Diversidad y endemismo
en los bosques
neotropicales de bajura

Paul E. Berry

Introduccién

A pesar de que desde hace décadas se han venido delimitando los
principales tipos de bosque neotropical (como se detalla en el capitulo 3), el
conocimiento que se tiene sobre la composicion floristica de la regién sigue
siendo extremadamente pob{e. A su vez, esta deficiencia limita Ia posibilidad
de hacer generalizaciones acerca de los patrones de diversidad de los bosques
de bajura, ya sea con propdsitos cientificos o de conservacién. Nelson et al.
(1990), por ejemplo, sefialan que la gran mayoria de las colecciones bot4nicas
de la Amazonia brasilefia provienen de unos pocos lugares y que hay
centenares de cuadriculas de un grado de latitud-longitud (cada cuadricula
mide aproximadamente 12 500 km? cerca del ecuador) en donde no se ha
realizado ninguna colecta y que probablemente nunca han sido visitadas por
los boténicos. Luego de revisar las monografias taxonémicas mas recientes
sobre 15 géneros de especies de drboles neotropicales (distribuidas en ocho
familias), Madrifian (1996) encontré que el conocimiento que se tenia de 39%
de las 317 especies analizadas provenia de un solo individuo, el 16% de dos
individuos, y menos del 5% de méas de diez individuos. Al ver, no solo el
reducido nimero de colectas, sino la intensidad con que se ha colectado en
unas pocas localidades, Donoghue y Alverson (2000) sefialaron que
“simplemente carecemos de datos suficientes como para sacar conclusiones
razonables acerca de la distribucién geograficas de las especies”. Esta
situacién, sin embargo, no ha impedido que muchos investigadores hayan
tratado de identificar, por mucho tiempo, los patrones de distribucién
geogréfica de las plantas neotropicales y de especular sobre sus origenes,
como se discutird més adelante. Por ejemplo, Oliveira y Daly (1999) llegaron
ala conclusién de que el drea que rodea a Manaos (Brasil) presenta uno de los
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niveles mas altos de diversidad de especies
arbéreas y de endemismo del neotrépico,
condicién que atribuyen al hecho de que Manaos
se encuentra, supuestamente, en el limite de
distribucién de muchas especies y a que
constituye el “punto de encuentro” de diferentes
regiones fitogeograficas. Cabe preguntarse, sin
embargo, hasta qué punto no estardn sesgados
sus resultados, pues Manaos es, también, una de
las dreas donde mds colectas se han realizado en

toda la cuenca amazénica (cf. Nelson et al.
1990; Fig. 4.1).

Pero, ;es realmente tan pobre la base de datos
floristicos de que disponemos que no podemos
juzgar a cabalidad los patrones de diversidad de
los bosques neotropicales? Todo parece indicar
que la respuesta es afirmativa (ver Phillips &
Raven 1996, Prance et al. 2000). En los iltimos
25 afios, por ejemplo, se han descubierto, en el
norte de Suramérica, dos géneros nuevos de

. UVAREN ¥
7@.{’ Rio PALENGUE "f-ﬂ
.

Bl 2000 - 3000
T 10€0 - 2000
5C0-1000

2C0-500

FIGURA 4.1 Mapa de la zona neotropical que muestra los principales sitios mencionados en el capitulo. Un “hotspot”
es un drea con una gran concentracién de especies endémicas, la cual, a su vez, presenta un alto riesgo de amenaza por

causas antropogénicas (por ejemplo, presién por deforestar).
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Dipterocarpaceae, una familia que se creia que
existia solo en Africa y en Asia (Maguire &
Ashton 1977, Londofio et al. 1995) y una especie
de Trigonobalanus, un género de la familia
Fagaceae descrito originalmente para Malasia en
1962 (Lozano et al. 1979). Por otra parte, no hace
mucho, al realizar un muestreo de parcelas a lo
Jargo del camino que conduce de Yavita a
Pimichin, en el sur de Venezuela, se encontré que
Erisma japura Spruce, una especie de drbol
emergente de la familia Vochysiaceae, era la
especie dominante (en drea basal) (Berry &
Aymard 1997, Aymard et al. 1998). Este camino
est4 entre las dreas mejor colectadas de la regién
(Huber 1995) y sin embargo, este descubrimiento
constituyé el primer registro documentado de
esta especie en Venezuela (Kawasaki 1997).

Otro problema que afecta las investigaciones
es el hecho de que muchas veces existen datos y
especimenes, pero no se les utiliza o se les
emplea mal. Por ejemplo, uno de los principales
argumentos de la teoria de Colinvaux et al
(1996, 2000) -la cual propone que el
enfriamiento (mds que la aridez) causado por las
glaciaciones de la €poca del Pleistoceno provocé
cambios en la vegetacién de las tierras bajas de la
Amazonia (ver capitulo 2)- se apoya en la
presencia de una cantidad significativa de granos
de polen fésil de Podocarpus en muestras de
sedimento tomadas en varios sitios de la
Amazonia. Estos autores seflalan que
Podocarpus es un indicador de condiciones
climéticas frescas y aseveran que en la actualidad
este género estd practicamente ausente de las
tierras bajas del neotrépico, y que se encuentra
restringido, mds bien, al clima frio de las
montafias. Pero lo cierto es que existen registros
publicados y muestras de herbario de por lo
menos cinco especies de Podocarpus que hoy dia
se encuentran creciendo en los bosques de bajura
de Venezuela, Colombia, Perd, Brasil, Panam4 y
Costa Rica (Van der Hammen & Hooghiemstra
2000, Berry & Aymard 1997). Al parecer no se
investigé con suficiente cuidado la distribucién
actual de este género y sencillamente se pensé
que no existia ningln registro botanico. Una
situacién similar se observa en una publicacién
reciente sobre la historia geoldgica de Ia
vegetacion del sureste de los Estados Unidos
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(Dilcher 2000), donde se sefiala la presencia de

