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ARTICULO DE INVESTIGACION

EVIDENCIA DE DIRECCIONALIDAD DEL PROCESO DE SUCESION
TEMPRANA DEL BOSQUE ALTOANDINO

Directionality evidence in high andean forest early successional process

Manuel Lequerica', Mauricio Bernal® & Pablo R. Stevenson?

Lequerica, M., Bernal, M. & Stevenson, P. (2017). Evidencia de direccionalidad del proceso de sucesién temprana
del bosque altoandino. Colombia Forestal, 20(1),63-84.

Recepcion: 14 de enero de 2016

Resumen

Los bosques secundarios han aumentado su exten-
sion en las dltimas décadas y han sido propuestos
como elementos de conservacién. El propésito de
este estudio fue evaluar la composicién vegetal y la
diversidad en potreros y bosques en Granada, Cun-
dinamarca (Colombia), para comprobar si los pro-
cesos sucesionales demuestran direccionalidad. Se
ubicaron seis parcelas de 0.1 Ha del borde del bos-
que hacia el potrero y hacia el bosque. Para cada
parcela se determiné la estructura de la vegetacion,
diversidad, y composicién floristica. Se encontré
que la diversidad de los bosques es significativa-
mente superior a la de los potreros en etapas tem-
pranas de sucesion. Por medio de ordenaciones el
estado sucesional de cada una de las parcelas y se
caracteriz6, observando que la vegetacion tiende a
agruparse seglin su edad, evidencia de que la suce-
sién es un proceso direccional. Dibujando perfiles
de vegetacion y calculando la densidad de plantulas
a lo largo del gradiente bosque-potrero, se encon-
tr6 que el reclutamiento de plantulas no es signifi-
cativamente diferente entre el borde y el interior del
bosque. Por dltimo, se encontré una relacién in-
versamente proporcional entre distancias floristicas
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y geograficas de las parcelas, senalando la disconti-
nuidad como una barrera a la sucesion del bosque.
Palabras clave: bosque secundario, distancia flo-
ristica, distancia geografica, diversidad, potreros
abandonados

Abstract

Secondary growth forests have increased their exten-
sion in the last decades, and have been suggested
as potential conservation reservoirs. The objective of
this study was to evaluate diversity and vegetation
composition in pastures and forests at at Granada,
Cundinamarca (Colombia) to assess if successional
processes show evidence of directionality, we placed
six plots by 0.1-ha in the forest edges, one towards
the forest and other to the abandoned paddocks in
three locations. We determined the average vegeta-
tion structure, diversity, and floristic composition for
each plot. We found that diversity is significantly hi-
gher in forest plots than in paddock plots (at early
succession stage) in high Andean cloud ecosystems.
The successional stage of each one of the study sites
was characterized using non-metric multidimensio-
nal scaling. This analysis shows that vegetation tends
to group in function of age groups more that it does
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LEQUERICA, M., BERNAL, M. & STEVENSON, P.

by geographic location of the plots, suggesting suc-
cession is a directional process. Seedling recruitment
was not significantly different between forest edge
and forest interior. An inverse relation was found be-
tween floristic and geographic distances, reflecting
the fact that matrix discontinuity is a limiting factor

for seed dispersal, thus it is a barrier for high Andean
cloud forest succession.

Key words: secondary growth forest, floristic dis-
tance, geographic distance, diversity abandoned
paddocks

INTRODUCCION

La intervencion antrépica sobre la diversidad ha
sido fuerte en el territorio colombiano, principal-
mente por medio de conversion de los bosques a
sistemas agricolas (cafetales, pastizales y cultivos
varios) y pecuarios (Cavelier et al., 2001). Aunque,
se prevé que en el futuro préximo las migraciones
del campo a las ciudades y la estabilizacion demo-
grafica en los paises tropicales se vera reflejada en
una recuperacion progresiva de los ecosistemas im-
pactados por el desarrollo, es importante compren-
der cudles son los mecanismos subyacentes a las
dindmicas de sucesion (Wright & Muller-Landau,
2006). Lo anterior ubica los ecosistemas tropica-
les como potenciales lugares de conservacion de la
biodiversidad. El estudio de los fendmenos natura-
les de sucesion se vuelve importante en miras a re-
cuperar la biodiversidad de los sitios perturbados
por medio de procesos de restauracion (Cairns Jr.,
1988). Segln Centry (2001), para 1991 se estimaba
que menos del 10 % de los bosques alto-andinos es-
taba intacto, razén por la cual es apropiado obser-
var con atencion los procesos que se llevan a cabo
en estos bosques para facilitar su conservacion.
Mediante el esfuerzo por disminuir la destruc-
cién de ecosistemas pristinos y el fomento a la
conservacion y restauracion, se puede reparar a
gran escala el dafo ambiental ocasionado por la
transformacion a los ecosistemas causado por el
hombre (Cairns Jr, 1988). Este estudio se basa en
la observacion de los fendmenos de sucesion en
bosques alto-andinos de niebla. Estos ecosistemas
se caracterizan, entre otras cosas, por ser comple-
jos de vegetacién capaces de capturar la humedad

suspendida en el aire (niebla) que sumada a la pre-
cipitacion atmosférica permite una alta disponibi-
lidad de agua a lo largo del afio (Hamilton, 1995).
Lo anterior hace de este ecosistema un impor-
tante actor en la regulacion hidrica —cabeceras
de montana, nacimiento de rios y proteccion de
cuencas— ademas de un reservorio de biodiversi-
dad (Hamilton, 1995).

