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Abstract: Soil and forest structure in the Colombian Amazon. Forests structural differences could result of
environmental variations at different scales. Because soils are an important component of plant’s environment,
it is possible that edaphic and structural variables are associated and that, in consequence, spatial autocorrelation
occurs. This paper aims to answer two questions: (1) are structural and edaphic variables associated at local scale
in a terra firme forest of Colombian Amazonia? and (2) are these variables regionalized at the scale of work? To
answer these questions we analyzed the data of a 6ha plot established in a terra firme forest of the Amacayacu
National Park. Structural variables included basal area and density of large trees (diameter=10cm) (Gdos and
Ndos), basal area and density of understory individuals (diameter<10cm) (Gsot and Nsot) and number of species
of large trees (sp). Edaphic variables included were pH, organic matter, P, Mg, Ca, K, Al, sand, silt and clay.
Structural and edaphic variables were reduced through a principal component analysis (PCA); then, the associa-
tion between edaphic and structural components from PCA was evaluated by multiple regressions. The existence
of regionalization of these variables was studied through isotropic variograms, and autocorrelated variables were
spatially mapped. PCA found two significant components for structure, corresponding to the structure of large
trees (G, Gdos, Ndos and sp) and of small trees (N, Nsot and Gsot), which explained 43.9% and 36.2% of total
variance, respectively. Four components were identified for edaphic variables, which globally explained 81.9%
of total variance and basically represent drainage and soil fertility. Regression analyses were significant (p<0.05)
and showed that the structure of both large and small trees is associated with greater sand contents and low soil
fertility, though they explained a low proportion of total variability (R*> was 4.9% and 16.5% for the structure of
large trees and small tress, respectively). Variables with spatial autocorrelation were the structure of small trees,
Al, silt, and sand. Among them, Nsot and sand content showed similar patterns of spatial distribution inside the
plot. Rev. Biol. Trop. 59 (3): 1307-1322. Epub 2011 September O1.

Key words: spatial autocorrelation, Amacayacu National Park, edaphic variables, basal area, tree density.

Aproximadamente la mitad de la superfi-
cie de bosques del mundo se encuentran en la
zona tropical. De la totalidad de los bosques
tropicales existentes el 47% estén situados en
Africa tropical, el sudeste asidtico y algunas
islas de Oceania y el 52% restante se locali-
za en los trépicos americanos (FAO 2009).
Los bosques amazdnicos representan la mayor
extension forestal del neotrépico y del planeta

y son considerados como uno de los ecosiste-
mas mds importantes del mundo no sélo por
su contribucién a los ciclos mundiales de agua
y carbono (Soares-Filho et al. 2006) sino tam-
bién por su alta riqueza y complejidad ecoldgi-
ca (Hartshorm 2002).

El dinamismo de los bosques tropicales
es el producto de un amplio rango de factores
y procesos que ocurren a diferentes escalas
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espaciales y temporales; por ejemplo, la apa-
ricién de barreras fisicas en grandes dreas que
se han presentado en tiempos geoldgicos, o
las variaciones en la intensidad de la luz que
ocurren en unos pocos segundos y abarcan
unos pocos metros cuadrados (Scatena 2002).
A grandes escalas de paisaje, el tipo de suelo
influencia fuertemente la vegetacion; por ejem-
plo, el bosque amazdnico que crece sobre are-
nas blancas (Varillal) difiere estructuralmente
del que crece en tierra firme, pues el primero
es un ecosistema de pequefios arbustos y drbo-
les de estructura menos compleja y de menor
diversidad que el bosque de tierra firme (Clark
2002). Entre tanto, a pequefias escalas, la dina-
mica de claros y las variaciones topogréficas
crean microhdbitats que cambian las condicio-
nes ambientales y producen diferencias en el
bosque (Svenning 1999); incluso, es posible
que factores edaficos variados en pequefias
escalas distintos a la topograffa provoquen
diferencias en el bosque.

Algunos estudios han demostrado que
existen asociaciones entre los componentes
del suelo y algunas variables estructurales del
bosque, comiinmente entre especies y tipos
de suelo (Duivenvoorden 1996, Clark 2002,
Duivenvoorden et al. 2005); sin embargo, son
muy pocos los estudios que se han ocupado
en evaluar las asociaciones entre el suelo
y otras variables estructurales diferentes del
nimero de especies: por ejemplo, Clark &
Clark (2000) encontraron que el drea basal
y la densidad de individuos era menor en
suelos fértiles de Costa Rica. Similarmente,
Duivenvoorden et al. (2005) reportaron que la
densidad de individuos era menor en suelos de
fertilidad relativamente alta en el noroccidente
del Amazonas. Estas variaciones estructurales
en dreas relativamente pequefias evidencian
la asociacién entre la estructura del bosque y
factores externos del ambiente, entre ellos los
factores edéficos. Ello quiere decir que las
comunidades de plantas o algunas de sus varia-
bles estructurales responden a las condiciones
ambientales del sitio, por lo que tales varia-
bles podrian ser regionalizadas (es decir, que
presentan autocorrelacion espacial); de hecho,

algunos estudios sugieren que las comunida-
des de plantas se estructuran en el espacio en
respuesta a factores abiéticos (Guo et al. 2002,
Schwarz et al. 2003).

