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Resumen

Un censo de 13 afios realizado en 50 ha de bosque tropical en Panam4 (Isla de Barro Colorado)
ha revelado cambios direccionales en la composicién del bosque, como resultado de la dismi-
nucién de las lluvias en un periodo de 25 afios. Los registros a largo plazo de la precipitacién
pluvial en Panamd central muestran que en el perfodo entre 1965 y 1990 hubo un 14% menos de
lluvias y dos veces mds la frecuencia de estaciones secas severas que en los 35 afios anteriores.
En la parcela de 50 hectdreas de bosque se estimé exactamente la abundancia de 314 especies de
arboles y arbustos desde 1982, y se puso a prueba la prediccién de que las especies de micro-
hébitats hiimedos en la parcela han sufrido pérdidas desproporcionadas durante los 13 afios. Se
encontré que las especies asociadas con pendientes moderadas en la parcela, las cuales per-
manecen himedas pero bien drenadas durante la estacion seca, han declinado muy rdpidamente
en abundancia, mientras que las especies que ocurren preferentemente en el pantano no lo
hicieron. La composicién de las especies de este bosque tropical es bastante sensible a la fluc-
tuacién del clima, en este caso, un aumento en la intensidad de la estacién seca.

Abstract

A 13-year census of 50 ha of tropical forest in Panama has revealed clear directional changes in
forest composition, resulting from a decline in rainfall over the past 25 years. Long-term records
indicate that mean annual rainfall in central Panama was 14% lower between 1965 and 1990 than
it was from 1929-1965, and that severe dry seasons were more frequent in the later period. In the
50 ha census plot on Barro Colorado Island, exact estimates of total population size for 314
species of trees and shrubs are available since 1982, and I tested the prediction that species of
moist microhabitats in the plot have suffered disproportionate losses over the 13 year period. I
discovered that species associated with moderate slopes in the plot, which remain wet but well-
drained during the dry season, have declined very rapidly in abundance, whereas species spe-
cialized to the swamp soils have not. The composition of this forest is quite sensitive to climatic
fluctuations, in this case, increasing intensity of the dry season.

Introduccion

Los climas cambian y, como resultado, los bosques han cambiado dramatica-
mente. No hay duda de que las futuras variaciones del clima provocaran
nuevas alteraciones. Los cambios ocurridos en la composicién de los bosques
templados de los Estados Unidos o Europa han sido documentados cuida-
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dosamente (Davis 1981, Delcourt & Delcourt 1987), y los cambios futuros,
pronosticados detalladamente (Botkin & Nisbet 1992, Franklin et al. 1992,
Overpeck et al. 1990, Shugart & Smith 1992, Solomon 1986, Urban et al. 1993).
Sin embargo, en el trépico no existe mucha informacién. Se debe a que la
composicién de los bosques tropicales si ha variado con los climas pasados
(Bush & Colinvaux 1990, Bush et al. 1990, Sukumar et al. 1993), pero, en ge-
neral, hacen falta datos acerca de los factores que limitan las distribuciones
actuales de las especies y que ayudarian a pronosticar cémo cambiaria la
composicion del bosque con el cambio climdtico inminente.

Una razén fundamental para realizar censos de una parcela de gran escala
en el bosque tropical himedo de la Isla de Barro Colorado (IBC), en Panams,
fue el obtener registros a largo plazo de la composicién del bosque en base a
una muestra de bosque suficientemente grande para documentar los cam-
bios en el tamario de la poblacién de especies individuales (Condit ef al. 1992,
Condit et al. 1993, Condit 1995). Varios investigadores alrededor del mundo
han adoptado esta metodologia de parcela a gran escala, por lo que muy
pronto estard disponible una base de datos acerca de la composicién del
bosque en nueve sitios diferentes del trépico (Condit 1995, Manokaran et al.
1992, Sukumar et al. 1992, Zimmerman et al. 1994).

