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Regeneracion de Vochysia ferruginea (Palo de mayo)
un arbol de bosque humedo huracanado e incendiado
de Nicaragua:

Un modelo de transicion matricial

Javier Ruiz

espués del huracan Juana, en noviembre de 1988, 1a
especie Vochysia ferruginea, también conocida
como “palo de mayo” y “botarrama”, experiment
un patrén de regeneracion excepcional a todos los
arboles de bosque, en el cual todos los individuos
adultos se encontraron muertos y su regeneracion
fue a partir de la regeneracion avanzada de plantulas estableci-
das con densidades de 94.500 ha! antes de la ocurrencia del
huracan (Boucher 1994). Este patron de amortiguamiento (reci-
licience) fue opuesto al patron de resistencia que presentd Qua-
lea paraensis, otra especie de la misma familia (Boucher ef al.
1994). Durante el periodo de El Nifio, la especie presentd una
mortalidad de 0.000, 0.011 y 0.034; sus tasas de crecimiento
fueron 0.098, 0.044 y 0.067 en los afios (1998, 1999 y 2000)
respectivamente para todos los individuos con didmetros a la
altura de pecho mayor a 10 cm; el crecimiento en la especie
mostrd una reduccion y la mortalidad aumento con la ocurrencia
de fuegos en los periodos de 1999-2000 (Vandermeer et al. 2001).

Vochysia ferruginea es una especie que puede alcanzar 30-50
metros de altura y un diametro, a la altura del pecho, de 0.5-
1.2 m (Flores, 1993). Un estudio preliminar acerca de la au-
toecologia de la especie fue presentado por (Moreira-Gonza-
les, 1992). El tronco es robusto, cilindrico y no presenta ramas
en los dos tercios inferiores de éste. Las ramas son autopoda-
das como respuesta ésta es la razon para su nombre comiin
~botarramas— en Nicaragua y Costa Rica. Otra caracteristica
de la especie es que puede resistir altas tasas de herbovoria
foliar (Ruiz 1998, 1999). En Nicaragua, la especie es ademas
de importancia cultural ya que, en visperas de invierno, los
pobladores de la Costa Atlantica celebran la fiesta de la fertili-
dad con el nombre de palo de mayo, siendo el objeto de rito
principal el arbol de Vochysia ferruginea.

La importancia de la especie se atribuye a su madera; aunque
no es de las mejores es unas de las 16 especies de bosque se-
cundario de neotrdpico, con alto potencial para su aprovecha-
miento (Finegan, 1992) en carpinteria de interiores (Picado,
1982), El aprovechamiento de estas 16 especies representan
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un potencial para el aprovechamiento de bosques degradados,
ya sea por disturbios, como el huracan Juana, o por desastres
humanos. Asimismo, la familia Vochysiaceae, la cual pertene-
ce esta especie, es comparada con la familia de las Dipterocar-
paceae del sureste de Asia, ya que ambas familias regeneran
muy bien después de disturbios asi como por ser de importan-
ciaecondmica (Oldeman, 1990). De esta forma, el estudio abar-
ca el marco tedrico y practico del manejo de bosques degrada-
dos (conocidos como bosques secundarios), en el cual las es-
pecies demandantes de luz, como Vochysia ferruginea, han mos-
trado tener un alto potencial para reforestar, enriquecer bos-
ques degradados y recuperar bosques primarios (Bdtterfield v
Fisher 1993, Gonzales y Fisher 1994, Haggar et al 1997,
Powers et al. 1997).

Ya que la variable altura es fundamental en silvicultura, para
determinar tiempo y grado de raleo silvicultural (Becking 1954
citado por Lamprecht 1986), se consideré que un modelo ma-
tematico de matices poblacionales basado completamente en
la altura de todos los miembros de la poblacion de Vochysia
Jerruginea seria ideal para brindar y poner en practica reco-
mendaciones para el manejo silvicultural de la especie (Ruiz
2000 citado por Boucher y Ruiz 2001a). El otro punto a favor
de usar un modelo basado en altura y no el diametro es el com-
portamiento que presentan especies de bosque secundario en
su habitat natural, las cuales, una vez que se forma un claro de
luz en el dosel del bosque, se centran en crecer en altura, y una
vez que han tomado posesion de un sitio en el dosel incremen-
tan su tasa de crecimiento diamétrico.

Los objetivos de esta investigacion son hacer una interpela-
cion ecoldgica de los resultados de las proyecciones matricia-
les de la poblacion de Vochysia ferruginea, para fines de ma-
nejo de la especie en el bosque post huracanado del sureste de
Nicaragua, considerando la ocurrencia de fuego como un fac-
tor de gran importancia en el desarrollo de la poblacion de la
especie. Las preguntas de investigacion son (1) ;jcudl es la es-
tructura actual de todos los estadios de crecimiento en altura
de la poblacion de Vochysia ferruginea, en el bosque huraca-
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nado? (2) ;Como sera la estructura de la poblacidon en la proxi-
ma década? (3) ;Esta alcanzando la poblacion estabilidad en
el bosque? (4) ;Podra Vochysia ferruginea incrementar su abun-
dancia actual en el bosque? (5) jA qué estrategia primaria de
regeneracion pertenece Vochysia ferruginea? (6) (Existe un
estadio mas susceptible a cambiar el comportamiento total de
toda la poblacion en presencia de disturbios de escala mayor?
(7) {Cual es la influencia de ocurrencia de sequia y fuegos en
la dinamica de la poblacién? (8) ;Pueden los modelos de ma-
trices para la especie Vochysia ferruginea ser aplicados en
decisiones de manejo de esta especie?