Segtn la teoria del nicho, la composicién
de la comunidad cambia como resultado de
la respuesta adaptativa de las especies a los
gradientes ambientales (Gilbert & Lechowics
2004), entre ellos las diferencias edaficas.
Por eso muchos procesos ecolégicos resultan
restringidos por las condiciones ambientales
de manera que varian en el tiempo y en el
espacio (Wagner & Fortin 2005), por lo cual,
tales procesos pueden depender, al menos
parcialmente, de la variabilidad espacial del
ambiente. De este modo, la heterogeneidad
espacial del medio fisico y de los recursos
provoca la aparicién de regionalizacién en
las poblaciones y comunidades (Camarero &
Gutiérrez 1999). De ahi la necesidad de involu-
crar técnicas como la geoestadistica en investi-
gaciones ecoldgicas, las cuales se han usado en
diversos estudios entre los que se encuentran
andlisis de ecosistemas estuarinos (Giraldo et
al. 2000), distribucidén de la biomasa de raices
gruesas en bosques primarios (Sierra 2001) y
distribucién de nutrientes en el suelo (Jackson
& Caldwell 1993).

En el presente estudio se evalud la posible
relacién entre los factores edéficos y estruc-
turales a escala local, en una parcela de seis
hectareas de bosque de tierra firme en el
Parque Nacional Natural Amacayacu de la
Amazonia colombiana. Para ello se pretende
dar respuesta a los siguientes interrogantes: (1)
(Existe asociacion entre las variables edéficas
y estructurales del bosque? y (2) ;Son las varia-
bles edéficas y estructurales regionalizadas a la
escala del trabajo?

Por consiguiente se estima que la respuesta
a estas preguntas permita la identificacién de
algunas caracteristicas especificas del ambiente
necesarias para el desarrollo de determinados
rasgos estructurales del bosque, lo cual permite
obtener un conocimiento ecolégico mis con-
creto de las asociaciones entre la vegetacion
arbdrea y el medio abidtico. Adicionalmente,
se confia en su utilidad para plantear estrategias
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dirigidas a la conservacién y el manejo de los
bosques tropicales.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio: El Parque Nacional
Natural Amacayacu (PNNA) estd ubicado en el
trapecio amazonico colombiano al sur del pais
(3°49°S y 70°19°W). La temperatura media
anual es de 25°C, la humedad relativa es bas-
tante alta con un promedio anual de 86% y la
precipitacién media es de 3 023mm por afio con
una distribucién unimodal concentrada entre
los meses de octubre y mayo, y con un periodo
menos lluvioso entre junio y septiembre. Las
principales unidades geoldgicas son sedimen-
tos de la planicie del Terciario, sedimentos
plio-pleistocénicos y aluviones recientes del
Cuaternario. E1 PNNA presenta un relieve
colinado con elevaciones que oscilan entre 80
y 200m (Rudas & Prieto 1998). Los suelos se
caracterizan por un nivel bajo de fertilidad, alta
acidez y baja saturacién de bases, en los cuales
predominan minerales pobres en nutrientes
como caolinita y cuarzo (Chamorro 1989).

Variables estructurales del bosque: Asi
pues, se dividié una parcela de 6ha (120x500m)
en 150 sub-parcelas de 20x20m; el centro de
cada una se tomd como referencia para estable-
cer sub-parcelas de 0.01ha (10x10m). Se selec-
ciond el extremo noroccidental de la parcela
para incluir 9 sub-parcelas de 20x20m y cada
una se dividi6 en 4 sub-parcelas para formar
36 sub-parcelas auxiliares de 0.01ha (10x10m)
(Fig. 1) y asegurar una distancia minima de
10m entre sub-parcelas. Entonces, fue posible
obtener una base de datos con 150 sub-parcelas
denominada base de datos uno (BD-1) y otra con
177 sub-parcelas denominada base de datos dos
(BD-2) en la que estan incluidas las sub-parcelas
auxiliares. En todas las sub-parcelas se midieron
los arboles con DAP (didmetro a la altura del
pecho a 1.3m desde el suelo) mayor o igual a un
centimetro y se distinguieron como individuos
de sotobosque (lcm=DAP<10cm) y de dosel
(DAP=10cm). Se determinaron variables estruc-
turales como el nimero de especies (sp) para los

arboles de dosel; el ndmero total de individuos
(N), el nimero de individuos de sotobosque
(Nsot) y de dosel (Ndos), el drea basal total (G),
ademas del area basal de individuos de sotobos-
que (Gsot) y de dosel (Gdos). La identificacién
de las colecciones botanicas se hizo en el Herba-
rio Amazoénico Colombiano (COAH).

