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Resumen

El mecanismo de neutralidad propone que la diver-
sidad beta es controlada por limitaciones de disper-
sién y que la similitud floristica esta correlacionada
con la distancia geografica. En este trabajo se evalué
dicha hipétesis y se compard la riqueza de bosques
subandinos de la Orinoquia con otras vertientes en
Colombia, Ecuador y Perd. Se usé una prueba de
Mantel para evaluar la correlacién entre distancia
y similitud floristica en 19 parcelas de 0.1 ha'y una
prueba de Mann-Whitney para el andlisis compa-
rativo de riqueza. Se encontré que la distancia fue
buen predictor de la similitud floristica, sugiriendo
que las limitaciones de dispersién son un mecanis-
mo importante para explicar el recambio. La riqueza
hallada (47-84 especies) fue significativamente mas
baja que en las vertientes Amazonia y Pacifico de
los Andes, pero similar a la reportada en la vertien-
te Magdalena. La composicién floristica estuvo de
acuerdo con el patrén reportado previamente para
Orinoquia.

Palabras clave: bosque riberefio, bosque de tierra fir-
me, diversidad beta, Orinoquia, similitud floristica.
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Abstract

The neutral theory proposes that the beta diversity
is controlled by dispersal limitations and that the
floristic similarity between communities is correla-
ted with geographic distances. This work evaluated
this hypothesis and compared the richness of Ori-
noco’s subandine forests with forests in other slo-
pes in Colombia, Ecuador and Peru. The Mantel test
was used to evaluate the correlation between distan-
ce and floristic similarity in 19 plots of 0.1 ha and
the Mann-Whitney test for a comparative richness
analysis. We found that distance was a good pre-
dictor of floristic similarity, suggesting that disper-
sal limitations represent an important mechanism to
explain species replacement. The richness found in
the Orinoquia slope (47-84 species) was significant-
ly lower than the Amazon and Pacific slopes of the
Andes, but was similar to the one reported in the
Magdalena slope. Finally, we found a similar plant
species composition to that previously reported for
Orinoquia.

Key words: riparian forest, terra firme forests, beta
diversity, Orinoquia, floristic similarity.
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INTRODUCCION

Una buena parte de las investigaciones que se han
enfocado en evaluar los determinantes ecolégi-
cos en el neotrépico han proporcionado evidencia
de que el ensamblaje de nicho es un importan-
te mecanismo para explicar la composicion y el
recambio de especies en comunidades de plantas
(Potts et al., 2002; Phillips et al., 2003; Tuomisto
et al., 2003; Prada & Stevenson, 2016; Zamborlini
et al., 2016). El ensamblaje de nicho predice que
los factores ambientales determinan la presencia o
ausencia de especies y, por tanto, la variacién de
la composicion entre los sitios (Whittaker, 1956;
Hutchinson, 1957).

Otros estudios, por el contrario, demuestran
que las variables espaciales son mds importantes
que las ambientales para explicar la similitud y el
recambio floristico (Condit et al.,, 2002; Duiven-
voorden et al., 2002; Duque et al., 2002; Vormisto
et al., 2004). Por ejemplo, el trabajo de Terborgh
& Andresen (1998) en la Amazonia encontr6 que
los bosques inundables no fueron similares floris-
ticamente a otros bosques del mismo tipo y que la
similitud floristica fue debida a la proximidad geo-
grafica entre sitios. Este patron ha sido explicado
mediante procesos estocdsticos (Cornell & Law-
ton, 1992; Hubbell et al., 1999; Bell, 2001), sugi-
riendo que no son las variables ambientales sino
las limitaciones de dispersion las que determinan
la similitud floristica y el recambio de especies, el
cual opera con mayor fuerza en escalas geogra-
ficas amplias que en pequefias (Normand et al.,
2006; Lopez & Duque, 2010).

El piedemonte y los bosques subandinos repre-
sentan subunidades de paisaje de alta importancia
biogeogréfica, pues se encuentran en la transicion
entre la sabana y la montafia de la Orinoquia y al-
bergan la mayor proporcién de la riqueza floristica
en la region (Minorta & Rangel, 2015). En el pie-
demonte, los bosques riberefios y de tierra firme
son valiosas coberturas dado que en sus relictos
se encuentra contenida la mayor parte de las espe-
cies con forma de vida arbérea en esta ecorregion

