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: isi i+ sites in the Autonomous Region of the South Atlantic near Bluefields, Nicaragua, which had

giﬁmxzaﬁ;l::mﬂ:;;t;;lﬁum“m Joan in October of 1988. In a sampled area of 4000 m2, we encountered 374
individuals of 77 species of trees of which 27.2 % had fallen and 53.2 were snapped. Almost all the individual that
were standing had resprouted (94.5 %), as had the majority of the snapped trees, and, yet more surprisingly, the majo-
rity of the fallen trees (65.3 %) had also sprouted. A total of 37 species of seedlings were cnf:ounlcred in 40 subquad-
rats of 2m X 2m. Almost all of these species exits as adults in lhc larger quadrats or surrounding forfs.t.
Our observations suggest a rejection of the common hypothesis that a catastrophic disturbance initiates secondary
succession characterizard by the domination of pioncer species. Aﬁe: damage of a hgm::ane of great magnitude, the
process of recuperation of the forest appears to chhar?c(qnzcd by “direct regeneration”, rather than secondary suc-
cession, in such a way that the diversity of species is maintained equal 1o what it was before.

Key words: hurricane disturbance, secondary succession.

La importancia de los disturbios periddicos
como fuerza organizadora de las comgmdadcs
naturales ha sido reconocida en la literatura
ecolégica (Miller 1982, Mooney anfi Gordon
1983, Sousa 1984 y Picket and White 1985).
Algunos ecosistemas son organizados por in-
cendios periédicos (Mutch 1970, Mooney e
al. 1981, Williamsom y Black 1981). En bos-
ques, la caida de 4rboles crea claros en los cua-
les comienza un proceso de sucesién en peque-
fta escala. Se ha argumentado que este proceso
Poaiblemente contribuye a la alta diversidad de
Iav welvas tropicales (Hartshorn 1978,
Fhienficld 1980, Orians 1982, Denslow 1984 y

*"haw 1947). En el ecosistema de las inter-
Mareas los troncos de los 4rboles que llegan

flotando y golpean la costa causan disturbios
que mantienen la alta diversidad que lo carac-
teriza (Dayton 1971, Underwood y Denley
1984). Los derrumbes ocasionales pueden crear
un disturbio tan grande que la comunidad ori-
ginal tarda mucho en recuperarse (Flaccus
1959 y Garwood et al. 1979). Podrian citarse
muchos otros ejemplos.

Se sabe que el dafio catastréfico causado por
los vientos determina ciertas caracteristicas es-
tructurales de los bosques en las zonas templa-
das, en particular el noreste de los Estados
Unidos. Usando inventarios forestales anterio-
res, se ha determinado el patrén de daiios y se
ha argumentado que el dafio ocasionado por
vientos, probablemente huracanados, ha sido
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importante en la estructuracién de los bosques
de los estados de Maine (Lorimer 1977) y
Massachusetts (Spur 1956, Oliver y Stevens
1977) en el este de los Estados Unidos. Canham
y Loucks (1984) y Dunn ef al. (1983) argumen-
taron que el dafio catrastéfico ocasionado por
vientos asociado con tormentas fue responsable
de la estructura de los bosques del norte de
Wisconsin, algo sugerido anteriormente por
Stearns (1949).

Ya que los huracanes (tifones o ciclones) son
mas frecuentes en dreas tropicales, es de esperar
que estos sean todavia mds importantes en la or-
ganizacién de los bosques tropicales. Aunque
hay algunos estudios cuantitativos del dafio de
huracanes en la vegetacion de las dreas luviosas,
no selvdticas, (e.g. plantaciones de palma de co-
co, matorrales de islas, vegetacién de playas)
(Blumenstock 1958, Blumenstock ef af. 1961,
Fosberg 1961, Saver 1962, Stoddart 1962, 1963,
1964 y Woodroffe 1983), y de bosques tropicales
de islas (Lugo er al. 1983, Weaver 1986, 1989),
nunca se ha hecho un estudio cuantitativo del da-

' fio a gran escala por vientos huracanados ni de su

proceso de recuperacién en la vegetacién de una
selva diversa de tierra continental.

La literatura extensa sobre 1) la dindmica de
los claros de luz (Williamsom 1975, Hartshomn
1978, Ehrenfield 1980, Orians 1982, Denslow
1984 y Brokaw 1984), 2) los disturbios como
una fuerza importante en la estructuracion de las
comunidades (Gémez-Pompa et al. 1972,
Connel 1978, Hustom 1979, Crow 1980 y
Pickett y White 1985), y 3) el dafio a la vegeta-
cidn ocasionado por tormentas (Webb 1958,
Wood 1970, Whitmore 1974 y Doyle 1981}, su-
giere sdlidamente un conjunto de ideas poco
controversiales. Mientras que los detalles varian
segun el autor, la estructura bésica del argumen-
to estd relativamente bien aceptada. Un dis-
turbio, usualmente la caida de un 4rbol, y ocasio-
nalmente un evento catastréfico como un hura-
cdn o un derrumbe, inicia un proceso de suce-
sién en el cual la vegetacidn original es destruida
localminte y ciertas especies pioneras colonizan
al drea, ésta vuelve a una condici6n similar a la
original. Aunque hay una diversidad de opinio-
nes sobre el proceso de recuperacién (Whitmore
1974, Connel 1978, Hartshorn 1978, Huston
1979, Denslow 1980, 1985 y Brokaw 1985,
1985a), hay un acuerdo general de que el distur-
bio inicia un proceso de sucesién secundaria,
(Figura 1) y que las especies pioneras, al menos
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Fig. 1. Algunas hipétesis sobre la regeneracién de diversi-
dad después de un evento catastréfico.

