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ABSTRACT. Influence of edaphic conditions on the dominance and diversity of trees in tropical rainfor-
ests of the biogeographic Chocé. Introduction: The biogeographic Chocé presents an exuberant diversity of
arboreal species; however, it is unknown if soils determine this diversity. Objective: Evaluate how edaphic con-
ditions explain the diversity and arboreal dominance in tropical pluvial forests at a local scale. Methods: Seven
permanent research plots were established in the forests of Opogodd, Pacurita and Salero. In these plots, tree
diversity and dominance were measured, and edaphic conditions such as organic matter (OM), acidity, nutrients
and texture were determined. Results: It was found that the diversity was much greater in Salero and Pacurita;
but the dominance was greater in Opogodé. The diversity was positively related to phosphorus, aluminum, silt
and clay; while, with pH, OM, calcium, magnesium, potassium and sand, the relationship was negative. On the
other hand, dominance was negatively related to P and Al; while, the relationship was positive with pH, OM, Ca
and sand. Conclusions: It was corroborated that the arboreal diversity is negatively related to some variables
(Ca, Mg, K) of edaphic fertility. Apparently, edaphic infertility, acidity and aluminum toxicity, determine tree

dynamics and diversity.
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Los bosques lluviosos tropicales de Amé-
rica latina, poseen una gran diversidad de
especies arboreas (Gentry, 1988; Phillips, Hall,
Gentry, Sawyer, & Vizquez, 1994; Valencia,
Balslev, Paz, & Mino, 1994), y son conside-
rados como los ecosistemas terrestres mas
biodiversos del planeta (Hartshorn, 2002;
Myers, Mittermeier, Mittermeier, Da Fonseca,
& Kent, 2000). Dentro de los cuales, se han
registrado zonas con mas de 300 especies por
hectarea (Gentry, 1988; Valencia et al., 1994).
Los factores que explican esta alta diversidad

arborea han sido de gran interés. Particular-
mente, Leigh et al. (2004), en una revision de
literatura consideraron que esta alta diversidad
se encuentra explicada por factores como la
limitacion en dispersion, heterogeneidad de
habitats, suelos, topografia, disturbios, presion
por patdgenos, productividad, clima, y tasas
de especiacion y extincion basados en mode-
los neutrales y filtros ambientales. Asimismo
Antonelli y Sanmartin (2011) consideraron que
los factores que explican la alta diversidad de
arboles en el Neotropico se pueden clasificar en
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dos categorias: los factores bidticos (adaptacio-
nes edaficas, interacciones con polinizadores,
dispersores y herbivoros, nicho y limitacion en
dispersion), y los abidticos (tiempo, precipita-
cion, temperatura, area geografica, topografia
e hidrologia). Dichos factores explican en
distintas proporciones la diversidad arborea
(Givnish, 1999).

Las condiciones edaficas han sido consi-
deradas como un factor ambiental que explica
significativamente la alta diversidad de espe-
cies arboreas en bosques lluviosos tropicales
(Huston, 1980; Gentry, 1981; Clark, Clark, &
Read, 1998; Clark, 2002; Quinto & Moreno,
2014; Nadeau & Sullivan, 2015). Por ejemplo,
Huston (1980, 1994) sintetizo varios trabajos
que proponen que la diversidad de plantas es
baja en suelos pobres en nutrientes, aumenta
conforme incrementa el nivel de nutrientes, y
finalmente vuelve a disminuir cuando el suelo
es muy fértil. En consecuencia, se ha planteado
la hipotesis de que en condiciones extremas de
baja y/o alta fertilidad edafica, la diversidad
arborea tropical tiende a disminuir (Clark,
2002; Huston, 1980, 1994, 2012).

Con el objetivo de poner a prueba dicha
hipotesis, Huston (2012) estudié la relacion
existente entre la precipitacion, la fertilidad
del suelo, la productividad primaria neta y la
diversidad arborea de diferentes regiones del
mundo. En los sitios con mayor precipitacion,
la productividad primaria neta y la fertilidad
edafica tienden a disminuir, pero la diversidad
de especies es alta (Huston, 2012). Asimismo,
Huston (1980) evalud la riqueza de especies
arboreas y su relacion con los nutrientes del
suelo en boques lluviosos tropicales de Costa
Rica y encontr6 que la diversidad tiende a dis-
minuir con la fertilidad del suelo (sumatoria de
los porcentajes de P, K y Ca). En suelos pobres
en nutrientes (P, K y Ca) se registra la mayor
riqueza de especies arboreas (Huston, 1980;
Nadeau & Sullivan, 2015). Esta tendencia en
diversidad arborea también ha sido reportada
por Faber-Langendoen y Gentry (1991), Cline-
bell, Phillips, Gentry, Stark, y Zuuring (1995),
Duque, Cavelier, y Posada (2003), y Quinto y
Moreno (2014), quienes han encontrado altos

valores de riqueza de especies arboreas en sue-
los pobres en nutrientes de diferentes regiones
tropicales. Particularmente, Clinebell et al.,
(1995) reportaron correlaciones negativas de la
riqueza de especies arboreas con el contenido
de K, Mg, Ca y fertilidad del suelo; mientras
que, con el Al y Fe la relacion tiende a ser
positiva. Mientras que, Condit, Engelbrecht,
Pino, Pérez, y Turner (2013), evidenciaron una
asociacion entre la composicion y riqueza de
especies arboreas y el contenido de humedad
de la estacion seca, el P disponible y el Ca.
Sin embargo, algunos trabajos muestran que el
efecto de las variables edaficas sobre la diver-
sidad y composicion floristica es poco signifi-
cativo (Barreto, Duque, Cardenas, & Moreno,
2010; Duque et al., 2003; Quinto & Moreno,
2014; Valencia et al., 2004).