hojas fésiles de Podocarpus en Norteamérica
durante la época del Eoceno (hace unos 50
millones de afios). -En un mapa se compara la
distribucién  fésil  de  Podocarpus en
Norteamérica con la distribucién actual del
género, pero se omite a la vez su presencia actual
en zonas tan extensas como el Caribe, las sierras
montafiosas del sur -de Brasil y los tepuis del
Escudo Guayanés, en Venezuela.

Ejemplos como estos recuerdan lo saludable
de mantener un cierto grado de escepticismo al
interpretar las numerosas teorias que se han
propuesto para explicar la gran diversidad de
algunos bosques neotropicales y los supuestos
patrones biogeograficos y centros de endemismo,
pues todas ellas parten de una base de
informacién relativamente débil. Es clara,
entonces, la necesidad de realizar muestreos a
gran escala y de uniformar metodologias, para
poder analizar, en forma adecuada, los patrones
de diversidad y de endemismo de la region.

Ademds de la falta de conocimiento, existe un
problema de tipo imds bien metodolégico: la
mayor parte de los estudios floristicos no utilizan
una medida universal de diversidad que permita
hacer una comparacién eficaz entre un 4rea y otra.
Ademds, los estudios suelen variar en cuanto al
tamario y la forma de las parcelas, el sitio donde
se les coloca (no siempre al azar, sino siguiendo
criterios personales), el didmetro minimo de los
4rboles muestreados y la certeza con que se
identifican las especies de la parcela. ;Cémo
hacer, entonces, para reconciliar estas diferencias,
obtener conclusiones confiables y evitar
problemas similares en el futuro? En la siguiente
seccién se revisa la informacién que existe sobre
las diversidad y los patrones de composicién
floristica de los bosques de bajura del neotrépico,
y se evalia la necesidad de disponer de un sistema
de muestreo mejor coordinado, tanto geografica
como metodoldgicamente.

;Coémo medir la diversidad?

En un estudio tipico, el investigador delimita
una parcela —de un cierto tamafo y una cierta
forma— y luego procede a registrar los individuos
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segin su forma de crecimiento y su didmetro
(tamafio). Casi todos los trabajos se centran en
arboles, pues éstos, ademads de constituir la mayor
parte de la biomasa del bosque, determinan en
gran parte su estructura y funcionamiento
(aunque algunos estudios también incluyen
arbustos, hierbas, epititas y lianas).

Fue tan sélo en los dltimos veinte afios que los
cientificos se dieron cuenta de que los bosques
mdas diversos del planeta se encontraban en el
neotrépico (Gentry 1982a, 1988a; Phillips et al.
1994, Valencia et al. 1994). Antes se pensaba que
este honor le pertenecia al sureste asidtico
(Ashton 1977, Whitmore 1984). En lo que vino a
convertirse en una especie de competencia por
buscar el bosque “mds diverso del mundo”, se
procedié a medir el didmetro de los 4rboles
contenidos en una hectdrea. El tamafio minimo
(tamaiio estdndar) que se media era de 10 cm de
didmetro a la altura del pecho (d.a.p.) y la medida
de diversidad era, simplemente, el nimero
(riqueza) de especies de drboles por hectirea.
Segln estos criterios, la ganadora, hasta la fecha,
es una parcela ubicada en la cuenca superior del
rio Amazonas, cerca de Cuyabeno, en Ecuador,
con 307 especies (Valencia et al. 1994). Antes, el
primer lugar lo ocupaba una parcela cerca de
Yanamono, en Perd, con 283 species (Gentry
1988b). Empleando un mayor nidmero de
parcelas —esta vez de una décima de hectdrea y
esparcidas a lo largo del neotrépico—, Gentry
(1982a) intenté determinar los factores
ecologicos que se podian correlacionar con una
diversidad alta de especies de plantas, y llegd a la
conclusion de que la diversidad aumentaba con la
cantidad y la equitabilidad de la precipitacion vy,
en menor grado, con la fertilidad del suelo. No
obstante, al estudiar un drea mds seca, estacional

y con suelos pobres, ubicada en las cercanias de
Manaos, en el centro de la Amazonia, Oliveira y
Mori (1999) encontraron valores relativamente
altos de riqueza de especies de arboles: de 280 a
285 especies por hectdrea. Una parcela similar en
los bosques costeros de Bahia, en Brasil, arrojo
270 especies por hectdrea (Brooke 1993).

Conviene, sin embargo, no perderse en este
juego de ndmeros de especies de 4rboles por
hectdrea. Denslow (1995) y Condit et al. (1996)
sefialan la estrecha relacién que existe entre
abundancia y riqueza: dada una misma area, un
hdbitat con un mayor nimero de individuos
puede contener mdas especies que uno con un
menor nimero de individuos. En otras palabras,
la riqueza de especies no depende tinicamente del
drea muestreada, sino también del nimero de
individuos que se encuentren en esa drea. Esa

“relacién limita, en gran parte, la posibilidad de

realizar comparaciones confiables entre la
diversidad arbdrea de diferentes localidades; es
decir, dependiendo de la variable utilizada —drea
o abundancia~ uno puede decidir si un sitio es
mads (0 menos) rico en especies que otro.