Variables edaficas: De cada sub-parcela
de 10x10m se tomaron tres muestras de suelo
de 0 a 10cm de profundidad del mismo volu-
men a una distancia de cinco metros entre cada
una a lo largo del eje central norte-sur de la
sub-parcela y se mezclaron para obtener una
muestra compuesta. El proceso de preparacion
de las muestras de suelo realizado en el Labo-
ratorio de Ecologia y Conservacién Ambiental
(LECA) de la Universidad Nacional de Colom-
bia Sede Medellin, incluyé el secado al aire,
pulverizacién con rodillo, tamizado y mezcla,
con el objeto de que la muestra analizada fuera
representativa de la sub-parcela muestreada.
Luego se determind el contenido de Ca, Mgy K
por absorcion atémica, el porcentaje de materia
orgdnica (MO) con la prueba de Walkley &
Black, el contenido de P mediante emision de
UV-VIS con espectrofotémetro, el pH con el
método potenciométrico de suelo y la textura
por el método de Bouyoucos. Los resultados
de los andlisis de suelos se anexaron a la BD-1.

Andlisis de datos: Para reducir el mimero
de variables edificas y estructurales se reali-
zaron dos andlisis de componentes principales
(ACP) con la BD-1 y para verificar si existia
asociacion entre ambos grupos de variables,
se evalué un conjunto de regresiones muilti-
ples entre los valores de los vectores propios
de los componentes estructurales en funcién
de los valores de los vectores propios de los
componentes edéficos en STATGRAPHICS
Centurion XV (Version 15.2.06).

Para el andlisis espacial y explorar la
regionalizaciéon de las variables edaficas y
estructurales se construyeron variogramas iso-
trépicos y se tomd en cuenta la BD-1 y la
BD-2 respectivamente. En ellos se analizaron
algunos pardmetros claves como el nugget o
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ulls il il o Fig. 1. Parcela de 6ha (120x500m) en el PNNA. Los
H | 5 [ e il s A 40 nimeros indican la distancia en metros y las zonas
sombreadas corresponden a las 150 sub-parcelas de 0.01ha
. S5 4 20 (10x10m) dentro de las sub-parcelas de 20x20m (BD-
nEEE innEEnnlSnnily 1). En la extremo noroccidental se seleccionaron nueve
0 sub-parcelas de 20x20m y cada una se dividié en cuatro
120 100 80 60 40 20 O sub-parcelas de 0.0lha (10x10m); estas conforman en
Occidente - Oriente total 36 sub-parcelas auxiliares para un total de 177

sub-parcelas (BD-2).

Fig. 1. Representation of the 6ha plot (120x500m) in the
Amacayacu National Park. Numbers indicate the distance in meters and shaded areas correspond to the 150 0.01ha (10x10m)
sub-plots inside the 20x20m sub-plots (BD-1). Nine 20x20m sub-plots were selected in the northwest corner and each
one of them was divided into four 0.01ha sub-plots (10x10m). Total number of sub-plots was 177 (BD-2) summing these
auxiliary sub-plots.
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Fig. 2. Parametros utilizados para el andlisis de un
variograma isotrépico. Nugget o efecto pepita (C,):
varianza no explicada por el modelo. Semivarianza (C):
varianza explicada por el modelo. Sill o meseta (C+C):
médxima varianza entre pares de puntos. Rango (A):
distancia en la que variable presenta autocorrelacion
espacial y a partir de la cual es aleatoria.

Fig. 2. Parameters used for the analysis of an isotropic
variogram. Nugget (C,): variance unexplained by the
model. Semivariance (C): variance explained by the model.
Sill (Cy+C): maximum variance between pairs of points.
Range (A,): maximimum distance of spatial autocorrelation
(beyond this distance samples are random).

correspondiente a la suma de las concentra-
ciones de Ca, Mg y K fue de 1.61meq/100g
de suelo. El Al promedio fue de 0.68meq/100g
de suelo. En cuanto a la textura, el porcentaje
medio de limo superd la media de arena y
arcilla con un valor de 45.79% sobre 30.12 y
24.08%, respectivamente (Cuadro 2); la textura
resultante del suelo es franco arcilloso.

La reduccién del nimero de variables
estructurales del bosque lograda mediante el
ACP determiné claramente dos componen-
tes estadisticamente significativos; el primero
de ellos parece explicar lo concerniente a la
estructura de los individuos de dosel (C1,)
con una varianza explicada del 43.90% vy el
segundo explica la estructura de los individuos
de sotobosque (C2,) con una varianza del
36.23% (Cuadro 3).

