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Comunidades vegetales en areas de sucesion secundaria temprana en diferentes usos
de suelo anterior dentro del Corredor Bioldgico Volcanica Central - Talamanca,
Costa Rica

Laura Brito Pérez, Diego Delgado, Adina Chain-Guadarrama y Alejandra Martinez
Resumen

La presente investigacion analiza las caracteristicas de la vegetacion en areas bajo sucesion
secundaria temprana con diferentes historias de uso de suelo dentro del Corredor Bioldgico
Volcénica Central Talamanca, Costa Rica y evalla su relacién con factores ecologicos y
antropicos, como base para la gestion forestal sostenible. El estudio abarcé 24 sitios, de los
cuales en 15 se establecieron parcelas permanentes (PPM=30) y en nueve parcelas
temporales (PT=9) de 50 x 50 m. Estas areas, previamente dedicadas a potrero, cafia o café,
tenian entre 1 y 15 afos desde su abandono. En cada parcela se midié toda la vegetacién
con dap > 5 cm y se identificaron hasta el nivel taxondmico mas bajo posible. También se
tomaron muestras de suelo para un andlisis quimico completo y se midié la densidad
aparente como indicador de compactacion. Las variables de estructura (abundancia y area
basal) y diversidad (riqueza) se compararon entre los usos de suelo anterior mediante
andlisis de varianza con modelos lineales mixtos y generalizados. Ademas, se emplearon
andlisis multivariados de ordenacion y redundancia para explorar las relaciones entre la
composicion y factores ecoldgicos (elevacién, pendiente, suelo) y antrépicos (uso previo y
tiempo de abandono). Los resultados mostraron que existen n diferencias significativas
entre potrero y café en la abundancia, area basal y riqueza de especies, pero ambos si
difirieron significativamente del uso previo de cafa. El uso previo de potrero tuvo la mayor
abundancia (177.9 + 40.4 individuos/parcela), mientras que el café present6 la mayor area
basal (3.30 = 0.69 m#/parcela). Por el contrario, la cafia tuvo los valores mas bajos en ambas
variables con 37.9 + 10.6 individuos/parcela y un area basal de 0.31 + 0.83 m?/parcela. En
términos de riqueza, los potreros destacaron con los mayores valores (18.6 + 2.7 especies),
seguidos por el café (12.5 £ 1.9) y la cafia (6.0 + 1.2). En relacion con la composicion, las
especies mas importantes en potrero incluyeron Miconia xalapensis, Hedyosmum
bonplandianum, Vismia macrophylla y Urera baccifera. En café, sobresalieron Cupressus
lusitanica, Erythrina poeppigiana, Cordia alliodora, Montanoa hibiscifolia y Cecropia
obtusifolia, mientras que en cafia destacaron Lippia myriocephala, Cecropia obtusifolia,
M. xalapensis y Vernonanthura patens. Se identificaron 25 especies indicadoras, con el
mayor numero en potreros (n=15), seguido de café (n=9) y cafia (n=1). Estas especies se
clasificaron en dos gremios ecologicos: heliofitas efimeras y durables, predominando las
primeras en café y cafia, y las segundas en potreros. No se observaron diferencias
significativas en las propiedades del suelo entre los usos previos. Sin embargo, se encontrd
una relacion negativa entre la elevacion y las variables abundancia, riqueza, diversidad y
area basal. Ademas, el area basal mostro una relacién positiva con las concentraciones de
fosforo en el suelo y la densidad aparente. Las variables mas importantes para explicar la
variacion en la composicion vegetal incluyeron edad de abandono, pH, acidez, densidad
aparente, manganeso y cobre. Los resultados reflejan que la estructura, riquezay diversidad
de la vegetacion varian segun el uso previo del suelo. La composicion de las comunidades
vegetales se ajusta a las caracteristicas descritas en las primeras fases de la sucesion
secundaria, con un predominio inicial de especies pioneras heli¢fitas efimeras que con el
tiempo son gradualmente reemplazadas por heliofitas durables. Este estudio constituye un
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esfuerzo pionero para caracterizar la vegetacion secundaria temprana en el CBVCT y
establece la primera red de parcelas permanentes en esta region, lo que permitird monitorear
a largo plazo el proceso de sucesion secundaria en areas abandonadas. Los hallazgos son
esenciales para la conservacion y gestion sostenible de los bosques, contribuyendo al
entendimiento de las dinamicas ecoldgicas en paisajes tropicales.

Palabras claves: sucesion secundaria temprana, bosque secundario, heliéfitas efimeras,
heliéfitas durables, edad de abandono,