por un tiempo, dominan al drea afectada. A pe-
sar de las diferencias de opiniones, hay una su-
posicidn consistente de que la diversidad de es-
pecies es reducida drdsticamente después de un
evento catastréfico (e.g. huracan).

Nosotros cuestionamos esta suposicidn.
Basdndonos en observaciones sobre la destruc-
cion causada por el huracdn Juana en
Nicaragua, proponemos la hipétesis alternativa
de la "regeneracién directa“. Esta hipétesis
plantea que después del dafio catastréfico oca-
sionado por un huracdn, el proceso de recupera-
cién estd caracterizado por el crecimiento de
especies del bosque primario, no de especies
pioneras. Esta regeneracin ocurre en forma de
rebrotacién epicérmica y de crecimiento de
plantulas que estdn en el suelo antes del hura-
can. Esta nueva hipdtesis es consistente con las
observaciones de Putz y sus colaboradores
(Putz er al. 1983: Putz y Brokaw 1989), y con
las ideas de Feinsinger, a pesar de que
Feinsinger presento sus ideas en una forma jo-
cosa (Feinsinger 1989).

El huracdn Juana azotd la costa caribeiia de
Nicaragua el 22 de octubre de 1988, sobre el
paralelo 12, exactamente la latitud de la ciudad
de Blufields, donde sus vientos de mds de 200
Km/hora, destruyeron mds del 90 % de las ca-
sas. En el area aledaiia existe el bosque tropical
himedo mds grande de América Central. En
1971 el huracdn Irene azoté la costa al sur del
drea afectada por Juna, indicando que los hura-
canes, aunque no son tan comunes COmo, €n
Las Antillas (Weaver 1989, Howard 1962,
Tomblin 1981), son relativamente conunes en
la regién. Se puede estimar de los datos presen-
tados por Weaver (1986) que un huracdn toca la
isla de Puerto Rico aproximadamente cada 17-
18 afios; mientras que Boucher (1989) estimé
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que éstos tocan la costa canbena de Nicaragua
cada 101 anos. En el caso del huracdn Juana,
aproximadamente 300,000 a 500,000 hectdreas
de selva lluviosa fueron afectadas intensamen-
te, entre Blufields y Rama, extendiéndose unos
50 Km de la costa (Figura 2).

Fig. 2. Area del estudio: extensién aproximada del bosque
tropical humedo de tierras bajas (4rea con lineas diagona-
les), drea del dano del huracan (drea sombreada), y sitios
donde se encuentran las parcelas de estudio (los cuadros
negros indican los sitios donde solamente se obtuvieron da-
tos cualitativos. el resto es la ubicacién de las parcelas per-
manentes).

MATERIAL Y METODOS

A mediados de febrero de 1989, cuatro meses des' ués
de) huracan, visitamos los siguientes seis sitios de la
Regién Auténoma del Atldntico Sur, cerca de Bluefields: 1)
el bosque que colinda al sur con la plantacion de palma
africana (cerca de Kukra Hill}, al norte con el rio Nari y al
oeste con el rio Kama, 2) el bosque al sur del rio Kukra
abajo. 3) el pinar al sureste de Laguna de Perlas, 4) el bos-
que al este del Rio Kama, frente al asentamiento Sam
Brown, 5) un bosque pantanoso en Cafio Negro cerca de
Bluefields, y 6) los manglares de la deseembocadura del
Rio Escondido, frente a Pesca Nica (Figura 2). En todos
fos sitios la observacién fue cualitativa, mientras en los si-
tios 1 y 2 fue, ademds, cuantitativa.

En Las Delicias (Sitio 1) y La Bodega (Sitio 2) se hizo
un ceaso periédico. Las Delicias estd en el borde del 4rea

dafada. mientras La Bodega estd mds al centro. En ambos
sitios establecimos dos parcelas permanentes de 100 X 10
m. ubicadas de manera que incluyeran el bosque.
Esperamos que los dos sitios representen el bosque de tie-
rra firme de la cuenca del Rio Escondido y Rio Kukra, y
que fas dos parceias permanentes dentro de cada sitio re-
presenten el bosque aledafio.

