron especies con 

altos valores de Amax, DM, MS y AF (Tabla 5.1). Especies conservadoras. El 

segundo eje del ACP explicó el 33.8% de la varianza, caracterizando un continuo 

de inversión foliar y adquisición de recursos. Este continuo varia de especies con 

alta inversión en tejidos foliares (bajos valores de área foliar específica, AFE) y 

poca concentración de nitrógeno foliar (N). Especies con hojas conservadoras. 

Mientras que, hacia los valores positivos del eje se reduce la inversión en tejido 

foliar (altos valores de AFE) y se incrementa la concentración de nitrógeno en las 

hojas (altos valores de N). Especies con hojas adquisitivas (Tabla 5.1). Las 

especies de leguminosas leñosas invasoras ocupan una porción cercana al 25% 

del espacio funcional de las plantas leñosas del mundo, y cerca del 40% del 

espacio funcional de las leguminosas leñosas no invasoras. Adicionalmente, los 
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resultados muestran una superposición moderada de los espacios funcionales de 

las leguminosas invasoras con las plantas leñosas global (Superp. = 0.55, Tabla 

5.1) y las leguminosas leñosas no invasoras (Superp.= 0.61, Tabla 5.1). Aunque 

las leguminosas leñosas invasoras ocuparon un espacio funcional reducido 

respecto al de las plantas leñosas del mundo, y las leguminosas leñosas no 

invasoras, están principalmente concentradas en el área común de estos 

espacios. Al parecer, como conjunto de leguminosas leñosas invasoras no 

exhiben una estrategia funcional particular que las diferencie de las especies no 

invasoras (Tabla 5.1). 
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Figura 5.1 Espacio funcional de las plantas leñosas. Grupos de especies:  plantas leñosas del 
mundo (pl), leguminosas leñosas (leg) y leguminosas leñosas invasoras (inv.leg). Rasgos 
funcionales: Área foliar (FA), Área foliar específica (AFE), Nitrógeno foliar (N), Altura de la planta 
(Amax), Densidad específica de tallo (DM) y Masa de semillas (MS). Índices funcionales: Riqueza 
Funcional (RFun) y Superposición (Superp). 
 
 
 

No obstante, al definir el espacio funcional de las leguminosas leñosas invasoras 

en los grupos climáticos Conservado, Disociado, Expandido, e Incompleto 

(Vásquez-Valderrama et al. 2022), se encontró variación en las áreas de 

concentración de estas especies dentro del espacio funcional (Figura 5.2a-d). 

Por ejemplo, las especies de los grupos Conservado y Disociado exhibieron los 

mayores valores de riqueza funcional (RFun = 13.1-17.1) respecto a los demás 

grupos (RFun < 11.1) y superposición baja a moderada con los espacios 

funcionales de todas las leguminosas invasoras (Superp. = 0.48-0.61), las 

leguminosas leñosas no invasoras (Superp. = 0.4-0.42) y las plantas leñosas 

globales (Superp. = 0.38-0.39), en particular en áreas de alta concentración de 

especies en los espacios funcionales (Figura 5.2a-b). Sin embargo, el grupo 

Disociado presentó una mayor variabilidad a lo largo del continuo de inversión 

foliar (segundo eje del ACP, Figura 5.2b). De forma excepcional, el grupo 

Expandido exhibió la mayor concentración de especies hacia los extremos 

positivos de los dos ejes del ACP (Figura 5.2c). Es decir, se caracterizó por 

concentrar especies con altos valores de Amax, DM, MS y AF (especies 

conservadoras en tallo y semillas), pero altos valores de AF, AFE y N (especies 

con hojas adquisitivas). Configurado así, una estrategia funcional novedosa 

(Figura 5.2c). En contraste, el grupo Incompleto (Figura 5.2d), presentó los 
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menores valores de riqueza funcional (RFun = 4.7), concentrando sus especies 

hacia el centro de las distribuciones características de los diferentes grupos de 

leguminosas invasoras, leguminosas leñosas no invasoras y plantas leñosas del 

mundo, exhibiendo una baja variabilidad funcional en comparación con los demás 

grupos (Figura 5.2d).  
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Figura 5.2. Espacio funcional de las leguminosas leñosas invasoras clasificadas en los grupos 
climáticos definidos en Vásquez-Valderrama et al. (2022). Grupos de especies: Especies de 
plantas leñosas del mundo (pl), leguminosas leñosas (leg) y leguminosas leñosas invasoras 
(inv.leg). Rasgos funcionales: Área foliar (FA), Área foliar específica (AFE), Nitrógeno foliar (N), 
Altura de la planta (Amax), Densidad específica de tallo (DM) y Masa de semillas (MS). Indices 
funcionales: riqueza funcional (R.Fun.) y Superposición (Superp.) para cada uno de los grupos 
de especies. 
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Al comparar los valores medios de cada rasgo para las leguminosas leñosas 

invasoras y sus respectivos grupos climáticos, con los modelos nulos a partir de 

valores medios de las leguminosas leñosas no invasoras y las plantas leñosas 

del mundo; se encontró, que la media de la mayoría de los grupos fue 

significativamente diferente de la media de los modelos nulos para los rasgos de 

nitrógeno foliar (N) y densidad de madera (DM) (P<0.05, Figura 5.3b, e), excepto 

para el grupo Incompleto en N y DM, y el Disociado en DM (P>0.05). Indicando, 

generalmente, una combinación de estrategias funcionales conservadora en 

tallos y adquisitiva en hojas. En particular, para el grupo Expandido, que además 

mostró un valor medio significativamente diferente del modelo nulo para MS 

(P<0.05, Figura 5.3f), confirmando la estrategia novedosa emergente para este 

grupo de especies en el espacio funcional. Interesantemente, el grupo 

Incompleto, no mostró diferencias significativas de los valores medios de sus 

rasgos respecto a los valores medios de los modelos nulos (P>0.05, Figura 5.3a-

f). 
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Figura 5.3. Modelos que contrastan el valor medio de los rasgos de las leguminosas leñosas 
invasoras (inv.leg) y sus grupos climáticos (círculos rojos), con los valores medios para los 
modelos nulos generados a partir de plantas leñosas del mundo (pl, círculos grises) y las 
leguminosas leñosas no invasoras (leg, círculos azules). Grupos climáticos de las leguminosas 
leñosas invasoras: Conservado (cons.), Disociado (diso.), Expandido (expa.) e Incompleto (inco.). 
Rasgos funcionales: Área foliar (FA), Área foliar específica (AFE), Nitrógeno foliar (N), Altura de 
la planta (Amax), Densidad específica de tallo (DM) y Masa de semillas (MS). Diferencias de los 
valores medios de los rasgos de las leguminosas leñosas invasoras con los modelos nulos de las 
plantas leñosas no invasoras (P < 0.05): diferencias significativas de las leguminosas leñosas 
invasoras con los modelos nulos de las plantas leñosas del mundo y las leguminosas leñosas no 
invasoras (sig.dif.m.nulo pl-leg, círculo rojo oscuro), diferencias significativas de las leguminosas 
leñosas invasoras con los modelos nulos de las plantas leñosas del mundo (sig.dif.m.nulo pl, 
círculo rojo claro), diferencias no significativas de las leguminosas leñosas invasoras con los 
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modelos nulos de las plantas leñosas del mundo y las leguminosas leñosas no invasoras 
(sig.dif.m.nulo, círculos sin relleno).  
 
 
 

5.6 Discusión 

 

Después de explorar el espacio funcional de las plantas leguminosas leñosas 

invasoras, se encontró que: 1) Las leguminosas leñosas invasoras presentan un 

espacio funcional más pequeño pero similar a las plantas leñosas del mundo y 

leguminosas no invasoras. 2) Al clasificar las especies invasoras de acuerdo a 

los grupos climáticos (relacionados con las diferencias climáticas entre la 

distribución nativa e introducida), se observaron algunos cambios en las 

combinaciones funcionales, con respecto a las plantas leñosas globales y 

leguminosas no invasoras. 3) Para la mayoría de los grupos de las leguminosas 

leñosas invasoras, la media del nitrógeno foliar (N) y la densidad de madera (DM) 

fueron significativamente diferentes de la media de los modelos nulos con 

respecto a las plantas leñosas globales y leguminosas no invasoras, mostrando 

una combinación de estrategia funcional conservadora en tallos y adquisitiva en 

hojas. Además, el grupo climático de Expansión presento masa de semillas (MS) 

significativamente superior al de los demás grupos climáticos, y en relación con 

plantas leñosas globales y leguminosas no invasoras.  

 

De manera general, las leguminosas leñosas invasoras no muestran una 

estrategia especifica o fuera del espectro de la forma y la función de las plantas 
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leñosas globales y leguminosas no invasoras, lo cual, en concordancia con otros 

estudios, permite sugerir que las especies de leguminosas invasoras, en 

conjunto, no exhiben estrategias funcionales diferentes a las especies nativas en 

el contexto global (Leishman et al. 2007; Funk et al. 2016). Sin embargo, se debe 

reconocer que, en este caso, las especies de estudio pertenecen a un mismo 

grupo taxonómico, pero no necesariamente son especies que habitan un mismo 

sitio, por lo tanto, es importante considerar las afinidades climáticas de estas 

especies para lograr un mejor tamizaje de las estrategias funcionales de las 

leguminosas invasoras. Adicionalmente, es importante resaltar que los estudios 

que ha encontrado convergencia en los rasgos funcionales de especies invasoras 

y nativas han comparado, generalmente, especies que coexisten en un área 

regional determinada. De tal forma, es de esperar que al no incluir 

consideraciones de afinidad ambiental tanto para las plantas invasoras como las 

especies no invasoras se difuminen las diferencias funcionales bajo el precepto 

de la similitud funcional para enfrentar mismas condiciones de filtrado ambiental 

(Tecco et al. 2010; Gallien et al. 2015; El-Barougy et al. 2020).  

 

En consecuencia, al clasificar las especies de leguminosas leñosas invasoras en 

los cuatro grupos climáticos previamente establecidos por Vásquez-Valderrama 

et al. (2022) (Conservado, Expandido, Disociado e Incompleto). Se observaron 

diferentes comportamientos de los grupos climáticos en relación con el espectro 

de forma y función de las plantas globales. El grupo Conservado –caracterizado 
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por especies que invades áreas con  condiciones climáticas similares a las de su 

área de distribución nativa– y el grupo Disociado – caracterizado por especies 

que invaden áreas con condiciones climáticas diferentes, o que son raras, 

respecto sus áreas de distribución nativa (Vásquez-Valderrama et al. 2022)–, 

presentaron una mayor riqueza funcional que los demás grupos. Es decir, mayor 

combinación o variabilidad de sus rasgos funcionales, posiblemente relacionado 

con mayor tolerancia de condiciones climáticas no expresadas en el área de 

distribución nativa (Araújo et al. 2013; Perret et al. 2018) o condiciones climáticas 

extremas en ambientes nuevos (Vásquez-Valderrama et al. 2022). En contraste, 

el grupo Incompleto –caracterizado por especies que invaden áreas que exhiben 

un subconjunto de condiciones climáticas similar al de su área de distribución 

nativa, pero nunca por fuera de sus rasgos naturales (Vásquez-Valderrama et al. 

2022)– presentó el valor más bajo de riqueza funcional, concentrando las 

especies hacia el centro de las distribución de probabilidad de los espacios 

funcionales, similar al de los  grupos de plantas leñosas globales y leguminosas 

no invasoras. Esto indica que este grupo climático generalmente no presenta 

diferencias funcionales con las especies nativas de las áreas de invasión, como 

se ha reportado en otros estudios (Leishman et al. 2007; Funk et al. 2016), pero 

también denota su bajo potencial invasor. El grupo Incompleto presento el menor 

número de especies de leguminosas invasoras del estudio (7 en total). No 

obstante, es importante considerar que las especies invasoras también pueden 

variar en rasgos funcionales que no fueron incluidos en este estudio, como por 
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ejemplo su reproducción vegetativa, potencial germinativo, tasas fotosintéticas, 

entre otros, y que el éxito de invasión también puede estar mediado por 

asociación con microorganismos, las condiciones de hábitat o la disponibilidad 

de recursos (Funk and Vitousek 2007; Pyšek and Richardson 2007; Haider et al. 

2010; Simonsen et al. 2017; Nunez‐Mir et al. 2019). De tal forma, nuevas 

investigaciones deberían profundizar en la comprensión de las características 

funcionales que subyacen a los procesos de invasión de las especies que no 

ocupan rangos climáticos diferentes a los de su distribución natural.  

 

Interesantemente, el grupo Expandido –caracterizado por invadir área con 

condiciones climáticas que van más allá de sus áreas de distribución nativa, y en 

algunos casos a condiciones climáticas extremas (Vásquez-Valderrama et al. 

2022)–, presento una mayor concentración de especies hacia valores altos de 

Amax, DM y MS, lo que resalta estrategias funcionales conservadoras en tallo y 

reproductivas (Crawley et al. 1996; Funk and Vitousek 2007), pero también 

presentó altos valores de AF, AFE y N, generalmente relacionado con estrategias 

foliares adquisitivas. Estos rasgos se han reportado previamente, aunque de 

manera separada, como características que potencian la invasión biológica de 

especies de las plantas (Godoy et al. 2012; Mathakutha et al. 2019b). Por un lado, 

las estructuras de tallo más densas se relacionan con mayor tolerancia a los 

ambientes climáticamente limitados (Bruelheide et al. 2018; Vasquez-Valderrama 

et al. 2020b). Esto apoya la idea que las plantas leguminosas invasoras superan 
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las condiciones de filtrado ambiental de las zonas de introducción vía 

combinación de rasgos adecuados para superar las condiciones ambientales 

restrictivas (Richardson et al. 2000; Bernard-Verdier et al. 2012; Kraft et al. 

2015a). Por otro lado, mayores alturas máximas pueden incrementar la distancia 

de dispersión de las especies (Díaz et al. 2016) y en coordinación con semillas 

con valores altos de masa, aumentar el potencial germinativo de las plantas hacia 

nuevos ambientales (Conti et al. 2018; Thomson et al. 2011). Finalmente, 

estudios previos han denotado el carácter adquisitivo de las hojas en las especies 

invasoras (Van Kleunen et al. 2010; Godoy et al. 2012; Gallagher et al. 2015; 

Kaushik et al. 2022); así como, para las especies leñosas leguminosas, debido 

los altos contenidos de nitrógeno foliar (N) y área foliar especifica (AFE) (Powers 

and Tiffin 2010; Adams et al. 2016). Resaltando el papel competitivo que pueden 

tener estas especies, respecto las nativas, frente la adquisición y uso eficiente de 

los recursos. Asimismo, se ha sugerido que las especies de plantas leguminosas, 

pese a tener rasgos foliares adquisitivos, presentan altos porcentajes de carbono 

foliar y densidad de madera significativamente mayores al de otros grupos 

funcionales (Powers and Tiffin 2010; Lehnebach et al. 2019). Hallazgos que 

plantean una estrategia de coordinación tallo-hojas-reproducción novedosa para 

invadir nuevos ambientes. 

 

De tal forma, hasta donde se tiene conocimiento, pese a las previas indicaciones 

sobre la tendencia favorable de estos rasgos para potenciar los procesos de 
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invasión de las leguminosas leñosas, aquí se sugiere una combinación de rasgos 

conservadores en tallos y rasgos reproductivos, con rasgos adquisitivos en hojas, 

como un potencial mecanismo subyacente a las invasiones biológicas de las 

plantas, fuera de sus rangos de distribución natural. Lo cual apoya las ideas de 

MacDougall et al. (2009), que establece que las especies invasoras de alguna 

manera deben ser diferentes –funcionalmente– a las especies nativas, bien sea 

por tener requerimientos y tolerancias ambientales contrastantes o por presentar 

características novedosas que les dan ventajas competitivas a la hora de 

competir por recursos frente a las especies nativas de las áreas de invasión.  

 

En este sentido, es posible concluir que las especies de leguminosas leñosas 

invasoras suelen presentar rasgos funcionales foliares de rápida adquisición y 

uso de los recursos, y maderas densas, que les permite mayor resistencia al 

estrés ambiental. Además, la masa de las semillas parece ser un rasgo novedoso 

que podría potenciar la invasión de especies en condiciones climáticas diferentes 

a las de su área de distribución nativa. Estos resultados aportan al concomiendo 

sobre las estrategias funcionales de especies invasoras, que se han sugerido en 

estudios como el de (Kaushik et al. 2022) como indispensable para mejorar la 

compresión y manejo de las plantas invasoras. Además, complementan 

información relevante para la priorización de especies de esta misma familia 

(Bradshaw et al. 2008), y marcan un precedente importante para los tomadores 

de decisiones, ya que combinación novedosa de los rasgos funcionales aquí 
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descritos para las leguminosas leñosas invasoras puede ser un predictor 

importante de invasión de las especies y tener utilidad en medidas de prevención 

frente a la potencial invasión de especies (Goodwin et al. 1999). Así mismo, la 

selección de especies con esta estrategia funcional y amplia distribución climática 

deben ser incluidas en acciones de manejo y control de manera urgente, para 

evitar mayores impactos en los ecosistemas invadidos.  
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5.9 Información suplementaria – Apéndice 2 

 

Tabla S 5.1. Lista de especies seleccionadas para la construcción de los 

espacios funcionales de las plantas leñosas y leguminosas no invasoras a nivel 
global, y leguminosas leñosas invasoras.  
  

https://udeconce-my.sharepoint.com/:b:/g/personal/maribelvasquez_udec_cl/EbtzjvP_FxtKtxS4iVchkokBEOrMDW8YzIOBO1XI4mRBdw?e=9Q1agc
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6 CAPITULO III 

 
 
 

Estrategias funcionales novedosas de las leguminosas leñosas 

invasoras a lo largo de gradientes de elevación en la cordillera de Los 
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6.1 Resumen 

 

Los procesos de invasión de las plantas pueden variar a lo largo de gradientes 

ambientales globalmente. El gradiente de elevación se emplea comúnmente en 

los análisis de distribución de especies invasoras, debió a su fuerte correlación 

con otras variables biótica (e.g. clima, suelos) y la potencialidad de simplificar la 
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variabilidad climática en un solo descriptor, como la variación en la altura sobre 

el nivel del mar. Una forma de explorar en qué medida el filtrado ambiental 

determina el establecimiento de las plantas en las nuevas áreas de introducción 

y su interacción con los factores bióticos que modulan la invasión a lo largo de 

gradientes ambientales, es a partir de la ecología funcional. Aquí nos 

preguntamos ¿Cómo varían las estrategias las estrategias funcionales de las 

leguminosas leñosas invasoras a lo largo de gradientes marcados de elevación? 

y ¿Cómo varían estas estrategias funcionales respecto a las de las comunidades 

invadidas a lo largo del gradiente de elevación? Para explorar estas preguntas 

tomamos como modelo de estudio las leguminosas leñosas invasoras presentes 

en la cordillera de los Andes, utilizando las ocurrencias de estas especies como 

los sitios de evaluación de las condiciones climáticas y su relación con el 

gradiente de elevación en la región; así como, la diferencia entre los rasgos 

funcionales de estas especies y de las comunidades donde invaden a lo largo del 

gradiente de elevación. De tal forma, i) realizamos correlaciones entre las 

variables climáticas y la elevación, para comprender el potencial explicativo de 

este gradiente en los Andes, ii) a partir de seis rasgos que describen la forma y 

función de las plantas, realizamos modelos de regresión lineal para analizar el 

nivel de asociación entre la media de los rasgos de leguminosas leñosas 

invasoras y las comunidades funcionales, y iii) evaluamos la relación del cambio 

de los rasgos a lo largo del gradiente. Encontramos correlaciones positivas 

significativas entre el gradiente de elevación y la mayoría de las variables 
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climáticas, independiente de la región de los Andes estudiada. También, 

encontramos relaciones significativas entre la media ponderada de los rasgos 

funcionales de las leguminosas leñosas invasoras con la media de los rasgos de 

las comunidades en proceso de invasión, siendo generalmente mayores los 

valores de rasgos para las leguminosas leñosas invasoras, en particular el 

contenido de nitrógeno (N), altura máxima (Amax) y masa de semillas (MSS). 