El Chocé biogeografico es una region del
neotropico ubicada al noroeste de Sudamérica,
considerado como un /otspot de conservacion
debido a su alta biodiversidad y endemismo
(Myers et al., 2000). Alli se han registrado
entre 100 y 300 especies arboreas por hecta-
rea (Faber-Langendoen & Gentry, 1991; Gen-
try, 1988; Quinto & Moreno, 2014). Gentry
(1988) atribuy6 esta inusual diversidad a los
altos niveles de precipitacion y ausencia de
sequias, aunque este supuesto ha sido poco
contrastado, pues en la region se han realizado
pocos estudios.

En un estudio realizado en la localidad de
Salero (Choco biogeografico), se encontr6d que
la riqueza de especies arboreas se relaciona
positivamente con el Al del suelo y negati-
vamente con la micro-topografia (Quinto &
Moreno, 2014). Sin embargo, la escala de eva-
luacién fue local, lo que posiblemente incidid
en los resultados, porque no se evaluaron gra-
dientes contrastables de condiciones edaficas.
En consecuencia no se encontrd evidencia que
apoye la hipotesis de Huston (1980, 1994) y
Clinebell et al., (1995) sobre diversidad arbo-
rea y contenido de nutrientes del suelo en esta
region. El objeto del presente estudio es evaluar
como las condiciones edaficas (acidez, MO,
AL N total, P disponible, K, Mg, Ca, capacidad
de intercambio cationico, y textura) explican
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la diversidad y dominancia arborea, a escala
regional, empleando tres bosques pluviales tro-
picales ubicados en localidades independientes
(Opogodd, Pacurita y Salero) en el Choco bio-
geografico. Para ello, se comparo la diversidad
arborea a nivel de unidades de muestreo (400
m?), y mediante curvas de diversidad se evalud
la acumulacion de especies. Ademas, nos plan-
teamos la hipdtesis de que en suelos con altos
contenidos de Al, y pobres en nutrientes como
el N total, K, Mg, Ca, la riqueza de especies
arboreas podria ser alta. Asimismo, basados en
Condit et al. (2013), se espera que el P disponi-
ble del suelo tenga una asociacion positiva con
la riqueza de especies arboreas en bosques del
Chocd biogeografico.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio: El estudio se realizd en
los bosques lluviosos tropicales de las localida-
des de Pacurita (municipio de Quibdd), Salero
(municipio de Uniéon Panamericana) y Opo-
godd (municipio de Condoto), departamento
del Choc6, Colombia. Estas localidades hacen
parte de la subregion ecogeografica Central
Norte del Choco biogeografico que compren-
de la totalidad de las cuencas altas de los rios
Atrato y San Juan. Estos bosques presentan una
altura de entre 70 y 150 m.s.n.m. y poseen una
precipitacion promedio anual de 7 500-10 000
mm (Quinto & Moreno, 2016). Los suelos son
ultisoles, extremadamente acidos, con alta satu-
racion de Al y con muy bajas concentraciones
de P, Mg, Cay CICE. Los contenidos de K son
intermedios. Mientras que la MO y el N Total
son muy altos, especialmente en Opogodo. En
términos de textura, los suelos de Pacurita pre-
sentan mayor contenido de arcilla, en Opogodo
son arenosos, y en Salero poseen mas limo
(Quinto & Moreno, 2016). La composicion
arborea de estas localidades estda dominada por
especies como: Mabea chocoensis, Pouteria
sp., Oenocarpus bataua, Eschweilera pittieri,
Croton jorgei, Wettinia quinaria, Eschwei-
lera aff. integrifolia, Brosimum utile, entre
otras. También estan presentes las familias
Sapotaceae, Euphorbiaceae, Lecythidaceae,

Arecaceae, Myristicaceae, Vochysiaceae y
Clusiaceae (Garcia et al.,, 2003; Quinto &
Moreno, 2014).

Establecimiento de parcelas: En la loca-
lidad de Salero se emplearon dos parcelas per-
manentes de investigacion establecidas entre
abril y agosto de 1998 mediante la metodologia
BIOTROP (Garcia et al., 2003), las cuales
hacen parte de la red de parcelas permanentes
de Colombia (Vallejo-Joyas et al., 2005). Cada
una de estas parcelas consiste de un cuadrado
de 500 x 20 m dividido en 25 cuadrantes de 20
x 20 m, que se emplearon como unidades de
muestreo de diversidad y dominancia arborea.
Por su parte, en las localidades de Opogodo y
Pacurita, se emplearon parcelas de 100 x 100 m
instaladas en el 2013, divididas en 25 cuadran-
tes de 20 x 20 m. En Opogodo, se establecieron
tres parcelas de una hectarea, mientras que en
Pacurita se instalaron dos parcelas de una ha de
bosque. En cada una de los cuadrantes de 20 x
20 m se realizaron mediciones de los parame-
tros fisicoquimicos del suelo (acidez, MO, Al,
N total, P disponible, K, Mg, Ca, capacidad de
intercambio catidnico, y textura) que se deta-
llan en Quinto y Moreno (2016).