Abstract

This research analyzes the characteristics of vegetation in areas undergoing early secondary
succession with different land-use histories within the Volcanica Central Talamanca
Biological Corridor (CBVCT), Costa Rica, and evaluates its relationship with ecological
and anthropogenic factors as a basis for sustainable forest management. The study
encompassed 24 sites, including 15 sites where permanent plots were established
(PPM=30) and 9 sites were temporary plots (PT=9) were measured. Plots were of 50 x 50
m. These areas, previously used for pasture, sugarcane, or coffee, were abandoned between
1 to 15 years ago. In each plot, all vegetation with a diameter at breast height (DBH) > 5
cm was measured and identified to the lowest possible taxonomic level. Soil samples were
also collected for complete chemical analysis, and bulk density was measured as an
indicator of soil compaction. Structural variables (abundance and basal area) and diversity
(species richness) were analyzed using ANOVA with mixed and generalized linear models.
Additionally, ordination (NMDS) and redundancy analysis (RDA) were employed to
explore the relationship between species composition and ecological (elevation, slope, soil)
and anthropogenic factors (previous use and abandonment time). The results showed that
for abundance, basal area, and richness, no significant differences were found between
pasture and coffee, but both differed significantly from sugarcane. Areas previously used
for pasture had the highest abundance (177.9 + 40.4 individuals/plot), while coffee
presented the greatest basal area (3.30 = 0.69 m?#/plot). In contrast, sugarcane showed the
lowest values in both variables, with 37.9 £ 10.6 individuals/plot and a basal area of 0.31
+ 0.83 m#/plot. Regarding species richness, pasture areas had the highest values (18.6 + 2.7
species), followed by coffee (12.5 £ 1.9) and sugarcane (6.0 + 1.2). In terms of composition,
the most important species in pasture included Miconia xalapensis, Hedyosmum
bonplandianum, Vismia macrophylla, and Urera baccifera. In coffee, key species included
Cupressus lusitanica, Erythrina poeppigiana, Cordia alliodora, Montanoa hibiscifolia,
and Cecropia obtusifolia, while sugarcane areas were dominated by Lippia myriocephala,
Cecropia obtusifolia, M. xalapensis, and Vernonanthura patens. A total of 25 indicator
species were identified, with pasture having the highest number (n=15), followed by coffee
(n=9) and sugarcane (n=1). These species were classified into two ecological guilds:
ephemeral heliophytes and durable heliophytes, with the former predominating in coffee
and sugarcane and the latter in pasture. No significant differences in soil properties were
observed among previous land uses. However, elevation showed a negative relationship
with abundance, richness, diversity, and basal area. Additionally, basal area had a positive
relationship with soil phosphorus concentrations and bulk density. The most important
variables explaining vegetation composition variability included abandonment age, pH,
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acidity, bulk density, manganese, and copper. The results demonstrate that vegetation
structure, richness, and diversity vary depending on previous land use. The composition of
plant communities aligns with the characteristics described for early secondary succession
phases, initially dominated by pioneer ephemeral heliophytes, which are gradually replaced
by durable heliophytes over time. This study represents a pioneering effort to characterize
early secondary vegetation in the CBVCT and establishes the first network of permanent
plots in the region, enabling long-term monitoring of secondary succession in abandoned
areas. The findings are essential for forest conservation and sustainable management,
contributing to the understanding of ecological dynamics in tropical landscapes.

Keywords: early secondary succession, secondary forest, ephemeral heliophytes, durable
heliophytes, age of abandonment
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1. Introduccién

Los bosques tropicales han sido deforestados como resultado de la expansion e
intensificacion de las actividades agricolas y ganaderas (Cortés-Calderdn et al., 2021;
Arroyo-Rodriguez et al., 2017; Aide et al., 2012, 2000). A nivel global, la FAO (2020)
reporta que entre 1990 y 2020, se perdieron 420 millones de hectareas por deforestacion y
para el periodo del 2015 al 2020 més del 90% de esta deforestacion ocurrié en la region
tropical, con una tasa promedio de 10 millones ha/afio (FAO, 2022; 2020). En particular,
para la region de Latinoamérica y el Caribe, otros autores reportan aproximadamente 541
835 km? de deforestacion en el periodo 2001-2010 (Aide et al., 2013), con el 92% de ella
ubicada en la region suramericana donde grandes areas fueron destinadas a produccion
agropecuaria (Aide et al., 2013).

Sin embargo, en las Ultimas décadas, en los tropicos las areas agricolas han sido con
frecuencia, abandonadas y se ha observado un crecimiento del area ocupada por nuevos
bosques (Chazdon y Uriarte, 2016; Aide et al. 2013). El abandono ocurre principalmente
por una reduccion en la productividad y rentabilidad de la tierra consecuencia de su
sobreexplotacion y la consecuente degradacion y erosion del suelo (Munroe et al., 2013;
Rey et al., 2007), asi como también a cambios socioecondmicos o politicos que han influido
en los sistemas de tenencia de la tierra, o a los incentivos de mercado, provocando la
migracion de la poblacion rural hacia zonas urbanas (Rocha et al., 2019; Munroe et al.,
2013; Diaz et al., 2011; Aide et al., 2000).

Luego del abandono, es comun que en estas areas inicie un proceso de sucesion secundaria
natural, siguiendo procesos ecoldgicos de colonizacién de especies y ensamblaje de
comunidades (Chazdon y Guariguata, 2016), y como resultado se obtenga el crecimiento
de bosques secundarios. De esta manera, los bosques secundarios se definen como toda
vegetacion lefiosa que crece por los procesos de sucesion natural en areas abandonadas o
dejadas en descanso donde la vegetacién original fue destruida por la actividad humana
(Chazdon y Guariguata, 2016; Guariguata y Ostertag, 2001; Finegan, 1992, 1984) o por
perturbaciones naturales (Chokkalingam y De Jong 2001).

De manera general, a través del modelo de sucesion secundaria en un bosque tropical
himedo ocurre un recambio en la composicion de especies. Los primeros 30 afios de
sucesion estan dominados por especies pioneras de rapido crecimiento, dependientes de luz
y de corta vida (helidfitas efimeras), las cuales son reemplazadas por especies de
crecimiento lento y con baja tolerancia a la sombra (especies heliofitas durables) propias
de bosques maduros (més de 75 afios luego del abandono) (Finegan, 1996). No obstante,
luego de 150 afios, las heliéfitas durables son reemplazadas por especies tolerantes a la
sombra (especies esciofitas) caracteristicas de los bosques primarios (Guariguata y
Ostertag, 2001). Desde el punto de vista de la diversidad funcional, estas especies heliéfitas
efimeras poseen estrategias adquisitivas de recursos (e.g carbono o agua), mientras que las
especies helidfitas durables poseen estrategias de conservacion de estos (Sanaphre-
Villanueva et al., 2017; Boukili y Chazdon, 2016; Craven et al., 2018; Craven et al., 2015).

