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RESUMEN

CORONADO, Angela Gioconda Jaimes, M.Sc., Universidade Federal de Vicosa, setembro de
2020. Patrones de diversidad, estructura y stock de carbono en los bosques secos de
Colombia: contribuciones para la restauracion de estos ecosistemas. Orientador:
Sebastido Venancio Martins.

El bosque seco Tropical (bs-T) es el ecosistema méas degradado de Colombia, principalmente
por la influencia de factores antropogénicos. Sin embargo, la decision de llevar a cabo una
restauracion eficaz en un ecosistema altamente degradado depende del conocimiento
cientifico de la ecologia. Ademas, los estudios ecoldgicos de las relaciones entre patrones de
comportamiento proporcionan informacion sobre el estado real de la biodiversidad. Asi, el
objetivo principal de esta investigacion fue obtener relaciones de los patrones de diversidad,
estructura y stock de carbono en comunidades arboreas en el bs-T de Colombia, como un
aporte a la restauracion funcional de estos ecosistemas. La investigacion fue dividida en tres
capitulos, el primero describio la distribucion geogréafica y los patrones fitogeograficos de los
fragmentos en el bs-T de Colombia, el segundo evalu6 los efectos del factor abidtico (déficit
hidrico climatol6gico), atributos taxonémicos (composicion de especies y riqueza) y atributos
estructurales (densidad de la madera y didmetro maximo del arbol) sobre el carbono
almacenado en la biomasa aérea en el bs-T de Colombia y el tercero analiz6 la relacion entre
la estructura y la riqueza de los arboles con el almacenamiento de carbono en el suelo en el
bs-T de Colombia. Fue utilizada una base de datos que recopila informacion sobre la
composicion floristica en el bs-T Colombiano, y bases de datos globales para la construccion
de una nueva base de datos, con informacion sobre patrones ecol6gicos a lo largo de un
gradiente latitudinal. Se usaron diferentes métodos estadisticos y tipos de modelos para probar
las relaciones ecol6gicas. Este estudio mostré la distribuciéon fitogeogréafica del bs-T,
describid la variabilidad floristica e identificamos las especies de alto valor ecoldgico en un
lugar determinado. Los resultados fitogeograficos, demostraron que existe una alta variacién
floristica en los diferentes taxones (familia, género y especie), y de su abundancia y riqueza a
nivel local y regional. Los patrones fitogeograficos observados en este estudio son
fundamentales para identificar los sitios prioritarios para conservacion y restauracion de un
ecosistema que ha sido fuertemente fragmentado. Se encontrd relaciones macroecoldgicas
donde la distancia geogréafica y déficit hidrico climatoldgico influyen en las diferencias de la
riqueza y composicion de especies arboreas. El didmetro de arbol (DBHmax), es el principal



predictor en el incremento del almacenamiento de carbono. Ademas, contribuimos en el
conocimiento de las relaciones funcionales entre diversidad-biomasa en el bs-T, donde el
carbono estuvo mejor representado en los sitios con mayor riqueza de especies. Por tanto, la
variabilidad del carbono depende de la estructura de la biodiversidad y ésta a su vez esta
determinada por el estado de conservacion en el que se encuentran los bosques secos
secundarios. Ademas, tan solo el 1.05% de las especies controlaron mas de la mitad (50.12%)
del almacenamiento de carbono en los bosques secos de Colombia. Finalmente buscamos
aportar al conocimiento funcional basado en el almacenamiento de carbono en los bosques
secos de Colombia, para que sean creadas estrategias de restauracion cada vez méas adecuadas
con las necesidades del ecosistema y que contribuyan en los esfuerzos globales de mitigacién

del cambio climético.

Palabras-clave: Diversidad. Gradientes climéticos. Fitogeogréfico, Estructura, Carbono sobre

el suelo.



ABSTRACT

CORONADO, Angela Gioconda Jaimes, M.Sc., Universidade Federal de Vigosa, September,
2020. Patterns of diversity, structure and carbon stock in dry forests of Colombia:
contribution to the functional restoration of these ecosystems. Adviser: Sebastido
Venancio Martins.

The dry tropical forest (bs-T) is the most degraded ecosystem in Colombia, mainly due to the
influence of anthropogenic factors. However, the decision to carry out an effective restoration
in a highly degraded ecosystem depends on scientific knowledge of ecology. Furthermore,
ecological studies of the relationships between behavior patterns provide information on the
real state of biodiversity. Thus, the main objective of this research was to obtain relations of
the patterns of diversity, structure and carbon stock in tree communities in the bs-T of
Colombia, as a contribution to the functional restoration of these ecosystems. The research
was divided into three chapters, the first described the geographic distribution and
phytogeographic patterns of the fragments in Colombia's fs-T, the second evaluated the
effects of the abiotic factor (climatological water deficit), taxonomic attributes (species
composition and richness) and structural attributes (wood density and maximum tree
diameter) on carbon stored in aerial biomass in Colombia's fs-T and the third analyzed the
relationship between tree structure and wealth with carbon storage on the ground at
Colombia's fs-T. A database was used that gathers information on the floristic composition in
Colombia's bs-T, and global databases for the construction of a new database, with
information on ecological patterns along a latitudinal gradient. Different statistical methods
and types of models to test ecological relationships. This study showed phytogeographic
distribution of the bs-T, described the floristic variability and identified the species of high
ecological value in a given location. The phytogeographic results showed that there is a high
floristic variation in the different taxa (family, genus and species), and of their abundance and
richness at the local and regional level. The phytogeographic patterns observed in this study
are fundamental to identify the priority sites for conservation and restoration of an ecosystem
that has been strongly fragmented. Macroecological relationships were found where
geographic distance and climatological water deficit influence differences in the richness and
composition of tree species. The tree diameter (DBHmax) is the main predictor of the increase
in carbon storage. In addition, we contribute to the knowledge of the functional relationships

between diversity-biomass in the bs-T, where carbon was better represented in the sites with



the highest species richness. Therefore, the variability of carbon depends on the structure of
biodiversity and this in turn is determined by the state of conservation in which the secondary
dry forests are found. Furthermore, only 1.05% of the species controlled more than half
(50.12%) of the carbon storage in the dry forests of Colombia. Finally, we seek to contribute
to the functional knowledge based on carbon storage in the dry forests of Colombia, so that
restoration strategies are created more and more adapted to the needs of the ecosystem and

that contribute to global efforts to mitigate climate change.

Keywords: Diversity. Climate gradients. Phytogeographic. Structure Avobeground carbon

stock.
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INTRODUCCION GENERAL

El bosque neotropical tiene la mayor diversidad de especies vegetales del mundo
(Gentry, 1982; Balslev et al. 1998), abriga entre 90,000 a 110,000 (37%) especies de plantas
(Antonelly y Sanmartin, 2011) distribuidas desde el centro de México hacia el sur de Brasil,
incluyendo Centroamérica, las islas del Caribe y casi toda Sudamérica (Murphy y Lugo, 1986;
Conservancy, 2005; Antonelly y Sanmartin, 2011). En esta region se encuentra el bosque seco
Tropical (bs-T) (Sanchez-Azofeifa et al. 2005), el 51% en Sudamérica, el 39% en Norte y
Centroamérica y el 9% en las islas del Caribe (Miles et al. 2006). En Colombia, bs-T
representa el 6.5% de la extension del bioma en el continente americano (Portillo-Quintero y
Sanchez-Azofeifa, 2010), que tenia una extension de 88829 km?, pero el 92% ya se ha
transformado en pastos, cultivos y areas urbanas (Gonzalez-Martinez et al. 2018), provocando
que actualmente solo el 8% (7200 km2) de bs-T original persiste en forma de mosaicos
(Garcia et al. 2014), este es el hogar de 2600 especies de plantas, 83 de las cuales endémicas
(Pizano et al.2014). Por lo tanto, bs-T es el ecosistema més amenazado y de mayor prioridad
para la conservacion de Colombia (Forero-Median y Joppa, 2010; Pizano et al. 2014). Sin
embargo, los estudios sobre la ecologia de los bosques secos en Colombia aun son limitados,
principalmente para evaluar y explicar la relacion entre la diversidad y el funcionamiento del
ecosistema (por ejemplo, las reservas de carbono) sobre gradientes climaticos, lo que definiria

criterios de conservacion adecuados.

El bosque seco tropical tiende a ser resiliente en términos de estructura (Derroire et al.
2016), riqueza y composicion (Quesada et al. 2009; Lebrija-Terejos et al. 2010; Derroire et al.
2016), lo cual ocurre durante la sucesion secundaria (Vargas, 2015; Derroire et al. 2016).
Estos bosques tropicales tienen serios problemas de degradacion y fragmentacion, modelando
el paisaje y convirtiéndolo en extensiones de diferentes tamafios, con zonas de bordes y
arboles aislados, dentro de matrices agricolas (Suarez-R y Vargas-R, 2019), situaciones que
conducen a la pérdida de biodiversidad y servicios ambientales esenciales, como el
almacenamiento de carbono (Wang et al. 2011; Fauset et al. 2015; Poorter et al. 2015; Zhang
y Chen, 2015). Por lo tanto, es prioritaria la restauracion ecoldgica del bs-T, enfocada a
incrementar la conectividad de los elementos del paisaje, permitiendo la recuperacion de los
servicios ambientales que ofrece (Armenteras y Vargas, 2016) y adaptando los proyectos de

restauracion forestal a los diferentes tipos de condiciones ambientales, locales y regionales, lo
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que puede contribuir o interferir en el avance del proceso de restauracion ecolédgica (Martins,
2018).

Existen evidencias suficientes que han mostrado cémo la distribucion de diferentes
bosques tropicales esta determinada por la influencia del clima (Neves et al. 2015; Poorter et
al. 2015; Power et al. 2016; Asner et al. 2017; Bennett et al. 2020). Ademas de los cambios
notables en los patrones de diversidad, estructura y reservas de carbono a lo largo de
gradientes climaticos (Oliveira-Filho y Fontes, 2000; Fauset et al. 2015; Poorter et al. 2015;
Chazdon et al. 2016; Rozendal et al. 2019; Zhu et al. 2019). Por lo tanto, comprender los
efectos de los factores ambientales (por ejemplo, el gradiente climatico) tienen una relacién
entre la diversidad de especies de arboles y el funcionamiento del ecosistema es uno de los
temas de actualidad en la ecologia forestal (Zhu et al. 2019; Poorter et al. 2017). En este
sentido, ha sido evidente que la variabilidad climética induce cambios en la estructura de las
comunidades de arboles (por ejemplo, didmetro, altura, densidad de la madera), diversidad
taxondmica (por ejemplo, riqueza y composicion de especies) y en el funcionamiento del
ecosistema (Poorter et al. 2016; 2017; Phillips et al.2019; Rozendal et al .2019) Sin embargo,
la relacion entre riqueza y composicion floristica (Cuesta et al. 2012; Copete et al. 2019;
Cupertino-Eisenlohr et al. 2020) y estructura (Gurardin et al. 2014; Fauset al.2015) con las
reservas de carbono como una funcion importante del ecosistema en los bosques secos de

Colombia ha sido poco estudiado.

Estudios recientes han resaltado la importancia de relacionar la funcion del ecosistema
con la riqueza de especies arbdreas en varios bosques tropicales y han demostrado que
algunas especies dominantes tienen una mayor contribucién en diferentes procesos (Fauset et
al.2015; Staggemeier et al.2017). Por ejemplo, estudios llevados a cabo en la cuenca del
Amazonas han demostrado que una pequefia cantidad de especies de arboles (~ 1% del total
de especies en la regién ~15000 especies de éarboles) contribuyen de manera
desproporcionada a la reserva de biomasa aérea, aproximadamente el 50% del carbono total
(Ter Steege et al. 2013; Fauset et al. 2015). Estas especies se consideran hiperdominantes de
biomasa (Bastin et al. 2015; Fauset et al.2015), y el fendmeno de influencia desproporcionada
de un pequefio numero de especies en el funcionamiento del ecosistema se denomind
hiperdominancia (por ejemplo, Bastin et al. 2015; Staggemeier et al. 2017; Rodrigues et al.
2019). Sin embargo, se sabe poco sobre los efectos de los factores ambientales (por ejemplo,
el clima) en la distribucion de especies hiperdominantes y el almacenamiento de carbono en

los bosques secos de Colombia.
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En este contexto, el objetivo general de esta investigacion es evaluar los patrones de
diversidad, estructura y stock de carbono en las comunidades arbdreas del bosque seco de
Colombia. Para ello, se abordaran las siguientes preguntas: (i) ¢cudl es la distribucion
geografica y los patrones fitogeograficos en el bosque seco de Colombia? (ii) como varian los
efectos del factor abiodtico (déficit climatolégico de agua), atributos taxondémicos
(composicion y riqueza de especies) y atributos estructurales (densidad de madera y diametro
maximo de arbol) sobre el carbono almacenado en la biomasa aérea en el bs-T de Colombia?
iii) ¢Cudl es la relacion entre la estructura y la riqueza de los arboles con las reservas de
carbono sobre el suelo? y iv) ¢Cual es el patron de distribucion de las especies arboreas
hiperdominantes? En este sentido, a través de estudios ecoldgicos sobre las relaciones entre
patrones de comportamiento ecosistémico a lo largo de gradientes climaticos, permitieron
obtener informacion especifica sobre el estado real de la diversidad, estructura y stock de
carbono. Esto auxilia y contribuye al conocimiento a escalas regionales y locales de
potenciales sitios prioritarios para la conservacion y proteccion de los bosques secos en
Colombia, ya que estos estudios son clave para la planificacion sostenible de proyectos de

restauracion.
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CAPITULO 1: Bosque seco tropical de Colombia: Distribucion geografica y patrones
fitogeograficos.

Resumen

El bosque seco tropical es el ecosistema mas degradado en Colombia, principalmente
por la influencia de factores antropogenicos. Por lo tanto, estudios fitogeograficos son cada
vez mas importantes para establecer criterios de conservacion y restauracion. En este sentido,
se describio la distribucion geografica y los patrones fitogeograficos de fragmentos del
bosque seco tropical en Colombia. Se seleccion6 nueve sitios de estudio distribuidos a lo
largo del territorio. Fue realizado un andlisis de importancia relativo basado en la abundancia
de todos los individuos con diametro (DAP > 0.3 cm), mediante la identificacion de la
composicion floristica de los taxones familia, género y especie. Asimismo, se actualizo el
sistema de clasificacion para APG IV (2016). En total se registraron 14004 individuos
pertenecientes a 46 familias, 138 géneros y 248 especies. Se cuantificé en nimero de
individuos y especies los grupos taxonomicos de familia y género, de acuerdo con su
localizacion se describio la variabilidad floristica presente entre los sitios. La identificacion de
especies de alto valor ecoldgico en determinado sitio geogréfico y la determinacion de su
abundancia, permitié describir importantes patrones floristicos y ecol6gicos que son
considerados para la conservacion de este ecosistema. Existe un orden de importancia entre
taxones y entre sitios, que podria deberse al recambio floristico cominmente encontrado en el
Neotrépico. Este estudio permitié identificar especies con caracteristicas especificas
importantes para la gestion integrada de conservacion y restauracion ecolégica de bosques

secos de Colombia, desde una escala local y regional.

Palabras clave: abundancia, dominancia, composicion y diversidad floristica, importancia

ecoldgica, riqueza.
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INTRODUCCION

El bosque seco tropical que incluye el bosque de sabana, bosque tropical de tierras
bajas y el bosque montano (Pennington et al. 2009), se encuentran distribuidos desde el
noreste de México hasta el norte de Argentina y del suroeste de Brasil, definidos en 23
nacleos floristicos con mas de 20 % de especies Unicas (Linares-Palomino et al. 2011). Es el
ecosistema tropical mas perturbado (Sanchez-Azofeifa et al. 2005), estimandose que queda un
poco mas de un millén de kilémetros cuadrados de cobertura forestal a nivel mundial,
dividido en pequefios fragmentos aislados y degradados (Portillo-Quintero y Séanchez-
Azofeifa 2010). Su principal amenaza es la actividad agricola, ya que sus &reas de suelos
fértiles permiten el cultivo intensivo durante varios afios y posteriormente son abandonadas
por la reduccion de su productividad (Santos et al. 2017). Esto, ha transformado el paisaje del
bosque seco tropical, convirtiéndolo en fragmentos de diferentes tamafios, con zonas de
bordes y arboles aislados, dentro de matrices agropecuarias (Suarez-Ramirez y Vargas-Rios
2019) acelerando los procesos de erosion del suelo y pérdida de la biodiversidad (Pizano et al.
2014).

El bosque seco tropical de Colombia esta entre los ecosistemas mas degradados,
fragmentados y menos conocidos a escala del Neotrdpico (Melo et al. 2019). Estos bosques en
su mayoria son secundarios que corresponde entre un 21% al 63% de la superficie total de
bosque seco tropical, mientras que menos del 7% corresponde a bosques maduros (Gonzélez-
Martinez et al. 2018). Ademas, las comunidades de arboles de este tipo de bosque presentan
diferentes tipos de sucesion secundaria que son derivadas de perturbaciones naturales y
antropogénicas (Mendoza-Cifuentes 1999). Entre las especies que colonizan inmediatamente
después de la perturbacion, se encuentran las pioneras exigentes de luz y con ciclos de vida
cortos entre 10 y 15 afios, y que definen etapas iniciales de sucesion secundaria (Gonzélez-
Martinez et al 2018, Melo et al. 2019). Mientras tanto las especies pioneras intermedias (20 —
30 afos) determinan etapas intermedias de sucesion, y posteriormente las especies con ciclos
de vida larga tienden a dominar el dosel, lo que permite el reclutamiento de especies
tolerantes a la sombra cominmente encontradas en las etapas de sucesion tardia y en los

bosques maduros (Gonzalez-Martinez et al. 2018, Melo et al. 2019).

