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Artículos

Relaciones entre rasgos funcionales de 
plantas en bosques secundarios altoandinos 
de la Cordillera Oriental, Colombia
Functional traits relationships of plants in secondary forests 
andean of the Eastern Cordillera, Colombia
Luis Gabriel López Herrera

Resumen

Se midieron seis rasgos funcionales del tallo y hoja de especies que tuvieran diámetros basales mayores o iguales 
a 5 cm, en ocho parcelas permanentes con coberturas arbustivas sucesionales, en la Cordillera Oriental de Colom-
bia, para describir sus comportamientos funcionales. Para cada rasgo se obtuvieron frecuencias de distribución 
y correlaciones que permitieron determinar estrategias de tipo adquisitivo y conservativo. La mayoría de las 45 
especies registradas tenían hojas pequeñas, área foliar específica baja, asimilación fotosintética máxima baja y 
altura máxima baja; la densidad de madera más frecuente estaba centrada en la mediana de la distribución. No 
hubo correlación entre los rasgos foliares y la densidad de madera o la altura máxima. Nueve  especies tenían 
rasgos adquisitivos, con altas tasas de asimilación fotosintética máxima, alta área foliar específica, bajo contenido 
foliar de materia seca y baja densidad de madera. Por el contrario, 36  especies con rasgos conservativos mostra-
ron bajas tasas de asimilación fotosintética máxima, baja área foliar específica, alto contenido foliar de materia 
seca y densidad de madera media.

Palabras clave. Asimilación fotosintética máxima. Densidad de madera. Rasgos foliares.

Abstract

Six functional traits of the stem and leaves of species with basal diameters greater than or equal to 5 cm were 
measured in eight permanent plots with successional shrub coverings, in the Eastern Cordillera of Colombia, 
in order to describe the functional traits of the species. For each trait, distribution frequencies and correlations 
were obtained, and used to determine acquisitive and conservative strategies. Most of the 45 species recorded 
had small leaves, low specific leaf area, low maximum photosyntetic assimilation and low maximum height; 
wood density was centered on the median of the distribution. There was no correlation among leaf traits, wood 
density and maximum height,. Nine species had acquisitive traits, with high rates of maximum photosyntetic 
assimilation, high specific leaf area, low leaf dry matter content, and low wood density. On the contrary, 36 spe-
cies with conservative traits, showed low rates of maximum photosyntetic assimilation, low specific leaf area, 
high leaf dry matter content and average wood density.
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Introducción

Los bosques secundarios se han convertido en una de 
las mayores extensiones forestales en el mundo (OIMT, 
2006), en refugio para la biodiversidad y en alternativa 
para el aprovisionamiento de bienes y servicios para el 
ser humano (FAO, 2012; Wadsworth, 1997). Muchas de 
las especies que se encuentran en bosques secundarios 
tempranos tienen rasgos funcionales similares (Chaz-
don & Montgomery, 2002). Un rasgo funcional es un 
carácter morfológico, fisiológico o fenológico, relevante 
ecológicamente para comprender y explicar la relación 
de una planta con su entorno abiótico y biótico (Cor-
nelissen et al., 2003; Lavorel & Garnier, 2002).

Se ha demostrado que especies pioneras de bosques su-
cesionales, suelen presentar baja densidad de madera, 
altas tasas de crecimiento (Aquino, 2009) y una capa-
cidad muy alta de fijar carbono atmosférico (Fearnside 
& Guimaraes, 1996), proceso que se realiza a través de 
las hojas (Chazdon &  Coe 1999). La manera como una 
especie invierte y distribuye los recursos a diferentes 
partes de las células, tejidos y órganos vegetales es co-
nocida como estrategia (Freschet  et al., 2010). La asig-
nación de recursos a las hojas varía considerablemente 
de una especie a otra (Chazdon, 1992) y se ha determi-
nado que hay especies que tienen rasgos relacionados 
con estrategias adquisitivas (Grime et al., 1997; Reich 
et al., 1999; Ruíz & Villar 2005) y otras especies tienen 
estrategias conservativas (Hobbie, 1992; Aerts, 1995). 

Las especies con estrategias adquisitivas son aquellas 
que tienen la capacidad de asimilar recursos rápida-
mente y tienen un crecimiento acelerado. Sin embargo, 
son especies que tienden a tener baja supervivencia en 
condiciones de baja disponibilidad de recursos (Kita-
jima, 1994). La mayoría de plantas adquisitivas mues-
tran rasgos con bajos valores en densidad de madera 
(DM), pero altos contenidos de nitrógeno, fósforo y 
área foliar específica (AFE), así como alta asimilación 
máxima, Amax (Ruíz & Villar, 2005; Fernández, 2007). 
Por otro lado, las plantas con estrategias conservativas 
generalmente tienen bajas tasas de asimilación de re-
cursos y un crecimiento lento, pero a diferencia de las 
adquisitivas, presentan mejor supervivencia en condi-
ciones desfavorables. Se ha encontrado que estos tipos 
de plantas muestran altos valores en el contenido foliar 
de materia seca (CFMS), bajos contenidos de N y P, baja 
AFE y alta DM (Fernández, 2007; De la Riva et al., 2014).