En 100 afios de sucesion natural, los bosques recuperan rapidamente la riqueza y estructura
de especies alcanzando niveles similares a los de un bosque maduro. Sin embargo, la
composicidn sigue siendo distinta, ya que en los bosques secundarios predominan especies
diferentes (Finegan, 1996). La recuperacion de la riqueza puede darse en unas pocas
décadas (e.g. 20 afios en campos agricolas abandonados (Pefia-Claros, 2003) o al menos 40



afios en pasturas abandonadas (Aide et al., 2000), mientras que la composicion puede tardar
maés de 80-100 afios, dependiendo factores como la intensidad del uso previo del suelo y la
proximidad de fuentes de semillas (Guariguata y Ostertag, 2001; Finegan, 1996). Estudios
recientes indican que, tras 20 afios de sucesion, el bosque recupera el 78% de los atributos
de un bosque antiguo, siendo el suelo el méas rapido en restaurarse (10 afios), seguido por
la estructura y diversidad (2.5 - 6 décadas), y finalmente, la biomasa y composicién (mas
de 12 décadas) (Poorter et al., 2021).

Las diferencias en los patrones de sucesion secundaria estdn determinadas por factores
limitantes que incluyen desde factores locales asociados al clima y caracteristicas del suelo
(Chazdon y Guariguata, 2016; Holl; 1999); la disponibilidad de bancos de semillas
cercanos, la capacidad de dispersion y establecimiento de propagulos (Chazdon, 2008;
Guariguata y Ostertag, 2001; Holl, 1999; Finegan, 1996); hasta la historia, estructura y
composicion del paisaje, con enfasis en la historia del uso del suelo y de la matriz
paisajistica (Hordijk et al., 2023; Guzman et al., 2021; Chazdon et al., 2007; Chazdon,
2003).

En las Gltimas décadas, el &rea de BS en la region tropical ha incrementado, dominando asi
los paisajes tropicales (Chazdon y Uriarte, 2016; Aide et al. 2013). En la region del
Neotropico, se estima que la cubierta forestal secundaria ha aumentado en 0.25 millones de
kilometros cuadrados entre 2000 y 2012 (Arroyo-Rodriguez et al., 2017). Aide et al.
(2013), en su estudio sobre deforestacion y reforestacion natural en América Latina y el
Caribe, encontraron que entre los afios 2001 y 2010, la vegetacion lefiosa tuvo un aumento
neto en el area centroamericana, y especificamente en Costa Rica observaron un aumento
de 1628 km?. Segun el Inventario Nacional Forestal (REDD/CCAD-GIZ-SINAC, 2015),
en el 2015 el 64.4% de la superficie boscosa costarricense estaba cubierta por bosques
maduros y secundarios, donde estos ultimos representaban el 24.3%, convirtiéndose en el
segundo ecosistema forestal con mayor extension en el pais. De acuerdo con el mapa de
tipos de bosques y otras tierras de Costa Rica para el 2021, la cobertura boscosa del pais ha
cambiado ligeramente con una extension de 57.1%, de los cuales el 24.21% corresponde a
bosques maduros y el 23.25% a bosques secundarios (Inisefor-UNA, MINAE-Sinac, 2022;
Ortiz, 2022).

Actualmente, el interés por el estudio de los BS ha aumentado, no solo debido al incremento
en su superficie total, sino también por el mayor reconocimiento de los beneficios
ecologicos y econdmicos que proporcionan estos ecosistemas forestales (Zeng et al., 2019;
Bonan, 2008). Los bosques secundarios constituyen importantes sumideros de carbono,
debido a que a medida que se regeneran y crecen, capturan y almacenan grandes cantidades
de CO3, contribuyendo a reducir la concentracion de este gas de efecto invernadero en la
atmosfera (Heinrich et al., 2021; Chazdon et al., 2016; Chazdon et al., 2010). También
desempefian un papel clave en la conservacion de la biodiversidad, en especifico de la vida
silvestre al proveer habitats esenciales para muchas especies que han sido desplazadas por
la deforestacion y otros disturbios, ademas apoyan la productividad cercanos mediante el
soporte de comunidades de polinizadores y controladores de plagas (Chazdon et al., 2009;
Dent y Wright, 2009; Finegan, 1996). Otros beneficios que aportan los bosques secundarios
son la regulacion hidrica, protegiendo cuencas hidrograficas, manteniendo la calidad del
agua y reduciendo el riesgo de inundaciones (Bonan, 2008); el control de la erosion del
suelo; y servicios de aprovisionamiento, funcionando como una fuente de productos
maderables y no maderables (Chazdon et al., 2010), que a menudo son esenciales para las
comunidades locales que dependen de ellos para su sustento.



La mayoria de los estudios sobre la composicion, abundancia, riqueza y estructura de estos
ecosistemas ha sido desarrollada en bosques secundarios maduros (e.g. Reid et al., 2018;
Chazdon et al., 2010, 2009; Finegan, 1984), de manera que la informacidn que existe sobre
las caracteristicas y dindmicas de la vegetacion secundaria en las etapas iniciales de la
sucesion esta dispersa en diferentes investigaciones que abordan el tema de la sucesion
natural en bosques secundarios de diferentes edades (e.g. Breugel, 2007, 2006; Chazdon,
2007; Ghering et al., 2005; Machado et al., 2005; Guariguata y Ostertag, 2001; Aide et al.,
2000; Steininger, 2000; Finegan, 1996). La vegetacion en sucesion secundaria temprana es
conocida en la regién centroamericana como barbecho, charral o guamil (Breugel, 2007).
Es la vegetacion lefiosa caracterizada por el dominio de las especies pioneras de corta vida
en las primeras fases de la sucesion natural (Finegan, 1996; Breugel, 2007). Este tipo de
vegetacion constituye una etapa clave para la regeneracion ecolégica del ecosistema dado
que en ella ocurre el proceso de colonizacion y reclutamiento del sitio abandonado y
comienza a producirse cambios notables en la estructura y composicion del paisaje
(Breugel, 2007; Aide et al., 2000; Finegan, 1996).

