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RESUMEN

a dispersién de semillas es un proceso que in-

fluye significativamente en la dindmica y es-

tructura de las comunidades vegetales. En el
presente estudio se comparé el mecanismo de disper-
sién con el grado de agregacion de 125 especies arbé-
reas de dosel (DAP=10cm) en una parcela de 10 ha
en el PNN Amacayacu, al sur de la Amazonia colom-
biana. Mediante un andlisis de varianza y un procedi-
miento de comparacién multiple se prob6 la relaciéon
entre el mecanismo de dispersién y la distribucién es-
pacial de drboles en la Amazonia. Se encontré que las
especies dispersadas por animales se distribuyen de
manera menos agregada, en comparacién con aque-
llas transportadas por el viento o que no cuentan con
adaptaciones evidentes para la dispersién primaria.
Estos resultados apoyan la hipétesis de que las espe-
cies con limitacién en dispersién tienden a distribuir-
se de manera més agregada en el espacio, en compa-
raciéon con aquellas que cuentan con un mecanismo
de dispersién para grandes distancias. Los resultados
de este estudio proveen evidencia empirica acerca de

la importancia del proceso de dispersién —como rasgo

Semillas germinando

funcional— en la determinacién de la estructura a lar-

go plazo de comunidades boscosas tropicales.

Palabras Clave

Grado de agregacion, limitacién en dispersién, rasgo

funcional

ABSTRACT

Seed dispersal has significant influence on the dy-
namics and structure of plant communities. In this
study, we compare seed dispersal modes and conspe-
cific aggregation of 125 tree species with a diameter
at breast height (DBH) greater than 10 cm, in a 10
ha plot in Amacayacu National Park in the Colombian
Amazon region. Using an Analysis of Variance (ANO-
VA) and multiple comparison procedure, we probe
the relationship between dispersal mode and spatial
distribution of trees in the Amazon region. We found
that animal-dispersed species exhibit a more diffuse

spatial distribution than those transported by wind
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and those that do not have an evident adaptation to
primary dispersal. These results support our hypothe-
sis that tree species with limited seed dispersal will be
more clustered in space, compared to those with a
long-distance seed dispersal mechanism. Our results
provide empirical evidence for the importance of seed
dispersal as a functional trait in establishing the long-

term community structure of tropical forests.

Key Words:

Conspecific Aggregation, Limited Seed Dispersal,

Functional Trait

INTRODUCCION

Los bosques de la Amazonia albergan la mayor diver-
sidad de especies arbéreas del mundo (Ter Steege et
al., 2000). Explicar los patrones de distribucién y los
mecanismos que permiten mantener la alta diversidad
de especies de drboles en el Neotrépico es uno de los
retos més grandes para la ecologia y ha motivado el
debate de varias teorfas (Condit et al., 2000; Wright,
2002). Uno de los temas centrales de discusién gira
en torno a los patrones de distribucién espacial, que
suelen ser explicados como reflejo de las condiciones
ambientales y los requerimientos ecolégicos de las es-
pecies (Chase & Leibold, 2003; Silvertown, 2004), o
por los procesos demogrificos aleatorios y la limita-
cién en dispersién (Hubell, 2001).

En el intento por explicar la dindmica de las comuni-
dades vegetales altamente diversas, algunos investiga-
dores han usado un enfoque basado en los rasgos fun-
cionales de las especies (Kraft et al,. 2008), definidos
como cualquier atributo de la planta relevante para el
funcionamiento del ecosistema. En otros términos,
aquellos rasgos que puedan influir significativamente
en el reclutamiento, establecimiento y sobrevivencia
de las poblaciones naturales (Diaz & Cabido, 2001;
Reich et al., 2003). El concepto de rasgos funcionales
propone, entonces, que las especies pueden ser agru-
padas de acuerdo con respuestas comunes al ambiente
y/o efectos comunes sobre los procesos ecosistémicos
(Lavorel & Garnier, 2002), simplificando asi el anali-
sis de comunidades vegetales complejas (Westoby &

Wright, 2006).