En cada parcela permanente se anot$ para cada dicotile-
dénea de mds de 5 cm de didmetro: la especie, la ubicacién
de la base dentro de la parcela, el didmetro, la altura, la
condicién (caido, truncado, en pie), y si tenia rebrotes o no.
En diez subparcelas de 2m X 2m distribuidas regularmente
a fo largo de cada transecto se identificaron y se contaron
las pldntulas de | m 6 menos de altura. Para caracterizar el
sotobosque, muestrearemos las monocotiledéneas en una
subparcela de 100 m X 5 m. apuntando para cada individuo
de mas de 0.5 m: la especie (todas eran palmas), la ubica-
cién, 1a altura, el nimero de tallos y si se encontraba viva o
muerta.

RESULTADOS

Arboles. Nuestro censo confirmé varios infor-
mes anteriores en cuanto a la magnitud del da-
fio. En el drea muestreada. de 4000 m?, se en-
contraron 374 individuos de 79 especies. De
estos individuos, 27.2 % habian caido y 53.2 %
estaban truncados, dejando solamente 19.5 %
en pie con algunas ramas (Cuadro 1). El dose!
se hallaba en el suelo, constituyendo una capa
profunde e irregular.

Por otro [ado, 288 de los 374 individuos (77
%) habian rebrotado a lo largo del fuste
(Cuadro 1), probablemente como una reaccién
a la luz y/o la falta de agua (Blake 1983). Casi
todos los individuos en pie habian rebrotado
(94.5 %) asi como la mayor parte de los trunca-
dos (76.4 %); y mas sorprendente ain. los cai-
dos en su mayoria (65.7 %) habian rebrotado
(Cuadro 1).

También se observd una relacién entre el
didmetro del tronco y la supervivencia. La su-
pervivencia fue mas alta para los individuos de
menos y mayor didmetro que para los de di-
metro medio (Fig. 3). Podria ser que estos ulti-
mos no son lo suficientemente flexibles como
para escapar al impacto del viento ni lo sufi-
cientemente gruesos para resistirlo.

En el cuadro 2 se presentan los datos por es-
pecies y sitio. Aunque los nimeros absolutos
son pequeiios, se pueden ver diferencias entre
las especies en cuanto a la supervivencia y
resistencia al viento. De las 77 especies encon-
tradas, solamente dos no tenian individuos con
rebrote: Vochysia ferruginea y V. hondurensis,
de manera que el 97 % de las especies encon-
tradas en las parcelas sobrevivieron. Para
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CUADRO |
Condicién de los drboles (dicotileddneas, datos
agrupados) .
Vivos Muertos No. %
Total
Desarraigados 67 (65.6)* 35(34.3) 102 272
(caidos)
Truncados 152(76.3) 47 (23.6) 199 532
En pie 69 (94.5) 4( 54) 73 195
No. total 288 86 374
% total 77.0 2299 99.99

* Los nimeros entre paréntesis corresponden a los %
parciales de cada condicién (caidos, etc.) indicando %
de vivos 0 muertos.
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Fig. 3. Relacién entre supervivencia (% de 4rboles sin dafio
o con rebrotes) y didmetro del tronco (las cuatro parcelas
combinadas para todos los 4rboles dicotiledéneos).

cuatro especies (Dipteryx panamensis,
Brosimum guianensis, Guarea pterorachis, y
Guarea kunthiana), mds de una tercera parte de
los individuos encontrados no habian sido trun-
cados ni tumbados (esto puede compararse con
el total de arboles encontrado de los cuales me-
nos de un 20 % no habian sido truncados ni
tumbados). Todos los individuos de otras espe-
cies, en particular, Dendropanax arboreus,
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Byrsonima crispa, Qtoba novagranatensis,
Brosimum utile, y Pouteria sp., estaban trunca-
dos o caidos. Tentativamente se puede concluir
que algunas de las especies emergentes. que
son comunes en la costa caribefia de América
Central, son nada mas que remanentes de hura-
canes (pero vea Clark y Clark 1988, sobre
Dipterix panamensis).

La composicion de especies fue diferente en
los dos sitios. En Las Delicias, Galipea granu-
losa y Pseudolmedia spuria fueron predomi-
nantes entre las 38 especies de 4rborles adultos
encontrados en los transectos, mientras que en
La Bodega Vochysia ferruginea, Inga thibau-
diana, y Qualia sp. fueron predominantes en 59
especies. Un total de 20 especies aparecieron
en los transectos de los dos sitios, 18 se encon-
traton dnicamente en Las Delicias, y 39 dnica-
mente en La Bodega. Las especies encontradas
incluyeron las que tipicamente habitan panta-
nos (e.g.Carapa guianensis, Pterocarpus ofici-
nales, Pachira aquatica), las que habitan suelos
medianamente 6 bien drenados (p.e.
Dendropanax arboreus, Cupania glabra, Inga
thibaudiana, Proteum pittieri, Tetagastris pa-
namensis), y las que tipicamente habitan pen-
dientes bien drenadas (Vochysia ferruginea,
Dussia macrophyllata, Brosium utile). Esta di-
versidad sugiere que las parcelas atravesaron
una gama de microhabitats diferentes.
Pentaclethra macroloba, Lecithis ampla,
Hymenea corboreal, no estaban en las parcelas
aunque si cercanas a las mismas, al igual que
Ochroma y Cecropia clasicos pioneros vistos
en las zonas agricolas aledafas al bosque. En el
sitio La Bodega se encontraron otras especies
conocidas de bosques secundarios en otras dre-
as (Pouruma aspera y Miconia elata).