En este contexto, la presente investigacion tiene como objetivo general describir las
caracteristicas de la vegetacidn en areas bajo sucesion secundaria temprana con diferentes
historias de uso de suelo dentro del Corredor Bioldgico Volcanica Central Talamanca,
Costa Rica y evaluar su relacion con factores ecoldgicos y antropicos, como base para la
gestion forestal sostenible. Especificamente esta investigacion busca: i) describir y
comparar la estructura, composicién y diversidad de la vegetacion secundaria temprana en
tres usos de suelo anterior en el Corredor Bioldgico Volcanica Central Talamanca, Costa
Rica, y ii) determinar los factores ecoldgicos y antropicos que influyen en las caracteristicas
de la vegetacién secundaria temprana para cada uso de suelo anterior.

Estudiar la vegetacion en las fases tempranas de la sucesion secundaria contribuye a
comprender como se producen los procesos de regeneracion natural en aquellas areas
abandonadas o puestas en descanso recientemente, asi como a comprender su relacion con
factores ecoldgicos que potencian su recuperacion como son la elevacion, propiedades del
suelo y la topografia y/o con factores antrépicos como uso anterior del suelo o usos de suelo
aledafos, lo cual permitiria abordar lineamientos para la restauracion y gestion de bosques
en grandes areas.

2. Materiales y Métodos
2.1. Area de estudio

El estudio se realizd en areas bajo sucesion secundaria temprana dentro del Corredor
Bioldgico Volcanica - Central Talamanca (CBVCT), el cual tiene una extension
aproximada de 115 mil ha, dentro de los limites de las provincias de Cartago y Limén en
Costa Rica (Moran-Ordéfiez et al., 2022; Canet, 2008). EI CBVCT esta ubicado en la
vertiente Caribe del pais, entre la Cordillera Volcanica Central y la Cordillera de
Talamanca, es una iniciativa de conservacion establecida con el objetivo de mantener y
restaurar la conectividad, a escala local entre las areas protegidas que lo rodean y, a escala
mas amplia, entre las areas boscosas de ambas cordilleras para favorecer la dispersion de
las especies entre estas y a través de la region centroamericana, (Moran-Ordofiez et al.,
2022; DeClerk et al., 2010). Los usos de suelo predominantes son los bosques con un 57%
del &rea total del corredor, las pasturas (30%) y los usos agricolas (10%) como el caso de
la cafia de azucar y café (Fig. 1).
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Figura 1. Mapa de cobertura terrestre en el Corredor Bioldgico Volcanica Central-
Talamanca segin Moran-Ordoéfiez et al. (2022). Los triangulos representan la ubicacion
de los sitios de muestro seleccionados en el estudio. PPM: parcela permanente de
medicion, PT: parcela temporal.

2.2. Diseflo de muestreo

Para evaluar y monitorear la vegetacion en los sitios de sucesion secundaria temprana
dentro de CBVCT, se seleccionaron 15 sitios en donde se establecieron parcelas
permanentes de medicion (PPM). En cada uno de los sitios se establecieron dos PPM de
0.25 ha (50mx50m), para un total de 30 PPM, con una distancia minima de 40 m entre ellas
(Fig. 2). En las fincas con una extension mayor de 500 ha, se establecieron dos sitios de
PPM a una distancia minima entre ellos de 400 m lineales. En todos los sitios se conto con
el permiso de los propietarios para mantener las areas sin modificacion durante al menos
los siguientes 10 afios. Este disefio resultd en el establecimiento de una red de investigacion
ecoldgica a largo plazo (IELP) en la cual la Catedra Latinoamericana de Ecologia en
Manejo de Bosques Naturales de la Unidad de Bosques y Biodiversidad en Paisajes
Productivos planea realizar monitoreo a través del tiempo.

Las areas para el establecimiento de las parcelas de medicion se seleccionaron con base en
los siguientes criterios: i) sitios con 1 a 15 afios de abandono, ii) con un area minima de 2
ha, iii) alejados de fuentes de aguas (15-20 m), iv) cuyo uso de suelo anterior fuera pasturas,
café o cafia de azUcar y v) que antes del abandono tuvieran al menos 7 afios de uso continuo
del suelo. Para lograr un esfuerzo de muestreo mas equitativo entre los usos de suelo
anterior se establecieron nueve parcelas temporales de muestreo en fincas mas pequefias
(una parcela por finca) del mismo tamafio y que cumplieran con los mismos criterios
descritos anteriormente.

En total se establecieron 39 parcelas de muestreo de 50m x 50 m que abarcan un total de
9.75 ha, las cuales corresponden a un total de 24 sitios muestreados, nueve en areas de
potreros abandonadas (12 parcelas permanentes y 3 parcelas temporales), seis en areas de
cafia abandonadas (12 parcelas permanentes) y nueve en areas de café abandonadas (6
parcelas permanentes y 6 parcelas temporales).
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Figura 2. Esquema de las parcelas permanentes de medicion en los sitios de estudio.

