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Abstract: The hypothesis that catastrophic disturbance causes an increase of tree species diversity was tested, using
the case of Hurricane Joan (October of 1988) in the lowland tropical rain forest of the Caribbean coast of Nicaragua.
Census were carried out every year on trees of more than 3.2 cm in breast height diameter existing in study plots, 1.17
ha overall, in six localities: four that had suffered from the hurricane and two out of its range, as a control. Species area
curves were calculated for each locality. The data used fir this study corresponds to that collected in March and May of
1996, 7 years after the hurricane. The species richness was directly correlated with the intensity of damage for all the
localities: That of Bodega, on the Kukra River, suffered the most damage and has the maximum diversity (128 species
in 0.3 ha), while those of Rio Kurinw4s, not affected by the hurricane, had the least of all (total of 85 species in 0.3

ha).
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Un ecosistema tan complejo y diverso como
el bosque tropical himedo, lejos de encontrarse
en una situacioén de equilibrio, estd sometido a
todo tipo de alteraciones que generan constan-
tes cambios en €l. Y entre otras cosas, en su
composicién de especies. En las tdltimas déca-
das se ha replanteado el efecto de las perturba-
ciones sobre las comunidades vegetales (Levin
y Payne 1974, Connell 1978, Huston 1979,
Vandermeer y Perfecto 1991, Boucher et al.
1996). Dicho efecto puede ir desde la extincién
local de especies, en las extraordinariamente
intensas, a ser inapreciable en las menos. (Y en
las de intensidad intermedia? El estudio de es-
tas dltimas y el comportamiento de los ecosis-

temas sobre las que inciden ha proliferado en
los tltimos afios (Miller 1982, Sousa 1984, Pic-
kett y White 1985, Petraitis et al. 1989, Cas-
well y Cohen 1991). El equilibrio en un ecosis-
tema consistiria en que ciertas especies pasen a
dominar, excluyendo a las demds mediante un
proceso de competencia. Es precisamente la in- -
cidencia de perturbaciones de cierta intensidad
la que detiene este proceso de exclusién com-
petitiva, y-es funcién de su intensidad, asi co-
mo de su frecuencia. Las perturbaciones catas-
tréficas juegan un importante papel en la pre-
servacién de la biodiversidad al eliminar la do-
minancia de unas pocas especies (Vandermeer
et al. 1996).
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Los bosques tropicales himedos no son una
excepcién. Estdn sometidos a perturbaciones de
todo tipo, como deslizamientos, incendios, tor-
mentas (Browne 1949, Wyatt-Smith 1954, Blu-
menstock 1958, Webb 1958, Wadsworth y En-
glerth 1959, Sauer 1962, Stoddart 1962). La re-
gién caribefa es de suma importancia bajo esta
Optica, precisamente por la frecuencia de hura-
canes que a ella llegan (Wadsworth y Englerth
1959, Stoddart 1962, 1965, Crow 1980, Doyle
1981, Lugo et al. 1983, Thomson 1983, Van-
dermeer et al. 1990, 1990a, 1995, 1996, 1996a,
Boucher et al. 1990, 1994, 1996, Walker et al.
1991, Yih et al. 1991, Walker y Neris 1993,
Vandermeer 1994, 1996, 1996a, Ferguson et al.
1995).

En los dltimos siete afios hemos venido es-
tudiando la regeneracién del bosque de bajura
en la costa caribefia de Nicaragua tras la llega-
da del huracan Juana en octubre de 1988. Esta
fue una tormenta de gran intensidad (categoria
4) que causé enorme dafio en la costa atldntica
(Cortés y Fonseca 1988, Vandermeer et al.
1990, 1990a, 1995, 1996a, Boucher et al. 1990,
1996, Yih et al. 1991, Boucher 1992, Vander-
meer 1994, 1996). Los huracanes de tal intensi-
dad son relativamente corrientes en esa costa.
Probablemente cada cien afios irrumpa uno en
un determinado punto de la costa mesoamerica-
na (Boucher 1992). Sin embargo ha sido éste
uno de los pocos casos registrados en que una
tormenta de tan gran intensidad haya impacta-
do una regién con tal diversidad floristica como
es el bosque tropical himedo de tierras bajas,
lo cual ofrece la oportunidad de verificar la teo-
ria. Segun ésta, los huracanes serfan responsa-
bles de un aumento temporal del nimero de es-
pecies (Vandermeer et al. 1996, Vandermeer
1996). La riqueza de especies arbdreas resul-
tante estaria por tanto directamente correlacio-
nada con la intensidad de la tormenta en un de-
terminado punto, es decir, con la magnitud del
dafio sufrido por el bosque.