De manera progresiva se ha venido demostrando que 
existe correlación entre rasgos. A nivel foliar, Wright et 

al. (2004) mostraron que existe un espectro mundial de 
economía foliar, al observar que en 2548 especies de 175 
sitios, seis rasgos de hoja covariaban fuertemente, su-
giriendo patrones en el uso de los recursos. Adicional-
mente, Moles y  Westoby (2006) encontraron que había 
relación positiva entre la altura de un individuo, la masa 
de sus semillas y el porcentaje de supervivencia de las 
plántulas en la sombra. En contraste, Wright et al. (2007) 
evidenciaron que no había relaciones de rasgos foliares 
con densidad de la madera, lo que lleva a pensar que 
estos rasgos actúan de manera independiente, pero su 
análisis en conjunto permite identificar estrategias de 
las especies para desempeñarse en el medio. Fernández 
(2007) definió cinco tipos funcionales de plantas mediante 
el análisis de rasgos foliares y de densidad de madera, 
encontrando dos grupos de plantas contrastantes entre 
sí, a las que clasificó como conservativas y adquisitivas.

Con esta investigación se busca conocer y analizar as-
pectos preliminares del desempeño funcional de la ve-
getación en estado sucesional temprano en el altiplano 
cundiboyacense, a través de la medición de rasgos fun-
cionales. Se busca entender el funcionamiento de este 
tipo de cobertura, información que puede ser útil en 
medidas de manejo y restauración. 

Materiales y métodos

Área de Estudio. El estudio se llevó a cabo en ocho par-
celas permanentes de 400 m2 establecidas en el altiplano 
cundiboyacense de Colombia, entre las coordenadas 
04°48’N - 74° 01’ O y 4° 56’ N - 73° 53’ O, entre 2539 y 
3093 m s.n.m., en los municipios de Guatavita, Tabio, 
Guasca y al norte de Bogotá, en la localidad de Torca 
(Tabla 1). La temperatura media anual oscila entre 14 
ºC y 13.6 ºC. La precipitación es bimodal con la prime-
ra estación de lluvias de abril a mayo, y la segunda de 
septiembre a diciembre (IDEAM, 2008).

Las coberturas de las cuatro zonas de estudio corres-
ponden a estados de sucesión temprana, compuesta por 
especies arbustivas heliófilas de porte bajo. La única ex-
cepción fue la parcela Encenillo 3 que se estableció en 
un bosque secundario tardío dominado por Weinmannia 
tomentosa, en la Reserva Natural El Encenillo.

Todos los individuos con diámetro basal superior a 5 cm 
fueron marcados e identificados a nivel de especie. Los 
rasgos medidos fueron: el área foliar (AF, mm2), el área fo-
liar especifica (AFE, cm2.g-1), el contenido foliar de materia 
seca (CFMS, g peso seco.g peso húmedo-1), la asimilación 
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fotosintética máxima (Amax,  nm g-1.s-1), la densidad de 
madera (DM, g.cm-3)-1  y la altura máxima de las plantas; 
esta última se obtuvo con base en revisión de la literatura.

Caracterización de los rasgos foliares. A cinco indivi-
duos de cada una de las 45 especies (Tabla 2), se les co-
secharon cinco hojas de distintas ramas por individuo, 
siguiendo el protocolo estándar para toma de muestras 
foliares (Cornelissen et al., 2003). Las hojas eran sanas, sin 
herbivoría y estaban plenamente expuestas al sol. Cada 
hoja se empacó en una bolsa plástica resellable, con pa-
pel absorbente altamente humedecido y se almacenó en 
una nevera a 4 ºC por un máximo de 24 horas. Luego, en 
el laboratorio cada hoja fue pesada (peso fresco) en una 
balanza analítica digital con precisión a 0.0001 g (Adams 
PW-254, Estados Unidos) y después fue escaneada a una 
resolución de 600 dpi, con un escáner (HP Scanjet 64 
050, CA, Estados Unidos). La imagen se procesó con el 
programa ImageJ (versión 1.44 University of Wisconsin 
at Madison, Estados Unidos) y de allí se obtuvo el área 
foliar. Las hojas grandes, como las de Oreopanax bogo-
tensis, se dividieron en secciones y se sumaron las frac-
ciones (Cornelissen et al., 2003). El peso seco se obtuvo 
luego de secar las muestras a 60 ºC hasta peso constante 
en un horno (Quincy Lab, Inc. 40 GC, Estados Unidos).

El contenido foliar de materia seca se calculó como 
la relación entre el peso seco y el peso fresco de cada 
hoja completamente hidratada, mientras que el área 
foliar especifica se determinó como la relación entre el 
área foliar, incluyendo el peciolo, y su peso seco. Para 
la medición de la tasa de fotosíntesis neta máxima de 
las hojas se recolectaron tres ramas del dosel de tres 

individuos por cada especie, en las primeras horas del 
día y durante días lluviosos (diciembre 2016 y mayo 
2018). Una vez recolectadas, las ramas se sumergieron 
inmediatamente en agua y los tallos volvieron a cortarse 
para evitar la formación de embolismos.

