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DISTRIBUCION DE ESPECIES Y SU RELACION CON LA VARIACION
AMBIENTALY ESPACIAL A ESCALA LOCAL EN UN BOSQUE DE TIERRA
FIRME EN LA AMAZONIA COLOMBIANA

SPECIES DISTRIBUTIONS AND THEIR RELATIONSHIP TO ENVIRONMENTAL AND SPATIAL
VARIATION AT A LOCAL SCALE IN A TERRA FIRME FOREST IN THE COLOMBIAN AMAZONIA

Miguel A. Pefia> 4, Dairon Céardenas® >, Alvaro Duque® ¢

Resumen

El presente estudio analizé la magnitud a la cual la variacion ambiental y las variables espaciales influencian
la distribucion de las especies arboreas de dosel (DAP > 10 cm), a escala local en un bosque de tierra firme de la
Amazonia colombiana. El muestreo se llevo a cabo en una parcela de cinco ha, dividida en 125 cuadrantes
de 20 x 20 m, ubicada en el PNN Amacayacu. Se seleccionaron las especies con una frecuencia igual o mayor
a diez (10) en los 125 cuadrantes. Para cuantificar el efecto del ambiente y el espacio geografico, se emple6 la
regresion logistica con base en los datos de presencia ausencia de las especies en cada uno de los cuadrantes.
La distribucion de las especies presenté mayor relacion con las variables espaciales que con las ambientales,
permaneciendo generalmente en promedio el 50,7 + 23,8% de desviacion sin explicar. Las variables ambientales
fueron significativas en 33 modelos, presentando capacidad explicativa entre 0,21 y 23,71%. Las variables espaciales
fueron incluidas en todos los modelos explicativos de la distribucion de las especies, con una importancia relativa
de hasta el 97,3%. El presente estudio, resalta la importancia del analisis de las respuestas de especies arboreas
individuales a los cambios ambientales y espaciales, encontrando diferencias en los factores que determinan la
distribucion de especies dentro de familias e incluso dentro de un mismo género, lo cual tiene gran influencia en
la estructuracion de la diversidad alpha. Lo que esto demuestra es que la especializacion de habitat y los procesos
espacialmente estructurados como la limitacion en dispersion, mas que ser mecanismos excluyentes, actian de
forma complementaria a diferentes niveles promoviendo la coexistencia de especies. Los resultados obtenidos
difieren de estudios anteriores en cuanto que este estudio muestra menor importancia relativa de los factores
edaficos sobre la distribucion de especies a escala local. En este caso particular, se sugiere que a escala local
existe un alto componente aleatorio asociado con la variacion no explicada. Sin embargo, no se descarta que esta
condicion emerja como producto del submuestreo en estos bosques de diversidad muy alta.

Palabras clave: Colombia, conservacion, especializacion de habitat, limitacion en dispersion, Parque Natural
Nacional Amacayacu, regresion logistica

Abstract

In this study, we analyzed the extent to which environmental variation and the spatial template influenced the
distribution of individual canopy species (DBH > 10 cm) at a local scale in terra firme forest in the Colombian
Amazonia. The survey was carried out in a 5-ha plot, divided into 125 quadrants of 20 m x 20 m, located in the
Amacayacu National Park. To run the analyses we selected all species with presence in ten or more quadrants.
In order to quantify the effect of the environment and geographical space, we used a logistic regression model,
which was based on species presence-absence data for the selected species. Species distributions showed a
higher correlation with the spatial variables than with the environmental ones, with an average of 50.7 + 23.8%
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of unexplained variation remaining. Environmental variables were significant in 33 out of 45 models, ranging in
relative importance between 0.21 and 23.71%. All explanatory models of species distributions included spatial
variables, which reached a relative importance of up to 97.3%. We found differences in the factors determining
the distribution of individual species within the same family and even within the same genera, which helped to
understand the key factors structuring alpha diversity. In this way, our results support the idea that environmental
filtering and spatially structured processes, such us dispersal limitation, are complementary rather than exclusive
mechanisms promoting species coexistence. The results obtained in this study showed a relatively lower importance
of soils and topography on species distribution, at a local spatial scale, than reported before. In this case study, we
found a high random component related to the unexplained variation; however, it was also necessary to emphasize the
effect of species undersampling on the unexplained variation, due to the high local diversity recorded in this forest.

