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Abstract: Alpha diversity patterns in three fragmented forests of Northern Andes, Colombia. Diversity 
studies in forests are useful for conservation management. We analyzed the patterns of alpha diversity in three 
protected forests along an altitudinal gradient in the Northern part of the Central Mountain Range, Colombia. 
The study was based on six permanent plots of 1ha (two per area). According to plant size, two main categories 
were used: canopy (diameter at breast height>10cm) and understory (1cm<diameter at breast height<10cm). 
Species-area curves showed differences in species richness by size category in all regions. Instead, species-
individual curves were independent of the size in Anorí and Angelópolis, but not in Belmira. Diversity patterns, 
as measured by Fisher’s alpha index, showed a strong tendency to reach a plateau for sample sizes larger than 
1000 individuals. Neither species-area curves nor species-individual curves showed an asymptote; however, 
the species accumulation rate in Belmira was very low (0.05) when compared to Anorí and Angelópolis (0.25). 
Fisher’s alpha index is a very useful tool to understand the extent of relative differences in diversity among 
regions or forest types along altitudinal gradients, even when sample size is relatively small. Our results sup-
port dispersal limitation as the main mechanism structuring species assemblages at very fine scales, and the 
monotonic increment of density-dependence processes determining the tree community structure at larger spatial 
scales. Likewise, we found that density-dependence tends to increase with altitude. Rev. Biol. Trop. 58 (1): 483-
498. Epub 2010 March 01.

Key words: mountain forests, Andes, alpha diversity, species-area curves, species-individual-curves, Fisher’s 
alpha, dispersal limitation, density-dependence, Colombia.

Las curvas de especies por área han sido 
uno de los más antiguos y relevantes paradig-
mas en ecología y conservación (McArtur & 
Wilson 1967, Harte et al. 1999, 2009, Borda-
de-Água et al. 2002). Las curvas de especies-
área han sido utilizadas para definir el área 
o tamaño mínimo de muestra (Rosenzweig 
1995), así como para identificar los meca-
nismos determinantes de la coexistencia de 
especies, entre otros usos (Condit et al. 1996, 
He & Legendre 2002). En el primer caso, se 
asume que una vez que se alcanza una asíntota 

en el número de especies, el tamaño de muestra 
correspondiente es el área mínima de muestreo, 
que contiene una muestra representativa de la 
comunidad (Rosenzweig 1995). En el segundo 
caso, la comparación de las pendientes entre 
curvas y/o con los valores esperados por azar 
(Hurberlt 1971), permite inferir acerca del 
papel de los procesos denso dependientes, 
como el aumento de mortalidad de conespecí-
ficos por cercanía con el parental (Janzen 1970, 
Connell 1971), o de factores biológicos, como 
la limitación en dispersión (Hubell 2001) y el 
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patrón de distribución agregado de las especies, 
en el control de los ensamblajes de especies en 
las comunidades vegetales.

Es ampliamente aceptado que la relación 
entre el número de especies S y el área A es 
una función de potencia de la forma S=cAz 
(McArtur & Wilson 1967, Rosenzweig 1995). 
El valor de z denota la tasa a la cual se acumu-
lan las especies a medida que aumenta el área, 
y su magnitud y variación han sido objeto de 
debate (Rosenzweig 1995, Harte et al. 1999, 
Borda-de-Agua et al. 2002, Harte et al. 2009). 
Los rangos teóricos planteados para z varían 
desde aproximadamente 0.25 (Preston 1962) 
hasta 0.11 (Condit et al. 1996), pasando por 
valores intermedios alrededor de 0.16 y 0.12 
como los propuestos por Harte et al. (2008) y 
Rosenzweig (1995), respectivamente. Recien-
tes avances teóricos apoyados en la teoría de 
la información, han propuesto un modelo uni-
versal donde el valor de z tiende a cero, lo cual 
implica la existencia de una asíntota para el 
número de especies en algún punto del espa-
cio (Harte et al. 2009). Esta visión contrasta 
con lo expuesto en la teoría neutral (Hubbell 
2001), donde se espera un incremento con-
tinuo de especies producto del balance entre 
los procesos de especiación y extinción que 
se dan a escala regional y de paisaje (Zillio & 
Condit 2007).

Sin embargo, la pendiente de la curva de 
especies-área definida por el valor de z ha mos-
trado ser altamente dependiente de la escala 
espacial (He & Legendre 1996, Plotkin et al. 
2000). A escala local, en una gráfica log-log, 
la curva especies-área aún es curvilínea, lo 
cual dificulta su uso para extrapolaciones dado 
su carácter no lineal, y por tanto, su tasa de 
acumulación de especies variable (Condit et al. 
1996, 1998; Borda-de-Agua et al. 2002). Por 
este motivo, y dependiendo del número míni-
mo de individuos considerados en la muestra, 
algunos autores sugieren como una medida más 
apropiada para estudiar la diversidad, los aná-
lisis basados en la relación especies-individuos 
o índices que involucran la abundancia relativa, 
en vez de la relación especies-área (Gotelli & 
Colwell 2001, Condit et al. 1996). En estudios 

de diversidad arbórea, los índices de diversidad 
que han mostrado mayor estabilidad con res-
pecto al tamaño de la muestra han sido el alfa 
de Fisher y el de Shannon-Wiener (Magurran 
1988, Condit et al. 1996, Rosenzweig 1995). 
Sin embargo, dado que el alfa de Fisher cuan-
tifica e involucra intrínsecamente la relación 
entre el número de individuos y el número 
de especies presentes, ha sido efectivamente 
empleado para estimar la riqueza de especies 
en áreas geográficas extensas usando muestras 
provenientes de áreas reducidas (Condit et al. 
1996, 2005, Hubbell 2001).

