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RESUMEN

La vegetacion de los bosques humedos de la Amazonia Central (Norte de Brasil) se desarrolla
sobre un perfil orogréfico muy irregular, con toposecuencias de cima, cima/ladera, ladera, lade-
ra/valle y valle. En el presente trabajo se procedio a la caracterizacién de la vegetacién arbérea de
este tipo de vegetacion. Para alcanzar tal objetivo se opté por establecer dos transectos perpendi-
culares de 20x2500 m?, orientados en la direccién Este-Oeste y Norte-Sur, respectivamente. Las
variables estructurales seleccionadas fueron introducidas en una matriz numérica, analizdndose
de acuerdo con un esquema de caracterizacién multivariado.

A partir de los resultados obtenidos se pudo observar que la elevada diversidad taxonémica
encontrada introduce, también, un alto porcentaje de B-diversidad. Esta resulta determinante
para mantener un comportamiento continuo entre dos tendencias opuestas, una caracteristica de
toposecuencias mds dridas (cimas y cimas/laderas) y otro de toposecuencias mds himedas
(laderas/valle y valles). No obstante, y teniendo en consideracién el notorio caos estructural
introducido por la B-diversidad, se corrobora la idea de que la estructura de la vegetacién no res-
ponda de modo tan directo a los cambios ambientales impuestos por estas condiciones topogra-
ficas.

Palabras clave: Toposecuencias, andlisis multivariado, combinaciones estructurales, caos.

SUMMARY

The moist forest vegetation in Central Amazon (North of Brazil) is developed on a very irregular
relief, where five different toposequencies have been recognised: plateau, plateau/slope, slope,
slope/lowland and lowland. The present work was focused on the characterization of the
vegetation of two (20x2500 m?) perpendicular transects, oriented in the East-West and North-
South directions, by means of a multivariate analysis.

! Jardim Botéanico, Herbdrio, C.E.T.A.V.-D.E.B.A., Universidade de Trds-os-Montes e Alto Douro: ap.1013,
5001-811 Vila Real, Portugal, e-mail: acrespi@utad.pt

2 Departamento de Silvicultura Tropical, Instituto Nacional de Pesquisa da Amazo6nia, Manaus, Brasil.

3 Departamento de Botdnica, Universidad de Salamanca, E37007-Salamanca.

Recibido: 13/06/2006.
Aceptado: 13/09/2006.

53



GABRIEL COSTA Y COLS. «Variaciones en la estructura de la vegetacién arbérea en bosques Illuviosos»

The methodology proposed may be considered as a useful analytical tool to evaluate the structure
of the vegetation in the communities investigated here.

The results obtained substantialy the existence of two major structural behaviour tendencies,
affected by the extreme toposequencies, i.e., the plateau and the lowland. The discrimination
between these two different tendencies is not very significant, thus confirming the limited
influence of the altitude on the vegetation structure. Anyway, two opposite structural tendencies
are registered, one of them for the most arid topossequence (plateau and plateau/slope) and the
other for the most humid one (slope /lowland and lowland). These two tendencies are conected by
continouos behaviour. The reason pointed out to explain this structural effect could be the

important chaos induced by the B-diversity detected in this type of vegetation.

Key words: Toposequencies, multivariate analysis, structural combinations, chaos.

Nomenclatura: MARTIUS et al. (1840-1906).