Inventario de arboles en las parcelas:
Se midio el didmetro a la altura del pecho
(DAP) (1.3 m sobre el nivel del suelo) a todos
los arboles con DAP > 10 cm. A todos los
arboles medidos se les determino el habito de
crecimiento en las categorias de arbol, bejuco
o liana y palma, se anotaron las observaciones
particulares de cada individuo.

Identificacion botanica: Se identifica-
ron todas los individuos hasta el maximo
nivel taxondémico posible (NN, especie, género,
familia botanica) en el herbario de la Universi-
dad Tecnologica del Chocé “D.L.C.” “Herbario
Choco”. Esta identificacion se llevd a cabo
utilizando las claves especializadas de Gentry
(1993) y Mahecha (1997).

Analisis de datos: Los datos de los
inventarios de los arboles de las parcelas se
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emplearon para determinar la abundancia de las
especies, con lo cual se determiné la riqueza,
diversidad y dominancia arboreas en las parce-
las y cuadrantes (Moreno, 2001). La diversidad
alfa se determin6 mediante los siguientes indi-
ces de diversidad: dominancia de Simpson y
de Berger-Parker, equidad de Shannon-Wiener
y diversidad de Margalef (Magurran, 1988;
Moreno, 2001). Para hacer mas robustas las
evaluaciones de diversidad y dominancia arbo-
rea, se emplearon los coeficientes o exponentes
de Hill, para obtener la riqueza efectiva a partir
de los indices de Shannon-Winner y Simpson
(Hill, 1973; Moreno 2001, Jost, 2006). Espe-
cificamente, se determino la serie de nimeros
de Hill (Hill, 1973; Moreno 2001), de siguiente
forma:

NO = ntimero total de especies (S)

NI = niimero de especies abundantes = e’

N2 = numero de especies muy abundantes =
1/A

Donde H’ es el indice de Shannon-Win-
ner, A es el indice de Simpson. Igualmente,
se determind el indice de equidad de Hill
(Hill, 1973), de la siguiente forma: E’ = N2/
NI1; donde N2 es el nimero de especies muy
abundantes, y N1 es el nimero de especies
abundantes (Hill, 1973; Moreno, 2001). Los
valores de diversidad y dominancia arborea
de los cuadrantes se compararon mediante
la prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis,
dado que no se cumplieron los supuestos
de normalidad y homogeneidad de varianzas,
evaluados con los estadisticos de Bartlett y
Hartley (Hoshmand, 1998). Adicionalmente,
se determinaron las curvas de acumulacion de
especies con los estimadores no paramétricos
de diversidad y riqueza de especies, Jacknife 1,
Chao 2 y Bootstrap (Chao, Chazdon, Colwell,
& Shen, 2005; Colwell, Mao, & Chang, 2004).
Estas curvas se determinaron con el programa
EstimateS (Chao et al., 2005; Colwell et al.,
2004, Colwell et al., 2012). La precision de
los estimadores se estim6 evaluando el sesgo
y exactitud por medio de la comparacion de la
riqueza estimada y la verdadera (Lopez-Gomez

& Williams-Linera 2006). Para este analisis se
emplearon las formulas de Chiarucci, Enright,
Perry, Miller, y Lamont (2003):

S

estimada ~

Sesgo = (Sestimada - verdadera) / Sverdadera

Exactitud = ((S

verdadera verdadera

Las correlaciones entre las variables de
diversidad y las condiciones edaficas se evalua-
ron mediante el coeficiente de correlacion por
rangos de Spearman y el analisis de componen-
tes principales (ACP). Para la construccion del
ACP y la matriz de correlacion se tomaron los
datos de diversidad, riqueza, equidad, domi-
nancia arborea, y los valores de las variables
edaficas (acidez, MO, Al, nutrientes, CICE, y
textura) registradas en cada una de las unidades
de muestreo (400 m?), y se efectuaron las res-
pectivas correlaciones.

Finalmente, se emplearon regresiones
lineales multiples para evaluar la relacion
conjunta existente entre la riqueza, equidad
de Shannon y dominancia de Simpson con
las variables edaficas. Las variables edaficas
fueron transformadas con Log(+1) para reducir
su anormalidad y las que fueron significativas
en la regresion multiple se seleccionaron con
el método de Stepwise - Backward (gradual-
mente hacia atras). En general, los analisis se
realizaron con cuatro programas estadisticos,
para comparar la diversidad entre unidades de
muestreo se empled el Statgraphics Centurion
XV (Statistical Graphics Corp., 2002), los indi-
ces de diversidad se determinaron con el Past
(Hammer, Harper, & Ryan, 2001) las curvas
de acumulacion de especies se generaron con
el EstimateS 9 (Chao et al., 2005; Colwell et
al., 2004, 2012) y los analisis de componentes
principales se realizaron con el CANOCO 4.5
(ter Braak & Smilauer, 2002).