(Rangel, 1995). Los bosques riberefios son ecosis-
temas asociados a cuerpos de agua que se inundan
periodicamente y reciben su influencia regular
(Neiman & Decamps, 1997). Es bien documenta-
do que un aumento en la duracion, la intensidad y
la frecuencia de las inundaciones en bosques ribe-
refios puede conducir a un cambio en la compo-
sicion de especies (Ferreira et al.,, 2009, Wittmann
et al.,, 2013). Ya que el exceso de inundacién re-
duce la diversidad local al excluir especies arbo-
reas intolerantes a la anoxia del suelo (Carssen et
al., 2015), seguido por la sustitucién de especies
adaptadas a las condiciones, debido a estrategias
de historia de vida especializadas (Purcell, 2016).
Aunque un buen ndmero de articulos se han
enfocado en dilucidar los mecanismos que con-
trolan la riqueza floristica y la diversidad beta en
el neotrépico, son escasos los trabajos en la ver-
tiente orinoquense de los Andes, una regién que
se caracteriza por la acelerada transformacion de
los ecosistemas naturales y los vacios de informa-
cién floristica (Cordoba et al., 2011). Los andlisis
de la riqueza son importantes para entender los pa-
trones de la biodiversidad (Calderon et al., 2012),
que seran determinantes para plantear acciones
de conservacion y predecir los efectos de posibles
cambios generados por factores naturales o antr6-
picos (Kessler et al., 2011). Asi mismo, se ha sugeri-
do la necesidad de comprender mejor los procesos
y patrones subyacentes al mantenimiento y la pér-
dida de la diversidad beta para conservar efectiva-
mente la diversidad gamma (Socolar et al., 2016).
Basado en lo anterior, este articulo plantea apor-
tar al conocimiento de la diversidad alfa y beta en
el piedemonte y bosques subandinos de la Orino-
quia, a partir de los siguientes objetivos: 1) medir
la composicion y riqueza floristica y evaluar su va-
riacion respecto a otras vertientes andinas del neo-
tropico; 2) evaluar el recambio de especies entre
bosques riberefio, bosques de tierra firme y bos-
ques subandinos y analizar la importancia relativa
de la distancia geografica y el régimen de inunda-
cién como controladores de la diversidad beta en
bosques de la vertiente orinoquense de los Andes.
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MATERIALES Y METODOS
Area de estudio

El estudio se Ilevo acabo en la regién de la Orino-
quia, sobre las cuencas hidrogréficas de los rios
Pauto (departamento de Casanare) y Casanare (de-
partamento de Arauca), grandes tributarios de la
cuenca del rio Orinoco; en bosques de piedemon-
te y subandinos. El piedemonte se ubica en un ran-
go altitudinal de 300-1100 m de altitud (Garavito
et al, 2011) y representa la transicion entre la ve-
getacion de cordillera y la vegetacion de sabana
(Rodriguez et al., 2004; Minorta & Rangel, 2015).
Este habitat natural se caracteriza por presentar un
clima hdmedo tropical, con temperatura prome-
dio de 27°C que pueden disminuir 3°C en época
de maxima precipitacion entre mayo vy julio, o au-
mentar casi 10°C en época de maxima sequia en-
tre febrero y marzo (Rangel, 1995).

Los bosques subandinos se encuentran en-
tre 950 y 2400 m de altitud; la temperatura me-
dia anual oscila entre 16° y 23°C, con un periodo
seco de tres meses (IGAC, 1999); suelos de escaso
desarrollo génico, desaturados, acidos y de muy
baja fertilidad; el relieve varia de moderadamente

empinado hasta escarpado, con pendientes entre
12-75 % (IGAC, 2014).

Los muestreos de vegetacion se realizaron en
ocho localidades (tabla 1, figura 1) en tres tipos
de cobertura. Las coberturas de muestreo fueron:
1) bosques riberefios en el piedemonte de los de-
partamentos Casanare y Arauca, ubicados entre los
390-550 m de altitud, caracterizados por ser zonas
transicionales influenciadas regularmente por aguas
continentales y que se extienden desde las margenes
de los cursos de agua hacia los limites o las zonas
netamente terrestres (Naiman & Decamps, 1997);
esta denominacion incluye tanto los bosques ubica-
dos en planos de inundacién como en los diques de
ribera. 2) bosques primarios de tierra firme del pie-
demonte de Casanare y Arauca ubicados entre los
305-546 m de altitud, que no se encuentran en la
ribera de los rios y no reciben su influencia regular,
aunque pueden llegar a tener alto nivel fredtico o
estar atravesados por cuerpos de agua menores; en
el area de estudio, esta cobertura presenta niveles
medios a bajos de disturbio, causado principalmen-
te por extraccién selectiva de especies maderables.
3) bosques subandinos del departamento de Casa-
nare, ubicados en altitudes entre 1500-2000 m so-
bre pendientes medias a altas.

Tabla 1. Informacion geografica de los puntos de muestreo en bosques subandinos y de piedemonte de la vertiente

orinoquense de la Cordillera Oriental de los Andes en Colombia

Habitat R Tipo de  Acrénimo Altitud
natural  Departamento  Municipio Vereda bosque parcelas Coordenadas (m)
Bosque Casanare Recetor Los Alpes BS AR-10, AR-12  5°19 59"N-72°46'30"W 1913
subandino  Casanare Chameza E(r)':iz del BS BT-9, BT-11  5°15'10'N-72°51'48"W 1490
Arauca Tame El Banco BR BP-1, BP-17 6°16'03"N-71°51'48"W 390
BTF EB-18, EB-20 6°15'54"N-71°54'25"W 450
. CA-4* 6°16'37"N-71°45'60"W 290
Arauca Tame Caribabare BTF CA-S 6°17'1'N=71°46'41"W 305
Piedemonte Arauca Tame Puna Puna BTF PU-6, PU-20 6°19'38"N-71°46'23"W 305
P Quebrada QH-13, QH-15 5°48'1"N-72°6'14"W 460
Casanare Tamara Honda BR O Coqar 5°48'14"N — 72°6'8"W 556
Casanare Tamara San Pedro BR SP-2, SP-3 5°45'T1"N-72°12"'4"W 550
Casanare Tamara Tabloncito BTF TA-1, TA16 5°47'38"N-72°12'43"W 546