Una estrategia estudiada en otros lugares para
reversar transformaciones antrépicas a ecosistemas
mas similares a los bosques originales ha sido per-
mitir la sucesién natural de areas degradadas en
proximidad a fuentes de semillas (Murcia, 1997).
Esta estrategia, conocida como restauracion pasi-
va, es un indicador del camino natural de la suce-
sién y ha arrojado evidencias claras que permiten
a los investigadores desarrollar planes eficientes de
manejo para zonas de explotacién agroindustrial
abandonadas con miras a ser restauradas (Murcia,
1997). La restauracién pasiva del bosque se da en
zonas de perturbacién que han sido abandonadas
por disminucion de productividad o devaluacién
del producto agricola explotado anteriormente
(Guariguata & Ostertag, 2000), como también en
zonas aledanas a bosques primarios para aumen-
tar la conectividad entre estos.

Comprender la restauracién pasiva como un
proceso de sucesion es ventajoso para el estudio
y desarrollo de métodos practicos en sucesion
asistida —restauracion—. En algunos casos don-
de la sucesion natural ha sido arrestada bien sea
por factores abidticos del suelo (pH, humedad,
compactamiento) o bidticos (competencia con es-
pecies invasoras de pastos o hierbas, ausencia de
banco de semillas y/o lluvia de semillas) se vuelve
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una prioridad asistir el proceso de sucesion (Zan-
ne & Chapman, 2001; Florentine & Westbrooke,
2004). Para comprender la dindmica de sucesion
de un bosque secundario es clave observar con de-
tenimiento los siguientes factores: efectos de bor-
de (Oosterhoorn & Kappelle, 2000; Strayer et al.,
2003), composicion floristica del lote en sucesion
(Norden et al., 2009), estado, composicion y uso
anterior de los suelos en sucesion (Hilera-Lanzos
& Diez-Hernandez, 2006) y distancia de los lotes
en sucesion al bosque (Oosterhoorn & Kappelle,
2000; Norden et al. 2009).

De acuerdo a lo observado por otros investi-
gadores, la intensidad en la explotacion agricola
(Kok et al., 1995), la cercania del bosque (Florenti-
ne & Westbrooke, 2004), la competencia con pas-
tos exdticos (Ortega-Pieck et al., 2011) y la calidad
y cantidad de dispersores (Pedraza & Williams-Li-
nera, 2003) juegan importantes papeles al deter-
minar la estructura de la comunidad (Oosterhoorn
& Kappelle, 2000; Paine & Harms, 2009) sugieren
el uso de especies de borde de bosque como im-
pulsoras de la regeneracion del bosque y el avan-
ce de este hacia zonas de explotacion agricola
abandonadas.

Las plantas pioneras, como grupo funcional, se
pueden dividir en dos grupos principales: las que
permanecen en el banco de semillas de un bosque
esperando a que la disponibilidad de luz aumente
como consecuencia de un disturbio y aquellas cu-
yas semillas alcanzan nuevos nichos disponibles
(por medio de dispersion) para iniciar el proceso
de colonizacion (o recolonizacion) (Condit et al.,
1996). Las plantas pioneras del primer grupo tie-
nen gran importancia en los procesos de sucesion
al tener la posibilidad de permanecer en latencia
cuando estan en sombra y germinar al ser expues-
tas a luz directa (Swaine & Whitmore, 1988). Dado
que en los bordes la incidencia de luz directa es
mucho mayor que en el interior del bosque, es ra-
zonable asumir una tasa de reclutamiento mayor
de las pioneras hacia el borde y en los potreros
(claros) que en el bosque (Dalling et al., 1998). Al-
gunas caracteristicas de las plantas pioneras son:

crecimiento rapido (Lieberman et al., 1985), alta
tasa de reclutamiento y de mortalidad (Condit et
al., 1996), madera de baja densidad, semillas pe-
quenas, baja biomasa foliar, alta tasa fotosintética
y asociacion a los disturbios (Turner, 2001).

La hipétesis del desequilibrio afirma que luego
de un disturbio la probabilidad de que la compo-
sicion floristica de un bosque retorne a su estado
original (o similar) es muy remota. Sin embargo,
esta hipotesis ha sido estudiada con anterioridad
(Hubbell, 1979) y puesta a prueba, intercambian-
do la dimensiéon temporal por la espacial (Terborgh
et al., 1996). Este estudio arrojé evidencia hacia la
direccionalidad de la sucesion primaria en los bos-
ques. De acuerdo con esto, es posible afirmar que
existen mecanismos biolégicos intrinsecos a los
bosques que regulan en gran medida la composi-
cién de especies, a pesar de los disturbios (Terbor-
gh et al., 1996). Sin embargo, estudios recientes
han mostrado que es dificil predecir con exactitud
varios atributos de los bosques sucesionales (Nor-
den et al., 2015).