El presente estudio, fue llevado a cabo 
en áreas de reserva de bosques montanos en 
el extremo norte de la cordillera Central en 
Colombia usando información proveniente de 
seis parcelas permanentes de una hectárea, tuvo 
como objetivo principal evaluar las generaliza-
ciones reportadas por investigaciones previas 
en bosques tropicales de tierras bajas (Con-
dit et al. 1996) en cuanto a los mecanismos 
y procesos que determinan la variación de 
la diversidad y las tasas de acumulación de 
especies arbóreas. Estudios sobre patrones de 
diversidad de especies en ecosistemas de mon-
taña han mostrado la existencia de un gradiente 
de diversidad que varía negativamente con la 
altitud (Lieberman et al. 1996, Boyle 1996, 
Gentry 1995, Hemp 2005). Por este motivo, 
se esperaría que en bosques de alta montaña 
como los aquí considerados, el valor de z se 
estabilice a tamaños de muestra menores que 
los encontrados o reportados para tierras bajas 
(Condit et al. 1996, 1998), y que la denso-
dependencia disminuya inversamente con la 
altitud. Los objetivos centrales buscan respon-
der las siguientes preguntas: ¿Cuáles son las 
diferencias al evaluar los patrones de riqueza, 
para dos categorías de tamaño, en función del 
área y el número de individuos muestreados? 
¿Cómo son los patrones de diversidad alfa en 
cada una de las regiones? y ¿Qué procesos 
podrían estar determinando dichos patrones? 
El estudio espera aportar herramientas y opor-
tunidades de manejo de estas áreas de bosque 
destinadas a la conservación.
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MÉTODOS

Sitio de estudio: El estudio fue llevado 
a cabo en bosques pertenecientes a tres áreas 
de reserva regionales ubicadas en el extremo 
norte de la cordillera Central de los Andes 
en Colombia, departamento de Antioquia. La 
Reserva Forestal La Forzosa, localizada en la 
región de Anorí (6°58´ N, 75°09´ W) a una alti-
tud de 1 750msnm, se ubica en la zona de vida 
bosque muy húmedo premontano (bmh-PM), 
según el sistema de clasificación de zonas de 
vida de Holdridge (1996), la reserva aún per-
manece cubierta en un 77% por bosques desde 
muy perturbados (rastrojos altos) hasta bos-
ques primarios con bajo grado de intervención 
(Gutiérrez-C. 2002). La reserva El Romeral, 
localizada en la región de Angelópolis (6°9.5´ 
N, 75°42´ W) a una altitud de 2 100msnm está 
conformada por bosques naturales en diferentes 
estados de sucesión con predominio de bosques 
naturales primarios con bajo grado de inter-
vención; se ubica en la zona de vida bosque 
muy húmedo montano bajo (bmh-MB) y por 
último el Área de Manejo Especial Sistema de 
Páramos y Bosques Alto Andinos en la región 
de Belmira (6°35’ N, 75°32’ W) ubicados a una 
altitud aproximada de 2 900msnm dentro de 
la zona de vida bosque muy húmedo montano 
(bmh-M); esta región se caracteriza por poseer 
un paisaje bastante fragmentado con impor-
tantes asociaciones de robledales (Quercus 
humboldtii Bonpl.).

En los tres bosques estudiados se asumen 
evidencias de intervención humana producto 
de la fragmentación y extracción selectiva en 
el pasado de algunas especies, lo cual podría 
haber afectado indirectamente las caracterís-
ticas estructurales de los bosques, aunque los 
procesos de intervención no están bien docu-
mentados (Duque et al. 2008).

Los criterios tomados en cuenta para la 
selección de las parcelas se dirigieron primera-
mente a la disponibilidad de fragmentos de bos-
que más o menos bien conservados sin signos 
de intervención importante en los últimos 40 o 
50 años, que tuvieran el respaldo de estar den-
tro de predios que brinden un soporte jurídico 

para su protección, y finalmente la facilidad de 
acceso. Las áreas seleccionadas cumplen ade-
más con requisitos importantes como: 1) Área 
total de bosque mayor de 300ha. 2) Relativa 
buena accesibilidad. 3) Uso actual y potencial 
dedicado a la conservación. 4) Poseen vigilan-
cia o control. 4) En cada región las parcelas 
fueron ubicadas de manera aleatoria.

Método de muestreo: El protocolo de 
muestreo fue exactamente igual para las tres 
regiones. En cada región se realizó el montaje 
de dos parcelas permanentes de una hectárea 
de forma cuadrada (100mx100m). En cada par-
cela se censaron todos los individuos arbóreos, 
incluyendo palmas y helechos arbóreos, con 
diámetro a la altura del pecho (DAP)≥10 cm; a 
su vez, en cada parcela de una hectárea se ubicó 
una subparcela de 40mx40m donde se censó 
la vegetación leñosa entre 1cm≤DAP<10cm, 
para los mismos hábitos de crecimiento antes 
señalados los cuales incluyen la regeneración 
de las especies del dosel y la vegetación leñosa 
propia del sotobosque incluyendo palmas y 
helechos arbóreos.