INTRODUCCION

La variabilidad estrutuctural de la vegetacién
ha sido tradicionalmente correlacionada con
variaciones abidticas (AUSTIN & GREIG-
SMITH, 1968). En el caso de la vegetacién tro-
pical, el principal soporte para el desarrollo
estrutuctural estd concentrado en el estrato
arboreo, por lo que cualquier alteracién de éste
acaba por provocar transformaciones sustan-
ciales en las comunidades vegetales
(BURSLEM et al., 1999). En este sentido, la oro-
grafia del terreno ha sido otro aspecto ambien-
tal, también frecuentemente apuntado como
responsable por el comportamiento estructural
y dindmico de la vegetacion tropical (REEDER
& RIECHERT, 1975; RODRIGUES et al., 1989;
CLARK et al., 1998; VAZQUEZ & GIVNISH,
1998, GIVNISH, 1999). Por este motivo, las
transformaciones estructurales de la vegeta-
cién, especialmente a nivel microtopografico,
son basicamente el resultado de modificacio-
nes eddficas, con variaciones hidricas palpa-
bles, tales como la acumulacién de agua en los
fondos de valle y su falta en las laderas y cimas
(SVENNING, 2001). Al mismo tiempo, el efec-
to de la altitud y de la fertilidad del suelo, entre
otros factores ambientales (SCHUUR &
MATSON, 2001; BOND & CHASE, 2002;
WRIGHT, 2002), acaban por incidir decisiva-
mente en el comportamiento estructural de la
vegetacion (ROY & SINGH, 1994; HSIEH et al.,
1998; CLARK ef al., 1999; GIVNISH, 1999).
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Teniendo en consideracién este aparente efecto
de la geomorfologia sobre la estructura de la
vegetacion, el principal objetivo del presente tra-
bajo consiste en analizar la correlacién entre el
comportamiento estructural de la vegetacion y la
topografia del terreno, sobre el que esa vegeta-
cién se desarrolla. En este sentido, se diferencia-
ran tres clases de relieve: los valles, las laderas y
las cimas. El area que serd estudiada esta locali-
zada en la Reserva Bioldgica do Cueiras, en el
territorio destinado a la Estagdo Experimental de
Silvicultura Tropical del Instituto Nacional de
Pesquisa da Amazodnia (EEST/INPA), en el
Distrito de Suframa (Figura 1-A).

El relieve topografico de este drea es caracte-
risticamente irregular, expuesto a un encharca-
miento permanente en los valles creados entre
las montafias, al mismo tiempo que a un dre-
naje rdpido y constante a lo largo de las incli-
nadas laderas que rodean estas baguadas (tal y
como lo describe Lucas et al., en MA-
GALHAES et al., 1988). RADAMBRASIL
(1978) describié la vegetacién que se desarro-
lla sobre esta orograffa como tipica de valle-
llanura del Amazonas, com bosques tubulares
de estrato arbéreo denso y uniforme, ocasio-
nalmente abiertos por procesos de regenera-
cién natural de la vegetacion.

Los resultados obtenidos serdn comparados
con otros semejantes, realizados también en
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Figura 1 - (A) Localizacién geogréfica de la Reserva; (B) tran-
sectos de muestreo perpendiculars, con la indicacién de la
variabilidad orografica por transecto (North-South -C-, and
East-West -D-); (E) representacién gréfica de los cuatro tipos
de toposecuencias estudiadas —adaptado de RIBEIRO ef al.,
1999.

Figure 1 - (A) Geographic location of the Reserva; (B) the per-
pendicular sample transects; and the orographic variability
per transect (North-South -C-, and East-West -D-); (E) graphic
representation of the four types of toposequncies —adapted
from RIBEIRO et al., 1999.

bosques tropicales humedos. De esta forma
serd posible establecer un método analitico
multivariado, destinado a analizar este tipo de
vegetacion.

METODOLOGIA

El drea objeto de estudio estd incluida en la
region fitogeografica neotropical de Manaus
(LOMOLINO et al., 2005). Con una variabili-
dad climatolégica tipicamente amazonica, de
precipitaciones anuales excediendo los 2.000
mm y temperatures medias anuales superiores
a los 25 °C, el régimen de precipitaciones es
caracteristicamente estacional en esta parte de
la regién amazoénica (MALHI et al., 2002). De

acuerdo con la clasificaciéon de Képpen (1931),
el clima de esta region es del tipo «<Amw». En
tipos de climas como este se desarrollan bos-
ques tropicales humedos, bajo la influencia de
regimenes isohipertérmicos, menores entre
julio y septiembre (RANZANI, 1980). En rela-
cién a los suelos sobre los que se desarrollan
estos bosques, estos son latosoles amarillentos,
de pesada textura formada por sedimentos del
Terciario (SECTOR DE RELACOES
PUBLICAS, 1969).