BR=bosque riberefio de piedemonte, BTF=bosque de tierra firme de piedemonte, BS=bosque subandino, *bosque secundario

tardio.
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Figura 1. Area de estudio: bosques subandinos y de piedemonte de la vertiente orinoquense de la cordillera de los
Andes, Colombia. BP= vereda Brisas del Tonce (Chdmeza, Casanare); AR= vereda Los Alpes (Recetor, Casanare); SP=
vereda San Pedro (Tamara, Casanare); TA= vereda Tabloncito (Tamara, Casanare); QH y CS= vereda Quebrada Hon-
da (Tamara, Casanare); CA4 y CA5= vereda Caribabare (Tame, Arauca); PU= vereda Puna Puna (Tame, Arauca); BP y

EB = vereda El Banco Tame, Arauca).
Trabajo de campo

Empleando el método propuesto por Centry
(1982), se censaron, en 19 parcelas de 0.1 ha, to-
dos los individuos con diametro del tallo a la altura
del pecho (DAP medido a 1.3 m desde la superfi-
cie del suelo) mayor o igual a 2.5 cm. Cada par-
cela de 0.1 ha estaba dividida en 10 subunidades
(transectos) de 50 x 2 m paralelas entre si y se-
paradas al menos por 20 m. En cada cobertura
se realizé el levantamiento floristico en los sitios
indicados en la tabla 1. Las colecciones botani-
cas fueron determinadas taxonémicamente en el
Herbario Nacional Colombiano (COL) del Insti-
tuto de Ciencias Naturales de la Universidad Na-
cional de Colombia y depositadas en el Herbario
Federico Medem del Instituto Humboldt (FMB),

con duplicados en COL y en Herbario Amazénico
Colombiano (COAH). Los especimenes fueron co-
lectados en el marco del permiso de investigacion
500-41-15.07209 de Corporinoquia y del acuer-
do 15-14-172-010CE emitido por el Instituto de In-
vestigacion de Recursos Biolégicos Alexander von
Humboldt. La nomenclatura de las especies y fa-
milias sigue la empleada en la base de datos del
Missouri Botanical Garden, la cual estd de acuer-
do con el sistema de clasificacién APG IV (2016).

Tratamiento de datos

La diversidad alfa (a) se calcul6 como el nimero de
especies por unidad de drea; se computo la riqueza
esperada segun el estimador Chao1 (Chao, 1984) y
se obtuvo la proporcion de especies representada
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en la muestra usando el software StimateS (Colwel,
2013). Se realiz6 un analisis de similitud floristi-
ca entre sitios empleando el indice cuantitativo de
Bray-Curtis (Bray & Curtis, 1957) con el método
UPGMA. Para este analisis se usé el software Past
3.13 (Hammer et al., 2001). Empleando una prue-
ba de Mantel se evalué la relacion entre la simili-
tud floristica y la distancia geografica entre sitios
usando el lenguaje R (R Core Team, 2016). Usan-
do la prueba no paramétrica de Mann-Whitney se
evalué si la riqueza obtenida en la vertiente ori-
noquense de los Andes era significativamente di-
ferente a los resultados de estudios previos en las
vertientes Amazdnica, Pacifico y Magdalena que
usaron la misma metodologia de muestreo (gremio
de arboles con DAP > 2.5 en parcelas de 0.1 ha),
principalmente los estudios compilados por Gen-
try (1995; 1988). También se usé una prueba de
Mann-Whitney para evaluar la diferencia en la ri-
queza de bosques de piedemonte y subandinos del
area de estudio.

RESULTADOS
Composicion

Se registraron un total de 4903 individuos per-
tenecientes a 477 especies, distribuidas en 178

géneros y 72 familias. El 44 % de los taxones
fueron determinados hasta especie, 39 % hasta
género, 13.8 % hasta familia y el 3.2 % indeter-
minados. En el piedemonte, Fabaceae fue la fa-
milia con mayor riqueza genérica y especifica,
mientras que en el bosque subandino fue Laura-
ceae por su riqueza especifica y Rubiaceae por
su riqueza genérica (tabla 2). Moraceae se encon-
tré entre las cinco familias mas diversas en piede-
monte, pero no en bosque subandino, mientras
que Meliaceae result6 ser diversa en bosque su-
bandino pero no en piedemonte. Melastomata-
ceae, Rubiaceae y Euphorbiaceae resultaron ser
elementos floristicos de importancia en ambos
habitats naturales (tabla 2). En cuanto a la com-
posicion y riqueza a nivel de género se encontr6
que Inga (Fabaceae) y Miconia (Melastomata-
ceae) fueron los taxones mejor representados en
el piedemonte, con 12 especies cada uno (3.5 %
del total), mientras que en el bosque subandino
Miconia, con 10 especies (3.47 %), resulto ser el
género mejor representado, seguido por Ocotea
(Lauraceae) y Trichilia (Meliaceae) con ocho es-
pecies cada uno (4.82 %; tabla 3). Miconia e Inga
registraron alta diversidad tanto en piedemonte
como en bosque subandinos; sin embargo, Ficus
(Moraceae), Sapium (Euphorbiaceae) y Annona
(Annonaceae) lo fueron Gnicamente para piede-
monte y Ocotea (Lauraceae), Trichilia (Lauraceae)