Se realizó la colección botánica de todas 
las especies en las seis parcelas. La identi-
ficación se realizó por comparación directa 
en los herbarios del Herbario Gabriel Gutié-
rrez V. (MEDEL) y Herbario Universidad de 
Antioquia (HUA), la consulta de claves y la 
utilización de información de herbarios vir-
tuales: Herbario Nacional Colombiano (COL), 
Herbario del Jardín Botánico Missouri (MO), 
Jardín Botánico de Nueva York (NY). Se siguió 
la nomenclatura de familias y géneros de Mab-
berley (1989). Las especies no identificadas 
plenamente fueron definidas en morfotipos, los 
cuales fueron tratados como especies cuando se 
realizaron los análisis. Las variedades y subes-
pecies fueron tomadas en cuenta como especies 
independientes. La nomenclatura botánica y 
sinonimia fue revisada en la Base de Datos de 
Botánica (IPNI) y la base de datos del MO. 
El nivel de identificación fue de 92.6% en la 
categoría de familia y 60% en la de especies. 
Estos datos están basados en 2 758 colecciones 
de plantas.
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Curvas especies-área y especies-indivi-
duos: Para el análisis, cada parcela fue dividida 
en cuadrantes no traslapados, en los cuales se 
hizo el conteo del número de especies e indi-
viduos para generar las curvas de acumula-
ción de especies en dos clases diamétricas: 
individuos con DAP≥10 cm los cuales, para 
efectos prácticos, de aquí en adelante se deno-
minarán individuos de dosel; e individuos con 
1cm≤DAP<10cm o individuos de sotobosque. 
Para los individuos del dosel los cuadrantes 
fueron de 10mx10m (n=200), 20mx20m (n=50), 
50mx50m (n=8) y 100mx100m (n=2). Para los 
individuos del sotobosque de 10mx10m (n=32), 
20mx20m (n=8) y 40mx40m (n=2). Las curvas 
de acumulación de especies se construyeron 
de dos formas: primero usando las áreas aso-
ciadas con los tamaños de cuadrante arriba 
mencionados. Segundo, empleando el número 
promedio de individuos referido a cada tamaño 
de cuadrante (Gotelli & Colwell 2001). Además 
se construyeron las curvas de acumulación total 

por región, en términos del área e individuos. 
Para los cálculos se empleó el programa Estima-
teS versión 7.5.1 (Colwell 2005), opción mues-
tra sin reemplazo, con 200 iteraciones para cada 
tamaño de cuadrante y categoría de tamaño.

Estimador de riqueza: La riqueza de espe-
cies observada en tres diferentes tamaños de 
cuadrante (10mx10m, 20mx20m y 40mx40m), 
se comparó con la riqueza esperada estimada 
con base en la ecuación de Hurlbert (1971). 

El método analítico de Hurlbert (1971) 
estima el número de especies con base en 
submuestras de individuos seleccionados de 
manera aleatoria. Dado un conjunto de abun-
dancias Ni para S especies, siendo N=Σ Ni el 
número total de individuos, el número de s espe-
cies en una submuetra de n individuos tomados 
al azar es E(s)=Σ pi(Ni, N, n) donde pi(Ni, N, 
n) es la probabilidad de encontrar i especies en 
la submuestra (Hurlbert 1971), la cual se halla 
mediante la fórmula hipergeométrica.

Para esto se desarrolló un programa en 
Fortran bajo Windows para el cálculo del 
valor esperado de especies para un número de 
individuos.

Valor z: Se graficó el cambio en la tasa de 
acumulación de especies (valor z) respecto al 
número de individuos mediante la relación 

                                                    ,

donde Si y Ni son el número de especies e indi-
viduos por cuadrante i de 10mx10m.

 
Diversidad: Para estimar la diversidad 

arbórea se empleó el índice alfa de Fisher, defi-
nido por la fórmula: 
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Donde S es el número de especies, n el 
número de individuos y α el alfa de Fisher. Al 
igual que las curvas de acumulación de espe-
cies respecto al área y el número de individuos, 
se construyeron curvas de acumulación del 
índice alfa de Fisher frente al número de indi-
viduos para las dos categorías de tamaño (dosel 
y sotobosque). Para esto se utilizó el programa 
EstimateS versión 7.5.1 (Colwell 2005). Por 
interpolación lineal se halló el valor del índice 
para exactamente 1 000 individuos para cada 
una de las regiones, además se calculó el valor 
del índice para cada parcela y el promedio para 
una hectárea. El valor del alfa de Fisher para 
una hectárea fue el valor promedio de los valo-
res en cada parcela.

Por último, para poder comparar las dife-
rencias en términos de la riqueza de especies y 
la diversidad entre las regiones estudiadas, se 
graficó la razón o cociente tanto de la riqueza 
como de la diversidad a un número constante 
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de individuos para cada una de las regiones. 
De esta manera es posible interpretar cuál es 
la magnitud y tendencia de las diferencias de 
forma comparativa entre cada uno de los bos-
ques considerados.

RESULTADOS

La mayor dominancia para las especies 
del dosel se presentó en la región de Belmira 
[Quercus humboldtii y Tibouchina lepidota 
(Bonpl.) Baill. con el 55% y 6% de los indi-
viduos respectivamente], seguida por Angeló-
polis (Croton smithianus Croizat y Matudaea 
colombiana Lozano con el 14% y 8% de los 
individuos) y por último la región de Anorí 
(Compsoneura sp. y Q. humboldtii con 6% 
y 5% de los individuos). Las especies más 
abundantes en el sotobosque, en la región de 
Belmira fueron Miconia resima Naudin y Q. 
humboldtii con el 10% de los individuos cada 
una), la primera es exclusiva del sotobosque y 
la segunda es regeneración natural de un repre-
sentante del dosel; en Angelópolis Allomaieta 
cf. hirsuta (Gleason) Lozano y Palicourea 
angustifolia Kunth con 16% y 7% respecti-
vamente, fueron las más abundantes siendo 
exclusivas del sotobosque; y en Anorí las espe-
cies Tovomita weddelliana Planch. & Triana y 
Macrolobium costarricense W.C. Burger con 
5% y 4% respectivamente, ambas regeneración 
de especies del dosel.

El 41%, 46% y 60% de las especies del 
dosel en Anori, Angelópolis y Belmira respecti-
vamente, están representadas en el sotobosque. 
Los porcentajes restantes corresponden a espe-
cies exclusivas del sotobosque y regeneración 
de otras especies arbóreas de dosel que no 
entraron en el inventario. Una gran proporción 
de las especies (50%) pueden ser catalogadas 
como localmente raras las cuales presentaron 
tres o menos individuos en todo el inventario 
(López 2008).