Poco después del paso del huracan se obser-
v6 que la pérdida de diversidad de drboles fue
insignificante. Mds bien lo que se dio fue la
aparicién de especies adicionales, por ejemplo
pioneras y heli6filas, ausentes o escasas en un
bosque maduro (Vandermeer e al. 1990,
1990a, 1995, Yih et al. 1991). En contra de las
predicciones, se observd que el bosque, tras la
devastacién causada por el huracan, no quedé
convertido en una inmensa drea cubierta por

vegetacién secundaria, sino que al contrario,
comenzd un proceso de recuperacién muy rapi-
do siguiendo una pauta que se dio en llamar
“regeneracién directa” (Vandermeer et al.
1990, 19904a, Boucher et al. 1990, 1996, Yih et
al. 1991). Los é4rboles que quedaron en pie —
aunque desmochados o seriamente dafiados—
comenzaron a rebrotar a lo largo de sus tron-
cos. Las ramas de los caidos y desarraigados
tomaron dominancia, desarrolldndose en grosor
y adquiriendo verticalidad para finalmente se-
pararse del tronco padre y hacerse un arbol in-
dependiente. Las pladntulas y vdstagos jovenes
del sotobosque, al desaparecer el dosel y recibir
suficiente luz, tuvieron la oportunidad de desa-
rrollarse rdpidamente. ‘

En la actualidad el bosque estd caracterizado
por la presencia de dos doseles. El superior estd
constituido por los drboles que quedaron en
pie, aunque truncados o desmochados, pero que
posteriormente rebrotaron a una altura entre los
15y 25 m. Este dosel es por tanto muy difuso y
permite el paso de gran cantidad de luz. Por de-
bajo de éste, a unos 10 m de altura, existe un
segundo dosel, muy denso, probablemente tan-
to o mds que el dosel superior en un bosque
primario no perturbado. Este dosel estd forma-
do por los rebrotes de troncos caidos o de toco-
nes de arboles quebrados cerca de la base, por
véastagos que sobrevivieron el huracdn, y por
nuevos individuos procedentes de semillas que
tras el huracan llegaron al drea mediante dis-
persién natural. Es precisamente en este dosel
donde actualmente se estd dando un intenso
proceso de competencia: los drboles estan cre-
ciendo rdpidamente con sus copas bastante en-
marafiadas, “tratando” de sobrepasar unos a
otros.

La densidad de arboles que forman este do-
sel es aproximadamente cuatro veces superior a
la de antes del huracan. Tal densidad es insos-
tenible y aproximadamente un 75% de los indi-
viduos probablemente morird antes que este
dosel bajo alcance los 25-30 m de altura —el
nivel propio de un bosque maduro. Esta morta-
lidad, o “autorraleo”, se debe a la fuertisima
competencia que esperamos exista entre las en-
tremezcladas copas de las diferentes especies.

Actualmente, al menos algunas localidades,
muestran ya el inicio de la fase de autorraleo y
se espera que en éstas se dé un incremento sig-
nificativo en la mortalidad durante los préxi-
mos afios —por efecto de la competencia entre
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arboles vecinos— con la subsiguiente reduc-
cién en el nimero de arboles en el bosque. Esto
permitird que el dosel sigua ganando altura has-
ta alcanzar la original (previa al huracén, alre-.
dedor de 30 m). Para entonces se espera que
también el nimero de especies en el bosque sea
aproximadamente el de antes del huracan.