La dispersion de semillas es un proceso que influye
significativamente en la dindmica y estructura de las
comunidades vegetales (Levine & Murrell, 2003).
Pese a que entre la dispersién de las semillas y el es-
tablecimiento de un individuo adulto existe una gran
incertidumbre debido a los diferentes procesos que
pueden tener lugar (dispersién secundaria, predaciéon
de semillas, herbivoria, entre otros), es claro que la
limitacién en dispersion genera agregacion de indivi-
duos de la misma especie (Condit e al. 2000, Nathan
& Muller-Landau, 2000; Plotkin et al., 2002), lo cual
influye en la tasa de desplazamiento competitivo y en
los patrones de disponibilidad de recursos, y es re-
conocido como un mecanismo que promueve la di-
versidad (Chave et al., 2002). De modo que algunos
estudios han atribuido el grado de agregacién de los
individuos adultos, que es bastante significativo en la
mayoria de especies de trépico (Condit et al., 2000), a
la limitacién en dispersion (Bleher & Bohning-Gaese,

2001; Seidler & Plotkin, 2006).

El presente estudio tiene como objetivo aportar evi-
dencia empirica acerca de la influencia de los diferen-
tes mecanismos de dispersién —como rasgo funcio-
nal— en la distribucion espacial de algunas especies de
la Amazonia colombiana. Partiendo de la hipétesis de
que las especies con limitacién en dispersién tienden
a distribuirse de manera mas agregada, en compara-
cién con aquellas que cuentan con un mecanismo de
dispersién para distancias grandes, se comparara el
grado de agregacion de 125 especies clasificadas en

cuatro mecanismos de dispersién primaria.

METODOS
Area de Estudio

El presente estudio se realizé en un bosque de tie-
rra firme, ubicado al sur del Parque Nacional Natural
Amacayacu (PNNA) en la Amazonia colombiana, en-
tre las coordenadas geogréficas 03°02” y 03°47 Sur
y 69°54’ y 70°25’Oeste (Figura 1). La zona de vida,
segiin la clasificacién de Holdridge (1979), es bos-
que himedo tropical: Bh-T. En el 4rea se presentan
elevaciones entre 80 y 200 msnm, una temperatura
promedio de 26°C, una humedad relativa promedio

anual de 86% y un régimen de lluvias unimodal-bies-

[88]
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FIGURA 1. UBICACION DE LA PARCELA PERMANENTE DE 10-HA EN EL PARQUE NACIONAL NATURAL AMACAYACU.

tacional, con un periodo de concentracién de lluvias
entre octubre y mayo y un periodo de menor pre-
cipitacién entre junio y septiembre, para una preci-
pitacién media multianual de 3.216 mm. El sitio de
estudio se encuentra sobre planos sedimentarios del
Terciario (Formacién Pebas), caracterizados por una
topografia colinada y moderadamente disectada. En
los suelos del drea predominan las texturas que van
desde arcillosas, franco-arcillosas hasta franco-arcillo-
limosas (Rudas y Prieto, 1998).

Datos

Las 10 hectareas de bosque seleccionadas para el estu-
dio se ubican dentro de la Parcela Permanente Ama-
cayacu, establecida para el estudio y monitoreo de la
vegetacion de tierra firme y que hace parte de la red
global de parcelas del CTES (Center for Tropical Forest
Science). Todos los drboles con DAP (didmetro a 1,30

m de altura) mayor o igual a 10 cm fueron marcados,

mapeados, medidos y colectados. Posteriormente, los
ejemplares boténicos fueron llevados al Herbario Ama-
z6nico Colombiano (COAH) para su identificacién. Se
seleccioné un total de 125 especies, que corresponden
a aquellas que fueron identificadas por lo menos a nivel
de género y que cuentan con una abundancia mayor o

igual a 10 individuos dentro de la parcela.

Asignacion del mecanismo de
dispersion

Se asigné a cada especie un mecanismo de dispersién
primaria, con base en las caracteristicas morfolégicas
de sus didsporas (frutos y semillas) y con el apoyo
de informacién obtenida de los siguientes autores:
Roosmalen (1985), Stevenson et al (2000) y Visquez
(1997). Se definieron cuatro mecanismos de disper-
sién asi: mamalocoria, a los frutos con arilo comesti-

ble, aromatico y palido que estimula el transporte de
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semillas durante o luego de su consumo por mami-
feros; anemocoria, a aquellos frutos que presentaron
semillas pequenas, aladas o plumosas que reducen la
velocidad de caida y se sirven del viento para mover-
se lateralmente; ornitocoria, a los frutos con aroma
escaso, una o pocas semillas dentro de un arilo co-
mestible y de colores brillantes, consumidos por aves;
y autocoria, asignado a frutos sin ninguna adaptacién

evidente para la dispersién (Cornlissen et al., 2003).