METODOLOGIA
Sitio de estudio

Los sitios de estudio se encuentran en el drea de bosque hiume-
do tropical afectada por el huracan Juan en 1989. Una descrip-
cidon completa de los sitios puede encontrarse en Granzow ef

Figura 1. Area de estudio. El area sombreada representa el drea que
fue dafiada por el huracan Juana, aproximadamente 500,000 ha. El
irea lineada corresponde aproximadamente al area original del bos-
que humedo. Los rectangulos en negro sélido indican los sitios de in-
vestigacion general (Vandermeer et al. 2000).

al. 1997, Ruiz et al. 2001). Los sitios de medicién son: La
Bodega (11° 52’ N, 83° 58 W, elevacion 10-20 msnm), con
tres transeptos (100 x 10 m), dos de los cuales fueron estable-
cidos en febrero de 1990; La Fonseca (12° 16’ N, 83° 58° W,
elevacion 20-40msnm), con tres transeptos (100 x 10 m) esta-
blecidos en febrero de 1990; Loma de mico, un bosque ubica-
do a unos cinco kilométros al este de Caiio Malopi, afluente
del rio Escondido, con tres transectos (50 x 10 m) establecidos
en 1994; la Unidn, con una parcelade 30 x 10 m (12° 5° N. 83°
53” W, elevacidn 10-12msnm) establecido en 1994, Siendo el
area total de estudio 0.93 Ha (Figura 1).

En dichos sitios de estudio fue efectuado un censo de todas las
plantulas, juveniles, vastagos, arboles y adultos Yochysia fe-
rruginea, dentro de los transectos y la parcela; cada individuo
fue identificado y etiquetado. Datos de altura, diametro, reclu-
tamiento y mortalidad de la poblacion de Vochysia ferruginea
se ha colectado anualmente, desde febrero de 1989, en cuatro
sitios del area huracanada. Solamente los datos comprendidos
en el periodo de 1994-1999 fueron utilizado aqui, para cons-
truir el modelo para la poblacién de la especie.

La investigacion es del tipo conocido como experimento mensu-
rativo, el cual ha sido descrito por Krebs (1999), como aquél
que involucran el marcaje de las unidades ecoldgicas. No se in-
curre en la realizacion de tratamientos a los organismos inclui-
dos en las areas de estudio, solamente se procede a su medicion.

Método

La construccion de un modelo de matriz se inicia con la divi-
sion de la variable continua edad (x) en clases discretas de la
misma duracidn, i = 1, 2, ... (Figura 2), enumerando los esta-
dios (o clases de edades). Esto permite disponer los datos en
forma de filas y columnas, los cuales conforman los elementos
de la matriz.

Clases de
edades (J)

Edad (x)

Figura 2. Clase de edades i corresponde a edades i-1 < x < i.
Esta conversion tiene la ventaja de iniciar con una edad de clase 1 en
vez de 0.

49



WANI

El nimero total de estadios o clases de edades usados para
describir la poblacién y sus limites entre clases es arbitrario.
Vandermeer (1978) noto que el uso de muy pocos o muchos
estadios podria incrementar el error asociado con el tamafio de
muestra y la distribucién de individuos entre estadios. En este
estudio, los limites de los estadios reflejan las diferentes eta-
pas de desarrollo poblacional llamados plantulas, juveniles,
vastagos, arboles y adultos. Werner y Caswell (1977) explican
que el papel de los estudios es el de encapsular las historia de
vida del sistema (considérese aqui como sistema a las interac-
ciones de la poblacidn con su medio), de tal forma que los esti-
mulos medio ambientales, en conjunto con el nimero de indi-
viduos por estadios determinen la respuesta de la poblacion,
aunque se han publicado algunos trabajos acerca de la defini-

cion de los estadios, la literatura es aun inconsistente (Caswell
1989).

Posteriormente, se define el intervalo de proyeccidn, o tiempo
de salto, el cual debe ser de la misma duracién al ancho de la
clase de edades. Luego se proyecta la abundancia de cada cla-
se de edades desde un intervalo de proyeccion al siguiente.
Asumamos que #(?) denota la abundancia de la clase de edad i
en el tiempo de salto «.

Dejando la primer clase de edades a un lado, los individuos, en
cualquier clase de edades diferentes a la primera en el tiempo
t +1, deben ser sobrevivientes de la previa clase de edades en
el tiempo 1.

De tal forma que,

n(+1)=P,_,n_,(t)parai =2 3... ¢))

donde:

P, es la probabilidad de sobrevivencia de los miembros de la
clase de edad 7 - /. Individuos en la primera clase de edad no
pueden ser sobrevivientes de una previa edad de clases en
t = I; esos individuos debieron haber sido originados por re-
produccion durante el intervalo de tiempo (7, 1 + ). Asi es
posible escribir:

n+1)=F,_,+Fnyf)+.. 2)

donde:

El coeficiente de fertilidad neta (Fi) proporciona el nimero de
clases de edades en el tiempo ¢ +/, para la clase de edades 1 de
individuos en el tiempo ¢ + /. A este punto es suficiente reco-
nocer que, dada la abundancia de cada clase de edad en el tiempo
¢ y con suficiente informacion acerca de sobrevivencia y fe-
cundidad neta, uno podria hacer una proyeccion de cada clase
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de edades en el tiempo ¢+ / usando la expresion de las formulas
(1) y (2). Por dlgebra elemental de matriz el sistema de ecua-
ciones de (1) y (2) puede ser escrito como ura matriz de la
forma:

(3)
nnx ] ~E F, K F,,S'~ ~”x ]
n, F 0 0 0 n,
i t+H={0 P 0 0 i
A, ] i 0 0 F, 0 | n,

o mas simplificado

n(z + 1)=An(¢) @

donde;

ni(1) es el vector cuyos componentes ri(t) describen la distri-
bucidn de tamafio-estadio de la muestra poblacional en el tiempo
presente () y A es la matriz cnadrada que describe probabili-
dades de transicion. La matriz de transicion contienc valores
de tamaiios especificos de la tasa de fecundidad neta (F) en la
primera linea, valorcs de probabilidad de sobrevivencia y re-
manencia en ¢l mismo tamafio de clase por afio en la sub-dia-
gonal. Entonces, multiplicando esas distribuciones dc tamaiios
de clases de la muestra poblacional por las probabilidades de
la matriz de transicion se obtiene la prediccion de la distribu-
c16n tamafio-estadio después de que un simple intervalo de pro-
yeccion ha terminado.

De esta forma, la poblacién puede ser proyectada por muchos
periodos de tiempo, £, en el futuro:
n(f + k)=Akn(?) 5)

A medida que el valor £ incrementa, el tamaiio predecido dc la
distribucion de tamaiios se aproxima a una estabilidad en que
eventualmente la proporcidn de individuos en cada estadio-ta-
mafio llega a ser constante. Esto es conocido como distribu-
cidn estable de estadios (DEE). DEE describe 1a estructura de
la poblacion y su desarrollo, en el caso que las probabilidades
de transicion sean constantes a través del tiempo. Compara-
cién de DEE con la observada distribucidn inicial de clase de
tamafio, a como es la distribucion inmediatamente después del
huracan Juana en Nicaragua, descritas como n(?=0), mostrara
st la poblacion esta en balance con las tasas de crecimiento
determinadas, sobrevivencia y fecundidad neta. Diferencias
entre las dos distribuciones podrian indicar una variacion an-
terior, por ejemplo, reclutamiento y mortalidad (Enright y Wat-
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son 1991). Esto significa que mediante la utilizacién de los
modelos de proyeccion de matrices es posible comparar dife-
rencias en el crecimiento de las poblaciones después de distur-
bios (como tala y quema, deslizamientos de tierra, destruccion
de la estructura forestal por huracanes) y compararlos con su
desempefio antes de éste, en caso que esos datos estén disponi-
bles. Una vez que se ha obtenido el DEE, la tasa de cambio
poblacional de un periodo al siguiente debe ser estable, ya sea
para las clases de tamaiios como para la poblacién como un
todo. DEE puede ser descrito como:

- ©
ntk~1)
Donde Lambda (4) es la tasa finita de incremento natural y
n(k) denota el tamaiio de la distribucion del vector proyectado

k periodos de tiempo en el futuro, de tal forma que DEE ha
sido alcanzado.

Donde:

n(k-1) es vector de la distribucion del tamaifio en el periodo
anterior.

n(k) es vector dc la distribucion del tamafio en el periodo pos-
terior.

0.

V,.=MV =LAV, @)

En cl ciclo de crecimiento de un arbol en el bosque tropical
(Figura 3). la tasa de incremento finito, A > 1, ocurre en las
ctapas iniciales de recstructuracion del dosel (por cjemplo, en
un gran claro formado después de un disturbio). En estas con-
diciones de regeneracion forestal, si A = 2, la poblacion V en
la féormula (7) sera doble cada intervalo de proyeccion (afios
de proveccion en el futuro), en el niodelo, pero la proporcion
en cada tamario dc clase permanecera igual. Este comporta-
miento puede asociarse a las especies demandantes de luz, las
cuales en condiciones de grandes claros presentan gran incre-
mento en tamafio, abundancia de los individuos en su ereci-
niiento v una excelente fecundidad neta. Dichas especies de-
mandantes de luz formaran una parte importante cn la fase de
construccion del bosque, en el caso que las especies primarias
se vicran afectada por las bajas condiciones luminicas o que
no hayan “regcnerado directamente™. En Nicaragua, Vochysia
Sferruginea experimentd un A = 1.156 en las ctapas iniciales de
construccion del bosque, indicando un alto crecimiento de la
especie entre estadios de altura-didmetro (Boucher v Mallona
1997). A, posee un valor teorético de 1 el cual podria ocurrir
cuando la fase de auto-raleo atin no ha iniciado y la proporcién

de individuos por estadios de tamafios permanece constante.
Una vez que el bosque ha alcanzado su etapa de madurez A <
1, para las especies demandantes de luz, ya que, debido al pro-
ceso de competicion, estas especies son reducidas por la com-
petencia de las especies tolerantes a la sombra. Aqui la pro-
porcion de individuos, tamafio y fertilidad neta por estadio de-
crece al alcanzar el bosque su condicion de bosque normal. La
mortalidad se espera que sca alta.

'Fases del ciclo de crecimiento forestal’

Claro | Construccién | Madurez
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Germinacion

Figura 3. Arbol creciendo libremente y su relacion con el ciclo de
crecimiento forestal (Whitmore 1990).

Cada cambio en los elementos de la matriz de transicion (a;)
representa variacion en el ciclo de vida de la poblacién. Para
tener una medida de la elasticidad de la matriz de lambda
proporcional a los cambios en los elementos de la matriz,
Caswell (1989) y Kroon ¢t al. (1986) utilizaron el concepto
econdmico de elasticidad como una medida de elasticidad
proporcional. La suma de los coeficientes de elasticidad es
igual a |, y puede ser sumado a través de regiones determina-
das de la matriz (P+C, F) en orden de comparar la importan-
cia relativa de, digamos, fertilidad neta con la importancia de
crecimiento o sobrevivencia.