Tabla 2. Familias mas diversas en bosques subandinos y de piedemonte de la vertiente orinoquense de la Cordillera

Oriental de los Andes en Colombia

Habitat natural Familia No. géneros % géneros  No. especies % especies
Fabaceae 16 10.32 40 11.561
Euphorbiaceae 7 4.52 21 6.069

Piedemonte Moraceae 7 4.52 21 6.069
Melastomataceae 6 3.87 19 5.491
Rubiaceae 14 9.03 18 5.202
Lauraceae 6 8.96 23 13.86
Melastomataceae 6 8.96 15 9.04

Bosque subandino Rubiaceae 8 11.94 11 6.63
Euphorbiaceae 5 7.46 9 5.42
Meliaceae 2 2.99 9 5.42
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y Nectandra (Lauraceae) para bosque subandino
(tabla 3).

De las cuatro especies mds abundantes registra-
das en todo el muestreo Rudgea crassiloba (Benth.)
B.L. Rob. (Rubiaceae) y Siparuna guianensis Aubl.
(Siparunaceae) se encontraron en las localida-
des de piedemonte (Tamara y Tame), mientras que
Socratea exorrhiza (Mart.) H. Wend|. (Arecaceae) y
Oenocarpus minor Mart. (Arecaceae) se registraron
Gnicamente en la localidad de Tame, pero ninguna
de estas en las localidades de bosque subandino
(Chdmeza y Recetor). R. crassiloba y S. guianen-
sis fueron especies generalistas que dominaron los
estratos medios del bosque, con alturas no mayo-
res a los 13 metros, tolerando diferentes tipos de
ambiente pero que posiblemente encuentran sus
condiciones éptimas de habitat en bosques secun-
darios o con intervencién antrépica media a alta
como los bosques de las veredas Quebrada Hon-
da (CS) y Caribabare (CA). De manera contrastan-
te, Ardisia foetida Willd. ex Roem. & Schult. fue
hallada casi exclusivamente en bosques riberefios
de Quebrada Honda en Tamara, alcanzando altas
abundancias Ginicamente en esta cobertura.

Garcinia madrofio (Kunth) Hammel, la quin-
ta especie con mayor abundancia de todo el

muestreo se registr6 en los bosques subandinos
y de piedemonte estudiados, resultando ser la es-
pecie mas generalista. Estas cinco especies cons-
tituyen taxones de importancia para la estructura
de las comunidades estudiadas. Entre las espe-
cies generalistas se encuentra también Alchornea
glandulosa Poepp., un taxén que alcanzé alturas
de hasta 33 m y que fue registrada tanto en bos-
ques subandinos como en bosques de piedemon-
te, pero con valores de abundancia mucho mas
altos en bosques subandinos. Esta especie resultd
ser un elemento floristico importante, pues hace
parte del grupo de especies que componen el do-
sel y el estrato emergente de la mayoria de bos-
ques estudiados.

Riqueza

La representatividad del muestreo por parcela varié
entre 55-90 %, segln el estimador Chao1 (tabla 4),
mientras que el calculo de completitud para todo el
muestreo (19 parcelas), mostré valores de 81.4 %
y 82.2 %, segln los estimadores Chaol y ACE res-
pectivamente. La riqueza de especies observada
por unidad de muestreo arrojé valores entre 47-84
especies (tabla 4, figura 3). Los bosques subandinos

Tabla 3. Géneros mas diversos en bosques subandinos y de piedemonte de la vertiente orinoquense de la

Cordillera Oriental de los Andes de Colombia.

Habitat natural Género No. especies % especies  No. individuos % individuos
Inga 12 3.47 67 1.76
Miconia 12 3.47 103 2.71
Piedemonte Ficus 9 2.60 25 0.66
Sapium 7 2.02 28 0.74
Annona 6 1.73 26 0.68
Miconia 10 6.02 86 7.80
Ocotea 8 4.82 83 7.52
Bosque subandino Trichilia 8 4.82 12 1.09
Inga 6 3.61 14 1.27
Nectandra 5 3.01 20 1.81
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registraron valores de riqueza mayores que los bos-
ques de piedemonte, aunque la diferencia no fue
significativa (p=0.340), con un promedio de 61
taxones (n=4) y un valor maximo de 84 especies
(BT-11); mientras que en bosques de piedemonte
la riqueza alcanz6 un promedio de 58.9 especies
(n=14) por unidad de drea y un valor maximo de 80
especies en bosque riberefio (SP-2; tabla 4).

A nivel de géneros, la riqueza por unidad de
muestreo en bosques de piedemonte fue ma-
yor que en bosques subandinos, con un registro
maximo de 50 taxones en bosque de tierra firme
(EB-19) y un promedio de 41.1 géneros (n=14),
mientras que en el bosque subandino se registr6
un valor maximo de 48 géneros (BT-11) y un pro-
medio de 38.5 taxones (n=4) (tabla 4). A nivel de
familias la riqueza por unidad de area fue mayor
en bosques subandinos que en bosques de piede-
monte (tabla 4). Los valores mds bajos de riqueza
a nivel de especies se registraron en bosques de
tierra firme de piedemonte (PU-6) con 47 taxones,

mientras que a nivel de género y familia el bosque
subandino (AR-10) y el bosque ribereno de piede-
monte (QH-13) con 32 y 25 taxones respectiva-
mente, fueron los de menor riqueza.