MATERIALES Y METODOS

Tras la irrupcién del huracdn Juana en la
costa en octubre de 1988 se establecieron par-
celas permanentes en el bosque devastado en
dos localidades diferentes, una en febrero de
1989 en un lugar conocido como Bodega, al sur
de la Bahia de Bluefields, sobre la margen de-
recha del Rio Kukra, y la otra, un afio més tar-
de, cerca de la Cooperativa Carlos Fonseca, so-
bre la margen izquierda del Rio Kama, afluente
del Rio Escondido. En cada localidad se esta-
blecieron tres transectos de 100 x 10 m (por
tanto abarcando un drea de 3000 m2 por locali-
dad), distantes entre si un maximo de 380 m.
En 1994 se ampli6 el estudio a otras dos locali-
dades, Loma de Mico, un bosque unos 5 km al
este del Cafio Malopi, afluente del Rio Escon-
dido, y separado de éste por una elevacién,
convertida en pastizal desde los afios 50, que
lleva ese nombre, y la otra cerca de la Coopera-
tiva La Unidn, situada al oeste de Cafio Negro.
En cada una de estas dos localidades se estable-
ci6 una tnica parcela de 50 x 30 m (por tanto
solo abarca un drea de 1500 m2) y se procedi6
de idéntica manera. En marzo de 1996 se esta-
blecieron dos nuevas parcelas también de 50 x
30 m en un bosque primario no afectado por el
huracdn, sobre la margen izquierda del rio Ku-
rinwds, en una concesién maderera atn por ex-
plotar. Las dos parcelas, Kurinwds A y Kurin-
waés B, distan aproximadamente 1 km entre si,
y se analizaron separadamente (Fi% 1). Por tan-
to, el drea censada fue de 2700 m# para Bode-
ga, de 3000 mz’ para Fonseca y de 1500 m2
para Loma de Mico, La Unién, y cada una de
las parcelas de Kurinwis, o un total de 1.17 ha.
La distancia entre las dos localidades mads ale-
jadas es de unos 120 km en latitud. Se censaron
todos los drboles de 10 cm de circunferencia
(3.2 cm de DAP, didmetro a la altura del pecho,
130 cm) o maés incluidos en cada uno de los
transectos o parcelas. Los arboles se marcaron
con pintura y se clavaron placas de aluminio
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numeradas. Se identificaron y mapearon, se mi-
dié su circunferencia, se registré su estado fe-
nolégico y se cuantificé la presencia de bejucos
para cada pie de arbol. Las mediciones se reali-
zaron todos los afios desde su establecimiento,
incorporando los individuos que alcanzaban los
3.2 cm de DAP y registrando los muertos. Los
datos que se analizan para este estudio son los
mds recientes, correspondientes a marzo/mayo
de 1996.
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Fig. 1. Area de estudio en la costa Caribefia de Nicaragua.
En el detalle de la Region Auténoma del Atliantico Sur
(RAAS) se muestra el drea afectada por el huracén Juana,
con indicacion de las localidades estudiadas.

Las cinco localidades (Fig. 1) tienen condi-
ciones ecoldgicas muy distintas. Reflejan no
solo la variabilidad geografica propia de los
bosques tropicales en si, sino también el hecho
de haber sufrido dafios de distinta intensidad
por el huracdn. Dicho dafio se estim6 basando-
se en: 1) observaciones aéreas y sobre el terre-
no a los cuatro meses del huracén; 2) la proxi-
midad de cada localidad a la trayectoria del ojo
del Huracan Juana (Fig. 1), el cual pasé por la
ciudad de Bluefieds, siguiendo casi exactamen-
te el paralelo 12° N (Cortés y Fonseca 1988); y
3) la proporcién de drboles muertos alos 4y 16
meses tras el paso del huracadn para algunas de
las localidades. Bodega, con sus 11° 52’ N,
83° 58 W y 15 m s.n.m., se encuentra sola-
mente a unos 14 km al sur de la trayectoria, con
lo que present6 el dafio mds intenso. Loma de
Mico, a 12° 13’ N, 83° 50° Wy 15 m, estd lige-
ramente mas alejada, a unos 23 km al norte de
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la trayectoria. Fonseca, a 12° 16’ N, 83° 18’ W,
estd ain mds al norte, a 30 km, y mds tierra
adentro, con lo que la intensidad del huracan
estuvo mds amortiguada. La Unién, a 12° 05’
N, 83° 52 Wy 10 m, se encuentra 9 km al nor-
te de la trayectoria, pero este bosque en particu-
lar queda a sotavento de una pequeia elevacién
al este, que en parte protegié esa parte del bos-
que de los vientos, y por tanto resulté menos
dafiada durante el huracdn. Por ultimo las dos
parcelas de Kurinwds, préximas a los 12° 52’
N, 84° 00’ W y entre 15 y 20 m de altitud, es-
tan situadas casi 100 km al norte de la trayecto-
ria del centro del huracdn; ambas consisten en
bosque primario relativamente intacto (a no ser
por algunas incursiones agricolas de tumba y
quema) que practicamente no sufrieron el efec-
to del huracén.

Se tomaron todos los individuos maicados y
mapeados para las parcelas de cada localidad,
agrupéndolos en bloques de 10 x 10 m. Se ob-
tuvieron 30 bloques en Fonseca, 27 en Bodega
(de los 30 originales, pues se tuvieron que eli-
minar los tres bloques del final de uno de los
transectos por haber sido parcialmete destrui-
dos por repetidas incursiones de incendios pro-
pagados desde el pantano colindante) y 15 en
Loma de Mico, La Unién, y Kurinwds A y B,
respectivamente. Se calcul6 el nimero de espe-
cies por drea mediante adicién secuencial de
bloques de igual drea (Palmer 1990, Condit et
al. 1996), es decir en incrementos aleatorios de
100 m2 usando un algoritmo de bootstrap
(Stout y Vandermeer 1975) con 200 reiteracio-
nes. Se generaron las curvas de especies/drea
para cada localidad.