La Tabla 4.1 muestra varios aspectos de la
relacién riqueza-area-abundancia. Primero, en
una hectarea y para una misma clase diamétrica
(z 10 ¢m d.a.p), el bosque de Cuyabeno en
Ecuador es mds diverso que el bosque de
Yanamono en Perd (307 y 283 especies,
respectivamente). Sin embargo, debido a la
relacién directa entre riqueza y abundancia,
puede ser que la diferencia se deba a que el
bosque de Cuyabeno tiene mds individuos por
hectdrea que el bosque de Yanamono (693 y 574,
respectivamente). De hecho, al cuantificar la
riqueza de especies extrapolado a 1 000

TABLA 4.1 Uso del indice alfa de Fisher (ver férmula en el texto) para comparar el nimero de especies (S) entre
estudios diferentes y dado un nimero igual de individuos (extrapolado a 1000 individuos; segin Condit et al. 1998).

Lugar Area Diametro No. de No. de S (1000
minimo (cm) individuos especies individuos)
Yanamono, Peri I ha 10 574 283 387
Cuyabeno, Ecuador 1 ha 5 1561 473 379
Cuyabeno, Ecuador 1 ha 10 693 307 375
Manaos, Brasil Tha 15 _ 350 179 - 319

e
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individuos y no por unidad de area (dltima
columna de la Tabla 4.1), el bosque de Yanamono
resulta més diverso que el bosque de Cuyabeno.

Esta extrapolacién se basa en el indice de
diversidad alfa de Fisher (Fisher et al. 1943), el
cual permite hacer comparaciones relativamente
fieles del nivel de diversidad de especies entre
sitios que, dada una misma 4rea, varian e
términos de abundancia. A diferencia de la gran
mayoria de los indices que se suelen utilizar para
cuantificar la diversidad (ver Magurran 198%), el
indice de Fisher establece, de manera explicita,
que la diversidad (riqueza de especies) depende
del nimero de individuos muestreados. Asi,
desde el punto de vista matemaético, este indice
“controla” y “elimina”, por el tamafio de la
muestra (en este caso, ndmero de individuos), el
efecto positivo que tiene la abundancia sobre la
diversidad, lo que permite determinar si una
parcela de bosque es realmente més diversa que
otra. El indice se define de la siguiente manera;

S=aln(l+N/w

donde S = el ndmero de especies, N = el
nimero de individuos, /n es el logaritmo natural
y o es un pardmetro (el indice mismo de
diversidad) que puede estimarse por el método de
aproximaciones sucesivas (Rosenzweig 1995).-
La gran ventaja de este indice (y en contraste con
otros indices, tales como el popular Shannon-
Weaver; ver Magurran 1988) es que permite
realizar comparaciones entre parcelas de
diferente drea y parcelas con diferente niimero de
individuos, y permite, ademas, extrapolar el
nimero de especies obtenido en diferentes
muestras (parcelas) hasta un niimero comin de
individuos. Es importante tener en cuenta, sin
embargo, que el indice de Fisher no es perfecto:
no es recomendable aplicarlo a muestras que
contienen menos de 500 individuos.

Basdndose en el grupo de datos de plantas
més grande que se tiene sobre el bosque tropical
(tres parcelas de 50 ha en las que se midieron
todos los individuos leflosos 2 1 cm d.a.p.),
Condit et al. (1996) demostraron, de manera
contundente, que las especies se acumulan, de
manera sencilla y predecible, en funcién del
nimero de individuos muestreados, y no
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necesariamente en funcién del drea. De igual
forma y dado un mismo tamafio de parcela, los
individuos de mayor didmetro (= 10 cm d.a.p.)
muesiran, de manera sistemadtica, una menor
riqueza que los individuos mds pequefios ( = 1
cm d.a.p.). Por eso, resulta incorrecto comparar
valores de riqueza de especies entre muestras
que, aunque tengan la misma drea, incluyan
individuos de diferentes clases de tamaio (Fig.
4.2). Y es que, en un 4rea determinada, siempre
cabrdn mds individuos pequefios que individuos
grandes —recordemos, de nuevo, la dependencia
entre diversidad y abundancia—. Se espera
entonces que, por unidad de 4rea, el sotobosque
sea mas diverso que el dosel (hay mds individuos
pequeiios que grandes). De lo anterior se deduce,
claramente, que no siempre las tipicas curvas de
nimero de especies vs. drea son las mas
apropiadas para comparar la riqueza de especies
entre un sitio y otro, o entre una muestra y otra,
y que es preciso incorporar, también, las curvas
de nimero de especies vs. abundancia (ver un
ejemplo en la Fig. 4.2).

Al aplicarles la lI6gica del indice alfa de Fisher
a otros estudios que emplearon un d.a.p. minimo
de 10 cm y parcelas de una hectdrea, es posible
afinar los estimados de diversidad alcanzados,
pues se estarfa tomando en consideracion el
nimero de individuos muestreados. Oliveira y
Mori (1999) midieron tres parcelas de una
hectdrea al norte de Manaos y obtuvieron los
siguientes resultados: la parcela A contenia 285
especies y 618 individuos, la parcela B, 280
especies y 654 individuos, y la parcela C, 280
especies y 644 individuos. La parcela A es, sin
dudas, la mds diversa (tiene mds especies por
individuo para una misma 4rea); a su vez, la
parcela C es més diversa que la parcela B. En los
bosques del Chocé (localizados en el Pacifico
colombiano y de una humedad impresionante),
Faber-Langendoen y Gentry (1991) contaron 258
especies en 675 drboles muestreados. Esta
parcela resulta, entonces, menos diversa que las
parcelas de Manaos y que las de la Amazonia
peruana y ecuatoriana, ya sea que se tome en
cuenta solo el nimero de especies o solo el
ndmero de especies por individuo.

