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Abstract: Species-area relation and species abundance distribution in a plant community on a tropical
inselberg: effect of patch size. Although inselbergs are iconic rock outcrops with a high biogeographic value,
little is known about drivers responsible for the plant community assembly. The aim of this research was to
evaluate how the patch size distribution of vegetation influences the species-area relationship and species abun-
dance distribution of a community in an inselberg of the “Piedra La Tortuga” Natural Monument of the Guayana
region, Venezuela. In this context, three research questions were established: What is the effect of patch size
on species richness? What species-area model (SAR) has the best fit in those vegetation patches? How is the
distribution of species abundances (SADs) induced by the patch size distribution? A stratified random sampling
was performed in patches ranging from 0.34 to 14.8 m?, totaling 40 sampling units (226 m?). All individuals
found in the 40 patches were identified at species level. The floristic composition in the different samples was
represented by 19 families, 22 genera and 24 species, of which 50 % are endemic to inselbergs and two, are
threatened of extinction. Two groups of patch sizes were identified (large 8-15 m? and small < 7.9 m?) in relation
to the abundance and composition of species. The species accumulation curves for each patch size group show
a contrasting tendency with marked differences in the observed richness among patch size groups. The curves
of the SADs models had a significant adjustment of the geometric series in the two categories of patches. The
SAR model of the power function presented the best species-area adjustments, where the increase in patch area
accounted for 82 % of the variation in the increase in the number of species. The results of this study demonstrate
for the first time how vegetation patches of a tropical inselberg have a strong influence on richness, abundance
distribution and species composition. Likewise, it was determined that the SAD geometric model presented the
best fit in the community as a function of patch size as a resource indicator, where the abundance of a species
can be equivalent to a proportion of the space occupied. It is also presumed that changes in patch sizes could be
associated with nutrient and water availability, as has been demonstrated in other dryland environments. In some
studies it has been argued that variation in species composition among vegetation profiles of tropical inselbergs
is mainly conditioned by habitat structure and water deficit. However, it had not been discussed how the size of
patches of vegetation has an effect on richness. SADs and SAR analyzes can provide complementary explana-
tions on community assembly in inselbergs. Rev. Biol. Trop. 66(2): 937-951. Epub 2018 June 01.

Key words: community assembly; geometric series; power law; rarefaction; richness; vegetation patches.

Rev. Biol. Trop. (Int. J. Trop. Biol. ISSN-0034-7744) Vol. 66(2): 937-951, June 2018

937



Los inselbergs tropicales son afloramientos
rocosos generalmente de granito que emergen
abruptamente de sus ecosistemas circundan-
tes (sabanas, bosques), configurandose como
islas terrestres aisladas (Porembski, 2000; Por-
embski & Barthlott, 2000). Las caracteristicas
geomorfologicas y microclimaticas de estos
afloramientos confieren condiciones ecologi-
cas extremas en los habitats donde se desa-
rrollan especies con distribucion restringida y
endémica (Barthlott, Porembski, Szarzynski, &
Mund, 1993; Groger, 2000; Porembski, 2007),
principalmente en los mosaicos de parches
que se consideran islas de vegetacion sobre las
islas de rocas (Porembski, 2000; Porembski,
2007). Por lo tanto, las reglas de estructura-
cion de las comunidades vegetales (4ssembly
rules, definicién en inglés) de los inselbergs
tropicales estan fuertemente influenciadas por
las condiciones ambientales extremas, princi-
palmente por el efecto de la escasez de agua
y nutrientes, asi como de los suelos poco pro-
fundos y elevada temperatura microclimatica
(Luttge, 1997; Groger & Huber, 2007). En este
sentido, los parches de vegetacion aislados en
las depresiones, configurando un mosaico dis-
continuo, representan unas de las comunidades
mas resaltantes de los inselbergs tropicales
con las condiciones ambientales mas extremas
(Porembski, 2007). A pesar del amplio conoci-
miento existente sobre patrones fitogeograficos
de los inselbergs, todavia existen limitaciones
en el entendimiento sobre la estructuracion de
las comunidades vegetales inducidas por las
caracteristicas de los tipos de habitats.

El analisis de la distribucion de los tama-
fios de parches de vegetacion ha sido utilizado
para evaluar patrones de diversidad y estruc-
turacion de comunidades vegetales donde el
agua es el principal filtro ambiental (Svejcar,
Bestelmeyer, Duniway, & James, 2015; Melo-
ni, Granzotti, Bautista, & Martinez, 2017). De
esta forma, datos empiricos y modelos teéricos
indican que los tamafos de parches de vege-
tacion en tierras secas (drylands, término en
inglés) pueden variar de forma aleatoria sin
escala definida en funciéon de la heterogenei-
dad ambiental (Moreno de Las Heras, Saco,

Willgoose, & Tongway, 2011; Barbier, Bellot,
Couteron, Parsons, & Mueller, 2014; Meloni
et al., 2017). Sin embargo, existe limitada
informacion que explique como el tamafo de
los parches en este tipo de ambientes influye
directamente en la estructuracion de las comu-
nidades. Un método clasico para entender la
estructuracion de comunidades vegetales, ha
sido considerar el espacio como un recurso
que se divide en puntos discretos, los cuales
son ocupados por un individuo dentro de la
comunidad (Tilman, 1994; Gotzenberger et al.,
2012). Por este motivo, una forma indirecta de
evaluar la interaccion de las especies con la
disponibilidad de recursos del ambiente (agua,
luz, nutrientes) es analizando la relacién depen-
diente de la escala del recurso espacio con la
presencia y abundancia de las especies (Amara-
sekare, 2003; Rietkerk & van de Koppel, 2008;
Gotzenberger et al., 2012). Por lo tanto, las
especies dominantes presentan mayor capaci-
dad de ocupar una mayor amplitud del espacio
en relacion a las restringidas localmente con
requerimientos ambientales especificos del gra-
diente (Gotzenberger et al., 2012), lo que podria
ser analizado parcialmente para cada sitio por
medio de la relacion dominancia-diversidad,
basado en la distribucion de las abundancias de
todas las especies de la comunidad.