Observar el proceso de sucesién de un bosque
en tiempo real seria ideal, pero pasarian décadas
antes de extraer suficiente informacion concluyen-
te sobre la dinamica de intercambio de especies.
Para superar este obsticulo temporal es posible
observar distintos parches de un mismo bosque
que hayan sufrido disturbios en diferentes momen-
tos del pasado. Al realizar dichas observaciones
de parches con disturbios de diferentes edades se
puede decir que se intercambia la dimension tem-
poral por la espacial. Examinar la combinacion de
plantas observadas en cada uno estos parches —
en otras palabras, comparar su composicién floris-
tica— es de gran utilidad para determinar si existe
direccionalidad en el proceso de sucesién. En el
caso particular de este estudio, se espera que, en
caso de haber direccionalidad, las parcelas con
edades similares (entiéndase como momentos su-
cesionales equivalentes), tengan una composicién
floristica parecida y que los individuos jovenes
en estadios sucesionales tempranos sean también
similares a los de estadios tardios. En términos
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generales, si la sucesion es un proceso direccional
se espera que la composicion floristica de un area
particular sea determinada por mecanismos intrin-
secos a los bosques y no tanto como consecuencia
del azar (Terborgh et al., 1996). La capacidad de
dispersién de una planta es un factor importante
en la composicion floristica de un area, por esta
razon, es de esperarse que, si el azar es importan-
te, la distancia geografica juegue un rol importante
explicando la composicion de especies en distin-
tos lugares (Dalling et al. (1998).

El proposito de este estudio fue esclarecer las
relaciones entre la composicion floristica y el pro-
ceso de sucesion en un bosque himedo alto andi-
no. Con el animo de cumplir con tal propésito, se
proponen cuatro preguntas relevantes a los aspec-
tos principales de los procesos ecolégicos de este
ecosistema. Al pie de cada pregunta se sugiere una
hipétesis de estudio:

sExisten diferencias en la composicién floristi-
ca y diversidad entre bosques secundarios y potre-
ros en estados iniciales del proceso de sucesion?
Se espera encontrar diferentes especies de plantas
en parcelas con diferentes estados del proceso de
sucesion, debido a la disparidad de condiciones
(p-e. luz solar, nutrientes, humedad del suelo) en-
tre parcelas.

s;Es la sucesion un proceso aleatorio o existe
evidencia para afirmar que hay patrones direccio-
nales? Es de suponer que la vegetacion de cada
parcela serd determinada por la disponibilidad de
nichos, principalmente de luz solar (Lohbeck et al.
20714). Si se tiene en cuenta que las caracteristicas
abidticas de todas las parcelas son relativamen-
te similares (tipo de suelo, precipitacion, tempe-
ratura, humedad, y altitud) se puede suponer que
parcelas con edades similares tendran una compo-
sicion floristica similar y que la sucesion sigue un
patron direccional.

sHay mayor reclutamiento de plantulas en los
bordes que en el interior de los bosques? El borde
del bosque presenta dos caracteristicas que permi-
ten asumir que tendran un reclutamiento de plan-
tulas mayor que el observado tanto en el interior

del bosque como en el potrero. En primer lugar,
hay un gradiente desde el borde del bosque hacia
el potrero en donde el nimero de semillas en el
suelo se reduce a medida que se incrementa la dis-
tancia con el bosque. Por otro lado, existe un gra-
diente de luz desde el borde del bosque hacia su
interior, siendo menor la disponibilidad de este re-
curso a medida que aumenta la distancia desde el
borde hacia adentro del bosque. Segtn lo anterior,
el borde del bosque es donde estos dos gradientes
comparten su punto maximo (mayor luminosidad
y mayor cantidad de semillas). Por tanto, se espera
que el nimero de plantulas sea mayor en esta re-
gion que en cualquier otra de las parcelas.

;Existe alguna correlacion entre la distancia
geogréfica y la similaridad floristica en el bosque
altoandino? Si el proceso de sucesién es comple-
tamente direccional, y las caracteristicas abidticas
son similares en todas las parcelas, entonces la dis-
tancia entre estas no deberia afectar de ninguna
manera su composicion floristica.

MATERIALES Y METODOS
Area de estudio

En la finca Sabaneta (municipio de Granada, ve-
reda Sabaneta, departamento de Cundinamarca)
tres localidades fueron escogidas (Tres Esquinas
04°317960” N- 074°187292” W; Antenas Tele-
com 04°31°325” N- 074°18°427” W y La Culebra
04°317372” N- 074°18°437” W) con 2824, 3032 y
3027 m de altitud, respectivamente. Las tres loca-
lidades fueron escogidas aleatoriamente dentro de
un radio de 3 Km (tabla 1). Este sitio de estudio es
particularmente interesante para la investigacion
de los procesos de sucesion porque en su territorio
se han llevado a cabo distintas actividades agri-
colas, y también se han abandonado potreros en
diferentes tiempos. En la parte superior de la mon-
tana, donde estd ubicada la finca, se encuentra un
bosque de niebla donde ninguna actividad agrico-
la se ha realizado.
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Tabla 1. Distancias geograficas entre parcelas (m). Tres
Esquinas potrero (T.E.P.). Tres Esquinas bosque (T.E.B.),
Antenas potrero (A.P.), Antenas Bosque (A.B.), La
Culebra potrero (L.C.P.) y La Culebra bosque (L.C.B.).