T ©
A (')aq.
Slna
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Modelando la poblacion
de Vochysia ferruginea (Matriz 5x5):
Formulacion de los parametros
del modelo de transicion

Inicialmente hay que determinar cual sera la duracion del in-
tervalo de proyeccion, en este caso se determind que seria de
un afio debido a que las mediciones de altura en la poblacion
se han venido tomando anualmente, ya que las alturas experi-
mentan cambios aparentes en periodos mayores a un afio. En-
tonces, al decir que la poblacion sera proyectada ocho perio-
dos es igual a decir que la proyeccidn sera de ocho afios en el
futuro.

A continuacion se categorizaron cinco estadios de crecimiento
en altura, tomando en cuenta que muchas categorias o muy
pocas son propensas a brindar sesgos (Vandermeer, 1978). Estas
categorias fueron determinadas principalmente por experien-
cia de campo v a una busqueda de informacion en la literatura
cientifica. El principio basico para la determinacion de dichas
categorias es que los individuos de las especies “salten” sola-
mente un estadio a la vez. Como lo indicaron Enright y Watson
(1991), los estadios en este estudio son elegidos arbitrariamente,
mas que atendiendo a un procedimiento matematico.

Estadios Categoria de altura
Plantulas (E,) 0-1m
Juveniles (E,) 1.01-3m
Vastagos (E,) 3.01-5m,
Arboles (E,) 5.01-10 m
Adultos(E,) 10+ m

Tabla 1. Nombre del estadio y sus categorias en altura.

El establecimiento de cinco estadios da a la matriz la forma de
una matriz simétrica de 5x5 categorias, de la forma siguiente:

Stages Plantulas Juveniles Vastagos Arboles Adultos
Plantulas P, P, P, F, F;
Juveniles P, P,, - P,, P,
Vastagos P, P,, P, P,, j
Arboles P, P, P, P, P,
Adultos P, P, P, P, |

Tabla 2. Matriz de transicion donde P= probabilidad de “saltar o per-

manecer” de un estadio a otro y F= es la fertilidad 1a cual es un niimero
entero.
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La fertilidad neta (reclutas) es la contribucion anual de plantu-
las de las categorias arbustos y arbol maduro. Por experiencia
de campo se determind que arboles y adultos son las categorias
reproductivas de la especie. Los calculos de las fertilidades
fueron realizados mediante la asignacién de una abundancia
de plantulas proporcional al nimero de categorias reproducti-
vas en un periodo de tiempo. En este procedimiento se aplica-
ron reglas de tres, donde, a la proporcion de la abundancia de
arboles y adultos se asigné una cantidad de plantulas en el pe-
riodo (n, n, + 1).

Estadio

Eq

Ex

Afos t+ 1 E,

B4

Es

Tabla 3. Regiones de la matriz de proyeccion (C/P/F) para la pobla-
cion de Vochysia ferruginea. F=fertilidad neta, C=crecimiento a la si-
guiente categoria, P=permanencia en la misma categoria.

RESULTADOS
Matrices de transicion

Fueron calculadas cinco matrices para el periodo de medicion
1994-1999, ya que se determiné la ocurrencia de fuegos en el
periodo del fendmeno de El Nifio 1997-98: la matriz corres-
pondiente al pertodo 1998-99 fue identificada como la que da-
ria los mejores resultados de una simulacién con la ocurrencia
de fuegos. A continuacion se detallan las matrices para todos
los periodos de medicion, asi como las matrices promediadas
para todo el periodo de medicion.

Matriz A: periodo 1994-1995

Matriz ey Mgy
0.597 0 0 0.4604 60.9302] {3271 {589
0.1980 0.7500 0 0 0 92 {134
A= 0 0.1087 0.7195 0 0 x| 82 {=! 69
0 0 0.2683 0.9072 0 194 198

0 0 0 0.0773 i 5 20 J
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Matriz B: periodo 1995-1996

0.6248 0 0 0.2335 7.8879} |589] [572
0.0781 0.7090 0 0 0 1347 1141

B= 0 0.0522 0.8841 0 0 ix} 69 [=] 68
0 0 0.1014 0.8333 0 198 {172

0 0 0 0.1615 1 J 120 51

Matriz C: periodo 1996-1997

[0.6258 0 0 0.1239 1.42537 [572] [452
0.0350 0.7021 0 Q 0 141 1119
=1 0 00213 08529 0 0 x| 68 |= 6]
0 0 00883 08140 O 172 1146

0 0 0 01802 1 51 82

Matriz D: periodo 1997-1998

0.5486 0 0 0.9440 5.7339] [452) [856
00133 05966 0 0 0 19| | 77
D=| 0 00168 08197 O 0 |x| 6t |=| 52
Lo 0 00983 0.780% 0 146} 1120
[ 0 0 6 02123 1 821 {113

Tabla 4. Matrices de transicion y vector de abundancia poblacional
(n(t=1) y t(t +1) donde, t = tiempo) para un periodo de seis afios de
regeneracion forestal. Fertilidad neta ha sido fijada en las matrices
para mayor discusion del procedimiento. Para obtener la fertilidad neta
ver en (Ruiz 2000).

Matriz promediada E: periodo 1994-1998 sin ocurrencia
de fuegos.