La distribucion de abundancia de especies
(SADs, por sus siglas en inglés) caracteriza
la distribucion de abundancias de todas las
especies dentro de una muestra o comunidad
ecologica, observandose como patréon general
que la mayoria de las especies son relativamen-
te raras y solo algunas son dominantes (McGill
et al., 2007; Borda de Agua, Borges, Hubbell,
& Pereira, 2012). Entre los modelos SADs, el
modelo de la serie geométrica explica adecua-
damente el patron de distribucion de abundan-
cia de las especies en funcion de la particion
proporcional de recursos (tamafio del parche
como indicador del recurso espacio), donde la
abundancia de una especie puede ser equiva-
lente a la porcién del espacio ocupado por ella
(Magurran, 2004; Alroy, 2015). Los parametros
generados en cada modelo SAD particular son
dados por la estructura de las distribuciones
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espaciales de las especies, luego un modelo
SAD puede explicar la distribucion del recur-
so espacio entre los habitats (Sizling, Storch,
Sizlingova, Reif, & Gaston, 2009; Matthews
& Whittaker, 2015). El modelo de la serie
geométrica representa una mayor proporcion
de especies dominantes y una menor propor-
cion de especies raras (distribucion no unifor-
me), y ha sido encontrado para comunidades
en areas restringidas con ambientes extremos
(Magurran, 2004; Fattorini, Rigal, Cardoso, &
Borges, 2016). Por otro lado, los resultados de
investigaciones realizadas en Drylands también
han encontrado la prevalencia de SADs lognor-
mal en ambientes heterogéneos, permitiendo
comunidades de plantas mas uniformemen-
te distribuidas (Ulrich, Soliveresb, Thomasc,
Dougilld, & Maestre, 2016).

El incremento del nimero de especies
observadas en funcion del area muestreada es
una de las relaciones ecoldgicas mas conoci-
das (Rosenzweig, 1995), desde investigaciones
pioneras de la relacion especie-area (SARs, por
sus siglas en inglés) en comunidades vegetales
realizadas por Arrhenius (1921) y Gleason
(1922). Arrhenius (1921) present6 el principal
modelo utilizado para describir la relacién
entre el nimero de especies (S) y el area (A), a
través de la funcidn potencia S = cA* (power-
law en inglés). En este modelo el parametro ¢
corresponde a la riqueza de especies en funcion
del area, mientras que z corresponde a la incli-
nacion de la curva en el espacio log-log. De
este manera, el efecto de la dependencia de la
escala en la diversidad ha sido muy importante
para entender patrones de distribucién y com-
posicion de especies; considerando que es bien
aceptado que los parametros SAR pueden ser
diferentes entre tipos de comunidades vegetales
y escalas espaciales (Crawley & Harral, 2001;
Pan, 2013; Matthews et al., 2016).

El objetivo de esta investigacion fue eva-
luar como el tamafio de los parches de vege-
tacion influye en la relacion especie-area y
distribucion de la abundancia de especies de
una comunidad en un inselberg del Monumen-
to Natural “Piedra La Tortuga”, estado Amazo-
nas, Venezuela. Esta premisa lleva a establecer

tres preguntas basicas de partida respecto a las
comunidades vegetales de los parches de este
inselberg: 1) ;Cual es el efecto del tamafio de
los parches sobre la riqueza de especies? 2)
(Qué modelo SAR presenta mejor ajuste en
esos parches de vegetacion? 3) ;Como la dis-
tribucion de la abundancia de especies es indu-
cida por el tamafio de los parches? Ademas,
se espera encontrar un patrén de segregacion
de abundancia entre tamafios de parches por
el modelo SADs de la serie geométrica, por
tratarse de comunidades presentes en arcas
restringidas con ambientes extremos. Cabe
destacar que el Monumento Natural “Piedra La
Tortuga” como parte de un importante centro
de endemismo (Huber, 1995), es uno de los
pocos inselbergs que hacen parte de un area
protegida en toda la region de Guayana. Por
otra parte, es la primera vez que se evaluan los
modelos SAR y SAD para un inselberg tropi-
cal. Estos modelos han sido considerados como
herramientas valiosas para analizar patrones de
diversidad en comunidades vegetales (Tjorve,
2012; Matthews & Whittaker, 2015).

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio: La investigacion fue
realizada en el Monumento Natural “Piedra
La Tortuga” ubicado al margen derecho del rio
Orinoco (5°33°46”N & 67°35°34” W, 90 m de
altitud) municipio Atures, estado Amazonas,
Venezuela. Este monumento es un afloramiento
rocoso de granito que se encuentra dentro de
una matriz de bosque seco tropical caracteristi-
co de la region Guayana, con un alto valor bio-
geografico (Groger, 1994; Esteves & Dumith,
1997). El area de estudio presenta una periodi-
cidad acentuada de la precipitacion, donde los
mayores regimenes se distribuyen entre mayo y
agosto, y un periodo marcadamente seco entre
diciembre y marzo. La precipitacion media
anual es de 2 218 mm, y la temperatura media
de 26 °C aproximadamente (Groger & Hubber,
2007). En un levantamiento floristico pionero
en el afloramiento rocoso “Piedra La Tortu-
ga” se identificaron cuatro principales tipos
de comunidades vegetales, i) epiliticas sobre

Rev. Biol. Trop. (Int. J. Trop. Biol. ISSN-0034-7744) Vol. 66(2): 937-951, June 2018 939



roca descubierta, ii) casmofitica entre bloques
monoliticos de rocas, iii) parches aislados en
las depresiones, iv) bosques bajos y continuas
en la meseta y bajio (Groger, 1994).