TEP. TEB. AP. AB. LCB. LC.P
TEP. O 100 2000 2100 1900 2000
T.E.B. 0 2100 2000 2000 1900
A.P. 0 100 150 250
A.B. 0 250 150
L.C.P. 0 100
L.C.B. 0

Para calcular la edad de las parcelas observa-
mos cuatro fotografias aéreas del drea (suministra-
das por el Instituto Geografico Agustin Codazzi,
IGAQC). A lo largo de este periodo los sitios han es-
tado en constante cambio. En 1943 todas las parce-
las carecian de vegetacion boscosa (aunque dado
la calidad de la fotografia no es posible determinar
el tipo particular de uso que se le daba al suelo
en el momento). A partir de 1987, las parcelas de
bosque (tanto Tres Esquinas como La Culebra y An-
tenas) tienen una cobertura arbérea importante, lo
cual permitié asumir que la edad maxima de los
bosques podria ser 69 afios (asumiendo que desde
1943 estas parcelas fueron abandonadas, inician-
dose asi el proceso de sucesion). Aunque saber las
edades exactas es imposible, dada la discontinui-
dad de las imagenes aéreas, si es posible afirmar
que la parcela de bosque de La Culebra es la mas
antigua, seguida por Antenas bosque, Tres Esqui-
nas bosque, Antenas potrero y La Culebra potrero.
Tres Esquinas potrero, en cambio, es notablemente
mas joven que las tres parcelas de bosque y tam-
bién tiene una edad de abandono mas reciente
que las otras dos localidades de potrero (Antenas y
La Culebra) y esto se refleja tanto en las fotografias
como en su composicion floristica.

Andlisis de diversidad y composicion
floristica

Cada una de las localidades cumplia con el re-
quisito de tener potreros abandonados adyacentes

a remanentes de bosque himedo altoandino. En
cada una de las tres localidades se montaron dos
parcelas de 20 x 50 m unidas longitudinalmente.
Estas parcelas contiguas fueron ubicadas de forma
perpendicular al borde del bosque, de tal forma
que una de las parcelas quedara del borde hacia
el bosque y la otra del borde hacia el potrero. Para
cada parcela se tomaron datos de altura con un
clinémetro y circunferencia a la altura del pecho
(CAP) con una cinta métrica. Dentro de las parcelas
se registraron todos los individuos cuyo CAP fuera
mayor a 8 cm. Cada parcela se dividié en subpar-
celas de forma transversal (de modo que quedaran
5 cuadrantes de 10x20 m) dentro de cada una de
las subparcelas de 10x20 se monté un cuadran-
te de 5x5 m para evaluar la presencia de juveni-
les (entre 3 y 8 cm CAP), y también un cuadrante
de 1x1 para ver cobertura de hierbas y plantulas.
Este Gltimo muestreo su realizé poniendo una gra-
dilla de 1T m? sobre el sustrato y muestreando la
vegetacion debajo de cada una de las 100 inter-
secciones. Se identificaron in situ las plantas com-
prendidas en el drea muestreada, y aquellas que
no, fueron colectadas para posterior identificacion
taxonémica en el herbario de la Universidad de
Los Andes.

La diversidad de cada parcela fue calculada
en R por medio del paquete Vegan (Oksanen et
al., 2015), incluyendo el indice de Shannon-Wie-
ner, al que se les aplico la transformacion e (Jost,
2006). Estos resultados de diversidad fueron some-
tidos a una prueba t-pareada (R Core Team, 2015)
con el fin de determinar si existe o no una diferen-
cia significativa en cuanto a la diversidad del bos-
que y el potrero.

Direccionalidad de la sucesion

Con el fin de analizar la composicion floristica
(por grupos) se realizaron dos ordenaciones de es-
calamiento no-métrico multidimensional (NMDS)
haciendo uso del paquete Vegan de R. Esta orde-
nacion utiliza el método de Bray-Curtis para en-
contrar soluciones estables de ordenacion dados
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los datos con una organizacién inicial aleatoria
en iteraciones distintas (Oksanen et al., 2015). La
primera ordenacion se realizé utilizando los da-
tos de todas las plantas de las parcelas muestrea-
das. Como la vegetacién fue discriminada seguin
su etapa ontogénica —adultos (.tr), juveniles (.sa)
o plantulas (.sd)—, estas categorias fueron intro-
ducidas en la ordenacion. La segunda ordenacién
tuvo en cuenta Gnicamente las plantas con tallos
mayores a 8 cm de circunferencia a la altura del
pecho —CAP—.

Perfiles de vegetacion

Para el desarrollo de los perfiles del gradiente se
siguieron las metodologias sugeridas por Hallé et
al. (1978), ademas de aquellas establecidas por
Oosterhoorn & Kappelle (2000) y por Matteucci
& Colma (1982). Primero se analizaron los da-
tos arrojados por las ordenaciones, escogiendo
aquellas especies con mayor representacion en
cada una de las parcelas. Acto seguido, se hizo
un dibujo esquematico de cada una de estas,
respetando al maximo su arquitectura y morfo-
logia. Cada uno de los dibujos se escaneé y lue-
go se procedié a ensamblar los perfiles usando
Photoshop CS4® (2008).

La informacién del muestreo de vegetacion
para las parcelas de bosque fue resumida en tablas
y discriminada en dos categorias: interior y bor-
de. La primera categoria correspondiente a aque-
[las plantulas observadas en el cuadrante de 1x1 m
mas lejano del potrero y la segunda a las plantulas
observadas en el cuadrante de 1x1 m mas cercano
al potrero. Para el analisis de los juveniles se usa-
ron las mismas categorias, pero los datos analiza-
dos fueron los de las subparcelas 5x5m, en lugar
de los de 1xTm. A continuacién, se analizé cada
uno de estos conjuntos utilizando pruebas t-parea-
das y el paquete estadistico basico de R (Oksanen
etal., 2015), evaluando asi si la densidad de plan-
tulas encontradas en el borde del bosque era dife-
rente a aquellas documentadas en el interior.