2.3. Medicion de la vegetacion y variables de suelo

Cada parcela temporal y permanente fue georreferenciada con un GPS Garmin Montana, y
se registré la elevacion con el altimetro calibrado del GPS y la pendiente méxima con un
clinbmetro Sunnto. Ademas, a través de una entrevista a los propietarios o administradores
de cada area se obtuvo informacién sobre la edad del abandono y el uso de suelo anterior
(cafetal, pastura o cafiaveral).

En cada parcela se midio el didmetro y se identifico a nivel de especie cada uno de los
individuos con dap mayor a 5 cm. Cuando no fue posible realizar una identificacion
taxondmica completa en el campo, se tomaron muestras de hojas, flores y tallos para su
posterior identificacion por el taxonomo especializado Nelson Zamora del Tecnoldgico de
Costa Rica y con una amplia experiencia en la flora costarricense.

Para el estudio del suelo, se tomd una muestra compuesta en cada parcela. Para ello, se
dividieron las parcelas en cuatro cuadrantes de 25 m x 25 m, y se tomaron muestras en el
centro de cada cuadrante y una en el centro de la parcela, obteniéndose un total de 5
submuestras, las cuales se homogeneizaron en una sola muestra que se deposito en una
bolsa plastica debidamente etiquetada (Veintimilla et al., 2019; Chain-Guadarrama et al.,
2012; Sesnie et al., 2009). Todas las muestras fueron tomadas a 30 cm de profundidad
utilizando un barreno tras eliminar la hojarasca de la superficie. Posteriormente, siguiendo
los protocolos para analisis de suelo empleados y validados por estudios previos
(Veintimilla et al., 2019; Chain-Guadarrama et al., 2012), las muestras fueron llevadas al
laboratorio de suelos de CATIE para realizar los andlisis de textura (porcentaje de arena,
arcilla, limo), pH, acidez total, calcio (Ca), magnesio (Mg), potasio (K), fésforo (P), cobre
(Cu), manganeso (Mn), zinc (Zn), hierro (Fe) extraibles, porcentaje de carbono (C) y
nitrogeno (N) totales. Los métodos de andlisis empleados fueron: i) granulometria por el
método de Bouyucos para la determinacion de la textura; ii) pH en agua; iii) extraccion en
Olsen Modificado pH 8.5, para determinacion de Cu, Zn, Mn, Fe, Ky P; iv) extraccion en
cloruro de potasio 1N para determinacion de Ca, Mg y acidez intercambiable; y v) carbono
y nitrégeno por combustion, en equipo autoanalizador.

Ademas, se tomd otro grupo de muestras de suelo a una profundidad de 20 cm con un
cilindro de volumen conocido (256 cm®) en el centro de cada cuadrante para el calculo de
la densidad aparente del suelo (DA). La DA de cada parcela se calculé como el promedio
del peso seco entre el volumen del cilindro y se define como masa de suelo seco en una
determinada unidad de volumen edafico (sélidos + poros) (Agostini et al., 2014; Blake y
Hartge, 1986). El valor de DA se relaciona con la proporcién de poros existente en dicho
volumen de suelo y, a su vez, es una medida indirecta de la compactacion de este, por lo
que a mayor valor de DA (menor proporcion de poros), mayor sera la compactacion.



Para la interpretacion de los resultados asociados al suelo se utilizé la metodologia para la
interpretacion de andlisis de suelo y calculo de dosis de enmienda y fertilizante (Mesa,
Esquivel y Guevara, 2018; Kass, 2007; Molina y Meléndez, 2002), la cual clasifica los
valores pH, acidez total, calcio, porcentaje de saturacién y concentracién de macro y
micronutrientes en éptimos, medios y bajos. También se utilizé la metodologia para la
determinacion de la capacidad de uso de las tierras de Costa Rica del Ministerio de
Agriculturay ganaderia (MAG) y Ministerio de Ambiente y Energia (MINAE) (2019) para
la clasificacion de la fertilidad de suelo (Cuadro 1) y la clasificacion de la contaminacion
por cobre en los sitios estudiados.

Cuadro 1. Clasificacion de la fertilidad del suelo segun la metodologia para la
determinacion de la capacidad de uso de la tierra en Costa Rica por MGA y MINAE
(2019)

Fertilidad Alta Media Baja Muy Baja
Suma de bases (cmol ) /L) > 15 >5 <5 <5
Acidez (cmol ) /L) <0.3 0.5 0.5-1 >1
pH 6.5-7 < 4.5-5.5 <45
Saturacién de acidez (%) <10 <05 <50% > 50%

2.4. Analisis de los datos
2.4.1. Estructura, riqueza y diversidad de especies

Para cada parcela se calcularon los siguientes pardmetros estructurales: abundancia (total
de individuos), area basal (m?), distribucion de individuos y area basal por clases
diamétricas (0-10 cm, 10-20 cm, 20-30 cm y més de 30 cm) y formas de vida (arboles,
palma, helechos, lianas y vegetacion no lefiosa) (Veintimilla, 2013; Chain-Guadarrama,
2009). También se calcularon los numeros efectivos de Hill (diversidad de orden 0 (q0) =
riqueza de especies, de orden 1 (gql) = especies comunes y de orden 2 (g2) = especies
dominantes) (Veintimilla et al., 2019; Hill, 1973).

Para comparar la vegetacion en sucesion de cada uso de suelo anterior a través de estas
variables de estructura (abundancia, area basal) y diversidad (g0, g1, g2) se realiz6 un
analisis de varianza univariado, ANOVA, mediante modelos lineales generalizados y
mixtos. Estos modelos fueron construidos utilizando la funcion glmer del paquete Ime4
(Bates et al., 2015) en el software R (R Core Team, 2024).