Asimismo, a lo largo del gradiente de elevación, encontramos que aumenta la 

diferencia del Área foliar (AF), Área Foliar Especifica (AFE), N, Densidad de 

madera (DM) y MSS, entre la media ponderada para las leguminosas invasoras 

y la comunidad invadida. Donde, a medida que incrementó la altitud, la media 

ponderada de las leguminosas se diferenció hacia valores significativamente 

menores de AF y DM, y mayores de AFE, N, DM y MSS. Siendo más acentuada 

la diferencia en la región Andes Sur. En consecuencia, se puede sugerir que las 

leguminosas leñosas invasoras no siguen un único patrón de estrategias 

conservativas esperado con el incremento en la elevación, donde las condiciones 

ambientales suelen ser más restrictivas, sino que en presentan alta variabilidad 

en sus rasgos funcionales, inclusive adoptando estrategias de mayor adquisición 

y uso de los recursos. De tal forma, estos hallazgos soportan la idea de que las 

especies invasoras pueden tener rasgos funcionales que promueven su alto 

rendimiento en entornos con recursos limitados. 

 

6.2 Introducción 
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Las especies invasoras se consideran como la segunda causa de perdida de la 

biodiversidad a nivel mundial, después de la pérdida de hábitat (Chapin et al. 

2000). Para que una planta se convierta en una especie invasora debe superar 

diversos filtros bióticos y abióticos, para colonizar, establecerse y predominar en 

las nuevas áreas de distribución, lo cual, causa graves impactos negativos sobre 

la diversidad local y los procesos ecológicos de las áreas invadidas (Theoharides 

and Dukes 2007; Gurevitch et al. 2011; Vilà et al. 2011). Generalmente, se ha 

reportado que las condiciones ambientales de las áreas de introducción tienen 

una relación importante con los procesos de invasión de las especies de plantas 

(Morin 1999); donde, en la medida que varían las características abióticas (e.g., 

clima, suelos) a lo largo de gradientes, se espera limitaciones, pero también 

activación de procesos de invasión biológica sin los ecosistemas invadidos 

resultan oponer baja resistencia ambiental frente al cambio de las especies 

(Arévalo et al. 2010; Lembrechts et al. 2017).  

 

Entre los gradientes ambientales más estudiados en la ecología de las invasiones 

biológicas, bajo contextos globales y regionales, se destaca el gradiente 

latitudinal. Principalmente, relacionado con la disminución en la diversidad de 

especies desde el trópico hacia los polos, como consecuencia de la dependencia 

de las especies a las condiciones climáticas, que se tornan agrestes con la 

cercanía hacia las zonas polares del globo (Qian et al. 2014). De manera similar, 

diferentes estudios ha sugerido que el gradiente altitudinal es un buen descriptor 
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de la variabilidad ambiental en las regiones tanto tropicales como temperadas, 

donde se espera que las expresiones de la diversidad se vean simplificadas con 

el incremento de la elevación, como consecuencia del incremento de la dureza 

ambiental a mayores elevaciones (Qian et al. 2014). En las zonas  montañosas, 

los gradientes de elevación (cambios altitudinales), se ha relacionado con 

diferentes variables climáticas, principalmente la temperatura y la precipitación 

(Pepin et al. 2022; Ratier Backes et al. 2023), y se considera un descriptor 

sintético de la variabilidad ambiental, inclusive en contexto donde la información 

climática es limitada por escalas de tiempo y resolución espacial, o necesaria 

para delinear variaciones ambientales a cortas distancias geográficas (Qian et al. 

2014; Xu et al. 2017). En el caso de las especies invasoras, el gradiente altitudinal 

se ha empleado en un amplio número de investigaciones para identificar el patrón 

de cambio en las distribución de especies no nativas, como respuesta a las 

variaciones climáticas generales (Tovar et al. 2022; Iseli et al. 2023; 

Ratier Backes et al. 2023). También, se ha utilizado para determinar la plasticidad 

y capacidad de adaptación de las plantas no nativas a diferentes condiciones 

ambientales o rangos de distribución (Sandoya et al. 2017). En este sentido, 

utilizar gradientes de elevación como indicadores de la variación ambiental, se 

torna en una herramienta de gran utilidad para evaluar los patrones colonización, 

establecimiento y dominancia de las especies invasoras; en particular, en 

regiones con condiciones climáticas significativamente variantes, como la 

cordillera de los Andes, donde latitudinalmente convergen ambientes tropicales y 
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temperados, pero se exhiben ambientes ampliamente heterogéneos en 

temperatura, precipitación, radiación solar, humedad y velocidad del viento, entre 

otros.   

 

Aunque globalmente, el filtrado ambiental se reconoce como uno de los 

principales condicionantes para la distribución de las especies de plantas leñosas 

(Kraft et al. 2015a). Donde se espera que condiciones limitantes de recursos, 

reduzcan la probabilidad ocupación de plantas exóticas en ambientes nuevos, u 

opongan mayores resistencias para que las especies invasoras, una vez 

establecidas, transformen la diversidad local y alteren las funciones de los 

ecosistemas (Richardson et al. 2000). Cada vez son más los estudios que 

señalan la capacidad adaptativa, tolerancia ambiental y ventajas competitivas 

que tiene las especies de plantas invasoras respecto las especies locales, como 

resultado de rasgos funcionales idóneos para sortear condiciones desfavorables 

a la hora de colonizar y establecerse (Catford et al. 2009; El-Barougy et al. 2020; 

Garnier and Navas 2012; Gallien et al. 2015; Hulme and Bernard-Verdier 2018; 

Parker et al. 2013; Tecco et al. 2010). De tal forma, diferentes hipótesis señalan 

como la interacción de las especies exóticas, con potencial invasor, con los filtros 

bióticos que enfrentan y las comunidades de plantas con las que compiten en las 

nuevas áreas de introducción, pueden determinar hasta qué punto una invasión 

biológica se activa y genera nuevas dinámicas en el ecosistema (Fernández and 

Hamilton 2015; Gallien et al. 2015). Una forma explorar en qué medida el filtrado 
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ambiental determina el establecimiento de las plantas en las nuevas áreas de 

introducción, y como su interacción con los factores bióticos modulan los 

procesos de invasión, es la aproximación desde la ecología basada en rasgos 

(Suding et al. 2008; Kattge et al. 2011). Puesto que las especies exóticas con 

potencial invasor, a partir de sus rasgos funcionales, toleran o responden a los 

factores ambientales que se enfrentan y compiten por recursos con las especies 

nativas. Las hipótesis más reconocidas en la literatura sobre ecología funcional 

de plantas invasoras son: la hipótesis de unirse a los locales (Join the local), que 

establece que las especies invasoras deben ser funcionalmente similares a las 

especies nativas para superar las condiciones ambientales de las nuevas áreas 

de introducción (Tecco et al. 2010; Gallien et al. 2015; El-Barougy et al. 2020) y 

la hipótesis de similitud limitante (Limiting similarity), que de manera contrastante, 

establece que las plantas invasoras deben presentar divergencia de rasgos 

funcionales respeto las especies en las comunidades invadidas para evitar la 

competencia y maximizar su potencial de invasión (Catford et al. 2009; Garnier 

and Navas 2012; Parker et al. 2013; Hulme and Bernard-Verdier 2018). Sin 

embargo, a lo largo de los gradientes de elevación, se ha encontrado que la 

variación de rasgos funcionales asociados con la altitud exhibe resultados 

contradictorios (Xu et al. 2017; Ling-Ling et al. 2022). Por ejemplo, al comparar 

especies nativas e invasoras, algunos estudios han encontrado convergencia en 

rasgos funcionales de esto grupos, argumentando que las condiciones 

ambientales en altitudes particulares son fuentes de filtrado ambiental que 
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restringe la expresión de rasgos específicos (Xu et al. 2017). No obstante, otros 

estudios que han reportado diferencias funcionales entre especies nativas e 

invasoras a lo largo de gradientes, argumentan que presentar rasgos diferentes 

facilita los procesos de invasión de las plantas invasoras como consecuencia de 

la complementariedad de nicho (Henn et al. 2019; Mathakutha et al. 2019a; 

Ferrero et al. 2022). En ausencia de una generalización en las diferencias 

funcionales entre plantas nativas e invasoras a lo largo de gradientes 

ambientales, la hipótesis de esforzarse más (Try Harder), podría explicar mejor, 

como, en ambientes de estrés o recursos limitados las plantas invasoras pueden 

presentar rasgos funcionales relacionados con una mayor conservación de 

recursos y tolerancia al estrés ambiental que las especies nativas (menor área 

foliar, área foliar específica y mayor contenido foliar de materia seca y densidad 

de madera), mientras que en ambientes con buena disponibilidad de recursos 

pueden presentar rasgos opuestos asociados a mayor adquisición y uso de los 

recursos, lo que les permite sobrevivir en diferentes ambientes (Crawley et al. 

1996; Funk and Vitousek 2007). No obstante, esta generalización riñe con 

algunos estudios que sostienen que las plantas invasoras se asocian a una mayor 

eficiencia en la adquisición y uso de los recursos, y en consecuencia, tienen 

mayores tasa de crecimiento en comparación con las especies nativas (Leishman 

et al. 2007; Van Kleunen et al. 2010; Mathakutha et al. 2019a). Donde, el 

comportamiento adquisitivo, sugiere que la mayoría de plantas invasoras leñosas 

deberían estar condicionadas funcionalmente a tener mayor valores de área foliar 
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específica, hojas grandes y delgadas, y menor densidad de la madera respecto 

las especies nativas, irrestricto a las condiciones ambientales que enfrenten 

(Ehrenfeld 2003; Tecco et al. 2010). 

 

En la actualidad, las áreas montañosas a nivel global están expuestas a fuertes 

procesos de invasión de plantas exóticas, donde el avance progresivo de estas 

especies hacia elevaciones mayores, deja en evidencia su potencial para superar 

las condiciones climáticas restrictivas en áreas de la alta montaña. Se estima, 

que en las regiones montañosas las plantas no nativas han aumentado 

aproximadamente en un 16% por década (Iseli et al. 2023). Del mismo modo, se 

ha sugerido que la invasión de especies exóticas en las áreas montañosas puede 

aumentar en los próximos años, causando graves impactos en zonas de alta 

vulnerabilidad ecosistémica y riqueza de endemismos, como, por ejemplo, en la 

cadena montañosa de los Andes. Considerada una de las regiones con mayor 

biodiversidad del planeta y donde aún existen vacíos de información entorno a 

diferentes grupos taxonómicos, incluido las plantas (Myers et al. 2000; Tovar et 

al. 2022). Bajo este escenario, tomamos como modelo de estudio la cordillera de 

los Andes, aprovechando su variabilidad altitudinal y los vacíos de información 

sobre plantas invasoras presentes allí, con el objetivo de explorar si las especies 

de leguminosas leñosas invasoras tiene favorabilidad por algún tipo funcional, o 

por el contrario pueden adaptarse, vía sus rasgos funcionales, a la diversidad de 

filtros abióticos y bióticos que encuentran en esta región: De tal forma, nos 
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preguntamos: i) ¿Cómo varían las estrategias funcionales de las leguminosas 

leñosas invasoras a lo largo de gradientes de elevación en los Andes? y ii) 

¿Cómo varían estas estrategias funcionales respecto a las de las comunidades 

invadidas a lo largo de este gradiente de elevación? En primera medida, 

esperamos que a mayor elevación se presenten condiciones ambientales más 

restrictivas, donde las especies invasoras se caracterizaran por tener rasgos 

funcionales conservativos, en respuesta a la tolerancia de climas limitados. Sin 

embargo, dado el carácter adquisitivo las especies invasoras, y considerando que 

las especies de leguminosas leñosas invasoras expresan diferentes 

combinaciones funcionales en función de sus nichos climáticos, de manera 

complementaria, podrían presentar algunos rasgos novedosos que potencien su 

capacidad competitiva en ambientes limitados. En consecuencia, esperamos que 

las especies de leguminosas leñosas invasoras se diferencien funcionalmente de 

las comunidades locales, a lo largo de todo el gradiente de elevación, 

presentando mayor disimilitud con las comunidades locales en bajas elevaciones, 

donde serían más competitivas, y menor disimilitud a mayor elevación para 

tolerar las condiciones ambientales restrictivas en mayores elevaciones.  

 

6.3 Métodos 

 
Área de estudio y ocurrencia de especies 
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Considerando la amplia gama de unidades montañosas descritas a nivel global 

(Antonelli et al. 2018; Rahbek et al. 2019b), definimos como área de estudio la 

región montañosa de los Andes de Suramérica establecida por (Rahbek et al. 

2019a)(Figura 6.1). Esta región se agrega en tres subunidades, conformadas 

por: Andes Sur, correspondiente a las cadenas montañosas de Suramérica 

(Patagonia Argentina y Centro-Sur Chile); Andes Central, correspondiente a la 

región de las Yungas y las cadenas montañosas centrales occidentales de Los 

Andes (Bolivia, Centro-Sur Perú, Norte Chile); Andes Norte, correspondiente a 

las cadenas montañosas del norte de Suramérica (Colombia, Ecuador, Norte 

Perú, Occidente de Venezuela). Utilizando el paquete de R rgbif (Chamberlain et 

al. 2019), se recopilaron datos de todas las ocurrencias geográficas desde GBIF 

(Global Biodiversity Information Facility, https://www.gbif.org/) para las especies 

de leguminosas leñosas invasoras en el área de estudio. Luego de revisar y 

verificar exhaustivamente, el conjunto de datos compilado, se eliminaron 

ocurrencias sin coordenadas geográficas, coordenadas duplicadas, ubicaciones 

fuera de continentes e islas y valores atípicos; siguiendo el protocolo de 

Maldonado et al. (2015) y utilizando R para el Análisis de Información Geográfica 

(https://rspatial.org/rosu/index.html). En total, se registraron 1480 ocurrencias 

geográficas correspondientes a 52 especies y 29 géneros taxonómicos de la 

familia Fabaceae. Todos los nombres de las especies y los sinónimos se 

estandarizaron utilizando la base de datos TPL (The Plant List; 

http://www.theplantlist.org). Las 52 especies hacen parte de las 138 especies de 
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leguminosas leñosas invasoras reportadas como invasoras en la lista de 

Rejmánek & Richardson (2013). 

 
Distribución climática y gradiente de elevación 
 

Se descargaron datos climáticos para la ocurrencia de especies del WorldClim 

versión 2.0 (resolución espacial de 30 segundos ~ 1 km2; Fick & Hijmans, 2017). 

Seleccionando solo variables climáticas utilizadas para el modelo interpolado 

espacial y observadas directamente desde las estaciones meteorológicas. Las 

variables seleccionadas fueron: i) Promedio anual de radiación solar (RadS, kJ 

m-2), ii) Precipitación total anual (Prec, mm), iii) Temperatura máxima promedio 

anual (Tmax, °C), iv) Temperatura promedio anual (Temp, °C), v) Temperatura 

mínima promedio anual (Tmin, °C) y vi) promedio anual de presión vapor de agua 

(PVA, kPa) y vi) Velocidad del viento promedio anual (VV, m s-1). Los datos de 

elevación (m.s.n.m) se obtuvieron a partir de los recursos ráster generados a nivel 

de país por el Shuttle Radar Topography Mission (SRTM) (resolución espacial de 

30 segundos ~ 1 km2). Se utilizo el paquete de R geodata (Hijmans et al. 2023; 

https://github.com/rspatial/geodata/issues/). 

 
 
 



 111 

 
 

Figura 6.1. Distribución de 52 leguminosas leñosas invasoras distribuidas 1480 localidades 
geográficas en la cordillera de los Andes. Los colores diferencian las tres regiones de los Andes 
definidas por (Rahbek et al. 2019b). En color en color rojo se resaltan los Andes Norte, en color 
verde Andes Central y en color Azul Andes Sur. 
 
 
 

Rasgos funcionales 
 

Para las especies de leguminosas leñosas invasoras se emplearon los seis 

rasgos funcionales asociados con el crecimiento, la supervivencia y la 

reproducción de las plantas, recomendado por Díaz et al., (2016) y extraídos de 
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Vásquez-Valderrama et al. (2022). i) Área foliar (AF mm2), está relacionada con 

el balance energético y hídrico de la hoja (Díaz et al. 2016). En general, las hojas 

pequeñas son típicas en elevaciones altas. (Peppe et al. 2011; Wright et al. 2017), 

ii) El área foliar específica (AFE mm2 mg), está relacionada con la fotosíntesis y 

la respiración (Wright and Westoby 2004; Díaz et al. 2016; Gong and Gao 2019), 

iii) Nitrógeno foliar (N mg g-1) se correlaciona positivamente con las tasas de 

fotosíntesis y descomposición. Bajos valores de NF se relacionan con 

condiciones ambientales secas y altas temperaturas (Wright and Westoby 2004; 

Reich 2014), iv) La altura de la planta (Amax), se correlaciona con la historia de 

vida de la planta, la dispersión de semillas, la vida útil de la planta y su capacidad 

para competir por luz. En sitios secos, muy fríos y elevaciones altas, la Amax es 

generalmente menor y tiende a aumentar junto con la precipitación total anual 

(Díaz et al. 2016; Madani et al. 2018), v) Densidad de la madera (DM g cm-3), 

refleja la inversión de carbono de una planta en su tallo y está relacionado con el 

almacenamiento del xilema, el soporte mecánico y el transporte de agua de las 

plantas (Chave et al. 2009). La DM aumenta con el aumento de la temperatura 

anual y la disminución de la precipitación anual (Wiemann and Williamson 2002). 