Todas las hojas estaban plenamente expandidas, no tenían 
daños por herbivoría, necrosis o daños mecánicos. Amax 
se midió utilizando un analizador de gases en el infrarojo 
(LiCor, LI-6400XT) equipado con una luz roja-azul (LiCor, 
6400-02B); la concentración de CO2 y la temperatura no 
se controlaron y correspondieron a las del ambiente. Para 
evitar grandes variaciones en las concentraciones de CO2 
atmosférico, el aire que entraba al sistema pasaba primero 
por recipientes de gran volumen. Cada una de las hojas 
muestreadas fue sometida a crecientes intensidades de 
luz (700, 1500 y 1800 µmol m-2

·s-1) con el fin de inducir la 
activación de la maquinaria fotosintética.

El valor de Amax se obtuvo seleccionando la mayor tasa 
de fotosíntesis, siempre y cuando la concentración inter-
na de CO2 (Ci) estuviera entre 200 y 330 ppm. En algu-
nas especies con hojas extremadamente pequeñas, como 
Diplostephium rosmarinifolium y Ulex europaeus,  no fue 
posible obtener el valor de Amax, ya que se estaba operan-
do muy cerca del nivel de detección de CO2 del equipo.

Densidad de madera. Para la determinación de este ras-
go se seleccionaron en el campo tres individuos por cada 
especie, que fueron barrenados a 30 cm arriba de donde 
se midió el diámetro basal (Cornelissen et al., 2003), usan-
do un barrenador de 5.15 mm de diámetro (Incremental 
Borer Haglöf Sweden, Suecia), con el cual se tomaron 

Parcela Municipio Coordenadas
norte    -    oeste

Altitud
m s.n.m.

Precipitación 
mm/año

Tabio 7 Tabio 74°6'23.2” -  04°55'12.1” 2592 830.9
Tabio 8 Tabio 74°6'29.2” -  04°55'32.2” 2596 830.9
Torca 13 Bogotá D.C 74°5'23.2” -  04°51'12.1” 2539 934.8

Encenillo 3 Guasca 74°3'15.2” -  04°39'33.1” 3093 1153.6
Encenillo 4 Guasca 74°3'10.8” -  04°39'29.0” 3043 1153.6
Encenillo 6 Guasca 74°3'45.1” -  04°39'13.1” 3043 1153.6

Juan 1 Guatavita 74°4'75.2” -  04°41’63.1” 2904 794.9
Juan 2 Guatavita 74°4'81.2” -  04°41'68.1” 2865 794.9

Tabla 1. Unidades de monitoreo permanente usadas para la evaluación de los rasgos funcionales de plantas, en la Cordillera 
Oriental de Colombia.
Table 1. Permanent monitoring units used for evaluating plant functional traits in the Eastern Cordillera of Colombia.
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muestras de 4-8 cm de largo. El volumen verde fue cal-
culado con el método de inmersión y posteriormente las 
muestras fueron secadas al horno a 103 oC (Quincy Lab, 
Inc. 40 GC, Estados Unidos), durante 24 horas y pesadas 
en una balanza analítica digital con precisión a 0.0001 g.

Altura máxima. Este rasgo se obtuvo mediante la revi-
sión de especímenes en la base de datos del Herbario 
Nacional Colombiano y en publicaciones sobre espe-
cies de la región (Mahecha, 2012). En la medida de lo 
posible, se seleccionaron los datos de individuos que 
hubieran sido recolectados bajo las mismas condicio-
nes climáticas que las de nuestra área de estudio. En 
caso de tener varios registros de altura se seleccionó el 
valor más alto.

Análisis. Cada rasgo funcional se promedió para cada 
especie. Las especies se clasificaron por tamaño de hoja 
con base en las categorías propuestas por Webb (1959), 
de la siguiente forma: nanofilas (25-225 mm2) y microfi-
las (225-2025 mm2), notofilas (2025- 4500 mm2), mesofi-
las (4500-18 225 mm2), macrofilas (18 225-164 025 mm2) 
y megafilas (>164 025 mm2).

Adicionalmente se estimó la variabilidad en los rasgos, 
utilizando coeficientes de variación (CV) con los valores 
medios de cada rasgo por especie. También se hicieron 
análisis de medidas de distribución, de correlación de 

Pearson, entre los seis rasgos medidos para sus valores 
log-transformados, con un valor crítico de significación 
estadística de P ≤ 0.05 y análisis de componentes prin-
cipales. Los análisis estadísticos se hicieron con SPSS 
Statistics base 22 (IBM Corporation © Copyright IBM, 
Estados Unidos).

Resultados

Aunque se observó una gran variabilidad en la compo-
sición de especies entre las zonas de estudio, algunas 
de las especies globalmente más dominantes fueron 
Vallea stipularis Macleania rupestris, Cavendishia bracteata 
y Weinmannia tomentosa.

Los resultados de la composición florística de la vegeta-
ción muestreada y valores promedio de los seis rasgos 
funcionales medidos se presentan en la Tabla 2. De las 
45 especies evaluadas, tres presentan hojas nanofilas, 
veinticuatro hojas microfilas, nueve hojas notofilas, ocho 
mesofilas, una macrofila y no hubo megafilas.