El ACP realizado para las variables edéfi-
cas determind cuatro componentes principales
estadisticamente significativos los cuales expli-
can la mayor variabilidad de los datos con una
varianza acumulada del 81.93%. En este ana-
lisis se omitieron los contenidos individuales
de Ca, Mg y K, y se optd por incluir la suma
de estas tres variables (bases). El primer com-
ponente aporta el 27.61% de la varianza total,
el segundo el 25.23%, el tercero el 1631% y
el cuarto el 12.78%. Al primer componente
(C1,,p) se encuentran asociados las bases,
el pH y los contenidos de limo y arcilla. El
segundo componente (C2_, ) estd representado
principalmente por el Al, el pH, la arena y el
limo y en €l se observa claramente como el pH
tiene alta correlacién (pero negativa) con el
Al, mientras que la arena se correlaciona con
el contenido de limo. En el tercer componente
(C3,,,p las variables de mayor peso son el con-
tenido de arena y el fésforo, aunque estas estan

CUADRO 1
Variables estructurales del bosque en una parcela de 6ha (120x500m) en el PNNA usando la BD-2

TABLE 1
Structural variables in a 6ha plot (120x500m) in the Amacayacu National Park using the BD-2

G Gsot Gdos

m?/0.01ha
X 0.32 0.04 0.28
S 0.20 0.01 0.20
Max 1.19 0.08 1.16
Min 0.05 0.01 0.01

N Nsot Ndos
. sp/0.01ha
Individuos/0.01ha
48.89 43.09 5.80 524
12.62 12.39 2.28 2.08
89.00 87.00 13.00 11.00
17.00 16.00 1.00 1.00

Media (X X), desviacién estdndar (S) y valor maximo (Max) y minimo (Min) de cada una de las variables estructurales para

las 177 sub-parcelas de 10x10m.

Average (X X), standard deviation (S), maximum (Max) and minimum (Min) of each structural variable for 177 sub-plots

of 10x10m.
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CUADRO 2
Variables edaficas en una parcela de 6ha (120x500m) en el PNNA usando la BD-1

TABLE 2
Edaphic variables in a 6ha plot (120x500m) in the Amacayacu National Park using the BD-1

Ca Mg K Bases Arena  Limo  Arcilla
meq/100g de suelo (%)

431 3.04 444 0.68 0.84 0.51 0.26 1.61 30.12 4579 2408

0.27 0.73 2.05 0.17 0.81 0.32 0.11 1.08 6.24 7.39 5.59

Max 4.88 6.12 15.05 1.00 6.22 244 0.56 7.73 4800 6400  40.00

Min 375 1.36 0.35 0.30 0.12 0.17 0.10 047 16.00  30.00 2.00

pH MO (%) P (ppm)

Ly <

Media (X X), desviacién estandar (S) y valor mdximo (Max) y minimo (Min) de cada una de las variables edéficas para las
150 sub-parcelas de 10x10m.

Average (X X), standard deviation (S), maximum (Max), and minimum (Min) of each edaphic variable for 150 sub-plots
of 10x10m.

CUADRO 3
ACP y coeficientes de cada una de las variables estructurales y eddficas en una parcela de 6ha (120x500m)
en el PNNA usando la BD-1

TABLE 3

PCA and coefficients of each structural and edaphic variable in a 6ha plot (120x500m) in t
he Amacayacu National Park using the BD-1

Componentes Cl1 C2

est est
Valores propios 3.07 2.54
Varianza (%) 43.90 36.23
Varianza acumulada (%) 4390 80.14
g G 0.51 -0.05
2 Gsot 2001 051
Z £ Gdos 0.51 -0.10
g N 0.10 0.60
é’ Nsot -0.01 0.61
Ndos 0.49 0.04
sp 0.48 001
Componentes Cl s C2, ¢ C3,gar C4 it
Valores propios 221 202 1.30 1.02
Varianza (%) 27.61 25.23 16.31 12.78
Varianza acumulada (%) 27.61 52.85 69.15 81.93
pH 043 045 0.11 -0.22
& MO 0.15 039 035 028
é g P 0.27 -0.22 -0.48 -0.40
5 Al -0.35 -0.44 -0.26 0.15
"% Bases 0.48 0.07 -0.18 -0.14
8 Arena 0.09 -0.43 0.59 -0.34
Limo -041 0.44 -0.36 -0.23
Arcilla 044 -0.10 -0.19 0.69
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correlacionadas de manera negativa y en el
cuarto componente la variable mas importante
es la arcilla (C4,_,,) (Cuadro 3).

Para evaluar la asociacién entre varia-
bles edéficas y estructurales, se corrieron dos
modelos de regresién miiltiple entre los valores
de los vectores propios de los componentes
estructurales del bosque en funcién de los valo-
res de los vectores propios de los componentes
edéficos; ambos modelos fueron significativos
(p=0.0273 y p<0.0001 respectivamente), pero
explicaron solo el 7.21% de la variabilidad en
Cl, yel 16.60% en C2_ . La tnica variable
edéfica estadisticamente significativa en el
primer modelo (Cl1_) fue C2_, . (p=0.0064);
las demas variables independientes no fueron
significativas (p=0.7502 para C1_, ., p=0.2513
para C3_, .y p=0.1411 para C4_, ). De manera
similar, en €l segundo modelo (C2,,) fueron
significativas las variables C1_, . (p=0.0234),
C2,,,; =0.0119) y C3_, ; (p=0.0001), mien-
tras que la variable C4_, . no lo fue (p=0.627).
Con base en estos resultados se eliminaron
las variables que no fueron significativas y se
corrieron nuevamente las regresiones las cuales
explicaron el 4.90% de la variabilidad en C1_,
(p=0.0065) y el 16.50% en C2_, (p<0.0001)
(Cuadro 4). Una exploracién visual de los
graficos de los residuales no evidencié una
violacion del supuesto de normalidad.