Finalmente, vi) la masa de semillas (MSS) está relacionada con la competitividad, 

dispersión, supervivencia y capacidad de colonización de las plántulas 

(Cornelissen et al. 2003; Díaz et al. 2016). MSS aumenta con el aumento de la 

temperatura y la radiación solar (Murray et al. 2004). Los valores de los rasgos 

funcionales se obtuvieron de la base de datos TRY (https://www.try-
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db.org/TryWeb/Home.php; consultado en abril de 2019). Usando la posición 

geográfica de las 1480 ocurrencias de leguminosas leñosas invasoras, se 

extrajeron los rasgos funcionales para las comunidades invadidas de los modelos 

de valores medios globales producidos por interpolación ponderada de distancia 

inversa con resolución espacial de 0.5 minutos ~ 50 km2 (Schiller et al. 2021). 

Análisis de los datos 

 

Para caracterizar el espacio de variación ambiental en las tres regiones de Los 

Andes, se realizó un Análisis de Componentes Principales (ACP) con los valores 

climáticos (RadS, Prec, Tmax, Temp, Tmin, PVA y VV) derivados para las 1480 

ocurrencias geográficas. Las siete variables climáticas fueron escaladas 

mediante normalización N(μ=0, σ=1) para incluirlas estandarizadas en el análisis 

ACP. Posteriormente, con el objetivo de evaluar el nivel de asociación bivariada 

de las condiciones climáticas y el gradiente de elevación, se realizaron 

correlaciones de Pearson ) para cada variable climática y los valores de altitud 

en el gradiente (Figura 2; Figura S1). El mismo procedimiento se realizó con las 

variables compuestas (i.e. los dos primeros ejes del ACP; Figura S1). Para 

evaluar como varían las estrategias funcionales de las leguminosas leñosas 

invasoras, y las de las comunidades invadidas, a lo largo de gradientes de 

elevación en los Andes, se realizaron modelos de regresión lineal con los valores 

medios ponderados de los rasgos para los dos grupos de plantas, en celdas 

geográficas con una resolución 0.5 minutos (~50 km2), con los valores medios 
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ponderados de la elevación para en la misma celda. De tal forma, para construir 

los valores medios ponderados de cada rasgo –leguminosas leñosas invasoras 

y comunidades invadidas– y la altitud, primero se simuló un teselado regular de 

hexágonos de tamaño 50 km2 en el marco geográfico de la región de Los Andes. 

Posteriormente, se realizó la intersección de las ocurrencias geográficas 

restrictas a cada hexágono regular de 50 km2. Se calculó la media ponderada 

(MP) con base en la siguiente ecuación (Ecuación 1). 

 

Ecuación 1.  𝑀𝑃𝑅 ó 𝐸 = ∑ 𝑝𝑖ℎ  ×  𝑅𝑖  ó 𝐸𝑖
𝑠
𝑖=1  

 

Donde, MP es la media ponderada del rasgo (R) ó elevación (E), p es la 

proporción de ocurrencias de la especie i en cada hexágono (h) teselado de 50 

km2 y Ri o Ei es el valor promedio de rasgos o la elevación de la especie i. Los 

valores de R para la especie i de leguminosas leñosas invasoras, corresponden 

al valor medio de la especie obtenido de la base de datos TRY, mientras que el 

valor para la especie i de la comunidad invadida, se establece como el valor 

medio global de rasgo producido por interpolación ponderada de distancia 

inversa en Schiller et al. (2021). Finalmente, para evaluar cómo varían las 

estrategias funcionales de las leguminosas leñosas invasoras a las de las 

comunidades invadidas a lo largo del gradiente de elevación, se calculó la 

diferencia entre la media ponderada del rasgo (MPR) de la comunidad invadida 
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(RCI) y la media ponderada del rasgo para las leguminosas leñosas invasoras 

(RC.leg.nv. Ecuación 2)  

 

Ecuación 2.  △ 𝑀𝑃𝑅 =  𝑀𝑃𝑅𝐶𝐼
−  𝑀𝑃𝑅𝐶.𝑙𝑒𝑔.𝑖𝑛𝑣.

 

 

Valores iguales a 0 de MPR, indican que no hay diferencia entre la media 

ponderada del rasgo de la comunidad invadida y la media ponderada del rasgo 

para las leguminosas leñosas invasoras. Valores menores a 0 de MPR, indican 

mayor valor para la media ponderada del rasgo de la comunidad invadida 

respecto la media ponderada del rasgo para las leguminosas leñosas invasoras. 

Valores menores a 0 de MPR indican menor valor para la media ponderada del 

rasgo de la comunidad invadida respecto la media ponderada del rasgo para las 

leguminosas leñosas invasoras. Finalmente, se evaluó la relaciónMPR con el 

gradiente de elevación considerando variación cuando la pendiente es 

significativamente diferente de 0 (P <0.05). Todos los análisis estadísticos se 

realizaron utilizando R (v4.3.1; www.r-project.org). 

 

6.4 Resultados 

 

La variabilidad climática de la distribución de las especies de leguminosas 

leñosas invasoras a lo largo de la cordillera de los Andes se puede resumir en los 

dos primeros ejes del Análisis de Componentes Principales (ACP) que explicaron 

http://www.r-project.org/
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el 81.09% de la varianza (Figura 6.2b). El primer eje del ACP, que explicó el 

64.4% de la varianza, se caracterizó por altos valores en las variables climáticas 

Tmax, Temp, Tmin, PVA y Prec., principalmente para los Andes Norte. En 

contraste, el segundo eje del ACP, que explica el 16.57% de la varianza, reflejo 

altos valores de VV, relacionado en su mayoría con los Andes Centrales, y mayor 

RadS, en particular para los Andes Sur (Figura 6.2b). Se encontró una 

correlación negativa entre la elevación y la CP1, donde a mayores altitudes se 

presentan menores temperaturas, presión de vapor de agua y precipitación (p= -

0.84). Esta correlación, aunque significativa, fue menos fuerte para los Andes Sur 

(Figura 6.2c). De manera similar, se encontró correlación negativa entre la CP2 

y la altitud (p= -0.31). Donde se observa, una compensación entre la velocidad 

del viento y la radiación solar, siendo menor y mayor respectivamente con el 

incremento en la elevación. En particular, para Los Andes Central (Figura 6.2d). 

Todas las variables, al evaluarlas de manera individual a lo largo del gradiente de 

elevación, presentaron correlaciones similares a las de los dos primeros ejes del 

ACP (Figura S 6.1). 
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Figura 6.2. Relación de las variables climáticas y el gradiente de elevación para las especies de 
leguminosas leñosas invasoras en Los Andes y subregiones (a), Análisis de Componentes 
Principales (ACP) para las variables climáticas (b): Velocidad del Viento anual (VV), Temperatura 
máxima anual (Tmax), Temperatura promedio anual (Temp), Temperatura mínima anual (Tmin), 
Presión de vapor de agua (PVA), Precipitación anual (Prec) y Radiación solar (RadS). Correlación 

de Pearson (de las variables climáticas compuestas (dos primeros ejes del ACP) con el 

gradiente de elevación (c, d). Líneas en color indican significativos en la región Andes (negro), 
subregión Andes Norte (rojo), Andes Central (verde) y Andes Sur (azul). 
 
 
 
 

Al evaluar la relación de los valores del rasgo ponderados de las leguminosas 

leñosas invasoras y las comunidades invadidas con el gradiente de elevación, se 

encontró una relación negativa significativa para la mayoría de los rasgos 

(R2=0.06 – 0.62, P<0.05; Figura 6.3). En el caso de los rasgos ponderados para 

las comunidades invadidas las correlaciones negativas significativas indican una 

tendencia a presentar comunidades funcionales con maderas de baja densidad, 

reproducción rápida, y estructuras foliares conservadoras conforme incrementa 

la altitud. De tal forma, con el incremento en la elevación las comunidades nativas 
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se caracterizan por presentar presentaron estructuras de sostenimiento con 

menores inversiones en tejidos densos (<Amax, <DM; Figura 6.3g-i) y semillas 

diseñadas para una dispersión veloz (<MSS; Figura 6.3k). En contraste, 

presentaron hojas de menor tamaño (<AF; Figura 6.3a), con mayores 

inversiones en tejidos (<AFE; Figura 6.3c) y menores contenidos de nitrógeno 

(<N; Figura 6.3e), indicando el predominio conservativo foliar con la elevación. 

De forma similar, los rasgos medios ponderados de leguminosas leñosas 

invasoras también presentaron correlaciones negativas con el gradiente de 

altitud, excepto por el AFE que no exhibió correlación alguna (P<0.05; Figura 

6.3h). Sin embargo, pese a la correlación negativa a lo largo del gradiente de 

elevación, los valores medios ponderados de leguminosas leñosas invasoras 

para cuatro rasgos (e.g. N, Amax, DM, MSS) mostraron ser significativamente 

superiores a lo largo del gradiente respecto a los valores medios ponderados de 

las comunidades invadidas (Figura 6.3e-f, g-h, i-l, k-l; Figura S 6.2).  
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Figura 6.3. Relación de la media ponderada de los rasgos funcionales para las comunidades 
invadidas y leguminosas leñosas invasoras a lo largo del gradiente de elevación en Los Andes. 
Media ponderada de los rasgos funcionales para la comunidad invadida (a, c, e, g, i, k), media 
ponderada de los rasgos funcionales para leguminosas leñosas invasoras (b, d, f, h, j, k). Valores 
de R2 indican relaciones significativas entre los rasgos medios ponderados y el gradiente de 
elevación en Los Andes (líneas en negro) y las subregiones Andes Norte (líneas en color rojo), 
Andes Central (líneas en color verde) y Andes Sur (líneas en color azul). Media ponderada para 
el área foliar (MpAF), área foliar especifica (MpAFE), contenido de nitrógeno foliar (MpN), altura 
máxima (MpAmax), densidad de madera (MpDM) y masa seca de las semillas (MpMSS). 
 
 

 
A partir de la diferencia de la media pondera de la comunidad local y las 

leguminosas leñosas invasoras y su relación con el gradiente de elevación, se 

encontró que la mayoría de los rasgos ponderados variaron levemente 

significativo con la elevación para Los Andes y la subregión Andes Norte 

(R2=0.09-0.21, P<0.05; Figura 6.4), y altamente significativo en la subregión 
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Andes Sur (R2=0.18-0.43, P<0.05; Figura 6.4). No se encontró una variación 

significativa para la región Andes Central (P≥0.05; Figura 6.4). En general, se 

encontró que la diferencia media ponderada (MP) del AF aumentó 

significativamente con la altitud, siendo mayores los valores para las 

comunidades invadidas respecto las leguminosas invasoras (R2
Andes =0.09, 

R2
Andes Sur=0.4; P<0.05; Figura 6.4a-b). Asimismo, la MP aumento 

significativamente para el AFE (R2
Andes =0.12, R2

Andes Norte=0.21, R2
Andes Sur=0.29; 

P<0.05; Figura 6.4c-d), N (R2
Andes =0.03, R2

Andes Sur=0.21; P<0.05; Figura 6.4e-f) 

y Amax (R2
Andes Sur=0.2; P<0.05; Figura 6.4g-h). Indicando que las leguminosas 

invasoras tienen un carácter captura e inversión foliar (AFE, N) y de 

sostenimiento (Amax), adquisitivo a mayores alturas. De manera contrastaste, se 

encontró, queMP de la DM y MSS decrecido con la elevación (R2
Andes =0.03-0.05, 

R2
Andes Norte=0.0.03-0.19, R2

Andes Sur=0.18-0.43; P<0.05; Figura 6.4). Sin embargo, 

es importante destacar que para estos rasgos laMP es inferior a 0, en todos los 

casos (Figura 6.4). Indicando, que, pese al incremento de la similitud funcional 

entre las medias de rasgo ponderado para las comunidades invadidas y las 

leguminosas leñosas invasoras, existe un predominio de mayores valores de 

rasgo para estas últimas, en Los Andes y las subregiones Andes Norte, Central 

y Sur, independientemente de gradiente MP<0; P<0.05. Figura 6.4). 
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Figura 6.4. Relación entre las diferencias de la media ponderada (MP) de los rasgos funcionales 
para las comunidades invadidas y leguminosas leñosas invasoras con el gradiente altitudinal.  
Valores R2 indican relación significativa con el gradiente de elevación para Los Andes (líneas en 
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color negro), Andes Norte (líneas en color rojo), Andes Central (líneas en color verde) y Andes 

Sur (líneas en color azul). Valores positivos en el eje MP de cada rasgo, indican mayores valores 
de la media ponderada de los rasgos funcionales para la comunidad invadida respecto las 

leguminosas leñosas invasoras. Valores negativos en el ejeMP de cada rasgo, indican mayores 
valores de la media ponderada de los rasgos funcionales para las leguminosas leñosas invasoras 

respecto la comunidad invadida. Valores cercanos a cero (0) en el eje MP de cada rasgo, 

muestran menor diferencia funcional entre comunidades, valores alejados de (0) en el eje MP de 
cada rasgo, indican mayor diferencia funcional en la media ponderada de los rasgos entre las dos 
comunidades. Área foliar (AF), Área foliar especifica (AFE), Nitrógeno foliar (N), Altura máxima 
(Amax), Densidad de madera (MpDM), y Masa seca de las semillas (MpMSS).  
 
 
 

6.5 Discusión 

 

Después de explorar las relaciones de los rasgos funcionales de las leguminosas 

leñosas invasoras y su distribución climática a lo largo de un gradiente de 

elevación en la cordillera de los Andes, se encontró que: 1) El gradiente de 

elevación tiene una amplia correlación con el clima, tanto en variables simples 

como compuestas, lo que soporta la plausibilidad de utilizar este gradiente como 

descriptor de la variabilidad y filtrado ambiental en la región y subregiones de Los 

Andes. 2) La media ponderada de los rasgos funcionales para las comunidades 

invadidas y las leguminosas leñosas invasoras, en la mayoría de los casos, varió 

de forma negativa con la elevación. Indicando un efecto significativo de este 

gradiente como filtro ambiental para las expresiones funcionales, 

independientemente del origen de las especies. Si embargo, las leguminosas 

leñosas invasoras, presentaron consistentemente mayores valores medios 

ponderados para los rasgos de N, Amax, DM, MSS, respecto las comunidades 

invadidas. Resaltando, un predominio funcional adquisitivo en estructuras foliares 
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(>N); mientras que, develaron un carácter más conservador en inversión de tejido 

en madera (>DM), estructuras de sostenimiento (>Amax), y reproductivas 

(>MSS). 3) Se observó un aumento en la diferencia de los valores medios 

ponderados para los rasgos de AF, AFE, N, Amax, lo cuál soporta la idea de 

estrategias más adquisitivas con la elevación para las estructuras foliares y de 

sostenimiento de las especies de leguminosas leñosas invasoras respecto las 

comunidades invadidas. Contrastado con la tendencia hacia la similitud de los 

valores medios ponderados para los rasgos de DM y MSS de las leguminosas 

leñosas respecto las comunidades invadidas. No obstante, el carácter funcional 

predominante en estos últimos rasgos, es más conservador para las leguminosas 

leñosas invasoras respecto las comunidades invadidas.  

 

La elevación, descriptor sólido de la variabilidad climática y filtrado 

ambiental en Los Andes  

 

Los ambientes climáticos de Los Andes mostraron una amplia variabilidad de 

condiciones entre y dentro de las subregiones a lo largo de la Cordillera. 

Resultado natural a la expectativa de variación latitudinal de la región desde 

áreas tropicales al norte de Los Andes hasta las zonas temperadas hacia el sur 

de la región (Antonelli et al. 2018, Rahbek et al. 2019). Sin embargo, como ha 

sido sugerido en diversos estudios, todas las variables climáticas presentaron 

relaciones significativas con el gradiente de elevación. Donde, las variables 
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climáticas, temperatura, precipitación, radiación solar y presión de vapor de agua, 

mostraron consistentemente menores valores con el aumento de elevación; 

mientras que, la velocidad del viento se relacionó positivamente con la elevación. 

Destacando el carácter ambiental restrictivo esperado en la alta montaña a nivel 

local, regional y global (Pepin et al. 2022; Fuentes-Lillo et al. 2023; Ratier Backes 

et al. 2023). De tal forma, estos resultados, apoyan la idea de simplificar las 

variabilidad climáticas a partir de gradientes de elevación, dado el carácter 

descriptor robusto de este gradiente para identificar cambios ambientales en los 

ecosistemas de montaña (Qian et al. 2014; Xu et al. 2017; Pepin et al. 2022); así 

como, evaluar los efectos de filtrado ambiental sobre las expresiones de la 

diversidad con la elevación (Peters et al. 2016), bajo el supuesto de solo las 

especies, con rasgos o estrategias tolerantes a las restricciones de recursos 

impuestas por las zonas montañosas serán seleccionadas en el proceso de 

filtrado (Peters et al. 2016; Ferrero et al. 2022). En este contexto, utilizar la 

elevación como el gradiente de contraste para evaluar los cambios en la 

diversidad funcional de las comunidades invadas y leguminosas leñosas 

invasoras, ofrece una mejor aproximación sobre los mecanismos subyacentes a 

los procesos de invasión de plantas previamente documentados en la cordillera 

de Los Andes (Fuentes-Lillo et al. 2023). Pero también, sobre el debate de si los 

rasgos funcionales de las especies son las estrategias adaptativas que potencian 

su capacidad de invasión en ambientes limitados, como la alta montaña, o si el 

filtro ambiental derivado de la altitud (bajas temperaturas, baja precipitación, 
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mayor exposición a la radiación solar y velocidad del viento), se constituyen en 

limitantes fundamentales que contienen los procesos de invasión, vía selección 

de rasgos funcionales “óptimos” para lidiar con las condiciones restrictivas 

(Fernández and Hamilton 2015; Carboni et al. 2017; Vásquez-Valderrama et al. 

2022). 