Recambio de especies

Los bosques estudiados conformaron dos grupos
claramente diferenciados (figura 2): 1) bosques su-
bandinos con una similitud floristica del 25 % y; 2)
bosques de piedemonte, con valores de 21-41 %
de similitud entre las localidades de Tame. En los
bosques subandinos se encontré una composi-
cién floristica con predominio de elementos tipi-
cos de este habitat natural, muchos de los cuales
fueron exclusivos, estando ausentes en los bosques
de piedemonte (Tamara y Tame). Ejemplos de es-
tos elementos son Aniba panurensis (Meisn.) Mez,
Billia rosea (Planch. & Linden) C. Ulloa & P. Jorg.,
Chrysochlamys weberbaueri Engl., Cybianthus
poeppigii Mez, Helicostylis tovarensis (Klotzsch

Tabla 4. Riqueza floristica por parcelas de 0.1 ha y representatividad de muestreo en bosques subandinos y de

piedemonte de la vertiente orinoquense de la Cordillera Oriental de los Andes de Colombia.

e o
zl:tli::glt Parcela  Altitud farl:ﬁias gél:glzos es;l)\(le(::.ies indiviod'uos Chao-1 Rep/:es.
AR-10 1913 25 32 51 223 72 70.83
Bosque AR-12 1913 26 35 64 362 101.8 62.87
subandino BT-11 1490 29 48 84 269 108,8 77.21
BT-9 1490 32 39 65 249 79.44 81.82
BP-17 390 32 50 65 258 98.21 66.18
BP-7 390 31 43 50 197 68.07 73.45
CA-4 290 29 42 55 207 64 85.94
CA-5 305 31 41 50 194 58.5 85.47
CS-14 556 27 39 58 420 67.71 85.66
EB-18 450 29 45 58 193 81.08 71.53
EB-19 450 32 50 69 187 136.4 50.59
Piedemonte PU-20 305 27 42 58 257 75.27 77.06
PU-6 305 30 41 47 311 54.33 86.51
QH-13 460 25 35 48 252 65.77 72.98
QH-15 460 29 47 66 266 72.84 90.61
SP-2 550 36 54 80 234 143.1 55.90
SP-3 550 23 41 53 203 67.25 78.81
TA-1 546 30 43 61 308 97.14 62.80
TA-16 546 31 49 65 313 90.09 72.15
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& H. Karst.) C.C., Meriania haemantha (Planch. &
Lindl.) Humberto Mend. & Fern. Alonso, Nectan-
dra cf. purpurea (Ruiz & Pav.) Mez, Nectandra cf.
reticulata (Ruiz & Pav.) Mez, Siparuna thecaphora
(Poepp. & Endl.) A. DC., Wettinia praemorsa (Wi-
IId.) Wess. Boer, Joosia umbellifera H. Karst., Ara-
chnothryx glabrata (Standl.) Steyerm. y Miconia
dolichorrhyncha Naudin, entre otras. Entre las es-
pecies compartidas con bosques de piedemonte se
encuentran M. dolichorrhyncha, Miconia trinervia
(Sw.) D. Don ex Loudon, Piper arboreum Aubl.,
Chrysophyllum argenteum Jacq., Henriettella tu-
berculosa (Donn. Sm.) L.O. Williams e Inga sapin-
doides Willd., entre otras las mas abundantes.

En el piedemonte, la similitud floristica en los
bosques estudiados de Tame se debe a la presencia
compartida de las siguientes especies en los bos-
ques de las veredas El Banco (EB y BP) y Puna-Pu-
na (PU), que se destacan por su alta abundancia: S.
exorrhiza, O. minor, S. guianensis, Tapirira guianen-
sis Aubl., Garcinia madruno (Kunth) Hammel, R.
crassiloba (Benth.) B.L.Rob., Annona edulis (Triana

& Planch.) H. Rainer, Hieronyma alchorneoides
Allemao, Protium calanense Cuatrec. y Scheffle-
ra morototoni (Aubl.) Maguire, Steyerm. & Frodin.
Por otro lado, en Tamara la similitud floristica entre
bosques de las veredas El Tabloncito (TA) y San Pe-
dro (SP), pese a que son tipos de bosques distintos,
resultaron compartir un buen nimero de taxones
destacados por su alta abundancia: S. guianensis,
Mpyrcia fallax (Rich.) DC., Nectandra cuspidata
Nees & Mart., Myrcia silvatica Barb. Rodr., Mapro-
unea guianensis Aubl., Dimerocostus strobilaceus
Kuntze, Miconia elata (Sw.) DC. y Guarea glabra
Vahl. Asi mismo, entre las especies mas abundan-
tes compartidas entre las localidades de Tame y Ta-
mara se encuentran: A. glandulosa, S. guianensis,
T. guianensis, A. edulis, S. morototoni, Cecropia
ficifolia Warb. ex Snethl., P calanense y Miconia
prasina (Sw.) DC. Por otro lado, se encontré que
la matriz de similitud floristica entre bosques estu-
vo significativamente correlacionada con la matriz
de distancias geogréficas (prueba de Mantel: P <
0.0034, R =-0.65, figura 4).
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Figura 2. Dendrograma de similitud floristica entre bosques subandinos y de piedemonte de la vertiente orinoquen-

se de la Cordillera Oriental de los Andes en Colombia, considernado datos de abundancia (indice de Bray-Curtis).
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Figura 3. Comparacion de la riqueza floristica por uni-
dad de area (0.1 ha) de arboles con DAP > 2.5 cm de
bosques subandinos (1000 - 2400 m de altitud) de la
vertiente Orinoquia (n=4), Magdalena (n=20) y Ama-
zonia (n= 7) de la Cordillera Oriental con la vertiente
Pacifico (n=5) de la Cordillera Occidental. Informacion
de localidades, paises y fuente de los datos se presentan
en laTabla 5.