Muestreo de vegetacion: El muestreo
se realizo en los parches de vegetacion de las
depresiones del afloramiento rocoso durante
el periodo de mayor precipitacion entre los
meses de junio y julio de 2008, para incluir en
el muestreo las especies efimeras que no estan
presentes durante el periodo seco. Se realizo
un muestreo aleatorio estratificado en parches
que oscilaron entre 0.34 y 14.8 m?, totalizando
40 unidades muestrales (226 m?). Se recolec-
taron muestras botanicas de todas las especies
asociadas a los parches seleccionados para una
posterior clasificacion taxonomica y por for-
mas de vida en el herbario Julian Steyermark
de la ciudad de Puerto Ayacucho. Se contabi-
lizaron todos los individuos de cada especie
en cada categoria de parche con la finalidad
de cuantificar la abundancia absoluta (nimero
total de individuos de cada especie).

Analisis de los datos: Los parches fueron
ordenados por medio de un andlisis multiva-
riado de escalonamiento multidimensional no
métrico (NMDS) basado en el indice de simili-
tud de Bray-Curtis usando las abundancias de
las especies de las 40 unidades muestrales. Pos-
teriormente, se realizd un analisis multivariado
de varianza no paramétrica (Permanova de una
via, con 999 iteraciones) para verificar diferen-
cias entre los grupos de tamafos definidos por
el NMDS. Para comparar la riqueza de especies
observadas entre los grupos de tamaifios de
parches, se construyeron curvas de acumula-
cion de especies con su respectivo intervalo
de confianza (95 %), haciendo ajustes de rare-
faccion y extrapolacion basado en el area de
los parches y en el nimero de individuos. Las
extrapolaciones se realizaron considerando los
datos de presencia-ausencia (numero de Hill
de orden 0), y la extrapolacion fue hasta tres
veces el tamafio de la muestra (Colwell et al.,
2012). Se estimo la riqueza maxima de espe-
cies para cada categoria de parches utilizando

el estimador no paramétrico de Chao 1, que es
menos tendencioso para muestras pequefas.

Se analizaron modelos SADs a través de la
construccion de curvas de dominancia-diversi-
dad como método para clasificar las abundan-
cias de las especies en los parches del inselberg
de forma decreciente, desde las especies mas
abundantes hasta las menos abundantes (Magu-
rram, 2004). Cada especie presenta un rango
en el eje “x”, y su respectiva abundancia sobre
el eje “y”. Existen diferentes tipos de modelos
SADs para representar curvas de rango de
especies (Species rank en inglés), por lo que
el primer paso consistid en la identificacion y
evaluacion del nivel de ajuste de cuatro cono-
cidos modelos potenciales aplicado en comu-
nidades vegetales, el geométrico, lognormal,
zipf y mandelbrot (Ulrich, Ollik, & Ugland,
2010). Los modelos SADs se eligieron a partir
de la maxima verosimilitud segtn el criterio de
informacion de Akaiake (AIC), donde el menor
valor de AIC indica el mejor ajuste de las cur-
vas entre los modelos comparados (Oksanen
et al., 2017). Para el analisis SAD, se eligio el
modelo de la serie geométrica (Preemtion por
su traduccion en inglés) por presentar el mejor
ajuste, y las curvas de los rangos de especies se
ajustaron a regresiones lineales.

Las relaciones especie-area (SARs) se
probaron mediante la aplicacion de dos tipos
de modelos de regresion, el modelo power-law,
segun lo descrito por Arrhenius (S = cA%), y el
modelo exponencial o semi-log, segin lo des-
crito por Gleason (S = ¢ + zlog (A)) (Tjerve &
Tjerve, 2008; Tjorve, 2012). En estas ecuacio-
nes, S expresa el nimero de especies, A indica
el area, ¢ y z son las constantes intercepto y
pendiente respectivamente, que se obtienen
por analisis de regresion. El modelo de poten-
cia fue evaluado en su forma logaritmica y su
linealizacion se representa como logs = loge +
zlogA (Tjerve & Tjerve, 2008; Tjarve, 2012).
Se aplicd un andlisis de covarianza (ANCO-
VA), evaluando la riqueza de especies (variable
respuesta) de las 40 unidades muéstrales, en
funcion del area de los parches como variable
explicativa continua, y la distribucién de tama-
flos de parches como una variable explicativa
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categorica con dos niveles (parches pequefios
y grandes). Este andlisis se hizo con los datos
logaritmizados para mantener homocedastici-
dad. El ajuste de la relacion especie-area con
el modelo power law y el modelo exponencial
fue evaluado a través de la comparacion de los
valores z, debido a que proporcionan informa-
ciones sobre la pendiente de la relacion entre
riqueza de especies y area, su significancia
estadistica (valores p) y respectivos valores de
r? (Tjerve, 2009).

Antes de realizar los analisis estadisticos
se evalu6 la normalidad y distribucion de los
datos de las variables a través de la prueba de
Shapiro-Wilk. Se utilizaron pruebas de Krus-
kal-Wallis para comparar la riqueza y valores
z (inclinacion del modelo) (Tjerve & Tjerve,
2008) de los analisis SAR entre tamafios de
parches. Para el analisis NMDS se utilizé la
funcion metaMDS, y para el analisis SAD se
utiliz6 la funcion radfit del paquete ‘vegan’
(Oksanen et al., 2017). Las curvas de rarefac-
cién y extrapolacion fueron creadas a través
del paquete ‘INEXT’ (Chao et al., 2014). Se
aplico el paquete mmSAR para el modelado de
la relacion especie-area (Guillaumon, Mouillot,

06— A e Parche grande
Parche pequeno
0.4 —
0.2 — Ep e
o Ca o Te o,
8 o . o*
= .
c Fa
-0.2 e Hm .
-0.4— PerMANOVA: p = 0.001
Stress =0.105
-0.6 —
| | | | |
-0.2 0 02 04 0.6
NMSD1

NMDS1

& Gimenez, 2010). Todos los analisis fueron
realizados usando el software estadistico R (R
Core Team Development, 2016).