El bosque seco tropical de Colombia posee una distribucion geografica definida, entre

el Caribe con bosques humedos circundantes como en el piedemonte de la Sierra Nevada de
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Santa Marta, hasta la Cordillera de Los Andes y en el Magdalena Medio (Instituto Alexander
Von Humboldt-IAvH 1998; Linares-Palomino 2011, Garcia et al. 2014). En este sentido,
estos bosques se encuentran divididos en seis regiones biogeogréaficas, la region Caribe,
NorAndina, Patia, Valle del Cauca, Valle del Magdalena y los Llanos (Pizano et al. 2017). En
su mayor parte estos bosques estan ubicados en la region Caribe (71 %), seguido por el Valle
del Magdalena (21 %), el Valle del Cauca (7 %) y la region NorAndina (1 %) (Garcia et al.
2014), con marcadas diferencias climaticas (Pennington et al. 2009, DRYFLOR et al. 2016,
Gonzélez-Martinez et al. 2018) y una composicion floristica muy variable (Fernandez-
Méndez et al. 2013, Pizano et al. 2014). Previos estudios han reportado que las diferencias de
los patrones fitogeograficos entre los bosques secos tropicales de Colombia, es debido
principalmente a la sequia estacional (Portillo-Quintero y Sanchez-Azofeifa 2010, Santos et
al. 2017, Pizano et al. 2017), especialmente en los valles interandinos donde la precipitacion
puede cambiar radicalmente en cortas distancias geograficas (Pennington et al. 2009). Estos
bosques, se caracterizan por poseer una pronunciada estacionalidad de precipitacion con al
menos tres o cuatro meses de sequia (Portillo-Quintero y Sanchez-Azofeifa 2010, Pizano et al.
2017). De esta forma, por lo menos el 50 % de las especies vegetales del bosque seco tropical
de Colombia son tolerantes a la sequia (Sdnchez-Azofeifa et al. 2005) en donde las plantas
presentan caracteristicas estructurales, funcionales y fisioldgicas especificas para tolerar y
evitar el déficit hidrico (Murphy y Lugo 1986). Por lo tanto, estos bosques comprenden un
conjunto de grupos floristicos y especies Unicas adaptadas a estas condiciones climaticas,
donde también albergan una alta riqueza y variacion de la composicion floristica (Fernandez-
Méndez et al. 2013).

El bosque seco tropical de Colombia es considerado de alto valor estratégico para la
conservacion de la biodiversidad y servicios ecosistémicos (Pizano et al. 2017, Cueva et al
2019). Por este motivo, debido a su importancia ecoldgica, se ha presentado un incremento en
el estudio y monitoreo de este ecosistema a nivel regional (IAvH 2013, Pizano et al. 2014,
Garcia-Martinez et al. 2017, Ballesteros-Correa et al. 2019) y local (Garcia-Martinez et al.
2017, Norden et al. 2018, Melo et al. 2019, Suarez-Ramirez y Vargas-Rios 2019). Sin
embargo, la baja representacion del bosque seco tropical en el Sistema Nacional Colombiano
de Areas Protegidas (SINAP) y la escasa informacion a escala nacional sobre patrones de
biodiversidad han generado fuertes limitaciones para establecer estrategias para su
conservacion y restauracion ecoldgica (Bocanegra-Gonzalez et al. 2019).
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Los estudios de los patrones de distribucidn y extension geogréfica del bosque seco
tropical de Colombia han permitido iniciar los procesos de recoleccion de datos y monitoreo
en el pais. Este proceso es liderado por el Instituto Alexander von Humboldt (IAvH), y con la
participacion de diferentes actores, buscan conocer las relaciones fitogeograficas entre las
especies de plantas (Pizano et al. 2017). Sin embargo, todavia es necesario seguir evaluando
patrones de distribucion geografica principalmente en relacion con sus caracteristicas
fitosocioldgicas. Esta informacion ecoldgica, puede contribuir con la identificacion de areas
prioritarias de conservacion (Sanchez-Azofeifa et al. 2005). Por esta razon, el objetivo de este
estudio es describir la distribucion geogréfica y los patrones fitogeograficos de fragmentos del
bosque seco tropical en Colombia. Esta caracterizacién organiza el comportamiento de
taxones en determinado local, para evaluar posibles relaciones floristicas entre sitios y

regiones distantes.

METODOS

Area de estudio. El bosque seco tropical de Colombia esta presente en regiones calidas
(0-1000 m de altitud), a una temperatura promedio > 24 °C, con precipitaciones anuales entre
700-2000 mm (Sanchez-Azofeifa et al. 2005, Pizano et al. 2017), en areas relativamente
planas con suelos de fertilidad intermedia y pH moderado, con baja pérdida de nutrientes por
lixiviacion y en etapas sucesionales intermedias (Portillo-Quintero y Sanchez-Azofeifa 2010).
Asi mismo, se destaca que son pocos los remanentes existentes de bosque seco tropical que
presenten condiciones de bosque maduro, es decir que en estructura y composicién de
especies sean semejantes a las condiciones originales (IAvH 1998). Segun la clasificacion de
Holdrige (1967) el tipo de vegetacion es bosque seco tropical.

De acuerdo con Pizano et al. (2014, 2017), la divisién del bosque seco tropical de
Colombia por regiones biogeograficas permitié observar una a mayor representatividad de
registros botanicos en la regién Caribe y Valle del Cauca, seguidas del Valle del Magdalena y
en menor proporcion en los Llanos, NorAndina y Patia. En estas regiones, fueron
seleccionados nueve sitios de estudio distribuidos asi: tres en la region Caribe, tres en Valle
del Cauca, dos en Valle del Magdalena y una en la regién NorAndina. Estos sitios,
corresponden a bosques secundarios y estan localizadas en los departamentos de Antioquia,

Bolivar, La Guajira, Magdalena, Risaralda, Santander, Tolima y Valle del Cauca (Figura 1).
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de bosque seco tropical en Colombia por regiones biogeograficas (Pizano et al. 2014). C:

Distribucion espacial de los nueve sitios de estudio en su region biogeografica.

Banco de datos. Segun Pizano et al. (2017), el 95% del bosque seco tropical se

encuentra en tierras privadas y solo un 5% estd protegido y conservado por el del Sistema

Nacional de Areas Protegidas (SINAP). Por lo tanto, los nueve sitios de estudio se ubicaron

dentro de Areas de propiedad privada, Parques Nacionales Naturales, Parques Naturales

Regionales y Santuarios de Flora y Fauna. En cada sitio seleccionado se encontrd una parcela

de 1.0 ha, a excepcion del sitio Lebrija que contiene tres parcelas de 0.1 ha (Tabla 1). Estas

hacen parte de la red de parcelas permanentes establecidas para el monitoreo del bosque seco

tropical y lideradas por el Instituto Humboldt desde el 2013 https://sibcolombia.net.
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Tabla 1. Principales caracteristicas de los sitios estudiados

i6 Altitud (m
Bi Reglo[l_ Dep. Sitio Coordenadas Pp - ( )_ Unidad de Conservacion
iogeografica (mm)  Minima Méaxima
12°11'56"N i
La Guajira Uribia 601 142 275 Parque Nacional Natural
71°21'2"0 Macuira
11°18'50"N i
Caribe Magdalena SantaMarta 771 0 25 Parque Nacional Natural
74°7'39"0 Tayrona
9°56'12"N i
Bolivar Nepomuceno 1476 365 380 Santuario de Floray
75°6'35"0 Fauna Los Colorados
N , 6°31'57"N .
Antioguia SantaFé 1075 550 550 Estacion Cotove
75°49'56"0
4°51'18"N
Vglle del Risaralda Pereira 1952 1179 1183 Finca Alejandria
auca 75°532"0
3°50'7.18"N i
Vglle del Buga 1418 980 1150 Parque Natqral Regional
auca 76°17'41"0 El Vinculo
. ) 5°5'7.60"N )
Tolima Méndez_1 e 1499 250 420 Finca el Cardonal
Valle del 74°46'53"0
Magdalena 5°4'14"N
Tolima Mendez_2 1499 250 313 Finca el Cardonal
74°47'54"0
_ . 7°16'0.02"N _
NorAndina Santander Lebrija 1206 212 237 Predio los planes
73°21'0.47"0

Dep: departamento, nombre del sitio, coordenadas geogréficas, Pp: precipitacion en mm (Promedio 1981-2010 Instituto de
Hidrologia, Meteorologia y Estudios Ambientales — IDEAM), altitud en metros (maxima y minima) y unidades de

conservacion.

En el 2013 el IAVH, cred la Infraestructura Institucional de Datos e Informacion (12D),
gue contiene conjuntos de datos con informacion sobre registros bioldgicos. Estos datos se
encuentran en el Catalogador de Informacion Biologica del Instituto Humboldt (CEIBA).
Consultado 18 junio 2019. Disponible en http://i2d.humboldt.org.co/ceiba/. El cual usa la
herramienta para la Publicacion Integrada de Datos (IPT - por sus siglas en inglés) que es
desarrollada por Global Biodiversity Information Facility (GBIF) y facilita el acceso y

publicacion de datos e informacidn, sobre la diversidad del pais.

Mediante una revision en la 12D, sobre datos de la composicion floristica y estructura
del bosque seco en Colombia, fueron seleccionadas nueve sitios distribuidos a lo largo del
territorio y distantes geogréficamente para tener una mayor representatividad entre las
unidades de muestreo (Tabla S1), este estudio incluyo sitios dentro de la region, Caribe
(Uribia, SantaMarta y Nepomuceno), Valle del Cauca (SantaFé, Pereira y Buga), Valle del
Magdalena (Méndez_1 y Méndez_2) y NorAndina (Lebrija) (ver figura 1). Para estos sitios,
se seleccionaron todos los individuos con didametro (DAP > 0.3 cm) y altura (H = 1.0 m);

Ademas, fue renovado el sistema de clasificacion para APG IV (2016) en Tropicos y Missouri
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Botanical Garden. Consultado 19 octubre 2019. Disponible en: http://www.tropicos.org/ y

https://www.missouribotanicalgarden.org/ Finalmente fue producida una base de datos con

informacidn actualizada. Mediante el uso de tablas dindmicas, se calcul6 a nivel regional y

local (por sitios) la abundancia y riqueza para los taxones familia, género y especie.
RESULTADOS

En los nueve sitios estudiados de bosque seco tropical de Colombia, se registraron
14004 individuos pertenecientes a 46 familias, 138 géneros y 248 especies. La composicion
floristica de los individuos mostré un patrén de distribucién contrastante en cuanto al nimero

de individuos, familias, géneros y especies en cada region biogeogréafica y parcela (Tabla 2).

Tabla 2. Composicion floristica de los nueve sitios estudio en el bosque seco tropical de

Colombia.
Region it NUmero de Namero de NUmerode  NUamero de
itio
Biogeogréfica Individuos Familias Géneros Especies
Uribia 598 15 23 30
Caribe SantaMarta 1416 18 41 45
Nepomuceno 2300 37 75 83
SantaFé 994 14 20 23
Valle del .
Pereira 1428 26 57 63
Cauca
Buga 1677 19 33 38
Valle del Méndez_1 2995 25 41 55
Magdalena Méndez_2 2090 22 31 41
NorAndina Lebrija 506 14 16 17

La distribucion geogréfica de las familias varié considerablemente entre los sitios, por
ejemplo, la familia Fabaceae estuvo mejor representada en las parcelas Uribia, SantaMarta,
Nepomuceno (pertenecientes a la regién Caribe), Méndez_ 1 y Méndez 2 (Valle del
Magdalena), se observo en menor proporcion su representatividad en SantaFe, Pereira y Buga
(Valle del Cauca). Por otro lado, la familia Meliaceae se destaco en Mendez_1 y la familia
Rubiaceae fue la unica presente en todas las parcelas. En total se identifico 46 familias
botanicas entre las principales: Fabaceae (1996 individuos - 44 especies), Meliaceae (1911 -
7), Moraceae (873 - 14), Rutaceae (823 - 13), Sapindaceae (774 - 6), Myrtaceae (773 - 9)
Annonaceae (659 - 8), Polygonaceae (615- 7), Anacardiaceae (481- 4), y Rubiaceae (425 -
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16). Esta variabilidad en cuanto al nimero de individuos (abundancia) y niumero de especies
(riqueza) mostré que la familia Fabaceae ocupd6 el primer lugar en términos de abundancia y
riqueza, el segundo estuvo compartido por las familias Meliaceae en abundancia y Rubiaceae
en riqueza. En tercer lugar, tanto en abundancia como en riqueza se encontré la familia
Moraceae, y en el cuarto lugar en abundancia lo ocupd la familia Rutaceae y en riqueza la

familia Euphorbiaceae. (figura 2).
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Familias Botanicas
Figura 2. Numero de individuos por familia en cada sitio de estudio y nimero de especies

por familia.

La distribucion fitogeogréafica en cuanto a géneros se mostrd principalmente dominada
en Méndez_1 por los géneros Casearia, Trichilia, Machaerium y Cordia y en Méndez_2 por
los géneros Oxandra y Coccoloba. Mientras que, en Buga fueron encontrados
mayoritariamente los géneros Eugenia y Zanthoxylum, en SantaFé por el género Melicoccus,
en SantaMarta por Croton. Finalmente, el género Ampelocera estuvo mejor representado en
Nepomuceno. En total fueron encontrados 138 géneros de 14004 individuos. Entre los
géneros con el mayor nimero de individuos se encontro Trichilia (1893 individuos), Eugenia
(715), Melicoccus (688), Oxandra (616), Coccoloba (588), Ampelocera (568), Machaerium
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(564), Zanthoxylum (470), Astronium (451), Vismia (391), Pterocarpus (390), Brosimum
(388), Aspidosperma (369), Gustavia (332) y Pouteira (303). EI mayor nimero de especies se
presentd en los géneros: Zanthoxylum (9 especies), Cordia (6), Eugenia (6), Casearia (6),
Croton (5), Machaerium (5), Buchosia (5), Trichilia (5) y Coccoloba (5) (figura 3).
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Figura 3. Numero de individuos por género en cada sitio de estudio y nimero de especies

por género.

Las especies presentan marcadas variaciones en el nimero de individuos entre sitios.
La mayor abundancia se presentd en los sitios Méndez_1 y Méndez_2 (en el Valle del
Magdalena), seguida en Uribia, SantaMarta y Nepomuceno (Caribe), luego SantaFé, Pereira y
Buga (Valle del Cauca) y por ultimo la region NorAndina en Lebrija que presentd la menor
abundancia. En las nueve parcelas se identificO 248 especies distribuidas en 14.004
individuos. EI mayor namero de individuos estuvo representado por las especies Trichilia
oligofoliolata (M.E. Morales.) (790), Eugenia pocera (Sw) Poir. (598), Melicoccus bijugatus
(Jacqg.) (558), Astronium graveolens (Jacq.) (451), Aspidosperma polyneuron (Mill. Arg.)
(366), Machaerium capote (Triana ex Dugand.) (271) y Brosimum alicastrum (Sw.) (235).

Entre las especies con menor numero de individuos se encontrd: Bursera simaruba (L.) Sarg.
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(125), Guazuma ulmifolia (Lam.) (93), Platymiscium pinnatum (Jacg.) Dugand. (81), Celtis
iguanaea (Jacq.) Sarg. (43), Hura crepitans (L.) (18), Enterolobium cyclocarpum (Jacq.)
Griseb. (12), Maclura tinctoria (L.) D. Don ex Steud. (12), Ceiba pentandra (L.) Gaertn (8),
Pithecellobium dulce (Roxb.) Benth. (4), entre otras (figura 4).
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Figura 4. Numero y porcentaje del total de individuos de las principales especies encontradas

en los nueve sitios de estudio.
DISCUSION

La composicién floristica en cuanto al numero de familias, géneros y especies se
muestra semejante a los estudios realizados en nucleos floristicos del bosque seco en el
Neotropico (Gentry 1995, Linares-Palomino et al. 2011, DRYFLOR et al. 2016) y Colombia
(IAVH 2013, Pizano et al. 2014, Garcia-Martinez et al. 2017, Norden et al. 2018, Melo et al.
2019). La variacién en la composicion floristica de este tipo de bosque esta explicada por su
alto intercambio de especies (DRYFLOR et al. 2016, Linares-Palomino et al. 2011) y el
endemismo regional, debido a las diferencias significativas de gradientes ambientales a escala

relativamente pequefia (Pennington et al. 2009, Pizano et al. 2014).
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La familia Fabaceae, es la més representativa en términos de composicion floristica, es
caracterizada por ser dominante en los bosques secos neotropicales (Gentry 1995, Pennington
et al. 2009, Linares-Palomino et al. 2011) y predominante en los bosques secos de Colombia
(IAvH 1998, Mendoza-Cifuentes 1999, Marulanda et al. 2003, Pizano et al. 2014, Suérez-
Ramirez y Vargas-Rios 2019). Esta familia, ademés de ser reconocida por mayor importancia
ecoldgica (Vega 2020), ocupa el primer lugar en el indice de valor de importancia en los
bosques secos tropicales (Ballesteros-Correa et al. 2019). En este estudio también representa
el mayor numero de individuos y especies, por lo que es considerado como el grupo
taxondmico mas importante de este ecosistema (Linares-Palomino et al. 2011). La presencia
de esta familia indica la existencia de bosque secundario en regeneracion (Gentry 1995, IAvH
1998, Mendoza-Cifuentes 1999, Marulanda et al. 2003), debido a su capacidad de
colonizacidn, facil propagacion, altas tasas de crecimiento y alta capacidad de fijar nitrégeno,
dominan diferentes etapas de sucesién de los bosques secos en algunas regiones (Caribe,
Valle del Cauca y del Magdalena). Asi mismo, esta familia ha sido considerada clave por los
diferentes servicios ecosistémicos proporcionados, ademas de su alto potencial para la
restauracion (Vargas y Ramirez 2014). Las caracteristicas de esta familia estan mejor
representadas en las parcelas de la region Caribe 45.8%, Valle del Magdalena 39.5% y en
menor proporcion en la region Valle del Cauca 14.7%, debido a la abundancia de sus
individuos (44) (figura 2). En segundo lugar, es interesante como la familia Meliaceae
particularmente mejor representada por el género Trichilia (Mendoza-Cifuentes 1999),
presenta una mayor abundancia de individuos (1911), pero contiene menor riqueza de
especies (7) en comparaciéon con las deméas familias (figura 2). Debido al gran nimero de
individuos principalmente en la regién Valle del Magdalena (74.4%) y menor representada en
la region Caribe (24.5%). La familia Meliaceae probablemente sea endémica de estas regiones
(IAVH 1998).