El andlisis geoestadistico permitié consta-
tar que algunas variables son regionalizadas y

se pueden explicar hasta con dos modelos de
distribucién espacial (lineal, esférico o expo-
nencial), pero aqui sélo se presenta el de mejor
ajuste. Para obtener una distribucién normal de
las variables fue necesaria la transformacion
de algunas de ellas con funciones matematicas
simples, como logaritmo natural y raiz cuadra-
da (Hair et al. 2001).

No todas las variables presentaron auto-
correlacion espacial, entre ellas, las variables
estructurales G, Gdos, Ndos y sp, aunque estas
dos tdltimas variables siguen un leve patrén de
regionalizacién por el incremento de la semi-
varianza con el aumento de la distancia (Fig.
3). Algo similar ocurre con algunas variables
edéficas como pH, MO, P, bases y arcilla, las
cuales presentaron valores de la varianza no
explicada (C)) y de la varianza total (Cj+C)
bastante similares (Cuadro 5), aunque sus
semivarianzas tienden a aumentar levemente en
funcién de la distancia (Fig. 4).

Al tener en cuenta el modelo mds signifi-
cativo, es decir, aquel con mayor proporcién de
la varianza explicada por el espacio (C/C+C),
para Gsot, N y Nsot, este valor estd por encima
del 50% y se presenta autocorrelacion espacial
a distancias inferiores a 264, 213 y 289m, res-
pectivamente (Cuadro 5). De manera similar,
para Al, arena y limo la varianza explicada por
el espacio es de 65, 73 y 50% y la autocorrela-
cion espacial tiene lugar a distancias inferiores
a 68, 421 y 209m respectivamente (Cuadro

CUADRO 4
Regresion miiltiple entre los valores de los vectores propios de estructura contra el conjunto de valores de los vectores
propios de los componentes edaficos obtenidos en el ACP en una parcela de 6ha (120x500m) en el PNNA

TABLE 4
Multiple regression between each component of forest structure and all significant edaphic components in a 6ha plot
(120x500m) in the Amacayacu National Park

Modelo Variable Variable Coeficiente Valor-P Razén-F Valor-P
dependiente independiente (Variable) (Modelo)
1 Cl,, C2, 4 -0.273112 0.0065 7.62 0.0065
2 C2., Cl g -0.186131 0.0231 9.59 <0.0001
C2, 4t -0.216579 0.0117
C3 0.434396 0.0001

edaf

El primer modelo explica s6lo el 4.90% de la variabilidad en Cl1  y el segundo el 16.50% de la variabilidad en C2

The first model explains only 4.90% of variability of C1

est”
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and the second model explains 16.50% of variability of C2_.
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Fig. 3. Variogramas isotrépicos de las variables estructurales en una parcela de 6ha (120x500m) en el PNNA usando la
BD-2. El eje de las abcisas representa la distancia en metros y el eje de las ordenadas representa la semivarianza. G: modelo
lineal. Gsot: modelo exponencial. Gdes: modelo lineal. N: modelo exponencial. Nsot: modelo esférico. Ndes: modelo
lineal. Sp: modelo lineal.

Fig. 3. Isotropic variograms of structural variables in a 6-ha plot (120x500m) in the Amacayacu National Park using the
BD-2. X-axis represents the distance in meters and Y-axis represents the semivariance. G: linear model. Gsot: exponential
model. Gdos: linear model. N: exponential model. Nsot: espheric model. Ndos: linear model. sp: linear model.
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Fig. 4. Variogramas isotrépicos de las variables eddficas en una parcela de 6ha (120x500m) en el PNNA usando la BD-1.
El eje de las abcisas representa la distancia en metros y el eje de las ordenadas representa la semivarianza. pH: modelo
lineal. MO: modelo lineal. P: modelo lineal. Al: modelo esférico. Bases: modelo lineal. Arena: modelo exponencial. Limo:
modelo esférico. Arcilla: modelo lineal.

Fig. 4. Isotropic variograms of edaphic variables in a 6ha plot (120x500m) in the Amacayacu National Park using the BD-1.
X-axis represents the distance in meters and Y-axis represents the semivariance. pH: linear model. Organic matter (MO):
linear model. P: linear model. Al: espherical model. Soil cations: linear model. Sand: exponential model. Silt: espherical
model. Clay: linear model.
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CUADRO 5
Andlisis geoestadistico de las variables estructurales (BD-2) y edaficas (BD-1) en una parcela de 6ha
(120x500m) en el PNNA

TABLE 5
Geostatistical analysis of structural (BD-2) and edaphic (BD-1) variables in a 6ha plot
(120x500m) in the Amacayacu National Park