RESULTADOS

La composicion floristica en las diferentes
muestras estuvo representada por 19 familias,
22 géneros y 24 especies (Cuadro 1). Las fami-
lias con mas géneros dentro del area de estudio
fueron las Araceae con tres géneros, seguido
por Fabaceae, Bromeliaceac y Melastomata-
ceae, con dos géneros respectivamente. Los
géneros con mas especies fueron Caladium y
Pitcairnia. Se identificaron 12 especies endé-
micas de inselbergs; es decir un 50 % del total
de las especies muestreadas en la comunidad.
Las formas de vida dominantes de la comuni-
dad fueron las fanerdfitas y teréfitas (Cuadro 1).

Con el NMDS se identificaron dos grupos
de tamafios de parches (grandes 8-15 m? y
pequefios < 7,9 m?) en relacion a la abundancia
y composiciéon de especies, con diferencias
significativas entre los grupos (Permanova, P
<0.001, F1,39 = 24.54; stress = 0.105, Fig. 1A).
En el MNDS se observd que los parches

0.6 - B . Pparche grande
: Parche pequeio -
L4
L
0.4 —
0.2 —
0 —
-0.2 — y=0.05x-0.28
p <0.001,R*=0.82

| | | |
0 5 10 15

Area (m?)

Fig. 1. Ordenacion con escalonamiento multidimensional no métrico (NMDS) basado en el indice de disimilaridad de Bray-
Curtis usando las abundancias de las especies (A). Los vectores indican correlacion de las formas de vida entre categorias de
parches: Hemicriptofitas (He), Nanofanerofitas (Fa), Caméfitas (Ca), Gedfitas (Cg), Terofitas (Te), Epifitas (Ep). Relacion
entre valores del eje 1 de NMDS y el area de los parches (B).
Fig. 1. Non-metric multidimensional scaling (NMDS) based on dissimilar Bray-Curtis using species abundances (A). The
vectors indicate correlation of life forms between categories of patches: Hemicryptophytes (He); Nanofanerofitas (Fa);
Camphytes (Ca); Geophytes (Cg); Terophytes (Te); Epiphytes (Ep). Relationship between NMDS axis 1 scores and patch

area (B).
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CUADRO 1

Lista de especies muestreadas identificando sus respectivas formas de vida (Fv)

TABLE 1

List of species with their respective life forms (Fv)

Familia Especie Fv Pp Pg
Apocynaceae Mandevilla lancifolia Woodson* Cg X X
Araceae Anthurium bonplandii G.S. Bunting Cm X

Caladium macrotites Schott Ep X

Caladium picturatum K. Koch & Bouché Ep X
Bignoniaceae Tabebuia orinocensis (Sandwith) A.H. Gentry* Fa X X
Bromeliaceae Pitcairnia armata Maury* Hm X

Pitcairnia pruinosa Kunth* Hm X
Burseraceae Commiphora leptophloeos (Mart.) J.B. Gillett Fa X
Cactaceae Melocactus mazelianus Riha* Ca X X
Clusiaceae Oedematopus obovatus (Spruce ex Planch. & Triana) Fa X
Cyperaceae Bulbostylis leucostachya (Kunth) C.B. Clarke* Te X X
Fabaceae Centrosema brasilianum (L.) Benth. Ca X

Desmodium adscendens var. orinocense DC.* Hm X X

Mimosa microcephala Humb. & Bonpl. ex Willd. Fa X
Gentineaceae Chelonanthus alatus (Aubl.) Pulle Te X
Iridaceae Cipura rupicola Goldblatt & Henrich* Ca X
Lentibulariaceae Utricularia subulata L. Te X
Malvaceae Pseudobombax croizatii A. Robyns* Fa X
Melastomataceae Acanthella sprucei Benth. & Hook. f.* Fa X

Pterogastra minor Naudin Te X
Ochnaceae Sauvagesia ramosissima Spruce ex Eichler Te X
Poaceae Thrasya paspaloides S. Denham * Te X
Portulacaceae Portulaca pygmaea Steyerm.* Cg X X
Rubiaceae Borreria pygmaea Spruce ex K. Schum.* Te X

Hemicriptofitas (Hm), Fanerofitas (Fa), Camellos (Ca), Geofitas (Cg), Terofitas (Te), Epifitas (Ep). Se indican las especies

en las diferentes categorias de tamafios de parches (x), pequenos (Pp) y grandes (Pg), y las especies endémicas (*).

Hemicryptophytes (Hm), Phanerophytes (Fa), Camephytes (Ca), Geophytes (Cg), Terophytes (Te), Epiphytes (Ep). Species
in different patch sizes categories (x), small (Pp) and large (Pg), and endemic species (*) are indicated.

pequetios estan relacionados con las formas
de vida camitas y geofitas, mientras que los
parches mas grandes con fanerofitas y terofitas.
En el caso de la distribucion de las abundancias
por formas de vida, se encontré una alta corre-
lacién con los tamaiios de parches, explicando
entre 60 % y 90 % de la varianza. La estructura
de la comunidad, representada por el primer ¢je
del NMDS, estuvo fuertemente correlacionada
con el area cuando fue analizado por grupos de
tamafios de parches (Fig. 1B).