Pléntulas. En Cuadro 3 se presentan los re-
sultados del muestreo de plantulas de hasta 1
m de altura. Se encontrd un total de 37 espe-
cies en las 40 subparcelas de 2 x 2 m. Casi to-
das estas especies existen como adultos en los
transectos o en el resto del bosque. Entre las
excepciones se encontraba Croton killipianus
(algoddn), especie pionera, y Zanthoxylum
procerum, especie de bosques secundarios en
otros sitios. Otras especies tipicas de los cla-
ros grandes, como Cecropia, y Ochroma, asi
como las herbdceas comunes Heliconia,
Piper, Y Calathea no se encontraron del todo,
aunque se observaron en 4reas agricolas aleda-
fias.



Nombre

Andira inermis
Apeiba
membranacea
Ardisia sp.
Brosimum
guianense
B. actescens
8. uile
Byrsonima crispa
Carapa guiansis
Casearia arborea
C. commersoniana
C. sylvestris
Cespederia
macrophylla
Chimarkis
parviflora
Chionanihus
panamensis
Chione
costaricensis
Coceoloba
tuer khemii
Cordia bicolor
Cupania glabra
Dendropanax
arborens
Dussia
macroprophyllata
Dipteryx
panamensis
Ficus sp.
Galipea granulosa
Guarea bullata
G. glabra
G. kunthiana
G. rhapelocarpa
G. pterorhac his
Guarea sp.
Guatteria
diospyroides
Guettarda sp.
Hernandia
didymantha
Hirtella triandra
Inga coruscans
I. pezitifera
{. thibaudiana
Lactia procera
Lacistemma
aggregatum
Licania hypoleuca
Lindackeria
lawrine
Lonchocarpus
Jerrugineus
Lonchocarpus sp.
Maranthes
panamensis
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CUADRO?2

Arboles (dicotiledbneas): caatidad por especie, transecto y condicibn. Para cada especie
1¢ indica ¢! nimero total de individuas (N}, los orwncados (T), los cafdos {C), y los en pie
(P); lor vivos (con rebrotes) (V) y los muertos (M). Ojos, Zopilote, Colibri, & Ernesto, re-

Sficren a los nombrer arbicrarios de las parcelar

Las Delicias
Ojos Zopilote Colibe(
T C P VM NT C P V MN T C P
1 1 0 o
1 1 0 0 1 0 2 1 1 o0
8 4 1 1
1 0 1 2 0 2 0 1 1 2 0 3 2 1 o
2 0 0 2 O
10 0 o0 1 4 1 3 o0
4 1 3 0
1 0 0 1
4 1 2 1
1 1 0 o
2 1 1
1 0 0 1 O
1 1 0 o
1 0 0 1 1 o0
¢ 1 0 1 0 1 0 0 1 1 0 3 1 2 o
s o 0 5 0o I o0 1 0 1 0 4 3 0 O
1 1.0 2 0
4 0 1 5 0 2 0 0 2 2 0 1 o0 0 1
o 1 0 1 o
3 2 3 8 0 7 2 4 1 6 1
2 1 0 1
o 0 1 1 o
2 0 2 3 1 4 2 1 1 4 0 3 2 0 1
1 0 0 1 O 1 1 0 o
30 1 2 3 0
o 0 1 1 o
2 2 0
211 0 2 0 1 o0 1 o
0o 2 0 1 1
1 0 1 0
12 7 ]
4 2 1 6 1
3 2 1 0
1 0 o 1 O
1 0 0 1 o0
1 1 0 o

-~ N

N ——n

w

(- R -N-N-RVR L)

—

~0

w N

—

La Bodega
Emesto

c P
o 0
0o 2
o 0
3 0
o 1

/

1 1
2 0
0o 2
0 0
o 1
e o0
0 1
0 0
o 0
o 1
o 1
o 1

1 0

w N
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Noabre

Marila
pluwrocostaia
Mabea montana
Miconia elata
Miconia sp.
Myrtaceas
Necrandra
salicifolia
Ocotea sp.
Qioba
Rovagranatensis
PacAira aquatica
Pithecellobium
macrademicum
Powrouma aspera
Posteria sp.
Protium
aff. pintieni
P schippii
Psewdoimedia
spicia
Psychotria sp.
Preroc arpus
officinalis
Qualea sp.
Quassia amara
Rovenia rosea
Rheedia acuminaia
Rimorea sp.
Erythrochiton
incomparabilis
Saurauia sp.
Simaruba amara
Sloanea medusula
Spacheacorrea
Tebernaemontana
arborea
Terminalia
amazonia
Tetragastris
panamensis
Vismia
macrophylla
Vochysia
Jerruginea
VocAysia
Aondurensis
Xylopia
sericophylla
X. panamensis
Xylosma
intermedium
Unknown

Ojos
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w

Z.