Distancias geograficas y floristicas

Se construyeron matrices de composicion floristi-
ca utilizando la informacion colectada en campo.
Estas matrices no solo reflejan ausencia o presen-
cia de especies, sino también abundancia. Dichas
matrices fueron analizadas utilizando la funcién
“vegdist” en el paquete Vegan de R (Oksanen et
al., 2015). Esta funcién compara los indices de di-
similaridad de Bray-Curtis para dos comunidades
diferentes, asumiendo como hipétesis nula que las
dos comunidades comparadas tienen una compo-
sicion floristica idéntica. A cada pareja de comu-
nidades le es asignado un valor “vegdist” entre O
y 1. Estos valores representan la distancia floristica
entre parcelas, siendo 1 el valor asignado a dos
comunidades idénticas y 0 aquel que se le daria
a un par de comunidades que no tienen ninguna
especie en comun. Las distancias geograficas entre
parcelas fueron determinadas utilizando fotogra-
fias aéreas de la zona, solicitadas al IGAC. A con-
tinuacion, se procedié a comparar las dos matrices
de datos para cada pareja de parcelas (distancia
floristica y distancia geografica) con el fin de de-
terminar si existe alguna relacién entre estas. Para
tal fin, se utilizé el test estadistico de Mantel para
disimilaridad entre matrices. Este test encuentra el
estadistico de correlacion de mantel para dos ma-
trices (valor entre 0 y 1) basandose en 999 permu-
taciones de las parejas de valores en las matrices.

La comunicacién con las personas que tienen
conocimiento sobre el lugar fue importante para
determinar los usos previos del suelo, tipo de ex-
plotacion agroindustrial, intensidad de la explota-
cién, tiempos de abandono de los potreros. Con
esta informacion se establecieron los tiempos apro-
ximados de colonizacién de cada una de las espe-
cies presentes en estos espacios de sucesion. Con
el fin de confirmar la informacion recibida, se soli-
citaron imagenes aéreas de la zona al IGAC. Cuatro
fotografias nos fueron entregadas, correspondien-
tes a los anos 1943, 1987, 2007 y 2009, lo cual re-
presenta un rango temporal de 69 anos, dado que
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el afo en el que se realizé el presente estudio fue el
2012. A partir de estas dos fuentes se pudo recons-
truir parcialmente la historia del area de estudio,
permitiendo de esta manera hacer una aproxima-
cién a la edad de los bosques y de los potreros.

RESULTADOS

Andlisis de diversidad y composicion
floristica

La vegetacion de los potreros mostré la tendencia
a ser dominada por dos especies de pastos (Pen-
nisetum clandestinum Hochst. ex Chiov. y Lolium
multiflorum Lam). Esta dominancia por parte de
dos especies no fue observada en las parcelas de
bosque. Estas, por el contrario, contaban con un
mayor niimero de especies de plantas. Estas ob-
servaciones se vieron reflejadas en los andlisis es-
tadisticos, donde se advirti6 que las parcelas de
bosque tienen una diversidad mas alta que las par-
celas de potrero (figura 1).

Las parcelas de potrero con valores de diver-
sidad mas altos son Antenas y La Culebra, hecho
que concuerda con la edad calculada para estas
parcelas por medio de las fotografias aéreas, con-
firmando que la edad de abandono si influye di-
rectamente en la diversidad de las parcelas.

Direccionalidad de la sucesion

Al observar la ordenacion no métrica multidimen-
sional (NMDS) realizada para los arboles de todas
las parcelas (figura 2a) es posible notar que las par-
celas de bosque (AB, LCB, y TEB) se encuentran
agrupadas hacia la esquina superior izquierda de
la grafica, mientras que las parcelas de potrero (AP,
LCP, y TEP) se agrupan hacia la esquina inferior
derecha de esta. En otras palabras, la vegetacién
entre parcelas del mismo tipo (bosque con bosque
y potrero con potrero) tiene una afinidad mayor
que con sus parcelas aledanas (por ejemplo, TEP y
TEB). Es interesante observar que hay especies que
estan exclusivamente en las parcelas de bosque,
como: Myrsine coriacea (Sw.) R.Br. ex Roem. &

Figura 1. Comparacion de la diversidad vegetal (indice de Shannon) entre bosques secundarios y potreros en la
finca “Sabaneta”, Cundinamarca (Colombia). La diferencia es significativa (bosque: e"=14.10, SD=1.68; potrero:

e"=5.57, SD=0.99; t(5)=4.9832, p=0.004).
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Schult. y Clusia multiflora Kunth (entre otras); algu- L. Uribe, Morella parvifolia (Benth.) Parra-Os. y

nas que son exclusivas de potrero, Baccharis latifo- Weinmannia tomentosa L.f.

lia (Ruiz & Pav.) Pers. y Eucalyptus globulus Labill.; Otra NMDS se llevo a cabo utilizando las dife-
y otras que se caracterizan por aparecer en am- rentes etapas ontolégicas —arboles (.tr), juveniles
bos tipos de habitat (Ilamadas aca especies de bor- (.sa), y plantulas (.sl)— de las plantas muestrea-

de) tales como Miconia biappendiculata (Naudin) das (figura 2B). Es posible ver que se forman tres