Las curvas de acumulacion de especies
para cada grupo de tamafio de parche muestran
una tendencia contrastante con marcadas dife-
rencias en la riqueza observada entre los grupos
de tamafios de parches (H=19.71, df=1, P <
0.0001). Por otra parte, se observan valores
similares entre la riqueza observada y estimada
en cada categoria de parche (Fig. 2). Cuando
se analizan las curvas de rarefaccion por cate-
goria, se observa que los parches pequefios
tienden a estabilizarse aproximadamente en un
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Fig. 2. Curvas de acumulacion de especies por unidad de
rea para los dos grupos de parches (Grande = 126 m?,
pequefio = 48 m?). Las lineas continuas con simbolos
representan las curvas de rarefaccion con valores
observados de riqueza, las lineas discontinuas representan
la extrapolacion, y las areas sombreadas en cada curva son
el intervalo de confianza del 95 %. Se indica la riqueza
observada (grande = 24, pequeilo = 12) y riqueza estimada
con Chaol (grande = 24.4, pequefio = 12.7).

Fig. 2. Species accumulation curves based per unit area for
the two groups of patches (Grande = 126 m?, small = 48
m?). Continuous lines with symbols represent rarefaction
curves with observed richness values, dashed lines
represent extrapolation, and the shaded areas in each curve
are the 95 % confidence interval. The observed richness
(large = 24, small = 12) and estimated richness with Chaol
(large = 24.4, small = 12.7) are indicated.

drea de 50 m? (100 individuos), mientras que
los parches grandes se estabilizan con la extra-
polacién aproximadamente con 100 m? de 4rea
muestreada (200 individuos).

Las curvas de los modelos SADs tuvieron
un ajuste significativo de la serie geométrica en
las dos categorias de parches. Estos modelos de
la serie geométrica presentaron un buen ajuste
en las dos categorias de parches indicando
que podrian explicar adecuadamente el patron
de distribucion de las abundancias (Fig. 3). A
pesar de las diferencias en la riqueza especifi-
ca entre los dos grupos, la distribucion de las
abundancias mantiene el mismo patréon, donde
pocas especies son las responsables del mayor
numero de individuos dentro de la comunidad.
Las especies mas abundantes, presentes en
todos los tamafios de parches fueron Tabe-
buia orinocensis, Pitcairnia armata, Mande-
villa lancifolia y Bulbostylis leucostachya, que
representaron entre el 40 y el 55 % del total de
la abundancia proporcional en las dos catego-
rias de parches.
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Fig. 3. Distribucion de abundancias de las especies en
los dos grupos de tamafos de parches, considerando la
abundancia relativa en los parches grandes (n= 10) y
pequeiios (n= 30).

Fig. 3. Species abundance distribution in both patch sizes,
considering the relative abundance in large (n= 10) and
small patches (n= 30).
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Fig. 4. Species-area relationship presented as log-log with linear estimation (least squares methods). The slope (z), constant
(c), regression coefficient, significance valeu, and AIC of the regression model (log S = logc + zlogA) are indicated.

En general, el modelo power law presentd
los mejores ajustes especie-area, que resultaron
significativos (P < 0.05), con altos valores de r?
y menores valores de AIC en las dos categorias
de parches (Fig. 4). El aumento del area de los
parches explico un 82 % de la variacion en el
aumento del numero de especies. Asi la riqueza
también fue positivamente correlacionada con
el area, explicando el 91 % de la varianza. Las
comparaciones post-hoc de valores-z revelaron
diferencias significativas entre los dos grupos
de tamafios de parches (P < 0.05). Por otro
lado, con el modelo ANCOVA se observd que
la riqueza de especies varia significativamente
en funcion del area (F, ,. = 164.50, P <0.0001);

1,36
asi como las diferencias significativas por el
efecto de los tamafios de parches (F, ;.= 6.48,

P < 0.01), ademas de la iteracion entre el area
y los tamarios de parches (area: parches, F ;=
4.71; P<0.01).

DISCUSION

Los resultados de este estudio demues-
tran por primera vez como el tamafio de los

parches de vegetacion de un inselberg tropical
tiene una fuerte influencia sobre la riqueza,
distribucion de la abundancia y composicion
de especies. Ademas, el tamafio de los parches
influye fuertemente no s6lo en la composicion
floristica, sino también en la estructura de la
comunidad (principales formas de vida por
tamafio de parches). Asi mismo, las especies
fanerofitas y terofitas relacionadas con los
mayores parches tal vez reflejan una mayor
disponibilidad de recurso, como fue observado
por Neri et al. (2016) en campos de altitudes en
el sudeste de Brasil. Sin embargo, este patron
todavia no ha sido completamente demostrado
para inselbergs.

A pesar del importante valor biogeografico
de los inselbergs, por tener muchas especies
endémicas en pequeila escala espacial (Por-
embski, 2000; Porembski, 2007), ademas de
las evidentes amenazas sobre su biodiversidad
(Porembski et al., 2016), todavia son limita-
dos los estudios que demuestren la relacion
de procesos ecoldgicos con la estructuracion
de las comunidades vegetales. La mayoria de
estudios sobre inselbergs se han enfocado en
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la descripcion general de los tipos de habitats,
comunidades vegetales y estrategias adapta-
tivas de las especies (Barthlott et al., 1993;
Liittge, 1997; Porembski, 2007). Para la region
Guayana solo existen tres trabajos de referencia
sobre caracterizacion general de la flora de este
tipo de afloramientos rocosos (Groger, 1994;
Groger, 2000; Groger & Huber, 2007). Otros
estudios han abordado analisis descriptivos
sobre la relacion de los tipos de comunida-
des vegetales sobre un complejo sistema de
gradientes ambientales, principalmente por la
escasez de agua, poca profundidad de los sue-
los y variaciones topograficas (Bremer & San-
der, 2000; Biedinger, Porembski, & Barthlott,
2000; Littge, 1997; Sarthou, Kounda-Kiki,
Vaculik, Mora, & Ponge, 2009). Sin embargo,
hasta la actualidad no existe alguna investi-
gacion que implemente métodos clasicos en
ecologia, como los modelos SAR y SAD en
diferentes comunidades vegetales de los insel-
bergs para comprender patrones de diversidad
y establecer criterios de conservacion.