Las Delicias
Zopilote
C P
o 1
0o 0
1 0
11
4 0
o 1
0o 1
0o 1
5 3
o 1
2 2
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Qoo

~ = NN

we— o

Colibrf
c P
2 2
o 0
[}
o 0
0o 0
o 0
o 0
2 0
2 0

12
0 1
o 2
o 0
o 0
31
0 o

1 0

s 0

1 0

1 0
0 0
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La Bodega
Emesto
cC P
[C ]
1 2
o 0
1 0
o 0
0 0
1 0
1 0
1 0
17 3
1 0
o 1
1 0
o 1
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0 1
1 o0
1 0
1 1
0 1
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Pldntulas {dicotiled6neas) encontradas en las 40 subpar-
celas. N indica el total de pldntulas, NS el niimero de sub-
parcelas en que sepresentd la especie {la frecuencia), C la
clasificacién (de bosque primario [p] o secundario [s]). y
sitio: Las Delicias (d), La Bodega (b). 0 ambos (2)

Nombre N NS C  Sitio

Brosimum guianensa
Byrsonima crispa
Chionanthus panamensis
Croton killipianus
Cupania glabra
Dendropanax arboreus
Dipteryx panamensis
Galipea granulosa
Hirtella americana

H . triandra

Inga densiflora

{ edulis

{nga sp.

{. thibaudiana
Lacistemma aggregatum
Lacmellea panamensis
Miconia elata
Myriaceae

Nectandra salicifolia
Ocotea sp.

Persea sp.

Pourouma aspera
Pouteria sp.

Protium aff pittieri

P costaricensis
P.ischippii
Pseudolmedia spuria
Prerocarpus officinalis
Ravenia rosea
Rheedia acuminata
Rinorea sp.

Simaruba amara
Tabebuia guayacan
Tetragasiris panamensis
Vochysia ferruginea
Xylopia seriocophylla
Zanthoxylwn procerum
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La especie mas abundante fue Vochysia fe-
rruginea con 750 individuos en 18 de las 20
subparcelas de La Bodega (Cuadro 4), seguida
por Croton killipianus con 55; Byrsonima cris-
pa con 40; Balipea granulosa con 30;
Pseudolmedia spuria y Pterocarpus officinale
con 24. De las pldntulas abundantes, dnicamen-
te Croton killipianus y Pseudolmedia spuria se
presentaron en los dos sitios.

Palmas. De las monocotiled6éneas caracte-
risticas del sotobosque, encontramos linicamen-
te palmas (Cuadro 4). Se encontraron 15 espe-

cies, 12 en Las Delicias y 9 en La Bodega. La
flora palmera es parecida a la de otros bosques
de Ameérica Central; por ejemplo, 11 de las 15
especies se encuentran también en La Estacién
Bioldgico La Selva en Puerto Viejo de
Sarapiqui, Costa Rica. Se evidenci6 el recono-
cido poder recuperativo de este grupo
(Vandermeer et al. 1974, Bodley y Benson
1990 y Rich 1986): de un total de 297 indivi-
duos, solamente 18 habian muerto a pesar de
que 181 fueron afectados por la caida de arbo-
les y ramas. Obviamente estas cifras varian de
especie a especie. Por ejemplo, Geonoma con-
gesta es una palma colonial con cafnas muy
flexibles capaz de responder a dafio con rebro-
tacién de su meristemo cuando una de sus ca-
fias toca el suelo, resultando en una tasa de
mortalidad de menos de un 5 %. Por otro lado,
Welfia georgii tiene un tiempo muy largo en la
etapa juvenil pero su meristemno esta debajo de
la tierra (Vandermeer 1983, 1989) y por eso tie-
ne un bajo reisgo de dafio fisico. La tasa de
mortalidad de W. georgii fue 8 % a pesar de
que su tasa de dasio fue de 64 %.

Otras observaciones. La ausencia de aves
fue una de las observaciones mas notables de
nuestra expedicion al drea afectada. En un peri-
odo de dos semanas observamos menos de 30 y
solamente una (el colibri Amac:illa sp.) en el
bosque. La mayor parte de los pdjaros fue ob-
servada en las dreas agricolas o cerca de los ri-
os (Yih er al. 1989). Segtin los residentes loca-
les, los pajaros murieron o fueron arrastrados
por los vientos del huracan.

Nuestras observaciones de los insectos vola-
dores y los murciélagos son mas tentativas. Se
observé un total de dos abejas de la familia
Euglossinae y algunas libélulas; y algunos
otros insectos voladores, ninguna abeja milapé-
nina, ni moscas de la familia Tabanidae. Las
dos excepciones obvias fueron las moscas de la
familia Simulidae y las mariposas, las cuales
fueron abundantes. Con respecto a los murcié-
lagos, observaciones durante el atardecer no re-
velaron su presencia, y dos drboles grandes so-
lapados (Vochysia ferruginea) no contenian
murciélagos.