Es obvio que los bosques no estdn
conformados unicamente por 4rboles, sino
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FIGURA 4.2 A. Curvas de niimero de especies por
drea para tres clases de didmetro a la altura del pecho
(d.a.p.) en una parcela de 50 hectdreas en la Isla de
Barro Colorado, en Panamd. B. Curvas de nimero
de especies por individuo para tres parcelas de 50
hectdreas en distintas localidades. Nétese que las
curvas de diferentes clases de didmetro de drboles en
cada parcela son esencialmente las mismas, pero la
diversidad global aumenta considerablemente desde
la parcela mds seca hasta la més hiimeda. Es por esto
que una manera de comparar la diversidad de
especies entre sitios o muestras es basdndose en el
niimero de individuos, independientemente del 4rea.
Adaptado de Condit et al. (1998).

también por hierbas, arbustos, epifitas, lianas,
parésitas y sapréfitas. Sin embargo, los intentos
que se han realizado por registrar todas las
especies de plantas vasculares comprendidas en
un drea de bosque neotropical son pocos, y
cuando se han hecho, se ha trabajado en parcelas
pequefias (0.1 ha). Por ejemplo, Dodson y Gentry
(1978), encontraron, en Rio Palenque, en el
occidente de Ecuador, 365 especies, y Galeano et
al. (1998), en la himeda zona del Chocé
colombiano, 442 especies. Ambos estudios
utilizaron parcelas de 0.1 ha y colocaron diez
transectos contiguos de 2 m x 50 m, siguiendo el
método de Gentry (1982a) (“exploded quadrat™),

el cual maximiza los estimados de diversidad —en
comparacién con los que se obtienen en parcelas
cuadradas o circulares— (Condit et al. 1996). En la
zona media del rio Caquetd, en la Amazonia
colombiana, Duivenvoorden (1994) utiliz6
parcelas rectangulares de 20 m x 50 m y obtuvo
conteos totales de especies de plantas vasculares
de hasta 313 por 0.1 ha. En el futuro, si se pudiera
uniformar el tamafio de las parcelas y cuantificar
el nimero de individuos muestreados, se podria
comparar la diversidad entre un drea y otra, segiin
criterios tales como grupo taxonémico y/o forma
de crecimiento. Sin embargo, con base en los
estudios arriba citados y en las comparaciones
floristicas que se han realizado entre bosques
neotropicales bien inventariados (Gentry 1990),
ya se ha establecido que los bosques que se
encuentran asentados a lo largo de la base de la
cordillera de los Andes son mucho mas ricos en
hierbas, arbustos y epifitas que los bosques
amazOnicos, y que €stos, a su vez, son
relativamente mds ricos en especies de drboles.

Diferentes escalas
espaciales para medir la
diversidad

Cémo se relaciona la diversidad que se
presenta a escala local (decenas de hectareas) con
la diversidad que existe a escala regional (cientos
de miles de hectareas)? Un modelo conceptual
bastante utilizado consiste en desglosar la
diversidad en tres componentes: diversidad aifa
(diversidad local), diversidad beta (tasa a la que
se acumulan nuevas especies en diferentes dreas
dentro de una misma regién) y diversidad gama
(diversidad global de una regién). Los estudios
de parcelas antes mencionados miden,
supuestamente, la diversidad alfa; sin embargo,
todavia existe mucha controversia respecto a lo
que constituye un solo “sitio” o tipo de hdébitat,
en términos de drea, homogeneidad del sustrato,
y forma y tamafio de la parcela de muestreo. Por
ejemplo, Condit et al. (1996) mostraron que si s€
trazaba una parcela rectangular y se mantenia
constante el drea pero se iba disminuyendo el
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ancho, se obtenian nimeros de especies
sucesivamente mas grandes que en una parcela
cuadrada (las parcelas rectangulares cubren una
mayor heterogeneidad de microhébitats que las
parcelas cuadradas; ver las muestras de Gentry
1982a, tipo “exploded quadrats”).

Si nos basamos en los listados de floras o en
los catdlogos de plantas de un pafs o una regién,
entonces, la diversidad gama resulta
relativamente ficil de medir; sin embargo, hasta
que la intensidad de muestreo no sea mayor y se
cuente con una muestra mds representativa de
hébitats, se estard subestimando, inevitablemente,
la verdadera diversidad regional. A pesar de la
publicacién reciente de estimados o catdlogos
confiables y bien documentados de plantas
vasculares en varios paises neotropicales (Tabla
4.2), todavia se tiene una idea mds bien pobre
acerca de la diversidad global de las plantas
vasculares del neotrépico, la cual puede estar en
el orden de las 100 000 especies (Heywood &
Davis 1997; ver ademds la Tabla 3.2).