Para caracterizar el comportamiento estructu-
ral de la vegetacion, se opt6 por establecer un
método gradiental de andlisis (como el sugeri-
do por Sykes —in HILL et al., 2006—, a través del
cual fuese posible caracterizar las transforma-
ciones graduales a lo largo de un perfil cima-
ladera-valle, metodologia ésta sugerida por
diversos autores para estudiar la vegetacion de
bosque tropical (HIGUCHI, 1986-87;
OLIVEIRA FILHO & MARTINS, 1986; KENT
& COKER, 1992). Con tal fin se procedio6 a la
seleccidon de dos transectos, en los cuales se rea-
lizaron muestreos regulares en cuatro tipos
diferentes de toposecuencias: cima, cima /lade-
ra, ladera, ladera/ valle y valle (Figura 1-B,C,D-
). Cada uno de los transectos escogidos, ambos
con las mismas dimensiones (20x2500 m?) y
perpendiculares entre ellos (Norte-Sur y Este-
Oeste), fueron divididos en 125 dreas equidis-
tantes de muestreo, de 20x20 m? cada una.

Para estudiar el comportamiento estructural
de la vegetacién arbérea, sustento de las res-
tantes comunidades vegetales, se procedi6 a la
utilizaciéon de los siguientes pardmetros, para
cada una de las areas de muestreo: (1) relacion
de las especies arbdreas presentes; (2) didme-
tro a la altura del pecho (DAP) por individuo,
agrupando cada uno de ellos entre diez clases
o intervalos de 10 cm; (3) 4rea basimétrica de
cada individuo (g;) -medida a 150 cm de la
superficie del suelo—; y (4) ndmero de indivi-
duos por drea. Esta informacién fue introduci-
da en una matriz numérica, o matriz estructu-
ral bésica.

A partir de esta informacién basica se optd
por confeccionar una matriz de contingencia,
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mds reducida y, consecuentemente, més fia-
ble y manejable para su andlisis multivaria-
do. Esta matriz de contingencia fue creada a
partir de 13 variables, resumidas de la
siguiente forma: (1) nimero de especies con
una Gnica representacion en el area de mues-
treo (N1); (2) nimero de especies con dos
representaciones (N2); (3) namero de espe-
cies con tres representaciones (N3); (4) nime-
ro de especies con cuatro representaciones
(N4); (5) namero de especies con cinco repre-
sentaciones (N5); (6) nimero de especies con
seis representaciones (N6), que correspondié
con aquel ndmero de repeticiones especificas
maximo encontrado para todas las estaciones
de muestreo; (7) ntimero total de individuos
(Nt); (8) niumero de especies (Ne); (9) media
de la riqueza floristica (Ne/Nt); (10) valor
mads bajo de DAP (DAP1); (11) valor més alto
de DAP (DAP2); (12) drea de base para la
totalidad de individuos encontrados por esta-
cién (g,) y (13) el drea media de la base (g,,).
Cada una de estas variables fue calculada
para cada drea, procediéndose después a su
normalizacién, con el objetivo de poder com-
parar equitativamente cada una de ellas
(HAIR et al., 1995).

El analisis estadistico de la matriz de contin-
gencia se realizé con ayuda del soporte
informdtico STATISTICA (Version 7.0) y
SPSS (Version 12.0), haciendo uso del méto-
do multivariado propuesto por CRESPI et
al., (2003, 2005). Este método propone el uso
de un modelo jerdrquico log-linear (SOKAL
& ROLHEF, 1981; SOKAL, 1986), para compa-
rar la estructura de la vegetacién entre esta-
ciones de muestreo. Con este fin se realizan
los siguientes andlisis multivariados compa-
rativos y clasificativos: (1) la aplicacién de
clusters a través de distancias euclidianas;
(2) el andlisis de correlacién por medio de
una matriz de correlacién Pearson (i.e.,
correlaciones lineares entre muestras) y
seguidamente un Andlisis de Componentes
Principales (PCA), con una division en cua-
driculas de correlacién —designadas como
grupos de correlacién— con el objetivo de
determinar aparentes tendencies de compor-
tamiento; (3) la caracterizacion de las varia-
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bles més discriminantes por tendencia
estructural, por medio de una Anélisis
Canénica Discriminante (DCA); y, finalmen-
te, (4) la Amplitud Expresiva Mdxima
(HEA), pardmetro éste con el que definir el
intervalo total de variacién del conjunto de
combinaciones estructurales de la vegeta-
cioén.

Los resultados obtenidos son discutidos de
acuerdo con un esquema de organizacién
estructural cadtico (TILMAN & WEDIN, 1991;
KEDDY et al., 1994; STONE & EZRATI, 1996;
IVES & JANSEN, 1998; PASCUAL & LEVIN,
1999), atendiendo a la existencia de una diver-
sidad no especializada (B-diversidad, de
acuerdo con la terminologia aplicada por
WHITTAKER, 1960), que genera un conjunto
no correlacionado de combinaciones floristico-
estructurales.