Con respecto al suelo, esperibamos encon-
trar una gran erosién acentuada por la ausencia
de docel, y posiblemente una pérdida de nu-
trientes, como ocurre frecuentemente en siste-
mas agricolas en la regién (Bormann er al.
1968, Vitousek y Melillo 1979, Webster y

s
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CUADRO 4

Palmas del sotobosque encontradas en las parcelas permanentes. V indica vivo y M muerto
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Sitio Las Delicias

Parcelas Ojo Zopilote
Condicién v M v M

Nombre cientifico

Asterogyne 1 0

Astrocaryum alatum 4 0 3 1

Bactris sp 6 0 7 2

Bactris sp2

Calypterogyne sp.

Chamaedorea sp. 3 0

Chryosophila sp. 8 0 I 0

Euterpe sp. i l

Prestoea sp.

Geonoma congesta* 47 1 4“4 3

Reinhardtia lausecta 2 0 2 0

R. simplex 1 0

Socratea durrissima 0 1

Welfia georgii 12 0 7 1

Desconocido 2 0

Sub total 84 3 67 7

Totales . 87 74

La B odega
Sub-totales Total
Colibrf Emesto
v M v M v M
1 0 1
7 1 8
I 0 2 (4] 16 2 18
2 0 1 0 3 0 3
24 2 3 0 27 2 29
3 0 3
9 0 9
8 0 4 1 13 2 15
{ 0 1 0 1
27 2 15 0 133 6 139
28 2 5 0 37 2 39
i 0 1
1 0 1 1 2
2 1 4 0 25 2 27
2 0 2
94 7 34 1 279 18
101 35 297 297

* Otraespecie, G. ferruginia, a veces puede ser identificada como G. congesta.

Patten 1979, Vitousek 1985 y Jordan 1987). En
este caso nuestras observaciones no coincidie-
ron con los esperado, porque la cobertura de
hojarasca cre6 algo similar a una copa natural,
sobre el suelo. Cuatro meses después del hura-
cén el agua de los rios estaba clara. La distribu-
cién horizontal y vertical, parece ser equivalen-
te, a la copa original desde el punto de vista de
la proteccion del suelo. También parece que la
descomposicién de la hojarasca fue bastante
lenta porque gran parte del material se encon-
traba sobre el suelo, halldindose muy seca.

DISCUSION

Los huracanes son fuerzas ecoldgicas impor-
tantes. Aunque su efecto ecolégico es bien co-
nocido en arrecifes de coral (Stoddart 1962
1963, Ogg y Koslow 1978, Knowltom et al.
1981, Woodley et af. 1981 y Kaufman 1983)
también es reconocido como una fuerza de ter-
minante en algunos bosques tropicales. Webb
(1958), hablando de las selvas de Australia,

sugirié que los ciclones pueden jugar un gran
papel en su estruturacion y Wilson (1976) ofre-
ci6 observaciones cualitativas (basadas en una
tormenta de intensidad extraordinaria en 1975)
que parecieron confirmar esta aceveracién.
Browne (1949) y Wyatt—Smith (1954), en su
informe sobre selvas en Malaya evidentemente
afectadas por tormentas, trataron los bosques
afectados por ciclones como un suceso raro.
Wood (1970) estudié un bosque devastado por
tres huracanes recientes en Samoa del Oeste,
pero no discutié su probable efecto ecolégico a
largo plazo. Doyle (1981), usando simulacién
por computadora, sugirié que los huracanes pe-
riédicos son responsables de muchas de las ca-
racteristicas estructurales de una selva en
Puerto Rico, los que también estd de acuerdo
con observaciones previas (Wadsworth 1951,
Wadsworth y Englerth 1959, Howard 1962).
Weaver (1986 1989) recientemente ha recopila-
do informacién sobre los cambios en este bos-
que 49 afios después del huracdn San Cipriano.
De igual manera, los dafios a los bosques de
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Dominicana fueron documentados por Lugo
et al. (1983), y los efectos ocasionados a los
bosques de Las Antiilas fueron discutidos por
Tomblin (1981). El andlisis cldsico de
Whitmore (1974) afirma que los huracanes son
una fuerza importante y hasta determinante en
la estruturacién de las selvas de las islas
Solomoén. Whitmore trabajé con la flora de una
ista en un bosque sin muchas especies, similar
a los bosques estudiados por Wadsworth (1951)
y Wadsworth y Englerth (1959).

Nuestras observaciones implican una incer-
tidumbre con respecto a la hipotesis comiin de
que un disturbio catastréfico, como un huracén,
iniciard una sucesién secundaria. Observamos
lo siguiente: 1) el dafio a los 4rboles del bosque
y el proceso aparente de recuperacion, 2) el pa-
trén del establecimiento de pldntulas, 3) la con-
dicién de la flora palmar del sotobosque y 4)
las observaciones generales con respecto a la
flora, fauna y algunos procesos generales.

