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ABSTRACT. Neotropical paramos as biogeographic units. Introduction: Paramo has been defined from
various points of view, which take into account different factors that are easy to recognize or measure, nev-
ertheless at the biogeographic level it has been evaluated with criticized methods used to identify historical
units. The analysis of endemicity, despite its importance and wide recognition, has not been used as a tool to
evaluate Paramo. Objective: Determine whether the neotropical Paramo is one or several biogeographic units.
Methods: We included distributional records from Aves, Amphibia, Mammalia, Reptilia, Marchantiophyta, and
Spermatophyta. We found 7 025 species with 193 250 suitable occurrences obtained from the GBIF. We used
each taxonomic group as an independent partition or as a component of a larger partition, such as total plants
(Plants-T: Marchantiophyta + Spermatophyta), or total animals (Animals-T: Aves + Amphibia + Mammalia +
Reptilia), or total evidence (Plants-T + Animals-T). In order to identify areas of endemism, we used the opti-
mality criterion (NDM/VNDM) with grids of 0.5° or 0.25°. We calculated the intersection among polygons of
previous definitions and the areas recovered in our analyses. Results: Both grid sizes, 0.25° and 0.5°, identi-
fied areas of endemism in different sectors along the Andean and Central American cordilleras, but only the
0.25° size allowed us to recognize areas/sectors with a higher resolution. We recovered eight areas, which were
considered as subprovinces (Santa Marta-Perija, Mérida, Santanderes-Boyaca, Cundinamarca, Central-Western
Cordillera, Northern Ecuador, Central-South Ecuador, and Talamanca). These areas were between 4 and 66 %
consistent with previous definitions. Conclusions: Paramo has been considered a single biogeographic unit,
however, given our analyses we identified it as a unit composed of eight biogeographic subprovinces, which is
consistent with some published studies.

Key words: area of endemism, NDM/VNDM, endemicity analysis, biogeographic subprovince, Paramo.
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La region de alta montafia de la zona
Andina Neotropical representa uno de los
ecosistemas mas especiales del planeta (Madri-
fian, Cortés, & Richardson, 2013). El Paramo,
siendo un area tan pequefla comparada con
otros ecosistemas como el Bosque Tropical,
alberga gran cantidad de especies de las cuales
una amplia proporcion corresponde a especies
unicas (Gonzalez-Duran, 2016). El Paramo es

considerado como centro de diversificacion
para diferentes grupos taxondémicos (Madrifian
et al, 2013; Rangel, 2000; Vuilleumier, &
Monasterio, 1986), ademas de ser reconocido
por su alta complejidad geoldgica; la cual esta
ligada directamente a la orogénesis andina del
Bloque Norte de los Andes (Buytaert, Iniguez,
& De Bievre, 2007). Sin embargo, no solo sus
particularidades historicas y biologicas lo han

Rev. Biol. Trop. (Int. J. Trop. Biol.) Vol. 68(2): 503-516, June 2020 503



hecho atractivo para las investigaciones en
diferentes ramas, sino también su fragilidad a
los cambios abruptos del ambiente, su papel
en el desarrollo cultural de las poblaciones
(Morales-Rivas et al., 2007) y su capacidad de
actuar como reservorio de agua (Cortés-Duque
& Sarmiento, 2017).

La palabra paramo proviene del latin
paramus, que significa “ferreno yermo, raso
v desabrigado, lugar frio y desamparado”
(RAE, 2014); este es un concepto europeo,
aplicado por los exploradores espafioles a un
bioma tropical, debido a su semejanza con las
llanuras aridas de la peninsula Ibérica (Luteyn,
1999). Actualmente, Paramo es definido como
un ecosistema humedo tropical ubicado a partir
del limite superior del bosque con vegetacion
propia, de tipo herbacea y arbustiva (Hofstede,
Segarra, & Vasconez, 2003). Los Paramos se
distribuyen en las regiones de alta montaia
de Ecuador, Colombia, en Venezuela sobre la
region de Mérida, Panama y Costa Rica (Hofs-
tede et al., 2014; Luteyn, 1999). En el Bloque
Norte de los Andes, su origen data del Plioce-
no, época en la cual las cordilleras alcanzaron
su altitud actual (Van der Hammen, 1997) y su
vegetacion ya era propia del Paramo contem-
poraneo (Wijninga, 1996), pero con su limite
altitudinal por debajo (1700 m.s.n.m.) del limi-
te actual (2 800 - 3000 m.s.n.m.) (Flantua &
Hooghiemstra, 2018; Van der Hammen & Gon-
zales, 1963). No obstante, dicho limite ha sido
dinamico (Flantua, O’dea, Onstein, Giraldo, &
Hooghiemstra, 2019), ya que durante el Cuater-
nario (2.4 Ma) y hasta el presente, han ocurrido
entre 22 a 24 ciclos glacial-interglacial (Diaz-
granados & Barber, 2017), permitiendo que
islas de paramos se conectaran y se separaran
durante estos periodos de tiempo, impulsando
el proceso de especiacion y de generacion de
especies endémicas (Benham, Cuervo, McGui-
re, & Witt, 2015; Jorgensen & Ulloa, 1994;
Pouchon et al., 2018; Quintero, Ribas, & Cra-
craft, 2012; Van der Hammen & Cleef, 1986).