DISCUSION
Composicion

La composicion floristica a nivel de familia se ajus-
ta a lo reportado previamente para la Orinoquia
colombiana y el neotrépico por franja altitudinal
(Gentry, 1988; 1995), siendo la familia Fabaceae
la mas diversa en bosques de piedemonte por de-
bajo de los 1000 m de altitud y Lauraceae en bos-
ques subandinos entre 1500 y 2000 m de altitud
(Cordoba et al., 2011; Bernal et al., 2015; Minorta
& Rangel, 2015; tabla 2). Otros estudios coinciden
con este resultado, en el que la familia Lauraceae
reemplaza a Fabaceae como el taxén con mayor
nimero de especies en elevaciones intermedias
a altas (Galindo-T. et al., 2003; Reynel & Anton,
2004; Marcelo-Pena & Reynel, 2014); previamen-
te Gentry (1988; 1995) habia encontrado que la
cota de 1500 m de altitud en bosques montanos

-

Similitud fonistica

0.1

0.0

100 1500

Distancia (Kmj

Figura 4. Gréfico de dispersion mostrando la relacion en-
tre similitud floristica y la distancia geografica (km) entre
muestras (0.2 ha) de bosques subandinos y de piedemon-
te de la vertiente orinoquense de la Cordillera Oriental de
los Andes en Colombia.

representa el limite de presencia de muchos gé-
neros y familias botdnicas, lo que esta de acuerdo
con los resultados de este estudio. Tres de las cinco
familias mas representadas en el piedemonte son
compartidas con los bosques subandinos (tabla 2),
indicando una escasa variacion en la composicién
a este nivel taxonémico, tal como fue sugerido por
Gentry (1988), quien encontré que, al menos en
tierras bajas del neotrépico, solo 11 familias con-
tribuyen en cerca de la mitad de la riqueza de es-
pecies en muestras de 0.1 ha.

De los tres géneros mas representados en los si-
tios de estudio, Miconia e Inga han sido reportados
en trabajos previos como los taxones con mayor
nimero de especies tanto en los departamentos de
Casanare y Arauca como en otros bosques neotro-
picales (Gentry, 1995; Cérdoba et al., 2011; Bernal
et al., 2015), asi mismo, Gentry (1995) encontrd
a Miconia como el género mas diversificado en
los bosques andinos del neotrépico. Respecto a la
composicion a nivel de especie, estudios previos
en el piedemonte llanero de los departamentos de
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Meta y Casanare (Vina, 1995; Alvira, 1997; Pérez,
2005; Aldana, 2015), confirman la alta importan-
cia ecoldgica de S. guianensis en el estrato subar-
boreo y G. madrono y A. glandulosa en el estrato
arbéreo. En relacion a la importancia de palmas
en los bosques de piedemonte en Tame (Arauca),
es importante destacar que son elementos floristi-
cos relevantes por su abundancia, mds que por su

diversidad; su presencia destacé en bosques pri-
marios donde al menos tres especies (S. exorrhiza,
O. minor y Attalea butyraceae (Mutis ex L. f.) Wess.
Boer) presentaron altas abundancias por unidad
de area, confirmando que las especies de palmas
constituyen un componente estructural y funcional
conspicuo en los bosques neotropicales (Terborgh
& Andresen, 1998; Gentry, 1988).

Tabla 5. Riqueza de drboles con DAP > 2.5 cm por parcelas de 0.1 ha en bosques subandinos neotropicales (950

2400 m de altitud) de las vertientes Amazonia, Pacifico y Magdalena.