2a)

2b)

Figura 2. A) Ordenacion no métrica multidimensional realizada con los datos de la vegetacion de todas las parcelas
de bosque secundario y potreros montadas en la finca Sabaneta, en Cundinamarca (Colombia). En la ordenacién se
puede observar una agrupacion de las tres parcelas de bosque: Antenas Bosque (AB), La Culebra Bosque (LCB) y Tres
Esquinas Bosque (TEB), hacia el lado izquierdo, y una agrupacién de las parcelas de potrero hacia el lado derecho:
Tres Esquinas Potrero (TEP), Antenas Potrero (AP) y La Culebra Potrero (LCP). Los nombres de las especies mas
significativos estan abreviados usando las tres primeras letras del género seguidas por las tres primeras del epiteto asi
que “eucglo” corresponderia a E. globulus. b) En esta NMDS, se discriminan tres unidades discretas de estructura de
la vegetacion: arboles (.tr), juveniles (.sa), y plantulas (.sl). Es posible observar cémo estas unidades superan en poder
agrupador a la localidad de las parcelas: TEP, TEB, AP, AB, LCP y LCB.
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grupos en la figura. El primero, hacia el lado in-
ferior izquierdo, congrega a todas las parcelas en
etapa de plantulas (.sl). El segundo grupo visible,
hacia la esquina inferior derecha de la gréfica, con-
centra las parcelas en etapa de juveniles (.sa), y la
Gltima, también donde menos concentradas estan
las parcelas, agrupa a los arboles (.tr). Este analisis
permite observar que las comunidades tienden a
agruparse segln su categoria ontolégica y no por
su ubicacién geogréfica.

Perfiles de vegetacion

Para la altura promedio de las parcelas de bosque
los resultados fueron muy homogéneos, oscilando

entre los 6.1 y los 7.3 m. La altura maxima tam-
bién fue muy parecida para las tres localidades de
bosque (15 m), excepto para la localidad de Ante-
nas, cuyo valor maximo fue de 17 m (tabla 2). A
diferencia de lo anterior, las parcelas de potrero
tuvieron una oscilaciéon muchisimo mayor en las
alturas maximas (entre 6 y 15 m). Con el fin de vi-
sualizar las diferencias entre las tres parcelas, se
dibujaron los perfiles de vegetacion de cada una:
Tres Esquinas (figura 3a), La Culebra (figura 3b) y
Antenas (figura 3¢). El area basal media de las par-
celas de bosque tuvo mayores valores que aquellas
de potrero, particularmente la de la localidad An-
tenas (tabla 2).

Tabla 2. Estructura de la vegetacion y diversidad para las parcelas de bosque y de potrero de las tres localidades
muestreadas. Tres Esquinas (T.E.), Antenas Telecom (A.T.) y La Culebra (L.C.)

Localidad
Clase Medida Bosque Potrero
T.E. A.T. L.C. Promedio T.E. A.T. L.C. Promedio
Maxima 15 17 15 15.66 7.4 15 6 9.46
Altura del dosel (m) )
Promedio 6.77 7.36 6.11 6.74 248 2.56 4.15 3.09
Tallos > 8 cm CAP 1944 4035 4672 3550 160 5131 3598 2693
Area basal (cm2) Tallos > 8 cm CAP 626 293 973 630 50 69 44 54
TOTAL 2570 4328 5645 4181 210 5200 3642 3017
Indice de Shannon- 215  2.64 275 2.64 149 176 1.85 1.70
. . wiener (H")
Diversidad N fectivo d
umero efectivo de 6.84 7.19  7.49 717 406 48  5.03 4.63

especies
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3a)

3b)

3¢0)

Figura 3. Perfil de vegetacion de las parcelas de estudio. a) Tres Esquinas, b) La Culebra, c) Antenas. La barra
vertical del extremo izquierdo sefala la altura. La linea vertical en el medio sefiala el limite entre bosque (costado
izquierdo de la linea divisoria) y potrero (costado derecho). Los nombres de las especies mds representativas estan
escritos sobre las copas de estas.

El promedio de plantulas (figura 4a) y de juveni-  fue mayor que el de aquellas encontradas en el in-
les (figura 4b) encontradas en el borde del bosque  terior del bosque.
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Figura 4. a) Comparacioén entre el nimero de plantulas observadas en los cuadrantes de 1 x 1 m en las parcelas

de bosque. “Interior” representa los cuadrantes del bosque mas lejano al borde, y “Borde” el cuadrante aledaio al
limite del bosque con el potrero-borde. Prueba t-pareada: (t(5)=-1.12, p=0.3799). b) Comparacién entre el nimero
de juveniles observados en las subparcelas de 5m x 5m de bosque. “interior” representa las subparcelas de 5 x

5m del bosque mas lejano al potrero, y “borde” el cuadrante aledafo al limite del bosque con el potrero. Prueba
t-pareada (t(5)=-1.20, p=0.3528).
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Distancias geograficas y floristicas

Para determinar si la distancia geografica entre las
parcelas estaba relacionada con la diferencia en
composicion floristica de estas, se desarrollé un
test de Mantel (figura 5). Este analisis mostré que
a medida que la distancia entre parcelas se hace
mayor, su similaridad floristica disminuye (r esta-
distico de Mantel: 0.77). Se puede observar que
aquellas parcelas que estan cerca tienen flora simi-
lar, mientras que las que estan alejadas geografica-
mente tienen menos especies en comun.