Un total de 28 especies fueron reportadas 
con algún grado de riesgo o amenaza de acuerdo 
con las listas rojas de especies amenazadas de 
la IUCN (2008). Las especies que presentaron 
la mayor calificación en términos de amenaza 

fueron Magnolia espinalii (Lozano) Govaerts 
encontrada en la región de Angelópolis y M. 
yarumalensis (Lozano) Govaerts encontrada 
en la región de Anorí, las cuales están en cate-
goría de críticamente amenazadas (CR) debido 
a su nivel de endemismo y a la reducción del 
hábitat, fuertemente fragmentado en la región 
Andina colombiana (Rodríguez et al. 2004).

Curvas especies-área: La forma de las 
curvas especies-área fue similar en los tres 
bosques. En escala logarítmica las curvas fue-
ron casi lineales con una leve concavidad hacia 
abajo; en todos los casos, fueron diferentes y no 
paralelas entre las dos clases de tamaño. La tasa 
inicial de acumulación de especies con respecto 
al área fue mucho mayor en las especies de 
sotobosque (Fig. 1, A, B, C). Cuando se analizó 
la forma de la curva de acuerdo con el tamaño 
de cuadrante (10mx10m, 20mx20m, 40mx40m 
y 50mx50m), en escala logarítmica, no hubo 
diferencias entre ellas (no se presenta este 
resultado). Sin embargo, a medida que aumentó 
el área, las curvas tienden a converger, lo cual 
muestra un incremento en la proporción de las 
especies totales que caen en los diámetros supe-
riores cuando se incrementa el área. Por ello la 
relación entre el número de especies entre el 
sotobosque y el dosel es máxima en el tamaño 
de muestra más pequeño. Cuando se analiza-
ron en conjunto todos los datos por región, se 
observan curvas con una leve concavidad hacia 
abajo. Las curvas de Anorí y Angelópolis mos-
traron un comportamiento similar, con valores 
de riqueza en términos del área muy diferentes 
y superiores a Belmira (Fig. 1D).

Curvas especies-individuos: En contraste, 
y con excepción de lo encontrado en Belmira, 
las curvas especies-individuos fueron idénticas 
para las dos categorías de tamaño (Fig. 2 A, B, 
C). Este resultado significa que el número de 
especies en un número de individuos dado fue 
prácticamente independiente de la categoría de 
tamaño. En el caso de la región de Belmira, y 
similar a lo encontrado con respecto al área, las 
curvas generadas al considerar las especies del 
sotobosque estuvieron levemente por encima 
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Fig. 1. Curvas especies-área en escala logarítmica para 
tres regiones y dos diferentes categorías de tamaño. A, B 
y C corresponden a los promedios de especies por cua-
drantes de 10mx10m, 20mx20m, 40mx40m, 50mx50m y 
100mx100m. D corresponde a las curvas de acumulación 
por región considerando en conjunto los datos de las dos 
categorías de tamaño (dosel y sotobosque).
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Fig. 1. Species area curves on logarithmic scale (log-log) 
for three regions and two d.b.h size. A, B and C belong 
to average values by quadrats of 10mx10m, 20mx20m, 
40mx40m, 50mx50m and 100mx100m. D: belong to the 
species accumulation curves by region, considering all the 
size categories data (canopy and understory).

de las curvas obtenidas con las especies del 
dosel; es decir, se encontró una mayor acu-
mulación de especies a medida que aumentó 
el número de individuos en el sotobosque que 
en el dosel, develando la mayor dominancia y 
abundancia de unas pocas especies en el dosel 
tales como Q. humboldtii Bonpl. A nivel regio-
nal la forma de las curvas define claramente la 
relación negativa planteada entre la diversidad 
y la altitud (Fig. 2D) (Lieberman et al. 1996, 
Boyle 1996, Gentry 1995, Hemp 2005).

Valor z: La pendiente de las curvas espe-
cies-individuos (valor z o tasa de acumulación 
de especies) declinó de forma constante con el 
aumento del número de individuos en las tres 
regiones (Fig. 3), alcanzando valores diferen-
tes. Cuando se consideró el comportamiento 
de z con respecto al número de individuos 
en relación con el tamaño de los individuos 
(dosel y sotobosque), los resultados de las tres 
regiones fueron diferentes. En Anorí la tasa 
de acumulación de especies disminuyó más 
rápidamente para las especies del sotobosque, 
mientras que en Angelópolis disminuyo más 
rápidamente para las especies del dosel, pero en 
ambas regiones la disminución fue casi lineal 
y de forma paralela entre las dos categorías 
de tamaño. Por su parte en Belmira la tasa de 
disminución fue mayor para el sotobosque que 
para el dosel pero a diferencia de las anteriores 
la disminución no fue lineal ni paralela entre 
las dos categorías de tamaño (Fig. 3 A, B, C). 
Al analizar todos los datos de cada región en 
conjunto, las curvas en la región de Anorí y 
Angelópolis fueron casi lineales a partir de 
500 individuos llegando a valores de 0.25 en 
3 800 individuos. Por su parte en Belmira la 
curva claramente sigue decreciendo llegando 
a valores muy bajos (0.05) con la tendencia a 
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alcanzar un valor asintótico entre 2 500 y 3 000 
individuos (Fig. 3 D).

Diferencias de riqueza y diversidad 
entre regiones: En las tres regiones hubo 
menos especies en parcelas cuadradas que las 
esperadas a partir de colecciones aleatorias de 
individuos por la fórmula de Hurlbert (Cua-
dro 1). En Anorí, sin embargo, se tuvo la más 
baja sobre-estimación de la riqueza observada 
(entre el 9% y 21%), siendo mínima en los 
cuadrantes de mayor tamaño. Esto sugiere una 
distribución cuasi aleatoria de las especies del 
dosel y sotobosque (menor grado de grega-
rismo). En Angelópolis, la sobre-estimación 
estuvo entre el 19% y 32%, siendo mínima 
en los cuadrantes de mayor tamaño para las 
especies del sotobosque. Por su parte, en Bel-
mira la sobre-estimación estuvo entre el 27% 
y 104%, siendo máxima para las especies del 
dosel y sotobosque en los cuadrantes de tama-
ño pequeño.