La distribución de frecuencias de los rasgos (Figura 1), 
presentó diferentes tipos de distribución para cada uno. 
Los rasgos AF (a) AFE (c) Amax (d) y Hmax (f) mostraron 
distribución asimétrica hacia la izquierda de la media, 
en donde se alojan los valores inferiores para los rasgos.

Familia Especie CFMS g.g-1 AFE cm2.g-1 AF mm2 Amax C02
nmol.g-1 s_1

DM 
g.(cm3)-1

Hmax m.

ARALIACEAE Oreopanax bogotensis Cuatrec. 0.37 34.5 28755 9.86 0.4 15

ARALIACEAE Oreopanax floribundus (Kunth) Decne. 
& Planch. 

0.38 42.72 13820 4.38 0.55 25

PIPERACEAE Piper bogotense C.DC. 0.15 223.32 11444 6.31 0.47 15
RUBIACEAE Palicourea demissa Standl. 0.25 49.31 10510 3.91 0.51 3

RUBIACEAE Palicourea lineariflora Wernham 0.20 197.60 9560 4.01 0.54 4

LORANTHACEAE Gaiadendron tagua (Kunth) G.Don 0.28 13.30 8719 4.19 0.58 20

WINTERACEAE Drimys granadensis L.f. 0.34 69.05 7667 5.8 0.41 20

GENTIANACEAE Macrocarpaea glabra (L. f.) Gilg 0.20 129.20 5853 5.22 0.45 5

ASTERACEAE Ageratina tinifolia (Kunth) R.M.King & 
H.Rob. 0.16 229.80 5496 2.9 0.51 3

Tabla 2. Composición florística de la vegetación en ocho parcelas de la Cordillera Oriental de Colombia, y valores promedio de 
área foliar (AF), contenido foliar promedio de materia seca (CFMS), área foliar específica (AFE) asimilación máxima (Amax), 
densidad de madera (DM) y altura máxima (H max). Las especies están dispuestas en orden descendente de área foliar.
Table 2. Floristic composition of the vegetation in eight plots at the Eastern Cordillera of Colombia, and average values of leaf area (AF), 
average leaf dry matter content (CFMS), specific leaf area (AFE), assimilation maximum (Amax), wood density (MD) and maximum height 
(H max). Species are arranged in decreasing order of leaf area.
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Familia Especie CFMS g.g-1 AFE cm2.g-1 AF mm2 Amax C02
nmol.g-1 s_1

DM 
g.(cm3)-1

Hmax m.

ASTERACEAE Ageratina glyptophlebia (B.L.Rob.) 
R.M.King 0.27 126.02 3878 7.74 0.53 3

ASTERACEAE Critoniopsis bogotana (Cuatrec.) H.Rob. 0.25 136.09 3458 5.31 0.54 20

ASTERACEAE Ageratina fastigiata King & H.Rob. 0.30 86.02 3064 1.81 0.53 3

ASTERACEAE Ageratina asclepiadea (L.f.) R.M.King & 
H.Rob. 

0.29 86.73 3050 3.3 0.57 4

CHLETRACEAE Clethra fimbriata Kunth 0.41 35.56 2880 6.46 0.37 15

ERICACEAE Macleania ruprestris (Kunth) A.C. Sm. 0.40 43.15 2849 3.45 0.65 7

BETULACEAE Alnus acuminata Kunth 0.37 81.78 2693 7.58 0.37 25

BORAGINACEAE Cordia cylindrostachya (Ruiz & Pav.) 
Roem & Schult. 

0.19 136.08 2566 18.01 0.51 10

CUNNONIACEAE Weinmannia tomentosa L.f. 0.29 266.89 2357 7.77 0.52 25

RUBIACEAE Palicourea angustifolia (Kunth) 0.31 113.50 2136 4.87 0.47 6

RHAMNACEAE Frangula goudotiana Triana & Planch. 0.31 123.08 2008 3.64 0.64 8

ASTERACEAE Pentacalia pulchella (Kunth) Cuatrec.  0.13 120.80 1864 2.93 0.46 3

SALICAEAE Xylosma spiculifera (Tul.) Triana & 
Planch. 0.48 45.66 1826 2.97 0.74 8

ERICACEAE Cavendishia nítida (Kunth) A.C. Sm. 0.44 34.36 1574 5.25 0.54 4

ERICACEAE Cavendishia bracteata (Ruiz & Pav. ex A. 
St. Hilaire) Hørold 0.35 66.98 1540 9.01 0.7 4

ASTERACEAE Baccharis macrantha D.C. 0.25 139.97 1535 10.48 0.55 5

AQUIFOLIACEAE Viburnum triphyllum Benth. 0.43 99.83 1424 5.12 0.54 15

MELASTOMATACEAE Miconia squamulosa Triana 0.43 56.38 1345 7.91 0.62 6

THYMELACEAE Daphnopsis caracasana Meins 0.25 85.48 1336 6.71 0.56 6

MYRSINACEAE Myrsine guianensis (Aubl.) Kuntze 0.34 63.98 1277 6.8 0.8 20

MYRSINACEAE Myrsine coriacea (Sw.) R.Br. ex Roem. 
& Schult. 0.33 122.07 1226 4.75 0.57 15