DISCUSION
Analisis de diversidad y composicion floristica

La altura promedio, drea basal y diversidad de las
parcelas de bosque en las localidades de La Cule-
bra y Antenas tiende a ser homogénea dado que
los bosques tienen edades e historia de usos simi-
lares. Segln los resultados del test de Mantel se lo-
gré determinar que la distancia geogréfica puede
ser un factor importante en el momento de deter-
minar la composicion floristica.

Se encontraron algunas diferencias entre la
composicion floristica de las parcelas de potrero y
las de bosque. Tanto P. clandestinum como L. multi-
florum han sido sugeridas como especies dominan-
tes de los potreros, lo cual representa una barrera
para la germinacién de semillas de otras especies
en estos habitats (Facelli et al., 1987; Salamanca
& Camargo, 2000; Elgar et al. 2014). En general,
muchas especies invasoras son fuertes limitantes
tanto a la germinacién como al establecimiento de
plantulas nativas (Florentine & Westbrooke,2004;
Gunaratne et al. ,2014). Chusquea scandens Kun-
th, al ser una especie monocarpica y de floracion
masiva, juega un papel importante en la transicion
entre potrero y bosque, dominando durante el pe-
riodo previo a su florecimiento y luego de que este
se lleva a cabo, dando paso a otras especies de
plantas como M. biappendiculata, M. parvifolia, y
W. tomentosa (Young, 1991).

Por el contrario, en los bosques existe una es-
tratificacion mas clara de la vegetacion, favoreci-
da por la diferencia de alturas y tipos de copas de
las plantas que componen el dosel. Esta hetero-
geneidad en el dosel permite a diferentes grupos
funcionales de plantas colonizar nichos tnicos
dentro de ese ambiente. Esta variedad de recursos

Figura 5. Test de Mantel calculando la correlacién entre la distancia geografica y la distancia floristica de las parcelas

evaluadas. Existe una relacion estadisticamente significativa entre estas dos variables (r estadistico de Mantel= 0.77;

significancia= 0.023).
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disponibles (presumiblemente la luz solar sea el
factor determinante) implica un aumento en la di-
versidad de plantas en las parcelas de bosque en
comparacion a las de potrero (Posada et al.,2000;
Shoo & Catterall, 2013). Estos resultados son acor-
des a la hipdtesis planteada en la introduccion:
parcelas en diferentes momentos sucesionales pre-
sentan diferencias en su composicion floristica.

Direccionalidad de la sucesion

Segln la ordenacién NMDS de todas las parce-
las (figura 2a) se puede notar que las parcelas de
bosque (AB, LCB, y TEB) estan agrupadas hacia la
esquina superior izquierda de la grafica, y las de
potrero (AP, LCP, y TEP) hacia la esquina inferior.
Esta observacion permite deducir que el tipo de
ecosistema (bosque o potrero) tiene mayor poder
agrupador que la ubicacién de las parcelas.

En general, se pudo observar que ninguno de
los bosques es primario. Todos ellos, segin la ve-
getacion estudiada, estan en la actualidad en un
proceso intermedio-avanzado de sucesion. Se de-
duce, a partir del drea basal (tabla 2) y de la com-
posicion floristica de nuestro estudio (anexo 1),
que este proceso estd mas avanzado en los bos-
ques de La Culebra y de Antenas que en el de Tres
Esquinas. Esto concuerda con observaciones he-
chas en el pasado, donde la composicion floristica,
similar en ambos estudios a la encontrada en las
parcelas de bosque analizadas en este estudio, es
tratada como precursora de bosques maduros. Por
ejemplo, M. parvifolia y W. tomentosa (Salaman-
ca & Camargo, 2000). Esta observacion también es
congruente con los resultados obtenidos del estu-
dio de las fotografias aéreas, donde se calcul6é que
la edad maxima de los bosques no podia ser mayor
a los 69 afos. Esto es importante porque apunta a
que los procesos de sucesion obedecen a cierta di-
reccionalidad, determinada principalmente por las
caracteristicas intrinsecas de un area, dejando la
variabilidad geografica como un factor secundario.

La relevancia de estas dos especies, y adicio-
nalmente M. biappendiculata, es alta para fines de

restauracion ecologica. El hecho de aparecer tanto
en potreros como en los bosques permite deducir
que las semillas de estas plantas tienen la capaci-
dad de germinar en potreros, crecer bajo condicio-
nes caracteristicas de plantas pioneras y, ademas,
permanecer alli a medida que el proceso de su-
cesion continda con otras plantas. Esta Gltima es-
pecie tiene una propiedad adicional que la hace
sumamente atractiva para los procesos de restau-
racion asistida: sus frutos carnosos atraen aves,
acelerando de esta manera el proceso de coloni-
zacién, por medio de la dispersion de semillas (Fo-
rest Restoration Research Unit, 2008).

Segln esto, se puede inferir que la ubicacién
geografica no es un factor determinante de la com-
posicion floristica de las parcelas. Por el contrario,
sugiere que existe direccionalidad en el proceso
de sucesion del bosque. Esto se puede argumentar
al observar que la categoria bajo la cual es agru-
pada la vegetacion —arboles (.tr), juveniles (.sa) o
plantulas (.sd)— sumado a la composicién floristi-
ca de cada una de las parcelas, se asemejan entre
si mucho mas que por la ubicacion geogréfica de
las parcelas.