En este estudio, el espacio representado
por el tamafio de los parches fue considerado
como un recurso dividido en puntos discretos
ocupados por un individuo dentro de la comu-
nidad (Tilman, 1994; Tilman, 1999). Por este
motivo, se presume que los cambios de tamafio
de los parches podria estar asociado con la
disponibilidad de nutrientes y agua, como ha
sido demostrado en otros ambientes de tierras
secas (Rietkerk & van de Koppel, 2008; Got-
zenberger et al., 2012). Este patron ha sido
observado en otros estudios, donde la cobertura
de la vegetacion de tierras secas es discontinua
formando un mosaico de parches vegetales de
gramineas y arbustos en una matriz de suelo
mas o menos desnuda (Barbier, Couteron,
Lejoly, Deblauwe, & Lejeune, 2006; Rietkerk
& van de Koppel, 2008; Barbier et al., 2014).
Este mosaico de parches es asumido como el
resultado de un estrecha retroalimentacion de
la disponibilidad de recursos (suelo-agua) y
de la dindmica de la vegetacion (Amarasekare,
2003; Rietkerk & van de Koppel, 2008; Meloni
et al., 2017). Por otro lado, es posible que la
coexistencia de las especies en estos parches

sea crucial para el aumento de la riqueza de
especies (Groger & Huber, 2007). Sin embar-
g0, todavia seria necesario demostrar la impor-
tancia relativa de procesos dependientes de la
densidad, como el balance entre facilitacion
y competicion que puede variar considerable-
mente segun el tamafio del parche (Matthews
& Maestre, 2012; Svejcar et al., 2015). La
facilitacion ha sido identificada como principal
proceso responsable de la estructuracion de
comunidades vegetales en ambientes con fuer-
tes filtros ambientales, como la limitacion de
agua, por lo tanto, cuanto mayor es el tamafio
del parche mas importante ha sido el proceso
de facilitacion (Svejcar et al., 2015; Carrion,
Gastauer, Mesquita, & Meira-Neto, 2017).
Estas condiciones extremas inducen a una
mayor especializacion de las especies para la
conservacion de agua y evitacion a la sequia,
en comparacion con otros ecosistemas alrede-
dor, como sabanas y bosques (Barthlott et al.,
1993; Porembski, 2000, Groger, 2000; Groger
& Huber, 2007).

Los resultados de este estudio revelan que
el patron observado en la curva de acumulacion
de especies en funcion del area es muy similar
a los patrones encontrados en otras comuni-
dades vegetales en ambientes restringidos a
pequeias areas, tanto en el drea minima para
alcanzar mas del 50 % de las especies, como
en la acumulacion total de especies con la
estabilizacion de la curva (Chiarucci, Viciani,
Winter, & Diekmann, 2006; Caceres, Llambi,
& Rada, 2014; Carridn et al., 2017). El uso de
curvas de rarefaccion basada en individuos, en
lugar de curvas basadas en area de muestreo,
podria conducir a un efecto del habitat mas
pronunciado, pues las curvas de rarefaccion
basadas en individuos tienen la ventaja de
excluir los efectos de diferentes densidades
(Colwell, Mao, & Chang, 2004; Colwell et al.,
2012). En este sentido, se ha discutido que la
pendiente de las curvas especie-area puede ser
diferente entre tipos de habitats, como también
puede ser considerablemente diferente entre
areas con caracteristicas similares (Crawley &
Harral, 2001; Ricklefs & Lovette, 1999). En
este contexto, se puede suponer que la riqueza
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de especies no es solo el resultado de la dife-
renciacion de nichos y la diversidad de habitats,
sino también dependiente de la escala espacial
(Qian, White, & Song, 2007). En este estudio a
pequeiia escala, la riqueza de especies aumenta
rapidamente en funcion del area, ya que es pro-
bable que se encuentren individuos de nuevas
especies dentro de un tipo de habitat especifi-
co. Una vez que el area es lo suficientemente
grande como para contener todas las especies
potencialmente detectables, la riqueza de espe-
cies aumenta con el area, ya que aumenta la
probabilidad de inclusion de diferentes tipos de
habitats con diferente composicion de especies
(Rosenweig, 1995; Ricklefs, Qian, & White,
2004; Matthews & Whittaker, 2015). De alli la
importancia de analizar el patron de distribu-
cion de parches en los inselbergs.