Los testigos de los tdxones estudiados se
han depositado en los herbarios: HNMN (Ma-
nagua), MICH e INB (Santo Domingo, Costa
Rica).

RESULTADOS

El nimero de arboles censados entre marzo
y mayo de 1996 fue de 1076 para Bodega (en
2700 m2), 1061 para Fonseca (en 3000 m2),
617 para Loma de Mico, 419 para La Unién,
232 para Kurinwés A, y 282 para Kuriwas B
(en 1500 m?2 estas cuatro), arrojando un total de
3687 arboles de mas de 3.2 cm de didmetro.
Las correspondientes densidades en nimero de
individuos por hectarea son: 3985 para Bodega,

3537 para Fonseca, 4113 para Loma de Mico,
2793 para La Unién, 1547 para Kurinwds A, y
1880 para Kurinwds B (Cuadro 1). Las densi-
dades mds bajas son con diferencia las de las
dos parcelas de bosque no afectado por el hura-
cén. El nimero de tdxones presentes en cada
una de las localidades es de: 128 en Bodega;
114 en Fonseca; 82 en Loma de Mico; 79 en La
Unién; 40 en Kurinwds A, y 63 en Kurinwés B.
Combinando todas las localidades el nimero de
tdxones es de 194, es decir, un promedio de
184 por hectarea. En el Cuadro 1 se da un esti-
mado de la riqueza de especies/drea para una
extension de 1500 m2 y asi poder comparar en-
tre localidades con parcelas de distintos tama-
fios. Para Bodega y Fonseca se tomd el prome-
dio de especies para un drea correspondiente a
15 bloques de 100 m2. Segiin este criterio, las
localidades, en orden decreciente de riqueza de
especies, son: Bodega, Fonseca, Loma de Mi-
co, La Unién, Kurinwds B y Kurinwds A, si
bien la diferencia entre Fonseca, Loma de Mico
y La Unién no son significativas. Las especies
que se resefian en el Cuadro 1 son aquéllas cu-
ya abundancia relativa supera el 3% de los in-
dividuos para cada localidad. En la Figura 2 se
muestran las curvas de especies/drea de las seis
localidades. En ellas se aprecia cémo Bodega
es la localidadad con mayor nimero de espe-
cies por drea, mientras que las dos de Kurin-
was, el bosque no afectado por el huracén, es la
mds pobre en especies.
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Fig. 2. Curvas de especies/area para las seis localidades de
estudio.



CUADRO 1
Nimero de individuos de DAP 2 3.2 cm para las especies con abundancia relativa superior al 3% en cada una de las seis localidades de estudio. Los nimeros en negrita indican
aquellos tdxones cuya abundancia supera el 10%.

Bodega * Fonseca Loma de Mico
taxon nim % taxon nim. % taxon nim. %
indiv.en abund. indiv.en abund. indiv.en abund.
2700m2  relat. 3000m?  relat. 1500m2  relat.
Vochysia ferruginea Mart. 95 8.8 Croton smithianus Croizat 98 9.2 Miconia prasina Triana 77 12.5
VOCHYS. EUPHORB. MELAST.
Miconia prasina Triana 70 6.5 Miconiaprasina Triana 66 6.2 Astrocaryum alatum Loomis 74 12.0
MELAST. MELAST. AREC.
Cupania glabra Sw. 58 5.4 Cupania glabra Sw. 64 6.0 Guettarda combsii Urb. 63 10.2
SAPIND. SAPIND. RUB.
Croton smithianus Croizat 54 5.0 Vochysia ferruginea Mart. 62 5.8 Cupania glabra Sw. 31 5.0
EUPHORB. VOCHYS. SAPIND.
Rinoreasquamata S.F. Blake 54 5.0 Goethalsia meiantha Burret 54 5.1 Vochysia ferruginea Mart. 26 42
VIOL. TIL. VOCHYS.
Qualea paraensis Ducke 42 3.9 Astrocaryum alatum Loomis 47 4.4 Guatteria recurvisepala R.E. Fries 24 39
VOCHYS. AREC. ANNON.
Isertia haenkeana DC. 34 32 Gulipea granulosa J.A. Kallunki 46 43 Inga cocleensis Pittier 21 34
RUB. RUT. MIMOS.
Cecropia obtusifolia Bertol. 39 3.7 Isertia haenkeana DC. 20 32
MOR. RUB.
Rinorea squamata S.F. Blake 38 3.6 Hirtella guatemalensis Standley 19 3.1
VIOL. CHRYSOB.
Isertia haenkeana DC. 38 3.6
RUB.
Guatteria recurvisepala R E. Fries 33 3.1
ANNON.
N°total indiv. 23.2cm DAP: 1076 1061 617
en 2700 m? en 3000 m? en 1500 m2
densidad, indiv./ ha: 3985.1 3536.7 41133
nim. de tdxones:
en 1500 m2 103.4 87.11 82
en 3000 m2 128 * 114 -
tdxones/indiv. en la localidad 0.119 0.107 _ 0.133