Key words: Amacayacu Natural National Park, Colombia, conservation, dispersal limitation, environmental fil-
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INTRODUCCION

Los bosques de tierra firme de la Amazonia
noroccidental son conocidos por estar entre
los de mayor diversidad arbérea del mundo
(Ter Steege et al. 2003, Valencia et al. 1994).
Identificar los factores y mecanismos que pro-
mueven y mantienen esta muy alta diversidad
ha sido motivo de continuo debate en las 1lti-
mas décadas (véase Wright 2002). Por un lado,
quienes apoyan la teoria de nicho, asumen que
la heterogeneidad ambiental determina el esta-
blecimiento y desarrollo de las especies (Chase
y Leibold 2003, Tilman y Pacala 1993). De
esta manera, a escala de paisaje o entre habitats
(e. g., plano inundable, tierra firme, etc.), en la
cuenca amazonica y en los bosques tropicales
en general, parece existir consenso con respecto
al efecto de la variacion ambiental sobre los
patrones de composicion floristica regional
(Clark et al. 1998, Duivenvoorden y Lips
1995, Duque et al. 2001, Tuomisto et al. 2002).
Sin embargo, cuando se considera el efecto de
la variacion de las caracteristicas del hébitat a
escala local sobre los patrones floristicos, dentro
de cada unidad de paisaje, los resultados son
contrastantes (Condit et al. 2002, Duivenvoorden
1995, Duque et al. 2002, Gentry 1988, Hubbell y
Foster 1986, Phillips et al. 2003, Pitman et al.
2008, Tuomisto et al. 1995, 2003, Valencia et
al. 2004, Vormisto et al. 2004).
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En paisajes continuos como tierra firme en la
Amazonia noroccidental, los cuales poseen suelos
relativamente bien drenados y donde no ocurren
eventos periddicos de disturbio asociados con pro-
cesos de inundacidn, es donde se ha reportado
la mayor riqueza de especies (Duivenvoorden
1996, Valencia et al. 1994); sin embargo, los pa-
trones de variacion floristica han sido sustentados
en mecanismos excluyentes promovidos por
procesos opuestos. De un lado, hay quienes
apoyan la idea de que incluso dentro del paisaje
existe alta diversidad beta debido al efecto de la
especializacion de las especies con respecto a
variaciones relacionadas con la topografia y el
cambio de textura y fertilidad local en los suelos
(Gentry 1988, Tuomisto et al. 1995, 2003). En
contraste, otros estudios apoyan la idea de que la
diversidad beta en tierra firme es relativamente
bajay que las especies son en sumayoria generalis-
tas, siendo definido su patron de distribucion prin-
cipalmente por la limitacion en dispersion (Condit
et al. 2002, Duivenvoorden 1995, Duque et al.
2002, Hubbell 2001, Pitman et al. 2001, 2002).
A escala local (< 1 km?), dentro de tierra firme,
el debate acerca de los factores y mecanismos que
determinan la distribucion de especies es similar
al anterior. Mientras algunos estudios reportan la
importancia de la especializacion edéfica en dife-
rentes grupos de plantas (Jones et al. 2007, Poulsen
etal. 2006), otros en cambio la cuestionan (e. g.,
Dugque et al. 2003, Valencia et al. 2004).
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Las tendencias hasta aqui descritas, no obstan-
te, han sido definidas mayormente con base
en investigaciones enfocadas en la comunidad
vegetal en su totalidad. En los bosques himedos
tropicales, en mucha menor proporcion, los es-
tudios se han enfocado en analizar la respuesta
a los cambios microambientales de especies
arboreas individuales, lo cual tiene gran impor-
tancia dado que los factores que son responsa-
bles de los patrones espaciales de una especie
podrian no influenciar otras (He et al. 1997).
Los resultados encontrados en los analisis de
especies arboreas individuales reportan mayor
especializacion de habitat en los estadios juve-
niles (Comita et al. 2007), coincidiendo ademas,
en que otros factores como la limitacion en dis-
persion y la luz intervienen también de manera
importante en la coexistencia y distribucion de
las especies (Jones et al. 2007, Svenning 1999).