Estimacion del grado de agregacion

Se calcul6 para cada una de las 125 especies el indice
estandarizado de agregacién Omega (QX), propuesto
por Condit et al., (2000) como una medida biolégica-
mente significativa de gregarismo. Este indice evalta la
densidad de individuos de la misma especie alrededor
de cada arbol para diferentes clases de distancia. Para
cada 4rbol se conté el niimero de individuos de la mis-
ma especie entrex yx + Ax metros para todos los x +
Ax dentro de la parcela de 10 ha. También se calculé el
drea entre cada par de circulos concéntricos con radio

xyx+Ax (anillos). Luego, el ntimero de individuos de

la misma especie N_y el drea A_de cada anillo a una
distancia x, fueron sumados para todos los individuos
de cada especie. Mediante la ecuacién D =2N /ZA
se calcul6 la densidad de vecinos de la misma especie
como una funcién de la distancia desde el individuo
promedio. Finalmente, para obtener el indice estan-
darizado Qxy poder comparar especies con densidad
poblacional diferente, se estandarizé6 D_dividiéndolo
por la densidad media de cada especie dentro de toda
la parcela de 10 ha. Se estimé el indice Qx usando
valores de x es igual a 5, 10, 20, 30, 40 y 50 metros de
distancia desde el drbol promedio. Este procedimien-

to se llevd a cabo mediante el uso del software libre R.

Con el propésito de demostrar de manera visual lo
que representan diferentes valores de Qx, se graficé la
distribucién espacial de cuatro especies pertenecien-
tes a cada una de las categorias de dispersion asigna-
das en el presente estudio. Valores altos de QX indican
mayor agregacién de individuos de la misma especie
y valores bajos de QX indican una distribucién mds

difusa de los arboles (Figura 2).

Entre la dispersion y el establecimiento
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Analisis de los Datos

Se realizé un andlisis de varianza general para com-
probar la existencia de diferencias estadisticamente
significativas en el grado de agregacién promedio de
las especies, para cada mecanismo de dispersién. La
hipétesis nula fue que no existen diferencias signifi-
cativas en el grado de agregacién promedio entre los

cuatro mecanismos de dispersion definidos.

Cuando se encontraron diferencias significativas se
llevé a cabo el procedimiento de comparacién mul-
tiple conocido como Método Tukey-Kramer, para dife-
renciar cudles mecanismos de dispersiéon poseen un
grado de agregacién medio, significativamente dife-

rente de los demas.

Se realizaron analisis de varianza para evaluar también
las diferencias entre los mecanismos de dispersion
segin su grado de agregacién a diferentes distancias
(x=5,x=10,x=20x=30,x=40 yx=50). La hipéte-
sis esta vez fue que no existen diferencias significativas
en el grado de agregacién a cada distancia, entre los

cuatro mecanismos de dispersion considerados.

RESULTADOS

Las 125 especies seleccionadas para este estudio re-
presentan aproximadamente el 20% del total de es-
pecies de dosel (DAP = 10cm) presentes en la parcela
de 10 ha en el Parque Amacayacu. Por otro lado, las
especies estudiadas abarcan un amplio rango taxo-
némico de 58 familias distribuidas en 85 géneros, lo
cual corresponde al 78 y 33% de las familias y géneros

presentes en las 10 ha, respectivamente.

La mayoria de las didsporas cuenta con una adaptacion

evidente para la dispersién; solo el 17,6% no present6

TABLA 1. COMPOSICION TAXONOMICA DE LOS CUATRO MECANISMOS DE DISPERSION SELECCIONADOS.

ningl’m rasgo relevante para su dispersién primaria, en
cuyo caso se asigné al mecanismo denominado auto-
coria. EI 72% de las didsporas estudiadas en la parcela
Amacayacu son dispersadas por animales, 41% por
mamiferos y 319 por aves. Atn asi, el 10,4% de las
especies posee estructuras que les permite ser disper-

sadas por el viento (Tabla 1).

Las especies mamalocoras presentaron el menor valor
de Qx promedio, es decir, el menor grado de agre-
gacion espacial de individuos de la misma especie,
seguidas por las especies ornitocoras y autocoras; fi-
nalmente, las especies anemocoras exhibieron el valor
més alto de Qx promedio. Cabe anotar que el 80%
de las especies analizadas, poseen un Qx > 1, es decir,

que se consideran agregadas en el espacio (Figura 3).