RESULTADOS

La diversidad especifica detectada en el con-
junto de todas las estaciones de muestreo,
situadas a lo largo de los dos transectos, fue de
334 especies diferentes, distribuidas entre 54
familias. No obstante, de este abultado conjun-
to de especies el 72% pertenece unicamente a
11 familias: Leguminosae (Papilionoideae,
Mimosoideae y Caesalpinioideae), Lecythi-
daceae, Sapotaceae, Burseraceae, Chrysobala-
naceae, Euphorbiaceae, Lauraceae, Moraceae
y Myristicaceae.

El anélisis de cluster elaborado para cada
toposecuencia, calculado a partir de los
valores medios de los pardmetros estructu-
rales por tipo de toposecuencia, muestra tres
tendencies estructurales claramente distin-
tas en relacion a la estructura vegetal arbé-
rea (Figura 2-A-): la estructura de valle, de
ladera/valle y las restantes (ladera, lade-
ra/cima y cima).

Los resultados del andlisis de correlacion estdn
expuestos en la Figura 2-B-. El grafico del
PCA, deja ver una evidente continuidad para
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el conjunto de las dreas de muestreo. La falta
de divergencias o discontinuiades entre esta-
ciones denuncia, claramente, una intensa
dindmica inter e intracomunitaria (CRESPT et
al., 2003), en este caso inter e intratoposecuen-
cia.
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Figura 2 - (A) Dendrograma del analisis de cluster para los
valores medios por tipo de toposecuencia; (B) representacion
gréfica del PCA para el conjunto de las estaciones de muestreo;
(C) dendrograma obtenido a partir del andlisis de cluster por
grupo de correlaciéon deducido del PCA; (D) porcentajes de
toposecuencias por tendencia de comportamiento estructural.

Figure 2 - (A) Dendrogram of the cluster analysis for the ave-
rage values per type of toposequency; (B) PCA graphic repre-
sentation for the whole of samples; (C) dendrogram of the
cluster analysis per group of correlation obtained from the
PCA analysis; (D) percentage of toposequency per tendency
of structural behavior.

Como consecuencia desta acusada continui-
dad entre estaciones, las cuadriculas de corre-
lacién (o grupos de correlacién) acaban por
estar muy préoximas y sobrepuestas, de acuer-
do con el esquema metodolégico propuesto. El
dendrograma de la Figura 2-C- revela, de
forma inequivoca, dos aparentes tendencies de
comportamiento estructural: una de ellas
envuelve los grupos de correlacién 7, 6, 3 y 2;
por otro lado, en la otra tendencia se agrupan
los restantes grupos de correlacién (4, 8 y los
muy cercanos grupos 5y 1). El porcentaje de
cada tipo de toposecuencia por grupo de
correlacién estd representado en la Figura 2-D-
, para cada una de las dos aparentes tenden-
cias de comportamiento estructural.

Teniendo como referencia los resultados obte-
nidos hasta aqui, especialmente los represen-
tados en la Figura 2-D-, seria posible deducir
una dominancia de la toposecuencia de cima y
de la toposecuencia de valle para las tenden-
cias 1 y 2, respectivamente. La toposecuencia
de ladera acabaria por tener porcentajes de
presencia muy semejantes en estas dos tende-
cias.

El anélisis discriminante (DCA), para cada
una de las toposecuencias, estd ilustrado en la
Figura 3-A-, estando los valores numéricos
registrados en la Tabla 1. Con base en estos
datos se deduce inmediatamente que los resul-
tados de esta discriminacién no son significati-
vos. Sin embargo, las diferencias entre los
comportamientos estructurales de la cima y
del valle son visibles, manteniendo um abulta-
do conjunto de comportamientos solapados
entre estas dos tendencies estructurales.

Var. Step enfr/f:’em df 1 df2 p-level ‘:’:;.‘:.2 Lambda F-valve df1 df 2 p-level
Ne 1 10,0713558 4 245 1,457E-07 1 0,8587891 10,071354 4 245 1,457E-07
N6 2 4,1890192 4 244 0,0026754 2 0,8036036 7,0469842 8 488 7,982E-09
DAP1 3 2,23675609 4 243 0,0657 3 0,7750664 5,4189267 12 643,209 8,138E-09
gt 4 1,90421331 4 242 0,1103811 4 0,7514159 4,5352187 16 739,96 1,051E-08

Tabla 1 - Resultados numéricos relativos al DCA por tipo de toposecuencia (el pardmetro Ne acaba por ser la variable structural

mads discriminante -F=10,1-).