Variable Modelo G, C,+C A, C/Cy+C R?
G! Lineal 0.02639 0.02639 24493 0 0
Gsot Exponencial 0.00012 0.00027 264.70 56 88
Gdos' Lineal 0.03204 0.03204 24493 0 0
N Exponencial 88.60 248.30 213.60 64 92
Nsot Esférico 86.00 196.70 289.00 56 92
Ndos Lineal 437931 56.628 24493 23 68
sp Lineal 404.450 48.309 24493 16 64
pH Lineal 0.07307 0.07488 224.16 2 1
MO? Lineal 0.04419 0.04816 224.16 8 8
P? Lineal 0.15516 0.17318 224.16 10 10
Al Esférico 0.01063 0.03036 68.60 65 79
Bases? Lineal 0.20463 0.29256 224.16 30 76
Arena Exponencial 18 67 421.40 73 85
Limo Esférico 27.89 55.79 209.5 50 96
Arcilla Lineal 2.992.311 3.324.876 224.16 10 36

'Variable transformada con raiz cuadrada. / !Variable transformed to square root.

2Variable transformada con logaritmo natural. / 2Variable transformed to natural logarithm.

Nugget o efecto pepita (C,), sill o meseta (C;, + C), rango (A,) y proporcion de la varianza explicada por el espacio (C / (C,
+C)) / Nugget (Cp), sill (C, + C), range (A) and proportion of variance explained by the space (C/ (C, + C)).

5). Lo anterior significa que cada variable es
regionalizada dentro de su rango pero mds alld
de esta distancia la variable es independiente.
En los mapas de la Fig. 5 se esquematizan
algunas variables estructurales que presentaron
una distribucién espacial claramente definida
como Gsot, N y Nsot; los valores méds bajos
de estas variables se presentaron en el extre-
mo norte de la parcela y, tanto la densidad
total como la de individuos de sotobosque se
concentraron en el centro, con disminuciones
graduales hacia el sur y mds marcadas hacia el
norte; de hecho, en el extremo nororiental de
la parcela parece existir menor densidad total
y de individuos de sotobosque. Por otra parte,
los contenidos de limo y arena son opuestos
entre si, pues ésta ultima variable parece estar
en mayor cantidad en el sector suroccidental y

1316

en menor proporcion en el norte, mientras que
para el limo la distribucion es inversa; final-
mente, en el centro de la parcela parece haber
mayor concentracién de Al en el suelo (Fig. 6).

DISCUSION

Asociacion entre variables edaificas y
estructura del bosque: El mayor nimero de
individuos en las clases diamétricas inferiores
encontrado en el presente estudio concuerda
con las caracteristicas reportadas en la lite-
ratura para los bosques tropicales primarios
(Baumgartner 1980), lo que significa que los
individuos del sotobosque representan un alto
porcentaje de la densidad del bosque. Otros
componentes de la estructura como el drea basal
por hectirea, muestran un comportamiento
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Fig. 5. Distribucién espacial de las variables estructurales que presentaron autocorrelacién espacial realizado por
interpolacion con el método krigging para una parcela de 6ha (120x500m) en el PNNA usando la BD-2.
Fig. 5. Spatial distribution of structural varibales based on krigging interpolation in a 6ha plot (120x500m) in the Amacayacu

National Park using the BD-2.

opuesto, pues el mayor aporte lo hacen los
individuos de las clases diamétricas superiores,
lo cual también concuerda con otros estudios
(Williams-Linera 1990). Esto significa que si
bien, el sotobosque es numéricamente impor-
tante, el espacio de crecimiento es ocupado
principalmente por los drboles del dosel.

Por otra parte, los resultados sobre el andli-
sis de las relaciones entre estructura del bosque
y suelos sugieren que la estructura del dosel
estd asociada de manera negativa con un grupo
de variables edaficas compuesto por pH y limo,
y de manera positiva con arena y Al (segundo
componente edéfico). Esto quiere decir, que en

aquellos lugares donde hay valores mayores de
pH y bajos contenidos de arena la estructura de
los individuos del dosel es menos compleja (es
decir, con menor darea basal, nimero de indivi-
duos y nimero de especies); en otras palabras,
la estructura del dosel es mas compleja en luga-
res de alta acidez y posiblemente buen drenaje.
También, se encontrd que existe una asociacion
negativa entre la estructura de los individuos
del sotobosque y dos grupos de variables edafi-
cas que tal vez estén aludiendo al componente
quimico del suelo (C1 .y C2_, ) y una corre-
lacién positiva con otro grupo asociado al dre-
naje (C3_,,,); esto significa que en los lugares
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Fig. 6. Distribucion espacial de las variables eddficas que presentaron autocorrelacion espacial realizado por interpolacion
con el método krigging para una parcela de 6ha (120x500m) en el PNNA usando la BD-1.
Fig. 6. Spatial distribution of edaphic varibales based on krigging interpolation in a 6ha plot (120x500m) in the Amacayacu

National Park using the BD-1.

donde hay menor contenido de bases asociado
a valores bajos de pH pero altos de Al y arena,
la estructura del sotobosque es mds compleja.
De este modo, los resultados encontrados,
tanto para la estructura del dosel como del
sotobosque, tienen en comun su asociacién con
un mismo grupo de variables edéficas (C2_, o),
de tal manera que en el PNNA estructuras mas
complejas de la vegetacién se presentan en
sitios con suelos mds dcidos y con mayor con-
tenido de arena.