Son diversos los acercamientos que se han
tenido en cuenta para definir Paramo, lo cual ha
resultado en una plétora de delimitaciones que
son, o no, parcialmente congruentes entre si.

Dichas definiciones estan sujetas al objeto de
estudio del investigador y solo tienen en cuenta
factores de facil reconocimiento y/o medicion.
Por ejemplo, Cuatrecasas (1958) afirma que
los paramos son regiones de gran extension
ubicadas arriba del Bosque Andino entre 3 800
m.s.n.m hasta 4 700 m.s.n.m, dividiéndose en
Subparamo, Paramo y Superparamo de acuerdo
a sus caracteristicas floristicas. Otros autores
han considerado en conjunto factores bidticos
y abidticos, tales como la altitud y algunas
comunidades de plantas; siendo estos ultimos
los mas utilizados para delimitar esta region en
términos ecoldgicos (Guhl, 1982; Monasterio,
1980; Rangel, 2000; Sarmiento et al., 2013;
Vargas & Pedraza, 2004).

Morrone (2017) plantea Paramo como
“.. of the Andean cordillera of Venezuela,
Colombia, and Ecuador, from the upper forest
line at 3000 - 3 500 meters upwards and below
the permanent snowline at ca. 5000 meters.
This high-elevation biome has been influenced
by glaciations, being the landscape irregular,
from very rough to flat and stretches from 3 000
meters to the perennial snowline at altitudes
of 4800 - 5000 meters” (p. 218). Este es uno
de los primeros acercamientos que plantea
Paramo como una unidad historica, y en defi-
nirlo formalmente en términos de biogeografia
(Morrone 2001, 2014, 2017). Sin embargo,
dicha propuesta se basé en el compendio del
conocimiento previo de multiples autores y
no en una hipdtesis a testear y replicable
bajo métodos cuantitativos. Otros trabajos han
evaluado Paramo a nivel biogeografico (Jimé-
nez-Rivillas, Garcia, Quijano-Abril, Daza, &
Morrone, 2018), sin embargo se basan en méto-
dos usualmente criticados, los cuales requieren
definir areas a priori y violan la premisa de no
jerarquia en la definicion de area de endemis-
mo en biogeografia historica (Szumik, Cuezzo,
Goloboff, & Chalup, 2002), o simplemente no
presentan una delimitacion clara de Paramo, ni
se basan en la definicion de areas de endemis-
mo (Hazzi, Moreno, Ortiz-Movliav, & Palacio,
2018). Adicionalmente en estos trabajos, las
zonas de alta montafia de Costa Rica y el norte
de Perti siempre son excluidos de los analisis,
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probablemente, porque no son parte de la defi-
nicién de Van der Hammen (1974), trabajo en
el cual se han basado la mayoria de estudios de
Paramo. Por tanto, un reanalisis, bajo métodos
de optimizacion, de toda la extension del area
que histéricamente se ha considerado como
Péaramo, es relevante para poder reconocerla
como unidad biogeografica.

Un area de endemismo se define como "the
congruent distributional limits of two or more
species” (Platnick, 1991). Sus limites estan
marcados generalmente por eventos vicariantes
y podrian ser difusos por efecto de expansion
del rango de distribucion de las especies y
su dinamismo a través del tiempo (Zunino
& Zullini, 2003). Para el reconocimiento de
unidades biogeograficas se ha implementado
diferentes algoritmos como: el Andlisis de
Parsimonia de Endemismos (PAE) (Rosen &
Smith, 1988), el Analisis de Parsimonia de
Endemismos para cuadriculas (PAE) (Morrone,
1994), el criterio para el reconocimiento de
areas de endemismo (Harold & Mooi, 1994), el
criterio de optimizacion para evaluar métodos
de endemismo (Linder, 2001), el Analisis de
Endemicidad (AE) (Szumik et al., 2002; Szu-
mik & Goloboff, 2004), el Analisis de Co-pre-
sencia Significante de Taxones (Sigcot) (Mast
& Nyffeler, 2003), Sigcot con PAE (Giokas
& Sfenthourakis, 2008), el Analisis de Ende-
mismos de Areas Anidadas (NAEA) (Deo &
DeSalle, 2006), el Método de Analisis de Redes
(NAM) (Dos Santos, Fernandez, Cuezzo, &
Dominguez, 2008) y la Interpolacion Geogra-
fica de Endemismo (GIE) (Oliveira, Brescovit,
& Santos, 2015).