El presente estudio tiene como objetivo cen-
tral evaluar la relacion entre algunos factores
ambientales y espaciales con la distribucion de
especies arboreas de dosel en cinco (5) hecta-
reas en un bosque de tierra firme, ubicado en el
Parque Nacional Natural Amacayacu en la Ama-
zonia colombiana. Especificamente, se busca
cuantificar a escala local el efecto de la variacion
en habitat referida a la topografia, fertilidad y
estructura de los suelos, asi como el de procesos
biologicos espacialmente estructurados, como
por ejemplo la limitacion en dispersion, en la
definicion de la distribucion local de especies in-
dividuales en este bosque de tierra firme. De esta
manera, se espera contribuir al conocimiento de
los mecanismos que promueven la coexistencia
de especies, con el fin de optimizar las estrate-
gias de conservacion en el Parque Amacayacu
y la Amazonia colombiana en general.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio. El 4rea de estudio esta loca-
lizada en un bosque de tierra firme, ubicado al
sur del Parque Nacional Natural Amacayacu
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(PNNA) en la Amazonia colombiana (03°
49> Sy 70° 19’ O). Las familias més domi-
nantes en este bosque son en orden respectivo:
Lecythidaceae, Myristicaceae, Arecaceae,
Moraceae y Mimosaceae (Barreto et al. 2010).
Seglin el sistema de zonas de vida de Holdridge
(1979), el sitio de estudio se clasifica como
Bosque Humedo Tropical (Bh-T), presentando
temperatura media de 25,8 °C (Rudas y Prieto
2005). La precipitacion anual alcanza los
3.200 mm, con promedio mensual de 270 mm,
no existiendo ningtin mes con menos de 100 mm
en promedio; por este motivo, en este bosque
con régimen de precipitacion no estacional ted-
ricamente no existen meses con déficit hidrico
para las plantas. Los suelos pertenecen a la for-
macion Pebas, en la cual predominan texturas
que van desde arcillosas, franco-arcillosas hasta
franco-limo-arcillosas y en ocasiones francas,
presentando elevaciones entre 80 y 200 msnm
(Rudas y Prieto 1998).

Metodologia. El sitio de estudio cubre un area
demarcada de 500 x 100 m (5 ha). La parcela
permanente esta dividida en unidades basicas
de muestreo de 20 x 20 m (400 m?) para un
total de 125 cuadrantes. Todos los arboles con
didmetro DAP (a 1,30 m de altura) mayor o
igual a diez (10) cm fueron marcados, mapea-
dos, medidos y colectados. Posteriormente,
los ejemplares botanicos fueron llevados al
Herbario Amazonico Colombiano (COAH)
para su determinacion taxondmica (véase Ba-
rreto et al. 2010) y asimismo, los ejemplares
botanicos fueron depositados en este mismo
herbario (COAH).

En cada cuadrante se tomo6 una muestra del
horizonte mineral A del suelo, las cuales fueron
empacadas en bolsas herméticas, para ser poste-
riormente analizadas en el Laboratorio de Eco-
logia César Pérez Figueroa de la Universidad
Nacional de Colombia, Sede Medellin. A todas
las muestras de suelo se les evalud el conteni-
do extraible o disponible de pH, porcentaje de
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Tabla 1. Descripcion de los métodos utilizados en los analisis fisicos y quimicos de los suelos PNN Amacayacu (Amazonia),
Colombia (P: fésforo; Ca: calcio; K: potasio; Mg: magnesio; MO: materia organica; A: arena; L: limo; Ar: arcilla)

Variables

Método

pH Potenciométrico suelo: agua 1:2

P (ppm)
Ca, Mg, K (meq/100 g de suelo)
MO (%)

Textura: A, L, Ar (%)

Acido L-ascorbico, espectrofotometro UV-VIS
Acetato de amonio 1N, neutro, absorcion atdmica
Walkley & Black, Volumetria

Bouyoucos

materia organica (MO), iones intercambiables
(Ca, Mg, K, Py Al), capacidad de intercambio
cationico efectiva (CICE = Al + Ca + Mg + K)
y en lo referente a la textura del suelo se deter-
miné el porcentaje de arena (A), arcilla (Ar)
y limo (L), segin los métodos descritos en la
tabla 1. Las variables topograficas consideradas
fueron: altitud, pendiente y curvatura, definidas
de acuerdo con la metodologia utilizada por
Harms et al. (2001) y por Valencia et al. (2004).