Moty Qe

0.6066 0 0 0.4405 18499433 {856" 2718

00811 0.6894 0 0 0 11771123

t—l 0 00498 0819t 0 0 x| S52|=| 46

Eoo 0 0.1391 0.8339 0 120 | 107

Lo 0 0 01578 I PE R ES
Matriz F: periodo 1998-1999

By Bire)

0.0619 )0 0 0 0] [856] [53

0.0023 0.2208 0 0 0 77 19

F= 0 0 0.4615 0 Oix| 52 |=| 24

0 0 0 0.7999 0} 1120 96

0 0 0 0.1167 1 113 127

Tabla S. Matriz promediada (M,"): en las cuales se evaluaron periodos
sin ocurrencia de fuegos (1994-98) y con la ocurrencia de fuegos (1994-
99), también se presenta el vector de abundancia (n(t=1) y t(t +1) don-
de, t = tiempo).

Distribucion Estable de Estadios para
periodo con y sin ocurrencia de fuego

Para la poblacidn de Vochysia ferruginea fueron determinados
los valores estables de las matrices (eigenvalues), los valores
estables de la izquierda (lefteigenvalue) y DEE utilizando la for-
mula (6). Para el periodo sin la ocurrencia de fuego:

= 1.1057 y para el periodo con ocurrencia de fuego:
A =1.0427. Parala obtencion del DEE se utilizaron las matrices
promediadas para los periodos con y sin la ocurrencia de fuego.
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Proyeccién de Ia Fuego Edad Plantulas Vastagos Juveniles Arboles Adultos
abundancia poblacional 0 10 856 77 32 120 13
de cada estadio en el 0 11 2718 123 46 107 131
tiempo 0 12 4202 305 44 96 149
Las proyecciones matriciales de la po- 0 13 5419 >l ol 86 164
blacion en el periodo sin la ocurren- 0 14 6440 819 69 79 178
cia de fuego (1994-98) fue determi- 0 15 7315 1087 98 76 190
nada por la multiplicacion contm}m de 0 6 8081 343 EY 77 202
la matriz por el vector promedio de
abundancia para todo el periodo de 0 17 8772 1581 177 83 214
medicidén. Las proyecciones fueron 0 18 9423 1801 224 93 227
realizadas utilizando la férmula (5) 0 19 10070 2006 273 109 242
Los resultados son presentados a con- -
. ., 0 20 10750 2200 323 129 259
tinuacion.

Tabla 6. Proyecciones matriciales de abundancia poblacional por categoria en el tiempo, donde
(0) significa que no existe la ocurrencia de fuego.

Proyecciones matriciales para Vochysia ferrugir):'eé’ﬁé'in'6¢ii'rrér'iérié’ de fueg

12000
£ 10000
- .
g- 8000 g Plantulas
« - Juveniles
% 6000 gz~ \astagos
° I
E 4000 Arboles
a ~-swe Adultos
< 2000

0 B 1
10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20
Edad

Figura 4. Proyeccioncs matriciales de las abundancias para las cinco categorias de las especie Vochysia ferruginea (abundancia vs. edad).

Fuego Edad Plantulas Vistagos Juveniles Arboles Adultos
1 11 53 19 24 96 127
La formula cinco fue utilizada para 1 12 1990 15 19 32 141
ambas condiciones forestales con'y sin - -
ocurrencia de fuegos. Los resultados ! 13 3167 139 15 70 154
para el bosque incendiado se muestra 1 14 3935 289 16 59 164
a continuacion: 1 15 4473 429 24 51 173
1 16 4872 548 35 45 181
1 17 5185 645 48 41 187
1 18 5441 723 61 39 193
Tabla 7. Proyecciones matriciales de abun- 1 19 5662 786 75 39 199
dancia poblacional por categoria en el tiem-
po, donde (1) significa que existe la ocu- 1 20 5860 838 87 41 205
rrencia de fuego. 1 24 6049 882 98 43 211
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royecciones matriciales para Vochysia ferruginea con ocurrencia de fuegos
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Figura 5. Proyecciones matriciales de las abundancias para las cinco categorias de las especie Vochysia ferruginea (abundancia vs. edad).

Matrices de elasticidad

Se calcularon matrices de elasticidad (Tablas 7 y 8), como in-
tento de clarificacién de las estrategias de vidas primarias de
las especics propuestas por Grimi (1977). Los datos fueron
agrupados para cada uno de las regiones de las matrices (Figu-
ra 7) v plantcados en un triangulo de tipo propuesto por Grime
(Figura 8).

Plantulas Juveniles Véstagos Arboles Adultos

Plantulas  0.0526 0 0 0.0007  0.0426
Juveniles 0.0433  0.0717 0 0 0
Vastagos 0 0.0433  0.1237 0 0
Poles 0 0 0.0433 « 0.1328 0
Adultos 0 ( 0 0.0426 0.40336

Tabla 7. Matriz de clasticidad (¢;) para Fochysia ferrugunea en el
bosque humedo huracanado del suroeste de Nicaragua en el periodo

s ocurrencia de fuegos.

Plantulas Juveniles Vastagos Arboles Adultos

Plantulas 0.0248 0 0 0.0002  0.0269
Juveniles 0.0271  0.03061 0 0 0
Vastagos 0 0.0271  0.0687 0 0
Arbolcs 0 0 0.0271  0.1040 0
Adultos 0 0 0 0.0270  0.6310

Tabla 8. Matriz de clasticidad (e) para Vochysia ferrugunea en el
bosque humede huracanado del surceste de Nicaragua en el periodo
con ocurrencia de fuegos.