Nuestro censo de los arboles revelé que el
bosque fue afectado significativamente, con
mds drboels truncados que caidos. Estos resul-
tados concuerdan en sus aspectos generales con
estudios previos. Bates (1929), trabajando en
Puerto Rico, reporté mds drboles troncados que
caidos por causa de huracanes. Segun la hipé-
tesis de Bates, algunos drboles sobreviven los
vientos porque sus hojas se caen al principio de
los vientos fuertes. Putz et al. (1983), trabajan-
do en Panamd, informaron que la quiebra es
mds comiin que el desarraigo (75 % de los ar-
boles dafiados estaban truncados en vez de cai-
dos, en comparacién con 66 % en la investiga-
cioén nuestra). La literatura revisada por Putz e ¢
al. indica lo mismo, independientemente del
origen del dafio (procesos normales o tormen-
tas).

A pesar del dafio, el proceso de recuperacion
estaba en marcha como rebrote de la mayoria
de los individuos de casi todas las especies. No
se sabe qué porcentaje de esta recuperacion se-
ria exitosa. La practica forestal de manejo de
rebrotes (Blake 1983) sugiere que los arboles
truncados que estdn rebrotando cerca del extre-
mo superior sobrevivirdn relativamente bien,
como en los estudios de Putz et al. (1983) y
Putz y Brokaw (1989) en los cuales el rebrote
fue comiin, especialmente entre individuos mas
pequerios y las especies de madera blanda. Un
total de 51 % de los arboles truncados y 6§ % de
los caidos rebrotaron en dichos estudios con

76.5 % y 66 % respectivamente en el nuestro.
La probabilidad de los drboles caidos sobrevi-
van s menor que la de los truncados, aunque
Bauer (1964) anot6 la formacién de "lineas de
drboles” (tree lines) que resultaron de rebrotes
de los troncos de 4rboles caidos para al menos
tres especies (una de Guinea Britdnica y dos de
Nigeria).

La literatura ecolégica nos sugiere que el so-
tobosque, cuatro meses después del huracén,
deberia ser un jardin de especies pioneras, co-
mo Cecropia, Ochroma, Heliconia, Calathea,
Piper, etc. Estd bien documentado que el banco
de semillas en el suelo de selvas tropicales con-
tiene muchas de especies pioneras (Cheke ef al.
1979, Hopkins y Graham 1983, Ng 1983 y Putz
y Appanah 1987), y ya que cuatro meses son
suficiente lluvia han pasado entre la fecha del
huracdn y al de nuestra expedicidn, esperdba-
mos que los mecanismos normales de disper-
5i6n y la germinacjén de semillas hubieran cre-
ado una abundancia de especies pioneras, a la
manera de un claro de luz muy grande en el
que la sucesidn secundaria hubiera empezado
normalmente.

Nuestras observaciones fueron muy eviden-
tes a estas expectativas. Como escribimos an-
tes, casio todas las especies encontradas como
pléntulas fueron del bosque primario. Tres fac-
tores podrian explicar el predominio de espe-
cies del bosque primario. Primero, muchas de
las plantulas seguramente ya existian en el so-
tobosque antes del huracan. Herwitz (1981)
mantiene que la composicion floristica de espe-
cies del bosque primario en un claro en regene-
racion se determina por las semillas que ger-
minan antes de la caida de drboles. Segundo, la
situacién del bosque afectado por el huracan se
diferencia de los claros producidos por otras
causas con respecto a la distribucidn de la ma-
teria orgdnica en el suelo. Los claros de luz,
aunque sean grandes, estdn caracterizados por
un 4rea en que el suelo estd expuesto directa-
mente a la'luz, con poca cobertura de hojarasca
(el drea del tronco del arbol caido), y otra 4rea
con mucho mds hojarasca (el drea con la copa
del arbol caido) (Orians 1982). En contraste, el
efecto del huracan fue depositar el dosel en el
suelo, dejando una capa de materia orgdnica
profunda en toda el drea afectada en vez de de-
jar algunas areas relativamente limpias. Por lo
tanto, es posible que el microambiente al nivel
del suelo, no cambiara lo suficiente como para
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provocar la germinacion de semillas de espe-
cies pioneras. Tercero, la ausencia de aves, ano-
tada arriba, indudablemente afecta la dispersion
de semillas de muchas especies pioneras, fre-
cuentemente dispersadas por pdjaros (Howe y
Smallwood 1982) o murciélagos (e.g.
Cecropia, Heliconia, Calathea, Piper).

Generalmente nuestras observaciones pare-
cen estar de acuerdo con los trabajos de
Wadsworth (1951) y Weaver (1986 1989) en el
bosque de Luquillo en Puerto Rico, el cual fue
tocado por huracanes en 1929, 1931 y 1932.
Sus parcelas permanentes fueron establecidas
en 1946 y se volvieron a medir en 1981. En la
descripcion original de Wadsworth (1951) so-
bre los recursos forestales de Luquillo, el efecto
de los huracanes estd especificado solamente en
un parrafo. Claramente se reconoce la impor-
tancia de éstos, pero no se mencionan los hura-
canes de 1928, 31, 32 especificamente. La ma-
yor parte de la descripcién es dedicada a los
bosques, lo cual sugiere que en los 14 y |5
afios anteriores a 1945 cualquier dafio hecho
por los huracanes se habia vuelto inconspicuo.