Analisis estadisticos de datos. Para efecto de
los analisis, se seleccionaron 45 especies per-
tenecientes a dieciocho familias botanicas las
cuales se presentaron en diez (10) o mas cua-
drantes de 20 x 20 m, registrando su presencia
(1) o ausencia (0) en cada cuadrante. Con el
objetivo de reducir la dimensionalidad de los
datos cuantitativos de los suelos, se realizé un
analisis de componentes principales (ACP) a
las variables ambientales sin incluir las variables
topograficas (altitud, curvatura y pendiente),
seleccionando los ejes que presentaron valores
propios mayores a uno (1). Para cuantificar el
efecto proveniente por procesos espacialmente
estructurados, como por ejemplo la limitacion
en dispersion, al centro de cada cuadrante se le
asignaron dos coordenadas geograficas (X, y),
las cuales fueron analizadas usando el método
de coordenadas principales de matrices vecinas
(PCNM, en inglés); se usd6 como umbral para
generar la matriz truncada una distancia de 20 m,
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reemplazando todas las distancias mayores por
cuatro veces esta distancia, es decir 80 m (Borcard
y Legendre 2002).

Para analizar la relacion entre la distribucion
de las especies seleccionadas con la variacion
ambiental y espacial, se utilizd un modelo tipo
logistico, el cual es un caso especifico de los
modelos lineales generalizados (MLG). Este
tipo de MLG son considerados modelos para-
métricos debido a que una funcion de probabi-
lidad binomial es especificada para la variable
respuesta (enlace /ogit) y para los términos del
error del modelo. La transformacion logit de la
probabilidad de presencia [n (x)] produce una
funcion lineal, representada por la siguiente
ecuacion:

- m(X)
‘In() =B0+ ,_Z*BX

Donde B, y B, son los parametros estimados de
la regresion y el lado izquierdo de la ecua-
cidn es la transformacion logistica o funcion
de enlace. El ajuste de los modelos se estimé
mediante una prueba de razén de verosimilitud.
Esta prueba compara el ajuste del modelo com-
pleto con el ajuste de un modelo reducido, es
decir, tnicamente con la constante o B , (nivel
de significancia del 95%, P = 0,05).
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La variable dependiente (variable respuesta)
de laregresion es la probabilidad de ocurrencia de
cada especie, la cual se estima a partir de la
presencia (1) o ausencia (0) de individuos de
la especie analizada en cada cuadrante. Las va-
riables explicativas (independientes) del modelo
estan representadas por el ambiente y el espacio.
Las variables no significativas fueron retiradas
del modelo mediante el proceso de eliminacion
por pasos hacia atras (backward elimination),
asumiendo un a < 0,05 para ser introducida en
el modelo. Este proceso se llevo a cabo primero,
usando solo las variables ambientales (1), y
luego, considerando tinicamente las variables
correspondientes al espacio geografico (2). Con
todas las variables que fueron significativas en
los andlisis independientes (ambientales y espa-
ciales), se evalu6 el modelo final (3).

Posteriormente se realizo una particion de la
variacion al modelo final, para obtener asi el
porcentaje de desviacion explicado, definido
por el estimador de maxima verosimilitud Z, por
las variables ambientales y espaciales en los
analisis individuales y en conjunto (siguiendo
aBorcard et al. 1992). La variabilidad explicada

Actual Biol 32 (92): 41-51, 2010

por el ambiente y el espacio en conjunto (b) se
calculo restando del porcentaje de desviacion
explicado por el modelo final (3) la suma
de la desviacion explicada por las variables
ambientales (1) y espaciales (2) por sepa-
rado, b = [L(1) + L(2)] - L(3); la desviacion
explicada (%) por las variables ambientales es:
a=[(1) - b; la desviacion explicada (%) por
la distancia geografica solaes: e = L(2) - b; y
el porcentaje de desviacion no explicado es:
n = 100 - L(3). Todos los analisis estadisti-
cos se realizaron con el paquete estadistico
Statgraphics Centurion XV.I.

RESULTADOS

Suelos. Los analisis de las propiedades fisicas
y quimicas de los suelos de los 125 cuadrantes
mostraron, de acuerdo con los valores de pH y
las concentraciones de aluminio, que los suelos
en el area de estudio son 4cidos. La CICE en la
parcela es conformada principalmente por alu-
minio y calcio. En lo relacionado con la textura,
los suelos presentaron una fraccion alta de grano
fino, con porcentaje del 70% representado por
limos y arcillas (tabla 2).