De los anteriores, el analisis de ende-
micidad propuesto por Szumik et al. (2002)
y Szumik y Goloboff (2004), ha sido el mas
aceptado para el analisis de endemismo en
los ultimos afios, dadas sus ventajas sobre
los otros métodos (Alvez-Valles et al., 2018;
Martinez-Hernandez et al., 2015; Sanchez,
Garcia-Cruz, Espejo-Serna, & Lopez-Ortega,
2019; Zhuang et al., 2018). Este reconocimien-
to se debe a que tiene en cuenta de manera
explicita el componente espacial, ademas de
identificar areas superpuestas, nticleos y limites

difusos (Aagesen, Szumik, & Goloboft, 2013;
Casagranda, Taher, & Szumik, 2012; Martinez-
Hernandez et al., 2015; Szumik et al., 2002).
Pese a su importancia y amplio reconocimien-
to en la comunidad, hasta el momento no se
ha utilizado como herramienta para evaluar
exclusivamente las zonas de alta montafa del
Bloque Norte de los Andes, Mérida y Tala-
manca, y es asi que surge la idea de determinar
si los paramos neotropicales son una o varias
unidades biogeograficas.

MATERIALES Y METODOS

Datos: A partir de listas de referencia,
como Luteyn (1999) o Rangel (2000), identifi-
camos las clases y divisiones taxondmicas con
mayor nimero de especies presentes en lo que
hasta el momento se ha definido como Paramo.
Teniendo en cuenta los limites de distribucion
de paramo (11°N, 8°S, 84°W, 70°W) propues-
tos en Luteyn (1999) descargamos los datos
disponibles de los diferentes taxones seleccio-
nados (Aves, Amphibia, Mammalia, Reptilia,
Marchantiophyta y Spermatophyta) desde la
plataforma de informacion de biodiversidad
global GBIF. Ademas, revisamos la taxono-
mia y validez del nombre de cada especie en
bases de datos como The Integrated Taxonomic
Information System [ITIS] (Shaw, 2004) y
Tropicos (Tropicos, 2018). Posteriormente, de
acuerdo a las recomendaciones de Chapman
(2005), realizamos una limpieza exhaustiva
de datos, siguiendo el protocolo propuesto por
Romero-Alarcon (2016) e implementado en
el paquete biogeoclean (Romero-Alarcon &
Miranda-Esquivel, 2015) de R (R Core Team,
2019). Primero, obtuvimos una lista de espe-
cies con distribucion sobre los 1 900 m.s.n.m
(altura minima de distribucion de los paramos),
y eliminamos las especies exoticas e invaso-
ras (IBIS (Kells & Worswick, 1997) e ISSG
(Lowe et al., 2000)). Luego, con esta nueva
lista de especies, descargamos de GBIF todos
los puntos georeferenciados para cada una de
las especies, eliminamos puntos mal ubicados,
especies ampliamente distribuidas, y especies
con menos de tres presencias; para finalmente,
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obtener especies con presencias viables para
nuestros analisis.

Bisqueda y visualizacion de areas de
endemismo: Usamos como particion cada
grupo taxonomico previamente mencionado.
Asimismo, estos taxones se agruparon para
generar particiones adicionales como: plantas
totales (Plantas-T: Marchantiophyta + Sperma-
tophyta), animales totales (Animales-T: Aves +
Amphibia + Mammalia + Reptilia) y evidencia
total (Plantas-T + Animales-T). En total en
nuestro estudio usamos nueve particiones, las
cuales se analizaron de manera independiente
para evidenciar el aporte diferencial de cada
una de ellas al patron general.