ELAEOCARPACEAE Vallea stipularis L.f 0.37 106.08 1218 2.94 0.57 15

ASTERACEAE Baccharis prunifolia Kunth 0.40 80.73 1055 3.17 0.55 2

RUBIACEAE Psychotria boqueronensis Wernham 0.30 138.84 887 5.59 0.59 7

MELASTOMATACEAE Miconia ligustrina (Sm.) Triana 0.43 88.60 857 5.28 0.63 1.5

MYRICACEAE Morella  parvifolia (Benth.) Parra-Os. 0.37 84.39 631 4.34 0.65 15

MELASTOMATACEAE Bucquetia glutinosa (L. f.) DC. 0.34 110.32 619 6.59 0.6 4.5

MYRTACEAE Myrcianthes leucoxyla (Ortega) McVaugh 0.46 64.92 537 7.19 0.67 25

SYMPLOCACEAE Symplocos theiformis (L. f.) Oken 0.35 83.56 515 5.11 0.4 15

ROSACEAE Hesperomeles goudotiana (Decne.) Killip 0.47 72.10 467 7.8 0.6 15

LEGUMINOSAE Ulex europaeus. L. 0.35 55.37 368 - 0.77 5

ERICACEAE Bejaria resinosa Mutis ex L.f. 0.44 82.42 326 5.97 0.49 4.5

ASTERACEAE Diplostephium rosmarinifolium (Benth.) 
Wedd. 0.37 84.92 325 - 0.53 6

AQUIFOLIACEAE Ilex kunthiana Triana 0.46 65.97 178 11.48 0.67 20

MYRICACEAE Morella pubescens (Humb. & Bonpl. ex 
Willd.) Wilbur 0.39 70.44 101 11.15 0.76 8

MYRSINACEAE Myrsine dependens (Ruiz & Pav.) Spreng. 0.22 130.08 70 10.39 0.63 4
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Figura 1. Frecuencias de distribución de los rasgos funcionales de plantas en ocho parcelas en la Cordillera Oriental de Co-
lombia. A, área foliar (AF); B, contenido foliar de materia seca (CFMS); C, área foliar específica (AFE); D, asimilación máxima 
(Amax); E, densidad de madera (DM); F, altura máxima (Hmax).
Figure 1. Distribution frequencies of plant functional traits in eight plots on the Eastern Cordillera of Colombia. A, leaf area (AF); B, leaf dry 
matter content (CFMS); C, specific leaf area (AFE); D, maximum assimilation (Amax); E, wood density (DM); F, maximum height (Hmax).

Figura 1C. Figura 1E.
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En el caso del AF, el 73 % de especies tenían hojas con 
superficies por debajo de los 3000 mm2 (equivalente 
a un cuadrado 58.4 x 58.4 mm) y tan solo 4 % tenían 
áreas promedio ligeramente superiores a 10 000 mm2 
(100 x 100 mm).

Para el AFE se evidencia una mayor frecuencia de es-
pecies con valores bajos de 60.1 a 90 cm2.g-1

. Las espe-
cies que presentaron los mayores valores fueron Piper 
bogotense y Weinmannia tomentosa, contrastadas con las 
de menor valor como Gaiadendron tagua y Cavendisha 
nítida. Se observa además la alta frecuencia de especies 
de porte bajo que no sobrepasan los 5 m. de altura máxi-
ma, y solo cuatro especies tuvieron una altura máxima 
superior a 20.1 m.

A diferencia de los anteriores rasgos, la distribución 
de frecuencias para los rasgos CFMS (Figura 1C) y DM 
(Figura 1E) tiende a ser normal, aunque de tipo lepto-
cúrtica y platicúrtica, con un modo amplio centrado 
alrededor de la media. Las familias Salicaceae, Rosa-
ceae, Aquifoliaceae y Ericaceae fueron las de mayores 
CFMS, mientras que las familias Asteraceae y Pipera-
ceae tuvieron las especies con menor CFMS.

Relación entre rasgos foliares. Se presentaron correla-
ciones significativas entre AFE y CFMS, Amax y CFMS, y 
Amax y AFE. El AF no estuvo significativamente relacio-
nada con CFMS, ni con Amax.  Los rasgos relacionados a 
nivel de tallo no presentaron ninguna correlación con 
los rasgos foliares (Tabla 3).

Tabla 3.  Estadística descriptiva y correlaciones entre rasgos funcionales evaluados para 45 especies de plantas en ocho par-
celas en la Cordillera Oriental de Colombia.
Table 3. Descriptive statistics and correlations between functional traits evaluated for 45 plant species in eitght plots at the Eastern Cordi-
llera of Colombia.