La distribucion de abundancia de especies
representa un método relevante que puede con-
tribuir en la comprobacion de hipotesis sobre
estructuracion de las comunidades vegetales
(McGill et al., 2007; Ulrich, Ollik, & Ugland,
2010; Borda de Agua et al., 2012), incluyendo
comunidades vegetales en tierras secas (Ulrich
et al., 2016). En este estudio, se demuestra que
el modelo geométrico presentd el mejor ajuste
para explicar la distribucion de la abundancia
de las especies en la comunidad en funcién del
tamafio de los parches como un indicador de
recursos, donde la abundancia de una especie
puede ser equivalente a una proporcion del
espacio ocupado en relacion al espacio ocu-
pado por todas las especies de la comunidad.
De esta forma, Ulrich et al. (2016) ajustando
modelos log normal y serie log de comunidades
vegetales de 91 sitios de tierras secas a escala
global, encontraron que aproximadamente una
cuarta parte de las comunidades evaluadas fue-
ron iguales para ambos modelos. Este patron
coincide con investigaciones previas, donde
los SADs pueden convertirse en funciones que
explican partes contrastantes de comunidades
locales (por ejemplo, Magurran & Henderson,
2003; Vergnon, van Nees, & Scheffer, 2012;
Fattorini et al., 2016). Por un lado, las especies
residentes generalmente mantienen una distri-
bucion lognormal y, por otro, las denominadas

especies temporales, se describen mejor con
el modelo de la serie geométrica (Magurran &
Henderson, 2003). Por esta razén, la clasifica-
cion de especies en grupos funcionales podria
permitir una mejor diferenciacion de patrones
SADs en comunidades vegetales, incluyendo
los inselbergs tropicales.

En algunos estudios se ha argumentado
que la variacion en la composicion de especies
entre los perfiles de vegetacion de inselbergs
tropicales estd condicionada principalmente
por la estructura del habitat y el déficit hidrico
(Littge, 1997; Porembski, 2007; Groger &
Huber, 2007); sin embargo, no se habia discuti-
do que el tamano de los parches de vegetacion
tiene un efecto significativo en la riqueza de
especies, como se ha observado en este estudio.
La distribuciones de tamafios de parches de
vegetacion han sido objeto de intenso estudio
en los ultimos afios (Kéfi, Rietkerk, Roy, Franc,
Ruiter, & Pascual, 2011; Meloni et al., 2017),
y la forma mas tradicional de analizar estos
patrones ha sido través de modelos especie-
area. En este sentido, ha sido bien demostrado
que la funcion potencia proporciona un buen
ajuste a la distribucion de tamafios de parches
en diferentes condiciones ambientales y comu-
nidades vegetales (Arrhenius, 1921; Dolnik &
Breuer, 2008). Por ejemplo, Kéfi et al. (2007)
lograron demostrar que en comunidades vege-
tales de diferentes regiones de tierras secas
la distribucion de los tamafios de parches
puede ser ajustada por la funcidon potencia. Sin
embargo, mas recientemente se han discutido
casos contrastantes donde la escala espacial
puede modificar la forma de la curva de esta
relacion (Wilber, Kitzes, & Harte, 2015; Pan,
2016). Por este motivo, ha surgido la necesidad
de explorar con mas profundidad diferentes
parametros asociados con estos modelos (por
ejemplo, z y c), para explicar las causas de
estos cambios. En este estudio se observo
que el mayor valor de la pendiente (z) se
presenta en los parches grandes (z = 0.43) en
comparacion a los pequeiios (z = 0.27). Pero
es necesario tener cautela con estos analisis,
porque las dos categorias de parches todavia se
encuentran en una amplitud de area pequeia, y
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probablemente otros factores dependientes de
la densidad también influyen simultdneamente.
Por otra parte, también se ha discutido que los
parametros ¢ y z estan influenciados por el
orden de magnitud del tamaio del area, donde
un amplio ambito de escala puede estabilizar
estos parametros (Dolnik & Breuer, 2008; Pan,
2016). No obstante, algunos estudios también
han probado que los valores de z pueden pre-
sentar cambios significativos en una limitada
amplitud de escala espacial (Preston, 1960;
Dolnik & Breuer, 2008); por ejemplo, en tama-
flos de parcela muy pequefios (< 1 m?) pueden
conducir a valores z mas altos (Preston 1960;
Chiarucci et al., 2009).

A pesar de no haber evaluado en este estu-
dio la heterogeneidad de los parches, con la
finalidad de identificar tipos de habitats en este
inselberg de la Guayana, se presume que ade-
mas del area, las caracteristicas de los posibles
habitats podrian influir en la riqueza, abundan-
cia y composicion floristica entre categorias de
tamafios de parches. Kolasa, Manne y Pandit
(2012) encontraron que la heterogeneidad de
habitat genera valores z dependientes de escala,
mientras que el agrupamiento aleatorio de los
habitats produce valores z mas robustos. Por
otra parte, He y Condit (2007) observaron que
las pendientes de las curvas de ocupacion log-
log son significativamente mayores para las
especies raras. Del mismo modo, las especies
raras estan representadas por pocos individuos
en pequedias escalas espaciales, de modo que
cuanto mayor es la proporcion de especies
raras, mayor es la pendiente SAR (Storch,
2016). Steinmann, Eggenberg, Wohlgemuth,
Linder y Zimmermann (2011) analizaron la
contribucion de la heterogeneidad del habitat y
el efecto del area sobre la riqueza de las espe-
cies de plantas vasculares en areas con diferen-
tes tamaios, encontrando que mas del 70 % del
patréon de riqueza de especies se explica por el
tamafo del area, con un efecto bastante débil
de la heterogeneidad de habitat. Adicionalmen-
te, Ricklefs y Lovette (1999) discuten que los
efectos de la heterogeneidad del habitat son
probables en taxones de habitat especializado.
En este contexto, se especula que un analisis

mas detallado de la distribucion de abundancia
de especies en funcion de la distribucion de los
tamafios de los parches y heterogeneidad de
los habitats en los inselbergs, podria propor-
cionar mejores explicaciones sobre los tipos
de interacciones entre las especies y sobre la
dindmica de parches por la cual se configuran
estas comunidades vegetales.