La parcela en IBC ha brindado una oportunidad incomparable de estu-
diar el impacto de los cambios climdticos en la composicién del bosque, gra-
cias a la estacién seca extraordinariamente severa que acompaiid al fend-
meno de El Nifio en 1983 y a una disminucién a largo plazo de la preci-
pitacidn total en la isla. De 1929 a 1965, la precipitacién promedio en IBC fue
de 2740 mm, pero de 1965 a 1990, fue de 2430 mm (Windsor 1990). Estaciones
secas seve-ras, aquellas con <100 mm de lluvia entre el 15 de diciembre y el
15 de abril, han aumentado en frecuencia, ocurriendo cada 6,2 afios antes de
1965, pero, cada 3,5 afios desde entonces. La temporalidad de la humedad y
la sequia es, indudablemente, un factor importante en la composicién y la
diversidad del bosque en el trépico (Foster 1982, Hartshorn 1992).

Materiales y métodos

Aqui se evalué si la composicién del bosque en IBC ha cambiado de manera
predecible como resultado de la sequia, utilizando datos obtenidos en la
parcela de IBC. Todos los tallos 210 mm de dap en 50 hectdreas contiguas de
bosque han sido censados en cuatro ocasiones - 1982, 1985, 1990, y 1995
(Condit et al. 1992, Hubbell & Foster 1983, 1986a,b, 1990). En publicaciones
anteriores se sefialé que la abundancia de muchas especies cambié sustan-
cialmente entre 1982 y 1990, particularmente la de ciertas especies de micro-
sitios himedos, como las palmeras (Condit et al. 1992, Hubbell & Foster 1990,

232



Cambios en bosque tropical

1992). Esto fue respaldado por observaciones acerca de la mortalidad que
registraron los drboles inmediatamente después de la severa sequia de 1983
(Leigh et al. 1990). En el presente andlisis se prueba esta observacion de ma-
nera rigurosa, utilizando una medida independiente y objetiva de “preferen-
cia a la humedad” para cada especie, y datos del censo realizado en 1995, 13
afios después del inventario original de la parcela. La medida utilizada aqui
es un avance sobre el método descrito en Condit et al. (1996). Las poblaciones
de cada especie en la parcela fueron documentadas por Condit et al. (1996).

Como en la publicacién anterior (Condit ef al. 1996), clasifico las especies
en categorias de preferencia a la humedad, basadas en su tendencia a ocurrir
en micrositios himedos de la parcela. Un micrositio htimedo es el pantano
de dos hectdreas en el centro de la parcela, que es inundado durante la
estacién lluviosa y permanece mojado a lo largo de la estacion seca. El otro
es la ladera alrededor de los costados sur y este de la planicie (Hubbell &
Foster 1983, 1986a). Estas dos dreas son mds himedas que la planicie ubica-
da por encima debido a que existe una capa de basalto a unos pocos metros
debajo de la planicie, donde el agua se concentra durante la estacién lluviosa.
El agua del subsuelo emana por los costados de la planicie, humedeciendo
las laderas y el pantano hasta muy avanzada la estacion seca (Becker et al.
1988). Hubbell y Foster (1983, 1986a) publicaron mapas de varias especies de
arboles que respondieron claramente a estos microhdbitats.

Harms (1996) calculé la densidad de cada especie en las laderas, en el pan-
tano y en las regiones planas de la parcela de 50 hectdreas. Confeccioné un
indice de “especializacién de las laderas” segtin el cociente de la densidad en
las laderas y la densidad en la planicie, y un indice de “especializacion del
pantano” segun el cociente de la densidad en el pantano y la densidad en la
planicie. En Condit et al. (1996), se denominaron “especialistas de las laderas”
a aquellas especies cuyo indice de las laderas es 21.5, y lo mismo para los
especialistas del pantano.