Los resultados de Duivenvoorden et al.
(2005) son similares a los de este estudio;
ellos también encontraron en bosques de la

Amazonia asociaciones negativas entre la den-
sidad de individuos y las bases del suelo y argu-
mentaron que esto posiblemente se debia a que
los arboles grandes se establecian en sitios con
mayor disponibilidad de bases, y los mismos
imponian restricciones a la entrada de luz para
los individuos del sotobosque, lo cual resulta
en menores densidades; sin embargo, los resul-
tados de este estudio no evidencian asociacio-
nes entre los individuos del dosel y las bases
del suelo por lo que esta explicacion no resulta
apropiada en este caso. Tal vez las restriccio-
nes de luz por parte de los drboles grandes si
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pueden estar ocurriendo dentro de la parcela,
pero ello no se evalu6 en el presente estudio.

Las arcillas estdn cargadas eléctricamente
y son las principales responsables de la capaci-
dad de intercambio de cationes del suelo, por lo
que es de esperarse que a ellas estén asociados
valores altos de pH y de bases intercambiables
(primer componente edéfico, Cuadro 3); asi
mismo, se espera que en los sitios con altos
contenidos de arcilla la velocidad con la cual
pasa el agua al interior del suelo sea lenta a
causa de la baja porosidad (Jaramillo 2002), lo
que puede provocar encharcamientos, cuando
se presentan eventos de lluvia. A su vez, la
respiracion de las raices de las plantas se puede
ver limitada bajo tales circunstancias debido a
estrés por anoxia, lo cual limitaria el estable-
cimiento de individuos arbdreos en tales sitios
(Duivenvoorden 1996); de este modo, pre-
sentarfan una menor densidad de individuos.
Asi, los drboles que se establezcan en lugares
encharcados deberian estar adaptados fisio-
l6gicamente a dichas condiciones (Wittmann
et al. 2004).

Clark & Clark (2000) encontraron en sue-
los fértiles de Costa Rica procesos similares a
los explicados arriba, en los cuales la densidad
de individuos era menor en suelos fértiles debi-
do a que estos sitios presentaban inundacio-
nes periddicas. Los resultados de este estudio
muestran que probablemente el factor edifico
clave para explicar las variaciones estructura-
les, tanto en el dosel como en el sotobosque,
es el contenido de arena. En el sotobosque el
efecto de la arena pareciera ser el mds impor-
tante, debido a que todos los coeficientes de
esta variable fueron altos tanto en el compo-
nente edafico dos como en el tres, los cuales
se correlacionaron de manera significativa con
la estructura del sotobosque; este resultado se
explica en virtud de que el contenido de arena
puede desencadenar una serie de procesos
importantes para el desarrollo de las plantas,
entre ellos los relacionados con el drenaje y la
aireacion del suelo.

Asi pues, el andlisis de regresién mostrd
que la estructura del sotobosque se asocia de
manera positiva con el tercer componente

eddfico, en el cual el fésforo presenta un alto
coeficiente negativo y la arena un coeficiente
positivo; entonces, estructuras mas complejas
del sotobosque estdn presentes en sitios con
mayor contenido de arena pero mds bajo de
fésforo. Aunque se ha documentado que en los
bosques tropicales de tierras bajas el fosforo es
escaso y por lo tanto suele ser un factor limitan-
te para el desarrollo de estructuras exuberantes
de la vegetacion (Vitousek 1984). La cantidad
de fésforo disponible en la matriz del suelo
puede no ser crucial debido a que las plantas
han desarrollado mecanismos muy eficientes de
conservacion de este nutriente. En consecuen-
cia, generalmente a través de la hojarasca no
retornan al suelo grandes cantidades de fosforo;
al contrario, la mayoria de las plantas lo trans-
fieren eficientemente de las hojas senescentes a
hojas mas nuevas (Montagnini & Jordan 2002),
pues este es un nutriente con alta movilidad en
la planta (Salisbury & Ross 1994).

Estructuras menos complejas del sotobos-
que se presentan en lugares con alto contenido
de fésforo donde a su vez hay bajo contenido
de arena y por ende se espera que el drenaje sea
lento. Como se ha explicado atrds, estos resul-
tados sugieren que el desarrollo estructural del
sotobosque depende poco de la disponibilidad
de fésforo y mds bien depende del contenido de
arena en el suelo. En consecuencia, la correla-
cién negativa entre estructura del sotobosque y
contenido de fésforo del suelo probablemente
no significa una relacién causa-efecto sino mds
bien circunstancial, asociada con el drenaje
lento en sitios pobres en arena (y ricos en arci-
lla y limo) donde el fésforo es mas abundante.
Estos resultados también sugieren que los
mecanismos de conservaciéon de nutrientes en
esta parcela tal vez son eficientes, asunto que
ha sido observado por Vitousek & Sanford
(1986) al estudiar los ciclos de nutrientes en
algunos bosques tropicales de tierras bajas.