RESULTADOS

En los bosques del Choco biogeografico se
registro la mayor riqueza total de especies (sp)
por hectarea (ha) en la localidad de Salero, con
219; en Opogodd menor riqueza total de espe-
cies, con 75 (Tabla 1). La mayor abundancia
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TABLA 1
Indices de diversidad alfa para las especies arboreas de bosques tropicales del Chocé biogeografico, Colombia

TABLE 1
Alpha diversity indices for tree species from tropical forests of the biogeographic Choc6, Colombia

. . X Salero Opogodo Pacurita
Indices de diversidad alfa
Parcela E  Parcela U PI PII PIII PIV PV
Riqueza de especies (esp./ha) 219 179 90 75 78 97 93
Abundancia de individuos (ind./ha) 712 644 955 708 636 913 979
Dominancia de Simpson (D) 0.01 0.02 0.027 0.032 0.032 0.027  0.03
Equidad de Shannon-Weinner (H”) 4.81 4.63 3.91 3.76 3.77 3.97 3.89
Diversidad de Margalef (/) 33.19 27.52 1297 11.28 1193 14.09 13.36
Dominancia de Berger-Parker (D) 0.05 0.07 0.057 0.08 0.073 0.071 0.077
N1 de Hill (nimero de especies abundantes) 20.57 a 16.46 b 19.74 a
N2 de Hill (nimero de especies muy abundantes) 18.74 a 14.10 ¢ 16.83 b
Equidad de Hill 0.90 a 0.85b 0.85b
de individuos se registr6 en Pacurita, con 979 E 24 a
arboles/ha; mientras que, en Opogodo se regis- £ 23@?5%"3(')':)’\: 212 = 2322 § a
tr6 la menor abundancia con 636 arboles/ha 5 22 ) E
(Tabla 1). La mayor dominancia de Simpson FI:
., , o 21F
y de Berger-Parker se registr6 en Opogodo. 2k
Por su parte, la mayor equidad de Shannon- 4 20;_ b
Weinner y diversidad de Margalef se registro g 19F E
en Salero (Tabla 1). Los nameros de especies é’ 18E
abundantes de Hill (N1) mostraron un mayor Opogodo  Pacurita  Salero
valor en las localidades de Salero y Pacurita, o Bl
mientras que el nimero de especies muy abun- S 0.078- a
dantes de Hill (N2) y la equidad de Hill fueron § 0.07 4§ E Kruskal- W, = 34.89
mayores en los bosques de Salero (Tabla 1). £ F P<0.0001"
A nivel de cuadrantes, la riqueza fue simi- 2 0.070¢
lar en Pacurita y Salero con promedios de 22.96 £ 0-066F b
y 22.16 especies/cuadrante, respectivamente. Tsf 0.062- ! b
Mientras que, en Opogodd fue significativa- S 0.058F E
mente menor con 19.1 especies/cuadrante (K é 0.054F
5 17 = 23.22 P < 0.0001) (Fig. 1). Contrario 8 Opogodo Pacurita  Salero
a ello, la dominancia de Simpson fue signifi- Localidad

cativamente mayor en Opogodd (Fig. 1). Las
curvas de acumulacion de especies mostraron
que en Salero se alcanzé la mayor acumu-
lacion de especies, con un maximo de 301
especies en dos ha muestreadas. En Opogodo
se registro un total de 119 especies en tres ha.
Asimismo en Pacurita se registr6 un total de
113 especies arboreas en dos ha (Fig. 2). En
ambas localidades (Opogodd y Pacurita), los
estimadores de diversidad, Jack 1, Chao 2 y
Bootstrap, presentaron valores cercanos a los
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Fig. 1. Riqueza y dominancia de especies arboreas de
los bosques lluviosos tropicales de las localidades de
Opogodo, Pacurita y Salero en el Chocd biogeografico,
Colombia.

Fig. 1. Richness and dominance of arboreal species of the
tropical rainforests of the localities of Opogodd, Pacurita
and Salero in the biogeographical Choco, Colombia.

de la diversidad observada (Fig. 2). En conse-
cuencia los valores de sesgos y exactitudes de
los estimadores fueron muy bajos (Tabla 2). En
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TABLA 2
Comparacion de estimadores de diversidad (Jacknife 1,
Chao 2, Bootstrap), sesgos y exactitudes de tres bosques
tropicales del Choco biogeografico, Colombia

TABLE 2
Comparison of diversity estimators (Jacknife 1, Chao 2,
Bootstrap), biases and accuracies of three tropical forests
of the biogeographic Choco, Colombia

Estimadores de diversidad Salero Opogodé Pacurita

Especies totales observadas 301 119 113

Jacknife 1 429.38 139.72  136.52
Chao 2 458.45 137.84 137.59
Bootstrap 357.26 12890 123.41
Sesgo de Jacknife 1 0.427  0.174 0.208
Exactitud de Jacknife 1 0.182  0.030 0.043
Sesgo de Chao 2 0.523  0.158 0.218
Exactitud de Chao 2 0.274  0.025 0.047
Sesgo de Bootstrap 0.187  0.083 0.092
Exactitud de Bootstrap 0.035 0.007 0.008

Salero

4}

kel

N

)

O =>=Sobs (MaoTau) =3~ Chao 2 Mean

o« 50- = Jack 1 Mean =& Bootstrap Mean
0.04 0.52 1 148 1.96

Area (ha)
160, Pacurita

¢ 140

g 120

3 100+

9

T 80

S

o 60

S 40

o =>=Sobs (MaoTau) =B+ Chao 2 Mean

208 £ Jack 1 Mean =& Bootstrap Mean
0 . . . . s
0.04 0.52 1 148 1.96
Area (ha)

Salero los estimadores presentaron valores muy
altos y los sesgos de los estimadores Jacknife 1
y Chao 2 fueron igualmente altos. Aunque en
esta localidad se presento la mayor exactitud de
estimacion con el Chao 2 (Tabla 2).