En los bosques neotropicales de bajura existen
ejemplos de patrones muy distintos de diversidad
beta. Un ejemplo clésico lo constituye la dicotomia
que se observa entre los bosques estacionalmente
inundables y los bosques no inundables (bosques
de tierra firme) (Campbell ez al. 1986, Kubitzki
1989, Prance 1989, Duivenvoorden & Lips 1995).
Por lo general, los bosques inundables son menos
diversos que los bosques de tierra firme y ambos
tienen relativamente pocas especies en comun (ver
capitulo 3). Otra dicotomia la constituye la
diferencia que, en cuanto a flora y fisionomia, se
observa entre los bosques que crecen en suelos
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muy lixiviados y arenosos (Kubitzki 1990,
Duivenvoorden & Lips 1995) y los que crecen en
suelos arcillosos o aluviales (por ejemplo, cerca de
la base de la cordillera de los Andes o cerca de la
boca del rio Amazonas). Sin embargo, todavia se
sabe muy poco acerca de las diferencias que, a
escalas espaciales muy finas, existen entre los
distintos hdbitats comprendidos en los extensos
bosques de tierra firme de la cuenca amazdnica.
Por ejemplo, los estudios realizados en la
Amazonia peruana por Tuomisto et al. (1995)
sefialan la existencia de una heterogeneidad
ecoldgica mucho mayor a lo que previamente se
habia sospechado. Estos autores hicieron transectos
de una longitud tal que atravesaban varios
gradientes topogréficos y edéficos, en las cercanfas
de Iquitos (Perd) y analizaron diversas imégenes de
satélite (Landsat MSS o tipo “Multi-Spectral
Scanner”) (ver Tabla 24.2). Sus resultados reiteran
la diferencia floristica que existe entre las
comunidades vegetales que crecen en arenas
blancas y 4reas pantanosas y las que crecen en
tierra firme —un resultado previsible a la luz de las
observaciones anteriores—; pero, sefialan, ademds,
que en las zonas de tierra firme, creciendo sobre
grandes extensiones de suelo arcilloso vy
aparentemente homogéneo, también es posible
distinguir diferentes tipos de bosque. Utilizando
una serie de 30 imégenes de satélite Landsat que
cubrfan toda la Amazonia peruana, los autores
pudieron detectar més de 50 diferentes “‘biotopos”
en la regién. De hecho, un comentario que
acompafiaba el articulo de Tuomisto vy
colaboradores (publicado en la revista Science) se
titulaba “Cincuenta matices de verde en el bosque”.

TABLA 4.2 Estimados confiables de diversidad de plantas vasculares en América tropical.

Pais o regién Area (km?) No. de especies Referencia

Perd' 1 285 000 18 200 Brako y Zarucchi 1993
Venezuela 912 000 15 400 Huber et al. 1999
Guayanas' 494 000 7 300 Boggan et al. 1997
Guayana venezolana 454 000 9 500 Berry et al. 1995
Ecuador 283 000 15 900 Jgrgensen et al. 1999
Costa Rica 51 000 11 000 www.inbio.ac.cr

'En algunos casos, los niimeros publicados se ajustaron para incluir helechos y afines, o para excluir
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Aspectos como la escala utilizada y la
heterogeneidad del hébitat resultan cruciales
cuando se trata de determinar la distribucién de
las especies drboreas en los bosques del
neotrépico. Pitman et al. (1999) analizaron los
datos provenientes de 21 parcelas que cubrian
mas de 36 ha de bosque en el Parque Nacional
Mand, en la Amazonia peruana, y llegaron a la
conclusion de que la mayoria de las especies de
arboles de esa regién son ‘“generalistas” en
cuanto a sus requerimientos de hébitat, pues casi
la mitad de las especies de drboles encontradas
en las parcelas peruanas también se han
identificado en la Amazonia ecuatoriana (a unos
I 500 km al norte). Aunque estas especies
presentan una densidad poblacional baja, a una
escala geografica mayor no son raras, ya que
tienen una distribuciéon amplia. Es mds, estos
autores no encontraron ninguna especie
endémica al gran departamento de Madre de
Dios (unos 78 500 km?), en Pert, donde se ubica
el parque. Cabe mencionar, sin embargo, que en
este estudio hubo unas 237 morfoespecies que no
se tomaron en cuenta en el analisis geografico y
es precisamente en esa categoria donde se
esperarfa encontrar algunos taxones endémicos,
ya que una morfoespecie generalmente
corresponde a un especimen raro para el
conocedor. También es importante mencionar
que todas las parcelas se ubicaron dentro de la
planicie aluvial del rio Mant, un hdbitat sujeto a
perturbaciones frecuentes y a gran escala y que
presenta un mosaico compuesto por varias etapas
sucesionales (Salo et al. 1986; ver capitulo 16).
Incluso las parcelas que en el estudio de Pitman
y colaboradores se consideraron como de tierra
firme se encuentran sobre suelos aluviales
relativamente recientes. Por lo tanto, se podria
argumentar que nos encontramos ante una
muestra muy restringida de la diversidad arbé6rea
de la region y en un ambiente en donde se
esperaria encontrar especies de una distribucién
mucho mas amplia que en los bosques mds
alejados de estos rios, tan activos desde un punto
de vista geomorfolégico.