Pero Harms (1996) usé también una metodologia mds sofisticada para cal-
cular la probabilidad de que los indices podrian ser el resultado de casuali-
dad. La nueva metodologia es un “bootstrap”: se repiten 500 muestras al azar
de la distribucién de cada “hdbitat” en la parcela, cambiado cada vez pero
manteniendo la autocorrelacién espacial (Condit et al. en prensa). Si una
especie estd mds asociada con un hdbitat real en comparacién con el 95% de
las repeticiones del bootstrap, se considera una asociacidn significativa
estadisticamente. El método elimina muchas de las especies consideradas
como especialistas de las laderas en Condit et al. (1996) segtin distribuciones
fuertemente agrupadas; en estos casos, las asociaciones son probablemente
artificiales (Harms 1996). En Condit (en prensa) se reportd 24 especies aso-
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ciadas significativamente con las laderas basado en los datos del censo de
1990. Aqui, se comsideran 37 especies que han tenido una asociacién signi-
ficativa en cualqulera de los cuatros censos. El cambio es importante porque
habia algunas especies con asociaciones significativas en 1982 que ya estan
casi extintas en la parcela. También, se evalian poblaciones de 25 especies
que tenfan una asociacién significativa con el pantano en la parcela, usando
la misma metodologia.

Resultados

Las especialistas de las laderas sufrieron mds reducciones en sus poblaciones
que las otras especies. Mds del 90% de las especies de laderas sufrieron dis-
minuciones durante el periodo de 13 afios, mientras que apenas menos de la
mitad de las otras especies registraron descensos (Tabla I). En publicaciones
anteriores, se not6é una separacion de las especies segiin su forma de vida:
entre los drboles mds grandes, las especies de laderas no sufrieron mds que
las que no son de laderas, pero si entre los arbolitos y arbustos (Condit et al.
1996, en prensa; Condit en prensa). Recientemente, con el censo de 1995, se
puede indicar que ambas formas de vida tiene la misma tendencia (Tabla I).
Todas las especies de las laderas sufrieron juntas.

Tabla I. Cambios en la poblacién de las especies de laderas y de las especies que no son de
laderas durante el periodo 1982-1995. Se incluyeron 310 especies, todos con 21 cmm de
dap tallo en 1982 y en 1995, excepto cuatro especies del género Bactris que tienen pobla-
ciones clonales dificiles de contar (Condit et al. 1996). La “tasa promedio de cambio” es la
tasa promedio anual de crecimiento de la poblacién durante 13 afios, contando cada
especie como un solo dato (no se incluyeron especies con 0 individuos en 1982 0 1995). Los
asteriscos indican que la tasa promedio de especies de las laderas era significativamente
(p < 0.01) menor que la tasa de las especies que no son de laderas, segtin la prueba de "U"
de Mann-Whitney.

No. de especies tasa promedio
forma de vida preferencia en aumento  en descenso  sin cambio de cambio (%)
arboles del dosel  laderas 2 16 1 -2.22%**

no-laderas 62 87 14 -0.62
arboles pequefios laderas 1 17 0 -5.89 **
y arbustos no-laderas 41 52 6 -0.82
total laderas 3 34 1 -3.95 **

no-laderas 106 144 22 -0.74
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Los descensos observados en la abundancia de las especies individuales
fueron importantes. Considerando solamente las 221 especies con mas de 20
tallos en un censo, 16 especies sufrieron reducciones de hasta el 50% o mds
de su poblacidn, 9 de ellas especialistas de las laderas: Piper aequale, Cestrum
megalophyllum, P. perlasense, Chamaedorea tepejilote, Conostegia cinnamomen, y
Erythrina costaricana (Tabla II). E1 30% (9) de las 30 especialistas de las laderas
disminuy¢ a la velocidad de 5% al afio o mas rdpido, comparado con sola-
mente 4% de las 191 especies que no son de las laderas (Tabla II). También
hubo especies cuya abundancia aumenté notablemente, incluyendo tres
especies cuyas poblaciones superaron el doble entre 1982 y 1995. La
poblacién de Psychotria graciliflora (Rubiaceae) aumenté de 10 a 57 tallos.
Solamente una de las 20 especies de mds rdpido crecimiento eran especialis-
tas de las laderas (Calophyllum longifolium, Guttiferae).

Las disminuciones son mds notables tal vez en algunas especies muy
raras. En un caso -- el helecho arbéreo, Cnemidaria petiolata -- habia ocho indi-
viduos en 1982, exclusivamente en las regiones mas himedas de la parcela,
pero murieron todos antes de 1995. Otras dos especies especialistas de dreas
himedas en 1982 estdn casi extintas actualmente en la parcela: Piper carri-
lloanum y P. imperiale, representadas por doce y nueve plantas en 1982 y una
por cada una en 1995. Estas tres especies eran especialistas de las laderas en
1982, pero no en 1990 ni 1995.