Mediante el coeficiente de correlacion de
Spearman se determino que la riqueza y equi-
dad arborea se relacionaron de forma positiva
con el P disponible, Al, limo y arcilla; mientras
que, con el pH, MO, Ca, Mg, K y arena, la
relacion fue negativa (Tabla 3). Por su parte,
las variables de dominancia se relacionaron
de forma positiva con el pH, MO, Ca y arena,
mientras que con el Py el Al la relacion fue
negativa (Tabla 3). El ACP presentd cuatro
componentes significativos con Eigenvalue de
7.88 (43.8 %), 3.87 (21.53 %), 1.57 (8.7 %) y
1.15 (6.39 %) respectivamente que explican
el 80.5 % de la variacion. Los dos primeros

160 Opogodd
n
@
v
1
Q
@
o
°
N
)
o 404 =o=Sobs (MaoTau) =3 Chao 2 Mean
& 20K =& Jack 1 Mean = Bootstrap Mean
0 S
0.04 0.52 1 1.48 1.96 244 292
Area (ha)
350 General
== Salero
é 300 =&~ Opogodd
é}_ 250 -0~ Pacurita
v 200
5
< 150
9
S 1000 &
T | S s
50| Qe
0+ T — — T——r— )
0.04 0.52 1 1.48 1.96 244 292
Area (ha)

Fig. 2. Curvas de acumulacion de especies de arboreas de los bosques pluviales tropicales de Opogodd, Pacurita y Salero

en el Choco biogeografico, Colombia.

Fig. 2. Accumulation curves of tree species from the tropical rainforests of Opogodd, Pacurita and Salero in the

biogeographical Choco, Colombia.
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Fig. 3. Principal component analysis of tree diversity and edaphic conditions (pH, Al, MO, P, K, Ca, Mg, CICE, Clay, Limo,
Sand) of the rain forests of Chocd, Colombia. In the figure, DS is the Simpson dominance index, DBP is the Berger and
Parker dominance index, Ab is the abundance of individuals, RSp is the species richness, DMarg is the Margalef index and
EShann is the index of Shannon-Weiner equity.

Fig. 3. Analisis de componentes principales de la diversidad arborea y condiciones edaficas (pH, Al, MO, P, K, Ca, Mg,
CICE, Arcilla, Limo, Arena) de los bosques pluviales del Choc6, Colombia. En la figura, DS es el indice de dominancia
de Simpson, DBP es el indice de dominancia de Berger y Parker, Ab es la abundancia de individuos, RSp es la riqueza de
especies, DMarg es el indice de Margalef y EShann es el indice de equidad de Shannon- Weiner.

TABLA 3
Coceficiente de correlacion por rangos de Spearman para variables de diversidad arborea y condiciones edaficas
de tres bosques lluviosos tropicales (Opogodo. Pacurita y Salero) del Choco biogeografico, Colombia

TABLE 3
Spearman rank correlation coefficient for tree diversity variables and edaphic conditions of three tropical rainforests
(Opogodd, Pacurita and Salero) of the biogeographical Chocd, Colombia

Riqueza Abundancia Shannon Margalef Dominancia  Berger Parker
pH -0.37%* -0.38%** -0.33%* -0.32%* 0.27** 0.12ns
Materia organica -0.37%* -0.29%* -0.35%* -0.35%* 0.30%** 0.13ns
Fosforo 0.25%%* 0.18* 0.23%%* 0.23%* -0.20%* -0.10ns
Aluminio 0.36** 0.22%* 0.38%* 0.38%* -0.36%* -0.22%*
Calcio -0.33%* -0.26%* -0.32%%* -0.32%* 0.29%* 0.21%*
Magnesio -0.16* -0.25%* -0.10ns -0.10ns 0.04ns -0.05ns
Potasio -0.17* -0.14ns -0.16* -0.17* 0.14ns 0.05ns
CICE 0.06ns 0.01ns 0.09ns 0.08ns -0.10ns -0.06ns
Arena -0.32%* -0.01ns -0.39%* -0.41%* 0.40%* 0.26**
Limo 0.27** -0.02ns 0.34** 0.36** -0.36%* -0.25%*
Arcilla 0.38** 0.19%* 0.40%* 0.41%* -0.37** -0.22%*

*: P <0.05; **: P <0.01 ns: No significativa.

componentes que explicaron el 65.3 % de la Mediante la regresion lineal multiple se
variacion (Fig. 3). El ACP mostr6 una asocia-  determino que la riqueza de especies y la equi-
cion entre la riqueza, equidad y abundancia de dad de Shannon fueron explicadas significati-
individuos, con el P disponible; asi mismo, la ~ vamente por el P disponible, Al Mg y CICE,
dominancia mostrd asociacion con el Ca, Ky con un porcentaje de explicacion del 30.9 %
Mg (Fig. 3). (R?=0.31) para riqueza de especies, y un 32.7
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% (R? = 0.33) para la equidad. Ademés, tanto
la riqueza de especies y la equidad de Shan-
non, presentaron una relacion negativa con el
CICE del suelo (Tabla 4). Por su parte, la equi-
dad mostrd también una relacion significativa
negativa con el porcentaje de arena (Tabla 4).
Finalmente, la dominancia de Simpson presen-
t6 relacion significativa negativa con la Al, Ca,
Mg, y K; mientras que, con el CICE, arena y
limo, la relacién fue positiva, con un porcentaje
de explicacion del 30.4 % (R? = 0.3; Tabla 4).