* El total del drea en Bodega es en realidad de 2700 m2, pues los iltimos 30 m de uno de los transectos de 100 x 10 m quedaron afectados por incendios.

T Los valores para nimero de tixones en Bodega y Fonseca resultan de la suma del promedio de 200 combinaciones, tomadas al azar, de 15 bloques de 100 m2

cada uno.
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CUADRO 1 (cont.)

Numero de individuos de DAP 2 3.2 ¢m para las especies con abundancia relativa superior al 3% en cada una de las seis localidades de estudio. Los niimeros en negrita indican
aquellos tdxones cuya abundancia supera el 10%.

La Unién

taxon

nim

%

indiv.en abund.

1500 m2

relat.

Dendropanax arboreus Decne. & Planch. 84  20.0

ARAL.
Cecropia obtusifolia Bertol.
MOR.

Hyeronima alchorneoides Allemio

EUPHORB.

Casearia arborea Urb.
FLACOURT.

Piper auritum H. B. & K.
PIPER.

Cuasearia sylvestris Sw.
FLACOURT.

Guatteria diospyroides Baill.
ANNON.

Lacistema aggregatum Rusby
FLACOURT.

N° total indiv. 23.2cm DAP:

densidad, indiv./ ha:
nim. de tixones:
en 1500 m2
en 3000 m2
tixones/indiv. en la localidad

Total individuos: 3687

37
27
26
24
22
20
18
419
en 1500 m?
27933
79

0.188

8.8

6.4

6.2

57

53

4.8

43

Kurinwas - A

taxon

Faramea occidentalis A. Rich.
RUB.

Rinorea squamata S.F. Blake
VIOL.

Zygia sp.

MIMOS.

Garcinia intermedia (Pittier) B. Hammel

CLUS.

ndm.

%

indiv.en abund.

1500 m2

relat.

54 233

30 12.9

22

Malouetia guatemalensis (Miill. Arg.) Standl. 13

APOCYN.

Posoqueria latifolia Roem. & Schult.

RUB.

Dialium guianense (Aubl.) Sandwith

CAESALP.

Total tixones: 194 en las 6 localidades ( = 1.17 ha) o bien, 184 tixones/ha

* El total del drea en Bodega es en realidad de 2700 m

232
en 1500 m?
1546.7

0.172

9.5

9.1

5.6

43

Kurinwas - B
taxon

Rinorea squamata S F. Blake
VIOL.

Gualipea granulosa J.A. Kallunki
RUT.

Christiana africana DC.

TIL.

Mabea occidentalis Benth.
EUPHORB.

Tetragastris panamensis Kuntze
BURS.

Amaioua corymbosa H. B. & K.
RUB.

Hirtella guatemalensis Standley
CHRYSOB.

2, pues los ultimos 30 m de uno de los transectos de 100 x 10 m quedaron afectados por incendios.

ndm.

%o

indiv.en abund.

1500 m2

relat.

39 13.8

35 12.4

282

en 1500 m?
1880

63

0.223

T Los valores para nimero de tdxones en Bodega y Fonseca resultan de la suma del promedio de 200 combinaciones, tomadas al azar, de 15 bloques de 100 m?2 cada uno.
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6.7
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6.0
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En las Figs. 3 y 4 se muestran las curvas pa-
ra cada uno de los transectos de Bodega y Fon-
seca, respectivamente, junto con la curva para
los tres transectos combinados. En la Figura 5
lo mismo para Kurinwds con sus dos parcelas.
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Fig. 3. Curvas de especies/drea para Bodega. Se representan
las curvas para cada
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Fig. 4. Curvas de especies/area para Fonseca. Se represen-
tan las curvas para cada uno de los tres transectos (“Judy”,
“Luvy” y “Molly”) por separado y la combinacién de los
tres.

Puede observarse como tanto para Bodega
(Fig. 3) como Fonseca (Fig. 4) no existen dife-
rencias significativas entre las curvas para cada
transecto por separado ni con la de los tres

combinados. Sin embargo las curvas de las dos
parcelas de Kurinwds por separado difieren os-
tensiblemente entre si (Fig. 5).