Para identificar areas de endemismo sensu
Platnick (1991), utilizamos el criterio de opti-
malidad propuesto por Szumik et al. (2002)
y Szumik y Goloboff (2004) e implementado
en el algoritmo eNDeMism/ Visual of eNDe-
Mism (NDM/VNDM) (Goloboff, 2005). Para
ello, realizamos busquedas heuristicas de 10
repeticiones, manteniendo areas con dos o mas
especies endémicas y con indice de endemici-
dad mayor o igual a 2.0, ademas de conjuntos
de suboptimos con 0.90 de ajuste minimo.
La semilla de aleatorizacion fue 1.0 y todas
las areas se mantuvieron independientemente
del porcentaje de solapamiento entre especies
unicas. Estos parametros fueron seleccionados
siguiendo el andlisis de Escalante, Rodriguez-
Tapia, Szumik, Morrone, & Rivas (2010) para
la delimitacion de areas de endemismo en la
region Neartica. Siguiendo las recomendacio-
nes de Aagesen, Szumik, Zuloaga y Morrone
(2009) y Szumik et al. (2012), cada particion
la evaluamos independientemente bajo dos
tamafios de cuadricula diferentes 0.25° y 0.5°;
no usamos tamafos como 1° o mayores ya que
superan la extension del paramo mas grande a
evaluar. Finalmente, resumimos la informacion
obtenida usando el consenso estricto de simili-
tud de especies bajo tres cortes distintos: 30, 50
y 75 % (Aagesen et al., 2013).

Comparacion de areas con propuestas de
otros autores: Construimos un vector espacial
tipo poligono con cada una de las definiciones

previas de Paramos: Cuatrecasas (1958), Jimé-
nez-Rivillas et al. (2018), Monasterio (1980),
Morrone (2017), Rangel (2000), Van der Ham-
men (1997); y Vargas y Pedraza (2004). Cada
poligono fue generado extrayendo las curvas de
nivel a partir de un modelo de elevacion digital
(DEM, por sus siglas en inglés) y proyectan-
do estas como mapas vectoriales con ayuda
de QuantumGis (QGIS Development Team,
2019). Para comparar numéricamente las defi-
niciones previas con los consensos obtenidos,
calculamos el area de sobreposicion entre ellas
usando la funcion gdrea del paquete de anali-
sis espacial Rgeos (Bivand, Rundel, Pebesma,
Stuetz, & Hufthammer, 2016). El valor de la
sobreposicion para cada una de las comparacio-
nes se escalo sobre el area total de cada area de
endemismo encontrada.

RESULTADOS

Después de realizar la actualizacion taxo-
némica y depurar las presencias obtenidas
desde GBIF, encontramos 7025 especies (570
Amphibia, 119 Reptilia, 272 Aves, 70 Mam-
malia, 189 Marchantiophyta y 5725 Sperma-
tophyta) con 193250 presencias viables para
nuestros analisis. De estas, 954 especies (116
Amphibia, 30 Aves, 8 Mammalia, 29 Repti-
lia, 5 Marchantiophyta y 766 Spermatophyta)
soportaron al menos un area del total de las
areas de endemismo recuperadas bajo el anali-
sis de evidencia total (Apéndice Digital).

Los diferentes tamafios de cuadricula nos
permitieron encontrar grupos de areas simila-
res, sin embargo, con el tamafio de 0.25° los
identificamos con mayor resolucion. Lo mismo
sucedid con los cortes de consenso; aunque los
tres (30, 50 y 75 %) fueron aplicados para resu-
mir cada analisis, el corte de 75 % proporcion6
la mejor interpretacion de los resultados; ade-
mas, con este valor (75 %) diferenciamos areas
de evidencia total soportadas por especies per-
tenecientes a una misma clase o division taxo-
némica. Cuando comparamos los resultados
obtenidos con ambos tamafos de cuadricula, el
99.4 % de las areas encontradas con tamafio de
0.25° estuvieron contenidas en las encontradas
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con tamafo de 0.5°. Asi mismo, cuando resu-
mimos los resultados en cada analisis, todos los
tipos de corte del consenso estricto recuperaron
los mismos conjuntos de areas, pero cada uno
con niimero diferente de areas consenso.

El nimero de arreglos iniciales fue dife-
rencial entre tamafios de cuadricula; por ejem-
plo, el analisis de la particion de evidencia total
para 0.25° gener6 445 arreglos, en contraste a
los 1040 arreglos encontrados bajo 0.5°. De la
misma forma, encontramos 281 areas consenso
al resumir los resultados de 0.25°, comparadas
a las 541 encontradas para 0.5°, ambos, bajo un
corte de 75 %. Esto mismo ocurrié con otras
particiones como Animales-T con 100 arreglos
iniciales y 58 areas consenso, o Plantas-T con
328 arreglos iniciales y 208 areas consenso,
ambos bajo un corte de 75 % (Tabla 1). Por
tanto, el tamafio de cuadricula influy6 direc-
tamente en la cantidad de arreglos iniciales
y en el nimero de areas consenso en todos
los analisis realizados. Pese a este comporta-
miento, el patron final o sectores del mismo
fueron constantemente recuperados entre todas
las particiones.