Ademas mediante una revision de arti-
culo se determind que la riqueza de especies
arboreas de bosques del Chocd pueden pre-
sentar valores muy variables (bajos y altos) de
diversidad arborea (Tabla 5). Entre los cuales
se puede mencionar a Gentry (1993), Galeano
(2001), Mosquera, Robledo, y Asprilla (2007),
Quinto y Moreno (2014), y Alvarez-Davila
et al. (2016) que presentan valores diferentes
de riqueza de especies por ha (Tabla 5). Parti-
cularmente, en este estudio en Opogodo, con
suelos arenosos y ricos en N 'y MO, se presento
una diversidad baja; mientras que en los suelos
pobres en nutrientes y de topografia quebrada
de Pacurita y Salero se presentaron valores
altos de riqueza de especies.

DISCUSION

Posiblemente, la alta diversidad registrada
en Salero esta relacionada con la forma de
las parcelas. Dado que, en Salero las parcelas
fueron rectangulares (20 x 500 m); mientras
que, en Opogod6 y Pacurita, fueron cuadradas
(100 x 100 m). El hecho de que en Salero las
parcelas fueran rectangulares probablemente
permitio evaluar una mayor variedad de habi-
tats y ambientes edaficos (Clark, 2002), lo que
seguramente contribuy6 a registrar una mayor
riqueza de especies arboreas; dado que, las
parcelas de Salero atraviesan mayor variedad
de microhabitats, como quebradas, pendientes,
areas pantanosas y tierra firme.

La influencia de la forma de las parcelas
sobre la diversidad de especies arboreas ha sido
evaluada por varios investigadores previamen-
te (Vallejo-joyas et al., 2005). Por ejemplo el

efecto de la forma de la parcela sobre la riqueza
de especies del bosque evaluando tres formas:
rectangulares de 20 x 500 m, transectos de 10
x 1 000 m y cuadradas de 100 x 100 m, en bos-
ques lluviosos tropicales de Pasoh (Malasia) y
Barro Colorado (Panama); y encontraron que
en las parcelas rectangulares la diversidad de
especies incrementa entre 5.3-11.3 % mas que
en las parcelas cuadradas (Condit et al., 1996);
similar a lo encontrado en este estudio, al com-
parar las curvas de acumulacion de especies
entre localidades.

La alta diversidad arborea registrada en
algunos sitios del Chocé biogeografico, corro-
boran la aseveracion de Gentry (1988), quien
postulé a los bosques de esta regiébn como
candidatos a ser uno de los mas biodiversos
del Neotropico. Particularmente, la diversidad
encontrada en Salero fue similar a la encon-
trada en sitios de la region geografica como
Tutunendo y Bajo Calima (Clinebell et al.,
1995; Gentry, 1988). En este sentido, Faber-
Langendoen y Gentry (1991) reportaron una
riqueza de 258 especies arboreas por hectarea
en bosques del Bajo Calima, sobre suelos
arcillosos, pobres en nutrientes, con muy alto
contenido de Al y de topografia quebrada
(Faber-Langendoen & Gentry, 1991). Similar
a lo registrado en Salero, con 219 especies
arboreas por hectarea e igualmente con suelos
pobres en nutrientes, con alto contenido de Al
y de topografia quebrada. Aunque en el Bajo
Calima, las parcelas fueron cuadradas y en
Salero fueron rectangulares. Asimismo, Galea-
no (2001), registrd6 294 especies arboreas en
1.8 ha en bosques del Golfo de Tribuga (Choco
biogeografico) con suelos arenosos y ricos en
nutrientes.

En este estudio se observo que la riqueza y
equidad de especies presentan una correlacion
negativa con algunas variables de fertilidad del
suelo, especificamente con nutrientes del suelo
como Ca, Mg, K y MO. Estos resultados son
similares a los reportados por Huston (1980)
quien evidencié una relacion negativa entre
la disponibilidad de nutrientes (P, K, Ca, Na,
bases totales y CICE) del suelo y la riqueza de
especies en bosques lluviosos de Costa Rica.
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TABLA 4
Regresiones lineales multiples de las variables de diversidad arborea y condiciones edéficas de los bosques pluviales
tropicales (Opogodo. Pacurita y Salero) del Choco biogeografico, Colombia. El método de Stepwise - backward

TABLE 4

Multiple linear regressions of tree diversity variables and edaphic conditions of the tropical rain forests
(Opogodd, Pacurita and Salero) of the biogeographical Chocd, Colombia. The Stepwise-backward method

Riqueza de especies

Parametro Estimacion Error Estandar Estadistico T Valor-P
CONSTANTE 21.2777 2.47234 8.60632 0.0000
LOG(Fosforo+1) 4.65855 1.48164 3.14418 0.0020
LOG(Aluminio+1) 16.5579 2.73334 6.05775 0.0000
LOG(Magnesio+1) 12.3497 4.66154 2.64927 0.0089
LOG(CICE+1) -15.4497 3.66902 -4.21084 0.0000

Analisis de Varianza

Fuente Suma de Cuadrados Gl Cuadrado Medio Razon-F Valor-P
Modelo 1112.56 4 278.14 16.62 0.0000
Residuo 2476.5 148 16.7331
Total (Corr.) 3589.06 152

R-cuadrada = 30.9986 porciento.