 

Rasgos novedosos de las leguminosas leñosas invasoras a lo largo de 

gradientes de elevación 

 

El gradiente de elevación exhibió tener efectos negativos significativos sobre la 

mayoría de los rasgos funcionales evaluados a partir de las medias ponderadas 

de las comunidades invadidas y las leguminosas leñosas invasoras. Resaltando 

el carácter predominante del filtro ambiental de la alta montaña, derivado 

temperaturas y niveles de precipitación bajos, con altos valores de radiación solar 

y exposición a vientos fuertes, como controladores de la diversidad taxonómica y 

funcional reportada en estudios previos (Kreft y Jets, 2007; Steinbauer et al. 2016; 

Fuentes-Lillo et al. 2023). Sin embargo, al evaluar la diferencia de los valores de 

rasgos medios ponderados de las comunidades invadidas frente las leguminosas 

leñosas invasoras, y el efecto de los gradientes sobre esta diferencia, los 

resultados mostraron estrategias funcionales novedosas para las leguminosas 

leñosas invasoras, donde se combinan rasgos foliares adquisitivos con rasgos 

densidad de madera y dispersión de semillas más conservativos. Siendo un 
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primer punto de partida sobre el debate de los mecanismos que explican las 

invasiones biológicas en la alta montaña. Por un lado, como era de esperarse, 

dado el carácter adquisitivo de recursos para la mayoría de especies con alto 

potencial de invasión (Ehrenfeld 2003; Tecco et al. 2010), las leguminosas 

leñosas invasoras mostraron mayores valores de AFE y N foliar respecto las 

comunidades invadidas, confirmando la predominancia de rasgos foliares de alta 

capacidad fotosintética y pocas inversiones en costos de construcción tisular 

hallados en otros estudios (Powers and Tiffin 2010; Adams et al. 2016). Sin 

embargo, se observó un efecto de disminución en los valores de estos rasgos 

conforme incrementaba la altitud. Resultados que respaldan la acción de los 

filtros ambientales, en este caso la elevación, con su variabilidad climática 

asociada, como controladores de las invasiones biológicas sugeridos en otros 

estudios (Tecco et al. 2010; Gallien et al. 2015; El-Barougy et al. 2020). El hecho, 

que conforme aumenta la elevación se favorece la diferencia de los valores 

medios ponderados del AF, AFE, N y Amax, entre las comunidades invadidas 

frente las leguminosas leñosas invasoras, a favor de estas últimas en el valor de 

los rasgos, soportan la idea de similitud limitante (Limiting similarity) como 

mecanismo que explica el potencial invasor de las especies de plantas. Donde, 

aumentar divergencia de rasgos funcionales respeto las especies de las 

comunidades invadidas reduce el nivel de competencia con estas especies y 

diezma la resistencia de los ecosistemas naturales, maximizando su potencial de 

invasión (Catford et al. 2009; Garnier and Navas 2012; Parker et al. 2013; Hulme 
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and Bernard-Verdier 2018). Además, estos resultado apoyan la idea planteada 

por Richardson and Pyšek (2007) y Funk et al. (2016), que las especies invasoras 

pueden tener rasgos funcionales que promueven su alto rendimiento en entornos 

con recursos limitados, lo que les permite explotar eficientemente los recursos 

ante nuevos ambientes.  

 

En contraste, el hecho que los valores medios ponderados de la densidad de 

madera y masa seca de las semillas sean mayores para las leguminosas leñosas 

invasoras respecto las comunidades nativas, puede significar que tener rasgos 

conservados en estructuras de sostenimiento (tallo) y reproductivas (semillas), 

aumenta el potencial de resistencia a condiciones adversas (e.g., climas fríos, 

baja precipitación, alta radiación solar y exposición de los vientos), como lo serían 

las mayores elevaciones. Sin embargo, dada la disminución en la diferencia de 

estos rasgos medios ponderados entre las comunidades invadidas con las 

leguminosas leñosas invasoras a mayores altitudes, también develan una 

estrategia funcionalidad símil con las especies nativas para superar las 

condiciones ambientales en las nuevas áreas de introducción (Tecco et al. 2010; 

Gallien et al. 2015; El-Barougy et al. 2020). En consecuencia, estos resultados 

también sustentan la hipótesis de unirse a los locales (Join the local) vía similitud 

funcional. Donde, la convergencia funcional entre invasoras y comunidades 

invadidas, pueden estar dadas para enfrentar un mismo filtro ambiental. Ahora 

bien, haciendo un paralelo con la hipótesis de esforzarse más (Try harder), donde 
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se establece que, en ambientes de estrés o recursos limitados las plantas 

invasoras pueden presentar rasgos funcionales relacionados con una mayor 

conservación de recursos y tolerancia al estrés ambiental que las especies 

nativas (menor área foliar, área foliar específica y mayor contenido foliar de 

materia seca y densidad de madera), mientras que en ambientes con buena 

disponibilidad de recursos pueden presentar rasgos opuestos asociados a mayor 

adquisición y uso de los recursos (Crawley et al. 1996; Funk and Vitousek 2007); 

el principal hallazgo de este trabajo consiste en develar que la combinación de 

rasgos de “rápidos” en el uso de recursos derivado de estructuras foriales 

“baratas” (<AF, <AFE y >N) para aumentar el potencial competitivo por recursos 

en ambientes limitados, e invertir en estructuras costosa de tallo (>DM, maderas 

densas) y reproductivas (>MSS, semillas con alta masa), puede potenciar la 

tolerancia a condiciones adveras, conforme aumenta la elevación en Los Andes, 

y particularmente los Andes Sur, donde la conjución con latitudes temperadas 

incrementa las restricciones climaticas para la colonización, establecimiento y 

densificación de las invasiones biológicas.   

 

En conclusión, pese a que las leguminosas leñosas invasoras no siguen los 

patrones esperados tanto en su espectro de forma y función, como en los 

cambios a lo largo de los gradientes, tener estrategias combinadas de 

sostenimiento (tallo), captura de recursos (foliares) y dispersión, sumado a la 

variación en sus rasgos funcionales a lo largo del gradiente altitudinal, resalta la 
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condición de estrategia funcional novedosa para invadir Los Andes y sus 

subregiones. Aquí proponemos que las leguminosas leñosas presentan 

combinaciones de rasgos funcionales comúnmente no esperados, por lo que 

estos resultados permiten una mejor comprensión de los mecanismos que 

pueden impulsar la invasión de estas especies, así como, aportar información 

biológica y ecológica que puede ser empleada en la creación de acciones o 

protocolos de prevención y gestión de invasiones, en especial en áreas altamente 

amenazadas y con fuertes procesos de transformación de sus coberturas 

vegetales por factores antropicos como lo son los Andes  (Bradshaw et al. 2008; 

Fuentes-Lillo et al. 2023). Así mismo, las estrategias funcionales de las especies 

invasoras y sus diferencias en comparación con las comunidades nativas pueden 

ayudar a determinar medidas de control y manejo, donde, se favorezcan los 

factores que pueden limitar a las especies invasoras disminuyendo las 

posibilidades de invasión (Funk and McDaniel 2010).  
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6.7 Declaración de disponibilidad de datos 

 

Los autores declaran que los datos de rasgos de leguminosas se descargaron de 

datos disponibles públicamente en TRY Plant Trait Database versión 5.0 

(www.try-db.org/TryWeb/Home.php). La categoría de especies invasoras se 

soporta en la inclusión de las especies en las bases Invasive Species 

Compendium (CABI, https://www.cabi.org/) y en International Legume Database 

(ILDIS, https://www.ildis.org/). Los datos climáticos se descargaron del WorldClim 

2.0 – Global Climate Data (http://www.worldclim.com/) y fueron revisados, 

depurados y estandarizado en la publicación previa de Vásquez-Valderrama et 

al. (2022). Los datos de elevación (m.s.n.m) se obtuvieron a partir de los recursos 

ráster generados a nivel de país por el Shuttle Radar Topography Mission. Los 

rasgos funcionales para las comunidades invadidas se obtuvieron a partir de las 

ocurrencias geográficas de las especies de leguminosas leñosas y extraídos de 

los mapas globales producidos por interpolación ponderada de distancia inversa 

con resolución espacial de 0.5 minutos ~ 50 km2 (Schiller et al. 2021; 

https://www.nature.com/articles/s41598-021-95616-0). 

 

6.8 Información suplementaria – Apéndice 3 

 

Figura S 6.1. Relación de las variables climáticas y el gradiente de elevación para 

las especies de leguminosas leñosas invasoras en Los Andes y subregiones. 

Correlación de Pearson () de las variables compuestas: primer eje del ACP (a), 

https://www.nature.com/articles/s41598-021-95616-0
https://udeconce-my.sharepoint.com/:b:/g/personal/maribelvasquez_udec_cl/EXWumY5NrLtIlR7v4Lkh3AoBb9iDSq3m6AfW2q-HvuyLfA?e=l3rpKS
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segundo eje del ACP (b). Variables climáticas individuales (c-i): Precipitación 
anual (Prec; c), Presión de vapor de agua (PVA; d), Temperatura máxima anual 
(Tmax; e), Temperatura promedio anual (Temp; f), Temperatura mínima anual 
(Tmin; g), Radiación solar (RadS, h) y Velocidad del Viento anual (VV, i). Líneas 

en color indican  significativos en la región Andes (negro), subregión Andes 
Norte (rojo), Andes Central (verde) y Andes Sur (azul). 
 

Figura S 6.2. Relación entre las diferencias de la media ponderada (MP) de los 

rasgos funcionales para las comunidades invadidas y la MP de los rasgos para 
las leguminosas leñosas invasoras.  Valores R2 indican relación significativa con 
el gradiente de elevación para Los Andes (líneas en color negro), Andes Norte 
(líneas en color rojo), Andes Central (líneas en color verde) y Andes Sur (líneas 
en color azul). Área foliar (AF), Área foliar especifica (AFE), Nitrógeno foliar (N), 
Altura máxima (Amax), Densidad de madera (MpDM), y Masa seca de las semillas 
(MpMSS).  
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7 CAPITULO IV 

 
 
 

Variación de rasgos intraespecíficos de la especie invasora Ulex 

europaeus a lo largo de un gradiente de elevación 
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7.1 Resumen 

 

Las invasiones biológicas amenazan la conservación de la biodiversidad y el 

funcionamiento de los ecosistemas en todo el mundo. A pesar de que varios 

estudios que categorizan las especies invasoras y sus patrones de distribución 

han concluido que el conservadurismo ambiental determina el potencial invasor 
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de una especie o el riesgo de invasibidad de un ecosistema, existen lagunas de 

conocimiento sobre los mecanismos que impulsan las invasiones en ecosistemas 

ambientalmente nuevos. La evidencia reciente sugiere que las especies 

invasoras divergen fenotípicamente de las nativas y tienen éxito competitivo 

cuando adoptan estrategias adquisitivas en ambientes ricos en recursos o 

estrategias conservadoras y tolerantes en ambientes pobres en recursos. Esta 

divergencia con las especies nativas, conocida como la hipótesis de esforzarse 

más “Try Harder”, está impulsada por la variación de rasgos intraespecíficos (itv). 

Exploramos si la itv de Ulex europaeus es un mecanismo subyacente a los 

cambios de biomasa aérea de esta especie a lo largo de un gradiente de 

elevación, en uno de los puntos críticos de biodiversidad del mundo: los 

ecosistemas andinos. Nuestros resultados mostraron que la itv de U. europaeus 

determina un equilibrio entre dispersión y el tamaño del arbusto. Si bien, esta 

compensación varía y está fuertemente limitada por la elevación, subyace a los 

mecanismos funcionales que explican la propagación de la biomasa aérea con la 

elevación y la susceptibilidad potencial de los ecosistemas de Páramos a ser 

invadidos. 

 

7.2 Introducción 

 

Las invasiones biológicas se consideran uno de los principales impulsores del 

cambio de la biodiversidad en todo el mundo (Chapin et al. 2000), exacerbando 
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los daños a los ecosistemas en sinergia con las perturbaciones antropogénicas 

(Pyšek and Richardson 2010; Seebens et al. 2015). A nivel mundial, las áreas 

con altos niveles de transformación del paisaje, causada principalmente por 

perturbaciones antropogénicas, son más susceptibles a la pérdida de 

biodiversidad nativa y funcionamiento de los ecosistemas cuando las invasiones 

biológicas comienzan a modificar los procesos ecológicos (Theoharides and 

Dukes 2007; Early et al. 2016; Meyer et al. 2021). En particular, es probable que 

las regiones megadiversas altamente perturbadas, como los ecosistemas 

tropicales, sean más propensas a la invasión debido a perturbaciones antrópicas 

(Chong et al. 2021). La distribución extendida de especies invasoras en nuevas 

áreas también se ha atribuido a las condiciones abióticas y a la capacidad de 

estas especies para hacer frente a nuevos entornos (Datta et al. 2019; Vásquez-

Valderrama et al. 2022). 

 

Los factores ambientales (por ejemplo, el clima, los nutrientes del suelo, la 

elevación) desempeñan un papel crucial al limitar la capacidad de las especies 

invasoras para sobrevivir en nuevas áreas de introducción (Peterson 2003). Aquí, 

la hipótesis central es que los nichos ecológicos moldeados por factores 

ambientales constituyen limitaciones estables en el tiempo sobre la distribución 

potencial de especies invasoras. Por lo tanto, como el entorno difiere del de las 

áreas nativas, las invasiones deberían ser más limitadas. A pesar del 

conservadurismo ambiental sugerido por la teoría del nicho (es decir, nicho 
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realizado), también se ha informado que la disociación o expansión ambiental es 

un impulsor de invasión en entornos nuevos, porque las especies pueden ocupar 

áreas que alcanzan las condiciones ambientales de su nicho fundamental (Early 

and Sax 2014; Vásquez-Valderrama et al. 2022), pero también está relacionado 

con los rasgos funcionales de estas especies, y su variación intraespecífica, que 

pueden mejorar las respuestas adaptativas a nuevas condiciones ambientales 

(Moran et al. 2016; Westerband et al. 2021). 

 

La ecología basada en rasgos proporciona un marco para comprender cómo las 

especies responden a las limitaciones ambientales (Garnier et al. 2016; Pistón et 

al. 2019). Por lo tanto, puede mejorar nuestra capacidad para evaluar 

combinaciones de rasgos críticos para que las especies invasoras crezcan, 

sobrevivan y se reproduzcan en respuesta a fuerzas selectivas y, en última 

instancia, su potencial invasor en entornos nuevos (Drenovsky et al. 2012). Por 

ejemplo, rasgos como la altura máxima, el área foliar específica, el número de 

semillas y la masa de semillas se han relacionado positivamente con una mayor 

biomasa de especies invasoras que nativas a escalas global y local (Ordonez et 

al. 2010; Godoy et al. 2012; Divíšek et al. 2018). El supuesto general es que las 

especies invasoras divergen fenotípicamente de las nativas y tienen éxito 

competitivo cuando logran estrategias de rasgos adquisitivos en ecosistemas 

ricos en recursos o rasgos de tolerancia adaptativa en ambientes pobres en 

recursos (Pyšek and Richardson 2007; Theoharides and Dukes 2007; Funk et al. 
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2016). Este comportamiento se conoce como la hipótesis del esfuerzo (Funk and 

Vitousek 2007). Aquí, contrariamente a la noción de que el desempeño óptimo 

de una especie ocurre hacia el rango de distribución ambiental medio (Violle et 

al. 2007; Garnier et al. 2016), las especies invasoras pueden tener éxito en 

diferentes ambientes (por ejemplo, limitados o no limitados) empleando la 

estrategias de eficiencia en el uso de recursos (Crawley et al. 1996; Funk and 

Vitousek 2007) a través de la variación de rasgos intraespecíficos (Nava and 

Violle 2009). Algunos investigadores han descrito que las especies con baja 

variación de rasgos intraespecíficos pueden presentar especialización o 

preferencias de hábitat (Umaña et al. 2015; He et al. 2018), mientras que las 

especies con alta variación de rasgos intraespecíficos tienen más posibilidades 

de pasar filtros ambientales y extenderse por más hábitats (Jung et al. 2010; 

Violle et al. 2012). En particular, cuando la variación intraespecífica del rasgo se 

relaciona con la capacidad de dispersión, el potencial de invasión aumenta para 

diferentes ambientes (Funk 2008; Ordonez et al. 2010; Brym et al. 2011; Ordonez 

2014b). Por lo tanto, para mejorar la comprensión de los procesos que impulsan 

sus patrones de ocupación y las adaptaciones de las especies invasoras a 

diferentes condiciones ambientales, es necesario incluir el enfoque de variación 

de rasgos intraespecíficos (Parker et al. 2013; Li et al. 2018). 

 

Los Andes tropicales son uno de los puntos críticos de biodiversidad a nivel 

mundial, ya que conservan ~25% de la vegetación primaria de su extensión 
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original y el porcentaje más alto de plantas endémicas en todo el mundo (20.000 

especies, 6,7%; Myers et al. 2000). Sin embargo, los ecosistemas andinos 

también son epicentros de transformación antropogénica que, en sinergia con el 

cambio climático, ha facilitado la propagación de plantas leñosas invasoras y ha 

aumentado la vulnerabilidad de la biodiversidad y las amenazas al 

funcionamiento de los ecosistemas (Young et al. 2011; Gonda 2020). Este es el 

caso de los ecosistemas altoandinos en la cordillera central de Colombia, 

Subpáramos y Páramos 2.000-3.500 m.s.n.m., donde la huella humana alcanzó 

~40% del cambio de paisaje en la década de 1940 pero ha seguido aumentando 

hasta el 50% en las últimas cuatro décadas. (Correa Ayram et al. 2020) junto con 

la propagación de la especie invasora U. europaeus (Barrera-Cataño et al. 2019). 

Este arbusto, considerado una de las peores especies invasoras del mundo 

(Lowe et al. 2004), amenaza los ecosistemas locales a través de la exclusión 

competitiva de especies nativas, cambios en las condiciones del suelo y el agua 

y la transformación del hábitat (Galappaththi et al. 2023). Si bien las invasiones 

de U. europaeus están bien documentadas en todo el mundo (Fuentes-Lillo et al. 

2023), incluso en los ecosistemas andinos (Altamirano et al. 2016; Hernández-

Lambraño et al. 2017), existen lagunas de conocimiento sobre sus propiedades 

invasoras. potencial sobre Subpáramos y Páramos, y si este ecosistema 

climáticamente limitado puede restringir o ser susceptible a la invasión (Barrera-

Cataño et al. 2019; Fuentes-Lillo et al. 2023). 