Diversidad: La diversidad, medida con 
el índice alfa de Fisher, se incrementó con el 
número de individuos en las tres regiones y fue 
diferente en las categorías de tamaño (Fig. 4 A, 
B, C). No obstante, hubo diferencias entre las 
regiones. En Anorí la diversidad siempre fue 
mayor para el dosel que para el sotobosque, 
mientras en Angelópolis esta tiende a igualarse 
entre las dos categorías de tamaño a partir de 
2 000 individuos. Por su parte en Belmira la 
diversidad fue mayor para el sotobosque. 

En todas las regiones las curvas muestran 
un rápido incremento en muestras menores a 
800 individuos, y a partir de este número el 
incremento es más lento. Sin embargo, cuando 
se consideraron todos los datos en conjunto por 

Fig. 2. Curvas especies-individuos en escala logarítmica 
para tres regiones y dos diferentes categorías de tamaño. 
A, B y C corresponden a las curvas de acumulación con 
base en los promedios de las especies e individuos en 
cuadrantes de 10mx10m, 20mx20m, 40mx40m, 50mx50m 
y 100mx100m. 
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Fig. 2. Species individual curve on logarithmic scale 
(log-log) for three regions and two d.b.h size. A, B and C 
belong to the species accumulation curves, based in the 
species and individual averages of 10mx10 m, 20mx20m, 
40mx40m, 50mx50m and 100mx100m quadrats.
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región (Fig. 4D), en Belmira el valor del índice 
aumenta hasta 700 individuos, a partir de allí y 
hasta 1 600 individuos el índice es constante y a 
partir de 1 600 individuos el índice tiende a dis-
minuir; mientras que en Anorí el índice alcanza 
un valor constante a partir de 1 000 individuos, 
en Angelópolis se alcanza a partir de 2 500 
individuos (Fig. 4 D). Los valores de diversi-
dad promedio por hectárea y a un número fijo 
de 1 000 individuos, medidos con el índice alfa 
de Fisher, fueron por mucho mayores en Anorí 
y Angelópolis que en Belmira (Cuadro 2).

Riqueza relativa: La riqueza relativa de 
especies entre regiones presentó dos tenden-
cias: primero, fue casi constante entre Anorí y 
Angelópolis a partir de una muestra de 1 800 
individuos siendo Anorí 1.13 veces más rico 
en especies que Angelópolis. Segundo, fue 
creciente entre Belmira y las otras dos regiones 
(Fig. 5). Esta última tendencia se debe, básica-
mente, a que la tasa de acumulación de especies 
en la región de Belmira a partir de cierto núme-
ro de individuos es mucho más baja que en las 
otras dos regiones y, por tanto, a medida que 
se incrementa el muestreo las diferencias en 
riqueza de especies se hacen cada vez mayores. 
Con una muestra de 2 700 individuos, Anorí y 
Angelópolis fueron 3.57 y 3.15 veces, respec-
tivamente, más ricos en especies que Belmira, 
con tendencia a seguir aumentando. 

La diversidad relativa con base en el índi-
ce alfa de Fisher presentó un comportamiento 
similar al encontrado por la riqueza de especies, 
con la gran diferencia que el cociente entre 
diversidades a un número dado de individuos 
mostró menos variación que para la riqueza, 

Fig. 3. Pendiente de las curvas especies-individuos con 
transformación logarítmica (valores z) graficado contra el 
número de individuos. Las pendientes fueron calculadas 
separadamente para dosel (puntos negros) y sotobosque 
(puntos en gris) para cada región (A, B y C) y por región 
con los datos de dosel y sotobosque en conjunto (D).
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especialmente entre Anorí y Belmira. Entre 
Anorí y Angelópolis la diversidad relativa fue 
casi constante a partir de aproximadamente 1 
000 individuos, siendo la diversidad en Anorí 
1.18 veces mayor que en Angelópolis; entre 
Belmira y las otras dos regiones, la diversi-
dad relativa muestra la tendencia a seguir en 
aumento, siendo Belmira, en 2 500 individuos, 
5.25 y 4.41 veces menos diversa que los bos-
ques de Anorí y Angelópolis, respectivamente 
(Fig. 5). 

DISCUSIÓN

Este estudio tuvo como principal objetivo 
entender la variación de la diversidad y riqueza 
de especies arbóreas en un gradiente altitudi-
nal, con el fin de probar las generalizaciones 
reportadas por investigaciones previas en bos-
ques tropicales de tierras bajas (Condit et al. 
1996). En este sentido, vale la pena mencionar 
que aunque los tres sitios aquí considerados 
no están evolutivamente aislados como los 

CUADRO 1
Número de especies observadas (S observado) y esperadas [E(S)] para tres tamaños de cuadrantes y dos categorías de 
tamaño en cada una de las regiones. El número esperado de especies fue calculado con la fórmula de Hurlbert para un 
número dado de individuos. El número de individuos y especies observadas corresponde al valor promedio para cada 

tamaño de cuadrante.

TABLE 1
Observed (S observado) and expected [E(s)] species number for some quadrat sizes and two d.b.h. class for Anorí, 

Angelópolis and Belmira region. Expected number of species was calculated by the Hurlbert´s formula. The number of 
individuals and species observed was the average value of each plot size.