En el mismo nimero de la revista (Ecology)
en que aparecié el articulo de Pitman y
colaboradores, Clark et al. (1999) presentaron
una serie datos sobre distribucién de especies de

arboles recopilados en 573 ha de bosque, en la
Estacién Biol6gica La Selva (Costa Rica), una
escala espacial que ellos llaman “escala media”
(ver detalles en el capitulo 9). Luego de realizar
un muestreo riguroso —utilizando un sistema de
cuadriculas para medir los éarboles y haciendo
una caracterizacién muy detallada de las
condiciones locales del suelo y la topografia—,
estos autores llegaron a la conclusién de que la
distribucién de casi la tercera parte de las
especies del drea de estudio se encontraba
estrechamente  relacionada con  ciertas
condiciones edaficas. Estos dos articulos,
publicados uno tras otro en la misma revista, son
un buen ejemplo de cémo la escala y la
metodologia empleadas pueden llevar a
conclusiones aparentemente contradictorias
respecto de preguntas similares, en este caso,

acerca de la diversidad arbérea.

Una de las bases de datos mds extensas sobre
la diversidad a “escala media” de los bosques
neotropicales proviene de un estudio realizado en
la Amazonia colombiana, en la zona media del
rio Caquetd (Duivenvoorden & Lips 1995,
Duivenvoorden 1996). En ese estudio se procedié
a contar el nimero de arboles mayores a 10 cm
de d.a.p. en una serie de 95 parcelas de una
décima de hectdrea colocadas en - distintas
unidades  fisiograficas. Esta zona es
particularmente interesante porque se encuentra
en la interseccion de dos regiones fitogeograficas
muy diferentes, la Amazonia septentrional
(geoldgicamente joven y con suelos fértiles) y el
Escudo de Guayana (mds antiguo y con suelos
muy lixiviados y pobres en nutrientes). La mayor
densidad de especies de drboles la presentaron
las parcelas de bosque de tierra firme (con suelos
bien drenados), las parcelas sobre suelos de arena
blanca mostraron un nivel intermedio de riqueza
de especies, y las zonas pantanosas y mal
drenadas, asi como los bosques inundables, el
nivel mas bajo. Quizéas lo mas llamativo de este
estudio es que se pudo distinguir un complejo
formado por dos comunidades de especies que se
entremezclaban, una sobre suelos arcillosos de
origen andino y otra sobre suelos francos y muy
pobres en nutrientes, propios del Escudo de
Guayana (Duivenvoorden 1995).
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Diferencias floristicas y
endemismo

;Qué diferencias floristicas presentan, entre si,
los bosques de bajura del neotrépico? De nuevo,
la informacién disponible es en gran parte
anecdética. Gentry (1990) compar6é cuatro
bosques neotropicales sobre los que existia una
base de informacién florfstica razonable. Dos
sitios estaban en Centroamérica, la Estacién
Biolégica La Selva, en Costa Rica y la Isla de
Barro Colorado, en Panamd, y los otros dos en
Suramérica, a saber, Cocha Cashu en el Parque
Nacional Manu, en Pert y la Reserva Ducke, al
norte de Manaos, en el centro de la Amazonia
brasilefia (Fig. 4.1). Los datos son bdsicamente
descriptivos, pero muestran unas tendencias
interesantes. Nueve de las veinte familias
principales de plantas se encuentran en los cuatro
lugares. En todos ellos, las leguminosas
(Fabaceae ) son la familia dominante y los cuatro
comparten las familias Bignoniaceae,
Euphorbiaceae, Melastomataceae, Moraceae y
Rubiaceae. Los sitios amazénicos presentan un
mayor nimero de especies de drboles, asi como
una mayor proporcién de especies de 4rboles en
la flora vascular total, mientras que los bosques

de Centroamérica muestran una mayor riqueza de

especies de plantas herbdceas, arbustos del
sotobosque y epifitas. El sitio mas dispar de todos
es la Reserva Ducke, en Manaos: allf se presentan
nueve familias de plantas que no aparecen en
ninguno de los otros lugares, y, al mismo tiempo,
29 familias que se encuentran en los otros tres
sitios no aparecen en Manaos. Cinco familias que
estan entre las veinte familias mas numerosas en
los otros tres lugares no tienen la misma posicién
prominente en Manaos, a saber: Araceae,
Asteraceae, Piperaceae, Poaceae y Solanaceae. A
nivel de género, la flora de Manaos se caracteriza
por la dominancia de unos pocos géneros de
arboles muy ricos en especies, tales como Licania
(Chrysobalanaceae), Inga (Mimosaceae),
Protium (Burseraceae), Swartzia (Fabaceae) y
Eschweilera  (Lecythidaceae). Pero, en
comparacién con los otros tres lugares, Manaos
€s pobre en géneros como Piper (Piperaceae),
Ficus (Moraceae), Passiflora (Passifloraceae),
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Heliconia  (Heliconiaceae) 'y  Calathea
(Marantaceae). Estos patrones de distribucién tan
diferentes son coherentes con la presencia, en los
alrededores de Manaos, de una flora adaptada a
los suelos pobres, tipicos del Escudo de Guayana
(Kubitzki 1990, Berry et al. 1995).

Gentry (1982b) propuso una hipétesis de
cardcter histdrico para explicar, por 1o menos en
parte, la mayor riqueza, en nimero de especies
de plantas, que presenta el neotrépico en
comparacion con el tropico de Asia y de Africa.
Luego de analizar los patrones floristicos de
Centro y Suramérica antes mencionados, Gentry
sugirié que el “exceso” de especies que se
observa en el neotrépico se encuentra
concentrado en el norte de la cordillera de los
Andes y en el sur de Centroamérica, sitios donde,
en tiempos relativamente recientes, han ocurrido
intensos eventos de especiacién (a partir del
levantamiento de los Andes septentrionales; ver
Fig. 2.3), sobre todo en arbustos, epifitas y
plantas herbédceas grandes. Algunos ejemplos
incluyen Anthurium (Araceae), Heliconia
(Heliconiaceae), Cavendishia (Ericaceae),
Orchidaceae y Bromeliaceae.