120 4

100 -

Kurinwis: 2 parc.

80+

thxones

Kurinwés: B
60+

40+
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20
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drea x 108 P

Fig. 5. Curvas de especies/area para Kurinwds. Se represen-
tan las curvas de cada una de las dos parcelas (A y B) por
separado y la combinacién de las dos.

DISCUSION

Tal como muestran las curvas de especies/a-
rea, puede observarse que éstas siguen en tra-
yectoria ascendente, al menos en cinco de las
seis localidades, por tanto atin estamos lejos de
alcanzar el punto en que podemos estimar la ri-
queza en especies para cualquiera de las locali-
dades. El nimero de especies que hallamos es
relativamente alto, a pesar que hemos sido con-
servadores a la hora de segregar tixones. En
Bodega se encuentra la mayor riqueza de espe-
cies, con 128 tdxones en algo mds de 1/4 de
hectdrea. No obstante, el método de adicién se-
cuencial (y aleatoria) de cuadrados de igual
drea se considera que sobreestima la riqueza de
especies con respecto al de cuadrados encaja-
dos de area progresivamente superior (Palmer
1990, Condit et al. 1996).

Existe cierta disparidad en la riqueza de es-
pecies entre las diferentes localidades pero pue-
de observarse la correlacién entre ésta y la in-
tensidad del dafio causado por el huracén (esti-
mado a partir de la distancia de cada localidad
al centro de su trayectoria y de la mortalidad de
arboles a los cuatro meses del huracdn para Bo-
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dega y Fonseca). Esto confirma nuestra hipéte-
sis sobre el efecto favorable que las perturba-
ciones catastroficas tienen sobre el incremento
inicial de la diversidad (Vandermeer et al.
1990a, 1995, 1996, Yih et al. 1991). Se ha to-
mado en consideracién el hecho que en Bodega
y Fonseca los datos provienen de transectos
que se hallan a cierta distancia entre si, pudien-
do reflejar, por un lado diferencias en forma del
area muetreada —transectos de 100 x 10 m,
mads alargados que las parcelas de Loma de Mi-
co, La Unién y Kurinwds— (Condit et
al.1996), asi como diferencias en la diversidad
B, por encontrarse las areas dseparadas en Bo-
dega y Fonseca, o contiguas en parcelas tinicas
de 50 x 30 m de las demads localidades. Para ve-
rificar esto es por lo que se analizan las curvas
de especie/drea para cada uno de los transectos
de que constan Bodega y Fonseca (Figs. 3y 4).
Estas muestran que en ambos casos las curvas
individuales para transectos de 1000 m? difie-
ren poco entre si, al igual que de la curva para
los tres transectos combinados en cada locali-
dad. Por otro lado, cada transecto de 1000 m?2
(el tercero de solo 700 m?2) de Bodega contiene
87, 82 y 67 especies, respectivamente (67 y
64 % los dos primeros del total de 128 en Bode-
ga); los de Fonseca 65, 66 y 67 (57-58% del to-
tal de 114 en Fonseca). Cuando se consideran
las parcelas de 1500 m2 de Loma de Micoy La
Unién como tres transectos contiguos de 500
m?2 cada uno, se cuentan 50, 50 y 52 especies
(61- 63% del total de 82 para Loma de Mico);
y 39, 41 y 46 (49- 58%del total de 79 para La
Unién). Esto muestra que si la diversidad b (de-
bida a que los transectos, estdn separados unos
200 m entre si en Bodega y Fonseca) pudiera
hacer sobreestimar la riqueza de especies con
respecto a las otras localidades, lo hace de for-
ma insinificante, ya que la heterogeneidad exis-
tente dentro de las parcelas de Loma de Mico y
La Unién es igualmente elevada.

El caso de Kurinwas (fuera del area dafada
por el huracan) es muy diferente. Las dos par-
celas (A y B) distan casi un kilémetro entre sf,
y la composicién floristica de ambas es muy di-
ferente. Analizadas las curvas de especie/area
para ambas se observ6 también una gran dispa-
ridad entre ellas (Fig. 5). Esto ratifica que, en el
uno de los tres transectos (“Colibri”’, “Ernesto”
y “Katarina”) por separado y la combinacién de
los tres.caso de Kurinwds, es adecuado nuestro
criterio de analizar las dos parcelas por separa-

do (al contrario que los transectos de Bodega y
Fonseca).