Mediante el andlisis de varianza llevado a cabo se pro-
bé que existen diferencias estadisticamente significa-
tivas en el grado de agregacién promedio de los cuatro
mecanismos de dispersién considerados (F=6,54,
P=0,004, Valor Critico de F= 2,68); esto con un ni-
vel de confianza de 95%. Luego, con el fin de detectar
cuales mecanismos de dispersion son estadisticamen-
te diferentes entre si, se realizé la prueba de com-
paracién mdltiple de Tukey-Kramer. De esta manera,
se encontré que los cuatro mecanismos de dispersién
conforman dos grupos homogéneos, cuyas medias
no difieren de manera significativa, con un nivel de
confianza de 95%. Asi pues, las especies mamalocoria
y ornitocoria presentan un grado de agregacion pro-
medio significativamente igual entre si y menor al de
aquellas dispersadas por el viento y la gravedad (ane-

mocoria y autocoria).

Los resultados obtenidos de la comparacién entre el

grado de agregacién promedio de los cuatro mecanis-

dle\/il(;(i:::i:ilzn Numero de Especies Numero de Géneros Numero de Familias Numero de Individuos
Anemocoria 13 11 7 319
Autocoria 22 13 12 1026
Mamalocoria 51 32 19 1857
Ornitocoria 39 29 20 1386
TOTAL 125 85 58 4588
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FIGURA 2. EJEMPLOS DE LA DISTRIBUCION ESPACIAL DE CUATRO ESPECIES ARBOREAS EN UNA PARCELA DE 10 HA EN EL PARQUE NACIONAL NATURAL AMACAYACU. A. CHIMARRHIS GLABRIFLORA (ANEMOCORIA,
QX=24,7,N=56); B. CROTON SMITHIANUS (AUTOCORIA, QX=9,4, N=28); C. VIROLA DUCKEI (MAMALOCORIA, X=0,64, N=21) Y D. INGA CYLINDRICA (ORNITOCORIA, OX=0,42, N=18)
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FIGURA 3. RELACION ENTRE EL iNDICE DE AGREGACION QX Y EL MODO DE DISPERSION DE 125 ESPECIES ARBOREAS EN UNA PARCELA DE 10-HA EN EL PARQUE NACIONAL NATURAL AMACAYACU. LA
FIGURA MUESTRA EL GRADO DE AGREGACION (C2X) PROMEDIO (== | ERROR ESTANDAR) POR CADA UNO DE LOS CUATRO MODOS DE DISPERSION.
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mos de dispersion (Figura 3), son consistentes atin al
comparar los valores de Qxa diferentes distancias (Fi-
gura 4). Sin embargo, la Figura 4 muestra, también,
que las diferencias en el grado de agregacién son ma-
yores a distancias cortas. Esta observacién se probé
luego de realizar un andlisis de varianza para los valo-
res de Qx en cada distancia x. Las diferencias estadis-
ticamente significativas entre las especies dispersadas
por animales y las que no lo son, se mantuvieron solo

hasta la escala de x=30.

DISCUSION

En la Parcela Amacayacu la gran mayoria de las espe-
cies han desarrollado estructuras que promueven la
dispersion, ya sea por el viento o por animales. Estos
resultados son similares a los obtenidos por Janson
(1983), quien caracterizo las adaptaciones morfolégi-
cas relevantes para la dispersién de 258 especies vege-
tales en un bosque hiimedo tropical del Pert. Es por
eso, que en el presente estudio se analiz6 la variacién
en los mecanismos de dispersién sobre un amplio
rango taxonémico, con el fin de buscar diferencias en

su grado de agrupamiento.

Se encontrd, ademads, que 100 de las 125 especies con
més de 10 individuos dentro de la parcela presentan
un patrén de distribucién agregado, lo cual concuerda
con el estudio realizado por Condit et al,. (2000), en
el que se analizaron los patrones de distribucién es-
pacial de 1768 especies de drboles en seis parcelas en
bosque tropical, donde la gran mayoria son agregadas.
Segtin los modelos teéricos desarrollados por Chave
et al. (2002), la agregacion de individuos de la misma
especie, constituye un mecanismo que reduce signi-
ficativamente la exclusién competitiva y promueve la

coexistencia de un gran nimero de especies.