Otro patrén floristico que detectd Gentry es el
que se observa entre las floras montanas que se
derivaron de linajes de origen septentrional
(Laurasia, la masa de tierra nortefla que se
originé por la ruptura del supercontinente Pangea
hace 180 millones de afios) y las floras de tierras
bajas que se derivaron, sobre todo, de linajes de
origen meridional (Gondwana, la masa de tierra
surefia). A medida que se avanza hacia el sur,
desde México hacia Panam4, la representacion
de taxones que tuvieron su origen en Gondwana
aumenta en la flora montana, mientras que
practicamente todas las especies de lianas y de
drboles del dosel de las tierras bajas del
neotrépico se derivan de taxones que se
originaron en la region amazénica. Un aspecto
novedoso en el esquema propuesto por Gentry es
el reconocimiento de dos grupos de taxones en la
flora derivada de Gondwana: (1) taxones que
tienen su centro de distribucién en la zona
amazénica (en su mayorfa drboles y lianas, los
cuales no son particularmente ricos en especies)
y (2) taxones muy ricos en especies, cuyo centro
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de distribucién se encuentra en los Andes
septentrionales (principalmente arbustos, plantas
herbéceas grandes, y epifitas).

Cuando Duivenvoorden (1994) analizé la
flora vascular total de sus parcelas, en el drea
media del rfo Caqueta en el extremo occidental
del Escudo de Guayana (bastante distante de la
cordillera de los Andes), encontré que las
familias arboreas eran las mds ricas en especies
(el grupo floristico amazénico de Gentry),
mientras que habia relativamente pocas especies
de arbustos, epifitas o hierbas grandes. De hecho,
Duivenvoorden concluyé que la flora de sus
parcelas era mucho més parecida a la flora de los
alrededores de Manaos (en la parte central de la
Amazonia), que a la de los Andes colombianos,
mucho més cercanos (Fig. 4.1).

En cuanto a la flora boscosa de las tierras
bajas del norte de Suramérica, Kubitzki (1990)
estim6 que existe una diferencia ecoldgica
fundamental (y una diferenciacién floristica
correspondiente) entre los bosques que crecen
sobre arenas blancas lixiviadas (que el demoniné
la “flora psaméfila”) y los bosques que crecen
sobre suelos mds arcillosos. Debido a la
distribucién, mucho mds restringida, de los
suelos de arena blanca y a las limitaciones
fisioldgicas de las plantas que pueden vivir en
esos hdbitats, se observa un mayor grado de
endemismo en estos grupos de plantas. Esto da
lugar a una flora como la del sur de Venezuela,
donde un 23% de las especies de la region son
endémicas (Berry et al. 1995). Las dreas de arena
blanca que se observan en las tierras bajas que
estin fuera del Escudo de Guayana tienen, no
obstante, una distribucién muy dispersa. Es
interesante notar, ademads, que gran parte del
endemismo que muestran dreas como la
Amazonia peruana, se debe a las especies que
crecen en los varillales, un tipo de bosque local
asociado con pequefios rios de agua negra y 4reas
de arena blanca, como el rfo Nanay, en las
cercanias de Iquitos (Vasquez 1997).

Hay dos dreas, particularmente diversas de
bosque de tierras bajas que se encuentran aisladas
del cuerpo principal del bosque amazénico por
sistemas montafiosos u otras barreras geograficas
(p.ej., zonas muy dridas). Estas 4reas son la

regiéon Pacifica colombiana del Chocé y los
bosques costeros brasilefios (“mata atlantica”).
Ambas son sumamente ricas en especies y en
nimero de especies endémicas, razén por la que
se cuentan entre los principales “hotspots” o
centros de biodiversidad global (Mittermeier et
al. 1999; Fig. 4.1) y entre las diez zonas de mayor
diversidad de especies de plantas del mundo (“DZ
10,” o > 5 000 especies por cada 10 000 km?)
delimitadas por Barthlott ez al. (1996). Varios son
los factores que, sin duda, contribuyen a esta
riqueza: pluviosidad alta, aislamiento geografico
de otras areas de bosque de tierras bajas,
proximidad a laderas montafiosas y gran densidad
de tallos delgados (el efecto “abundancia-
riqueza” ya discutido anteriormente), entre otros.
En dos reservas ubicadas en la zona costera de
Bahia, Brasil, Thomas et al. (1998) registraron
420 y 430 especies de plantas vasculares, de las
cuales entre 45 y 47 % eran endémicas a la faja,
angosta pero latitudinalmente extensa, de bosque
tipo “mata atldntica”.