Tabla 2. Caracteristicas de los suelos, muestras tomadas en 150 cuadrantes de 20 x 20 m, PNN Amacayacu (Amazonia), Colombia
(MO: materia organica; P: fosforo; Al: aluminio; Ca: calcio; Mg: magnesio; K: potasio; CICE: capacidad de intercambio

cationico; A: arena; L: limo; Ar: arcilla)

Variables Media SD Rango

pH 4,30 0,27 3,75-4,88
MO (%) 3,13 0,74 1,36-6,12

P (ppm) 4,61 2,17 0,35-15,05
Al (meq/100 g de suelo) 0,70 0,17 0,30-1,00
Ca (meq/100 g de suelo) 0,90 0,86 0,12-6,22
Mg (meq/100 g de suelo) 0,53 0,34 0,17-2,44
K (meq/100 g de suelo) 0,28 0,11 0,10-0,56
CICE 2,33 1,07 1,09-8,33

A (%) 30,30 6,48 16,00-48,00
L (%) 44,99 7,16 30,00-62,00
Ar (%) 24,69 5,39 2,00-40,00
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Tabla 3. Pesos asociados con los vectores propios definidos para cada eje en el ACP para muestras del PNN Amacayacu
(Amazonia), Colombia (MO: materia organica; P: fosforo; Al: aluminio; Ca: calcio; Mg: magnesio; K: potasio; CICE: capacidad

de intercambio cationico; A: arena; L: limo; Ar: arcilla)

Variables Eje 1 Eje2 Eje 3 Eje 4 Eje 5
pH 0,354 -0,320 0,301 -0,002 -0,312
MO 0,055 0,404 -0,290 0,172 -0,322
P 0,195 0,213 -0,405 0,211 -0,420
Al -0,271 0,268 -0,491 -0,104 0,366
Ca 0,459 -0,044 -0,094 -0,260 0,218
Mg 0,396 -0,001 -0,226 -0,226 0,113
K 0,313 0,024 -0,142 0,184 -0,318
CICE 0,458 0,050 -0,146 -0,266 0,293
A -0,008 0,543 0,357 -0,425 -0,184
L -0,172 -0,556 -0,419 -0,142 -0,156
Ar 0,238 0,088 0,127 0,701 0,428

Los primeros cinco ejes del ACP presentaron
valores propios mayores a 1, explicando el
81,63% de la variacion total de los datos. El
eje 1 (el cual explico el 31,44% de la variacion)
y el eje 3 (12,7%), de acuerdo con los pesos o
coeficientes asociados con los vectores propios
(tabla 3), se asociaron con gradientes de ferti-
lidad. El segundo eje (17,39%) se asocid con
un gradiente de drenaje. Los ejes 4 (10,58%)
y 5 (9,52%) parecen ser una combinacion de
factores fisicos y quimicos en los suelos, con
alta influencia de la cantidad de arcilla en la
determinacion del gradiente.

Modelos de distribucion de especies indivi-
duales. Las 45 especies seleccionadas represen-
tan el 58% de todos los individuos de la parcela.
Las especies mas abundantes fueron: Otoba
parvifolia (Myristicaceae) y Eschweilera ita-
vensis (Lecythidaceae) con promedio de 23 y 21
individuos ha’!, respectivamente. Las especies
presentes en un mayor numero de cuadrantes
fueron O. parvifolia (Myristicaceae) e Iriartea
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deltoidea (Arecaceae) en el 58 y 54% de los
cuadrantes, respectivamente (tabla 4).

Las variables ambientales, representadas por
los ejes del ACP y las variables topograficas
(pendiente, altitud y curvatura), fueron signifi-
cativas en 33 de los 45 modelos explicativos de
distribucion de especies, con una importancia re-
lativa promedio de 6,82 + 5,55%. Las variables
espaciales, por su parte, fueron significativas e
incluidas en todos los modelos analizados, pre-
sentando una capacidad explicativa promedio de
39,77 £ 23,15%. Doce (12) especies incluyeron
en sumodelo final inicamente variables relacio-
nadas con el espacio geografico (tabla 4). Cinco
especies: Conceveiba weberbaueri, C. guia-
nensis (Euphorbaiceae), Pouteria baehniana
(Sapotaceae), Protium nodulosum (Burseraceae)
y Socratea exorrhiza (Arecaceae) presentaron
valor b negativo, lo cual indica que los grupos
de variables explican mejor la distribucion de
las especies por separado que en conjunto (Le-
gendre y Legendre 1998). La variabilidad en la
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Tabla 4. Especies seleccionadas, y resultados de la particion de la variacion en los patrones de distribucion de especies del
PNN Amacayacu (Amazonia), Colombia, relacionados con variables ambientales (a) y espaciales (e), realizada por medio de
regresion logistica para 45 especies, variabilidad explicada (b) en conjunto por el ambiente y el espacio y la variabilidad no
explicada (n) (Ind.: total de individuos en toda el area de muestreo; Pres.: nimero de cuadrantes en los cuales esta presente)