Fuego Grupo Suma ¢;
0 Fertilidad 0.0433
0 Permanencia 0.7842
0 Crecimiento 04.0 173
1 Fertilidad 0.0271
1 Permanencia 0.8632
1 Crecimiento 0.1083

Figura 7. Promedios de los valores de elasticidad para las tres regio-
nes, de una matriz del tipo propuesta por Usher. 0 =sin ocurrencia de
fuegos y | = con ocurrencia de fuegos.

Sin fuego
1.0

0.0

Con fuego

1.0 1.0 0.0

Figura 8. Diagrama de triangulo de los valores de A para clasificar ¢l
tipo de grupo tuncional a la cual Voclysia ferruginea pertenece.
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DISCUSION

Matrices de transicion para el periodo sin ocurrencia de
fuego. Una vista aguda a los clementos de las matrices de la
tabla 4 (Matrices A-E) muestra que la poblacion es bastante
estable, ya que los elementos de las matrices permanecen muy
similares a través de los periodos de medicidn; el elemento que
mas cambio en las matrices fue la fecundidad neta, esto es usual
en especies tropicales en las cuales se producen fertilidades
netas masivas en periodos cortos de tiempo (aproximadamente
cada cinco afios en Vochysia ferruginea). El hecho que en to-
das las matrices se representen fertilidades netas mayores a |
se puede atribuir ademas al establecimiento de nuevas parce-
las a lo largo del periodo de medicién. Otra particular caracte-
ristica de la poblacién de Vochysia ferruginea en el periodo
sin ocurrencia de fuegos es que las matrices presentan altos
valores de los coeficientes de las matrices en la region de per-
manencia (es decir, hay muchos individuos que no crecieron ni
decrecieron), lo cual significa que una alta proporcién de la
poblacidn no crece o decrece al siguiente estadio en un perio-
do. Los coeficientes de fertilidad neta indican que la mayor
contribucién es aportada por los arboles maduros (E;).

Matrices de transicion para el periodo con ocurrencia de
fuego. Los efectos de la ocurrencia de la sequia y los fuegos
(tabla 5) en los estadios correspondientes a plantulas, vastagos
y juveniles fue significativa y la fertilidad neta se redujo prac-
ticamente a cero. A través de los calculos de una matriz pro-
mediada para todo el periodo de medicion (1994-1999) fue
posible modelar la ocurrencia de fuegos en ¢l bosque. La ma-
triz media para el periodo de ocurrencia de fuegos representa
muy bien la dindmica del bosque cuando ésta es multiplicada
por su vector de abundancia en el mismo afio de los fuegos, y
sc determind que es mas eficiente que utilizar un vector pro-
mediado para todo el periodo de medicion.

A partir de la matriz promediada con la ocurrencia de fuego
(tabla 7) se puede observar que la maxima repercusioén no es
sobre los coeficientes de las matrices, pero si en la reduccion
de 1a abundancia de los individuos de menor alturas expresa-
dos en el vector de abundancia. La fertilidad neta ademas su-
fri6 una sobreestimacién al ser promediadas las matrices para
todos los afios, pero esto se consideré como un artificio del
método para promediar las matrices (Ruiz 2000).

Anilisis de las matrices en el bosque sin ocurrencia de fue-
gos. La principal diferencia de la matriz con ocurrencia de fue-
go v la matriz sin ocurrencia de fuego fue obtenida por el cal-
culo de dos matrices promediadas para el periodo con y sin
ocurrencia de fuegos respectivamente (Tabla 5) tal y como se
explicé arriba. Analisis de matrices estandares fueron condu-
cidos para el bosque sin ocurrencia de fuegos; el valor mas alto
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del valor estable (eigenvalue) SEE = 1.1057. Ya que & esta
relacionado con el valor mas alto de A = 1.057, indicando que
el bosque antes del periodo de fuego (1994-1998) estd cre-
ciendo cerca a una situacion estable. El vector estable de la
izquierda (lefteigenvector) representa la situacion de crecimien-
to estable de la poblacién modelada y sera ligeramente arriba
de 1 para todos los estadios, indicando crecimiento en todos
los estadios, cercano a una situacion estable.

Anilisis de las matrices en el bosque con ocurrencia de
fuegos. Analisis de matrices fueron en la matriz promediada
en el periodo con ocurrencia de fuegos (1994-1999), el mas
alto eigenvalue el llamado A =1.0427. Esto indica que la ocu-
rrencia de fuegos a finales de 1998 y la sequia asociada a esta
estacién, no condujo al ecosistema bosque a una situacion de
desequilibrio A > 1; pero si llevd a la poblacion de Vochysia
ferruginea a una situacion cercana a la estabilidad, ademas,
que todos los lefteigenvalues fueron mayores a 1 en todos los
estadios. Los fuegos particularmente mataron a una gran canti-
dad de plantulas en el sitio La Bodega, el lugar con mayor
densidad de plantulas de la especie. La mortalidad inicial fue
alta en plantulas para este periodo, ademas, esto puede ser aso-
ciado al periodo de sequia, el cual ha sido observado en afios
previos donde el fuego ha secado completamente la hojarasca
del dosel del fuego; de esta forma el sistema radicular de las
plantulas no puede resistir la sequia y se muere.