-

Perspectivas futuras

En un articulo reciente en el que se pasa
revista a las ultimas novedades bioldgicas,
Donoghue y Alverson (2000) hacen hincapié en
la “nueva era de descubrimientos” en que se
encuentran inmersos los biélogos en la
actualidad. Los autores citan, por ejemplo, las
extrafias formas de vida que se han descubierto
alrededor de las fumarolas en lo profundo de los
océanos o la infinidad de insectos nuevos que se
descubren en las copas de los drboles. Sin
embargo, igual de sorprendente es lo que ain
queda por descubrir acerca del funcionamiento y
la composicién de los bosques tropicales.
Trabajos como el Goulding et al. (1988), sobre la
importancia de los frutos del bosque inundado
amazonico en la dieta de los peces de agua dulce
o los de Maués y Venturieri (1996) y Vicentini y
Fischer (1999) sobre la polinizacién de algunas
especies de érboles neotropicales por loros y
pericos, destacan algunas de las interacciones
planta-animal hasta ahora reconocidas en la
literatura cientifica (aunque consitituian, por
cierto, un fendmeno harto conocido por los
pobladores locales).
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;Qué falta por descubrir acerca de los patrones
de diversidad presentes en los bosques de bajura
del neotrépico? Todo depende de la metodologia
que se emplee y del esfuerzo y financiamiento
que se inviertan. Un primer acercamiento debe
ser, esencialmente, de tipo cualitativo: mejorar la
pase de informacién floristica existente sobre
bosques neotropicales de bajura antes de que
éstos sean degradados o destruidos totalmente.
Para ello, se recomiendan dos lineas de trabajo.
Una, aumentar el nimero de proyectos de flérulas
locales. La Flora da Reserva Ducke en la
Amazonia central (Ribeiro et al. 1999) y la
Florula de las Reservas Bioldgicas de lquitos,
Perii (Vasquez 1997) constituyen dos ejemplos
excelentes de este tipo de trabajo. Otra, compilar
un catdlogo de plantas vasculares que abarque
toda la regién neotropical.

Un segundo acercamiento seria mds bien
cuantitativo: llevar a cabo un programa de
muestreo estratificado de bosques neotropicales
en el que se tomen en consideracién aquellas
areas que hasta el momento se encuentran
pobremente representadas (por ejemplo, los
bosques de tierra firme que crecen en zonas
alejadas de los rios y que constituyen mdés del
75% de los bosques de bajura de la Amazonia).
Condit er al. (1998) aportan una serie de
pardmetros tendientes a asegurar que la
comparacién de riqueza de especies entre un sitio
y otro sea la mejor posible (Recuadro 4.1). Stern
(1998), por su parte, hace un andlisis de los
costos y beneficios que cabria esperar de
diferentes métodos de muestreo de bosques,
aunque es probable que €]l mayor esfuerzo siga
concentrdndose en parcelas de una hectdrea o de

Manuel R. Guariguata, Gustavo H. Kattan, Editores

una décima de hectdrea. Para completar el
inventario de una parcela de una hectdrea se
requieren, en promedio, de 30 a 40 dfas-hombre
de esfuerzo (si se utiliza un d.a.p. minimo de 10
cm). Por lo general, este tipo de parcela se utiliza
cuando es posible retornar a la parcela y
muestrearla nuevamente y cuando su integridad
fisica estd asegurada. Por otra parte, los
transectos de una décima de hectdrea no
necesitan ser “permanentes” y se pueden
completar mucho mds rdpido (de 6 a 8 dfas-
hombre); ademds, al utilizar un d.a.p. minimo de
2.5 cm, el nimero de individuos censado se
acerca mucho a lo que se obtendria si se
muestreara, en la misma zona, una hectarea
completa con un d.a.p. minimo de 10 cm. Estos
son los métodos més apropiados para obtener una
gran cantidad de datos en un 4rea muy extensa.
Un ejemplo excelente de este tipo de estudio es el
realizado por Duivenvoorden y Lips (1995) en la
zona del rio Caquetd, en Colombia. La clave para
el buen funcionamiento del plan es la
identificacién correcta y la documentacién
rigurosa de las plantas muestreadas. El objetivo,
en cada estudio, debe ser reducir al minimo el
nimero de morfoespecies, ya que, para distintos
equipos de investigadores en diferentes
localidades, es sumamente dificil decidir, con
este tipo de muestras, si se trata de una misma
morfoespecie (especie) o no. Para ello, es
necesario contar con un equipo de botdnicos de
campo capaz de familiarizarse rdpidamente con
la flora del 4rea de muestreo.

En resumen, en este capitulo se ha destacado,
sobre todo, la importancia de mejorar la base
floristica de datos y la red de parcelas de

RECUADRO 4.1 Recomendaciones para obtener las mejores comparaciones posibles en estudios de

tipo cuantitativo en bosques (segun Condit et al. 1998)

Comparar muestras que tengan un ndmero similar de individuos, independientemente del drea.

Emplear el mismo protocolo de muestreo en sitios diferentes; por ejemplo, que la parcela tenga la misma

forma.

Con muestras de menos de 3 000 individuos, utilizar indices de diversidad como el alfa de Fisher y no el

nimero (riqueza) de especies.

Comparar muestras utilizando el mismo limite minimo de didmetro a la altura del pecho.

Estar consciente del error de muestreo, ya que el limite de confianza en muestras de menos de 1 000
individuos oscila entre el 30% por arriba y por debajo del estimado.
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muestreo  cuantitativo de los bosques
neotropicales (ver también el esquema propuesto
por Phillips & Raven 1996). Sin embargo, es
importante mencionar que uno de los aspectos
que mayor preocupacién causa entre quienes
llevan a cabo investigacion en el neotropico es la
burocratizacién cada vez mayor que, en ciertos
paises, envuelve la adquisicién de permisos
gubernamentales para colectar muestras de
plantas y llevar a cabo el trabajo de campo. Esta
inquietud afecta no sélo a los investigadores
extranjeros, sino también a los nacionales, y
puede terminar descorazonando a muchos de
ellos y haciéndoles abandonar sus proyectos.
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