Trancurridos siete afios desde la llegada del
huracén, una vez superada la etapa de construc-
cién (Boucher et al. 1994, 1996, Vandermeer et
al. 1995, 1996), podemos hacernos una mejor
idea del curso que seguird el bosque en su desa-
rrollo y cémo intervienen las fuerzas que lo
conforman —concretamente, la competencia.
Es posible que en lugares como Bodega el bos-
que se encuentre ahora en su maximo en cuanto
a riqueza de especies. Bodega es la localidad
que con mayor intensidad sufti6 el efecto del
huracédn. Ademds de los datos meteoroldgicos
(Cortés y Fonseca 1988), contamos con los
censos correspondientes a los meses que sigui-
reron al huracidn (Vandermeer et al. 1990, Yih
et al. 1991) y la comparaciéon de mortalidades
tras el huracan entre Bodega (28% a los 4 me-
sesy 64% alos 16) y una localidad abandonada
en 1993, Delicias (13% a los 4 meses y 51% a
los 16), mas distante de la trayectoria del ojo
del huracdn, 13 km al este y a la misma latitud
que Fonseca (Boucher et al. 1996), ytambién
algo mds distante que Loma de Mico. Bodega
estd por tanto en un estadio mds “atrasado” en
el proceso regenerativo; es decir, en las etapas
de reconstruccién, probablemente atin a varios
afios de la etapa de autorraleo en que serd la
competencia entre especies la que actuard, re-
duciendo no solo el numero de individuos, sino
también el de especies. Kurinwds es un ejem-
plo del tipo de bosque que eventualmente llega-
ria a ser. Como era de esperar en un bosque no
perturbado ‘(al menos por bastantes afios), la
densidad en nimero de individuos en Kurinwas
es de un 40% a un 50% la de Bodega y Fonseca
siete afos después del huracdn, y la riqueza de
especies entre un 40% y un 60% la de Bodega.

En Bodega ninguna especie tiene una abun-
dancia relativa que alcance el 10%. La de ma-
yor niimero de individuos es Vochysia ferrugi-
nea, con un 8.8%, una especie que no rebrotd,
y que sin ser “pionera” es de crecimiento muy
rapido (Yih et al. 1991, Vandermeer et al.
1991, 1996a), siendo su abundancia clara con-
secuencia de la accién del huracédn. La siguien-
te especie mas abundante es Miconia prasina,
una helidfila, con un 6.85%, seguida de Cupa-
nia glabra y Rinorea squamata, dos especies
propias de sotobosque maduro, y Croton smit-
hianus, una pionera. Las tres justo llegan al 5%
de abundancia relativa. Fonseca, Loma de Mi-
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co y La Unién tienen una riqueza de especies
significativamente menor (87, 82 y 79 especies
en 1500 m2, respectivamente). Estas localida-
des fueron menos daiiadas por el huracan, por
encontrarse las dos primeras a 30 y 23 km, res-
pectivamente al norte de la trayectoria seguida
por el ojo del huracan. Las especies mds abun-
dantes son, respectivamente, C. smithianus en
Fonseca, con un 9.8% de abundancia relativa, y
M. prasina y la palma Astrocarium_alatum en
Loma de Mico, ambas en torno al 12%. En
Fonseca otras dos especies, M. prasina 'y C.
glabra, llegan al 6%, mientas en Loma de Mico
Guettarda combsii, otra pionera, tiene una
abundancia relativa del 10.2%. Lo mads caracte-
ristico de La Unidn, por otro lado, es la muy al-
ta abundancia relativa (20%) de Dendropanax
arboreus, una especie propia de bosque madu-
ro. Esto es algo sin precedente en ninguna de
las localidades afectadas por el huracan. Le si-
gue Cecropia obtusifolia, una pionera, con casi
un 9%, y detras Hyeronima alchorneoides con
un 6.4% y Casearia_arborea con un 6.2%, am-
bas especies propias de bosque maduro. Por il-
timo, las caracteristicas del bosque de Kurin-
was son las tipicas de un bosque primario que
no ha sufrido perturbacion a gran escala: el do-
sel a unos 30 m de altura, con claros que se van
cerrando, y un sotobosque ralo. La densidad de
arboles es con diferencia la més baja de todas
las localidades, pero, con sus 85 especies entre
las dos parcelas, comprada con las 128 de Bo-
dega y las 114 de Fonseca para el mismo drea,
también es pobre en especies. Las especies mas
abundantes en Kurinwas son propias de bosque
maduro, en concreto las de sotobosque, toleran-
tes a la falta de luz. Tres especies superan el
12% de abundancia relativa (Cuadro 1): Fara-
mea occidentalis, con un 23.3% en la parcela
A, seguido de R. squamata, alrededor del 13%
tanto en la parcela A como B, y Galipea granu-
losa, con el 12.4% en parcela B. La parcela A
puede considerarse dominada por F. occidenta-
lis. La correlacién entre intensidad de la pertur-
bacidn y diversidad de especies confirma por
tanto nuestras observaciones anteriores con res-
pecto a tasas de crecimiento (Vandermeer et al.
1996a).