 



 138 

Dentro del rango de Subpáramos y Páramos, a medida que aumenta la altitud las 

temperaturas son más frías (por ejemplo, de ~14ºC a 2600 a ~7ºC a 3500), y los 

cambios isotérmicos del día a la noche son mayores. Estos cambios de 

temperatura limitan el desempeño de las plantas y determinan tipos de 

vegetación caracterizadas por matorrales altos y de bajo crecimiento (Barrera-

Cataño et al. 2019; Cárdenas-Cárdenas and Cortés-Peréz 2023). Debido a esta 

mayor resistencia ambiental con la altitud, se espera que el éxito de la invasión 

de U. europaeus disminuya a mayor altitud. Sin embargo, hay varios estudios que 

destacan la alta plasticidad fenotípica de esta especie, que parece ser su 

estrategia clave para establecer nuevas poblaciones en ambientes novedosos 

(Atlan et al. 2015; Udo et al. 2017; Galappaththi et al. 2023). Por lo tanto, también 

se espera que U. europaeus se comporte como una especie Try Harder con un 

conjunto particular de combinaciones de rasgos que favorecen su dispersión, 

crecimiento y supervivencia en respuesta a ambientes más fríos a medida que 

aumenta la elevación en el rango de Subpáramos y Páramos. Aquí, exploramos 

si la variación de rasgos intraespecíficos de la especie invasora U. europaeus es 

un mecanismo potencial subyacente a los cambios de biomasa aérea de esta 

especie a lo largo de un gradiente de elevación en áreas de invasión para el área 

de distribución de Subpáramos y Páramos en la Cordillera Andina Oriental de 

Colombia. Específicamente, abordamos las siguientes preguntas: (1) ¿Cuáles 

son las combinaciones de rasgos que describen el espacio funcional 

intraespecífico de U. europaeus? (2) ¿Cómo varían los rasgos y el espacio 
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funcional intraespecífico con la elevación? (3) ¿Cuáles son las consecuencias de 

esta variación para la biomasa aérea de esta especie en las áreas de invasión? 

 

7.3 Métodos 

 
Área de estudio y datos de la parcela 

 

El trabajo de campo se llevó a cabo en la Cordillera Andina Oriental de Colombia 

en zonas rurales de Bogotá con una fuerte historia de perturbación antropogénica 

(Etter and Villa 2000; Hurtado-M et al. 2021) y procesos altamente invasivos de 

U. europaeus desde los años 50 (Barrera-Cataño et al. 2019). Los sitios de 

estudio se encuentran en colinas y montañas compuestas de areniscas y lutitas 

del Cretácico y Terciario (Mendoza S. and Etter R. 2002). Durante 2019, 

establecimos 15 parcelas temporales de 100 m2 a lo largo de un gradiente 

altitudinal de 2600 a 3500 m de altitud (Figura 7.1). Registramos la latitud y 

longitud (en grados decimales) y la elevación (m) para cada parcela con un GPS 

(Mapa 64s), y extrajimos datos de temperatura promedio anual (Temp.) y 

precipitación total anual (Prec.) de la Fuente Climática Nacional de Colombia (~90 

m de resolución espacial http://geonetwork.humboldt.org.co/). Las parcelas 

registraron Temp.)  de 10,3±2 ºC y Prec. varían de 744,2 a 1239,5 mm (media 

1047,3 mm·año-1) (Figura S 7.1) con un régimen de lluvia bimodal (Mendoza S. 

and Etter R. 2002). Además, extrajimos datos del Índice de Huella Humana (Ihh) 

ajustado al legado que describe la variación espaciotemporal del impacto 
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antropogénico entre 1970 y 2015 (Correa Ayram et al. 2020). Las parcelas 

mostraron un Ihh de 73±13% para el sitio de estudio (Figura S 7.1). 

Seleccionamos la elevación como gradiente ambiental para este estudio debido 

a las fuertes relaciones con Prec. (R2 = 0,96, P <0,001), Temp. (R2 = 0,34, P = 

0,013) y Ihh (R2 = 0,44, P = 0,004) (Figura S 7.1). Dentro de cada parcela, 

tomamos en cuenta todos los arbustos individuales de U. europaeus con un 

diámetro basal del tallo (DB, a 1 cm sobre la superficie del suelo) >1 cm. 

Posteriormente, para describir la estructura de cada parcela, seleccionamos 

aleatoriamente de cada parcela 30 ramets individuales para medir el DB (cm) y 

la altura total (A, m). Para asegurarnos de que cada parcela se refiriera a un área 

invadida de U. europaeus, seleccionamos sitios donde esta especie cubría al 

menos el 70% del área. 
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Figura 7.1. Sitios de estudio en las zonas rurales de Bogotá en la Cordillera Andina Oriental de 
Colombia. Los círculos negros indican la ubicación de las 15 parcelas temporales de 100 m2 
instaladas a lo largo del gradiente de altitud para describir la estructura y la biomasa de U. 
europaeus y para muestrear rasgos funcionales. 

 
 
 
Rasgos funcionales 

 

Dentro de cada parcela, medimos rasgos funcionales en diez arbustos 

individuales seleccionados de U. europaeus que alcanzaron la DB y la altura 

máxima, para un total de 150 individuos. Consideramos 15 rasgos funcionales 

(Tabla 7.1) que caracterizan el espectro de forma y función de las plantas (Díaz 

et al. 2016; Carmona et al. 2021a) junto con el continuo raíz-tallo-copa (Piovesan 

and Biondi 2021). Medimos tres rasgos de semillas asociados con mecanismos 

de dispersión y supervivencia (masa seca de semillas, MSS; número de semillas 

por fruto, NS; y volumen de semillas, VS; Tabla 7.1. Dimensión de rasgos de 
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semillas) (Saatkamp et al. 2019). la MSS, como masa de semillas secada al 

horno, representa la capacidad de almacenar recursos y sobrevivir bajo 

limitaciones ambientales (Cornelissen et al. 2003; Salgado-Negret et al. 

2015)(Cornelissen et al. 2003; Salgado-Negret et al. 2015). NS, como número de 

semillas por fruto, determina el potencial de dispersión y establecimiento 

(Saatkamp et al. 2019). Los VS, como forma tridimensional de la semilla, 

desempeña un papel clave en el recubrimiento y la escarificación para el 

establecimiento (Kaliniewicz et al. 2022). Secamos en horno a 80 ºC durante al 

menos 72 horas y medimos cada semilla de diez vainas por arbusto individual. 

Para VS, utilizamos la ecuación de volumen elipsoide para estimar el volumen de 

las semillas debido a la forma ovoide comprimida de las semillas (Clements et al. 

2001; Ocampo-Zuleta and Bravo 2019), de la siguiente manera: VS=4/3 π× 

lS·dS· 0,5dS, donde lS representa la longitud de la semilla, dS el diámetro de la 

semilla y 0,5dS el espesor de la semilla. Elegimos VS sobre otra morfología para 

reducir las dimensiones del rasgo, manteniendo el significado funcional 

(Kaliniewicz et al. 2022). Medimos dos rasgos del fruto asociados con los 

procesos de dispersión y establecimiento (masa del fruto, MF; tamaño del fruto, 

TF; Tabla 7.1. Dimensión de los rasgos del fruto) (Saatkamp et al. 2019). La MF, 

como peso de la fruta fresca, se calculó a partir de diez vainas por arbusto 

individual utilizando una báscula de precisión digital (Lab1st 510 g × 0,1 mg) 

(Rojas et al. 2022). TF, como área máxima del fruto, se estimó multiplicando la 

longitud máxima paralela al pedúnculo de la vaina (lF, longitud del fruto en mm) 
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por la distancia máxima perpendicular a lF (AF, ancho del fruto) (Burns and Lake 

2009). Ambos rasgos del fruto desempeñan funciones esenciales en la 

reproducción de las plantas; donde, a mayor MF y TF, se espera un mayor 

potencial de dispersión y establecimiento de un arbusto (Burns and Lake 2009; 

Rojas et al. 2022). 

 

Medimos cuatro rasgos foliares que caracterizan la inversión en compensaciones 

de tejidos y el espectro económico foliar de las plantas (área foliar, AF; contenido 

de materia seca de las hojas, CFMS; grosor foliar, GF; área foliar específica, SFE; 

Tabla 7.1. Dimensión de los rasgos foliares) (Wright et al. 2004). AF es el área 

de superficie proyectada por un lado de una hoja, medida a partir de diez hojas 

frescas utilizando un escáner digital (Canon Lide 300) (Cornelissen et al. 2003). 

Este rasgo representa la capacidad de interceptación de la luz de una planta, el 

equilibrio de carbono y el ciclo de nutrientes. CFMS es el contenido de materia 

seca de una hoja dividido por su masa fresca saturada de agua, y AFE es el área 

de un lado de una hoja fresca dividida por su masa seca al horno. Ambos rasgos 

se midieron a partir de diez hojas secadas al horno a 80 ºC durante al menos 72 

horas (Salgado-Negret et al. 2015). Estos rasgos informan sobre las defensas de 

carbono de las hojas y las inversiones en tejidos relacionadas con la capacidad 

de captura de carbono (Cornelissen et al. 2003; Pérez-Harguindeguy et al. 2013; 

Salgado-Negret et al. 2015). GF, que representa la fuerza física de las hojas 

mediante la inversión de carbono, se midió en diez hojas frescas por individuo en 
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tres segmentos de la hoja (es decir, ápice, medio y base) utilizando un micrómetro 

digital (Mitutoyo 293-240-30, 0,01 mm) (Onoda et al. 2011; Salgado-Negret et al. 

2015). 

 

De manera similar, medimos cuatro rasgos del tallo que determinan la estabilidad 

mecánica, el soporte y la inversión en tejidos de la madera (grosor de la corteza, 

GC; diámetro máximo del tallo, DBmax; altura máxima del arbusto, Hmax; 

densidad de la madera, WD; Tabla 7.1. Dimensión de los rasgos de la madera). 

(Chave et al. 2009; Díaz et al. 2016). GC es el espesor de la corteza externa al 

xilema. Tiene funciones esenciales para aislar meristemos ante eventos adversos 

como incendios (Pérez-Harguindeguy et al. 2013; Rosell et al. 2014). DM es la 

densidad de la madera estimada en un núcleo segmentado como la masa secada 

al horno dividida por su volumen fresco (Cornelissen et al. 2003). DM es 

reconocido como uno de los rasgos principales para determinar la estabilidad, la 

defensa y dar forma a las compensaciones entre seguridad y eficiencia hidráulica 

relacionadas con la captura de carbono (Chave et al. 2009). Medimos GC y DM 

en núcleos de tres segmentos a lo largo del tallo. BSD, punto medio del tallo entre 

el BSD y el punto ápice del tallo con xilema, y en el punto ápice del tallo con 

xilema (Ø=4.88±1.9 cm, longitud=2.51±0.8 cm). Medimos tres puntos aleatorios 

en cada segmento para GC usando un micrómetro digital (Mitutoyo 293-240-30, 

0,01 mm). Definimos Amax y Dmax como rasgos del tallo porque estaban 

asociados con el tallo de cada arbusto. Aquí, seleccionamos diez individuos de 
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altura y DB máximos observados de cada población. Amax es la estatura 

potencial vertical medida como la distancia más corta entre DB y el punto ápice 

del tallo con xilema en un arbusto (Cornelissen et al. 2003). Está relacionado con 

el vigor competitivo y el tamaño reproductivo (Pérez-Harguindeguy et al. 2013; 

Salgado-Negret et al. 2015) Medimos Dmax en DB en el ramet más grande de 

cada individuo. Dmax es la estatura horizontal máxima potencial de un arbusto y 

está asociada con la historia de vida de una planta: “sobrevivir bien” en 

condiciones ambientales expuestas (Prado-Junior et al. 2016). 

 

Finalmente, medimos dos rasgos de la raíz que influyen en la estabilidad 

mecánica, la inversión en tejidos y la defensa subterránea (contenido de materia 

seca de raíz fina, CRMSf; contenido de materia seca de raíz gruesa, CRMSg; 

Tabla 7.1. Dimensión de los rasgos de la raíz) (Bardgett et al. 2014). RDMC es 

el contenido de materia seca de las raíces (fina Ø< 2 mm y gruesa Ø≥ 2 mm 

secadas al horno a 80 ºC durante al menos 72 horas) dividido por su masa fresca 

saturada de agua (Salgado-Negret et al. 2015). Un CRMS alto se asocia con una 

mayor estabilidad de la planta (raíces gruesas) y defensa subterránea (raíces 

finas) debido a la alta inversión en tejidos y la captura de carbono bajo tierra 

(Bardgett et al. 2014). 

 

 

 



 146 

Tabla 7.1. Descripción de los rasgos funcionales medidos en este estudio. N = esfuerzo de 
muestreo. Individuos arbustivos de Ulex europaeus (ind.). Diámetro en la sección medida (d). 
 
 
Dimensión 
rasgo 
rasgo 
(abreviatura) 

Unidades N Descripción Referencias 

Dimensión de rasgos de semillas 

Masa de semillas 
(MSS) 

mg-1 
Total semillas·fruto-1, 
10 frutos·ind-1 

(aleatorio), 150 ind. 

a Masa de una semilla 
secada al horno (80 ºC 
– 72h) 

b Almacenamiento de 
recursos y 
sobreviviencia de 
plántulas 
c min.= 3.52, media= 
6.71, max.= 12.05 
 

(Pérez-
Harguindeguy et al. 
2013; Salgado-
Negret et al. 2015) 

Número de 
semillas por fruto 
(NS) 

número 
Total semillas·fruto-1, 
10 frutos·ind-1 

(aleatorio), 150 ind. 

a Número de semillas 
por fruto 

b Potencial de 
dispersión y 
establecimiento 
c min.= 2, media= 4, 
max.= 8 
 

(Saatkamp et al. 
2019) 

Volumen de 
semillas (VS) 

mm3 
Total semillas·fruto -1, 
diez frutos·ind-1 

(aleatorio), 150 ind. 

a Forma tridimensional 
de una semilla 

b Establecimiento de 
plántulas 
c min.= 20.73, 
media=52.85, max.= 
107.33 
 

(Saatkamp et al. 
2019) 

Dimensión de rasgos de fruto 

Masa de fruto 
(MF) 

mg-1 
10 frutos·ind-1 

(aleatorio), 150 ind. 

a Peso fresco del fruto  
b Potencial de 
dispersión y 
establecimiento 
c min.= 41.49, media= 
97.16, max.= 213.50 
 
 

(Burns and Lake 
2009; Rojas et al. 
2022) 

Tamaño del fruto 
(TF) 

mm2 
10 frutos ·ind-1 

(aleatorio), 150 ind. 

a Área máxima del fruto 
 b Potencial de 
dispersión y 
establecimiento 
c min.= 48.39, media= 
83.48, max.= 161.82 
 

(Burns and Lake 
2009; Rojas et al. 
2022) 

Dimensión rasgos de hoja 
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Dimensión 
rasgo 
rasgo 
(abreviatura) 

Unidades N Descripción Referencias 

Área de la hoja 
(AF) 

mm2 
10 hojas·ind-1, 150 
ind. 

a Área de la superficie 
proyectada por un lado 
de una hoja fresca 

b Intercepción de luz, 
equilibrio de carbono y 
ciclo de nutrientes 
c min.= 8.21, media= 
16.43, max.= 27.61 
 
 

(Cornelissen et al. 
2003; Pérez-
Harguindeguy et al. 
2013; Salgado-
Negret et al. 2015) 

Contenido foliar 
de materia seca 
(CFMS) 

mg·g-1 
10 hojas·ind-1, 150 
ind. 

a Masa seca por 
unidad de superficie 
de la hoja 
b Defensas de las 
hojas e inversiones de 
carbono en tejidos  
c min.= 250.4, media= 
409.8, max.= 881.7 
 
 

(Cornelissen et al. 
2003; Pérez-
Harguindeguy et al. 
2013; Salgado-
Negret et al. 2015) 

Grosor de la hoja 
(GF) 

mm 

3 segmentos·hoja-1 
(ápice, medio, base), 
10 hojas·ind-1, 150 
ind.  

a Sección transversal 
para espesor de una 
hoja 

b Fuerza física de las 
hojas y compensación 
de los beneficios 
fotosintéticos con los 
costos de la 
respiración y la 
transpiración 
c min.= 0.10, media= 
0.33, max.=0.66 
 
 

(Onoda et al. 2011; 
Salgado-Negret et 
al. 2015) 

Área foliar 
especifica (AFE) 

mm2·g-1 
10 hojas·ind-1, 150 
ind. 

a rea de un lado de una 
hoja fresca dividida por 
su masa secada al 
horno 

b Capacidad de 
captación de recursos 
c min.= 26.76, media= 
87.99, max.= 154.95 
 

(Cornelissen et al. 
2003; Pérez-
Harguindeguy et al. 
2013; Salgado-
Negret et al. 2015) 

Dimensión de rasgos del tallo 

 Grosor de la 
corteza (GC) 

mm 

3 segmentos·corteza-

1 (aleatorios), 3 
cortezas·ind-1 (d. 
basal, d. medio, d. 

a Grosor de la corteza 

b Protección y defensa 
de condiciones de 
estrés (por ejemplo, 

(Pérez-
Harguindeguy et al. 
2013; Rosell et al. 
2014) 
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Dimensión 
rasgo 
rasgo 
(abreviatura) 

Unidades N Descripción Referencias 

apical), 150 ind. 
 

fuego) 
c min.= 0.66, media= 
1.59, max.= 2.65 
 
 

Diámetro máximo 
del tallo (Dmax) 

cm 150 ind. 

a Estatura horizontal 
máxima potencial a la 
base del tallo 

b Historia de vida y 
supervivencia en 
condiciones 
ambientales 
expuestas 
c min.= 1.91, media= 
4.88, max.= 11.2 
 
 

(Prado-Junior et al. 
2016) 

Altura máxima del 
arbusto (Amax) 

m 150 ind. 

a Estatura potencial 
vertical entre la base y 
el punto apical del tallo 
b Vigor competitivo y 
tamaño reproductivo 
c min.= 1.17, media= 
2.50, max.= 4.60 
 
 

(Cornelissen et al. 
2003) 

Densidad de 
madera (DM) 

g·cm-3 

3 secciones·ind-1 (d. 
base, d. medio, d. 
ápice), 150 ind. 
 

a Densidad específica 
de la masa secada al 
horno dividida por el 
volumen fresco de una 
sección del núcleo de 
madera 

b Compensaciones 
hidráulicas entre 
seguridad y eficiencia, 
estabilidad y captura 
de carbono 

c min.= 0.52, mean= 
0.64, max.= 0.75 
 

(Chave et al. 2009; 
Pérez-
Harguindeguy et al. 
2013; Salgado-
Negret et al. 2015) 

Dimensión de rasgos raíz 

Contenido de 
materia seca de la 
raíz fina (CRMSf) 

mg·g-1 

150 ind. (total de 

raíces finas  < 
2mm) 

a Masa seca por 
biomasa fresca de 

raíces finas < 2mm 
b Estabilidad 
mecánica, inversión en 
tejidos y defensa 
subterránea 

(Bardgett et al. 
2014; Salgado-
Negret et al. 2015) 
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Dimensión 
rasgo 
rasgo 
(abreviatura) 

Unidades N Descripción Referencias 

c min.= 126.0, media= 
331.9, max.= 924.5 
 
 

Contenido de 
materia seca de la 
raíz gruesa 
(CRMSFg) 

mg·g-1 
150 ind. (total de 

raíces gruesas  ≥ 
2mm) 

a Masa seca por 
biomasa fresca de 

raíces gruesas  ≥ 
2mm 
b Estabilidad 
mecánica, inversión en 
tejidos y defensa 
subterránea 
c min.= 287.2, media= 
423.5, max.= 833.8 

(Bardgett et al. 
2014; Salgado-
Negret et al. 2015) 

a Definición de ecología basada en rasgos y método de cálculo, b Asociación de rasgos con la 
forma y funciones de un arbusto, c Valores del rango de rasgos. Valores mínimos (min.), promedio 
(media) y máximo (max.). 