Vertiente Localidad N.° especies  Altitud (m) Fuente
Amazonia Bolivia, Incahuara, La Paz 130 1540 Gentry, 1988
Amazonia Pert, Venceremos, Amazonas 129 1850 Gentry, 1988
Amazonia Ecuador, Huamani, Napo 102 1150 Gentry, 1988
Amazonia Perd, La Genoa, Junin 77 1160 Gentry, 1988
Amazonia Perd, Chirinos, Cajamarca 73 1750 Gentry, 1988
Amazonia Bolivia, Sacramento, La Paz 72 2450 Gentry, 1988
Amazonia Campucana, Mocoa, Putumayo 109 1400 Franco et al., 1997
Pacifico Colombia, Murri, Antioquia 118 1000 Gentry, 1995
Pacifico Colombia, Antado, Antioquia 108 1560 Gentry, 1995
Pacifico Colombia, Alto de Cuevas, Antioquia 81 1710 Gentry, 1995
Pacifico Colombia, La Planada, Narino 89 1800 Gentry, 1995
Pacifico Colombia, Farallones de Cali, Valle 106 1950 Gentry, 1995
Pacifico Colombia, Barbacoas, Narifio 166 1350 Franco et al., 1997
Magdalena Colombia, PNN C. Guacharos, Huila 42 2424 Prada & Stevenson, 2016
Magdalena Colombia, PNN C. Guacharos, Huila 76 2223 Prada & Stevenson, 2016
Magdalena Colombia, PNN C. Guacharos, Huila 81 2204 Prada & Stevenson, 2016
Magdalena Colombia, PNN C. Guacharos, Huila 55 2174 Prada & Stevenson, 2016
Magdalena Colombia, PNN C. Guacharos, Huila 68 2171 Prada & Stevenson, 2016
Magdalena Colombia, PNN C. Guacharos, Huila 69 2135 Prada & Stevenson, 2016
Magdalena Colombia, PNN C. Guacharos, Huila 75 2001 Prada & Stevenson, 2016
Magdalena Colombia, PNN C. Guacharos, Huila 55 1921 Prada & Stevenson, 2016
Magdalena Colombia, PNN C. Guacharos, Huila 47 1919 Prada & Stevenson, 2016
Magdalena Colombia, PNN C. Guacharos, Huila 60 1917 Prada & Stevenson, 2016
Magdalena Colombia, PNN C. Guacharos, Huila 76 1912 Prada & Stevenson, 2016
Magdalena Colombia, PNN C. Guacharos, Huila 76 1908 Prada & Stevenson, 2016
Magdalena Colombia, PNN C. Guacharos, Huila 58 1896 Prada & Stevenson, 2016
Magdalena Colombia, PNN C. Guacharos, Huila 55 1884 Prada & Stevenson, 2016
Magdalena Colombia, PNN C. Guacharos, Huila 69 1789 Prada & Stevenson, 2016
Magdalena Colombia, PNN C. Guacharos, Huila 57 1765 Prada & Stevenson, 2016
Magdalena Colombia, PNN C. Guacharos, Huila 36 2059 Prada & Stevenson, 2016
Magdalena Colombia, PNN C. Guacharos, Huila 20 1905 Prada & Stevenson, 2016
Magdalena Colombia, Finca Meerenberg, Huila 88 2290 Gentry, 1995
Orinoquia Colombia, Chameza, Casanare 65 1490 Este estudio
Orinoquia Colombia, Chameza, Casanare 84 1490 Este estudio
Orinoquia Colombia, Recetor, Casanare 51 1913 Este estudio
Orinoquia Colombia, Recetor, Casanare 64 1913 Este estudio
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Riqueza

De acuerdo con Villarreal et al. (2006), los mues-
treos que obtienen una representatividad mayor al
85 % pueden ser usados para hacer andlisis de si-
militud y complementariedad; los valores obteni-
dos en este estudio (81.4 %y 82.2 %) se acercan al
valor sugerido, sin embargo un mayor nimero de
parcelas seria requerido para mejorar la completi-
tud, principalmente en bosques subandinos donde
el drea de muestreo fue de 0.4 ha, mientras en bos-
ques riberefios y de tierra firme de piedemonte fue
de 0.8 y 0.7 respectivamente.

La riqueza floristica encontrada en los bosques
subandinos en parcelas de 0.1 ha (950-2400 m de
altitud) de la vertiente orinoquense de los Andes
(rango: 51-84, promedio: 66, figura 3) fue signi-
ficativamente menor (P = 0.0317) a la registrada
en estudios previos de la vertientes Pacifico (ran-
go: 81-118, promedio: 100) y amazdnica (rango:
72-130, promedio: 97; P= 0.066), sin embargo
no mostré diferencias significativas con la vertien-
te Magdalena (rango: 20-88, promedio: 60.95;
P=0.776; figura 3 y tabla 5).

Respecto a la riqueza floristica encontrada en el
piedemonte orinoquense (tabla 4), otros estudios
en el piedemonte llanero han reportado valores
de riqueza entre 82-91 especies (Vina, 1995; Alvi-
ra, 1997; Pérez, 2005), que aunque son levemen-
te mayores, se encuentran muy cercanos al rango
de riqueza reportado en este estudio (rango: 47-
80, promedio: 58, n=15; tabla 4). En otras regiones
biogeograficas como, por ejemplo, el piedemonte
amazonico de Ecuador y Pert (Gentry 1988; 1995)
los valores de riqueza (rango: 97-184, promedio:
156 spp, n=6) resultaron significativamente mayo-
res a los encontrados en este estudio (P=0.00103).
Lo que apoya las afirmaciones de Minorta & Ran-
gel (2015), quienes registran una baja riqueza de
especies de plantas con flores en la regién de la
Orinoquia, respecto a otras regiones como Ama-
zonia y Chocé. Los resultados sugieren que los
factores abidticos e histéricos que definen la rique-
za de arboles en tierras bajas como, por ejemplo,

la precipitacién que explica la alta riqueza en el
Chocé (Gentry, 1988), son determinantes en la ri-
queza de los Andes, pues sus respectivas vertientes
registraron los valores de riqueza mas altos com-
parados con las vertientes de Orinoquia y Magda-
lena, donde la riqueza de tierras bajas es menor
(Minorta & Rangel, 2015). Para la cordillera de los
Andes, se ha reportado que los patrones de preci-
pitacion estan influenciados por el océano Atlan-
tico, el océano Pacifico y la cuenca amazédnica y
que existen diferencias climaticas marcadas entre
la vertiente oriental y occidental y entre diferen-
tes flancos de los valles interandinos (Velez et al.,
2000). Aunque se requieren estudios adicionales
para evaluarlo, estas diferencias climaticas po-
drian ser determinantes en la riqueza floristica de
la region andina.