A diferencia de los incendios, en 1989, en el bosque hiimedo
huracanado, donde inmensas areas del ecosistema de pantanos
se incendiaron producto de la sequia que secé una gran canti-
dad de hojas de yolillo (Raphia taedigera) propiciando que el
fuego y los incendios no se propagaran al bosque de latifolia-
dos, porque en ese periodo la hojarasca se encontré himeda v
sirvidé como una barrera fisica para los fuegos. Algo muy dife-
rente ocurrid en el periodo de la ocurrencia de El Nifio. en el
cual la hojarasca del bosque de latifoliadas se encontraba com-
pletamente seca lo que permitid que el fuego avanzara dentro
del bosque de latifoliadas y causara altas mortalidades y re-
duccién de las tasas de crecimiento de casi todos los arboles
del bosque (Ruiz et al. 2001, Vandermeer et al. 2001).

Proyecciones matriciales en periodos sin ocurrencia de fue-
gos. Proyecciones de las abundancias de los estadios en la ma-
triz promediada para el periodo con ocurrencia de fuego mues-
tran un continuo incremento en la cantidad de plantulas en solo
diez afios de simulacidn, el cual pudo haber sido una sobre
estimacion en este estadio, producto del método de calculo de
la matriz promediada. Ademas, los juveniles son esperados in-
crementar en abundancia, pero mucho menos que las plantulas.
Vastagos y arboles experimentan una leve disminucién en los
primeros cuatro afios de simulacién, pero aun presentan una
buena abundancia cuando es comparada con el estadio de adul-
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tos. Arboles adultos normalmente incrementan en abundancia.
Se observo que las proporciones de los cinco estadios se ajus-
tan a la curva de “J” invertida. Basados en los resultados de la
tabla 6 y la figura 4, solamente un corto periodo de simulacion
de cuatro ailos proporciona resultados confiables y muy impor-
tantes para ¢l mancjo de la especie puesto que se obtendrian
178 arboles con buen porte para su manejo tan solo en los proxi-
mos cuatro afios, esto seria posible si la competencia por espa-
cio no limita el crecimiento actual de la especie.

Proyecciones matriciales en periodo con ocurrencia de fue-
go0s. Ya que grandes areas del bosque previamente huracanado
experinmentaron la ocurrencia de fuegos en el periodo 1998-
1999, se espera que esta simulacion brinde un panorama de
como responderan las poblaciones de la especie Vochysia fe-
rruginea, afectadas por los fuegos en el suroeste de Nicaragua.

La curva que experimentan las plantulas (Figura 5) se incre-
menta en los primeros afios después del fuego, causado princi-
palmente por los métodos utilizados para calcular la matriz de
transicion promediada, pero se espera que la abundancia de
dichas plantulas aumente como producto de una mayor abertu-
ra en el dosel del bosque después de la ocurrencia de fuegos, el
cual incrementa la oportunidad de las plantulas para germinar
y crecer. Dichas condiciones de luz son muy necesarias ya que
la semilla de esta especie es muy pequefia y podria tener sola-
mente las energias necesarias para germinar. Asimismo, el fuego
pudo haber disminuido la cantidad de hojarasca en el sotobos-
que lo cual incrementa las probabilidades de establecimiento
de la radicula de las plantulas en el suelo del sotobosque. La
curva de las plantulas, en la figura 5, incrementan continua-
mente. pero va que la simulacion incluye la ocyyrencia de fue-
gos cada cinco aiios, es de esperar que un nuevo incendio ocu-
rrird en los proximos cinco afios aproximadamente, pero es
algo que no se reflgja en los resultados de las proyecciones
matriciales de la abundancia por estadio.

En presencia de fuego los juveniles y vastagos incrementan su
abundancia (figura 3) y los arboles experimentan un decreci-
miento mas o menos continuo, el cual es mas obvio en el perio-
do de simulaciones. Ciertamente, este decrecimiento no se es-
peraba que fuera muy extremo, en todas los estadios de altura,
incluso atendiendo la distribucidn de ““J” invertida se esperaba
que ésta fuese menor para los arboles. Causas de dicho decre-
cimiento pudo haber sido producto en gran manera de los mé-
todos utilizados para calcular los elementos de la matrices, los
cuales no permiten hacer proyecciones en periodos largos de
tiempo en el futuro. Observando cuidadosamente los datos en
la tabla 7, un periodo de simulacién de cuatro periodos en el
futuro brinda resultados confiables. Sila poblacion de Vochy-
sia ferruginea crece de acuerdo a las simulaciones. los drboles
maduros podrian tener su copa bien establecida en el dosel su-

perior en un futuro cercano, dichos individuos se espera que no
sean susceptibles a estrés asociado con sequia o incendios de
dosel inferior. De ser asi, la cantidad de plantulas representada
en la figura 7 incrementaran, pero sus oportunidades para cre-
cer seran pequeiias, principalmente por las condiciones de os-
curidad en el sotobosque.

Analisis de elasticidad

Analisis de elasticidad fueron calculados en forma de matrices
de elasticidad, en los cuales el bosque presenta una alta sensi-
tividad en los estadios de arboles maduros €;=0.40336 en el
periodo sin ocurrencia de fuegos y ¢;=0.6310 para el periodo
con ocurrencia de fuegos. Esto significa que cualquier cambio
(raleo, explotacidn o disturbio natural: como fuego o herbvio-
ria intensiva) que afecte a este estadio tendra la mnayor reper-
cusioén sobre la poblacional y especificamente sobre el lambda
(A) poblacional; ya que este estadio representa la proporcion
de la poblacion que ya esta establecida y la cual contribuye
reproductivamente a la matriz poblacional por medio de la fer-
tilidad neta, es decir, la produccion de plantulas. De esta for-
ma, cualquier cambio en este estadio tendra la mayor repercu-
sion en la poblacion, dicho analisis serd de gran importancia
en nuestra siguiente fase de investigacion la cual compete al
manejo de la especie —Boucher y Ruiz (2001a,b). De acuerdo
con Boucher y Mallona (1997), la sensitividad para los arbo-
les maduros fue solamente 0.3580, menor, incluso, que los in-
dices calculados para el periodo, con y sin ocurrencia de fue-
gos, determinado en esta investigacion.