Equidad de Shannon

Parametro Estimacion Error Estandar Estadistico T Valor-P
CONSTANTE 34913 0.298863 11.6819 0.0000
LOG(Fosforo+1) 0.185171 0.073307 2.52596 0.0126
LOG(Aluminio+1) 0.69785 0.145877 4.78383 0.0000
LOG(Magnesio+1) 0.590536 0.228008 2.58998 0.0106
LOG(CICE+1) -0.723614 0.179655 -4.0278 0.0001
LOG(Arenatl1) -0.131039 0.0605776 -2.16316 0.0321

Analisis de Varianza

Fuente Suma de Cuadrados Gl Cuadrado Medio Razon-F Valor-P
Modelo 2.85909 5 0.571817 14.29 0.0000
Residuo 5.88327 147 0.0400222
Total (Corr.) 8.74236 152

R-cuadrada = 32.7038 porciento.

Dominancia de Simpson

Parametro Estimacion Error Estandar Estadistico T Valor-P
CONSTANTE -0.14128 0.0619603 -2.28017 0.0241
LOG(Aluminio+1) -0.175069 0.0603715 -2.89986 0.0043
LOG(Calcio+1) -0.114681 0.0559885 -2.0483 0.0423
LOG(Magnesio+1) -0.153896 0.0569567 -2.70198 0.0077
LOG(Potasio+1) -0.108556 0.0508738 -2.13384 0.0345
LOG(CICE+1) 0.235662 0.0867237 2.71739 0.0074
LOG(Arena+1) 0.0298516 0.0107121 2.78671 0.0060
LOG(Limo+1) 0.0138098 0.00623789 2.21386 0.0284

Analisis de Varianza

Fuente Suma de Cuadrados Gl Cuadrado Medio Razon-F Valor-P
Modelo 0.0159746 7 0.00228208 9.06 0.0000
Residuo 0.0365327 145 0.000251949
Total (Corr.) 0.0525072 152

R-cuadrada = 30.42 por ciento.
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Ne°

N° de

TABLA 5
Diversidad y abundancia de especies arboreas de bosques 1luviosos tropicales del Choco biogeografico, Colombia

TABLE 5§
Diversity and abundance of tree species from tropical rainforests of the biogeographical Choco, Colombia

Sitios Individuos  Especies Margalef
Tutunendo 1. Colombia 763 103 15.37
Tutunendo 2. Colombia 717 92 13.84
Pacurita. Colombia 158 66 12.84
San Martin. Colombia 112 49 10.17
San José. Colombia 298 124 21.59
Guadalupe. Colombia 192 44 8.18
Pacurita. Colombia 654 95 14.50
Coqui. Colombia 471 158 25.51
Nuqui. Colombia 414 151 24.89
Bajo Calima. Colombia 675 258 39.45
Opogodo. Colombia 955 90 12.97
Opogodo. Colombia 708 75 11.28
Opogodo. Colombia 636 78 11.93
Pacurita. Colombia 913 97 14.08
Pacurita. Colombia 979 93 13.36
Salero. Colombia 712 219 33.19
Salero. Colombia 644 179 27.52

Area

DAP

(ha) (cm) Referencia

1.0 >10 Citado por Mosquera et al. (2007)
1.0 >10 Citado por Mosquera et al. (2007)
0.3 >10  Garcia et al., (2004)

0.3 >10  Garcia et al., (2004)

0.3 >10 Garcia et al., (2004)

0.3 >10 Garcia et al., (2004)

1.0 >10  Citado por Mosquera et al., (2007)
0.4 >5  Galeano (2001)

0.4 >5  Galeano (2001)

1.0 >10 Faber-Langendoen y Gentry (1991)
1.0 >10 Este estudio

1.0 >10  Este estudio

1.0 >10  Este estudio

1.0 >10  Este estudio

1.0 >10 Este estudio

1.0 >10 Este estudio

1.0 >10  Este estudio

Asimismo, Clinebell et al., (1995) reportd
que la riqueza se relaciona negativamente con
la disponibilidad de nutrientes (K, Ca, Mg
y P) en un meta-analisis a nivel de bosques
Neotropicales. Basados en lo anterior, Huston
(1980, 2012) consider6 que la mayor rique-
za ocurre bajo condiciones que restringen el
crecimiento arboreo.

Por otra parte, la relacion entre algunos
nutrientes como P disponible y Mg con la
diversidad y equidad arborea fue positiva, estas
fueron las variables edaficas que mejor expli-
caron la riqueza y equidad. Esto se relaciona
con lo encontrado por Condit et al., (2013)
que evidenciaron una asociacion entre la com-
posicion y riqueza de especies arboreas y el
contenido de humedad de la estacion seca, el P
disponible y el Ca. Al parecer, bajo condiciones
de baja fertilidad edafica, la concentracion de P
disponible puede tener un efecto significativo y
positivo sobre la diversidad arborea.