 
 
 
Biomasa aérea y ponderada 

 

Para estimar la biomasa aérea (BA, g) de cada arbusto muestreado dentro de las 

parcelas, utilizamos la ecuación de biomasa alométrica para U. europaeus de 

(Augusto et al. 2009) (Ecuación 1):  

 

Ecuación 1.   𝐵𝐴𝑖 =  𝑒𝑥𝑝(0.8717 × 𝑙𝑜𝑔(𝐷𝐵2×A))−3.7676
 

 

Donde, DB es el diámetro basal del tallo en mm y A la altura total en cm.  
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Posteriormente, para cada rasgo, calculamos el promedio ponderado de BA 

multiplicando el valor del rasgo de cada arbusto por su BA y dividiendo por el BA 

total de los arbustos medidos por rasgos (Ecuación 2).   

 

Ecuación 2. C𝑡𝐵𝐴 =  ∑ 𝑡𝑖
𝑛
𝑖=1 × 𝐵𝐴𝑖 ∑ 𝐵𝐴𝑖

𝑛
𝑖=1⁄  

 

Donde, i representa cada arbusto con un rasgo (t) medido y BA estimado. 

 
Análisis estadístico 

 

Para caracterizar el espacio de rasgos funcionales intraespecíficos de U. 

europaeus, realizamos un Análisis de Componentes Principales (ACP) con 

valores de rasgos a nivel individual (es decir, cada puntuación en el ACP se 

refiere a un arbusto). Realizamos una prueba de Kolmogorov-Smirnov (D) de una 

muestra para evaluar la distribución normal de las variables incluidas en el ACP 

(Figura S 7.2). La hipótesis nula D establece una distribución N(m=0, s=1) de los 

valores de cada rasgo (Birnbaum and Tingey 1951). Realizamos una 

transformación logarítmica para rasgos con distribución no normal (NS, MF, 

CFMS, DBmax y CRMSg, Figura S 7.2) para ajustar la distribución (~ N0,1). 

Todos los rasgos se transformaron en z (μ = 0, s = 1) para una fácil interpretación. 

NS no mostró una distribución normal, incluso después de la transformación 

logarítmica (Figura S 7.2), en parte debido a datos discretos. Sin embargo, 

incluimos esta variable en el ACP debido a su importancia ecológica y verificamos 
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que no afectó el análisis e interpretación. Además, realizamos una rotación 

Varimax para mejorar la interpretabilidad del espacio de rasgos intraespecífico 

funcional bidimensional resultante. La rotación no cambió el sistema de 

coordenadas del ACP inicial (ρ = 0,96, P <0,001). Evaluamos el factor de inflación 

de la varianza (FIV) para evitar la multicolinealidad entre rasgos. El FIV fue 2,47, 

lo que indica una ligera correlación que no disminuyó cuando eliminamos los 

rasgos ni afectó el ACP. 

 

Realizamos modelos lineales generalizados basados en rasgos y rasgos 

ponderados por BA para evaluar la relación rasgo-elevación intraespecífica. 

Tanto en el modelo rasgo-elevación como en el modelo rasgo-elevación 

ponderado por BA, consideramos que un rasgo varía a lo largo de un gradiente 

si la pendiente era significativamente diferente de 0 (P <0,05). Ejecutamos 

modelos utilizando la función glm de R (v4.3.1) con los 15 rasgos y dos primeros 

ejes de los rasgos ACP como variables de respuesta y el gradiente de elevación 

como predictor. Para la función glm, utilizamos la familia de distribución 

gaussiana y la identidad de enlace para aproximar la interpretación de los 

modelos ~ N0,1. Todos los análisis estadísticos se realizaron utilizando R (v4.3.1; 

www.r-project.org). 

 

7.4 Resultados 

http://www.r-project.org/
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8  

 
Espacio de rasgos funcionales intraespecíficos de Ulex europaeus 

 

El espacio de rasgos funcionales intraespecíficos de los arbustos de U. 

europaeus se resume en las dos primeras dimensiones del ACP (Figura 7.1a). 

El primer eje de ACP (17,34% de la varianza explicada) reflejó principalmente un 

continuo de dispersión rápida-lenta y compensaciones por el tamaño de los 

arbustos. El lado de dispersión rápida se caracterizó por individuos con frutos y 

semillas pequeños, baja masa seca de frutos y semillas, y baja inversión en 

tejidos de hojas (AFE alto) de arbustos ligeramente grandes (Amax y DBmax 

altos), mientras que el lado de dispersión lenta tuvo individuos con frutos y 

semillas más grandes y pesados, tejidos más “costosos” en hojas (AFE bajo) y 

arbustos pequeños (Amax y DBmax bajos). El segundo eje ACP (13,89% de la 

varianza explicada) reflejó principalmente una compensación de inversión en 

tejido aéreo y subterráneo, donde los valores negativos se relacionaron con 

individuos con hojas y tallos más densos, tamaño pequeño (Amax bajo) pero 

DBmax altos y GC gruesos. En contraste, los valores positivos en el segundo eje 

ACP mostraron individuos con raíces más densas (finas y gruesas), hojas 

gruesas y grandes, y un alto número de semillas en arbustos grandes. El continuo 

de dispersión rápida-lenta varió a lo largo del gradiente de elevación (R2 = 0,16, 

P <0,001, Figura 7.1b), donde, a medida que aumentaba la elevación, los 

individuos mostraron estrategias de dispersión más lentas con hojas de tejido 
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"costosas" y arbustos de pequeño tamaño. La elevación no afectó 

significativamente la compensación de inversión en tejido por encima y por 

debajo del suelo (Figura 7.1c). 

 

 

 

 
 
 

Figura 7.1. Análisis de componentes principales (a) que muestran el espacio funcional 
intraespecífico de Ulex europaeus y modelos lineales generalizados (b-c) que evalúan la variación 
de los primeros ejes ACP a lo largo del gradiente de elevación. Dimensión de los rasgos de la 
semilla: masa de semillas (MSS, mg-1), número de semillas por fruto (NS, número), volumen de 
semillas (VS, mm3). Dimensión de los rasgos del fruto: masa del fruto (MF, mg-1), tamaño del fruto 
(TF, mm2). Dimensión de los rasgos foliares: área foliar (AF, mm2), contenido foliar de materia 
seca (CFMS, mg·g-1), grosor foliar (GF, mm), área foliar específica (AFE, mm2·g-1). Dimensión de 
los rasgos del tallo: grosor de la corteza (GC, mm), diámetro basal máximo del tallo (DBmax, cm), 
altura máxima del arbusto (Amax, m), densidad de la madera (DM, g·cm-3). Dimensión de los 
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rasgos de la raíz: contenido de materia seca de raíz fina (CRMSf, mg·g-1), contenido de materia 
seca de raíz gruesa (CRMSg, mg·g-1). 
 
 

 
Rasgos y biomasa aérea de Ulex europaeus a lo largo de la elevación 

 

En general, los rasgos de las semillas variaron ligeramente a lo largo del 

gradiente de elevación (R2 = 0,1-0,16, P <0,001; Figura 7.2a-c). MSS y VS 

mostraron relaciones positivas con la elevación, mientras que NS tuvo efectos 

negativos de la elevación. El tamaño del fruto aumentó a medida que aumentaba 

la elevación (R2 = 0,07, P <0,001; Figura 7.2e). Todas las tendencias de estos 

rasgos indican estrategias de dispersión lenta con altitudes más altas. La mayoría 

de los rasgos de hojas, tallos y raíces no tuvieron relaciones significativas con la 

elevación. Sin embargo, DBmax y Amax mostraron una disminución con 

elevaciones más altas (R2 = 0,13-0,17, P <0,001; Figura 7.2k-l), lo que indica 

que el tamaño de los arbustos puede estar limitado por la altitud en el sitio de 

estudio. 
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Figura 7.2. Modelos lineales generalizados que evalúan la variación de rasgos a lo largo del 
gradiente de elevación. Dimensión de los rasgos de la semilla: (a) masa de semillas (MSS, mg-1), 
(b) número de semillas por fruto (NS, número), (c) volumen de semillas (VS, mm3). Dimensión de 
los rasgos del fruto: (d) masa del fruto (MF, mg-1), (e) tamaño del fruto (TF, mm2). Dimensión de 
los rasgos foliares: (f) área foliar (AF, mm2), (g) contenido foliar de materia seca (CFMS mg·g-1), 
(h) grosor foliar (GF, mm), (i) área foliar específica (AFE, mm2·g-1). Dimensión de los rasgos del 
tallo: (j) grosor de la corteza (GC, mm), (k) diámetro basal máximo del tallo (DBmax, cm), (l) altura 
máxima del arbusto (Amax, m), (m) densidad de la madera (DM, g·cm -3). Dimensión de los rasgos 
de la raíz: (n) contenido de materia seca de raíz fina (CRMSf, mg·g-1), (o) contenido de materia 
seca de raíz gruesa (CRMSg, mg·g-1). Los efectos significativos del gradiente de elevación sobre 
los rasgos se muestran en líneas negras (ß≠0, P<0,05). 
 
 
 

AGB varió entre 10,5 y 63,3 kg para los diez individuos con DB máximo por 

parcela, mostrando una relación negativa con la elevación (R2 = 0,16, P = 0,016; 

Figura 7.3a). De manera similar a los rasgos, el gradiente de elevación mostró 

un efecto negativo para aquellos rasgos ponderados por BA asociados con el 

continuo de dispersión rápida-lenta y las compensaciones de tamaño (primer eje 
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ACP, Figura 7.3b; R2 = 0,16, P = 0,016; Figura 7.3). Así, la relación positiva de 

VSBA (R2 = 0,24, P = 0,038; Figura 7.3f), como las relaciones negativas de NSBA 

(R2 = 0,33, P = 0,015; Figura 7.3e), DBmaxBA (R2 = 0,31, P = 0,018; Figura 

7.3n) y AmaxBA (R2 = 0.21, P = 0.047; Figura 7.3o) con elevación, mostraron 

que la dispersión y el tamaño de los arbustos subyacen a los cambios de AGB 

de U. europaues en el sitio de estudio en respuesta a la fuerza de elevación. 

 

 

 

 
 
 

Figura 7.3. Modelos lineales generalizados que evalúan la variación de la biomasa aérea (a, BA) 
y los ejes de rasgos ACP (b-c, CP, ver Figura 7.1) y los rasgos ponderados por BA (d-r, 
ponderado por BA) a lo largo del gradiente de elevación. Dimensión de los rasgos de la semilla: 
(d) masa de semillas (SDM, mg-1), (e) número de semillas por fruto (NS, número), (f) volumen de 
semillas (VS, mm3). Dimensión de los rasgos del fruto: (g) masa del fruto (MSS, mg-1), (h) tamaño 
del fruto (TF, mm2). Dimensión de los rasgos foliares: (i) área foliar (AF, mm2), (j) contenido de 
materia seca foliar (CFMS, mg·g-1), (k) espesor foliar (GF, mm), (l) área foliar específica (AFE, 
mm2·g-1). Dimensión de los rasgos del tallo: (m) espesor de la corteza (GC, mm), (n) diámetro 
máximo del tallo (DBmax, cm), (o) altura máxima del arbusto (Amax, m), (p) densidad de la 
madera (DM, g·cm -3). Dimensión de los rasgos de la raíz: (q) contenido de materia seca de raíz 
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fina (CRMSf, mg·g-1), (r) contenido de materia seca de raíz gruesa (CRMSg, mg·g-1). Los efectos 
significativos del gradiente de elevación sobre los rasgos se muestran en líneas negras (P<0,05). 
 
 
 

8.1 Discusión 

 

 

Evaluamos cómo el espacio funcional intraespecífico de rasgos de la especie 

invasora U. europaeus varía a lo largo de un gradiente altitudinal, y las 

consecuencias de los cambios en la biomasa aérea de esta especie en áreas de 

invasión periurbanas de Bogotá. Nuestros resultados mostraron que: (1) el 

espacio de rasgos funcionales intraespecíficos de U. europaeus está formado 

principalmente por un continuo de dispersión rápida-lenta y tamaño de los 

arbustos, y otro de compensación de inversiones en tejidos aéreos y 

subterráneos. (2) Los rasgos de dispersión y tamaño de los arbustos están 

limitados por la elevación, y (3) los cambios tanto en la dispersión como en el 

tamaño son los mecanismos funcionales subyacentes que explican la 

disminución de la biomasa aérea con la elevación. 

 

Trade-off de rasgos forman el espacio funcionales intraespecíficos de Ulex 

europaeus 

 

Como era de esperar, la variación de rasgos intraespecíficos de la especie 

invasora U. europaeus sigue a estudios previos que muestran combinaciones de 
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rasgos críticos para que las plantas crezcan, sobrevivan y se reproduzcan en 

respuesta a fuerzas selectivas (Wright et al. 2004; Chave et al. 2009; Díaz et al. 

2016; Saatkamp et al. 2019; Carmona et al. 2021a). Sin embargo, la mayoría de 

los estudios que trabajan en el continuo raíz-tallo-copa enfatizaron la importancia 

de la variación de rasgos funcionales entre especies (interespecíficas) más que 

dentro de las especies (intraespecíficas) (Fortunel et al. 2012; Méndez-Alonzo et 

al. 2012; Rosell et al. 2014; Liu et al. 2019). Este descuido del aspecto 

intraespecífico se debe en parte a la falta de datos de rasgos intraespecíficos 

para las plantas, pero también a la suposición de que incluso si la variación de 

rasgos interespecíficos actúa en respuesta a fuerzas selectivas, debería ser 

mayor que la intraespecífica para la coordinación de rasgos (Garnier et al. 2016; 

Shipley et al. 2016), restando importancia a la inclusión de la variación de rasgos 

intraespecíficos para comprender procesos ecológicos novedosos como las 

invasiones biológicas (Moran et al. 2016; Westerband et al. 2021; Wong and 

Carmona 2021). 

 

Encontramos dos ejes cruciales de coordinación de rasgos que dan forma al 

espacio funcional de rasgos intraespecíficos de U. europaeus. El primer eje, que 

representa la fracción más alta de variación, mostró una compensación crítica 

entre los rasgos de dispersión, la inversión en tejido de carbono de las hojas y el 

tamaño del arbusto (Figura 7.1a). Nuestros resultados coinciden con patrones 

generales que sugieren que las relaciones inversamente proporcionales entre la 
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masa y el tamaño de las semillas del fruto (el mecanismo reproductivo de un 

individuo) con las fracciones de nitrógeno y carbono de las hojas (el potencial 

fotosintético de un individuo) muestran una compensación ecológica en la 

asignación fotosintética (Díaz et al. 2016; Hodgson et al. 2017). La hipótesis 

central plantea que las plantas con alta capacidad fotosintética (relacionada con 

AFE alta) asignan más recursos a frutos y semillas pequeños (baja DM, VS, MF, 

TF), favoreciendo esfuerzos reproductivos rápidos (Dombroskie et al. 2016; 

Hodgson et al. 2017). Esto significa que los individuos de U. europaeus cambian 

de estrategias de dispersión rápida a lenta en paralelo con inversiones de tejido 

en las hojas de bajas a altas. Curiosamente, encontramos que la altura y el 

diámetro de los arbustos de U. europaeus aumentan con la rápida dispersión y 

la capacidad fotosintética de los individuos (por ejemplo, alto AFE). Este resultado 

contrasta con el espectro global de forma y función de las plantas, que establece 

que las plantas leñosas con Amax alto tienden a tener hojas conservadoras y 

estrategias de dispersión lenta (Díaz et al. 2016). Sin embargo, esta coordinación 

de rasgos observada puede estar respaldada por la suposición de que la altura 

de la planta media el desequilibrio de la distancia de dispersión que favorece a 

las semillas grandes sobre las pequeñas (Thomson et al. 2011). 

 

El segundo eje de variación de rasgos intraespecíficos mostró una compensación 

de inversiones en tejido por encima y por debajo del suelo (Figura 7.1a). Los 

individuos de U. europaeus que tienen una gran cantidad de tejido en el tallo 
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desarrollan raíces con una cantidad deficiente de tejido y viceversa. Este 

resultado contrasta con la hipótesis de la estrategia de recursos Raíz-Tallo-Hojas 

(RTH), que establece que el espectro económico de hojas (LES, Wright et al. 

2004), madera (WES, Chave et al. 2009) y raíces (RES, Bardgett et al. 2014) 

deben coordinarse a lo largo de un eje que va desde los rasgos adquisitivos de 

recursos hasta los rasgos conservadores para el crecimiento y la supervivencia 

de las plantas (Grime 1977; Reich et al. 2008; Freschet et al. 2010). El 

mecanismo subyacente que explica la RSH es que una planta de rápido 

crecimiento con hojas adquisitivas (es decir, alto AFE, bajo CFMS) tiene una alta 

demanda de transpiración y fotosíntesis y, en consecuencia, requiere un alto 

movimiento de agua a lo largo de los tallos (bajo DM relacionado con grandes 

conductos del xilema) y suministro suficiente de agua y nutrientes para mantener 

las tasas de crecimiento (Reich 2014; Garnier et al. 2016). Sin embargo, 

recientemente, existe amplia evidencia que respalda el desacoplamiento entre 

LES, WES y RES en especies de plantas (Fortunel et al. 2012; Weemstra et al. 

2016). En particular, Weemstra et al. (2016) sugirieron tres razones que podrían 

explicar la compensación encontrada suelo - tallo para el eje de rasgos 

intraespecíficos de U. europaeus. 