Es interesante el hecho de ser Loma de Mico
la localidad con mayor densidad de arboles, a
pesar de estar dominada por A. alatum, una pal-
ma de poca estatura y frondes anchas y poco
divididas —a la cual consideramos heli6fila da-
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da su amplitud de hébitats, desde borde de bos-
que, bosque secundario, hasta bosque madu-
ro— que forma un dosel bajo muy denso. Por
otro lado, la menor riqueza de especies entre
las que sufrieron el huracén se da en La Unidn.
Esto posiblemente se deba a que, en primer lu-
gar, el bosque de tierra firme constituye una is-
la, rodeada de pantano, pastos y el mismo rio,
Caifio Negro, al SE. En segundo lugar, este bos-
que se encuentra protegido, a sotavento de una
pequeiia elevacion de unos 30 m, entre la par-
ceal y el rio, la cual probablemente redujera la
intensidad de las rdfagas mds fuertes del hura-
can. Es cierto que la parcela de estudio en esta
localidad no se establecié hasta 1994, con lo
cual no pudimos cuantificar en su momento la
intensidad del dafio que causara el huracén. El
aspecto mds peculiar de esta parcela es la do-
minancia en nimero de individuos de D. arbo-
reus. Esta es una especie propia de bosque ma-
duro, comin en la mayoria nuestras localida-
des, pero en ninguna de las afectadas por el hu-
racdn, especie alguna alcanza la abundancia re-
lativa de D. arboreus en La Unién (20%). Po-
dria decirse que este bosque estd francamente
dominado por D. arboreus, sin que ninguna
otra se le aproxime en abundancia. No obstan-
te, a pesar de su 6.4% de abundancia relativa,
H. alchorneoides constituye gran parte del do-
sel difuso alto remanente de antes del huracén.
Los individuos de H. alchorneoides toleraron
relativamente bien el huracan, y aunque algu-
nos fueron tumbados, a juzgar por los que atin
quedan en pie, esta especie debid ser al menos
co-dominante antes del huracdn. Esta es por
tanto la especie dominante en cuanto a biomasa
y cobertura, debido a la alta proporcién de ar-
boles de gran porte, los cuales probablemente
hayan estado proporcionando mayor cobertura
al sotobosque que en otras localidades. El he-
cho de existir dicha cubierta algo mas cerrada
puede explicar también la menor densidad de
individuos en esta localidad, ya que la mayoria
de los individuos actuales provienen de vésta-
gos que se desarrollaron después que quedara
destruido el dosel. La combinacién de estos
factores: aislamiento, proteccién del huracén,
co-dominancia de H. alchorneoides, hace de La
Unién un bosque atipico de entre los que consi-
deramos dafiados por el huracdn. No obstante,
en La Uni6n no faltan los pioneros como C. 0b-
tusifolia y Piper auritum (8.9 y 5.7% de abun-
dacia relativa, respectivamente). Esto tltimo
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también confirma nuestra hipétesis de que es
precisamente la perturbacién la que detiene el
proceso de exclusién competitiva por la que
ciertas especies (en este caso D. arboreus, y tal
vez H. alchorenoides) acaban dominando la co-
munidad, en dltima instancia reduciendo la di-
versidad por extincién de otras (Vandermeer
1996, Vandermeer et al. 1996).
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RESUMEN

Se prueba la hipétesis acerca del efecto que las pertur-
baciones catastréficas tienen sobre el incremento en diver-
sidad de especies arbéreas usando el caso del Huracén Jua-
na, de 1988, en el bosque tropical himedo de tierras bajas
de la costa caribeiia de Nicaragua. Se censaron todos los ér-
boles de mds de 3.2 cm de DAP existentes en parcelas de
estudio que suman un total de 1.17 distribuidas en seis lo-
calidades: cuatro que sufrieron el huracin y dos fuera del
drea de impacto. Se calcularon las curvas de especies/drea
para cada localidad. La riqueza de especies resulté estar di-
rectamente correlacionada con la intensidad del dafio para
todas las localidades. La de Bodega, en el Rio Kukra, fue la
que sufrié mayor daiio, y tiene la maxima diversidad (128
especies en 0.3 ha), mientras que las del Rio Kurinwés, no
afectadas por el huracén, presentan la minima de todas (to-
tal de 85 especies en 0.3 ha).
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