Para explorar las diferencias entre abundancia y riqueza por clases diamétricas y por uso
de suelo anterior, se utilizaron modelos lineales generalizados y mixtos con la funcién
glmer del pagquete Ime4 (Bates et al., 2015) en el software R (R Core Team, 2024). En el
caso del area basal, el analisis empelado fue el modelo lineal mixtos con la funcion nmler
del paquete Ime4 (Bates et al., 2015) en el software R (R Core Team, 2024).

Ademas, se realizaron curvas de extrapolacion para la evaluacion de la riqueza y diversidad,
y curvas de rango de abundancia o dominancia para la evaluacion de la estructura de las
comunidades segun el uso de suelo anterior (Veintimilla, 2013;2016). Para las curvas de
extrapolacion se empleo el paquete INEXT (Hsieh, Ma and Chao, 2024; Chao et al., 2014)



y para las curvas de rango-abundancia, la funcion radfit del paquete vegan 2.6-8
(Oksanen et al., 2024), ambos en el software R (R Core Team, 2024).

2.4.2. Composicion de especies

Siguiendo la metodologia empleada y validada en otras investigaciones en bosques a lo
largo de gradientes ambientales por la Catedra Latinoamericana de Ecologia en Manejo de
Bosques Naturales de la Unidad de Bosques y Biodiversidad del CATIE (Veintimilla etal.,
2019; Chain-Guadarrama et al., 2012; Finegan y Delgado, 2000), se determinaron las
especies mas importantes para cada parcela a través del calculo del indice del Valor de
Importancia (IVI). ElI 1VI se calcul6 a partir de la suma de la abundancia (total de
individuos/parcela), frecuencia (parcelas en las que estuvo presente la especie) y
dominancia (&rea basal) relativas para cada especie. El calculo de VI se realizé utilizando
el paquete data.table (Dowle et al., 2024) del software R (R Core Team, 2024).

Se realizé un andlisis de especies indicadoras el cual determina cuéles especies diferencian
cada tipo de uso de suelo anterior (Veintimilla, 2013). Para este analisis se utilizé la funcién
multipatt del paquete indispecies (De Céaceres y Legendre, 2009) en el software R (R Core
Team, 2024).

La relacion entre las parcelas y las especies mas importantes para cada uso de suelo anterior
fue estudiada a través de un analisis de ordenacion de escalamiento multidimensional no
métrico (NMDS, Nometric Multidimensional Scaling), el cual permite, a través de un
gréafico biplot observar la distribucion de las especies y las parcelas en las que estas han
sido registradas (Veintimilla, 2013; Chain-Guadarrama, 2009). El NMDS se realiz0 para
tres dimensiones (k=3), con 20 iteraciones (try=20) y con la distancia de Hellinger. Para
ello se utilizé la funcion metaMDS del paquete vegan 2.6-8 (Oksanen et al., 2024) en el
software R (R Core Team, 2024).

2.4.3. Relacion entre la vegetacion por uso de suelo anterior y los factores ecoldgicos
(pendiente, elevacion, suelo) y antrépicos (uso de suelo anterior, edad de abandono)

Para determinar la relacién entre las variables abundancia, riqueza y diversidad de especies
con los factores ecologicos (pendiente, elevacion, variables fisicas y quimicas de suelo) y
antrdpicos (edad de abandono y el uso de suelo anterior) se empelaron modelos lineales
generalizados y mixtos (MGLM), donde el factor aleatorio fue el sitio y el factor fijo el uso
de suelo anterior. Este andlisis se hizo con el software NAVURE (Navure Team, 2023).

Se realizo6 un andlisis de redundancia (RDA) con la funcion rda del vegan 2.6-8 (Oksanen et
al., 2024) en el software R (R Core Team, 2024), este analisis permite detectar entre las
variables estudiadas (pendiente, elevacion, variables fisicas y quimicas de suelo, edad de
abandono y el uso de suelo anterior) cuales son mas importantes y como estas se relacionan
con la composicién de la vegetacion y las parcelas para cada uso de suelo anterior.



3. Resultados
3.1. Descripcion general de la vegetacion

La red de parcelas establecidas se extiende a lo largo de un gradiente de elevacion que va
desde los 189 hasta los 1435 msnm. Las condiciones de pendiente de las parcelas van desde
sitios planos (0%) hasta sitios con pendiente muy pronunciada (65%). Los sitios
seleccionados en el CBVCT fueron abandonados ya sea por un cambio de propietario el
cual destin0 estas tierras a restauracion (ej. sitios ubicados en Guaitil, ICE) o a que las
condiciones del lugar no eran Optimas para la ganaderia o agricultura (ej. pendientes
pronunciadas (>50%) o baja productividad) (Anexo 1).

En las 39 parcelas de muestreo, se midi6 un total de 5058 individuos, compuestos por 4809
arboles, 219 individuos de vegetacion no lefiosa, 19 helechos, seis palmas y cinco lianas
para un total de 162 especies, 115 géneros y 52 familias. Solo un individuo no pudo ser
identificado y fue considerado como una especie diferente del resto. Las familias con mayor
nimero de especies fueron Fabaceae (16), Moraceae (14), Rubiaceae (10) y
Melastomataceae (8). Las cinco familias con mayor nimero de individuos fueron
Melastomataceae (1955), Urticaceae (616), Fabaceae (432), Chloranthaceae (367) y
Asteraceae (294). Del total de especies, 155 (95.7%) se identificaron hasta el nivel de
especie y seis a nivel de género (3.7%).