El cuadro general de recuperacion propuesto
en la presente obra estd en conformidad con los
trabajos de Wadsworth (1951) dei bosque de
Luquillo. En las parcelas establecidas en 1946
en el bosque tipo "colorado” solamente 68 de
los 3,376 tallos eran de Cecropia peltata y 18
eran de Didymopanax morototoni, las dos espe-
cies indicadas por Weaver (1989) como espe-
cies de drboles pioneras. Aunque es cierto que
la densidad de estas dos especies declind du-
rante el periodo de 1946—1981, no es cierto
que estas especies dominaran el bosque afecta-
do como se esperaria en un claro gigante. Un
hecho impresionante es que las especies que
dominaron el bosque en 1946 permanecieron
como tales en el censo de 1981. La regenera-
cion de este bosque parece haber sido directa,
como proponemos que ocurre en el bosque en
Nicaragua.

La presencia de palmas en el bosque tropical
himedo es considerada como una indicacién de
la ausencia de perturbacién o intervencién du-
rante muchos anos (Budoswki 1963). De nues-
tras observaciones fue evidente que la flora pal-
mar del sotobosque, aunque afectada significa-
tivamente, no fue alterada de forma permanen-
te. La gran mayoria de los individuos todavia
estaban vivos. Aunque los rebrotes epicérmicos
no son una estrategia posible para las monoco-

tileddneas, las especies depalmas parecen estar
bien adapatadas para sobrevivir el daiio fisico
(Vandermeer et al. 1974, Bodley y Benson
1980 y Rich 1986).

Como se indicé anteriormente, la ausencia
de pajaros fue extraordinario. La dinimica del
bosque debid ser afectado por este hecho.
Muchos pdjaros son dispersadores de semillas;
y la ausencia de Cecropia, Heliconia, y
Calathea pudo deberse a Ja ausencia de aque-
llos. El futuro del bosque podria verse afectado
por la tasa de colonizacidn de los pdjaros.

CONCLUSIONES

Sugerimos que después del dafio de un hura-
can de gran magnitud, el proceso de recupera-
cion del bosque es caracterizado por "regenera-
cion directa”, en vez de sucesidn secundarnia, de
tal manera que la diversidad de especies se
mantiene igual que antes. La regeneracién di-
recta ocurre mediante la rebrotacion de drboles
daiiados, por el crecimiento de plantulas de es-
pecies del bosque primario, y por la recupera-
cidn directa de componentes principales del so-
tobosque; todo esto sin 1a intervencién de una
comunidad de especies pioneras.

Advertimos el cardcter de hipétesis de tal
asgveracidn, que, de acuerdo con los datos ac-
tuales no sabemos si los del futuro la rechaza-
rdn o la apoyaran. Es posible que muchos drbo-
les que estdn rebrotando mueran eventualmente
(Roth y Hepting 1943, Blake 1983). También
existe la posibilidad de que las plantulas de ar-
boles del bosque primario sean ahogadas por el
rdpido crecimiento de enredaderas, como suce-
de frecuentemente en claros de luz grandes de
bosques primarnios (Vadermeer er al. 1974, Uhl
1982). Otra posibilidad es que las especies pio-
neras colonicen el area cuando los pdjaros re-
gresen (Schemske y Brokaw 1981), y que las
areas densas de Cecropia, Heliconia. y especies
similares, ahoguen las plantulas,generando una
sucesién secundaria tipica pero en mayor esca-
la. Todas estas posibilidades son imaginables y
hasta ahora no tenemos mucha base para hacer
una prediccidn informada sobre lo que va a pa-
sar (para una indicacion de las diversas posibi-
lidades, ver Bazzaz y Pickett 1980). Serd nece-
sario continuar realizando censos del drea de
forma periddica para saber con seguridad cudl
serd el futuro de esta extensién del bosque.
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RESUMEN

Visitamos seis sitios de ja Regién Auténoma
del Atldntico Sur, cerca de Bluefieds, Nicara-
gua, zona que fue drasticamente afectada por el
huracdn Juana en octubre de 1988. En un irea
de 400 m2, se encontraron 374 individuos (79
especies de drboles) de los cuales 27.2 % habi-
an caido y 53.2 % estaban truncados.-E1 94.5 %
de los individuos en pie habian rebrotado, asi
como el 76.4 % de los truncados; y el 65.7 %
de los caidos. Se encontrd un total de 37 espe-
cies de plantulas en 40 subparcelas de 2 m x 2
m. Casi todas estas especies existen como adul-
tos en los transectos o en el resto del bosque.

Nuestros datos sugieren que después del da-
fio de un huracdn de gran magnitud, el proceso
de recuperacidn del bosque es caracterizado por
“regeneracion directa”, en vez de sucesion
secundaria, como tradicionalmente se cree; de
tal manera que la diversidad de especies se
mantiene igual que antes.
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