Segun Mendoza-Cifuentes (1999), la familia Rubiaceae se encuentra mejor
representada en los bosques secos de la region Caribe. Sin embargo, esta representatividad de
sus individuos varia entre los sitios analizados. Por ejemplo, en la region del Valle del
Magdalena (Méndez_1 y Méndez_2) es donde mejor se encuentra representada esta familia
(70.6%) y en menor parte en la region Caribe (Uribia, SantaMarta y Nepomuceno) (20.5%).
Es importante destacar que la familia Rubiaceae se caracteriza por ser la Gnica presente en los
nueve sitios estudiados y aunque es la mas rica en especies (16), no es representativa en

cuanto a abundancia (425) (figura 2). Por lo que se mantienen los patrones de composicion
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floristica del bosque seco en términos de riqueza propuestos por Gentry (1995) y Pizano et al.
(2014).

Por otro lado, siguiendo con el orden de importancia de las familias identificadas, la
familia Myrtaceae, se presenta como una de las dominantes en bosques secundarios del
bosque seco tropical (Lemos y Gonzalez 2015), lo que demuestra su potencial para la
regeneracion natural. Esta familia se encuentra mejor representada en la region de Valle del
Cauca (70.4%) donde son encontrados los bosques secos de mayor elevacion desde 550 hasta
1183 m de altitud (cuadro 1), y en menor proporcion (4.4%) por los de baja elevacion de 0 a
380 m de altitud, pertenecientes a los bosques secos de la region Caribe. Segun, Cueva et al.
(2019), similares resultados son encontrados en los bosques secos del Ecuador, respecto a la

dominancia de esta familia en tierras altas.

En general, las familias aqui reportadas han sido registradas como dominantes en el
bosque seco tropical (Gentry 1995, Mendoza-Cifuentes 1999), donde estas familias se
muestran con una alta consistencia taxonémica, con una composicién floristica caracteristica
de este tipo de ecosistemas en el Neotropico (Ballesteros-Correa et al. 2019), existiendo una
diferencia en cuanto al valor de importancia de las familias presentes del bosque seco tropical
(Pizano et al. 2014, Lemos y Gonzélez 2015, Suarez-Ramirez y Vargas-Rios 2019), debido a
diferencias en el muestreo, tamafio de las coberturas, estructura del bosque y presiones

antropogénicas (Pizano et al. 2017).

En cuanto a los géneros identificados un total de ocho (Trichilia, Eugenia, Melicocus,
Oxandra Cocoloba, Ampelocera, Machearium, y Zanthoxylum) representan el 43.6 % de la
abundancia y los géneros (Zanthoxylum, Eugenia, Casearia, Cordia, Bunchosia, Trichilia,
Coccoloba, Machearium, Croton y Ampelocera) constituyen el 22.6 % de la riqueza de
géneros a lo largo de las nueve parcelas estudiadas. Estos, se encuentran distribuidos
principalmente en las parcelas Méndez_1 y Méndez_2, Buga y SantaFé, Nepomuceno y
SantaMarta de las regiones Valle del Magdalena, del Cauca y Caribe respectivamente. Segln
Marulanda et al. (2003), encontrd similares resultados en cuanto a la dominancia de géneros
en estas regiones. Ademas, de que estos géneros son comunmente encontrados en el bosque
seco del neotrdpico, donde casi todos poseen especies pioneras intermedias, con gran
potencial para restauracion (Vargas y Ramirez 2014). Sin embargo, tanto la abundancia
(56.4%) como la riqueza (77.4 %) restante, se encuentra distribuida entre los demas géneros.
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Esto ocurre debido a la existencia de géneros representados por una sola especie (Suarez-
Ramirez y Vargas-Rios 2019) y ocupan los primeros lugares en diversidad (Vega, 2020).

La riqueza del género Zanthoxylum, se debe a que sus especies son tipicas del bosque
seco, este género es comunmente encontrado en la region del Valle del Cauca donde se estima
que el 80% de las especies de esta region encuentran amenazadas nacional o regionalmente,
especialmente por la deforestacion, degradacion del hébitat, sobreexplotacion y pérdida de
dispersores (Pizano et al. 2014), lo que explica la razén por la cual este género mismo siendo
el mas diverso (9 especies) en los nueve sitios esta poco representado (470 individuos) (figura
3).

Por otra parte, el género Trichilia es el mas abundante en los bosques secos tropicales
de Colombia estudiados, tiene 1893 individuos en cinco especies. Dado que este género posee
especies raras a escala biogeografica, pero donde se establecen se tornan abundantes
(Mendoza-Cifeuntes 1999). Segin IAvH 1998 y Suarez-Ramirez y Vargas-Rios 2019,
encontraron que el género trichilia se muestra dominante en el departamento del Tolima,
Colombia (IAvH 1998, Suarez-Ramirez y Vargas-Rios 2019), algo semejante ocurre con los
resultados aqui obtenidos donde este género estd mejor representado en la region del Valle del
Magdalena (75.1%) especificamente en Méndez_1 y Méndez_2. Los géneros Ampeloceara y
Croton son lo que mejor representan la regién Caribe (81.5% y 69.2%) respectivamente. El
género Croton, se caracteriza por crecer en sitios abiertos, siempre cerca de parches o bordes,
representan una etapa muy temprana de la sucesion y luego permiten el establecimiento de
otras especies (Suarez-Ramirez y Vargas-Rios 2019). Los dos géneros son normalmente

encontrados en la vegetacion tipica de la region Caribe (Pizano et al. 2014).

Las especies mejor representadas en los nueve sitios constituyen (62.4%) mas de la
mitad de los individuos identificados y se encuentran en su mayoria distribuidas en las
regiones Caribe, Valle del Cauca y del Magdalena. Esto sucede al recambio de especies que
se presenta dentro y entre las regiones del bosque seco de Colombia (Gonzalez-Martinez et al.
2018). Esta distribucion de los individuos por especies en los nueve sitios muestra que la
region del Valle del Magdalena, entre Mendez_1 (21.4%) y Méndez_2 (14.9%) es la region
mas relevante en términos de abundancia y presencia de especies de alto valor ecoldgico para
el bosque seco tropical. Probablemente, porque esta region posee una mayor fertilidad del
suelo y alta variacion en las precipitaciones durante la estacion seca (Gonzélez-Martinez et al.

2018), evidentemente condiciones que podrian favorecer la dominancia de especies como
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Trichilia oligofoliolata (786 individuos) que ocupa el 5.6% del total de los individuos y se
encuentra en esta region, especificamente en Méndez_1. Esta especie es caracterizada como
endémica de la region del norte del Tolima, donde solamente se ha colectado (IAvH 1998).
Cabe resaltar que otras especies también identificadas en esta region, por ejemplo: M. capote
normalmente es encontrada dominante de este tipo de bosques (IAvH 1998, Mendoza-
Cifuentes 1999), Astronium graveolens también dominante, es reconocida generalmente
como especie tardia y pionera (Melo et al. 2019), se caracteriza por establecerse después de la
primera etapa de la sucesion, resistiendo asi condiciones adversas a la matriz que se encuentre
(Suérez-Ramirez y Vargas-Rios 2019) y es utilizada en procesos de restauracion, cercas vivas
y sombra para cultivos (Vega, 2020).

La variacion floristica entre regiones y sitios se debe al alto recambio de especies
existente en los bosques secos del Neotropico (DRYFLOR et al. 2016, Linares-Palomino et
al. 2011), similares resultados son observados entre las parcelas estudiadas de bosque seco
tropical de Colombia. Esta distribucién de las especies esta representada entre otras por:
Eugenia procera segunda especie mas abundante del estudio presenta el mayor nimero de
individuos (458) en Buga, distribuida especificamente entre las regiones Valle del Caucay del
Magdalena. Estas dos regiones de bosque seco tropical son catalogadas como las mas
fragmentadas de Colombia, debido a la alta incidencia antrdpica (Pizano et al. 2017). Como
consecuencia esta especie es frecuentemente encontrada en los bordes de parches boscosos
(Suérez-Ramirez y Vargas-Rios 2019).

El tercer lugar en abundancia es ocupado por la especie Melicoccus bijugatus, mejor
representada en SantaFé (Valle del Cauca) con 466 individuos (figura 4). Esta especie es
comunmente encontrada en esta formacion vegetal, donde es importante para la produccion y
comercializacion de su fruto (IAvH 1998). Sin embargo, otros estudios han demostrado la
dominancia de esta especie en la region Caribe (Pizano et al. 2014). Por otra parte, en la
region del Valle del Magdalena (Méndez_ 1 y Méndez 2) la especie Aspidosperma
polyneuron representada por 203 y 5 individuos respectivamente (figura 4), evidencia un
desequilibrio poblacional entre sitios geograficamente proximos como Mendez 1 vy
Méndez_2. Esto podria ser causa de la explotacion de esta especie, ya que se encuentra
incluida dentro de la categoria de amenaza En Peligro (EN) (IAvH 1998). Tal como sucede
con otras especies como Enterolobium cyclocarpum y Hura crepitans, también identificadas
en este estudio. Estas han sido explotadas por décadas debido a que se caracterizan por tener

una madera muy fina (Pizano et al. 2014).
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Los patrones fitogeograficos encontrados en este tipo de bosque poseen
intrinsecamente funciones ecosistémicas desarrolladas por las especies. Por ejemplo:
Brosimum alicastrum es sefialada como especie indicadora de bosques poco intervenidos, con
alta abundancia y caracterizado por ubicarse en fuertes pendientes (Pizano et al. 2014),
Platymiscium pinnatum, y Pithecellobium dulce generalmente son especies presentes en
parches de estructura abierta y pueden convertirse en nudcleos de regeneracion (Garcia-
Martinez et al. 2017) y otras han sufrido un fuerte impacto en la diversidad genética como la
Ceiba pentandra, (Bocanegra-Gonzalez et al. 2019). De la misma forma, existen algunas
especies que ocurren en varios tipos de bosques como Maclura tinctoria, donde es reconocida
como especie extendida (ecolégicamente versatil), mientras que las especies generalistas
como Guazuma ulmifolia, generalmente crece en los bosques secos Neotropicales (Linares y
Palomino 20;11). Ademas, debido al alto nivel de degradacién y fragmentacion la presencia
de algunas especies es dominante en las areas que son mayormente perturbadas, tal es el caso
de Celtis iguanaea, donde hace parte del paisaje (DRYFLOR et al. 2016). Por otro lado, estas
especies estan dominando diferentes estratos como Brusera simaruba caracterizada por tener
un dosel alto, hace presencia en etapas de sucesion avanzada (Fernandez-Méndez et al. 2013),
Guazuma ulmifolia, se presenta en estados sucesionales tempranos e intermedios y Astronium
graveolens en los estados tardios y/o emergentes, esta Ultima es encontrada en areas

potenciales a ser conservadas (Melo et al. 2019).

Por ultimo, es importante mencionar que entre las especies del bosque seco tropical es
comun la presencia de especies raras (Norden et al. 2018), las cuales poseen un menor nimero
de individuos (Murphy y Lugo 1986). Ya que, multiples factores hacen que este ecosistema
modele su composicion floristica por cambios naturales y antropogénicos. Como se ha
planteado, por lo general las especies encontradas en estos bosques han desarrollado
estrategias fisiologicas (Pennington et al. 2009), que les permite adaptarse para tolerar altas
temperaturas y evitar largos periodos de déficit hidrico como por ejemplo la pérdida de hojas
(IAvH 1998). Y la fragmentacion acelerada en los ultimos afios ha incrementado
notablemente la perdida de habitat y especies en este ecosistema (Portillo-Quintero y
Sanchez-Azofeifa 2010). Un ejemplo de ello segun Pizano et al. (2014), donde muestra que en
total de 1.544 especies vegetales (arboles, arbustos, lianas y cactus) del bosque seco tropical
de Colombia, 54 especies son endémicas y 36 de estas se encuentran bajo algun grado de
amenaza. Entonces, podria inferirse que la perturbacion es un determinante clave la

composicion floristica en los bosques secos de Colombia (Gonzalez-Martinez et al. 2018).
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Razon por la cual, es necesario entender los patrones de abundancia y distribucion de las
especies para la identificacion de las areas prioritarias para la conservacion del ecosistema
(Norden et al. 2018).

CONCLUSION

Los resultados del estudio evidencian marcados patrones fitogeogréficos del bosque
seco tropical de Colombia. Se muestra que existe una alta variacion floristica en los diferentes
taxones (familia, género y especie), y de su abundancia y riqueza a nivel local y regional. La
region del Valle del Magdalena con tan solo dos sitios tiene la mayor representatividad en
términos floristicos debido a la abundancia y presencia de especies de alto valor ecoldgico,
seguida por la regién Caribe y Valle del Cauca. En el ultimo lugar encontramos la region
NorAndina con baja representatividad considerando que solo fue monitoreado un sitio dada la
disponibilidad de datos en esta regién y menor nimero de individuos a diferencia de los
demés sitios de muestreo. Los patrones fitogeograficos observados en este estudio son
fundamentales para identificar los sitios prioritarios para conservacion y restauracion de un

ecosistema que ha sido fuertemente fragmentado.
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CAPITULO 2: Patrones de diversidad, estructura y stock de biomasa en comunidades

arboreas a lo largo de un gradiente climatico en el bosque seco tropical de Colombia

Resumen

Estudios sobre relaciones biodiversidad — funcionamiento ecosistémico en los bosques secos
son poco realizados. Sin duda alguna, es prioritario conocer esta relacion debido a la
necesidad de restaurar funcionalmente este ecosistema. Por esta razon, el objetivo fue evaluar
los efectos del factor abidtico (Déficit hidrico climatoldgico), atributos taxonémicos (riqueza
y composicion de especies lefiosas), y estructurales (densidad de la madera y didmetro
méaximo del arbol) sobre el carbono almacenado en la biomasa aérea del bosque seco de
Colombia. Utilizamos bancos de datos con informacion de la composicion floristica, datos
globales sobre el clima y la densidad de la madera. Evaluamos las relaciones ecoldgicas con
métodos estadisticos y modelos mixtos. Evaluamos las relaciones Especie — Ambiente
mediante la particion de varianza y modelamos los efectos principales sobre el carbono en la
biomasa aérea. Los sitios de estudio (8 sitios) los consideramos como un efecto aleatorio en
todos los modelos. Encontramos relaciones macroecoldgicas donde la distancia geogréfica y
déficit hidrico climatoldgico influyen en las diferencias de la riqueza y composicion de
especies arboreas. El diametro de arbol (DBHmax), es el principal predictor en el incremento
del almacenamiento de carbono, més alla de los atributos taxonémicos como la riqueza de
especies y atributos abidticos como el clima. Esto expone la importancia del conocimiento de
los atributos del bosque y se presenta como herramienta de inclusion para el manejo,

conservacion y restauracion del bosque seco desde la perspectiva de funcion ecosistémica.

Palabras clave: diversidad funcional, funcionamiento ecosistémico, rasgos funcionales.
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INTRODUCCION

Recientemente existe un fuerte debate sobre los mecanismos detras de las relaciones
biodiversidad — funcionamiento ecosistémico (BEF) en diferentes bosques del mundo (Adler
et al. 2011; Cavanaugh et al. 2014; Poorter et al. 2017). En este sentido, ha sido demostrado
que la pérdida de biodiversidad podria tener consecuencias negativas para el funcionamiento
del ecosistema, y en consecuencia generando también una péerdida de servicios ecosistémicos
(Cardinale et al. 2011). Una mejor comprension de esta relacion es fundamental para
recuperar, mantener y conservar las funciones del ecosistema forestal, como, por ejemplo, el
almacenamiento de carbono en la biomasa aérea (Ouyang et al. 2019). El estudio de esta
relacibn BEF en bosques tropicales durante las ultimas décadas, se ha enfocado
principalmente en explicar como la diversidad de rasgos funcionales y la composicién de
comunidades arboreas determinan simultaneamente el almacenamiento de biomasa aérea (Ali
y Mattsson 2017; Poorter et al. 2017; Villa et al. 2020). La relevancia de este proceso
ecosistémico se debe a que los bosques tropicales tienen una importante contribucion en el
ciclo global del carbono (Pan et al. 2011; Poorter et al. 2015) y almacenan mas de la mitad de
la reserva total de carbono atmosférico en su biomasa (Alvarez-Davila et al. 2017),
cumpliendo un papel fundamental en la regulacion climética del planeta (Bonan, 2008).
Aunque los acuerdos ambientales internacionales exigen la proteccién y restauracion de los
bosques, generalmente solo se considera la extension en términos de cobertura vegetal,
mientras que se ignora la calidad del bosque (Hansen et al. 2020). Por esta razon, mejorar la
comprensidn sobre BEF a través de gradientes ambientales y de cambios en el uso de la tierra,
ayudaria a definir las estrategias de conservacion y restauracion de los bosques tropicales

amenazados o degradados (Cavanaugh et al. 2014).