Analisis de elasticidad:
Intento de clasificacion

Vochysia ferruginea es reportada como una especie de bosque
secundario ya sea por observaciones de su conducta en el de
campo o a partir de experiencia producto de experimentacion
en viveros forestales (Boucher et al. 1994, Boucher y Mallona
1997, Boucher 1997, Butterfield y Fisher 1993, Finegan 1992,
Gonzales y Fisher 1994, Hagaar ef al. 1997, Powers et al.
1997). En este apartado se utilizd el bien conocido modelo de
Grime (1977) para determinar las estrategias primarias de plan-
tas a través de la graficacion de los valores de matrices de
elasticidad (Caswell 1989, Silvertown et al. 1993, 1996).

Los resultados presentados en la figura 8 demuestran que la
regién del triangulo de Grime al cual pertenece la especie
Vochyisia ferruginea es al de “Ruderal”. Las especies ““Ru-
derales” han sido descritas como aquellas que experimentan
un rapido crecimiento y reproduccion en orden de eludir la
competicion al maximo o tomar ventajas de disturbios de in-
tensidad intermedia. Para este estudio en particular, el am-
biente que ocupa la especie es el de bosques en regeneracion,
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la cual es la situacién actual del bosque huracanado de Nica-
ragua. Tomando en cuanta la estrategia de regeneracion ex-
cepcional de la especie después del huracan Juana (Boucher
et al. 1994), la categorizacion de la especie Vochysia ferru-
ginea debe reconsiderarse como: especie de estrategia rude-
ral que optimiza su regeneracion en bosques recientemente
perturbados.

Vochysia ferruginea en el bosque
huracanado y post incendios:
Una perspectiva de ecosistema.

Doce afios después del huracan Juana, la especie Vochysia
ferruginea ha mostrado un crecimiento muy rapido, hasta
convertirse en la especie mas abundante del bosque huraca-
nado (Boucher 1997 a.b) ¢ incendiado. Su desempeiio muy
excepcional inmediatamente después del huracan se encuen-
tra enfrentando la etapa de autoraleo del bosque. El proceso
de autoraleo ha iniciado con mortalidades anuales bajas, 5
% aproximadamente, para todo el bosque (Boucher com. per.
2001);s1 esta mortalidad se considera como acumulativa pue-
de considerarse que la etapa de autoraleo esta en proceso.
La copa actual del bosque se encuentra aproximadamente a
13 metros de altura del sotobosque y aparenta ser muy conti-
nua desde abajo. Muchas especies demandantes de luz se
encuentran llenando agujeros en la copa por medio de rami-
ficaciones laterales de sus copas (lo cual se considera un cre-
cimiento logaritmico de su copa con respecto a su area ba-
sal) ocupando nichos de regeneracion formados después de
la ocurrencia de pequefios disturbios, como la caida de una
rama, de esta forma coexistiendo con especies de la copa
superior. :

A partir de los resultados del modelo se espera que Vochysia
ferruginea continie creciendo rapidamente, pero a una taza
menor a los afios iniciales después del huracan, esto como pro-
ducto de la fase actual de autoraleo. Por otro lado, Finegan et
al. (1999) determind que la especie Vochyisia ferruginea y
otras dos especies mostraron crecimientos diamétricos que no
estuvieron relacionados con el grado de apertura de la copa
como producto de diferentes intensidades de sistemas silvicul-
turales de liberacion y sistemas de transformacion que incenti-
van la regeneracion natural como el shelterwood, los que fue-
ron aplicados hace treinta afios; concluyendo que la especie es
demandante de mucha luz en sus primeros estadios, pero tiene

un punto de sasiacion en el cual el crecimiento sera indepen-
diente a la cantidad de luz ofertada por el tratamiento silvicul-
tural, esto debe de tomarse muy en cuenta al momento de deci-
siones orientadas al manejo de la especie, ya que de acuerdo a
las proyecciones matriciales habran aproximadamente 160 in-
dividuos de Vochysia ferruginea aptos para ser manejados en
solo cuatro aiios en el futuro.

La diversidad de especies de bosque humedo tropical es man-
tenida, simplemente, porque las especies presentes no tienen
tiempo de excluirse competitivamente puesto que el tiempo entre
disturbios de gran escala es muy corto (Hubblle v Foster 1986).
De esta forma se ha atribuido a los disturbios la composicion y
estructura presente de los bosqucs naturales. En caso de per-
turbaciones de escala mayor, como el huracan Juana en Nica-
ragua, mantiene un numero de especies acordes a la intensidad
del disturbio, es decir, a mayor intensidad del huracan mayor
sera la diversidad de especies que regenerardn (Vandermeer ef
al. 2000); aunque ain es tema de debate el factor de limitante
por causa de reclutamiento principalmente para el gremio de
las pioneras (Hubble 1999), pero el panorama general en el
bosque huracanado de Nicaragua es que los sitios donde el
huracan azoté con mayor intensidad son los que presentan
mayor diversidad de especies. Evidentemente favoreciendo a
la abundancia de Vochysia ferruginea la cual es hoy dia la
especie con mayor potencial de manejo a partir de la imple-
mentacién de sistemas silviculturales de manejo de bosque ha-
medo huracanado de Nicaragua (Ruiz, 2001).
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