Unidades biogeograficas dentro de Para-
mo: Nuestros analisis permitieron identificar
dentro de lo que actualmente es denominado
como Paramo, ocho unidades biogeograficas:
Santa Marta-Perija, Mérida, Santanderes-Boya-
c4a, Cundinamarca, Cordillera Central-Occiden-
tal, Norte de Ecuador, Centro-Sur de Ecuador

TABLA 1
Numero de arreglos iniciales de cada particion
por tamafio de cuadricula

Numero de arreglos iniciales

Particion

0.25° 0.5°
Mammalia 1 7
Marchantiophyta 1 8
Reptilia 6 16
Aves 19 28
Amphibia 60 180
Animales-T 100 209
Spermatophyta 352 889
Plantas-T 328 929
Evidencia total 445 1041

y Talamanca (Fig. 1). Dichas unidades se asig-
naron al nivel de subprovincia, segun la taxo-
nomia propuesta para areas biogeograficas
(Ebach, Morrone, Parenti, & Parenti, 2008;
Escalante, 2009). Estas areas fueron compa-
rables a la zonificacién propuesta por Jimé-
nez-Rivillas et al. (2018), trabajo del cual
extrajimos la nomenclatura para asignar los
nombres de nuestras subprovincias.

En términos de particiones, Plantas-T (Fig.
2A) y Animales-T (Fig. 2B) identificaron regio-
nes semejantes a las subprovincias encontradas
por la particion de evidencia total. Sin embargo,
las regiones recuperadas de manera individual
no fueron equivalentes entre ellas. Por ejemplo,
Plantas-T recupero, aunque no en su extension
completa, el patron general de todas las subpro-
vincias planteadas en este estudio (Fig. 1); dado
principalmente por las especies de Spermato-
phyta (Fig. 2D) las cuales representaron el 97
% de la particion de Plantas-T, el 3 % restante
correspondié a especies de Marchantiophyta
(particion que solo participd en la identificacion
de una tnica area) (Fig. 2C). Algunas subpro-
vincias como Talamanca, Santa Marta-Perija,
Meérida, Cordillera Central-Occidental, Norte
de Ecuador y Centro-sur de Ecuador, fueron
recuperadas por la particion Animales-T (Fig.
2B), pero a diferencia de Plantas-T (Fig. 2A),
cada una de las particiones por clase (Aves,
Amphibia, Mammalia y Reptilia) reconocio
diferentes subprovincias de manera individual
(Fig. 2E, Fig. 2F, Fig. 2G, Fig. 2H). Por ejem-
plo, la particiéon de Animales-T fue la tinica que
recuperd la subprovincia de Mérida (Fig. 2B),
en comparacion a las encontradas por cada clase
taxonomica de manera individual.

Especies de Spermatophyta soportan el
98 % de las areas consenso encontradas en
el analisis de evidencia total, mientras que
especies de Amphibia soportan el 61 % de las
areas. El resto de grupos aportaron en valores
inferiores al indice de endemicidad de las
areas encontradas (Aves: 23 %, Mammalia: 14
%, Reptilia: 13 %), siendo Marchantiophyta
el grupo con menor contribuciéon (6 %) al
soporte de las areas consenso. Es asi que cada
grupo taxondmico contribuy6 diferencialmente
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Fig. 1. Distribucion geografica de las areas de endemismo (AE) en la provincia biogeografica de Paramo para el tamaiio de
cuadricula 0.25°. Consenso estricto 75 %, analisis de Evidencia total. La intensidad de color indica el nivel de superposicion

de las areas consenso.

a la recuperacion de cada una de las subprovin-
cias, tanto de manera individual como colectiva
(ver Evidencia total).

Comparacion de poligonos: Nuestra pro-
puesta comparte un gran porcentaje de similitud
(66 %) con las areas planteadas por Jiménez-
Rivillas et al. (2018). No obstante, dos de las

propuestas mas aceptadas: Morrone (2017) y
Cuatrecasas (1958), utilizadas frecuentemente
en trabajos de ecologia, biogeografia y con-
servacion, presentaron los menores valores de
similitud con nuestros resultados (16 %y 4 %
respectivamente). De igual forma, otras defini-
ciones como las de Monasterio (1980), Van der
Hammen (1997) y Rangel (2000) presentaron
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Fig. 2. Distribucion geografica de areas de endemismo por particion (tamafio de cuadricula 0.25°, consenso estricto 75 %):
(A) Plantas-Total, (B) Animales-Total, (C) Marchantiophyta, (D) Spermatophyta, (E) Aves, (F) Amphibia, (G) Mammalia,
(H) Reptilia. Los colores indican cada una de las subprovincias segun la Fig. 1. La intensidad de color no representa el nivel
de superposicion de las areas consenso, y el color del borde no representa los limites de las areas.

similitudes bajas respecto a nuestro trabajo  distintos taxa para la identificacion de areas de