Rasgo 
funcional

Coeficiente de 
variación %

Media Valor
Máximo

Valor
Mínimo

Correlaciones 
entre rasgos 

r P

Contenido 
foliar materia 
seca (CFMS, 
g.g-1)

27.6 0.33 0.48 0.13 AFE / CFM-
SAmax / AFE

-0.48
0.81

<0.001
<0.000

Área foliar es-
pecifica (AFE, 
cm2.g-1) 

54.8 97.28 269.8 13.1 Amax / CFMS -0.31 <0.003

Asimila-
ción máxi-
ma (Amax, 
nm.g-1s-1)

86.6 68.10 283.5 5.5 DM /AFE -0.25 0.94

Densidad bá-
sica de madera 
(DM, g.(cm3)-1)

18.8 0.55 0.71 0.37 Hmax /AF 0.23 0.11

Altura máxi-
ma (Hmax,  m) 70.9 10.4 25 1.5 DM /AF -0.28 0.56

Área Foliar 
(AF, mm2) 147.4 3441.2 28.755 70 DM / Amax 0.23 0.11

AF /Amax 0.43 0.12

El análisis de componentes principales (ACP) realizado 
con los seis rasgos funcionales, explicó para los dos prime-
ros ejes el 55.87 % de la variabilidad. En el análisis de los 
ejes se observa cómo en estos ecosistemas se conforman 
dos grupos de rasgos funcionales. El primero, conformado 

por los rasgos AFE, AF, Amax (masa), separados del CFMS; 
y el segundo, por la DM, separado de la Hmax. (Figura 
2). Además, con este análisis se evidencia que los rasgos 
CFMS, AFE, DM y Hmax son los que más distinguen fun-
cionalmente a las especies en estas coberturas.
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Discusión

El AF fue el rasgo que más coeficiente de variación pre-
sentó, lo que indica alta variación en los tipos de hojas 
en estos ecosistemas, aunque unos más abundantes que 
otros. En contraste, se observó una baja variación en la 
densidad de madera, influenciada por la alta agrupa-
ción de especies con maderas de densidades medias.

Tres especies de estos bosques presentaron hojas nanofi-
las, frecuentes en bosques templados (Webb, 1959). La 
categoría con más número de especies fue microfila, y 
a medida que aumentó el tamaño de la hoja, el núme-
ro de especies en las categorías notofilas y mesofilas 
disminuyó, quedando sólo Oreopanax bogotensis en la 
categoría macrofila. 

En los bosques tropicales de las tierras bajas de Ecua-
dor, Grubb et al. (1963) reportaron las hojas macrofilas 
seguida de las mesofilas como las más abundantes. En 
bosques tropicales australianos Webb (1959) reportó la 
categoría mesofila como la más abundante, seguida de 
las notofilas. Vásquez-Valderrama & Solorza-Bejarano 
(2018), en su estudio de restauración ecológica, encon-
traron que en los bosques cercanos a Bogotá las especies 
presentaban hojas de las categorías nanofilas, microfilas 
y mesofilas descartando la presencia de hojas de mayor 

tamaño. En el presente estudio la categoría megafila, re-
presentada principalmente por palmas, estuvo ausente. 

La baja presencia de especies con hojas grandes podría 
ser un mecanismo de reducción de costos de construc-
ción foliar (Williams et al., 1989; Sims & Pearcy, 1992), 
como estrategia para la inversión de recursos en otras 
partes de la planta, como tallos de mayor densidad y 
hojas más resistentes, longevas y con menos recambio 
(Lohbeck et al., 2015; Díaz et al., 2016). Sin embargo, 
también sería necesario determinar si la capacidad de 
absorción de la luz de toda una planta es menor cuando 
se produce hojas más pequeñas, ya que plantas con áreas 
foliares más pequeñas podrían estar produciendo más 
hojas. Las áreas foliares reducidas también podrían ser 
el reflejo de limitaciones en la disponibilidad de nutrien-
tes en los suelos (Albert et al., 2010; Pierce et al., 2013). 

Por un lado, los ecosistemas estudiados están en áreas 
con una larga historia de intervención humana, que 
fueron utilizadas para ganadería, cultivos y minería, 
y datos preliminares indican que sufrirían de fuertes 
déficits de algunos nutrientes (Posada & Norden, da-
tos no publ.). Por otro lado, los suelos de montaña se 
caracterizan por tener bajas tasas de mineralización, ya 
que las bajas temperaturas reducen la actividad de los 
descomponedores (Pérez-Batallón  et al., 1998). 

Figura 2. Análisis de componentes principales de los rasgos funcionales densidad de madera (DM), contenido foliar de ma-
teria seca (CFMS), área foliar (AF), área foliar específica (AFE), asimilación máxima (Amax) y altura máxima (Hmax) en ocho 
parcelas en la Cordillera Oriental de Colombia.
Figure 2. Principal component analysis of the functional features wood density (DM), foliar content of dry matter (CFMS), leaf area (AF), 
specific leaf area (AFE), maximum assimilation (Amax), and maximum height (Hmax) at eight plots on the Eastern Cordillera of Colombia.
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Para Webb (1959) las formaciones de bosques lluviosos 
en el noroeste australiano presentan hojas pequeñas que 
se asocian a las propiedades del suelo, como la fertilidad, 
la humedad y el drenaje. Sin embargo, en suelos de baja 
fertilidad, como los mencionados por Fernández (2007), 
las especies de hojas grandes fueron abundantes. Por ello, 
existen varias posibles explicaciones sobre la mayor fre-
cuencia de hojas de tamaño pequeño en estos bosques, 
pero los datos existentes no permiten determinar si son 
una consecuencia de limitaciones en la disponibilidad de 
nutrientes o una estrategia adaptativa a las condiciones 
propias de las altas montañas neotropicales.