Tamaño de cuadrante DAP (cm) No individuos E(S) Hurlbert S observado % sobrestimación

Anorí

10x10 1≤DAP<10 72.5 50.2 41.4 21.3

≥10 7.9 7.5 6.8 10.5

20x20 1≤DAP<10 290.0 114.9 99.1 15.9

≥10 31.3 24.0 20.8 15.2

40x40 1≤DAP<10 1160.5 199.0 183.0 8.7

≥10 114.875 59.8 53.5 11.8

         

Angelópolis

10x10 1≤DAP<10 94.8 48.8 37.0 32.0

≥10 8.0 7.1 6.0 19.0

20x20 1≤DAP<10 379.4 109.1 84.1 29.7

≥10 32.1 22.7 17.3 31.4

40x40 1≤DAP<10 1517.5 186.0 155.5 19.6

≥10 134.3 58.3 46.8 24.6

         

Belmira

10x10 1≤DAP<10 32.8 27.2 13.3 104.4

≥10 7.4 6.7 3.4 99.2

20x20 1≤DAP<10 131.0 38.2 28.0 36.5

≥10 29.5 10.3 7.8 32.1

40x40 1≤DAP<10 524.5 59.0 46.5 26.9

≥10 125.625 21.5 16.5 30.5
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mencionados en el estudio anterior (distancia 
geográfica entre 50 y 110km), su similitud flo-
rística es relativamente baja (índice de Jaccard, 
con base en datos de presencia ausencia, varía 
entre 5.4% y 11% entre regiones, López & 
Duque en prep.) y su conectividad física debido 
a la fragmentación casi nula. Esta condición 
permite poner a prueba las generalizaciones 
emitidas acerca de los patrones de acumulación 
de especies y los mecanismos que la determi-
nan en bosques tropicales a escala local (Condit 
et al. 1996, 1998, 2005).

Tasas de acumulación de especies en 
bosques de alta montaña: Es importante des-
tacar que únicamente la riqueza en los bosques 
de Belmira presentó tendencia a la asíntota 
alrededor de dos hectáreas o 2 000 individuos. 
Se concluye, por tanto, que los bosques alto 
Andinos en la región de Belmira, localizados 
en el límite arbóreo y caracterizados por su 
baja diversidad relativa, parecen poseer comu-
nidades bien definidas en áreas de bosque entre 
2 y 3 hectáreas (Gentry 1988, Tuomisto et al. 
1995). En contraste, la diversidad y riqueza 
encontrada en Anorí y Angelópolis fueron 
similares, e incluso mayores, a la reportada 
para bosques de tierras bajas (Condit et al. 
2004). Lo anterior se mantiene aún consideran-
do que el área muestreada en muchas de dichas 
parcelas –entre 25 y 50 hectáreas- fueron 
superiores a las consideradas en este estudio. 
Esta última condición se hace relevante debido 
a que los sitios aquí estudiados se encuentran 
localizados a una altitud mayor de 1 500m, 
límite superior para lo que se puede considerar 
una alta diversidad, de acuerdo a lo planteado 
por Gentry (1995). 

En Belmira, los valores de z fueron meno-
res a 0.1 (z=0.05), valor promedio reportado 
en tierras bajas (Condit et al. 1996), donde el 
tamaño de muestra fue mucho mayor al con-
siderado en este estudio (50 hectáreas). Este 
resultado sugiere dos posibles escenarios: 1) 
La tasa de acumulación de especies en Belmira, 
aunque baja, se mantiene constante o incremen-
ta levemente con el aumento de la intensidad de 
muestreo, soportando las suposiciones de la 

Fig. 4. Variación del índice de diversidad alfa de Fisher 
con el número de individuos por categorías de tamaño (A, 
B y C) y con los datos en conjunto para cada una de las 
regiones (D). En A, B y C, los puntos en gris representan el 
valor del alfa de Fisher para las especies del sotobosque y 
los puntos en negro representan las del dosel.

Fig 4. Fisher’s alpha diversity index variation taking the 
individual number by size class (A, B, C) and the grouping 
data of each region (D). The grey dots show the Fisher’s 
alpha diversity value for the understory and the black dots 
show the canopy values.
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deriva ecológica (Condit et al. 1996, Hubbell 
2001). 2) El incremento de especies sigue 
disminuyendo con el aumento en la intensidad 
de muestreo, lo cual concuerda con la actual 
tendencia de z, corroborando el carácter discre-
to de las comunidades arbóreas en este tipo de 
bosque (Tuomisto et al. 1995) y en concordan-
cia con los avances teóricos recientes que deve-
lan la tendencia a cero para el valor de z (Harte 
et al. 2009). En este tipo de bosque, donde se 
reportó una alta dominancia de Q. humboldtii 
en Belmira, la tendencia a la estabilización de z 
en las tasas de cambio en las especies del dosel, 
podría explicarse por un incremento continuo 
de especies raras en los individuos de mayor 
tamaño del bosque. Un caso similar al aquí 
expuesto se reporta en bosques de tierras bajas 
como los de Ituri (R.D. del Congo), los cuales 
mostraron una alta dominancia de muy pocas 
especies y una diversidad inicial mucho menor 

en comparación con otros bosques cuando se 
empleó un tamaño de muestra pequeño (1 a 
5 hectáreas); sin embargo, en Ituri, cuando 
se comparó la riqueza a tamaños de muestra 
más grandes (50 hectáreas), el número final 
de especies fue mayor que la de otros bosques 
que se suponían más ricos y diversos como 
los de Barro Colorado (Panamá), Sinharaja 
(Sri Lanka) y Huai Khae Khaeng (Tailandia) 
(Condit et al. 2004). Esto llama a la precaución 
para la interpretación de los resultados aquí 
obtenidos en términos de la riqueza de especies 
y el tamaño de las comunidades, dado el aún 
cuestionable tamaño total de la muestra (Condit 
et al. 1998, 2005). 

En Anorí y Angelópolis, en contraste, la 
tasa de acumulación de especies sólo alcanzo 
valores mínimos de z cercanos a 0.25, similares 
a los reportados en otros estudios de curvas 
especie-área (Preston 1962). No obstante, dado 

CUADRO 2
Índice de alfa de Fisher para cada región

TABLE 2
Fisher’s alpha diversity index for each region 

 

Región α Fisher Promedio ± DS* α (1000 ind.)** Parcela α Fisher***

Anorí 69.825±1.52 75.88
A 68.75

B 70.9

Belmira 11.87±1.57 15.95
C 12.98

D 10.76

Angelópolis 53.535±0.53 61.15
E 53.91

F 53.16

Nariño 31.45±2.24 **** La Planada 29.31

*: 	V alor promedio por hectárea±DS: desviación estándar. Para Anorí, Angelópolis y Belmira n=2 y para La Planada 
n=25 (Samper & Vallejo 2007).