(20%, 26 %, y 15 %, respectivamente). endemismo en zonas de alta montafia, en con-
traste a otros estudios como Jiménez-Rivillas et
DISCUSION al. (2018) con 4 644 especies o Londofio, Cleef
y Madrifian (2014) con 2 158 especies.
Presencias a partir de bases de datos: Trabajos con amplio muestreo de presen-

Nuestro estudio es el primero en el cual cias, obtenidos a partir de bases de datos como
se emplean alrededor de 7000 especies de GBIF, implican un reto en su manipulacion,
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limpieza y analisis. Generalmente dichas pre-
sencias son propensas a diferentes tipos de
errores, los cuales es nuestro deber detectar y
corregir para minimizar el sesgo o la incerti-
dumbre de nuestros datos finales (Antonelli
et al., 2014; Chapman, 2005). Por ello, un
componente esencial de nuestro trabajo fue
depurar las descargas crudas de GBIF hasta
obtener registros viables para nuestro analisis.
Esta actividad es central, ya que una buena
practica de limpieza de datos deberia ser el
primer paso del disefio experimental, para
cualquier estudio biogeografico o que utilice
datos distribucionales (Zizka et al., 2019). De
esta forma, la informacion obtenida desde pla-
taformas como GBIF podria ser mejor aprove-
chada para la obtencion de patrones generales
de biodiversidad (Garcia-Rosello et al., 2015;
Maldonado et al., 2015).

Tamaiios de cuadricula y particiones:
Aunque no existe un tamafio de cuadricula
optimo, otros estudios sobre areas de endemis-
mo, como Casagranda et al. (2009, 2012), reco-
miendan el uso de cuadriculas de diferentes
tamaflos para visualizar distintos patrones de
areas. Con el tamaiio de 0.25° obtuvimos una
mayor resolucion de los limites de cada sub-
provincia, esto fue congruente con lo planteado
por Szumik et al. (2012), quienes afirman que
el tamafio de cuadricula podria depender de la
topografia del terreno, siendo las cuadriculas
pequeiias las mas adecuadas para el analisis en
terrenos con pendiente alta, como por ejemplo
en los Andes argentinos; idea que puede ser
extendida facilmente a nuestro trabajo.

De la misma forma que en Casagranda,
Roig-Jufient y Szumik (2009) y Szumik et
al. (2012), el nimero de arreglos iniciales
fue proporcional al tamafio de cuadricula, sin
embargo, independientemente de este compor-
tamiento, cada analisis nos permitio observar
areas equivalentes entre si, indicdndonos la
consistencia del patron general.

Trabajos como Escalante et al. (2010) pro-
ponen que el analisis de endemicidad se debe
realizar con distintos taxa para que el estimador
del indice de endemicidad sea robusto, con el

cual se pueden hacer afirmaciones del patron
general de areas. Por tanto, los resultados por
clases taxondmicas son importantes para hacer
inferencias y entender patrones individuales.
Asi, estos patrones individuales nos permiten
ver el aporte proporcional de cada particion al
patron general. Por ejemplo, particiones como
Amphibia y Spermatophyta contribuyeron en
mayor proporcion al patron general, dado que
contienen mayor cantidad de especies soporte.
Sin embargo, esta contribucion posiblemente
estd directamente relacionada a la riqueza de
cada taxén evaluado, tal y como lo plantea
Noguera-Urbano (2017).

Unidades biogeograficas: Encontramos
que Paramo no es una sola unidad como se
ha propuesto en estudios anteriores (Morrone,
2017); dichas unidades se identificaron parcial-
mente con las particiones de clases y divisio-
nes; y el conjunto total de ellas (evidencia total)
nos permiti6 identificar ocho subprovincias en
el patron general. Es importante aclarar que
nuestras areas de endemismo son unidades ope-
racionales, que no son informativas sobre los
limites reales de areas, ya que nuestro objetivo
implica la recuperacion de nucleos/ patrones y
no de delimitaciones altitudinales.