Las hojas con alto AFE y bajo CFMS podrían ser mucho 
más vulnerables a los ataques por herbívoros por su 
alto contenido de agua o serían más propensas a sufrir 
daños mecánicos, porque invierten poca biomasa en su 
estructura foliar (Poorter, 2007; Quero et al., 2009). Al 
contrario, hojas con mayor CFMS, que se presume son 
más coriáceas y robustas, deberían ser más resistentes 
y duraderas ante disturbios abióticos y sufrir menos 
herbivoría (Wright et al., 2004; Fernández, 2007).

Wright et al. (2004) utilizaron mediciones de miles de 
especies a nivel mundial y mostraron que Amax se corre-
laciona con AFE. Este estudio confirma la validez de esta 
relación para especies de bosques altoandinos, ya que 
ambas variables estuvieron fuertemente relacionadas.Por 
ejemplo, las especies que presentaron los más altos valo-
res de AFE también tuvieron altos valores de Amax, como 
Oreopanax bogotensis (AFE=287.5 cm2.g-1 y Amax=283.5 
nm.g-1.s-1), Weinmannia tomentosa, (AFE= 266.8 cm2.g-1  y 
Amax=207.3 nm. g-1.s-1) , Baccharis macrantha (AFE= 139.9 
cm2.g-1  y Amax= 146.6 nm.g-1.s-1)  y Cordia cylindrostachya 
(AFE= 136.08 cm2.g-1 y Amax = 245 nm.g-1.s-1). 

En cuanto al CFMS se observó de manera significativa 
que las especies que aumentaron su Amax, presentaron 
contenidos foliares de materia seca menores y viceversa, 
posiblemente porque las especies con CFMS bajo tienen 
proporcionalmente menos carbono invertido en estructuras 
defensivas e invierten una mayor parte en su maquinaria 
fotosintética (Zotz  et al., 1995). Por lo tanto, nuestros datos 
sugieren que habría una fuerte “coordinación” entre ras-
gos morfológicos (AFE, CFMS) y rasgos fisiológicos (Amax). 

Así, las hojas con bajo CFMS tendrían alto Amax, ya que 
la mayor parte de la biomasa se invertiría en estruc-
turas relacionadas principalmente con la maquinaría 
fotosintética como los cloroplastos y estomas (De las 
Rivas, 2013); mientras que hojas con alto CFMS también 
invertirían en estructuras relacionadas con la defensa 

como el contenido de lignina, mayor fuerza tensíl foliar 
y grosor de hoja (Wright et al., 2004; Fernández, 2007) 
resultando en una “dilución” del Amax. (i.e., una hoja 
con mayor CFMS resulta en un denominador mayor 
en el Amax que una hoja con bajo CFMS).

En contraste con los rasgos foliares, no se encontró ningún 
patrón de coordinación funcional (De la Riva et al., 2014) 
entre los rasgos a nivel de hoja, con densidad de madera 
y altura máxima. Esto sugiere que estos rasgos actúan de 
manera independiente a los de las hojas, coincidiendo 
con Wright et al. (2007) y Baraloto et al. (2010), quienes 
argumentan que la densidad de la madera y la altura del 
individuo no están relacionadas en gran medida con el 
espectro de la economía de las hojas entre las especies le-
ñosas de los bosques neotropicales. Similarmente, Reich et 
al. (2008) no encontraron relación entre los rasgos foliares 
y los de raíz en plantas de pastos, herbáceas y leñosas.

De la Riva et al. (2014), analizando 15 rasgos funciona-
les representativos de la estructura y fisiología de di-
ferentes órganos de cinco especies del género Quercus, 
hallaron relaciones entre rasgos de hojas, tallo y raíz. 
Resaltaron las fuertes correlaciones entre los contenidos 
de materia seca de estas tres estructuras y que podrían 
ser representativos de la inversión que realiza la planta 
en sus tejidos y la longevidad de los mismos (Cornelis-
sen et al., 1996; Wahl & Ryser 2000).

Sin embargo, estos estudios fueron hechos en un mismo 
género y nuestros datos sugieren que estas relaciones 
no se mantienen en comunidades con mayor diversidad 
de grupos taxonómicos. 

Recientemente, Reich (2014), después de analizar múl-
tiples investigaciones a nivel global, encontró que, en 
algunos casos, los rasgos relacionados con la economía 
de la hoja actuaban de manera independiente a los del 
tallo, pero otros resultados de su análisis contradecían 
estos hallazgos. De esta manera, plantea la hipótesis 
sobre si realmente hay coordinación o independencia 
de rasgos de la hoja con los del tallo y la raíz.

En el análisis de componentes principales las relacio-
nes entre los rasgos funcionales se mantienen, lo que 
sugiere la presencia de plantas con estrategias conser-
vativas y adquisitivas (Díaz et al., 2004; Wright et al., 
2004; Villar et al., 2008; Domínguez et al., 2012) en el 
ecosistema evaluado.