Huston (1980) y Clinebell et al., (1995)
encontraron que la riqueza de especies presenta
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correlaciones positivas con la precipitacion,
pero negativa con la fertilidad del suelo. Asi
mismo, la fertilidad del suelo presenta correla-
cion negativa con la precipitacion (Clinebell et
al., 1995; Huston, 1980), lo cual es consistente
con que en condiciones de alta precipitacion
y baja fertilidad edafica la riqueza de espe-
cies tiende a ser mayor (Huston, 2012). Sin
embargo, Gentry (1982, 1988) y Clinebell et
al. (1995) consideraron que la precipitacion
anual y los meses de sequias son las variables
que mejor explican la riqueza de especies y no
las variables edaficas como disponibilidad de
nutrientes, contrario a lo planteado por Huston
(1980, 2012). Particularmente, los estudios
realizados en bosques del Chocé muestran que
las condiciones edaficas explican poco la diver-
sidad arbérea, como se evidencidé en Quinto
y Moreno (2014) y en el presente estudio;
los nutrientes aunque muestran correlaciones
significativas con las variables de diversidad
arborea su porcentaje de explicacion es muy
bajo (<40 %). La posible razén de este bajo
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porcentaje de explicacion puede estar rela-
cionada con la influencia de otras variables
ambientales y bioloégicas como la limitacion
en dispersion, clima, entre otros (Duque et al.,
2003; Valencia et al., 2004), que al parecer
estan teniendo mayor influencia sobre la diver-
sidad arbodrea.

Aunque una correlacion no necesariamen-
te representa causalidad, la pregunta que surge
es: (por qué bajo condiciones de alta precipi-
tacion y baja disponibilidad de nutrientes, la
riqueza de especies arbdreas tiende a ser alta
en bosques tropicales? Segin Huston (1980) la
alta precipitacion genera reduccion en los nive-
les de nutrientes del suelo por lixiviacion (Aus-
tin & Vitousek, 1998; Quinto & Moreno, 2016;
Santiago, Schuur, & Silvera, 2005); lo cual,
produce una mayor limitacion del crecimiento
arboreo (Lambers, Chapin III, Pons, & Thijs,
2008; Marschner, 1991; Salisbury & Ross,
1994), pero conduce a una mayor abundancia
de arboles pequenios. La alta precipitacion no
solo reduce la cantidad de nutrientes por lixi-
viacion, sino que también produce mayor aci-
dez y concentracion edafica de Al (Jenny, 1941;
Austin & Vitousek, 1998). Por consiguiente,
con alta precipitacion tienden a presentarse
altos contenidos de Al edafico que reducen
las tasas de crecimiento arbdreo (Marschner,
1991) y ocasiona una mayor riqueza de espe-
cies (Huston, 1980). Esto explicaria porque se
encontrd una relacion positiva entre la riqueza
de especies arboreas y el contenido de Al edafi-
co en bosques del Chocd biogeografico (Quinto
& Moreno, 2014) y en otros bosques lluviosos
tropicales (Clinebell et al., 1995). Asimismo,
investigaciones realizadas en el Choco y la
Amazonia han mostrado una alta diversidad
arborea sobre suelos con alto contenido de Al
(Duivenvoorden, 1996; Faber-Langendoen &
Gentry, 1991).

Phillips et al., (1994) concluyeron que los
bosques lluviosos tropicales con mayor dina-
mica (mortalidad y reclutamiento) tienden a
presentar alta riqueza de especies. Asimismo,
los pequeiios disturbios (claros naturales) ayu-
dan a mantener la diversidad. Probablemente,
factores como la toxicidad por Al, topografia

quebrada, acidez del suelo y baja disponibi-
lidad de nutrientes, podrian generar mayor
dindmica del bosque (Asquith, 2002; Laurance
et al., 2010; Marschner, 1991); y por ende, una
mayor diversidad arborea (Phillips et al., 1994).
Posiblemente esta interaccion de factores es la
que mejor explica porque se presenta una alta
diversidad arbdrea en bosques tropicales de alta
precipitacion, con suelos infértiles y con alta
toxicidad por Al (Clinebell et al., 1995; Dui-
venvoorden, 1996). En sintesis, la alta diver-
sidad arborea registrada en estos bosques del
Choco esta determinada considerablemente por
el contenido edafico de nutrientes. Asimismo,
la baja fertilidad edafica, acidez y toxicidad por
Al, generados por la precipitacion, estan deter-
minando la dindmica y la diversidad arborea.

Declaracion de ética: los autores declaran
que todos estan de acuerdo con esta publica-
cién 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.

RESUMEN

Introduccion: El Chocd biogeografico posee una
exuberante diversidad de especies arboreas; no obstante,
se desconoce que tanto los suelos determinan dicha diver-
sidad. Objetivo: Se evalud el efecto de las condiciones
edaficas sobre la diversidad y dominancia arborea en
bosques 1luviosos tropicales de la region. Métodos: Se
establecieron siete parcelas permanentes de investigacion
en las localidades de Opogodd, Pacurita y Salero. En
dichas parcelas, se midio la riqueza, equidad y dominancia
arborea, ademas se determinaron las condiciones edaficas
como MO, acidez, nutrientes y textura. Resultados: Se
encontrd, que la diversidad fue mayor en Salero y Pacurita;
pero la dominancia fue mayor en Opogodé. La diversidad
se relaciono positivamente con el P disponible, Al inter-
cambiable, porcentajes de limo y arcilla; mientras que,
con el pH, MO, basas intercambiables de Ca, Mg, K y
porcentaje de arena, la relacion fue negativa. Por su parte,
la dominancia se relacion6 negativamente con el Py el Al;
mientras que, la relacion fue positiva con el pH, MO, Ca
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y porcentaje de arena. Conclusién: Se corrobord que la
diversidad arborea se relaciona negativamente con algunas
variables (Ca, Mg, K) de fertilidad edafica. En sintesis, la
infertilidad edafica, acidez y toxicidad por Al, determinan
la diversidad y dominancia arborea.

Palabras clave: aluminio, fertilidad edafica, fésforo, Opo-
godo, Pacurita, Salero, diversidad, dominancia arborea.
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