**: 	 α (1000 ind.)Valor del índice alfa de Fisher para 1 000 individuos en cada región.
***: 	V alor del índice alfa de Fisher en cada hectárea (A, B, C, D, E y F) y para 25 hectáreas en la parcela La Planada.
****: 	 Dato no disponible.

*: 	 Hectare average value±DS: standard deviation. For Anorí, Angelópolis and Belmira n=2, La Planada n=25 (Samper 
& Vallejo 2007).

**: 	 α (1000 ind.) Fisher’s alpha diversity index value for 1 000 individuals in each region.
***:	 Fisher’s alpha diversity index value for each hectare (plots A, B, C, D, E and F) and for 25 hectares in La Planada 

plot. 
****:	 Not available data.
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que la tendencia de este valor es aún decre-
ciente, se hace difícil inferir acerca del valor 
final esperado (a la asíntota o a z=0), con base 
en el actual tamaño de muestra. Este último 
resultado pone de manifiesto el efecto del 
submuestreo de la diversidad local en la mayo-
ría de los bosques tropicales cuando el tamaño 
de muestra es relativamente pequeño (Condit 
et al. 2005), aumentando artificiosamente el 
número de especies raras e incrementado a su 
vez continua y constantemente la acumulación 
de especies en el espacio geográfico.

Curvas especies-área y especies-indivi-
duos como herramientas para la identifica-
ción de los determinantes de ensamblajes 
de especies: Las curvas especies-área fueron 
altamente sensibles al tamaño de los individuos 

considerados y, por ello, al tamaño de muestra. 
Es decir, mientras más pequeña la muestra, 
mayor es la sobre-estimación de las diferencias 
entre clases de tamaño. Esto se confirma por 
la tendencia de las curvas por tamaño para el 
dosel y el sotobosque, que tienden a converger 
a medida que incrementa el tamaño de mues-
tra. Se concluye entonces que en bosques más 
diversos como los de Anorí y Angelópolis, se 
requieren tamaños de muestra muy grandes 
(mayores a 10 000 individuos) para poder hacer 
comparaciones objetivas con base en la riqueza 
de especies, tal como se ha demostrado en bos-
ques tropicales de tierras bajas (Condit et al. 
1998, 2004, 2005). 

Este trabajo coincide con otros estudios 
que concluyen que las curvas especies-indivi-
duos son la forma más apropiada para medir 

Fig. 5. Variación de la relación de riqueza (arriba) y diversidad (abajo) con el número de individuos. La diversidad fue 
medida con el índice alfa de Fisher.

Fig. 5. The ratio species numbers (above) and diversity (below) with the individual number. The Diversity was measured 
using the Fisher’s alpha index.
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y comparar la diversidad alfa a lo largo de 
gradientes ambientales, independientemente 
del tamaño de los individuos considerado en 
los inventarios (Condit et al. 1996, Gotelli 
& Colwell 2001). De acuerdo con nuestros 
resultados, lo anterior aplica para los estudios 
de diversidad en gradientes altitudinales donde 
se asume un cambio continuo en el número de 
especies. En Anorí y Angelópolis, el hecho de 
que las muestras de árboles del dosel fueron 
prácticamente idénticas a las del sotobosque, 
define las primeras esencialmente como mues-
tras florísticas aleatorias de las más pequeñas 
(Condit et al. 1996). En Belmira en cambio, 
el patrón observado fue similar al reportado 
para el área, con una mayor diversidad en el 
sotobosque, lo cual denota un cambio en los 
patrones de dominancia y distribución de las 
especies entre el dosel y el sotobosque. 

El número de especies observado fue sis-
temáticamente sobre-estimado por el valor 
esperado de una muestra aleatoria de indivi-
duos según lo propuesto por Hurlbert (1971), 
aunque de forma variable entre las regiones. A 
escalas finas (10mx10m), siempre fue mayor la 
sobre estimación y por tanto el gregarismo en 
el sotobosque que en el dosel lo cual propone 
a la limitación en dispersión (Hubbell 2001) 
como el principal mecanismo que determina 
los ensamblajes de especies a esta escala de 
análisis. Sin embargo, a tamaños de 40m x 
40m la tendencia se invirtió, lo que sugiere 
que ha mayores escalas la denso-dependencia 
empieza ganar relevancia determinando los 
patrones de composición de especies (Janzen 
1970, Connell 1971, Condit et al. 1994, Harms 
et al. 2000). Aunque, y de acuerdo con la curva 
de especies-individuos, en Angelópolis, no se 
afecta sensiblemente la abundancia total de las 
especies. En contraste, en Belmira se evidencia 
un efecto sobre el patrón de abundancia total 
y relativa de las especies comparativo entre 
dosel y sotobosque (Condit et al. 1996). Esto 
sugiere un patrón de agrupamiento a escalas 
finas extremadamente alto, lo que se traduce 
en un modelo de dominancia de pocas espe-
cies. Lo anterior se confirma por la marcada 
dominancia encontrada de la especie del dosel 

Q. humboldtii, la cual representó cerca del 56% 
de los individuos; en contraste, la especie de 
mayor dominancia en el sotobosque alcanzó el 
11% de los individuos. Este resultado fue total-
mente opuesto a lo encontrado en tierras bajas 
para los bosques de Barro Colorado (Panamá) 
y Pasoh (Malasia), donde la mayor desviación 
con respecto a la riqueza de especies observa-
da se dio en las especies del sotobosque. En 
cambio, en Anorí no se presentó evidencia de 
denso-dependencia en los patrones de riqueza 
de especies lo cual sugiere una distribución 
cuasi aleatoria de las especies del dosel y soto-
bosque (menor grado de gregarismo), similar a 
lo reportado para los bosques de Mudumalai en 
la India (Condit et al. 1996).