 

Primero, múltiples filtros actúan de manera diferente sobre los rasgos 

superficiales y subterráneos. En el sitio de estudio, el clima, que covaría con la 

elevación, impone condiciones duras para los rasgos del tallo y la copa debido a 
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las temperaturas frías a gran altura (promedio anual de 10,3±2 ºC,Figura S 7.3) 

(Ocampo-Zuleta and Bravo 2019), mientras que los suelos provienen de entornos 

relativamente ricos en nutrientes que pueden ser menos limitantes para el 

desarrollo de las plantas (por ejemplo, para los rasgos de las raíces) que los 

factores climáticos (Hurtado-M et al. 2021). En segundo lugar, los rasgos 

superficiales y subterráneos no son análogos porque funcionan de manera 

diferente. Se ha informado que U. europaeus es una especie de alta plasticidad 

morfológica, pero que difiere en la respuesta rasgo-ambiente entre órganos 

(Atlan et al. 2015; Udo et al. 2017; Christina et al. 2023), mientras que los rasgos 

aéreos como la altura de los arbustos (es decir, Amax) varió en experimentos con 

diferentes temperaturas del aire (por ejemplo, Amax alto a temperatura elevada), 

los rasgos subterráneos como la masa seca de la raíz (es decir, CRMSf-c) variaron 

en experimentos con nivel de riego (por ejemplo, CRMS alto con mayor 

suministro de agua) (Christina et al. 2023). Sugiere que U. europaeus en el sitio 

de estudio puede divergir en sus respuestas funcionales para adaptar el tamaño 

y las inversiones de tejido a la temperatura y las inversiones de tejido de raíz a la 

adquisición de agua y nutrientes (por ejemplo, Figura S 7.3). En tercer lugar, las 

interacciones compensadas de los rasgos de las micorrizas y las raíces 

desacoplan el espectro de rasgos superficiales y subterráneos. A pesar de que 

no se han reportado asociaciones de micorrizas con U. europaeus (Clements et 

al. 2001), es una especie de leguminosa y un importante fijador de N con una 

actividad voluminosa en las raíces (Clements et al. 2001; Magesan et al. 2012; 
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Galappaththi et al. 2023), que puede determinar un eje independiente de 

variación de rasgos intraespecíficos en el continuo de toda la planta. Estudios 

adicionales deberían evaluar estos aspectos para comprender mejor el espacio 

funcional de rasgos intraespecíficos de U. europaeus y las consecuencias para 

su dispersión, colonización y procesos invasivos. 

 

Dispersión y tamaño de los arbustos, mecanismos subyacentes que 

determinan los cambios en la biomasa aérea de Ulex europaeus a lo largo 

de la elevación 

 

U. europaeus disminuyó su biomasa aérea con la elevación, pero varió sus 

rasgos asociados con la capacidad de dispersión y el tamaño de los arbustos 

para establecer sus poblaciones en mayores elevaciones (Figura 7.2Figura 7.3). 

Estos resultados son consistentes con estudios previos que mostraron el alto 

nivel de plasticidad de esta especie invasora en respuesta a limitaciones abióticas 

(Atlan et al. 2015; Christina et al. 2023). En comparación con otros rasgos, una 

alta variación intraespecífica de los rasgos de dispersión puede ser el mecanismo 

más eficiente para la dispersión y el establecimiento de poblaciones de especies 

de plantas en áreas nuevas (Saatkamp et al. 2019), por extensión, 

potencializando la invasión de U. europaeus a lo largo del gradiente altitudinal 

(Galappaththi et al. 2023). Para el área de estudio, a medida que aumenta la 

elevación, las temperaturas del aire son más frías (Figura S 7.1) y la isotérmica 
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del día a la noche es alta, lo que genera condiciones duras para las plantas 

(Cresso et al. 2020). Puede explicar por qué la biomasa aérea disminuye con la 

elevación, pero también por qué los individuos de U. europaues tienen diámetros 

y alturas pequeños y estrategias de dispersión lenta (Figura S 7.3Figura S 7.4). 

Los estudios experimentales demostraron que la Amax de esta especie disminuía 

con las temperaturas frías como mecanismo de resistencia a condiciones más 

duras (Christina et al. 2023), mientras que la disminución en el número de 

semillas pero el aumento en el tamaño de las semillas (p. ej., masa o volumen) 

con la elevación pueden estar asociado con la asignación de más recursos para 

la reproducción. Se ha informado que las tasas de germinación de U. europaeus 

se reducen significativamente en altitudes entre 2700 y 3300 m.s.n.m. (Portilla-

Yela et al. 2019), pero alcanzan ~100 % a temperaturas entre 5 y 15 ºC (Udo et 

al. 2017). 

 

Además, los efectos de la elevación sobre la dispersión (es decir, VSABG positivo) 

y el tamaño de los arbustos (es decir, negativo en AmaxBA y DmaxBa) también 

pueden indicar una reasignación adaptativa de recursos entre reproducción y 

crecimiento reportada en otros estudios (Atlan et al. 2015). Aquí, la hipótesis 

central es que, bajo limitaciones ambientales como restricción de agua, 

disponibilidad de nutrientes e intensidad de luz, entre otras, las especies de 

plantas varían los patrones de asignación a lo largo de toda la fase de crecimiento 

vegetativo para una reubicación óptima, priorizando la reproducción en 
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condiciones duras para amplificar las poblaciones. dispersión y establecimiento 

(McConnaughay and Coleman 1999). 

 

Observaciones sobre la potencial invasión de Ulex europaeus en los 

gradientes de altitud 

 

A nivel mundial, U. europaeus es reconocido como un arbusto invasor fuerte, que 

coloniza áreas nuevas a pesar de las condiciones ambientales diferentes a las 

de su área de distribución nativa (Vásquez-Valderrama et al. 2022). Es por eso 

que U. europaeus ha sido categorizada como una de las peores especies 

invasoras del mundo (Lowe et al. 2004), donde su plasticidad fenotípica parece 

ser la clave para establecer nuevas poblaciones en ambientes novedosos (Atlan 

et al. 2015; Udo et al. 2017; Galappaththi et al. 2023). De acuerdo con otros 

estudios, encontramos que U. europaeus tiene una amplia variabilidad de rasgos 

intraespecíficos, particularmente en los rasgos relacionados con el potencial 

reproductivo (es decir, rasgos de dispersión) y la forma (es decir, tamaño de los 

arbustos), lo que mejora su capacidad para colonizar, establecerse e invadir 

nuevas áreas a través del gradiente elevación en la Cordillera Andina Oriental de 

Colombia (Figura 7.2Figura 7.3). Como comentamos anteriormente, el hecho de 

que a mayores altitudes (~3500m) U. europaeus desarrollara pequeños arbustos 

puede estar asociado con la adaptación de sus nuevas poblaciones a ambientes 

fríos (~8ºC), donde los cambios isotérmicos del día a la noche y la temperatura 
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media anual determinan el tipo de vegetación de bajo crecimiento y matorrales 

altos (e.g. Subpáramos y Páramos, Barrera-Cataño et al. 2019; Cárdenas-

Cárdenas and Cortés-Peréz 2023). Sin embargo, considerando que esta especie 

aumenta el tamaño y masa de las semillas con la elevación (Figura 7.2Figura 

7.3), lo que puede estar relacionado con el aumento de su potencial germinativo 

(Udo et al. 2017; Portilla-Yela et al. 2019), cabe destacar que en el futuro será un 

invasor agresivo que amenazará la conservación de uno de los ecosistemas más 

importantes de Colombia, como lo es el Páramo (Ocampo-Zuleta and Solorza 

Bejarano 2017). La invasión de esta especie en el área de estudio se reportó 

desde los años 50 (Barrera-Cataño et al. 2019), y su expansión con el gradiente 

altitudinal también puede estar relacionada con el avance de IEHH entre 1970-

2015 (Figura S1 , T3-S4; Correa Ayram et al. 2020). Numerosos estudios indican 

que la invasión de U. europaeus se potencia en zonas altamente transformadas 

dado el carácter heliófilo y oportunista de esta especie (Cárdenas-Cárdenas and 

Cortés-Peréz 2023; Galappaththi et al. 2023). Por lo tanto, si el IEHH continúa 

aumentando a lo largo del gradiente de elevación en los próximos años, se 

espera una aceleración de la invasión en el sitio de estudio. Considerando el 

mecanismo funcional que subyace a la invasión de esta especie a gran altura, es 

recomendable avanzar lineamientos para su control mediante el agotamiento de 

los bancos de semillas en el suelo (Ocampo-Zuleta and Solorza Bejarano 2017) 

y la recolección de órganos reproductores en el momento en que se ubican 

nuevas poblaciones (Barrera-Cataño et al. 2019). Aunque este estudio coincide 
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con hallazgos anteriores que sugieren el manejo de la invasión de U. europaeus, 

señalamos que las acciones prácticas para futuras invasiones a lo largo del 

gradiente altitudinal deben estar relacionadas con controles tempranos de la 

reproducción (por ejemplo, rasgos de dispersión), optimizando los esfuerzos y 

recursos necesarios para eliminar poblaciones establecidas que pueden 

aumentar significativamente en biomasa con el tiempo (Ocampo-Zuleta and 

Solorza Bejarano 2017; Ocampo-Zuleta and Beltrán-Vargas 2018). 
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8.3 Acceso a los datos 

 

Los datos de este artículo están disponibles en el Catálogo de Información 

Biológica del Jardín Botánico de Bogotá 

(http://catalogador.jbb.gov.co:8090/app/resource?r=001_bio-rrbb_sc_2021007) 
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bajo los términos de Creative Commons Atribución-No Comercial 4.0 Licencia 

Internacional. Además, estos datos se encuentran en la base de datos de rasgos 

de plantas (https://www.try-db.org). 

 

8.4 Información suplementaria- Apéndice 4 

 

Figura S 7.1. Modelos lineales generalizados que evalúan la relación entre la 

temperatura media anual (MAT), la precipitación total anual (TAP) y el Índice de 
Huella Humana ajustado al legado (IEHH) con el gradiente altitudinal (Elevación). 

 

Figura S 7.2. Histogramas que muestran la distribución de rasgos, sin 
transformación y con transformación logarítmica. 

 

Figura S 7.3. Modelos lineales generalizados que evalúan la variación de rasgos 
a lo largo de gradientes de elevación (elevación, m.s.n.m), temperatura media 
anual (MAT, ºC), precipitación total anual (TAP, mm) y el índice de huella humana 
ajustado por legado (IEHH, %). 

 

Figura S 7.4. Modelos lineales generalizados que evalúan la variación de la 
biomasa aérea (a, AGB) y los ejes de rasgos ACP (b-c, PC, ver Figura 2) y los 
rasgos ponderados por AGB (d-r, traceAGB) a lo largo de gradientes de elevación 
(Elevación, m.s.n.m), la temperatura media anual (MAT, ºC), la precipitación total 
anual (TAP, mm) y el Índice de Huella Humana ajustado al legado (IEHH, %) 
  

https://udeconce-my.sharepoint.com/:b:/g/personal/maribelvasquez_udec_cl/EfbAh7UgoptMpWO3YL5Ep40BgEl1RY9AzKgqjLkyeG5WMg?e=86rjqP
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9 DISCUSIÓN GENERAL 

 

El objetivo general de esta tesis fue explorar los mecanismos ecológicos que 

determinan los procesos de invasión de las leguminosas leñosas invasoras a lo 

largo de gradientes ambientales. En general, encontramos que: (1) La disociación 

de variabilidad ambiental determina en gran medida los procesos de invasión de 

las especies de leguminosas leñosas invasoras a nivel global. Las cuales, 

generalmente presentaron de baja a moderada superposición climática entre sus 

rangos de distribución nativos e introducidos. El patrón más común para estas 

especies fue ocupar áreas nuevas con condiciones climáticas diferentes a las de 

sus áreas de distribución introducida. Sin embargo, otros patrones como 

conservar las condiciones climáticas de origen en sus nuevas áreas de 

distribución, o inclusive ocupar un pequeño subconjunto de las condiciones 

climáticas de origen, resalta la existencia de otros factores interviniendo en los 

procesos de invasión de estas especies, como el diseño rasgos funcionale que 

tienen para enfrentar nuevos ambientes climáticos de invasión (Capítulo 1). (2) 

Por ejemplo, el efecto de la variación climática sobre las especies de 

leguminosas, selecciona aquellas con características –rasgos funcionales– 

adecuadas para superar las nuevas condiciones de las áreas de introducción, 

donde, las especies invasoras generalmente exhibieron divergencia funcional 

con las especies no invasoras. En este caso, a escala global, las leguminosas 

leñosas invasoras presentaron un espacio funcional más pequeño pero similar a 
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las leguminosas leñosas no invasoras y a las plantas leñosas del mundo. Sin 

embargo, al considerar los ambientes climáticos de las especies, los cambios en 

las combinaciones funcionales mostraron estrategias deferenciales con las 

especies nativas, lo cual, resalta la prevalencia de procesos abióticos (filtrado 

ambiental) y bióticos (adaptaciones funcionales) como mecanismos rectores de 

los procesos de invasión biológica de estas plantas (Capítulo 2). A escala 

regional, la comunidad de leguminosas leñosas invasoras presento variabilidad 

en sus rasgos funcionales a lo largo de un gradiente de elevación en la cordillera 

de Los Andes, con una combinación de rasgos foliares más adquisitivos, y rasgos 

de tallo y semillas más conservativos en mayores altitudes respecto las 

comunidades invadidas. Adicionalmente, las especies de leguminosas leñosas 

invasoras también exhibieron algunas diferencias funcionales con las 

comunidades invadidas a lo largo del gradiente de elevación, develando un 

incremento en la disimilitud para las estrategias foliares y mayor similitud para las 

estrategias de tallo y reproductivas. En este sentido, la característica de combinar 

rasgos foliares adquisitivos, con rasgos de tallos y reproducción conservativos, 

se configura como una estrategia funcional novedosa que puede estar 

potenciando la capacidad de disociación de las especies invasoras en nuevos 

ambientes, en consecuencia, mayores potenciales de invasión (Capítulo 3). (3) 

De manera complementaria, se encontró que la variabilidad intra-especifica en 

los rasgos funcionales de especies invasoras, con la combinación de rasgos 

funcionales clave e incluso rasgos novedosos, otorgan una ventaja competitiva a 
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especies, propiciando un mejor desempeño en diferentes ambientes, en 

particular, aquellos más restrictivos, como la alta montaña. En este caso, el 

espacio de rasgos funcionales intraespecíficos de Ulex europaeus considerada 

una de las especies más invasoras a nivel mundial, está formado principalmente 

por un continuo de tamaño de dispersión del arbusto y otro de compensación 

entre inversiones en tejidos aéreos y subterráneos. Donde, si bien el tamaño de 

los arbustos están limitados por la elevación, y los valores mayores de volumen 

y masa de las estructuras reproductivas (semillas) compensan las restricciones 

de desarrollar arbustos estructuralmente dominantes en las áreas de invasión, 

por mayores probabilidades de colonización y establecimiento, vía sus rasgos de 

semillas (Capítulo 4). 

 

9.1 La variabilidad climática y su relación con los procesos de invasión 

de las leguminosas leñosas 

 

En ecología de invasiones se ha sugerido ampliamente que el éxito de invasión 

de las especies puede estar relacionado con su capacidad para adaptarse a 

nuevas condiciones ambientales y tener una alta tolerancia climática (Perret et 

al., 2018). Siguiendo esta idea, aquí encontramos que la mayoría de las especies 

de leguminosas leñosas invasoras exhibieron de baja a moderada superposición 

climática entre sus rangos de distribución nativos e introducidos. De manera 

complementaria, detectamos que valores bajos de superposición climática (alta 
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disimilitud) no necesariamente indican que los dos rangos de distribución no 

comparten gran parte del espacio climático. Por el contrario, nuestro análisis de 

anidamiento indican que, en la mayoría de las especies, la mayor disimilitud en 

los nichos climáticos se debe a patrones diferenciales de ocupación de porciones 

similares del espacio climático, resultado consistente con la idea de que el filtrado 

ambiental influye en la distribución de las especies (Rejmánek et al. 2005; Kraft 

et al. 2015a; Turner et al. 2015), y en varios casos las condiciones ambientales 

del área nativa pueden predecir las áreas potenciales de invasión de la especie 

(Petitpierre et al. 2012; Early and Sax 2014). Sin embargo, las especies de 

leguminosas leñosas invasoras pueden presentar también diferentes 

comportamientos asociadas a las condiciones climáticas (Fernández and 

Hamilton 2015). Aquí, encontramos cuatro grupos de especies (conservado, 

disociado, expandido e incompleto) de acuerdo a las diferencies en su 

distribución climática nativa e invadida.  

 

A escala global, encontramos diferencias significativas en el clima entre el área 

de distribución introducida y nativa para todos los grupos de especies, pero con 

diferentes direcciones. Los grupos Conservado (distribuido en altas temperaturas 

y precipitaciones) y Disociado (ocupa áreas con las temperaturas mínimas más 

bajas), se distribuyen en el área nativa en condiciones ambientales extremas, por 

lo cual no es sorpréndete que el área introducida tiendan a ocupar condiciones 

climáticas menos extremas (te Beest et al. 2013; Hejda et al. 2015; Turner et al. 
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2015), como consecuencia de una alta tolerancia climática no expresada en el 

área de distribución nativa (Araújo et al. 2013; Perret et al. 2018). Por otro lado. 

Las especies del grupo de Expandido (ocupan climas más allá de los límites de 

su distribución nativa) y el grupo Incompleto (el área de distribución introducida 

es un subconjunto del área de distribución nativa), presentan comportamientos 

contrastantes. Mientras que las especies en expansión se pueden beneficiar de 

las nuevas condiciones para no superar o experimentar restricciones bióticas en  

nuevos climas (Beaumont et al. 2009; Gallagher et al. 2010), las especies del 

grupo incompleto pueden estar experimentando restricciones bióticas o abióticas 

en las áreas de introducción (Hejda et al., 2015; Turner et al., 2015), que 

reduzcan su nicho climático realizado. Lo anterior puede estar relacionado con la 

respuesta a otros filtros bióticos o abióticos no incluidos en este estudio, como el 

suelo y los mutualismos que pueden tener las plantas leguminosas con 

microorganismos en el suelo(Heikkinen et al. 2006; Beauregard and De Blois 

2014; Simonsen et al. 2017), e incluso pueden estar relacionados con el tiempo 

transcurrido desde su introducción (Bradley et al. 2014). A luz de estos resultados 

reconocemos que el filtrado ambiental es un determinante importante en la 

invasión de leguminosas leñosas invasoras en las primeras etapas del proceso 

de invasión, y que los diferentes ambientes climáticos para las especies también 

pueden estar asociados a ventajas competitivas frente a las especies nativas de 

las nuevas áreas de introducción (MacDougall et al. 2009). Lo cual, puede 

atribuirse a su rasgos funcionales, como por ejemplo, variaciones en el área foliar, 
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donde, su tamaño está determinado en mayor medida por la temperatura y la 

precipitación (Funk and Vitousek 2007; Leishman et al. 2007). 