Analisis espacial de las variables eda-
ficas y estructurales del bosque: Segin los
resultados de este andlisis espacial, las cuatro
variables incluidas en el analisis de la estruc-
tura del dosel tienen distribucién aleatoria en
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el espacio a la escala evaluada, mientras que
las variables concernientes a la estructura del
sotobosque presentan autocorrelacién espa-
cial. Wagner (2003) menciona tres causas que
pueden explicar la autocorrelacién espacial
de estas variables: 1) los mecanismos de dis-
persion, 2) las relaciones interespecificas y 3)
la respuesta a factores ambientales, los cua-
les también estdn espacialmente estructurados.
Aunque los andlisis de este estudio no pueden
evaluar formalmente ninguno de los tres argu-
mentos propuestos por este autor, hay razones
para creer que la densidad de individuos puede
estar relacionada con la distribucién de arena
en el espacio (tercera causa).

He et al. (1996) evaluaron la distribucién
espacial de la riqueza y el nimero de indivi-
duos en bosques de Malasia y encontraron que
la primera variable era aleatoria, mientras que
la segunda si presentd autocorrelacion espacial
en un rango aproximado de 400m. Los auto-
res concluyeron que en esos bosques tal vez
ocurrian procesos de diferenciacién de nicho
a microescala (< 20m) debido al alto valor de
la varianza no explicada por el modelo (nugget
o efecto pepita) observado en el variograma
de riqueza. Este trabajo presenta resultados
similares (riqueza aleatoria y densidad de indi-
viduos estructurada en el espacio); sin embar-
go, no hay evidencias que permitan afirmar
con certeza que en el PNNA estén ocurriendo
procesos de diferenciacion de nicho, incluso
en escalas inferiores a la evaluada por este
estudio (< 10m). Entre tanto, la variacion de
la densidad de individuos en la parcela parece
estar respondiendo a un gradiente espacial rela-
cionado con la arena: al hacer una inspeccién
visual de los mapas de distribucién espacial de
la densidad de individuos total y de sotobos-
que, y de la distribucion espacial de arena se
puede notar que hay correspondencia entre los
valores altos y bajos de estas variables. Segin
se expreso anteriormente, el contenido de arena
puede desencadenar una cascada de caracteris-
ticas y procesos que afectan el desarrollo de
la vegetacion, entre ellas mayor porosidad del
suelo y drenaje mas rdapido (Jaramillo 2002).
Probablemente la topografia de la parcela estd

relacionada con la distribucion de la fraccion
arena y arcilla del suelo, por lo cual serfa inte-
resante incluirla en la evaluacion.

En sintesis, en la parcela del PNNA pare-
ce existir una asociaciéon entre la estructura
del bosque (con mayor fuerza la referente al
sotobosque) y el contenido de arena, el cual
condiciona el drenaje y la aireacion del suelo.
Aunque no se puede afirmar con certeza que
la ubicacién de la arena en el espacio esté
condicionando la densidad de individuos, se
mostré que esto puede ser posible. La mayo-
ria de las variables edaficas de este estudio
(excepto arena, limo y aluminio) mostraron
una distribucién aleatoria en el espacio y quizd
se deba a que la formacién de los suelos del
PNNA deriva de una misma unidad geoldgica
Ilamada Formacion Pebas o Solimoes (Herrera
1997), lo que sugiere que los procesos de for-
macion de suelo en este lugar son homogéneos
y en consecuencia, que las arcillas, el pH y las
bases no muestren una estructura espacial en la
escala trabajada.
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RESUMEN

Las diferencias estructurales del bosque pueden ser el
producto de variaciones ambientales a diferentes escalas,
entre ellas los suelos. Para evaluar tal asociacion, se usaron
los datos de estructura del bosque y de suelos de una par-
cela de 6ha establecida en un bosque de tierra firme de la
Amazonia colombiana. Las variables edéficas y estructura-
les se redujeron con un andlisis de componentes principales
(ACP) y un andlisis de regresion multiple verificd si existia
asociacion entre los componentes edaficos y estructurales
del ACP. La regionalizacion de las variables de estudio
se verificé con variogramas isotrpicos; ademads, se cons-
truyeron mapas de distribucién espacial. E1 ACP de las
variables estructurales identificé dos componentes: dosel
y sotobosque, los cuales explicaron el 43.9 y 36.2% de la
varianza total, respectivamente; para las variables edaficas
los cuatro primeros componentes explicaron globalmente
el 81.9% de la varianza total. Los andlisis de regresion
mostraron que tanto el dosel como el sotobosque se aso-
cian con mayores contenidos de arena y baja fertilidad del
suelo (p<0.05), pero explicaron una proporcion baja de la
variabilidad total (R?=4.9% para dosel y 16.5% para soto-
bosque). Las tres variables de la estructura del sotobosque,
Al, limo y arena presentaron autocorrelacion espacial.

Palabras clave: drea basal, autocorrelacién espacial, den-
sidad de individuos, Parque Nacional Natural Amacayacu,
variables edaficas.
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