Los rasgos funcionales de las especies arboles cambian entre tipos de bosques
tropicales dada la variabilidad de las condiciones ambientales que tienen efectos sobre la
diversidad y composicion de las comunidades vegetales y el funcionamiento de los
ecosistemas (Poorter et al. 2017). Por este motivo, los bosques tropicales poseen una
estructura comunitaria geograficamente distinta, por lo que existe una amplia variacion
funcional entre especies de arboles debido a la variabilidad de sus rasgos funcionales, dentro
de los habitats y a lo largo de gradientes ambientales (Powers et al. 2018). Por ejemplo, los
bosques secos tropicales poseen una marcada estacionalidad en las precipitaciones y déficit

hidrico, lo que determina importantes variaciones en sus rasgos funcionales (densidad de la
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madera, altura y didmetro de los &rboles), y en consecuencia sobre la relacion BEF (Gonzélez-
Martinez et al. 2019; Poorter et al. 2019). Sin embargo, asi como ocurre en los bosques secos
de Africa, esta sin resolverse como la magnitud y distribucion de las existencias de carbono
sobre el suelo (AGC) en estos paisajes heterogéneos, se relacionan con los patrones en la
estructura de la vegetacion, la diversidad y composicion de especies arbdreas (McNicol et al.
2018).

La mayor parte de estudios sobre la relacion biodiversidad — biomasa provienen de
evaluaciones en los bosques Neotropicales (Chisholm et al. 2013; Poorter et al. 2015; Sullivan
et al. 2017), donde la distancia espacial juega un papel importante en la variacion de la
composicion floristica (Abbas et al. 2019; Cupertino-Eisenlohr et al. 2020). Los resultados
han demostrado un apoyo mixto para esta relacion en los bosques tropicales a diferentes
escalas (Cavanaugh et al. 2014), debido a que funcionalmente especies diferentes pueden
estar jugando papeles equivalentes en los procesos de los ecosistemas (Lohbeck et al. 2016;
Poorter et al. 2017). En los bosques tropicales esta relacién ha sido explicada por patrones
relacionados con la composicion de especies (Ali y Mattsson. 2017), diversidad (Chisholm et
al. 2013), estructura (Fotis et al. 2017; McNicol et al. 2018; Ali et al. 2019), variabilidad
climatica (Pan et al. 2013; Poorter et al. 2017), suelos (Bennett et al. 2020). Por otro lado, los
rasgos funcionales mediante relaciones positivas o negativas han explicado la variabilidad de
la biomasa sobre el suelo en bosques tropicales (Ali et al. 2019; Poorter et al. 2017). El
ejemplo mas reciente de esta relacion (biodiversidad-biomasa), muestra que el clima es el
predictor mas fuerte de AGB y los suelos pueden actuar indirectamente sobre la distribucién
de AGB a través de su efecto sobre factores bidticos (Bennett et al. 2020). Sin embargo, aln
no se conoce en los bosques secos tropicales como estos patrones se relacionan y cuales serian
los efectos de ellos sobre el carbono almacenado en la biomasa aérea. Estas respuestas
contribuirian desde un enfoque mutuamente beneficioso en el trabajo de conservacion y

recuperacion de este ecosistema.

En este estudio, evaluamos los efectos de déficit hidrico climatoldgico, atributos
taxonémicos (riqueza y composicion de especies lefiosas), y estructurales (densidad de la
madera y diametro maximo del arbol) sobre el carbono almacenado en la biomasa aérea del
bosque seco de Colombia. Para ello especificamente establecimos las siguientes preguntas de
investigacion: 1. Existe alguna relacion entre las diferencias de la riqueza y composicién de

especies arboreas con la distancia geogréafica y déficit hidrico climatoldgico en bosques secos
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de Colombia distribuidos a lo largo de un gradiente latitudinal? 2. Cudles son los efectos
principales de los factores abioticos, taxondmicos y estructurales sobre la variacion del
carbono almacenado sobre suelo? 3. Cuales son los efectos principales del déficit hidrico
climatoldgico, atributos taxonomicos, y estructurales sobre la variacion del carbono
almacenado sobre el suelo en los bosques secos de Colombia? 3. Cudl es la contribucion
relativa del déficit hidrico climatolégico, atributos taxondmicos y estructurales sobre la
variacion del carbono almacenado sobre suelo en bosques secos de Colombia?. Esperamos
que estos resultados puedan contribuir en una medicion mas detallada de las funciones
ecosistémicas presentes en el bosque seco de Colombia y guie las directrices para la
construccion de estrategias de conservacion, recuperacion y restauracion de este ecosistema

gravemente degradado.

METODOS

Area de estudio. Aqui entendemos por bosque seco tropical aquellas regiones célidas
(0-1000 m de altitud), con temperatura promedio > 24 °C, y precipitaciones anuales entre
700-2000 mm (Séanchez-Azofeifa et al. 2005, Pizano et al. 2017). Son é&reas relativamente
planas con suelos de fertilidad intermedia y pH moderado, con baja pérdida de nutrientes por
lixiviacion y en etapas sucesionales intermedias (Portillo-Quintero y Sanchez-Azofeifa,
2010). El bosque seco en Colombia se encuentra dividido en seis regiones biogeograficas en
estados sucesionales recientes (rastrojo y bosque secundario) (Pizano et al. 2017; Gonzélez-
Martinez y Garcia et al. 2019). Los ocho sitios seleccionados, se encuentran distribuidos en
tres las regiones biogeograficas, Caribe (3 parcelas), Valle del Cauca (3) y Valle del
Magdalena (2), en los departamentos de Antioquia, Bolivar, La Guajira, Magdalena,

Risaralda, Tolimay Valle del Cauca (Figura 1).
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Figura 1. Mapa de distribucion de los sitios de estudio. A: Colombia en América del Sur. B:

Area de bosque seco tropical en Colombia por regiones biogeograficas (Pizano et al., 2014).

C: distribucion espacial de los ocho sitios de estudio SIB-Colombia https://sibcolombia.net.

Banco de datos. Usamos la red de datos sobre biodiversidad del Global Biodiversity
Information Facility (GBIF), mediante el Sistema de Informacion de la Biodiversidad de SIB-

Colombia https://sibcolombia.net. Este recurso, hace parte de la agenda de investigacion para

la gestion integrada del bosque seco en Colombia que es liderada por el Instituto Humboldt y
diferentes actores gubernamentales desde el 2013, y facilita el acceso y publica datos e
informacidn, sobre la diversidad del pais (Norden et al. 2020). De este recurso, seleccionamos
ocho sitios donde se encuentran parcelas permanentes de 1 ha (100 x 100 m) (Tabla S1) e
incluimos todos los individuos con diametro (DAP > 5.00 cm) para los cuales fue renovado el
sistema de clasificacion para APG IV (2016) en Tropicos.org (2011).

La estructura de estos bosques muestra procesos de sucesion temprana donde los
arboles de gran tamario son escasos (Figura S1). Localizados dentro de diferentes areas de
conservacion ya sea en areas protegidas nacionales, regionales y locales. La precipitacion

corresponde al promedio entre los afios 1981-2010 del Instituto de Hidrologia, Meteorologia y
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Estudios Ambientales — IDEAM. El tipo de vegetacién fue caracterizado segun las
caracteristicas de fragmentos ya estudiados por otros autores (Tabla 1).

Tabla 1. Localizacién de los ocho sitios de estudio, en su region biogeografica, departamento

al que pertenece,

https://sibcolombia.net).

area de conservacion en donde se encuentra (SIB-Colombia

Region . Pp Area de
Biogeografica Departamento Sitio (mm) Coordenadas Conservacion
La Guaiira Uribia 12°11'56"N Parque Nacional Natural
J 601 71°21'2"0 Macuira
Caribe Magdalena SantaMarta 11°18'50"N Parque Nacional Natural
g 771 74°7'39"0 Tayrona
Bolivar Nepomuceno 9°56'12"N Santuario de Floray
1476 75°6'35"0 Fauna Los Colorados
L SantaFé 6°31'57"N .
Antioquia 1075 75°49'56"0 Estacion Cotove
. Pereira 4°51'18"N . . .
Valle del Cauca Risaralda 1952 75953970 Finca Alejandria
Valle del Buga 3°50'7.18"N Parque Natural Regional
Cauca 1418 76°17'41"0 El Vinculo
. . 5°5'7.60"N .
Valle del Tolima_1 Méndez_1 1499 74°46'53"0 Finca el Cardonal
Magdalena . 5°4'14"N .
Tolima_2 Mendez_2 1499 74°47'54"0 Finca el Cardonal

Analisis de los datos
1. Atributos taxonémicos

Para comparar las diferencias en la composicion floristica entre los sitios, realizamos
un analisis de Escalonamiento Multidimensional No Métrico (NMSD) con la funcion
“metaMDS” del paquete vegan (Oksanen et al. 2015). Esas diferencias fueron basadas en el
indice similaridad de Jaccard (Clarke, 1993), mediante un analisis de variancia permutacional
miltivariado (PERMANOVA, 9999 permutaciones), que comparé las diferencias en la
composicion floristica utilizando la funcion “adonis” del paquete vegan (Oksanen et al. 2015).
Y para comparar la riqueza entre los sitios, construimos curvas de acumulacion de especies
con intervalos de confianza (95%), utilizando el paquete "iNext" (Hsieh et al. 2016).
Realizamos ajustes de rarefaccion y extrapolacion cada 50 tallos (Colwell et al. 2012; Hsieh et
al. 2016) debido a que el nimero de individuos puede variar sistematicamente con la
intensidad de uso de bosque, lo que puede sesgar las estimaciones de la diversidad de especies

en parcelas con mas individuos. Las extrapolaciones las realizamos considerando los datos de
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presencia-ausencia (nimero de Hill de orden 0), y la extrapolacion fue aproximadamente
hasta dos veces el tamafio de la muestra observada (Colwell et al. 2012).

2. Atributos estructurales

Para obtener la densidad de la madera (WD) de todos los individuos a nivel de especie,
usamos las medias de género o familia si no se disponia de informacion a nivel de especie,
usando la base de datos DRYAD (https://datadryad.org/stash/dataset/doi:10.5061/dryad.234)
(Zanne et al. 2009).

3. Estimacidn de carbono sobre el suelo (AGC)

Para cada arbol individual > 5 cm de didmetro del tallo a la altura del pecho (DAP),
calculamos el AGB utilizando la ecuacién alométrica de Chave et al., (2014), la cual usa las
variables diametro medio (D), la densidad especifica de la madera (p) y factor de estrés
ambiental (E). Este Gltimo es una medida del estrés ambiental para cada sitio (recuperado de
http://chave.ups-tlse.fr/pantropical_allometry.htm) (Chave et al. 2014).

(Informacion complementaria sobre los detalles de los calculos de los atributos taxonémicos,

estructurales y patron de carbono en el Capitulo 3 de esta disertacion).

4. Variable ambiental

Usamos el déficit hidrico climatico (CWD), como variable ambiental para los ocho
sitios evaluados en un periodo de tiempo de 39 afios (1979 — 2018), para ello usamos el
conjunto de datos globales de alta resolucion TerraClimate, que contiene los datos mensuales
para la variable seleccionada y promediamos a cada 10 afios (recuperado de
http://www.climatologylab.org/terraclimate.html). EI CWD es calculado como la diferencia
entre la evapotranspiracion de referencia mensual y la evapotranspiracion real (Abatzoglou et
al. 2018) y representa la cantidad de agua perdida durante los meses secos (cuando la
evapotranspiracion excede la lluvia), este refleja con mayor precision las condiciones de
sequia que la precipitacion anual total; por tanto, cuanto méas negativo es su valor mayor

estrés hidrico y los valores cercanos a cero no sufren estrés hidrico (Poorter et al. 2017).
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5. Relaciones especie — Ambiente

Usamos pruebas de Mantel (basadas en 9,999 permutaciones) para evaluar las
relaciones Especie - Ambiente de las unidades de muestreo dentro de cada regién entre la
matriz de distancia de composicion de especies (basada en Jaccard), matriz de distancias
geogréficas (coordenadas geogréficas) y matriz ambiental (CWD) entre regiones usando la
funcion 'prueba de Mantel' en el paquete "ade4™ (Dray et al. 2017). Una prueba de Mantel
significativa indica que las distancias entre muestras en una matriz estan correlacionadas con
las distancias entre muestras en la otra matriz. Por lo tanto, a medida que aumenta la distancia
entre muestras con respecto a una matriz, las distancias entre las mismas muestras también
aumentan en la otra matriz (Dray et al. 2017). En este estudio, esperamos determinar si las
diferencias en la composicion de especies entre las muestras estan correlacionadas, 0 mas bien
"covarian”, con las diferencias de CWD entre las muestras o la distancia fisica entre las

muestras.

6. Particion de varianza

Analizamos la contribucion de distintos predictores (espacio y CWD) en la
explicacion de la variacion de composicion de especies mediante la evaluacion de la particion
de la varianza (Borcard et al. 1992; Legendre et al. 2001) con la funcion “varpart” del paquete
vegan (Oksanen, 2018). Usamos la particion de variacion para analizar la importancia relativa
de la distancia geografica (factor relacionado con la limitacion de la dispersion), y CWD
sobre la composicion de especies. Para calcular la contribucion de cada fraccion (predictor),
ajustamos modelos separados de RDA (Analisis discriminante redundante) para cada uno de
los conjuntos de predictores usando la funcion “rda”. Del paquete vegan, y se presentd en

forma de diagrama de Venn (Peres-Neto et al. 2006; Legendre et al. 2011).

7. Modelos lineales de efectos mixtos

Usamos modelos lineales de efectos mixtos (LMM, con efectos aleatorios y fijos) para
probar los efectos principales de multiples predictores (taxonomicos, abioticos, estructurales)
sobre el carbono en la biomasa aérea. Los predictores con efectos fijos (variables explicativas
continuas) los agrupamos en tres categorias de atributos forestales, tales como atributos
taxondmicos (es decir, riqueza de especies y el eje 1 del NMDS como proxy de la variabilidad
de la composicion de especies), atributos abioticos, es decir, CWD Yy atributos estructurales
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(DAP méximo y densidad de la madera). Los sitios los consideramos como un efecto
aleatorio (8 sitios) en todos los modelos. Probamos la distribucion del error gaussiano (Figura.
S2), y la normalidad fue confirmada por el grafico QQ y la prueba de Shapiro-Wilk (Zuur et
al. 2009; Crawley, 2013). Evaluamos la colinealidad entre las variables predictoras
seleccionadas mediante el andlisis de correlacion de Pearson (Figura. S3). Todos los modelos
se calcularon utilizando el paquete “lme4” (Bates et al. 2019) en la plataforma R (R
Development Core Team, 2019).

Finalmente, comparamos el modelo mas parsimonioso (modelo nulo) con todas las
combinaciones ecolégicamente significativas de variables fijas. Para ello aplicamos un
enfoque de inferencia multimodelo con la funcién Dredge del paquete “MuMIn” (Barton,
2017), para evaluar los mejores modelos (LMM) probados. El ajuste general de todos los
modelos fue utilizando el enfoque tedrico de la informacion basado en el Criterio de
Informacion de Akaike (AIC), considerando todos los modelos con AIC<2 como igualmente
plausibles (Burnham y Anderson, 2002, Burnham et al. 2011). También utilizamos las
estimaciones de los coeficientes de los predictores para interpretar las estimaciones de los
pardmetros en una escala comparable utilizando el paquete “jtools” (Long, 2020). Para la
ilustracion de los graficos en este estudio, usamos el paquete “ggplot2” (Hadley, 2015).
Usamos el software R 3.6.0 (R Development Core Team, 2019), para todos los andlisis
estadisticos.

RESULTADOS

La matriz de distancias CWD tiene una fuerte relacion con la matriz de disimilitud de
especies (estadistico de Mantel R: 0.48, valor de p = 1e-04). En otras palabras, a medida que
las muestras se vuelven mas diferentes en términos de CWD, también se vuelven maés
diferentes en términos de composicion de especies de plantas. Ademas, la matriz de
disimilitud de especies tiene una relacion significativa con la separacién geogréfica de las
muestras (estadistico de Mantel R: 0.46, valor de p = 1e-04). Por lo tanto, a medida que las
muestras se separaron fisicamente, sus especies de plantas correspondientes fueron mas
diferentes. Los resultados muestran que la CWD esta fuertemente correlacionada con la
composicion de especies (estadistico de Mantel r: 0.47, valor de p = 1e-04).

Estos resultados corroboran el resultado de la particion de la varianza, que presenta
una mayor contribucion relativa tanto de CWD (18%) como de distancia geografica (31%)

para explicar la variacion de la composicién de especies. Ademas, los efectos conjuntos
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explican también una variacién importante en la composicion de especies (23%) a lo largo del
gradiente latitudinal. Por el contrario, estos predictores explican de forma independiente una

baja variacion en la riqueza de especies (Figura 2).

Distancia CWD

Residuales = 0.27

B

Distancia CWD

Residuales = 0.85

Valores <0 no mostrados

Figura 2. Diagrama de Venn para la particibn de varianza sobre la contribucién
independiente y compartida de los conjuntos de predictores (distancia geografica y CWD que

explican la composicidn floristica (A), y riqueza (B)).