El alfa de Fisher y sus ventajas en estu-
dios comparativos: Los valores del índice alfa 
de Fisher variaron muy poco a partir de un 
número fijo de individuos en los tres bosques 
estudiados, lo cual confirma su utilidad en la 
predicción del número de especies. Esto se 
debe fundamentalmente a su independencia 
con respecto al tamaño de muestra cuando se 
incluyen por lo menos 1 000 individuos (Con-
dit et al. 2004). Resultados similares fueron 
encontrados en bosques de tierras bajas (Condit 
et al. 1996), corroborando la eficiencia de éste 
índice en el estudio de la diversidad en bosques 
tropicales. El hecho de que las curvas tuvieran 
una forma similar y no se interceptaran entre 
sí, denota la capacidad del índice para descri-
bir la relación entre el número de individuos 
y el número de especies. El alfa de Fisher ha 
mostrado ser robusto aún en casos de desvia-
ciones de la abundancia total por especies no 
típicas de la serie logarítmica (mas especies 
abundantes y menos raras de lo esperado), lo 
cual concuerda con lo encontrado en Belmira 
(Condit et al. 2004).

Sin embargo, la tendencia a la asíntota y 
las bajas tasas decrecientes de z en los bosques 
de Belmira, sugieren que el índice tendería 
eventualmente a decrecer con mayores tama-
ños de muestra. De esta manera, se debe tener 
precaución especialmente con las especies del 
sotobosque en este tipo de bosque altoandino, 
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cuando se desea extrapolar la riqueza usando 
este índice. 

No obstante, el alfa de Fisher aparece 
como una alternativa muy eficiente para enten-
der la magnitud de las diferencias cuantitativas 
en diversidad entre regiones o tipos de bos-
que en gradientes altitudinales, especialmente 
cuando el tamaño de la muestra es relativamen-
te pequeño. En nuestro caso, la razón esperada 
de la diferencia comparativa de la riqueza si 
se tuvieran tamaños de muestra más grandes, 
parece haber sido bien develada por el alfa de 
Fisher. Esto permite comparaciones más obje-
tivas incluso con los bosques de tierras bajas, 
que las hasta ahora asumidas con base en la 
riqueza de especies (Gentry 1995). 

Consideraciones finales: Varias conclu-
siones importantes relacionadas con el estu-
dio de la diversidad y riqueza de especies en 
bosques tropicales, asociadas con gradientes 
altitudinales, emergen como resultado de este 
estudio de caso. En primer lugar, cuando 
se tienen tamaños de muestra relativamen-
te pequeños, las curvas especies-individuos 
son una forma más acertada de comparar la 
diversidad entre regiones y tipos de bosque 
que las curvas especies-área. Segundo, en 
bosques por encima de los 2 100msnm, la 
denso-dependencia jugaría un rol importante 
en la estructuración de las comunidades; de 
esta manera, las generalizaciones con base en 
la deriva ecológica son altamente debatibles. 
Sin embargo, es necesario aclarar que aunque 
algunos patrones observados en Angelópolis 
y Belmira fueron totalmente opuestos a los 
reportados para tierras bajas, se requiere de 
estudios más amplios para poder confirmar 
las conclusiones de éste estudio en cuanto a 
la existencia de una relación positiva entre el 
incremento de procesos denso-dependientes y 
la altitud en bosques tropicales. Por último, se 
concluye de este estudio que el alfa de Fisher 
es una herramienta muy eficaz para estimar 
la magnitud de las diferencias esperadas en 
términos de la riqueza entre regiones con 
tamaños de muestra más grandes, con base en 
un número limitado de individuos.
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RESUMEN

En el presente trabajo se analizaron los patrones de 
diversidad alfa en tres áreas protegidas de bosque con base 
en información florística proveniente de seis parcelas per-
manentes de 1ha –dos en cada área protegida–. Las regio-
nes de estudio están localizadas a lo largo de un gradiente 
altitudinal, en la parte norte de la cordillera central de los 
Andes, Colombia. Para los análisis, se generaron dos cate-
gorías de acuerdo al tamaño de los árboles: dosel (diámetro 
a la altura del pecho mayor o igual a 10cm) y sotobosque 
(diámetro a la altura del pecho mayor o igual a un cm y 
menor a 10cm). Las curvas especies-área mostraron dife-
rencias en riqueza para las dos categorías de tamaño en las 
tres regiones. Las curvas especies-individuos, en cambio, 
fueron independientes con respecto al tamaño de los indivi-
duos, excepto en la región de Belmira. La diversidad, medi-
da con el índice alfa de Fisher, mostró una fuerte tendencia 
a la estabilización en muestras mayores a 1 000 individuos. 
Ni las curvas de especies-área ni las de especies-individuos 
fueron asintóticas; sin embargo, la tasa de acumulación de 
especies (z) en Belmira alcanzó valores muy bajos (0.05) 
en comparación con Anorí y Angelópolis (0.25 en cada 
caso). El índice alfa de Fisher permitió además entender 
la magnitud de las diferencias relativas en diversidad entre 
regiones o tipos de bosque en gradientes altitudinales, aun 
cuando el tamaño de la muestra fue relativamente pequeño. 
Los resultados de este estudio soportan la limitación en 
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dispersión como el principal mecanismo en estructurar las 
comunidades de especies a escalas muy finas, y un incre-
mento continuo de procesos denso-dependientes en deter-
minar la estructura de la comunidad en escalas espaciales 
más grandes. Igualmente, los resultados de este estudio 
proponen que la denso-dependencia tiende a aumentar 
positivamente con la altitud.

Palabras clave: bosques montanos, Andes, diversidad 
alfa, curvas especies-área, curvas especies-individuos, alfa 
de Fisher, limitación es dispersión, denso-dependencia, 
Colombia.
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