Algunas especies, de las cuales cabe resaltar Cordia 
cylindrostachya, Macrocarpaea glabra, Piper bogotense y 
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Ageratina tinifolia, mostraron estrategias de tipo “ad-
quisitivo”, dado por sus altos valores de AFE y bajos 
CFMS. Estas especies dependerían de un buen acceso 
a recursos y tendrían un alto consumo de agua y nu-
trientes y se esperaría que fueran menos comunes en 
hábitats en ambientes carentes de estos recursos (Grime 
et al., 1997; Reich et al., 1999; Villar et al., 2008; Domín-
guez et al., 2012). Estas especies adquisitivas también 
se caracterizaron por presentar una Amax alta y una baja 
DM, precisamente porque su finalidad es optimizar la 
tasa fotosintética, disminuyendo los costos de produc-
ción de hojas, alcanzando altas tasas de crecimiento 
(Grime et al., 1997) y adquisición de recursos, siendo 
dominantes en suelos fértiles (Albert et al., 2010; Pier-
ce et al., 2013)

En el otro extremo del gradiente de variación (Figu-
ra 3), se ubicaron las plantas que mostraron estrategia 

conservativa (Quero et al., 2009) es decir, bajas Amax, una 
menor AFE y una alta acumulación y retención de ma-
teria (CFMS), siendo a la vez las más abundantes. Este 
comportamiento se observó de manera notoria en la fa-
milia Ericaceae, que tenía un CFMS 43 % superior al 
promedio y un AFE inferior al promedio.

Para De la Riva et al. (2014) estos tipos de plantas hacen 
un uso más eficiente de los recursos en los diferentes 
tejidos, mejorando su protección, perdurabilidad y 
resistencia a diferentes tipos de estrés ambiental (Fres-
chet et al., 2010). Tienen, además, mayor capacidad 
de supervivencia a la defoliación por herbívoros, ya 
que presentan hojas con tejidos densos y bajas tasas 
de crecimiento (Albert et al., 2010; Pierce et al., 2013), 
lo que las hace ser más competitivas en el tiempo en 
suelos pocos fértiles (Hobbie, 1992; Aerts,1995; Pierce 
et al., 2013).

Figura 3. Gradiente de variación de las estrategias adquisitivas y conservativas en plantas de ocho parcelas en la Cordillera 
Oriental de Colombia, a partir de la tasa de asimilación máxima (Amax) contrastada con los valores de área foliar específica 
(AFE) y contenido foliar de materia seca (CFMS).
Figure 3. Variation gradient of the acquisitive and conservative strategies in plant species at eight plots in the Eastern Cor-
dillera of Colombia, based on the maximum assimilation rate (Amax) contrasted with the values   of specific leaf area (AFE) 
and leaf dry matter content (CFMS).
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De Las Rivas, J. (2013). La luz y el aparato fotosintético. 
En J. A. Bieto., M. Talón. (Ed.), Fundamentos de fisio-
logía vegetal. (Pp.165-168). Ediciones de la Universi-
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Díaz, S., Hodgson, J. G., Thompson, K., Cabido. M., 
Cornelissen, J. H. C., Jalili, A, Montserrat-Marti G.,…
Zak, M. R. (2004). The plant traits that drive ecosys-
tems: Evidence from three continents. Journal of Ve-
getation Science, 15(3), 295-304.
https://doi.org/10.1111/j.1654-1103.2004.tb02266.x

Díaz, S., Kattge, J., Cornelissen, J., Wright, I., Lavorel, S., 
Dray, S., Reu, B.,…. Mahecha,. M. (2016). The global 

Este estudio representa una descripción inicial del es-
pectro de variación de cuatro rasgos foliares y dos a 
nivel de tallo, así como las relaciones entre estos, en 
ecosistemas secundarios arbustivos altoandinos. Los 
resultados muestran que las hojas son pequeñas en la 
mayoría de especies, lo que podría sugerir que el tama-
ño de la hoja es un mecanismo de respuesta a la pertur-
bación o a los factores abióticos (Lavorel & Garnier 2002; 
Cornelissen et al., 2003).Estos resultados se asemejan 
en algunos casos a los patrones de varios estudios de-
sarrollados con estos rasgos (Grime et al., 1997; Wright 
et al., 2004; Fernández, 2007; Quero et al., 2009; Reich 
et al., 2008), lo que demuestra la existencia de plantas 
con arreglos funcionales similares, independiente de la 
ubicación de su hábitat. 

Los resultados de este estudio confirmaron que hay 
una fuerte correlación entre rasgos funcionales foliares, 
pero también se observó una ausencia de coordinación 
entre rasgos foliares con los dos medidos a nivel del 
fuste; por lo que se hace necesario ampliar la muestra 
de los rasgos en futuras investigaciones, en especial 
de tallo, con lo que se podría ratificar el indicio de 
independencia del funcionamiento de estos órganos 
de la planta, como lo sugieren Laughlin et al. (2010) y 
Freschet et al. (2010). 

La alta frecuencia de especies con rasgos conservativos 
sugiere que los bosques secundarios muestreados son 
generalmente pobres en recursos y sometidos a dife-
rentes tipos de estrés ambiental, probablemente debido 
a siglos de intensa intervención humana, y en ellos se 
establecen mayoritariamente plantas pioneras, que se 
concentran en la retención de recursos (De la Riva et 
al., 2014). Por lo tanto, los mecanismos de restauración 
a largo plazo, deberían enfocarse en estas especies. 
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