Los modelos lineales de efectos mixtos mostraron que la variacion en el carbono sobre
el suelo se explica principalmente por el DBHmax. Asi, de acuerdo con los mejores modelos
(AAIC = 2), el DAP tuvo el efecto positivo mas fuerte en AGC (Figura 3, Est. = 7.07, t =

8.66, p <0.001), una correlacion significativa (Figura 4), y explicé el 99% de su variacion.
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Figura 3. Coeficientes de regresion estandarizados de diferentes modelos lineales de efectos
mixtos (LMM, con efectos aleatorios y fijos) para probar los principales efectos de los
predictores sobre el carbono en la biomasa aérea (AGC). Los siguientes predictores se
incluyen de acuerdo con los modelos principales: atributos taxonémicos, como la riqueza de
especies y la variabilidad de la composicién de la comunidad como NMDS1 (A), atributos
abidticos déficit hidrico climatoldgico (CWD), y atributos estructurales como DBH méximo y
densidad de la madera (WD). Se indican las estimaciones de los pardmetros promediados
(coeficientes de regresion estandarizados) de los predictores del modelo, los intervalos de
confianza 95% y la importancia relativa de cada factor, expresada como el porcentaje de la

varianza explicada.
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Figura 4. Relacion entre el principal predictor (DBHmax) y carbono en la biomasa aérea

(AGC). Se indica la distribucion de esta relacion de cada sitio estudiado.

DISCUSION

Dado que los bosques tropicales tienen un valor ecoldgico distinto porque varian en
composicion de especies, estructura y funcién, lo que modifica la capacidad que estos tienen
de sustentar la biodiversidad y almacenar carbono (Hansen et al. 2020). En este estudio
comprobamos los efectos de los factores abidticos (Déficit hidrico climatoldgico), atributos
taxonémicos (riqueza y composicion de especies lefiosas), y estructurales (densidad de la
madera y diametro maximo del arbol) sobre el carbono almacenado en la biomasa aérea del
bosque seco de Colombia. Asi mismo, conseguimos conocer cual fue la contribucion relativa
de distintos predictores (espacio y CWD) en la explicacion de la variacion de composicion y
la riqueza de especies a lo largo de un gradiente latitudinal. Luego mostramos la variacion del

carbono sobre el suelo en los diferentes predictores evaluados y finalmente demostramos que
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el diametro méximo fue mejor predictor que explica la variacion de almacenamiento de

carbono sobre el suelo en los bosques secos de Colombia.

Nuestros andlisis de correlacion de la composicién floristica y la riqueza revelan que,
la distancia geografica y déficit hidrico climatologico contribuyen juntamente con el 23% de
la variacion de la composicion floristica. Mientras que, la baja variacion de la riqueza de
especies con respecto a los predictores (espacio y CWD) es decir, el 85% de esta Gltima
correlacion, podria estar siendo explicada por otros factores en los bosques secos tropicales de
Colombia. Es posible que esto se debe a la alta rotacion de especies entre y dentro de las
regiones del bosque seco tropical en Colombia (Gonzalez-Martinez et al. 2019). Lo que indica
un papel importante en la limitacion de la dispersion (Knappova et al. 2017), ya que las
plantas tienen una dispersion limitada de acuerdo sus sindromes especificos (D'Amen et al.
2018). Estos dos efectos en conjunto se ven favorecidos en los bosques secos estudiados
debido a la predominancia de semillas ortodoxas (aquellas con la capacidad de germinar
cuando las condiciones ambientales son propicias) como en los bosques secos del
departamento del Tolima donde la gran cantidad de especies pueden conformar un banco de
semillas durable (Mufioz y Parrado-Rosselli, 2020). Mientras tanto, el hecho de que la
variacion de la composicion floristica se relacione mas significativamente con la distancia
geografica (31% de la variacion total), que con las diferencias del déficit hidrico
climatologico (18%). Por lo tanto, esta distancia espacial también podria promover la
disimilitud de rasgos funcionales entre sitios, esto confirma procesos neutrales y basados en
nichos (Dalmolin et al. 2019). Concluimos que, el ambiente y el espacio estan
"seleccionando” la composicidn de especies de arboles en los bosques secos estudiados en

Colombia.

Estudios en los bosques secos de Brasil hasta Argentina, Paraguay y Bolivia, predicen
que las variables ambientales (en particular la temperatura) son los factores mas importantes
gue afectan la variacion en la composicién de especies (Neves et al. 2015), esto debido a que
los bosques secos se caracterizan por una fuerte estacionalidad climatica (Portillo-Quintero y
Sanchez-Azofeifa, 2010). Sin embargo, en los bosques secos de Colombia esta variabilidad
puede estar explicada, tanto por la distancia entre los bosques estudiados como por la alta
degradacion del ecosistema, dificultando asi los procesos de dispersion se realicen
naturalmente ya que, la principal estrategia de dispersion es la Zoocora (Galindo-Rodriguez et

al. 2017; Mufioz y Parrado-Rosselli, 2020). Con la fragmentacion de este ecosistema y
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muchas veces inmerso en matrices agropecuarias impide que los animales trasportan las
semillas y asi contribuir en los procesos de dispersion (Mufioz y Parrado-Rosselli, 2020). Esto
explica la alta diversidad beta entre areas separadas de bosques (Pennington et al. 2009), las
limitaciones de dispersion y alto endemismo regional como resultado de la fragmentacion
(Neves et al. 2015).

El modelo lineal mixto, muestra las relaciones de los factores abidticos, atributos
taxondmicos y estructurales con la biomasa aérea en los bosques secundarios secos de
Colombia revelaron que, el carbono almacenado sobre el suelo tuvo una relacion significativa
positiva principalmente con el DBHmax seguidamente, con la riqueza de especies (aunque
débil), de manera neutral con el NMDS y WD y en menor medida con el CDW. La relacion
positiva del atributo estructural DBHmax, juega un papel importante en el incremento del
almacenamiento de carbono. Este resultado indica una dominancia funcional ya que este
predictor es conocido como rasgo dominante que impulsa el funcionamiento ecosistémico
(Cavanaugh et al. 2014). Por lo tanto, esta relacion apoya un efecto de seleccion, donde los
rasgos dominantes impulsan el funcionamiento ecosistémico (Cavanaugh et al. 2014; Villa et
al. 2020). Aunque, la densidad de la madera tuvo una relacién neutra, similar a otros estudios
donde no se han encontrado una relacion general entre la densidad de la madera y la biomasa
(Stegen et al. 2009). Aunque, ha sido evidente también que la densidad de la madera es el
mejor predictor de incrementos de didmetro individual para especies de arboles tropicales
(Poorter et al. 2019; Raymundo et al. 2019). Estudios similares han demostrado que estos dos
predictores tienen un efecto positivo en la biomasa aérea, aunque muy variable su importancia
relativa entre diferentes tipos de bosques (Cavanaugh et al. 2014; Poorter et al. 2017; Ali et al.
2019; Rodrigues et al. 2019; Villa et al. 2020).

Algunos estudios han demostrado que la biomasa sobre el suelo aumenta con la
riqueza de especies (Chisholm et al. 2013; Poorter et al. 2015; Poorter et al. 2017). Por
ejemplo, una asociacion positiva entre la riqueza de especies con el almacenamiento de
carbono sobre el suelo, después de que se tiene en cuenta la dominancia funcional, indica
complementariedad de nicho, debido a la capacidad de una mayor diversidad de especies (y
sus rasgos funcionales) para utilizar de manera méas eficiente un conjunto de recursos
limitantes (Cavanaugh et al. 2014; Ali et al. 2019). Sin embargo, estas relaciones débiles
indican que los efectos de la diversidad en los bosques tropicales pueden depender de la

escala (Sullivan et at. 2017), o podria deberse a la redundancia de especies cuando las
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especies tienen la misma importancia relativa sobre una misma funcion ecosistémica (Poorter
et al. 2015; Lohbeck et al. 2016). Por otro lado, la relacion nula entre la composicion de las
especies (NMSD) con la biomasa, puede estar relacionado con la contribucion relativa de la
distancia geografica (31%), ya que estos sitios geograficamente distantes, con altos niveles de
fragmentacion, sufren grandes presiones antropogenicas (Gonzalez-Martinez et al. 2018) que
transforman la cobertura (por e¢j. tala selectiva) (Blackie et al. 2014), podrian subestimar las
mediciones o en su defecto estabilizar las ganancias de biomasa. Por lo tanto, los rasgos de las
especies dominantes y la composicion estructural y funcional del bosque, junto con el
historico de perturbaciones probablemente pueden tenido una influencia considerable en la
distribucion de AGB (Bennett et al. 2020).

Aunque, diversos estudios han encontrado que el clima afecta fuertemente la
distribucion y el almacenamiento de carbono en los bosques a escala global (Pan et al. 2013) y
es el predictor de AGB mas fuerte a escala continental en los bosques australianos (Bennett et
al. 2020), nuestro modelo considera una relacion negativa entre los atributos abi6ticos (CWD)
con la biomasa aérea en los bosques secos de Colombia. Esta diferencia puede estar asociada
entre otros factores por, las altas tasas de deforestacion que pueden aumentar la severidad del
clima regional, reduciendo la probabilidad de establecimiento de plantas y su persistencia en
parches de bosque (Gonzélez-Martinez et al. 2019). Por lo tanto, podriamos deducir que el
clima actta como un efecto indirecto en las contribuciones de biomasa sobre el suelo, ya que,
las condiciones ambientales pueden afectar el crecimiento de los arboles al influir en la
disponibilidad de recursos (Poorter et al. 2015; Sullivan et al. 2017). Ademas, segun
Cavanaugh et al. (2014), la relacion directa entre las variables climaticas / ambientales y las
existencias estimadas de carbono sobre el suelo puede anularse por las limitaciones en la

precision ya sea, por las estaciones de biomasa como por los datos climaticos.

La correlacion significativa positiva mas fuerte del DBHmax con el carbono
almacenado en la biomasa aérea la biomasa con el diametro maximo, explicada por la
variacion de la biomasa a lo largo del gradiente latitudinal, expone la importancia del
conocimiento de los atributos del bosque para el funcionamiento de bosque seco en Colombia.
Esto es similar a los resultados encontrados por Cavanaugh et al. (2014), entre el del
DBHmax con el carbono almacenado, donde las caracteristicas de los arboles dominantes en
una parcela (especificamente su diametro potencial maximo) influyen en el almacenamiento

de carbono sobre el suelo en bosques maduros. Esto sugiere, que las actividades de
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restauracion y rehabilitacion forestal deben ir més alld de la manipulacion de la diversidad y
estructura de la comunidad arbdrea, porque las funciones del ecosistema de diferentes
especies también pueden determinar una restauracion funcional (Villa et al. 2020). Por tanto,
es posible seleccionar especies arbdreas de acuerdo con sus rasgos funcionales, que podrian
jugar un papel fundamental en la provision de servicios ecosistémicos (Ali y Mattsson, 2017)

y asi realizar un manejo mas eficiente de las actividades de restauracion en los bosques secos.

Finalmente, nuestros resultados demuestran que estas relaciones positivas entre la
biodiversidad (especificamente por DBHmax) y el funcionamiento del ecosistema en una
escala amplia. Esto demuestra la importancia de los rasgos funcionales para explicar el
funcionamiento del ecosistema mas alla de la identidad taxonémica (Villa et al. 2020). Sin
embargo, asi como ocurre en los bosques tropicales himedos de la Amazonia, la mayoria de
estos bosques no tienen proteccion formal y, dadas las tasas recientes de pérdida, corren un
riesgo considerable (Hansen et al. 2020). Sugerimos la importancia de conocer la identidad
taxondmica, caracteristicas y ubicacion de las especies que contribuyen en grandes
proporciones en la biomasa aérea, para no correr el riesgo de perderlas a causa de la
degradacion, lo que podria afectar significativamente la conservacion de carbono en la

biomasa aérea en este ecosistema.

CONCLUSION

Esta investigacion demostré que la variabilidad de la composicion de especies
arbéreas esta explicada en mayor proporcion por la distancia geografica que por el déficit
hidrico climatoldgico. Sin embargo, estos predictores no explican las diferencias de la riqueza
de especies en bosques secos de Colombia distribuidos lo largo de un gradiente latitudinal.
Cuando se analizan los efectos de diferentes predictores sobre la variacién del carbono
almacenado sobre el suelo, se observd que existe una relacion positiva significativa con
DBHmax. Este atributo estructural puede ser tan importante como la identidad taxonémica.
Con esto, aportamos para el conocimiento de una medicion mas detallada de los mecanismos
detras de las relaciones entre la diversidad — carbono en el bosque seco de Colombia. Esto
expone la importancia del conocimiento de los atributos del bosque y se presenta como
herramienta de inclusion para el manejo, conservacion y restauraciéon del bosque seco desde

una perspectiva de funcion ecosistémica.
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CAPITULO 3: Relacion entre la estructura y riqueza de especies arbdreas con el
almacenamiento de carbono sobre el suelo en bosques secos de Colombia: relevancia de

especies Hiperdominantes

Resumen

El interés entre las relaciones estructurales y riqueza de especies con la funcidn ecosistémica
tiene gran relevancia en estudios ecologicos, con el propdsito de conservar y manejar de
manera mas eficiente los remanescentes de bosques secos. Este estudio tuvo el objetivo de
analizar la relacion entre la estructura y riqueza de arboles con el almacenamiento de carbono
sobre el suelo del bosque seco tropical de Colombia. Utilizamos bancos de datos con
informaciones de la composicion floristica, datos globales sobre el clima y la densidad de la
madera, para calcular mediante la ecuacion alométrica pantropical, el conjunto de datos de la
biomasa aérea de &rboles individuales. EI NMDS comprobd las diferencias en la composicion
floristica, mientras que las curvas de rarefaccion y extrapolacion indicé diferentes la riqueza
de especies entre los sitios, lo que puede estar influenciado por el estado de conservacion. El
carbono acumulado sobre suelo en los bosques secos varia entre 24.8Mg ha™ 'y 260.9 Mg ha™
! Estos valores son mayores a los encontrados en otros bosques, por lo que, estaria
contribuyendo positivamente con la recuperacién y conservacion de reservas de carbono.
Aunque, encontramos que el carbono estuvo mejor representado en los sitios con mayor
riqgueza de especies y pocas especies (3.5%) controlaron mas de la mitad (50.1%) del
almacenamiento de carbono en los bosques secos. Entendemos, que la diversidad funcional es
tan importante como la diversidad taxonémica, por lo que se requieren acciones para que las
estrategias de restauracion cada vez sean mas adecuadas con las necesidades del ecosistema y

asi contribuir en los esfuerzos globales de mitigacion del cambio climatico.

Palabras clave: Biomasa, degradacion, diversidad, conservacion.
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INTRODUCCION

Los bosques cubren en promedio el 30% de la superficie de la tierra, almacenando
alrededor del 45% del carbono terrestre (Bonan 2008) y juegan un papel importante en el
ciclo global del carbono (Bonan 2008; Mitchard et al. 2018). El bosque tropical almacena en
la biomasa vegetal el 56% del stock mundial de carbono (Pan et al. 2011), siendo mayor
cantidad de carbono que los bosques templados y boreales, los cuales solo cubren entre el 7 a
10% de la superficie terrestre, y almacenan el 25% del carbono por encima y por debajo del
suelo (Bonan 2008). En promedio 42% de la cobertura vegetal en los tropicos pertenece a
bosques secos tropicales (Miles et al. 2006), distribuido en casi todos los continentes
(Sanchez-Azofeifa et al. 2005); sin embargo, se encuentra altamente amenazado (90%),
resultado en gran medida de la actividad humana (Miles et al. 2006). El bosque seco tropical,
es considerado como uno de los principales hotspot para conservacion (De Sousa et al. 2009),
pero es el ecosistema menos estudiado, mas perturbado y poco conservado (Quesada y Stoner
2004, Dirzo et al. 2011, Poorter et al. 2015). En este sentido, la deforestacion ha convertido
bosques primarios en bosques secundarios en regeneracion (Chazdon-R 2012), generando
pérdidas de biodiversidad con efectos negativos su funcionamiento, principalmente en la
captura y almacenamiento de carbono (Fauset et al. 2015. Poorter et al. 2015). Por este
motivo, es importante cuantificar y reducir la incertidumbre en nuestras estimaciones de
almacenamiento de carbono y su distribucion entre especies de arboles, para respaldar las
iniciativas de secuestro de carbono destinadas a mitigar la degradacion, restaurar y conservar
su biodiversidad.

Los bosques tropicales albergan 96% de las especies arbdreas del mundo (Poorter et
al. 2015) por lo que juegan un papel importante en el ciclo global del carbono, de acuerdo con
su estructura, funcionamiento y diversidad (Lindenmayer et al. 2012). Entre los atributos
estructurales principales de los arboles de bosques tropicales se han identificado la altura, por
eso la relevancia de arboles de gran tamafio (Bastin et al. 2015), ya que estos fijan gran parte
de las reservas de carbono dentro de su biomasa aérea (AGB) (Chave et al. 2001; Bastin et al.
2018). Ademas, arboles de mayor tamafio acumulan mas carbono en comparacion a la mayor
parte de individuos de toda la comunidad (Stephenson et al. 2014; Bastin et al. 2015; Ali et al.
2019). Por ejemplo, se ha encontrado en 120 sitios pantropicales que los arboles con un
didmetro a la altura de pecho > 70 cm, almacenan casi el 70% de la variacion de AGB (Slik et

al. 2013). De esta forma, la produccion de biomasa estd altamente concentrada en pocas
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especies (Bastin et al. 2015; Ter Steege et al. 2013). Por otro lado, en los bosques de la
Amazonia en promedio el 0.9% del total de especies de arboles, son responsables del 50% del
AGB regional (Fauset et al. 2015). Estas especies son llamadas “hiperdominantes de
biomasa” (Fauset et al. 2015) y el 1.4% de las 16,000 especies arboreas de este bosque,
representan la mitad de la abundancia regional, es decir “hiperdominantes de tallo” (Ter
Steege et al. 2013). Por tanto, identificar las especies que componen estos bosques es clave
para comprender su estructura y funcionamiento, especialmente para entender las variaciones
en el almacenamiento de carbono (Hinsley et al. 2014; Bastin et al. 2015).