Pautas para la conservacion de inse-
Ibergs: Partiendo de la premisa de que las
especies vegetales asociadas a los inselbergs
generalmente presentan una distribucion geo-
gréfica restringida con un considerable nimero
de especies endémicas en relacion al area (Bar-
thlott et al., 1993; Porembski, 2000; Porembs-
ki, 2007), se propone el analisis simultaneo
SAR y SAD como herramienta prometedora
para la evaluacion de patrones de diversi-
dad en comunidades vegetales (Tjorve, 2012;
Matthews & Whittaker, 2015). En este estudio,
se identificaron 12 especies endémicas de
inselbergs, de las cuales Tabebuia orinocensis
y Pitcairnia pruinosa se encuentran en peligro
de extincion de acuerdo con los criterios de la
Union Internacional para la Conservacion de
la Naturaleza (IUCN) (Llamosas et al., 2003),
lo que representa un importante motivo para
comenzar a establecer puntos criticos de con-
servacion. No obstante, el cambio climatico
¢ impactos antropogénicos contintian siendo
una seria amenaza para la biodiversidad de
los inselbergs (Porembski et al., 2016). Por
esta razon, para evitar transiciones criticas, es
crucial detectar sefiales de alerta temprana a
través de estudios ecologicos. Por ejemplo, en
este estudio se presume que un buen comienzo
para establecer medidas de conservacion, es
conociendo patrones clasicos de la ecologia
de comunidades vegetales, como los modelos
SADs y SAR en diferentes tamafios de parches
y tipos de habitats de los inselbergs.

Los resultados de esta investigacion ape-
nas representan una primera luz para entender
como la distribucién de los tamafios de parches
pueden ser un importante predictor de riqueza,
composicion de especies y distribucion de
las abundancias con potencial aplicacion en
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la biologia de la conservacion. Asi mismo, es
necesario entender a profundidad procesos
subyacentes que también son determinantes en
la estructura de estas comunidades vegetales,
como las relaciones bidticas de las especies
(facilitacion y competicion). Se sabe que la
facilitacion entre las plantas es un mecanismo
importante para mantener la biodiversidad,
pero todavia es fundamental explicar cdmo se
estructuran las comunidades en respuesta a los
efectos combinados de los filtros ambientales
con las interacciones bidticas. Finalmente, se
considera que para los ambitos de escala espa-
cial limitada, los parametros z y ¢ podrian ser
herramientas apropiadas para la descripcion de
los patrones de diversidad en las comunida-
des vegetales de los inselbergs, y que pueden
contribuir al establecimiento de un sistema
de referencia de curvas especie-area para una
evaluacion del estado de conservacion de la
biodiversidad. Finalmente, sugerimos la crea-
cion de nuevas areas naturales protegidas con
inselbergs, no so6lo en la region Guayana, sino
también en toda le region Amazonica.
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RESUMEN

Aunque los inselbergs son afloramientos rocosos
iconicos con un alto valor biogeografico, poco se conoce
sobre los mecanismos responsables de la estructuracion de
comunidades vegetales. El objetivo de esta investigacion
fue evaluar como el tamafio de los parches de vegetacion
influye en la relacion especie-area y distribucion de la
abundancia de especies de una comunidad en un insel-
berg del Monumento Natural “Piedra La Tortuga”, region
Guayana, Venezuela. Por este motivo, se establecieron tres
preguntas de investigacion: ;Cual es el efecto del tamarfio
de los parches sobre la riqueza de especies? ;Qué tipo de
modelo especie-area (SAR) presenta mejor ajuste en esos
parches de vegetacion? ;Como es la distribucion de las
abundancias de las especies (SADs) es inducida por el
tamaflo de los parches? Se realizé un muestreo aleatorio
estratificado en parches que oscilaron entre 0.34 y 14.8 m?,
totalizando 40 unidades muestrales (226 m?). Todos los

individuos encontrados en los 40 parches fueron identifi-
cados a nivel de especie. La composicion floristica en las
diferentes muestras estuvo representada por 19 familias, 22
géneros y 24 especies, de las cuales 50 % son endémicas
de inselbergs y dos estan amenazadas de extincion. Se
identificaron dos grupos de tamafios de parches (grandes
8-15 m? y pequefios < 7.9 m?) en relacioén a la abundancia
y composicion de especies, con diferencias significativas
entre los grupos. Las curvas de acumulacion de especies
para cada grupo de tamafio de parche muestran una ten-
dencia contrastante con marcadas diferencias en la riqueza
observada entre los grupos de tamafios de parches. Las cur-
vas de los modelos SADs tuvieron un ajuste significativo
de la serie geométrica en las dos categorias de parches. El
modelo SAR de la funcion potencia presentd los mejores
ajustes especie-area, donde el aumento del area de los
parches explico un 82 % de la variacién en el aumento
del ntimero de especies. Los resultados de este estudio
demuestran por primera vez como el tamafo de los parches
de vegetacion de un inselberg tropical tiene una fuerte
influencia sobre la riqueza, distribucion de la abundancia
y composicion de especies. Asi mismo, se determind que
el modelo geométrico SAD presentd el mejor ajuste en
la comunidad en funcion del tamafio de los parches como
un indicador de recursos, donde la abundancia de una
especie puede ser equivalente a una proporcion del espacio
ocupado. También se presume que los cambios de tamano
de los parches, podria estar asociado con la disponibilidad
de nutrientes y agua, como ha sido demostrado en otros
ambientes de tierras secas. En algunos estudios se ha argu-
mentado que la variacion en la composicion de especies
entre los perfiles de vegetacion de inselbergs tropicales esta
condicionada principalmente por la estructura del habitat y
el déficit hidrico. Sin embargo, no se habia discutido como
el tamafio de los parches de vegetacion tiene un efecto en
la riqueza. Los analisis SADs y SAR pueden proporcionar
explicaciones complementarias sobre la estructuracion de
comunidades vegetales en inselbergs.

Palabras clave: estructura de comunidad; funcidon
potencia; parches de vegetacion; rarefaccion; riqueza;
serie geométrica.
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