Nuestro patréon presenta mayor con-
gruencia con la regionalizacion planteada por
Jiménez-Rivillas et al. (2018), que con otras
definiciones de Paramo; las regiones encon-
tradas por las particiones de clase o division
también son congruentes con los distritos pro-
puestos por Jiménez-Rivillas et al. (2018),
reconociendo la mayoria de estos a excepcion
del distrito Los Picachos. En general, la con-
gruencia entre nuestro trabajo y Jiménez-Rivi-
llas et al. (2018) nos muestra que subprovincias
como Santa Marta-Perija, Norte de Ecuador y
Meérida fueron equivalentes en su extension
completa a los distritos de Jiménez-Rivillas et
al. (2018) denominados como A (Venezuelan
Paramo), D (Northern Ecuadorian Paramo) y
F (Sierra Nevada). Otras subprovincias corres-
pondieron a conjuntos de distritos, por ejemplo,
la subprovincia Cordillera Central-Occidental
fue equivalente a la suma de distritos G (Santa
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Inés-Sonson), H (Paramillo del Sinu), I (Paramo
de Los Farallones de Cali) y K (Paramos Quin-
dio); de la misma forma que la subprovincia
Centro-Sur de Ecuador que correspondi6 a la
union de los distritos B (Southern Ecuadorian
Péaramo) y C (Central Ecuadorian Paramo). El
distrito J (Paramos de la Cordillera Oriental),
en nuestro analisis lo encontramos como dos
unidades independientes (Santanderes-Boyaca
y Cundinamarca). En nuestro analisis el norte
de Peru fue parte de la subprovincia Centro-Sur
de Ecuador, la cual fue compatible con el dis-
trito B. Finalmente, el distrito E (Los Picachos)
nunca fue identificado bajo ninguna particion.

Tal similitud muestra que pese a las dife-
rencias metodologicas (PAE en Jiménez-Rivi-
llas et al., 2018, AE: en el presente estudio),
ambas aproximaciones, independientemente,
generan resultados equivalentes. Sin embar-
go, nuestro estudio tiene una ventaja sobre
Jiménez-Rivillas et al. (2018) ya que la optimi-
zacion de areas de endemismo bajo el método
de optimalidad (AE), puede ser mas eficiente
en la recuperacion de unidades biogeograficas
(Casagranda et al., 2009; Escalante, 2015).
Esto, posiblemente, podria ser una de las expli-
caciones de que la similitud entre ambos traba-
jos solo fuera de un 66 %, a pesar de usar datos
equivalentes de clases taxondmicas.

Es contraintuitivo que Morrone (1994),
quien plantea el método de PAE en biogeogra-
fia y genera la regionalizacion del Neotropico
(Morrone, 2001, 2014, 2017), no logre recono-
cer las areas identificadas en Jiménez-Rivillas
et al. (2018) o en el presente estudio. Esto
implica que es necesario hacer una revision de
la regionalizacion del Neotropico. Un ejem-
plo de ello se puede encontrar en el estudio
realizado por Romero-Alarcon (2016), quien
evalia, usando el método AE, la provincia del
Choco biogeografico propuesta por Morrone
(2014), encontrando que Chocé biogeografico
no corresponde a una Unica regiéon como lo
plantea Morrone (2014) sino que corresponde a
tres regiones distintas, similares a las propues-
tas por Hernandez-Camacho, Hurtado, Ortiz, &
Walschburger (1992).

Cuando hablamos de Paramo en términos
biogeograficos debemos referirnos a ocho sub-
provincias que no solo involucran las zonas
de alta montafia de Colombia, Venezuela y
Ecuador, sino que también deben incluir a Tala-
manca en Costa Rica. Esta 0lltima area ha sido
considerada como Paramo en otras definiciones
(Cleef & Chaverri, 1992; Luteyn, 1999; Luteyn
& Balslev, 1992), basadas en su afinidad taxo-
némica con otros paramos colombianos. Por
ejemplo, la presencia de algunos géneros de
plantas (Myrrhidendron, Pterichis, Chaetole-
pis, entre otros) distribuidos en las regiones
de alta montafia de Talamanca y los paramos
en la Sierra Nevada de Santa Marta (Cleef &
Chaverri, 1992). Esto mismo sucede con el
norte de Peru, aunque algunos autores prefieren
definirla como otra region denominada como
Jalca, dada su estructura floristica (Brack &
Mendiola, 2000; Cabrera & Willink, 1980; de
Mera et al., 2017; Van der Hammen, 1974), en
nuestro caso, la encontramos como parte de la
subprovincia Centro-Sur de Ecuador.

Nuestros resultados no identifican la sec-
torizacion tipo Subpéaramo, Paramo y Super-
paramo propuesta por Cuatrecasas (1958), ya
que AE no permite identificar limites altitu-
dinales, ni utilizar datos como comunidades
de plantas o factores abidticos como el clima.
Asi mismo, nuestros resultados tampoco son
comparables con la delimitacion propuesta por
Morales-Rivas et al. (2007), la cual se basa en
criterios biofisicos, socioculturales e integri-
dad ecologica. Podemos afirmar que nuestro
trabajo permite observar el patron general de
unidades histéricas de las zonas que han sido
consideradas como Paramo, las cuales podrian
ser la base para la resolucion de preguntas en
diferentes areas como biogeografia historica de
patron y eventos, diversificacion, macroecolo-
gia y conservacion.