Table 1 - Numeric results of the DCA per type of toposequency (the parameter Ne is the most discriminant structural variable -

F=10,1-).
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Figure 3 - (A) Representacion gréfica del DCA por tipo de
toposecuencia, con la indicacién de las dos tendencias de
comportamiento estructural deducidas; (B) representacién
gréfica de las medias de Ne por toposecuencia.

Figure 3 - (A) DCA graphic representation per type of topose-
quency with the indication of the two different tendencies of
behaviour; (B) graphic representation of the means of Ne per
topossequency.
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A partir de la lectura de la Tabla 1 se puede
observer como el nimero de especies (Ne) es
el pardmetro estructural mds discriminante. El
grafico de las medias de Ne por toposecuencia
se representa en Figura 3-B-. Las especies mads
caracteristicas por toposecuencia estdn recogi-
das en la Tabla 2.

Las HEAs calculados para cada una de las
toposecuencias demuestran que los valores
mas altos corresponden a las toposecuencias
de cima, valle y ladera, siendo menores en las
situaciones de transicién (cima/ladera y lade-
ra/valle). (Figura 4-A-). Los valores de HEAs
por grupo de correlacién demuestran nueva-
mente la importancia de las toposecuencias de
cima, valle y ladera: los grupos 2 y 6 son aque-
llos que exiben un alto porcentaje de estacio-
nes en cimas (41,4%), mientras que en los
grupo 4 y 5 destaca el valle (34,6%) y enel 3y
el 5 las laderas (35%) (Figura 4-B-). Como seria

Protium subserratum
Hymenaea courbaril
Aristolochia sp.
Aparisthmium cordatum
Carapia punctulata
Tapura sp.

Myrtiluma eugenifolia
Taralea oppositifolia
Guatteria sp.

Annona ambotay
Parkia sp.2
Callophyllum brasiliense
Licania sp.

Hirtella sp.

Lacunaria jenmanii
Bombacopsis sp.
Duroia sp.

Andira parviflora
Sandwithia guianensis

Stryphnodendron guianensis Diospyros sp.

Cordia sp.

Ocotea caniculata
Byrsonima sp.
Pausandra macropetala
Salacia sp.

Eschweilera sp.

Virola sp.

Sloanea sp.

Sacoglotis sp.

Drypetes variabilis

Caryocar sp.
Caryocar villosum
Eschweilera sp.
Anacampta sp.
Couma sp.

Virola sp.

Valle Cima Ladera Cima/Ladera Ladera/Valle
Pausandra macropetala  Inga obtusata Terminalia dichotoma Pouteria sp. Casearia sp.
Pouteria sp. Aspidosperma exalatum  Chrysophyllum oppositum  Dipteryx magnifica Ficus duckeana
Matisia ochrocalyx Pouteria eugeniifolia Helicostylis tomentosa Inga sp. Duroia sp.
Theobroma subincanum  Licaria aritu Pterocarpus amazonicus ~ Mezilaurus synandra
Parkia sp.1 Chrysophyllum prieurii Theoma speciosum Licaria sp.
Micropholis sp. Anacardium sp. Picrolemma pseudocoffea  Aniba hostmaniana
Chrysophyllum balata Pouteria macrocarpa Cecropia sp. Xylopia benthami
Brosimum sp. Duguetia sp. Myrcia lanceolata Ormosia sp.
Symphonia sp. Peltogyne paniculata Licania sp. Chrysophyllum sp.

Tabla 2 — Relacién de los taxa especificos mds discriminantes por tipo de toposecuencia.

Table 2 - Relation of the most discriminant specific taxa per type of toposequency.
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Figure 4 - (A) Histograma de las Amplitudes Expresivas
Maximas (HEAs) por tipo de toposecuencia; (B) histograma de
las HEAs por grupo de correlacién distribuido por tendencia.

Figure 4 - (A) Histogram of the Highest Expressivity
Amplitudes (HEAs) per type of toposecuency; (B) histogram
of HEAs per group of correlation distribuited per tendency.

de esperar, teniendo presente el comentario
anterior, los valores de HEA para cada una de
las dos tendencias de comportamiento son
muy semejantes (49,2% para la tendencia y
50,8% para la tendencia 2).