La deforestacion y la degradacion de los bosques tropicales representan
aproximadamente el 15% de las emisiones antropogénicas globales de carbono (Houghton
2005). En Colombia, por ejemplo, el bosque seco cubria nueve millones de hectareas,
originalmente solo queda el 8% (Garcia et al. 2014) y solo un 5 % de su cobertura actual se
encuentra protegida bajo alguna figura de conservacion del Sistema Nacional de Areas
Protegidas (Sinap) (Pizano et al. 2017). Se estima que su superficie en total estd ocupada por
bosques primarios (36%), secundarios (42.6%) y bosques tardios (21.5%) (Gonzélez-Martinez
y Garcia 2019), esta constituido en casi un 70% por estados sucesionales recientes, producto
de la transformacion antrépica (Pizano et al. 2017). Es el ecosistema méas degradado,
fragmentado, menos conocido (Pizano et al. 2014; Melo et al. 2019) y de méaxima prioridad
para la conservacion (Fernandez-Méndez et al. 2014; Gonzélez-Martinez et al. 2018). Razén
por la cual, en los ultimos afios plataformas de monitoreo sobre su biodiversidad se han
establecido para gestionar las decisiones y estrategias adecuadas en la conservacion, manejo y
restauracion del bosque seco (Pizano et al. 2017; Gonzalez-Martinez y Garcia 2019; Norden
et al. 2020). Sin embargo, poco se conoce sobre los cambios en los rasgos funcionales
relacionados con el almacenamiento de carbono en los bosques secos de Colombia (Triana-D
et al. 2019). Cabe destacar que, los bosques tropicales pueden tener cualquier combinacion de
diversidad de arboles y reservas de carbono, por lo que requieren una consideracion explicita
para gestionar el carbono tropical y la biodiversidad alli existente (Sullivan et al. 2017).
Algunos estudios, han demostrado que la mayor evidencia sobre esta relacién funcional
biomasa-diversidad se encuentra en los bosques tropicales (Chisholm et al. 2013; Sullivan et
al. 2017; de Souza et al. 2019), pero aun no esta claro de como estos patrones de diversidad se
comportan en los bosques tropicales secos.

El objetivo de este estudio fue analizar la relacién entre la estructura y riqueza de

arboles con el almacenamiento de carbono sobre el suelo del bosque seco tropical de
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Colombia. Para ello, establecimos las siguientes preguntas de investigacion: 1) ¢La riqueza de
especies arbdreas determina un mayor nimero de especies dominantes de carbono? 2) ¢Cuél
es la contribucion relativa de las diferentes especies de arboles dentro de las comunidades
forestales en el almacenamiento de carbono sobre el suelo entre diferentes bosques secos? Por
lo tanto, predecimos que las especies mas importantes basadas en el numero de tallos (o
abundancia) en las comunidades no seran las mismas que las hiperdominantes para AGC,
considerando que las especies (y la composicion de la comunidad arborea) pueden diferir en
su contribucidn relativa para el AGC, independientemente de su abundancia. Este es primer
estudio en el bosque seco tropical de Colombia sobre la relacién funcional entre la riqueza de
arboles y el almacenamiento de carbono podria especificar cuales especies estan
contribuyendo en mayor parte su funcionamiento y constituye una alternativa viable para unir

esfuerzos en la conservacion del ecosistema.
METODOS

Area de estudio: Aqui entendemos por bosque seco tropical aquellas regiones célidas
(0-1000 m de altitud), con temperatura promedio>24°C, y precipitaciones anuales entre 700-
2000 mm (Sanchez-Azofeifa et al. 2005; Pizano et al. 2017). Son &reas relativamente planas
con suelos de fertilidad intermedia y pH moderado, con baja pérdida de nutrientes por
lixiviacion y en etapas sucesionales intermedias (Portillo-Quintero y Sanchez-Azofeifa 2010).
El bosque seco en Colombia, en se encuentra dividido en seis regiones biogeograficas en
estados sucesionales recientes (rastrojo y bosque secundario) (Pizano et al. 2017; Gonzélez-
Martinez y Garcia 2019). Los ocho sitios seleccionados, se encuentran distribuidos en tres las
regiones biogeogréaficas, Caribe (3 parcelas), Valle del Cauca (3) y Valle del Magdalena (2),
en los departamentos de Antioquia, Bolivar, La Guajira, Magdalena, Risaralda, Tolima y
Valle del Cauca (Figura 1).
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Figura 1. Mapa de distribucion de los sitios de estudio. A: Colombia en América del Sur. B:
Area de bosque seco tropical en Colombia por regiones biogeograficas (Pizano et al. 2014).

C: distribucion espacial de los ocho sitios de estudio SIB-Colombia https://sibcolombia.net.

Banco de datos: Usamos la red de datos sobre biodiversidad del Global Biodiversity
Information Facility (GBIF), mediante el Sistema de Informacion de la Biodiversidad de SIB-

Colombia https://sibcolombia.net. Este recurso, hace parte de la agenda de investigacion para

la gestion integrada del bosque seco en Colombia que es liderada por el Instituto Humboldt y
diferentes actores gubernamentales desde el 2013, y facilita el acceso y publica datos e
informacidn, sobre la diversidad del pais (Norden et al. 2020). De este recurso, seleccionamos
ocho sitios donde se encentran parcelas permanentes de 1 ha (100 x 100m) (Tabla S1) e
incluimos todos los individuos con diametro (DAP > 5,00 cm) para los cuales fue renovado el
sistema de clasificacion para APG 1V (2016) en Tropicos.org (2011).

La estructura de estos bosques muestra procesos de sucesion temprana donde los arboles de
gran tamafio son escasos (Figura S1). Localizados dentro de diferentes areas de conservacion
ya sea en areas protegidas nacionales, regionales y locales. El tipo de vegetacion fue
caracterizado segun las caracteristicas de fragmentos ya estudiados por otros autores (Tabla
1).
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Tabla 1. Localizacion de los ocho sitios de estudio, en su region biogeogréafica, departamento

al que pertenece,

https://sibcolombia.net) y tipo de vegetacidn /estados sucesionales.

area de conservacion en donde se encuentra (SIB-Colombia

. Reg'of‘ . Departamento Sitio Pp Coordenadas Area de_ }
Biogeografica (mm) Conservacién
La Guaiira Uribia 12°11'56"N Parque Nacional Natural
) 601 71°21'2"0 Macuira
Caribe Magdalena SantaMarta 11°18'50"N Parque Nacional Natural
g 771 74°7'39"0 Tayrona
Bolivar Nepomuceno 9°56'12"N Santuario de Floray
1476 75°6'35"0 Fauna Los Colorados
L SantaFé 6°31'57"N .
Antioquia 1075 75°49'56"0 Estacion Cotove
. Pereira 4°51'18"N . . .
Valle del Cauca Risaralda 1952 75953970 Finca Alejandria
Valle del Buga 3°50'7.18"N Parque Natural Regional
Cauca 1418 76°17'41"0 El Vinculo
. ) 5°5'7.60"N .
valle del Tolima_1 Méndez_1 1499 74°46'53"0 Finca el Cardonal
Magdalena . 5°4'14"N .
Tolima_2 Mendez_2 1499 74°4754"0 Finca el Cardonal

Andlisis de los datos
1. Composicién floristica y riqueza de especies

Para todos los analisis estadisticos usamos el software R 3.6.0 (R Core Team 2019).
Mediante el método de Escalonamiento Multidimensional No Métrico (NMSD) y la funcion
“metaMDS” del paquete vegan (Oksanen et al. 2015), se analizaron las diferencias entre 10S
sitios de muestreo en términos de composicion floristica basado en el indice de similaridad de
Jaccard (Clarke 1993). Mediante un analisis de variancia permutacional miltivariado
(PERMANOVA, 9999 permutaciones), se compararon las diferencias en la composicién
floristica utilizando la funcidn “adonis” del paquete vegan (Oksanen et al. 2015).

Para comparar la riqueza de especies entre bosques se construyeron curvas de
acumulacién de especies con su respectivo intervalo de confianza (95%), haciendo ajustes de
rarefaccion y extrapolacion cada 50 tallos para todos los bosques secos estudiados (Colwell et
al. 2012; Hsieh et al. 2016). Aunque rarefaccion fue de acuerdo con el paquete iNext. Este
criterio fue debido a que el nimero de individuos puede variar sistematicamente con la
intensidad de uso de bosque, lo que puede sesgar las estimaciones de la diversidad de especies

en parcelas con mas individuos. Las extrapolaciones se realizaron considerando los datos de
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presencia-ausencia (nimero de Hill de orden 0), y la extrapolacion fue aproximadamente
hasta dos veces el tamafio de la muestra observada (Colwell et al. 2012). Las curvas de

rarefaccidn fueron realizadas utilizando el paquete "iNext" (Hsieh et al. 2016).

2. Estimacion de biomasa aérea (AGB)

El conjunto de datos de la biomasa aérea de arboles individuales (AGB) en los ocho
sitios estudiados, se calcul6 utilizando la ecuacién alométrica pantropical de mejor ajuste
(Chave et al. 2014) (1) para bosque seco tropical sin altura. Aungue los errores asociados con
las ecuaciones alométricas pueden ser grandes (Chave et al. 2004), en general deberian
conducir a una subestimacion o sobreestimacion bastante consistente de AGB dentro de los
sitios (Chisholm et al. 2013). Fueron usadas las variables diametro medio (D), la densidad

especifica de la madera (p) y factor de estrés ambiental (E) por sitio.

AGB = exp[—1.803 — 0.976E + 0.976 In(p) + 2.673 In(D) 0.0299 [In(D)]?] ... (1)
Donde: AGB = Stock de Biomasa Aérea,

p = Densidad de la Madera

D = Didmetro.

E = Factor de estrés ambiental,

La densidad especifica de la madera se extrajo de la base de datos DRYAD
(https://datadryad.org/stash/dataset/doi:10.5061/dryad.234) (Zanne et al. 2009) y fue
registrada para todos los individuos a nivel de especie, usando las medias de género o familia
si no se disponia de informacién a nivel de especie. Para el calculo del factor de estrés
ambiental por sitios se usé la compilacion de cosecha de arboles pantropical de Chave et al.
(2014) (2), esta ecuacion usa la estacionalidad de la temperatura TS y la estacionalidad de la
precipitacion PS, estos datos de clima se obtuvieron del conjunto de datos WorldClim 2

(http://www.worldclim.org/current), para 1970 - 2000 con una resolucion de 2.5 min

(aproximadamente 5 km). Este recurso realiza interpolaciones entre las estaciones mas
proximas y obtiene 19 “variables bioclimaticas” derivadas de los valores mensuales de
temperatura y precipitacion para generar variables biol6gicamente mas significativas (Fick y
Hijmas 2017). Por otro lado, para el calculo el déficit climatico del agua CWD que hace
referencia al agua perdida por el medio ambiente durante los meses secos, se usé la capa

climatica global de Chave et al. (2014) que promedia a largo plazo el CWD a una resolucion
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de 2.5 minutos de arco (http://chave.ups-tlse.fr/pantropical allometry.htm). El software

ArcGis 10.5 fue usado para realizar la extraccion de los datos.

E =0.001[0.178 TS — 0.938CWD — 6.61PS] ... (2)

Donde: TS = Estacionalidad de la Temperatura,

CWD = Déficit Climatico del Agua

PS = Estacionalidad de la Precipitacion.

Una vez el factor de estrés ambiental (E) que se estimo a partir de (2), se sustituyo en (1) para

estimar AGB para cada uno de los individuos.

3. Enfoque de Hiperdominancia

Asumiendo que la concentracion de AGC de las diferentes partes de un arbol es del
50% de AGB (Losi et al. 2003) se estimd el carbono sobre el suelo para todos los individuos
en los ocho sitios de estudio y mediante tablas dindmicas calculamos la abundancia de tallos y
el AGC de cada especie. La abundancia de tallos a nivel de especie se calcul6 como el
namero total de tallos de una especie. EI AGC a nivel de especie se calculé como la suma del
AGC de todos los tallos de una especie (Fauset et al. 2015). Posteriormente, para cada especie
realizamos los célculos de acumulacion, porcentaje y el porcentaje acumulado tanto para
abundancia como para AGC. Después, separamos la informacion por sitios y ordenamos las
especies en orden decreciente respecto al total de AGC acumulado por cada especie, los
calculos se realizaron utilizando Microsoft Excel.

Definimos aquellas especies que acumularon el 50% del total de AGC, son
consideradas especies “hiperdominantes de biomasa” (Bastin et al. 2015; Fauset et al. 2015).
Finalmente, construimos curvas de clasificacion de especies basadas en la riqueza de las
especies y el porcentaje de AGC acumulado en cada uno de los sitios estudiados, estas curvas

se realizaron con el software R (http://cran.r-project.orq).

RESULTADOS

Composicién y riqueza de especies. EI NMDS mostré diferencias significativas en la
composicion floristica entre sitios estudiados (PERMANOVA F7175 = 24.96, p < 0.001), los
cuales estan claramente separados en ocho grupos (Figura 2). En general las curvas de

rarefaccion y extrapolacion muestran diferencias significativas de la riqueza entre algunos
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sitios. En este sentido, la mayoria de los sitios presenta una riqueza acumulada observada que
oscila entre 35 y 55 especies. Sin embargo, Bolivar y Risaralda presentan una notable
diferencia con los mayores valores de riqueza, mientras que Antioquia presenta el mayor
valor observado entre todos los sitios analizados. De esta forma, Antioquia es tres veces
menor que Bolivar y dos veces menor que Risaralda, mientras que la riqueza de los demas

sitios mantiene un patron semejante sin diferencias significativas (Figura 3).

1.0 Stress-Jaccard=0.15
PERMANOVA= p < 0.001
F7,175 = 24.96

Region

Antioquia

Bolivar

La_Guajira
0.0 Magdalena
Risaralda
Tolima_1
Tolima_2
Valle_del_Cauca

NMDS2

-1 0 1 2
NMDS1

Figura 2. Distribucion de la composicién floristica generado por el NMDS basado en el
indice Jaccard. Matriz de presencia-ausencia de 286 especies, conforme su localizacién en los

sitios de muestreo del bosque seco tropical en Colombia.
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Figura 3. Curvas de rarefaccion indicado valores observados (lineas continuas) y la curva de
extrapolacion indicado valores estimados (lineas discontinuas) de riqueza basado en el

ndmero de individuos.

Patron de carbono sobre el suelo. El carbono almacenado en los ocho sitios de
bosques secos analizados vari6 entre 24.8Mg ha ! en La_Guajira y 260.9 Mg ha™ ' en Bolivar.
Cuatro de los sitios (Bolivar, Risaralda, Antioquia y Magdalena) almacenaron por encima de
100 Mg ha™ ' de AGC. Aunque los sitios Tolima_1 y Valle del Cauca contienen el mayor
namero de individuos (2003 y 1731) y mayor densidad de la madera (media=1.4y 15 ¢
cm?®) con respecto a los demas sitios, acumularon bajos volimenes de AGC (82.4 y 45.7 Mg
ha- 1) respectivamente. La variabilidad de AGC entre los sitios no siempre aumento en
funcién del didmetro medio, por ejemplo: en La_Guajira los 792 individuos tiene en media
12.3 cm de diametro, tan solo acumulan 24.8 Mg ha™* de AGC en total y en Bolivar los 1306
individuos tienen en media 9.3 cm de didmetro almacenando la mayor cantidad de carbono de
todo el estudio (Tabla 2).
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Tabla 2. Descripcion de los sitios de estudio para evaluar AGC. N = ndmero de individuos.
Valores medios y desviacion estandar de D = Diametro. AB= Area Basal. y p = Densidad de

la madera. AGC = carbono sobre el suelo.