En relacién con la riqueza a través del gradien-
te de elevacion, la diferencia entre el piedemonte
y los bosques subandinos no resulté significativa
(p=0.340). Sin embargo, el bajo nimero de par-
celas en elevaciones intermedias y altas senalan
la necesidad de ampliar el esfuerzo de muestreo
para hacer afirmaciones confiables, que permitan
aportar al entendimiento de los modelos de va-
riaciéon en el ndmero de especies a lo largo del
gradiente altitudinal. Por otro lado, respecto a la
riqueza comparativa entre tipos de bosque, otros
estudios han sugerido que los bosques de tierra
firme son mas diversos que los bosques inunda-
bles (Ter Steege et al., 2000; Cano & Stevenson,
2009). Dichos resultados no son compartidos con
este estudio ya que la diferencia de riqueza entre
parcelas de piedemonte y montana en diferentes
tipos de bosque no fue representativa ni consisten-
te entre sitios (tabla 4).

Recambio de especies

Los resultados obtenidos indican que las comuni-
dades espacialmente cercanas tienden a presentar
mayor similitud floristica entre si que con bosques
del mismo tipo en zonas alejadas. La distancia en-
tre parcelas explica el 65 % de la composicion
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floristica (prueba de Mantel: P < 0.01, R = -0.65),
un porcentaje de correlacion alto respecto al de
otros estudios que encontraron correlacion signi-
ficativa, donde los valores de la correlacion se en-
cuentran entre 0.11-0.67. (Terborgh & Andresen,
1998; Condit et al., 2002; Duivenvoorden et al.,
2002; Duque et al., 2002; Vormisto et al., 2004;
Castro & Jaksic, 2008; Lopez & Duque, 2010;
Zamborlini et al.,, 2016). Lo anterior sugiere que
la distancia geografica es un buen predictor de la
similitud floristica y que las limitaciones de disper-
sién son un importante mecanismo para explicar
el recambio floristico en bosques subandinos y de
piedemonte en la Orinoquia colombiana.

El analisis de similitud floristica mostré que los
bosques riberenos de Tame y Tamara en Casanare
no son floristicamente similares (figura 2). Lo cual
sugiere que, en la escala de analisis de este es-
tudio, el régimen de inundacién no es un factor
ambiental que determine la composicién de espe-
cies de arboles, favoreciendo evidencia a favor de
los procesos estocasticos como controladores del
recambio floristico en el drea de estudio. Sin em-
bargo, es probable que el esfuerzo de muestreo no
sea suficiente para soportar el patrén observado;
se requerird un mayor nimero de parcelas para
hacer afirmaciones confiables acerca de la impor-
tancia relativa del régimen de inundacion en la di-
versidad beta de bosques de piedemonte. Estudios
futuros deberian complementar el muestreo y em-
plear métodos numéricos adicionales como, por
ejemplo, los propuestos por Legendre et al. (2005)
para evaluar la particién de la varianza en compo-
nentes independientes: espacial, ambiental, com-
binado y residual. Asi mismo, se deberian incluir
variables funcionales, dado que un amplio nimero
de publicaciones sugiere que la diversidad funcio-
nal, en lugar de la diversidad de especies, mejora
el funcionamiento de los ecosistemas (Loiseau et
al., 2017). Adicionalmente, para futuras investiga-
ciones se sugiere que los bosques riberefios sean
segregados en diques de ribera y planos de inun-
dacion como unidades distintas para evaluar su
efecto en los resultados del analisis de diversidad

beta, dadas sus diferencias en los regimenes de
inundacion, que podrian generar variaciones en la
composicion floristica y afectar la interpretacion
del andlisis de similitud floristica.

CONCLUSIONES

Los resultados de este estudio mostraron que la ri-
queza floristica en los bosques subandinos de la
vertiente orinoquense fue significativamente mas
baja que la reportada por otros estudios en las ver-
tientes de la Amazonia y el Pacifico. Sin embargo,
fue similar a la registrada en la vertiente del Magda-
lena. Las diferencias climaticas y la influencia de la
riqueza de tierras bajas adyacentes a cada vertiente
son posibles explicaciones a estos resultados.

La distancia geografica resulté ser un buen pre-
dictor de la similitud floristica, lo que permite su-
gerir que las limitaciones de dispersién son un
importante mecanismo para explicar el recambio
floristico en bosques subandinos y de piedemonte
en la Orinoquia colombiana. Mayor esfuerzo de
muestreo y analisis numéricos mas robustos serdn
necesarios para concluir acerca de la importancia
relativa del régimen de inundaciéon como variable
explicativa del recambio floristico.

Finalmente, se encontré que la composicion
floristica no presenté ningln patrén diferente
al previamente reportado para la Orinoquia vy el
neotrépico; ademds, coincide con los reportes de
estudios previos para el area de estudio.
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