DISCUSION

La elevada diversidad taxonémica observada
en los dos transectos no deja de ser un dato
semejante al obtenido por otros autores, para
dreas cercanas a la estudiada (o con caracteris-
ticas ambientales similares) (FITTKAU &
KLINGE, 1973; JARDIM & HOSOKAWA,
1986-87; OLIVEIRA, 1997; HIGUCHI et al.,
1998; RIBEIRO et al., 1999a, 1999b). Al mismo
tiempo, la densidad de individuos arbéreos
encontrada estd igualmente en consonancia

con el modelo propuesto por JANZEN (1970),
para este tipo de ecosistemas. No obstante, los
resultados obtenidos acaban por resultar algo
contradictories en relacion a la idea cldsica de
dependencia entre la estructura de la vegeta-
cién arbodrea y la variabilidad topografica,
apuntada por algunos autores (VAZQUEZ &
GIVNISH, 1998; GIVNISH, 1999).

No cabe la menor duda que, atendiendo al
caracter de soporte que la vegetacion arbérea
desarrollada en este tipo de ecosistema, cual-
quier alteracién en la estructura de este estrato
acabard por generar transformaciones méds
profundas en la restante vegetacién no arbérea
(BURSLEM et al., 1999). En este sentido,
muchos son los autores que concluyen que las
principales transformaciones de la vegetacion,
en ecosistemas tropicales lluviosos, son
dependientes de variaciones edéficas y clima-
ticas (FITTKAU & KLINGE, 1973; ROY &
SINGH, 1994; CLARK et al., 1998; HSIEH et al.,
1998; CLARK et al., 1999; GIVNISH, 1999,
SVENNING, 2001; BALVANERA et al., 2002),
pues los cambios en la estructura vegetal seri-
an mds visibles a gran escala (EITEN, 1975).

De hecho, los datos observados no presentan
importantes alteraciones del comportamiento
estructural de la vegetacion, para cada una de
las toposecuencias estudiadas. No obstante,
entre las toposecuencias mds notoriamente
distintas (cimas, laderas y valles) es possible
observar comportamientos estructurales ten-
dencialmente diferenciados. Al mismo tiempo,
y en relacién a las toposecuencias intermedias,
los comportamientos estructurales surgen cla-
ramente intermedios (cima/ladera vy
ladera/valle).

En términos estructurales, los resultados obte-
nidos podrian encuadrarse dentro de un esce-
nario de caos deterministico (STONE, 1993;
STONE & EZRATI, 1996; HANSKI, 1999),
donde la enorme B-diversidad detectada, en
contraste con los taxa aparentemente maés
especializados por toposecuencia, acaban por
generar ese comportamiento tan solapado
(COUGHENOUR & ELLIS, 1992; HE et al.,
1997; PYKE et al., 2001, BALVANERA et al.,
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2002). La distribucién estacional de las lluvias,
asi como las importantes diferencias edéficas,
provocadas por la acumulacién de agua en el
valle y su falta en las cimas y laderas, constitu-
yen aspectos determinantes para modificar
estructuralmente el comportamiento de la
vegetacion arborea. Sin embargo, debido a esa
alta B-diversidad en relacién a la especificidad
con las condiciones ecolégicas, las transforma-
ciones estructurales no son tan marcadas como
podria esperarse. Basta ver, por ejemplo,
observar los valores semejantes de HEAs para
las dos tendencias de comportamiento obteni-
das, una mads caracteristicas de condiciones
edafolégicas més dridas y la otra de condicio-
nes mds htimedas.

Ese caos estructural puede ser igualmente
explicado desde una perspective individualista
(TANSLEY, 1921), atendiendo a las capacida-
des competitivas de cada taxon a lo largo de las
diferentes toposecuencias (CIPOLLINTI et al.,
1994; HUSBAND & BARRET, 1996; MO-
RRISON, 1998; HOLYOAK & RAY, 1999;
PIANKA, 2000). La capacidad competitiva
surge asi como un comportamiento intimamen-
te ligado a las condiciones ecolégicas locales, de
modo que las diferencias entre capacidades
competitivas acaban por generar el comporta-
miento cadtico observado (TILMAN &
WEDIN, 1991; KEDDY et al., 1994; DUNNETT
et al., 1998), para el conjunto de estaciones de
muestreo estudiadas. Las combinaciones
estructurales observadas en cada toposecuencia
no son significativamente diferentes, por lo que
la estructura de la vegetacién arbérea seria el
resultado de la interaccién con factores ecologi-
cos locales (BOND & CHASE, 2002).