Cabe sefialar que la ubicacién de los mecanismos de
dispersion sobre el eje del grado de agregacion pro-
medio ilustra algunos puntos importantes acerca su
historia de vida (Figura 3). Las especies mamalocoras;
por ejemplo, poseen semillas grandes, que son dis-
persadas por animales de gran tamafio que, a su vez,
poseen rangos de distribuciéon amplios y pueden tras-
portar las semillas mas lejos (Janson, 1983); lo que
resulta en una distribucién espacial dispersa. Por su
parte, las especies anemocoras presentan el mayor

grado de agregacion, debido, tal vez, a la influencia del

24
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FIGURA 4. iNDICE DE AGREGACION QX EVALUADO EN UN RANGO DE DISTANCIAS (X) PARA 125 ESPECIES ARBOREAS PERTENECIENTES A CUATRO MECANISMOS DE DISPERSION. DENTRO DE CADA

MECANISMO DE DISPERSION LA FIGURA MUESTRA EL VALOR PROMEDIO DE QX (= | ERROR ESTANDAR).
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dosel cerrado, que reduce la velocidad del viento y la
distancia a la que se desplazan sus pequenias semillas.
Mediciones directas en campo sobre la dispersién por
viento, muestran que la mayoria de las especies con
esta adaptacién se dispersan a una distancia no ma-
yor de 10 m (Ferner & Thompson, 2005). Por otro
lado, varios estudios han sugerido que las semillas de
especies anemocoras llegan en mayor proporcién alos
claros que al bosque adyacente, debido a turbulencias
de pequena escala (Dalling et al., 2002), lo que podria

causar agregacion dentro de estos sitios.

Los resultados de este estudio difieren de los obtenidos
por Hubbell (1979), quien al comparar 30 especies de
arboles en la providencia de Guanacaste en Costa Rica
encontré que las especies mamalocoras se distribuian
de manera mas agregada que las anemocoras. Sin em-
bargo, esta discrepancia podria explicarse por las dife-
rencias metodolégicas; en primer lugar, Hubbell utilizé
una medida de agregacién diferente que describe el gre-
garismo a escala local, en contraste con el indice QX que
es una medida general de agrupamiento independfente
de la escala; y, en segundo lugar, el estudio realizado por
Hubbell se llevé a cabo en un bosque seco tropical, en
el cual las caracteristicas del dosel y la influencia del

viento son diferentes a las del Parque Amacayacu.

Las comparaciones realizadas entre los cuatro me-
canismos de dispersién considerados muestran que
las especies que cuentan con mayor potencial para
ser transportadas a largas distancias (mamaloco-
ria y ornitocoria) se distribuyen de manera menos
agregada que aquellas dispersadas por el viento y la
gravedad (anemocoria y autocoria). Estos resultados
apoyan la hipétesis planteada para este trabajo, que,
como se menciond anteriormente, establece que las
especies con limitacién en dispersién se distribu-
yen de manera mds agregada, en comparacién con
aquellas que cuentan con un mecanismo de disper-
si6n para largas distancias. Asi pues, estos resultados
coinciden con los obtenidos por Seidler & Plotkin
(2006) en dos bosques tropicales, uno en Malasia
y el otro en la isla de Barro Colorado en Panama.
Ellos encontraron que las especies que cuentan con
vectores de dispersién animal se distribuyen de ma-
nera més difusa que aquellas transportadas por el

viento, la gravedad o por explosion.

De acuerdo con los resultados del grado de agregacion
a diferentes distancias (Figura 4), es evidente que en
todos los casos el grado de agregacion vy las diferen-
cias entre mecanismos de dispersién disminuyen con
la distancia, lo cual coincide con las observaciones
hechas por otros autores que afirman que a escalas
grandes (distancia>200 m) la agregacién es causada
principalmente por factores como habitats fragmen-
tados y no por la dispersién de semillas (Condit et al.,
2000; Seidler & Plotkin, 2006).

A pesar de sus limitaciones, los resultados de este es-
tudio proveen una base empirica para ampliar las dis-
cusiones sobre patrones espaciales de comunidades
vegetales tropicales y el sostenimiento de la diversidad
por variaciones en el mecanismo de dispersién. Es ne-
cesario, sin embargo, llevar a cabo estudios como éste
sobre un niimero mayor de especies y en varios sitios
de la Amazonia, con el objetivo de hacer generaliza-
ciones acerca de la influencia del proceso de disper-

sién en la estructura y dindmica de estos bosques.
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