Especie Ind. Pres. a b e n
Angostura resinosa 18 12 2,83 19,00 76,22 1,95
Apeiba petoumou 10 10 0,21 12,41 87,30 0,08
Astrocaryum murumuru 98 61 10,53 291 17,76 68,80
Bauhinia brachycalyx 20 16 12,35 6,50 35,64 4551
Carapa guianensis 23 18 0,00 0,00 24,59 75,41
Chrysochlamys weberbaueri 16 14 23,71 -4,74 49,08 31,95
Compsoneura sprucei 10 10 7,21 1,24 46,40 45,16
Conceveiba guianensis 53 42 8,85 -0,33 30,24 61,24
Conceveiba martiana 11 10 2,34 11,84 26,51 59,31
Erisma laurifolium 13 12 0,00 0,00 51,47 48,53
Eschweilera coriacea 56 35 4,46 15,18 28,98 51,38
Eschweilera gigantea 25 19 2,14 9,92 36,50 51,44
Eschweilera itayensis 106 54 0,00 0,00 50,97 49,03
Eschweilera rufifolia 26 21 6,78 5,32 15,76 72,14
Euterpe precatoria 21 18 0,00 0,00 5,43 94,57
Guarea gomma 16 15 11,67 10,82 31,42 46,08
Guarea kunthiana 31 26 1,10 2,14 34,88 61,88
Guarea pterorhachis 15 14 1,02 14,62 48,33 36,04
Guarea pubescens 15 13 0,00 0,00 39,11 60,89
Iriartea deltoidea 104 68 6,20 0,96 11,24 81,60
Iryanthera juruensis 27 24 6,30 2,06 15,26 76,38
Iryanthera macrophylla 16 14 0,00 0,00 62,79 37,21
Licania longistyla 12 10 0,00 0,00 54,92 45,08
Licania macrocarpa 20 17 5,76 2,90 91,29 0,05
Licania octandra 23 18 6,14 4,70 4,71 84,45
Magquira calophylla 17 15 12,08 0,93 34,71 52,28
Minquartia guianensis 12 10 0,00 0,00 97,31 2,69
Nealchornea yapurensis 30 23 0,89 2,61 9,67 86,83
Otoba parvifolia 115 72 1,95 0,51 18,84 78,70
Parkia multijuga 13 10 5,15 23,97 30,71 40,17
Perebea xanthochyma 30 26 0,00 0,00 60,65 39,35
Pouteria baehniana 14 13 12,50 -3,16 61,33 29,34
Pouteria guianensis 15 11 2,27 6,36 69,53 21,83
Protium nodulosum 26 21 10,01 -3,47 39,87 53,59
Pseudolmedia laevis 45 35 0,96 1,99 29,07 67,98
Scleronema micranthum 27 23 0,00 0,00 24,66 75,34
Siparuna decipiens 15 13 20,01 5,43 21,22 53,34
Socratea exorrhiza 22 22 5,57 -1,96 31,46 64,93
Sterculia apeibophylla 16 15 3,31 2,03 27,85 66,81
Theobroma microcarpum 20 20 5,11 9,60 11,74 73,56
Theobroma obovatum 27 23 8,98 5,77 18,94 66,31
Theobroma subincanum 14 14 0,00 0,00 78,04 21,96
Virola elongata 13 12 14,12 5,53 50,58 29,78
Virola peruviana 24 18 0,00 0,00 55,45 4455
Vochysia lomatophylla 15 14 2,51 32,08 41,00 24,41
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distribucion de las especies quedo6 en promedio
con el 50,7 + 23,8% de porcentaje sin explicar.
Todos los modelos ajustaron con un nivel de
significancia mayor al 95% (p < 0,05).