El nimero total de individuos de las 37 especialistas de las laderas en la
comunidad disminuy6 de 18,17 en 1982 a 14,63 en 1995. La proporcién de
estas especies bajé del 7,8% en 1982, al 7,1% en 1985, 6,6% en 1990, y 6,4% en
1995, de las 240.000 plantas en el censo (Condit et al. 1992). Estas cifras son un
poco diferentes de las cifras a publicarse en Condit ef al. (en prensa), porque
aqui se consideran especialistas de cualquiera de los censos, mientras que en
Condit et al. (en prensa), se utilizaron solamente los datos de 1990.

Se habia anticipado que las regiones himedas podrian servir de refugio
para las especialistas de las laderas, pero esto no parece haber sido el caso. La
disminucién de la poblacién de especialistas de las laderas fue detectada
tanto en la planicie seca como en las laderas hiimedas. La poblacién total de
37 especialistas de las laderas disminuyd un 16% en las laderas (16,8% de los
tallos en 1982, 14,1% en 1995) y 19% en la planicie (de 4,9% de los tallos en
1982 a 4,0% en 1995), indicando que ambas regiones eran inhdspitas.

En contraste con las especialistas de las laderas, a las especialistas de pan-
tano no les fue peor que a las otras especies. De 25 especies del pantano, 18
disminuyeron en abundancia (73%), similar a la fraccién entre las otras
especies (159 de 284 disminuyeron, o el 56%). De las 20 especies con descen-
sos extremos que aparecen en la Tabla II, una sola era especialista del pan-
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tano. La fraccién total de individuos especialistas del pantano en la comu-
nidad fue 1,6% en 1982 y 1,7% en 1995. Se sugiere que el pantano permanecié
hiimedo a lo largo de la sequia de 1983; de lo contrario, las especialistas del
pantano habrian muerto en grandes cantidades. Las laderas, por otro lado,
deben haber sufrido una sequia inusual durante 1983.

Discusion

Las especies especialistas de las laderas, tanto drboles grandes como los
arbolitos y arbustos, sufrieron consistentes descensos de poblacién. Como
hipétesis, se sugiere que los descensos de poblacién dependen de la profun-
didad de la raiz y la disponibilidad del agua durante las estaciones secas mas
fuertes (Becker & Castillo 1990, Wright 1992, Wright & van Schaik 1994). Las
especies que ocurren concentradas en las zonas hiimedas de la parcela tienen
sistemas de raices cortas y no llegan hasta el agua que se encuentra debajo de
la planicie, pero en las laderas si hay humedad disponible durante casi todas
las estaciones secas. En sequias fuertes, como en 1983 o0 1993, atin las laderas
se secaron. En los ultimos 25 afios, varias estaciones secas han causado
sequias incluso en las laderas, por lo que este grupo de especies estd experi-
mentando un serio descenso. Esta hipdtesis se puede probar con informacion
sobre la profundidad de las raices y la distribucién del agua en los suelos de
la parcela.

La situacién que se presenta es la de un bosque sensible a la sequia y al
cambio climdtico. Un grupo de 33 especies amantes de la humedad estd dis-
minuyendo como consecuencia de una reduccién del 14% de las lluvias y la
concomitante intensificacion de las estaciones secas. Una especie de este
grupo estd extinta en la parcela y algunas otras se extinguirdn. De modo que
la composicién de los bosques tropicales puede ser bastante sensible a los
cambios climdticos. Como lo predijo Hartshorn (1992), no es el cambio de
temperatura ni la precipitacién total lo que importa, sino la duracién de la
estacidn seca y la frecuencia de las estaciones secas extremas, que parecen ser
la causa de los cambios notables en Barro Colorado. Actualmente se estd
recopilando informacién acerca de la biologia de especies individuales para
predecir cudles podrian desaparecer de un bosque sujeto a ciertos tipos de
estrés climdtico.
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