En conclusion, independientemente del
tamafio de cuadricula, AE permite identificar
patrones generales consistentes. Adicionalmen-
te, el uso de cuadriculas pequeias o proporcio-
nales al area de estudio, nos permite encontrar
resultados mds ajustados y de alta resolucion.
Paramo se ha considerado como diferentes
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areas dadas algunas caracteristicas como la
altitud o el tipo de vegetacion. En biogeografia
estas areas se han planteado como una sola
unidad, mientras que nuestro trabajo define
Paramo como ocho subprovincias biogeografi-
cas las cuales podrian ser consideradas como la
base para futuros analisis.

Recomendamos revisar las regionalizacio-
nes del Neotropico a escalas mas pequeiias de
region o provincia; ademas de explorar tama-
fios de cuadricula mas pequefios dentro de cada
subprovincia, e involucrar métodos que inclu-
yan directamente la elevacion, de tal forma que
se puedan plantear limites altitudinales de estas
regiones de alta montaa.

Declaracion de ética: los autores declaran
que todos estan de acuerdo con esta publica-
cion y que han hecho aportes que justifican
su autoria; que no hay conflicto de interés de
ningun tipo; y que han cumplido con todos los
requisitos y procedimientos éticos y legales
pertinentes. Todas las fuentes de financiamien-
to se detallan plena y claramente en la seccion
de agradecimientos. El respectivo documento
legal firmado se encuentra en los archivos
de la revista.

AGRADECIMIENTOS

A los miembros del Laboratorio de Ento-
mologia y el Laboratorio de Sistematica y
Biogeografia de la Universidad Industrial de
Santander, por su tiempo y valiosos aportes.
DRM-E agradece a la Vicerrectoria de Inves-
tigacion y Extension de la Universidad Indus-
trial de Santander, Colombia. Proyecto 8864:
“Investigacion de la Biodiversidad y los servi-
cios ecosistémicos para la gestion y el fortale-
cimiento de las capacidades descubriendo los
ecosistemas estratégicos para el fortalecimiento
de la gobernanza en el departamento de Santan-
der” y Programa Bio-Reto XXI 15:50. Proyec-
to 1: “Inventario de la diversidad biolégica en
una region del sur de Bolivar - Colombia”, por
su continuo apoyo.

RESUMEN

Paramos Neotropicales como unidades biogeo-
graficas. Introduccion: El Paramo se ha definido desde
diversos acercamientos, teniendo en cuenta factores de
facil reconocimiento o medicion. A nivel biogeografico se
ha evaluado con métodos ampliamente criticados para la
identificacion de areas de endemismo. El andlisis de ende-
micidad, pese a su importancia y amplio reconocimiento,
no se ha utilizado como herramienta para evaluar el Para-
mo. Objetivo: Determinar si los paramos neotropicales es
una o varias unidades biogeograficas. Métodos: Incluimos
registros de Aves, Amphibia, Mammalia, Reptilia, Mar-
chantiophyta y Spermatophyta, para los que encontramos
7 025 especies con 193 250 presencias viables obtenidas
desde GBIF (Global Biodiversity Information Facility)
[a septiembre de 2018]. Usamos cada grupo taxonémico
como una particion independiente, y generamos particiones
adicionales como plantas totales (Plantas-T: Marchantio-
phyta + Spermatophyta), animales totales (Animales-T:
Aves + Amphibia + Mammalia + Reptilia) y evidencia
total (Plantas-T + Animales-T). Utilizamos el criterio de
optimalidad para identificar areas de endemismo. Reali-
zamos el analisis usando dos tamafios de cuadricula 0.5 y
0.25°. Con las areas obtenidas, calculamos la interseccion
con los poligonos que representan las definiciones de para-
mo generadas por otros autores. Resultados: Con los dos
tamafos de cuadricula identificamos areas de endemismo
en diferentes sectores; sin embargo, el tamafio de 0.25° nos
permitié mayor resolucion al identificar los sectores en alta
montafa. Estos sectores corresponden a ocho zonas que
denominamos subprovincias: Santa Marta-Perija, Mérida,
Santanderes-Boyaca, Cundinamarca, Cordillera Central-
Occidental, Norte de Ecuador, Centro-Sur de Ecuador y
Talamanca, las cuales fueron congruentes entre un 4 y un
66 % con las definiciones previas. Conclusiones: Paramo
se ha planteado como una sola unidad biogeografica; sin
embargo, dado nuestros analisis, lo identificamos como
ocho subprovincias biogeograficas, congruentes con estu-
dios previamente publicados.

Palabras clave: area de endemismo, NDM/VNDM, ané-
lisis de endemicidad, subprovincia biogeografica, Paramo.
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