Departamento Sitio N D (cm) (mAZ\/I?]a) © Cp m?) (MAéGhC;_l)
Antioquia SantaFé 786  12.64 £12.64 22.7 0.77+£0.22 129.99
Bolivar Nepomuceno 1306  9.27+14.16 33.4 0.65+0.15 260.95
La_Guajira Uribia 792 12.3348.01 16.3 0.62+0.16 24.79
Magdalena SantaMarta 872 10.58+15.52 28.8 0.65+0.18 101.17
Risaralda Pereira 890 11.16+13.45 26.3 0.55+0.13 134.33
Tolima_1 Méndez_1 2003 9.44+6.14 23.8 1.38+0.10 82.42
Tolima_2 Méndez_2 717 9.54+8.06 10.7 0.64+0.09 45.53
Valle del Cauca Buga 1731 8.24+5.67 15.6 1.50+0.14 45.70

Patrones de hiperdominancia de individuos y de carbono sobre el suelo. En los ocho
sitios de estudio del bosque seco en Colombia, 9097 individuos fueron identificados y el
31.8% (2895 individuos) representan las 9 especies con una abundancia >200 individuos, es
decir especies clasificadas como hiperdominantes de abundancia. Entre ellas, Melicoccus
bijugatus Jacq. (472 individuos), Astronium graveolens Jacq. (413) y Eugenia procera (Sw.)
Poir. (523) (Tabla 3). Ademas, los ocho sitios comparten en total 286 especies y Unicamente
tres especies (1.05%) se clasificaron como hiperdominantes de carbono (es decir aquellas
especies que acumularon el 50% de AGC), ellas son Trophis racemosa (L.) Urb. (3
individuos), Astronium graveolens Jacg. (413) y Melicoccus bijugatus Jacq. (472). Estas tres
ultimas especies, representaron el 24.2% del AGC total acumulado de todas las especies (286)
(Tabla 3, Figura 4). En el sitio Antioquia, solo una especie (Melicoccus bijugatus) se clasificd
como hiperdominante en carbono (52.4% de AGC), entre las 20 especies alli representadas
(Tabla 3, Figura 4). Esta especie también fue clasificada como hiperdominante de abundancia
ya represento el 52.4% del total de la abundancia (786 individuos) en ese sitio (Tabla 3). En el
sitio Bolivar, solamente una especie (Trophis racemosa (L.) Urb.) de las 99 alli identificadas,
se clasifico como hiperdominante en carbono (67.1% de AGC) (Tabla 3, Figura 4). Esta
especie con solo 3 individuos representa el 0.23% del total de la abundancia (1306 individuos)
en ese sitio (Tabla 3). En los demas sitios no se encontraron especies hiperdominantes en
carbono, es decir que acumularan en promedio el 50% de AGC (Tabla 3). Sin embargo,
especies como Astronium graveolens Jacq, presente en seis de los sitios, se clasifico como

hiperdominante en carbono, es decir que acumuld el 64.2% de AGC en total del estudio. Las
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cinco especies mas representativas en carbono acumulado de cada sitio fueron indicadas en

orden de importancia (Tabla 3).

Tabla 3. Orden de importancia de las cinco especies mas importantes en acumulacion de

carbono (AGC) y abundancia en los sitios de muestreo del bosque seco en Colombia.

Abun Abun % % Abun AGC (MA;:;{) % % AGC
cumulated Abun cumulated (Mg ha?) AGC  cumulated
cumulated
Species Antioquia
Melicoccus bijugatus 412 412 52.42 52.42 68.13 68.13 52.41 52.41
Enterolobium
eyclocarpum 5 417 0.64 53.05 27.62 95.76 21.25 73.66
Bursera simaruba 41 458 5.22 58.27 16.85 112.61 12.96 86.63
Astronium graveolens 83 541 10.56 68.83 5.37 117.98 413 90.76
Leucaena leucocephala 39 580 4.96 73.79 3.74 121.72 2.88 93.64
Species Bolivar
Trophis racemosa 3 3 0.23 0.23 175.04 175.04 67.08 67.08
Ampelocera macphersonii 227 230 17.38 17.61 10.49 185.53 4.02 71.10
Sorocea sprucei 55 285 421 21.82 10.20 195.73 3.91 75.01
Platypodium sp 4 289 0.31 22.13 6.74 202.47 2.58 77.59
Uribea tamarindoides 7 296 0.54 22.66 6.54 209.01 251 80.10
Species La_Guajira
Handroanthus billbergii 228 228 28.79 28.79 7.23 7.23 29.17 29.17
Machaerium arboreum 104 332 13.13 41.92 4.69 11.92 18.90 48.06
Astronium graveolens 115 447 14.52 56.44 3.87 15.79 15.60 63.67
Lonchocarpus pictus 66 513 8.33 64.77 1.97 17.76 7.96 71.63
Coccoloba sp 39 552 4.92 69.70 1.45 19.21 5.86 77.49
Species Magdalena
Pseudobombax septenatum 11 11 1.26 1.26 31.97 31.97 31.60 31.60
Astronium graveolens 48 59 5.50 6.77 13.44 45.41 13.28 44.88
Pterocarpus rohrii 180 239 20.64 27.41 11.89 57.30 11.75 56.63
Melicoccus bijugatus 55 294 6.31 33.72 8.19 65.49 8.10 64.73
Pradosia colombiana 37 331 4.24 37.96 5.47 70.96 5.41 70.13
Species Risaralda
Luehea seemannii 8 8 0.90 0.90 56.22 56.22 41.85 41.85
Brosimum alicastrum 36 44 4.04 4.94 9.73 65.95 7.25 49.10
Syagrus sancona 52 96 5.84 10.79 6.58 72.54 4.90 54.00
Ampelocera edentula 41 137 461 15.39 6.11 78.64 455 58.54
Clarisia biflora 50 187 5.62 21.01 4.97 83.61 3.70 62.24
Species Tolima_1
Astronium graveolens 151 151 7.54 7.54 16.65 16.65 20.20 20.20
Aspidosperma polyneuron 154 305 7.69 15.23 13.05 29.70 15.83 36.03
Machaerium capote 124 429 6.19 21.42 6.54 36.24 7.94 43.97
Pterocarpus sp 116 545 5.79 27.21 6.00 42.24 7.29 51.26
Trichilia oligofoliolata 369 914 18.42 45.63 5.95 48.20 7.22 58.48

Species Tolima_2
Machaerium capote 23 23 321 321 7.45 7.45 16.36 16.36
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Abun % % Abun AGC AGC % % AGC
Abun (Mg ha)
cumulated Abun cumulated (Mg ha?) AGC  cumulated
cumulated
Oxandra espintana 84 107 11.72 14.92 5.49 12.93 12.05 28.41
Astronium graveolens 14 121 1.95 16.88 4.96 17.89 10.89 39.30
Ocotea veraguensis 28 149 391 20.78 2.33 20.22 5.12 44.41
Trichilia pallida 23 172 3.21 23.99 2.04 22.26 449 48.90
Species Valle del Cauca
Ocotea veraguensis 125 125 7.22 7.22 4.38 4.38 9.58 9.58
Enterolobium cyclocarpum 8 133 0.46 7.68 4.00 8.38 8.75 18.34
Guazuma ulmifolia 74 207 4.27 11.96 3.84 12.22 8.41 26.74
Eugenia procera 458 665 26.46 38.42 3.58 15.80 7.84 34.58
Pithecellobium lanceolatum 119 784 6.87 45.29 3.38 19.18 7.39 41.97

Entre las cinco especies de cada sitio, se indican las especies hiperdominantes que acumulan

mas de 50% del total del carbono de toda la comunidad. Nombre de las especies por sitio,

Abundancia, Abundancia acumulada, porcentaje de abundancia, porcentaje de abundancia

acumulada, Carbono sobre el suelo (Mg ha) acumulado, porcentaje de Carbono sobre el

suelo y porcentaje acumulado de Carbono sobre el suelo.
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Figura 4. Especies de carbono acumuladas sobre el suelo dentro de ocho parcelas
muestreadas en Colombia. Riqueza de las especies por sitio y carbono proporcional
acumulativo a nivel de especie. La linea roja horizontal discontinua indica el limite de
especies que acumulan hasta el 50% del carbono total en todos los sitios. Los nombres

completos de las especies se encuentran la Tabla 3.
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DISCUSION

Composicién y riqueza de especies. Los bosques secos tropicales estudiados poseen
una alta variacion de la composicion floristica a escala continental y regional. Por ejemplo, la
variacion de la composicion floristica entre los ochos sitios distribuidos en las regiones
Caribe, valle del Magdalena y valle del Cauca, probablemente ocurre porque muchos de los
relictos son bosques altamente fragmentados, poco conectados y dentro de matrices
transformadas principalmente en actividades agropecuarias (Etter et al. 2016; Suarez-R y
Vargas-R 2019). Ademas, existe una baja representatividad de areas dentro de un sistema de
areas protegidas, se estima que, solo el 5% de la cobertura total de bosque seco se encuentra
protegida bajo alguna figura de conservacion (Pizano et al. 2017). En su mayoria son bosques
secundarios (Gonzalez-Martinez y Garcia 2019), casi siempre dominados por estados iniciales
de sucesion (Vargas 2015). Posiblemente el estado de conservacion en el que se encuentre
determinado fragmento juega un papel importante en la distribucion de la composicion
floristica de los sitios aqui estudiados.

Es este contexto la regién Caribe, por ejemplo, posee la mayor cobertura de bosque
seco (40.9%), con fragmentos de bosque mas extensos y donde el 52.4% son boques
primarios, 41.8% bosques secundarios y un 5.8% bosques maduros (Gonzalez-Martinez y
Garcia 2019). Ademas, en esta region se encuentran las principales areas de proteccion del
sistema de Parques Nacionales de Colombia, convirtiéndolos en los fragmentos de bosque
seco mas representativos y mejor conservados (Garcia et al. 2014). Por otro lado, los bosques
secos de la region Valle del Cauca ocupan una menor cobertura (5%), en su mayoria son
bosques secundarios (67.6%), menos de la mitad bosques primarios (31.1%) y solo 1.4% son
bosques maduros (Gonzélez-Martinez y Garcia 2019). En esta region se encuentra la mas baja
representatividad en un sistema de areas protegidas (2.6%); por tanto, sus bosques menos
conservados se encuentran en estado critico de fragmentacion (Garcia et al. 2014). Estas
diferencias en cuanto al estado de conservacion, el grado de fragmentacion y los estados
sucesionales. Explicarian entre otras cosas las diferencias en la distribucion de la composicion
floristica entre los sitios pertenecientes a estas regiones (Tabla 1; Figura 2). El estado de
conservacion de los bosques secos del valle de la magdalena no es muy diferente, en su
mayoria son bosques secundarios poco protegidos (Gonzalez-Martinez y Garcia 2019; Garcia
et al. 2014). Sin embargo, en los bosques secos andinos de esta region es comun encontrar
afinidades floristicas entre los sitios adyacentes y vecinos (Linares — Palomino et al. 2011), tal

como se manifesto entre los sitios Tolima_1 y Tolima_2 que, aunque presentaron diferencias



74

en la composicién floristica, comparten algunas especies en comdn dada su proximidad
geogréfica. Entender estas variaciones de la composicion floristica entre sitios es importante
para evaluar los impactos generados y establecer estrategias de conservacion y restauracion.

Al evaluar la riqueza de especies encontramos un aumento asintético entre la riqueza y
el nimero de arboles muestreados en los bosques secos de Colombia. Este aumento asintdtico
también se encontrd en los bosques tropicales de Africa (Bastin et al. 2015). En general, las
curvas de rarefaccion indican diferencias en riqueza de arboles respecto al nimero de
individuos muestreados. Aunque, algunos sitios no mostraron diferencias significativas de la
riqueza otros como Bolivar y Antioquia. Esta variabilidad de la riqueza también observada
entre bosques de las regiones donde se encuentran estos sitios, esta correlacionada con
caracteristicas estructurales como el area basal y el niUmero de arboles grandes, que a su vez
dependen del grado de intervencion del bosque (Mendoza-Cifuentes 1999). Por ejemplo, en la
region Caribe los sitios Bolivar y Magdalena dentro de areas protegidas (Tabla 1), presentan
la mayor riqueza de especies (Figura 3), probablemente porque son bosques secundarios poco
intervenidos (Mendoza-Cifuentes 1999). Caso contrario ocurre en la region del Valle del
Cauca, donde hay una baja representacion de areas protegidas y los fragmentos de bosque se
encuentran fuertemente antropizados (Garcia et al. 2014) en esta region el sitio Antioquia,
representa la menor riqueza de especies en todo el estudio, se ubica dentro de una estacién
experimental fuertemente Antropizado. La estacion Cotové, posee diferentes usos de suelo
desarrollando actividades agropecuarias por mas de 40 afios, lo que ha transformado sus
ecosistemas originales (Agudelo et al. 2019) en bosques secundarios con arboles adultos
producto de la regeneracion natural, de donde se extraen ocasionalmente arboles para la
construccion de cercas (Jiménez-Heredia et al. 2010). Por tanto, también se observaron
diferencias entre las regiones que se encuentran con mejor estado de conservacion, como lo es
la regidn Caribe que acumula el 45.4% de la riqueza total y las regiones con bajo estado de
conservacién, como Valle del Cauca y Valle del Magdalena acumulan el 32.5% y 22.01% de
riqueza respectivamente, y quiza la alta presencia de disturbios antropogénicos que estarian
afectando la recuperacion de la riqueza.

Ademas, la variacion de la riqueza entre 20 y 99 especies encontrada en los ocho sitios
estudiados, tambien podria deberse a que casi la mitad de las especies de plantas en los
bosques secos de Colombia, son raras y la mayoria tienen un area de distribucion restringida
(Norden et al. 2018). En consecuencia, esto puede inducir un alto intercambio de especies

entre estos boques secos de Colombia (DRYFLOR et al 2016; Gonzalez-Martinez et al.
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2018). Entonces, el aumento de la riqueza de especies en los bosques tropicales se relaciona
con la complejidad estructural y funcional (Chazdon-R 2012) una mayor riqueza de especies
mejora la variacion en los rasgos de especies que se encuentran en la comunidad, lo que lleva
a una mayor captura de recursos ecosistémicos, tales como el almacenamiento de carbono
(Fauset et al. 2015; McNicol et al. 2018).

Patron de almacenamiento de carbono. Los bosques tropicales contienen mas especies
y biomasa que cualquier otro bioma de la Tierra (Esquivel-Muelbert et al. 2019), en media se
ha estimado que los bosques tropicales de América del sur almacenan 122,4 Mg ha™t (Kohl et
al. 2015) y que el bosque seco tropical puede almacenar entre 28 a 390 Mg ha! (Jaramillo et
al. 2011). Nuestras estimaciones mostraron resultados similares en el almacenamiento de
carbono sobre el suelo, que varia entre 24,79 a 260.96 Mg ha! en los bosques secos de
Colombia. Estos valores son mayores que las estimaciones de almacenamiento de carbono
sobre el suelo, reportados para el bosque andino (48.1 - 129.4 Mg ha ') (Segura-Madrigal et
al. 2019) siendo este ultimo de mayor cobertura, con mas de la mitad de su area protegida y
una amplia lista de especies (Armenteras et al. 2007). Ademas, la distribucion del
almacenamiento de carbono entre los bosques secos estudiados mostré que, los sitios dentro
de algun sistema de proteccién almacenan el 52.4% de carbono y los sitios que se encuentran
en tierras privadas almacenan el 47.6% de carbono. Esto demostraria que, aunque el bosque
Seco se encuentre en estado critico de fragmentacidn, con baja representatividad en areas de
conservacion y proteccion (tal solo 5%) y sea el ecosistema menos estudiado (Pizano et al.
2017), estaria contribuyendo positivamente con la recuperacion y conservacion de reservas de
carbono. De esta forma, es necesario reevaluar los acuerdos ambientales internacionales que
exigen la proteccién y restauracion del bosque, en donde solo considera su extension y se
ignora la calidad del bosque (Hansen et al. 2020), como estrategia para conservar y establecer
nuevas areas que estarian brindando beneficios ecosistémicos y estan sin ningln sistema de
proteccion.

Por otro lado, un amplio rango de almacenamiento de carbono sobre el suelo se debe a
que se incluyen estimaciones de bosques tempranos, secundarios y maduros (Becknell et al.
2012) y las diferencias estructurales entre ellos claramente influencian en el almacenamiento
de carbono (Bradford y Murphy 2019; Ali et al. 2019). Por tanto, patrones estructurales como
la densidad de arboles, area basal, el didmetro y la densidad de la madera, podrian explicar el

aumento de AGC entre sitios (Fauset et al. 2015). Aqui encontramos que el bosque seco de
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Colombia dificilmente mantiene este estandar en cuanto a numero de individuos y densidad
de la madera (Tabla 2).

Nuestros resultados mostraron que los bosques secundarios iniciales Tolima_1y Valle
del Cauca (Tabla 1) aunque con mayor numero de arboles y densidad de la madera, tuvieron
bajos volimenes de AGC, en comparacion con los bosques secundarios avanzados de
Risaralda y Magdalena (Tabla 1) con menor nimero de arboles y densidad de la madera, pero
con altos volimenes de AGC (Tabla 2). Sin embargo, la variacion de AGC de los sitios
estudiados aumenta moderadamente entre aquellos con diametro medio mayor y mas fuerte
entre aquellos sitios con area basal mayor (Tabla 2). Por ejemplo, el incremento de carbono
acumulado sobre el suelo en el bosque secundario avanzado en Antioquia estuvo mejor
explicado por la presencia de arboles de mayor diametro (12.6 cm) de todo el conjunto de
datos. Estas variaciones de AGC determinadas por el didmetro de los arboles grandes
comunmente ocurren en diferentes bosques del mundo (Lutz et al. 2018) y en los bosques
tropicales de tierras bajas (Slik et al. 2013), donde el AGC de los arboles tropicales de mayor
diametro puede ser un buen indicador de la dindmica del AGC (Bastin et al. 2015). Ya que los
arboles grandes influyen en la estructura, la dinamica y la diversidad de los bosques (Bradford
y Murphy 2019). En términos generales el area basal fue el patron que mejor pudo explicar la
variabilidad de AGC, seguida del diametro medio, ya que en todos los sitios (a excepcion del
sitio La Guajira) a medida que el area basal total de cada parcela aumenta también lo hizo el
carbono acumulado sobre el suelo.

El diametro similar entre La Guajira y Antioquia no significé un mismo acumulo de
AGC, es decir igual diametro menos carbono. Esta variacion puede estar relacionada con el
nivel de impacto al que han estado sometido los boques a lo largo de su historia, lo que
modificando su estructura (Mendoza-Cifuentes 1999) y aunque, La Guajira se encuentre
dentro de un area de proteccion (Parque Nacional Natural Macuira, de la Alta Guajira), esta
inmerso dentro del resguardo indigena Wayuu. Por lo tanto, ésta es un area manejada bajo los
criterios culturales de dicha etnia (ANLA 2018), donde se presentan disturbios
antropogénicos (tala selectiva) que han impactado este ecosistema (Pizano et al. 2017).
Comprender cémo, o si, los bosques gestionados se desvian de las predicciones, podria ayudar
a caracterizar la degradacion forestal (Baccini et al. 2017) en los bosques secos de Colombia.