Los sitios establecidos en cafetales abandonados (3 ha) correspondieron a areas con un
rango de edad entre 1-10 afios luego del abandono. En todos ellos el café fue cultivado de
manera convencional, lo que implico el uso de agroquimicos para el mantenimiento del
cultivo. En cada sitio de café abandonado se registro la presencia de plantas de café, las
cuales no fueron medidas por no cumplir con el criterio de seleccion de individuos con dap
> 5 cm. En total se muestrearon 1594 individuos de los cuales, 1585 fueron arboles, seis
fueron vegetacion no lefiosa (Musa textilis con uno y Musa paradisiaca con cinco) y tres
correspondieron a palmas. De los arboles medidos, 115 individuos tuvieron valores de dap
mayores a 30 cm, los cuales corresponden a los arboles remanentes destinados a
proporcionar sombra al cultivo del café, principalmente individuos de Erythrina
poeppigiana, especie usada tipicamente para estos propdsitos en cafetales de Costa Rica.
Los individuos medidos en estos sitios correspondieron a un total de 64 especies, agrupadas
en 47 géneros y 28 familias. Solo un individuo quedé identificado a nivel de género. Las
familias con mayor numero de individuos en estos sitios fueron Urticaceae (391),
Melastomataceae (294), Fabaceae (289), Solanaceae (111) y Cordiaceae (84).

En el caso de los cafales abandonados (3 ha), la edad de abandono oscil6 entre los cuatro
y 11 afios. En la mayoria de estos sitios se cultivaba cafia de manera convencional, excepto
los de las fincas de Assukkar y Monte Claro, donde se practicaba cultivo organico. En estos
sitios, aun puede observarse presencia de cafia, al igual que en los sitios de café
abandonado, no fue medida por no tener un dap > 5 cm. Otra caracteristica es la presencia
de herbéaceas las cuales en algunos sitios cubrian gran parte de las parcelas. En los cafiales
abandonados se midieron un total de 473 individuos, agrupados en 468 arboles lefiosos,
cuatro de vegetacién no lefiosa (Musa textilis) y un helecho. En estos sitios se identificaron
28 especies, dos de ellas fueron identificados a nivel de género, correspondientes a 26



géneros y 18 familias. Las cinco familias con mayor ndmero de individuos fueron
Melastomataceae (154), Asteraceae (83), Urticaceae (67), Piperaceae (52) y Verbenaceae
(26).

Los sitios en potreros (3.75 ha) tuvieron un rango de edad de abandono entre los cinco y
13 afios, sin embargo, la mayoria (n=7) correspondieron a potreros entre los 10 y 13 afios
de abandono. En la mayoria de los sitios no se observd pasto, y en dos sitios hubo
abundantes helechos que cubrian de uno a dos cuadrantes en una misma parcela. En estos
sitios fueron medidos 2991 individuos distribuidos en 2760 &rboles, 209 individuos de
vegetacion no lefiosa (Musa textilis), 14 helechos (Cyatea spp), cinco lianas y tres palmas.
Estos individuos se clasificaron en 131 especies, de las cuales cuatro fueron identificadas
a nivel de género. Todas ellas estan agrupadas en 96 géneros y 49 familias de las cuales las
de mayor numero de individuos muestreados fueron Melastomataceae (1136),
Chloranthaceae (287), Musaceae (209), Primulaceae (126) y Urticaceae (105).

3.2. Estructura de la vegetacion secundaria temprana en cada uso de suelo anterior

Se encontraron diferencias estadisticamente significativas en la abundancia de la
vegetacion secundaria entre los tres usos de suelo anterior. Los sitios de potrero tuvieron el
mayor valor de abundancia total sumando 2991 individuos, con una media y desviacién
estandar de 177.9 £ 40.4 individuos por parcela. El segundo uso de suelo en términos de
abundancia fue café abandonado con un total de 1594 individuos y un promedio de 91.4 +
21.0 por parcela, sin diferencias significativas con los sitios de potrero. Por Gltimo, en los
cafales se observo el menor nimero de individuos con un total de 473 individuos y un
promedio de 37.9 + 10.6 individuos por parcela, siendo la abundancia significativamente
diferente de las parcelas en sitios abandonados de potrero y café (Cuadro 2).

Cuadro 2. Promedio y desviacion estandar de la abundancia y area basal para cada uso
de suelo anterior con los resultados del ANOVA mediante modelos lineales generalizados
y mixtos y el método de comparacion de medias de a pares DGC. Letras diferentes
denotan diferencias significativas entre los tipos de uso de suelo anterior (p<0.05).

Variable Potrero Café Cafa F p-valor
Abundancia 177.9+404A 914+210A 379x106B 9.17 0.0006
Area basal 226+ 069A 330+0.69A 0.31+0.83B 4.64 0.0214

En cuanto al area basal, el grupo café fue el de mayor promedio de area basal con 3.30 +
0.69 m?, seguido por potrero con 2.26 + 0.69 m? y cafial present6 los menores valores con
0.31 + 0.83 m2. No se encontraron diferencias significativas con el area basal entre las
parcelas de potrero y café, pero si entre la vegetacion de estos sitios con respecto a los sitios
de cafia (Cuadro 2).

Para evaluar la estructura de la vegetacion, se clasificaron todos los individuos registrados
en las parcelas en clases diamétricas de diferente tamafio. En todos los usos de suelo
anterior la abundancia observada por clase diamétrica resulté en un grafico con una
distribucion en forma de J invertida donde el mayor nimero de individuos se distribuye en
la clase diamétrica méas pequefia (0-10cm), disminuyendo el ndmero de individuos
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drasticamente en clases diamétricas de mayor tamafio (Fig. 3 A). No se encontraron
diferencias significativas entre los usos de suelo anterior en cuanto al nimero promedio de
individuos en todas las clases diamétricas (Fig. 3 A). En las tres primeras clases, el uso
anterior de potrero obtuvo una mayor abundancia promedio por parcela que los usos de
suelo café y cafia. En cambio, en la clase diamétrica méas grande el uso de suelo café obtuvo
una mayor abundancia promedio por parcela.