 

De tal forma, al evaluar la variación funcional de las especies invasoras y las 

comunidades invadidas, a lo largo de gradientes de elevación en la cordillera de 

Los Andes y sus subregiones, permitió entender los efectos de filtrado ambiental 

sobre las expresiones de la diversidad de las leguminosas leñosas invasoras, 

pero también el potencial derivado de los rasgos funcionales, para superar 

barreras ambientales limitantes (Peters et al. 2016). Bajo el supuesto que solo 

las especies, con rasgos o estrategias tolerantes a las restricciones de recursos 

impuestas por las zonas montañosas serán seleccionadas en el proceso de 

filtrado (Peters et al. 2016; Ferrero et al. 2022), se encontró que tanto las 

leguminosas leñosas invasoras, como las comunidades invadidas, presentaron 

un cambió de sus rasgos medios ponderados, con tendencia al 

conservadurismos en tallos y dispersión, pero estrategias adquisitivas en rasgos 

de hojas. En este contexto, utilizar la elevación como el gradiente de contraste 

para evaluar los cambios en la diversidad funcional de las comunidades invadas 

y leguminosas leñosas invasoras, ofrece una mejor aproximación sobre los 

mecanismos subyacentes a los procesos de invasión de plantas previamente 

documentados en la cordillera de Los Andes (Fuentes-Lillo et al. 2023). Pero 

también, sobre el debate de si los rasgos funcionales de las especies son las 

estrategias adaptativas que potencian su capacidad de invasión en ambientes 
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limitados, como la alta montaña, o si el filtro ambiental derivado de la altitud (bajas 

temperaturas, baja precipitación, mayor exposición a la radiación solar y 

velocidad del viento), se constituyen en limitantes fundamentales que contienen 

los procesos de invasión, vía selección de rasgos funcionales “óptimos” para lidiar 

con las condiciones restrictivas (Fernández and Hamilton 2015; Carboni et al. 

2017; Vásquez-Valderrama et al. 2022). 

 

9.2 Estrategias funcionales de leguminosas leñosas invasoras a lo 

largo de gradientes ambientales 

 

La ecología basada en rasgos, ofrece un enfoque alternativo para integrar la 

respuesta de las especies invasoras a la variación ambiental (Suding et al. 2008; 

Kattge et al. 2011) y comprender como su interacción con los factores bióticos 

modulan la invasión (Qiao et al. 2017; Nunez‐Mir et al. 2019). Aquí evidenciamos 

que a escala global las leguminosas leñosas invasoras no muestran una 

estrategia especifica o fuera de los espectros esperados, lo que permite sugerir 

que las especies de leguminosas leñosas invasoras, en conjunto, no exhiben 

estrategias funcionales diferentes a las especies leñosas no invasoras en el 

contexto global (Leishman et al. 2007; Funk et al. 2016). Posiblemente por que 

al no incluir su afinidad ambiental las diferencias funcionales son poco 

perceptibles sugiriendo una similitud funcional entre especies invasoras y no 

invasoras como resultado del filtrado ambiental (Tecco et al. 2010; Gallien et al. 
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2015; El-Barougy et al. 2020). En consecuencia, al clasificar las especies de 

leguminosas leñosas invasoras en los cuatro grupos climáticos previamente 

establecidos (Conservado, Expandido, Disociado e Incompleto). Se observaron 

diferentes comportamientos de los grupos climáticos en relación con el espectro 

de forma y función de las plantas globales. El grupo Conservado –caracterizado 

por especies que invaden áreas con  condiciones climáticas similares a las de su 

área de distribución nativa– y el grupo Disociado – caracterizado por especies 

que invaden áreas con condiciones climáticas diferentes, o que son raras, 

respecto sus áreas de distribución nativa, presentaron mayor combinación o 

variabilidad de sus rasgos funcionales, posiblemente relacionado con mayor 

tolerancia de condiciones climáticas no expresadas en el área de distribución 

nativa (Araújo et al. 2013; Perret et al. 2018). En contraste, el grupo Incompleto 

–caracterizado por especies que invaden áreas que exhiben un subconjunto de 

condiciones climáticas similar al de su área de distribución nativa– mostró una 

combinación de rasgos funcionales similar al de las plantas leñosas no invasoras. 

Interesantemente, el grupo Expandido –caracterizado por invadir área con 

condiciones climáticas que van más allá de sus áreas de distribución nativa, y en 

algunos casos a condiciones climáticas extremas (Vásquez-Valderrama et al. 

2022)–, presento una mayor concentración de especies hacia valores altos de 

Amax, DM y MS, lo que resalta estrategias funcionales conservadoras en tallo y 

semillas (Crawley et al. 1996; Funk and Vitousek 2007), pero también presentó 

altos valores de AF, AFE y N, generalmente relacionado con estrategias foliares 
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adquisitivas. Estos rasgos se han reportado previamente, aunque de manera 

separada, como características que potencian la invasión biológica de las plantas 

(Godoy et al. 2012; Mathakutha et al. 2019b) y respaldan la idea de que las 

plantas leguminosas invasoras superan las condiciones de filtrado ambiental de 

las zonas de introducción vía combinación de rasgos adecuados para superar las 

condiciones ambientales restrictivas (Richardson et al. 2000; Bernard-Verdier et 

al. 2012; Kraft et al. 2015a).  

 

Esta misma estrategia funcional se observó a escala regional, al evaluar la 

diferencia de los valores de rasgos medios ponderados de las comunidades 

invadidas frente a las comunidades de leguminosas leñosas invasoras a lo largo 

de un gradiente de elevación en los la cordillera de los Andes, donde, se 

combinan rasgos foliares adquisitivos con rasgos densidad de madera y masa de 

semillas más conservativos. Este resultado es un primer punto de partida sobre 

el debate de los mecanismos que explican las invasiones biológicas de 

leguminosas leñosas invasoras a diferentes escalas. Como era de esperarse, 

dado el carácter adquisitivo de recursos para la mayoría de especies con alto 

potencial de invasión (Ehrenfeld 2003; Tecco et al. 2010), las leguminosas 

leñosas invasoras mostraron mayores valores de AFE y N foliar respecto las 

comunidades invadidas, confirmando la predominancia de rasgos foliares de alta 

capacidad fotosintética y pocas inversiones en costos de construcción tisular 

hallados en otros estudios (Powers and Tiffin 2010; Adams et al. 2016). Sin 
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embargo, el hecho que los valores medios ponderados de la densidad de madera 

y masa seca de las semillas sean mayores para las leguminosas leñosas 

invasoras respecto las comunidades nativas, puede significar que tener rasgos 

conservados en estructuras de sostenimiento (tallo) y reproductivas (semillas), 

aumenta el potencial de resistencia a condiciones adversas (e.g., climas fríos, 

baja precipitación, alta radiación solar y exposición de los vientos), como lo serían 

las mayores elevaciones, apoyando la idea planteada por Richardson and Pyšek 

(2007) y Funk et al. (2016), que las especies invasoras pueden tener rasgos 

funcionales que promueven su alto rendimiento en entornos con recursos 

limitados, lo que les permite explotar eficientemente los recursos ante nuevos 

ambientes.  

 

De manera adicional, la diferencia de los valores medios ponderados del AF, 

AFE, N y Amax, entre las comunidades invadidas frente las leguminosas leñosas 

invasoras conforme aumento con la elevación, con mayores valores de los 

rasgos, para las comunidades de invasoras. Lo anterior, soporta la idea de una 

similitud limitante (Limiting similarity) como mecanismo que promueve el 

potencial invasor de las especies de plantas. Donde, aumentar la divergencia 

funcional respeto las especies de las comunidades invadidas reduce el nivel de 

competencia con estas especies y maximiza su potencial de invasión (Catford et 

al. 2009; Garnier and Navas 2012; Parker et al. 2013; Hulme and Bernard-Verdier 

2018). No obstante, al tener en cuenta, la disminución en la diferencia de los 
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rasgos medios de DM y MSS ponderados entre las comunidades invadidas con 

las leguminosas leñosas invasoras a mayores altitudes, también indican una 

estrategia funcionalidad similar ente las dos comunidades para superar las 

condiciones ambientales en las nuevas áreas de introducción (Tecco et al. 2010; 

Gallien et al. 2015; El-Barougy et al. 2020), sustentando la hipótesis de unirse a 

los locales (Join the local) vía similitud funcional. Donde, la convergencia 

funcional entre invasoras y comunidades invadidas, pueden estar dadas para 

enfrentar un mismo filtro ambiental. Esto nos permite resaltar que un hallazgo 

interesate en este trabajo consiste en develar que la combinación de rasgos de 

“rápidos” en el uso de recursos derivado de estructuras foriales “baratas” (<AF, 

<AFE y >N) para aumentar el potencial competitivo por recursos en ambientes 

limitados, e invertir en estructuras costosa de tallo (>DM, maderas densas) y 

reproductivas (>MSS, semillas con alta masa), puede potenciar la tolerancia a 

condiciones adveras, conforme aumenta la elevación en Los Andes, y 

particularmente los Andes Sur, donde la conjución con latitudes temperadas 

incrementa las restricciones climaticas para la colonización, establecimiento y 

densificación de las invasiones biológicas.  No obstante, es importante considerar 

que las especies invasoras también pueden variar en rasgos funcionales que no 

fueron incluidos en este estudio, como por ejemplo su reproducción vegetativa, 

potencial germinativo, tasas fotosintéticas, entre otros, (Funk and Vitousek 2007; 

Pyšek and Richardson 2007; Haider et al. 2010; Simonsen et al. 2017; Nunez‐Mir 

et al. 2019) y que incluir la variabilidad de los rasgos funcionales dentro de las 
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especies (variabilidad intra-especifica), puede ayudar a mejorar la comprensión 

sobre los procesos que impulsan sus patrones de ocupación y las adaptaciones 

a diferentes condiciones ambientales (Parker et al. 2013; Li et al. 2018) y a 

comprender mejor las estrategias funcionales que impulsan la capacidad de 

dispersión y potencial de invasión de las leguminosas leñosas invasoras en 

diferentes ambientes.(Funk 2008; Ordonez et al. 2010; Brym et al. 2011; Ordonez 

2014a).  

 

Aquí exploramos la variabilidad de rasgos funcionales a lo largo de un gradiente 

de elevación para la especie invasora U. europaeus a partir de rasgos 

relacionados con el crecimiento, reproducción y supervivencia de las especies 

(Wright et al. 2004; Chave et al. 2009; Díaz et al. 2016). Encontramos dos ejes 

cruciales de coordinación de rasgos que dan forma al espacio funcional para esta 

especie. El primer eje mostro un continuo de dispersión y tamaño de los arbustos, 

en paralelo con inversiones de tejido en las hojas de bajas a altas, mostrando 

que los individuos de U. europaeus siguen con los espectros esperados para las 

plantas, donde la capacidad fotosintética (relacionada con AFE alta) asigna más 

recursos a frutos y semillas pequeños, para favorecer su reproducción 

(Dombroskie et al. 2016; Hodgson et al. 2017). El segundo eje mostro una 

compensación de inversiones en tejidos aéreos y subterráneos, donde, los 

individuos de U. europaeus que invierten más en la construcción de tejidos 

densos en el tallo reducen su inversión en la formación de raíces y viceversa. 
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Contrastando, con la idea que establece que el espectro económico de hojas, la 

madera y raíces deben coordinarse a lo largo de un eje que va desde los rasgos 

adquisitivos de recursos hasta los rasgos conservativos en recursos (Grime 1977; 

Reich et al. 2008; Freschet et al. 2010). Este desacople quizá puede explicarse 

por que los filtros ambientales actúan diferentes sobre los rasgos superficiales y 

subterráneos, por ejemplo, el clima puede restringir el crecimiento y desarrollo de 

los rasgos aéreos, mientras que las condiciones de suelos actúan sobre las 

raíces (Ocampo-Zuleta and Bravo 2019) (Hurtado-M et al. 2021). De manera 

adicional los rasgos de las semillas (MSS y VS) mostraron relaciones positivas 

con la elevación, mientras que NS tuvo efectos negativos de la elevación. 

También, DBmax y Amax mostraron una disminución a mayores elevaciones. 

Este resultados refuerzan la idea de que las plantas invasoras pueden presentar 

alta plasticidad en sus rasgos en respuesta a limitaciones abióticas (Atlan et al. 

2015; Christina et al. 2023). En especial, esta combinación de rasgos puede 

indicar una reasignación adaptativa de recursos entre reproducción y crecimiento 

(Atlan et al. 2015), ya que bajo limitaciones ambientales las especies de plantas 

varían los patrones de asignación de recursos priorizando la reproducción con el 

fin de garantizar la permanencia de sus poblaciones (McConnaughay and 

Coleman 1999). De manera contundente, tanto a nivel global, como regional la 

MSS sobresalió en la mayoría de casos. A escala global las especies que se 

están expandiendo a nuevas condiciones ambientales presentan valores de este 

rasgo asociados a mayor conservación de recursos. De manera similar, a escala 
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regional este rasgo mostro diferencias entre comunidades nativas y comunidades 

de leguminosas leñosas invasoras, con mayores valores del rasgo para las 

comunidades de invasoras. Así mismo, fue un rasgo que vario con la altitud 

presentando mayor similitud entre las dos comunidades a mayor altitud. Además, 

también presento variación dentro de una misma especie a lo largo del gradiente 

de elevación con mayor masa en altas elevaciones. Lo anterior nos lleva a pensar 

que, una alta variación de los rasgos de dispersión puede ser el mecanismo más 

eficiente para la dispersión y el establecimiento de poblaciones de plantas en 

nuevas áreas potencializando su invasión (Saatkamp et al. 2019)(Galappaththi et 

al. 2023), como al parecer suceder con U. europaeus a lo largo del gradiente 

altitudinal. 

 

Por ultimo, estos resultados con información biológica y ecológica de las 

leguminosas leñosas invasoras permite mejorar la comprensión de los 

mecanismos que pueden impulsar la invasión de estas especies (Kaushik et al. 

2022), así como, información relevante para incluir en los análisis de riesgo de 

invasión de especies o en acciones o protocolos de prevención y gestión de las 

especies invasoras (Bradshaw et al. 2008; Fuentes-Lillo et al. 2023). Incluso, 

tanto los resultados de distribución climática como de estrategia funcional y 

variabilidad de rasgos funcionales se pueden contemplar como información base 

en las medidas de control y manejo  (Goodwin et al. 1999; Funk and McDaniel 

2010). Finalmente, esperamos que estos resultados sirvan como un predictor 
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importante de la invasión de leguminosas leñosas que trascienda a los tomadores 

de decisiones en torno a la gestión y conservación de los ecosistemas naturales. 

 

10 CONCLUSIONES GENERALES 

 

En general, las especies invasoras de leguminosas leñosas pueden distribuirse 

en nuevas condiciones climáticas en el área introducida, donde las condiciones 

ambientales interfieren en sus procesos de establecimiento e invasión. En este 

caso son posibles cuatro comportamientos diferentes entre rangos de 

distribución; sin embargo, la disociación del nicho climático en áreas introducidas 

es lo más común entre las leguminosas leñosas invasoras, lo que respalda la 

hipótesis de que algunas especies invasoras son capaces de adaptarse a nuevas 

condiciones ambientales. Esta diferencia entre especies puede deberse a otros 

mecanismos como los rasgos funcionales de las especies que pueden ser un 

buen predictor de cómo estas especies modifican sus espacios climáticos. 

 

En conjunto, las leguminosas leñosas invasoras parecen presentar rasgos 

funcionales similares a las plantas leñosas del mundo y leguminosas no 

invasoras. Sin embargo, al tener en cuenta sus condiciones climáticas, las 

leguminosas leñosas invasoras presentan combinaciones de rasgos foliares de 

rápida adquisición de recursos y densidad de la madera de mayor conservación 

de recursos. De la misma forma, a lo largo de los gradientes de elevación, las 
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leguminosas leñosas invasoras presentan estrategias combinadas de 

sostenimiento (tallo), captura de recursos (foliares) y dispersión, posiblemente 

como una estrategia funcional novedosa que potencia su invasión en diferentes 

ambientes y les otorga una ventaja competitiva frente a especies o comunidades 

nativas. No obstante, estas especies exhibieron variación en algunos rasgos 

funcionales a lo largo de gradientes de elevación, donde, la variación de la masa 

de semilla parece ser la característica que más promueve la invasión de estas 

especies en diferentes ambientes y en particular para U. europaeus. 

 

Finalmente, concluimos que i) las condiciones ambientales de las zonas de 

introducción modulan el establecimiento de estas especies, ii) el comportamiento 

más común de las leguminosas leñosas invasoras es presentar combinaciones 

de rasgos no esperados, rasgos foliares adquisitivos, y rasgos de madera y 

semillas conservativos, que generalmente, divergen con otras especies. Por 

ultimo, la variabilidad en los rasgos funcionales sobresale como una estrategia 

novedosa, en especial la variabilidad en la masa de semilla que varia de menor 

a mayor masa a lo largo del gradiente de elevación. 
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11 GLOSARIO 

 
 
 
Especie invasora: Especie establecida que se propaga y tiene efectos negativos 

en la biodiversidad, otras especies y los ecosistemas locales (Roy et al. 2023). 

 

Leguminosa leñosa invasora: especie de la familia Fabaceae con habito 

arbóreo o arbustivo que ha sido introducida por acción del hombre en áreas de 

distribución no nativa y esta causando impactos negativos a ecosistemas 

naturales o especies nativas. 

 

Gradiente ambiental: variación secuencial de condiciones climáticas en un 

territorio. especialmente, variación de condiciones climáticas con cambios en la 

altitud (Qian et al. 2014). 

 

Grupos climáticos: Grupos definidos a partir de la diferencia en las condiciones 

climáticas entre las áreas de distribución nativa e introducida (Vásquez-

Valderrama et al. 2022). 

 

Rasgos funcionales: características fisiológicas, morfológicas o fenológicas de 

las plantas que interfieren en su crecimiento, reproducción y supervivencia (Violle 

et al. 2007). 

 

Comunidad nativa: conjunto de especies nativas ciya presnecia en en las áreas 

de introducción de leguminosas leñosas invasoras se da de forma natural, sin 

mediación del hombre (Roy et al. 2023).  
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Variabilidad intraespecífica: variación (cambios) en los rasgos funcionales 

entre individuos de una misma especie (Salgado-Negret 2016). 
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