Por otro lado, el hecho de que el sitio Bolivar, almacene mayor carbono sobre el suelo
de todo el estudio (260.9 Mg ha?), puede deberse a una relacion positiva entre riqueza-

carbono, ya que este sitio posee la mayor riqueza de especies (99). Esta relacion se debe a que
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en los bosques la duplicacion de la riqueza de especies corresponde en promedio 7% de
aumento en la biomasa (Chisholm et al. 2013), también encontrada en el bosque Atlantico de
Brasil (Rodrigues et al 2019). Esto no ocurrié de manera similar en los sitios como Antioquia
(riqueza: 20; AGB acumulado: 129.9 Mg ha™ 1) de menor riqueza y mayor carbono acumulado
y Valle del Cauca (46; 45.7 Mg ha™ 1) de mayor riqueza y menor carbono acumulado. Porque
la relacion entre riqueza de especies y funcion del ecosistema estd motivada por el interés
basico en comprender las comunidades ecoldgicas, para conservar y administrar de manera
eficiente estos depositos de carbono (Chisholm et al. 2013). Por tanto, este analisis de las
relaciones estructura—funcionamiento en los bosques secos de Colombia, son un aporte

importante para ser considerados en la gestién y politicas de conservacion forestal.

Hiperdominancia. Nuestros resultados muestran una contribucion desproporcionada
de carbono en pocas especies, ya que solo tres especies (de las 286 registradas), fueron
calificadas como hiperdominantes de carbono, es decir tan solo el 1.05% de las especies
almacena cada una mas del 50% de carbono sobre el suelo en los bosques secos de Colombia.
Resultados también observados en los bosques tropicales del centro de Africa (Bastin et al.
2015), de la Amazonia (Ter Steege et al. 2013; Fauset et al. 2015) y del Atlantico brasilefio
(Rodrigues et al. 2019). Por otro lado, el 53.2 % del carbono total almacenado en los bosques
secos de Colombia, se encuentra entre las especies: Trophs racemosa, Astronium graveolens,
Melicoccus bijugatus, Luehea seemannii, Pseudobombax septenatum, Machaerium capote,
Enterolobium cyclocarpum, Handroanthus billbergii, Bursera simaruba, Machaerium
arboreum, Aspidosperma polyneuron. De estas especies solo una Astronium graveolens, su
contribucion estuvo repartida en cinco de los ocho sitios estudiados (Tabla 3) y tanto su
abundancia como el carbono acumulado varia de un sitio para otro. Indicando que esta especie
posee una distribucién y contribucion de carbono mas uniforme. El hecho de tener las demas
especies presentes en tan solo uno o dos sitios indica que, la mayoria de las especies habitan
este ecosistema son especialistas de habitat, donde solo dominan uno o dos sitios,
comportamiento comunmente encontrado en los bosques tropicales (Ter Steege et al. 2013).
Ademas, la dominancia representada por la abundancia de individuos en las especies
identificadas no aporto significativamente en el almacenamiento de carbono sobre el suelo en
los bosques secos de Colombia. Inclusive, las nueve especies clasificadas como
hiperdominantes en tallo, es decir el 31.8% del total de individuos, solo almacenan en su

conjunto el 25.3% del total de carbono sobre el suelo.
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Estudios en los bosques tropicales han demostrado que la diversidad mejora el
almacenamiento de carbono (Poorter et al. 2015). Por lo tanto, encontramos que la alta
riqgueza de especies en los sitios Bolivar y Risaralda, explica la presencia de especies
hiperdominantes de carbono, aunque las especies no sean significativas en términos de
abundancia. Dada la existencia de desajustes entre la abundancia y carbono acumulado en
especies, producto de los rasgos de las especies (Fauset et al. 2015). El ejemplo méas evidente
ocurrio con la especie Trophis racemosa, ubicada en el sitio Bolivar, donde esta especie
representa el 0.23% del total de la abundancia (1306 individuos) pero almacena mas de la
mitad (67.1%) del carbono sobre el suelo en este sitio. Entonces los rasgos de la especie, el
didmetro maximo de DAP (415.4 cm) y la densidad de la madera (0.65 g/cm?®) explicarian
porque Trophis racemosa puede aportar tanto carbono con pocos individuos. Este resultado,
de hiperdomino arbdreo en pocas especies es similar al encontrado en los bosques
Amazédnicos (Ter Steege et al. 2013), donde la influencia desproporcionada en una pequefia
fraccion de especies con pocos individuos es notablemente fuerte para las funciones vitales
del bosgue en cuanto almacenamiento de carbono (Fauset et al. 2015). Entonces, la
abundancia de algunas especies puede no ser importante, pero si su contribucién relativa en el
almacenamiento de carbono, lo que puede ser determinante a escala de todo el ecosistema.

Encontramos diferencias en cuanto a la contribucion relativa de las especies de arboles
dentro de los sitios estudiados en el almacenamiento de carbono. Por ejemplo: El sitio
Risaralda el segundo con mayor riqueza de especies, el 0.90% de la abundancia de la especie
Luehea seemannii almacena el 41.9% de carbono sobre el suelo; Los bosques secundarios del
sitio Antioquia, que presentaron la menor riqueza de especies de todo el estudio, la presencia
de una especie (Melicoccus bijugatus) dominé tanto abundancia (52,4%) como en carbono
almacenado (52.4% AGC), es decir hiperdominante de tallo y de carbono. Y en un segundo
lugar encontramos la especie Enterolobium cyclocarpum, la cual acumul6 21.3% de AGC,
con tan solo el 0.6% de abundancia. Suponemos que, esto pudo ocurrir debido a la presencia
de arboles adultos, como resultado una alta antropizacion (Estacion Agraria Cotove)
(Martinez-Bravo et al. 2013). De hecho, las presiones antropogénicas registradas a lo largo de
la historia en las regiones estudiadas y especialmente en los sitios: La Guajira, Magdalena,
Risaralda, Tolima_1, Tolima_2 y Valle del Cauca, pueden estar influenciando en el
almacenamiento de carbono, ya que una sola especie no almacena mas del 50% de AGC. Por
tanto, se requiere la contribucién de dos o mas especies para que un sitio explique mejor el

almacenamiento de carbono, como en La Guajira, donde fueron necesarias al menos tres
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especies (Handroanthus billbergii, Machaerium arboreum y Astronium graveolens) para
acumular 63.7% AGC (Tabla 3, Figura 4). Como resultado, la identificacion de estas especies
dominantes en carbono contribuye tanto en el conocimiento de sus aportes ecosistémicos,
como en el potencial funcional de los bosques secos en Colombia.

Finalmente, de las 286 especies identificadas las 10 mas abundantes en individuos tan
solo acumulan el 25.2% de AGC y tan solo tres especies més abundantes en carbono
almacena cada una mas del 50% de carbono. Esto demuestra que, pocas especies contribuyen
mucho y muchas contribuyen poco (Fauset et al. 2015) y, por lo tanto, el carbono en los
bosques secos de Colombia se concentra en muy pocas especies. Este enfoque de
hiperdominancia es de gran relevancia ya que, al identificar el nivel de contribucion de las
especies en las funciones del ecosistema, permite consecuentemente planificar las decisiones
de gestion (Rodrigues et al 2019). Lo que es fundamental, porque muchos paises aspiran a
proteger los bosques para cumplir con los objetivos del clima y la biodiversidad, sin olvidar
que estas estrategias de conservacion (Sullivan et al. 2017). Entonces estas decisiones de
gestidn basadas en la conservacion de un ecosistema altamente degradado deben ajustarse lo
mejor posible de acuerdo con las necesidades de cada local para mantener una diversidad

tanto taxonémica como funcional.

CONCLUSION

Este estudio evidencio marcadas diferencias en la composicién floristica y la riqueza
de especies debido a las caracteristicas estructurales y funcionales presentes en este
ecosistema. Por lo que, el sitio con mayor riqueza de especies arboreas determiné un mayor
namero de especies dominantes de carbono y algunas especies particularmente abundantes no
contribuyeron potencialmente en el almacenamiento de carbono. Entonces en los bosgues
secos de Colombia pocas especies controlaron mas de la mitad del almacenamiento de
carbono. Concordamos en que la diversidad e identidad taxonémica es tan importante como la
diversidad funcional, teniendo en cuenta las funciones ecosistémicas dado que, el historico y
estado de conservacion en el que se encuentran los bosques secos podrian estar determinando
la variabilidad del carbono. En definitiva, es necesario no solo continuar conservando las
areas protegidas, aumentar su area y densidad poblacional, teniendo en cuenta las diferencias
taxonomicas y ecologicas sino también las relaciones funcionales existentes en los bosques

secos de Colombia.
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CONCLUSIONES GENERALES

Los resultados del presente trabajo detallan sobre los patrones fitogeogréficos en el
bosque tropical seco de Colombia, por lo que se observa que existe una amplia variacién
floristica en los diferentes taxones (familia, género y especie). Estos patrones fitogeograficos
descritos por region y por sitio son fundamentales para identificar sitios prioritarios para la

conservacion y restauracion de un ecosistema fuertemente fragmentado.

La evaluacion de los predictores mostro que la variacion del carbono almacenado sobre
el suelo tiene un efecto positivo en cuanto al patrén estructural DBHmax. Buscamos aportar
en el conocimiento de los mecanismos detras de las relaciones funcionales entre la diversidad
— biomasa en el bosque seco de Colombia. Ya que, este conocimiento de los atributos del
bosque desde el punto de vista funcion ecosistémica, debe presentarse como una herramienta

para el manejo, conservacion y restauracion del bosque seco.

Las diferencias en la composicion floristica y la riqueza de especies muestran que la
variabilidad del carbono depende de la estructura de la biodiversidad y que a su vez esta
determinada por el estado de conservacion del bosque. Por lo tanto, es necesario seguir
conservando las areas protegidas, aumentando su area y densidad poblacional, teniendo en
cuenta las relaciones funcionales, especialmente en este ecosistema, donde pocas especies

contribuyen potencialmente al almacenamiento de carbono.

Finalmente, insistimos en la importancia de conocer los atributos del bosque desde una
perspectiva de funcién ecosistémica, como una herramienta fundamental para el manejo
integrado de la conservacion y restauracion ecoldgica del bosque seco tropical, lo que

contribuira en los esfuerzos globales para mitigar el cambio climatico.
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APENDICE A. Tabla Suplementar 1 (S1): Conjuntos de datos de las informaciones bioldgicas utilizadas en este estudio.

Sitio

Entidades de monitoreo

ANTIOQUIA

(SantaFé)

Universidad de Antioquia, Universidad Nacional de Medellin, Instituto de Investigacion de Recursos
Bioldgicos Alexander von Humboldt, Corantioquia (2015). Composicién floristica y estructura de una parcela
permanente en bosques secos tropicales del municipio de Santa Fe de Antioquia, Antioquia. 1353 registros,
aportados por: Gonzalez, R. (Contacto del recurso), ldarraga, A. (Creador del recurso), Quintana, A.
(Proveedor de metadatos), Duque, A. (Punto de contacto).
http://i2d.humboldt.org.co/ceiba/resource.do?r=rrbb_santafedeantioquia_plantae 2015

BOLIVAR

(Nepomuceno)

Parques Nacionales Naturales de Colombia, Fundacion Ecosistemas Secos de Colombia, Instituto de
Investigacion de Recursos Bioldgicos Alexander von Humboldt (2014). Composicién floristica y estructura de
una parcela permanente en bosques secos tropicales del Santuario de Flora y Fauna Los Colorados. 3165
registros, aportados por: Gonzales, R. (Contacto del recurso), Rodriguez, G. (Creador del recurso), Andrade, V.
(Proveedor de metadatos). http://i2d.humboldt.org.co/ceiba/resource.do?r=sffcolorados_magnoliopsida_ 2014

LA_GUAIJIRA

(Uribia)

Parques Nacionales Naturales de Colombia, Fundacion Ecosistemas Secos de Colombia, Instituto de
Investigacion de Recursos Biologicos Alexander von Humboldt (2014). Composicion floristica y estructura de
una parcela permanente en bosques secos tropicales del Parque Nacional Natural Macuira. 1015 registros,
aportados por: Gonzéles, R. (Contacto del recurso), Rodriguez, G. (Creador del recurso), Hernandez, D.
(Proveedor de metadatos). http://i2d.humboldt.org.co/ceiba/resource.do?r=pnnmacuira_magnoliopsida_ 2014
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http://i2d.humboldt.org.co/ceiba/resource.do?r=sffcolorados_magnoliopsida_2014
http://i2d.humboldt.org.co/ceiba/resource.do?r=pnnmacuira_magnoliopsida_2014
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MAGDALENA

(SantaMarta)

Parques Nacionales Naturales de Colombia, Fundacion Ecosistemas Secos de Colombia, Instituto de
Investigacion de Recursos Bioldgicos Alexander von Humboldt (2014). Composicion floristica y estructura de
una parcela permanente en bosques secos tropicales del Parque Nacional Natural Tayrona. 2661 registros,
aportados por: Gonzales, R. (Contacto del recurso), Rodriguez, G. (Creador del recurso), Andrade, V.
(Proveedor de metadatos). http://i2d.humboldt.org.co/ceiba/resource.do?r=pnntayrona_magnoliopsida 2014

RISARALDA

(Pereira)

Instituto de Investigacion de Recursos Bioldgicos Alexander von Humboldt, Universidad Tecnoldgica
de Pereira (2014). Composicién floristica y estructura de una parcela permanente en bosques secos tropicales
del municipio de Pereira, Risaralda. 1943 registros, aportados por: Gonzéales, R. (Contacto del recurso), Ruiz,
D. (Creador del recurso), Quintana, A. (Proveedor de metadatos). Version  9.0.
http://i2d.humboldt.org.co/ceiba/resource.do?r=pereira_magnoliophyta 2014

SANTANDER

(Lebrija)

Universidad Industrial de Santander & Instituto de Investigacion de Recursos Bioldgicos Alexander von
Humboldt (2015). Composicion floristica y estructura de tres parcelas permanentes en diferentes estados
sucesionales en transicion de bosques humedos tropicales con bosques secos tropicales del municipio de
Lebrija, Santander. 781 registros, aportados por: Garcia, H. (Contacto del recurso), Rodriguez, N. (Creador del
recurso), Garcia, D. (Proveedor de metadatos). Version 8.0.
http://i2d.humboldt.org.co/ceiba/resource.do?r=rrbb_lebrija_plantae _suc 2015

TOLIMA
(Méndez_1
y
Méndez_2)

Instituto de Investigacion de Recursos Biologicos Alexander von Humboldt, Universidad Distrital
Francisco José de Caldas (2014). Composicion floristica y estructura de dos parcelas permanentes en bosques
secos tropicales del municipio de Mendéz, Tolima. 6767 registros, aportados por: Gonzalez. R, (Contacto del
recurso, Proveedor de metadatos), Lépez, R. (Creador del recurso), Nieto, J. (Proveedor de contenido).

http://i2d.humboldt.org.co/ceiba/resource.do?r=parcelas permanentes en bosques secos de mendez tolima



http://i2d.humboldt.org.co/ceiba/resource.do?r=pnntayrona_magnoliopsida_2014
http://i2d.humboldt.org.co/ceiba/resource.do?r=pereira_magnoliophyta_2014
http://i2d.humboldt.org.co/ceiba/resource.do?r=rrbb_lebrija_plantae_suc_2015
http://i2d.humboldt.org.co/ceiba/resource.do?r=parcelas_permanentes_en_bosques_secos_de_mendez_tolima
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VALLE_DEL_ CAUCA

(Buga)

Universidad del Valle, Instituto para la Investigacion y la Preservacion del Patrimonio Cultural y
Natural del Valle del Cauca, Instituto de Investigacion de Recursos Bioldgicos Alexander von Humboldt
(2015). Composicion floristica y estructura de una parcela permanente en bosques secos tropicales del Parque
Natural Regional El Vinculo, Valle del Cauca (Segundo censo 2011), 1804 registros, aportados por: Gonzales,
R. (Contacto del recurso), Londofio Lemos, V. (Creador del recurso), Torres Gonzalez, A. (Proveedor de
metadatos). Vargas Figueroa, J. (Autor), Cardenas Henao, M. (Autor), Rivera Hernandez, K. (Autor), Home
Ramirez, J. (Autor), Duque Palacio, O. (Autor), Adarve, J. (Autor). Versién 4.0.
http://i2d.humboldt.org.co/ceiba/resource.do?r=univalle_elvinculo 2011
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APENDICE B. Figura S1. Distribucion de los arboles por categorias diamétricas.
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APENDICE C. Figura S2. Ejemplo para probar la funcién de distribucién y enlace mas
adecuada utilizando histograma y Q-Q considerando los mejores modelos con AIC <2.0 (es
decir, modelol = AGB ~ CWM-WD, modelo2 = AGB ~ max DBH).
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Richness 0.1
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APENDICE D. Figura S3. Correlacion de Pearson entre todas las variables individuales
medidas en ocho parcelas. Para el andlisis del factor abiotico (Déficit hidrico climatoldgico),
atributos taxonémicos (riqueza de especies y variabilidad de la composicion de la comunidad
como NMDS1), y estructurales (densidad de la madera y diametro méximo del arbol.