Otra razén que lleva a pensar en la posibilidad
de un efecto importante de la B-diversidad en
este proceso, lo constituye la variable mds dis-
criminante entre toposecuencias, en este caso
el nimero de especies (Ne) por toposecuencia.
La mayor riqueza taxonémica estd presente en
la toposecuencia mads drida, en contraste con la
toposecuencia mds htimeda (mds productiva,
segin GIVNISH -1999-). Este mayor aumento
de especies, resultado de la restriccién ecolégi-
ca soportada para estas condiciones de cima y
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ladera, serfa una justificacién acceptable para
apuntar a un mayor caos en el comportamien-
to structural de la vegetacién en las topose-
cuencias mds dridas. No obstante, las topose-
cuencias mds humedas (valle y valle/ladera)
acaban por tener un caos inherente muy proxi-
mo al conjunto de las toposecuencias mds dri-
das. De este modo, apuntar a un comporta-
miento determinado por toposecuencia no
responde a la realidad del comportamiento
estructural de esta vegetacion. Las combina-
ciones obtenidas serian el resultado de com-
portamientos aleatorios, resumidos a un caos
organizativo entre las diferentes situaciones
ecolégicas. Las especies que presentan una
preferencia ecoldgica por toposecuencia (un
total de un 23% del catdlogo floristico total)
serdn las que acaben por diferenciar los com-
portamientos estructurales detectados, pues
todas las restantes provocan un efecto sola-
pante entre comportamientos.

CONCLUSIONES

La variabilidad orogréfica ha sido apuntada,
en repetidas ocasiones, como um factor deter-
minante para diferenciar comportamiento en
la vegetacion de los bosques humedos amazoé-
nicos. No obstante, continuan prevaleciendo
otros elementos de este tipo de ecosistemas
como mds sensibles a cambios en la topografia
del terreno. Asi, por ejemplo, las modificacio-
nes eddficas constituyen aspectos decisivos,
especialmente por las consecuencias que estas
acarrean (humedad del suelo, alteraciones
microbianas, texturas, etc.). Por estas circuns-
tancias, diferentes autores consideran que las
alteraciones en la estructura de la vegetacién
acaban por resultar aspectos secundarios, de
dificil caracterizaciéon y, en general, no signifi-
cativos (atendiendo siempre al grado de varia-
bilidad altitudinal considerada).

A lo largo de este trabajo se han estudiado
variaciones altitudinales del orden de los 60-80
m, lo que en principio no genera transforma-
ciones climdticas acusadas, aunque si modifi-
caciones edéficas decisivas. La existencia de
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ensenadas siempre encharcadas, o de laderas y
cimas aridas, podria introducir algtin cambio
en el comportamiento estructural de la vegeta-
cién arbérea. De hecho, de acuerdo com los
resultados obtenidos, y a través de la metodo-
logia gradiental utilizada, se puede verificar
un comportamiento estructural tendencial
entre dos circunstancias extremas: por un lado
las cimas y, por el otro, los valles. Entre ellas, la
vegetacion arbdrea de ladera crea un compor-
tamiento intermedio, que acaba por enlazar
esas dos situaciones mas extremas. Por esta
razon, estos resultados no apuntan a una dife-
renciacién definitiva, aspecto este que acaba
por estar de acuerdo con lo apuntado hasta

ahora por diversos autores. De este modo,
serfa razonable pensar que la enorme diversi-
dad taxonémica de drboles concentrada en
este tipo de vegetacidn, y en especial la eleva-
da B-diversidad asociada a este proceso, aca-
bara por constituir una circunstancia estructu-
ral determinante. Sin embargo, y teniendo en
consideracion el cardcter fuertemente irregu-
lar caracteristicamente relacionado con esta
vegetacion, no debe ser desdefiado este com-
portamiento estructural tendencial, pues
acaba por permitir, a pequefia escala, un recu-
brimiento constante de la vegetacion, indepen-
dientemente de las intensas variaciones edafi-
cas que acompafian este proceso.
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