DISCUSION

La distribucion de las especies analizadas
estuvo en su mayor parte determinada por la
configuracion espacial de la localizacion de
las especies dentro de la parcela, lo cual nos
permite concluir que procesos bioldgicos, como
por ejemplo la limitacion en dispersion, son el
principal mecanismo controlando la distribucion
de especies arboreas de dosel a escala local en
estos bosques de tierra firme (Duivenvoorden y
Duque 2010, Duque et al. 2003, Ruokolainen et
al. 2007, Svenning 2001, Valencia et al. 2004).
Segun los resultados obtenidos, la variacion
edafica y topografica fue responsable en menor
proporcion de la distribucion de las especies
arboreas en el area de estudio. De esta manera,
nuestros resultados difieren con respecto a la
importancia que tuvo la especializacion de
habitat de las especies vegetales a escala local
en otros estudios en bosques neotropicales (John
et al. 2007, Kraft et al. 2008, Poulsen et al. 2006).

Dos posibles escenarios cuestionan o justifican
los resultados obtenidos con respecto a la poca
importancia de la variabilidad ambiental como
determinante de la distribucion de las especies
arboreas a escala local en estos bosques de
tierras bajas. En el primer caso, dado que aqui
solo se consider6 la variacion con respecto a
la geomorfologia y los suelos, es posible que
esto no sea suficiente para detectar la respuesta
sistematica de las especies a lo largo de ejes
de variacion ortogonal tales como la estrategia de
adquisicion de recursos, la regeneracion del ni-
cho y las historias de vida de las especies (Kraft
et al. 2008). Esto en parte explicaria ademas el
alto porcentaje de variacion no explicada en un
buen niimero de los modelos de distribucion
de especies. En segundo lugar, podria también
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ocurrir que debido a la no inclusion de los ele-
mentos del sotobosque, los cuales han mostrado
mayor respuesta a la variacion geomorfoldgica y
edafica (Comita et al. 2007, Duque et al. 2002,
Ruokolainen y Vormisto 2000), se esté sesgando
el patron de respuesta general por especie. De
esta manera, hasta tanto se compruebe el posible
efecto deterministico de la variacion del nicho
asumido como un hiperespacio mas complejo
en este tipo de bosque, los resultados obtenidos
muestran mayor efecto de procesos aleatorios y
espacialmente estructurados, como los respon-
sables de los arreglos de especies en este tipo
de bosques (Valencia et al. 2004).

El presente estudio, resalta la importancia del
analisis de las respuestas de especies arboreas
individuales a los cambios ambientales y/o
espaciales, encontrando diferencias en los fac-
tores que determinan los patrones de distribu-
cion de especies dentro de familias e inclusive
dentro de un mismo género, lo cual tiene gran
influencia en la estructuracion de la diversidad
alpha (Wright 2002). Aunque hubo casos como
el de los Eschweilera (Lecythidaceae) que en
todas las especies predomind el factor espacial
como determinante de su distribucion, en otros
géneros como Licania (Chrysobalanaceae) los
resultados fueron contrastantes; por ejemplo,
la especie Licania octandra tuvo predomino
de los factores ambientales como determinan-
tes de su distribucion, mientras que Licania
longistyla mostrd un patrén totalmente estruc-
turado por el componente espacial (tabla 4).
Lo que esto propone es que la especializacion
de hébitat y los procesos espacialmente es-
tructurados como la limitacion en dispersion,
mas que ser mecanismos excluyentes, actuan
de forma complementaria a diferentes nive-
les promoviendo la coexistencia de especies
(Chust et al. 2006, Duque et al. 2002, Vormisto
et al. 2004). Esta condicion o relevancia de
uno u otro mecanismo, sin embargo, depende
fuertemente de la escala espacial de analisis
(Duque 2004).
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En sintesis, el presente estudio sugiere que
existe un alto componente aleatorio asociado
con la variabilidad no explicada del patrén de
distribucion de las especies, el cual debido a la
alta diversidad de estos bosques podria en gran
porcentaje atribuirse al submuestreo; por esta
razon, se requieren validaciones con base en
tamafos de muestra mas grandes. De igual for-
ma, la inclusion del componente del sotobosque,
podria conducir a resultados mas integrales en
estos bosques con tan alta diversidad (Agudelo
et al. en preparacion). No obstante, los resulta-
dos actuales apoyan la idea de que el tamafio de
las areas de reserva (Duque et al. 2009) es un
elemento fundamental para evitar la extincion
local de las especies por procesos aleatorios
asociados puramente con la deriva ecoldgica
(Hubbell 2001), y poder asi preservar al maxi-
mo posible la diversidad y los procesos que la
mantienen en estos bosques de tierra firme en
la Amazonia colombiana.
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