Perfiles de vegetacion

En cuanto a la altura maxima de los arboles en
las parcelas de potrero de las tres localidades, se
observa que difiere mucho de la altura promedio.
Esto sucede porque en el pasado, al talar el bosque
para hacer potreros, algunos arboles se dejaron en
pie, bien sea por razones practicas (sombra para el
ganado) o simplemente por cuestiones ornamenta-
les del paisaje. El paso del tiempo hace que estos
individuos sobrepasen el promedio de altura (dada
la diferencia de edad de estos con los individuos
que comenzaron a crecer una vez abandonados
los potreros).

En Tres Esquinas y Antenas el nimero de plan-
tulas encontradas en el borde (24 y18) fue mayor
al de plantulas encontradas en el interior (2 y 4).
Esto concuerda con lo esperado, ya que el borde
presenta tanto un gran ndmero de semillas en el
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suelo, como una mayor disponibilidad de luz solar
que el interior del bosque. En la parcela de La Cu-
lebra se observé el fenémeno opuesto, registran-
dose 16 plantulas en el borde y 23 en el interior.
Es probable que este fendmeno aislado sea la res-
puesta a un disturbio en el interior del borde, o a
un evento no registrado en este estudio.

Distancias geograficas y floristicas

Una observacion correspondiente a la relacion
inversa entre distancia geografica y similaridad
floristica es que, para este sistema ecoldgico, la
dispersién de semillas parece tener alguna limita-
cién a grandes distancias. Probablemente la hete-
rogeneidad de la matriz disuade a los dispersores
biéticos (animales) al representar un riesgo (Lon-
gland & Price, 1991). Como consecuencia de lo
anterior, es factible que el mayor dispersor activo
en este sistema sea el viento.

La correlacion entre las dos matrices (distan-
cia geografica y distancia floristica entre parcelas)
confirma que la distancia juega un papel impor-
tante en la composicién floristica de estos bos-
ques, apuntando hacia un fenémeno relacionado
con la dispersion de semillas.

Es posible observar que la sucesion del bosque
altoandino obedece un patron de direccionali-
dad. Sin embargo, debe tenerse en cuenta que hay
otros factores que pueden alterar estos patrones,
como la dispersion de semillas (por tanto, la dis-
tancia geografica) o las barreras a la germinacion
y la competencia impuestas por especies invasoras
(Arroyo-Rodriguez et al., 2015).

CONCLUSIONES

Se encontré una diferencia significativa entre la
diversidad de parcelas de potrero con respecto a
las de bosque. Sugerimos que P clandestinum y
L. multiflorum generan barreras efectivas a la co-
lonizacion y establecimiento de potenciales co-
lonizadores nativos, debido a su alta capacidad

competitiva. El estudio de estrategias para superar
esta barrera a la sucesién debe ser una prioridad
en la lista de trabajos futuros en biologia de la con-
servacion del bosque altoandino.

Este estudio encontré evidencia para afirmar
que la sucesion no es un proceso aleatorio, ya que
obedece a cierto tipo de direccionalidad, favoreci-
da, principal pero no exclusivamente, por caracte-
risticas intrinsecas a los ecosistemas.

No es posible determinar si el borde del bos-
que tiene una mayor tasa de reclutamiento que el
interior. Sin embargo, dos de las parcelas mostra-
ron este patron, mientras en la tercera se obser-
vé un mayor reclutamiento al interior que en el
borde. Es posible que esta tercera parcela hubie-
ra sufrido un disturbio en el interior, y que el ma-
yor reclutamiento fuera una consecuencia de esto,
pero le presente estudio carece de evidencia para
afirmarlo.

M. biappendiculata, M. parvifolia, y W. tomen-
tosa son las tres especies de plantas que, segin
este estudio, son llamativas en términos de restau-
racién asistida del bosque altoandino en potreros
abandonados, especialmente en aquellos sin fuen-
tes de semillas cercanas (remanentes de bosque).
Estas tres especies de plantas al estar juntas contri-
buyen a la restauracién del bosque, cada una de
manera singular. W. tomentosa es una especie con
alta durabilidad en el bosque y de facil propaga-
cién. M. parvifolia es una fijadora de nitrogeno,
resistente a los suelos erosionados y precursora
de otras especies como W. tomentosa y Oreopa-
nax floribundum. Por Gltimo, M. biappendiculata
es una planta atractiva para aves por sus frutos, lo
cual favorece a la dispersion de sus semillas alre-
dedor de los arboles maduros

La distancia geogréfica esta inversamente rela-
cionada con la afinidad floristica en ecosistemas
de bosque altoandino, sugiriendo que la dispersién
juega un papel importante y evidenciando que la
discontinuidad de la matriz estudiada genera una
importante limitacion a la dispersién de semillas.
El rol de dispersores bidticos y abioticos en el bos-
que altoandino y los efectos de la discontinuidad
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de la matriz de bosque deben ser estudiados con
mayor atencién. Unicamente si las dindmicas de
dispersién son comprendidas a profundidad, se
podran llevar a cabo planes de restauracion eco-
l6gica holisticos, donde tanto la flora y la fauna
como los factores abidticos sean tratados con sus
respectivas importancias en este proceso.
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