Cuando se analizo el area basal para cada clase diamétrica, no se observaron diferencias
entre los sitios de potrero y café para todas las clases diamétricas, pero estos si tienen mayor
area basal en comparacion al uso de suelo cafa (Fig. 3 B).

160,
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A - Cana
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Figura 3. Distribucion segln las clases diamétricas de A. nimero promedio de individuos
y B. area basal para cada tipo de vegetacion secundaria temprana segun el uso de suelo
anterior. Las barras verticales representan la desviacion estandar. Medias con letras
comunes no son significativamente diferentes (p>0.05).

3.3. Riqueza y diversidad de la vegetacion secundaria temprana en cada uso de suelo
anterior

Las curvas de extrapolacidn de especies permiten estimar la riqueza de especies en el area
o comunidad mas alla de lo observado directamente en el muestreo. En la figura 4 se
muestran las curvas de extrapolacién obtenidas para cada tipo de vegetacion seguin su uso
de suelo anterior. De manera general, se observa que el uso de suelo anterior potrero
presentd el mayor nimero de especies estimadas, seguido por café y cafia. En el uso potrero,
al igual que en el de café, se observa que la curva sigue aumentando después de los 1500
individuos, lo cual sugiere que con un mayor esfuerzo de muestreo es probable que aln se
detecten més especies, lo que significa que ambos sitios poseen una alta diversidad
potencial. En el uso de suelo anterior cafia, la curva es la mas baja y alcanza la asintota casi
al final de la curva, a partir de los 1000 individuos, lo cual indica que, aunque se aumentase
el esfuerzo de muestreo, es poco probable que se encuentren méas especies adicionales en
este sitio.
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Figura 4. Curvas de extrapolacion entre el nimero de especies estimadas(g0) y los
individuos muestreados para cada grupo de vegetacidn segun el uso de suelo anterior.

La riqueza de especie de plantas (g0) fue significativamente mayor en los usos de postrero
y café abandonados, el primero con un valor promedio de 18.6 (x 2.7) especies, y el
segundo con un valor promedio de 12.5 (£ 1.9) especies, lo cual coincide con lo encontrado
en las curvas de extrapolacion. Las parcelas establecidas en cafia abandonada presentaron
la menor riqueza de especies promedio (6.0 £ 1.2), conteniendo solo el 32.2% de la riqueza
observada en el uso anterior potrero. No obstante, no se observaron diferencias
significativas entre los sitios de potrero y café, pero si entre la riqueza de estos sitios con
respecto a los sitios de cafia (Cuadro 3).

Cuadro 3. Promedio y desviacion estandar de los nimeros efectivos de Hill para cada uso
de suelo anterior con los resultados del ANOVA mediante modelos lineales generalizados
y mixtos y del método de comparacion de medias de a pares DGC. Letras diferentes
denotan diferencias significativas entre los tipos de uso de suelo anterior (p<0.05).

Orden de diversidad Potrero Cafe Cafa F p
qo 186+27A 125+19A 6.0x12B 11.08 0.0002
gl 142+49A 100+35A 49+x21A 1.84 0.1734
g2 11.8+41A 86+3.0A 43+18A 1.71 0.1962

Los valores de diversidad de orden 1 (ql), especies comunes, y g2, especies dominantes,
mostraron la misma tendencia, siendo el uso de suelo potrero abandonado el de mayor
diversidad, seguido de café y por ultimo cafia; sin embargo, no se encontraron diferencias
entre los usos de suelo (Cuadro 3).
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Tambien se analizé la distribucion del nimero de especies por clases diamétricas para cada
uso de suelo anterior. De este andlisis se observd, al igual que en la abundancia, el patrén
de J invertida a través del eje de las clases diamétricas (Fig. 5). Al igual que ocurrio con la
distribucion de los individuos por clase, la clase diamétrica de 0-10 cm obtuvo el mayor
numero de especies para todos los usos de suelo anterior. EI mayor nimero promedio de
especies para todas las clases diamétricas, menos para clase >30 cm dap, lo obtuvieron los
potreros abandonados, seguidos por los cafetales y luego por la cafia.

De acuerdo con el ANOVAy la prueba de comparacion de medias en las clases diamétricas
de 0-10 cmy 10-20 cm, los tres usos de suelo anterior fueron diferentes en cuanto al nimero
de especies, en cambio para la clase diamétrica de 20-30 cm solo el grupo de potreros fue
diferente del resto. Por ultimo, en la dltima clase no hay diferencias entre los grupos en
cuanto al nimero de especies

201 - Potrero

- Cafée
- Cana

[
M

Numero de especies (q0)
=
” o

0-10 10-20 20-30 > 30
Clase diamétrica (cm)

Figura 5. Distribucién segun las clases diamétricas del nimero promedio de especies (q0)
para cada tipo de vegetacion secundaria temprana segun el uso de suelo anterior. Las
barras verticales representan el error estdndar. Medias con letras comunes no son
significativamente diferentes (p>0.05).

3.4. Composicion de la vegetacidn secundaria temprana en cada uso de suelo anterior

Las curvas rango-abundancia permiten comprender la complejidad de la estructura y
composicién de las comunidades, y son Utiles para realizar comparaciones entre estas. De
los modelos de rango abundancia, el de mejor ajuste para los grupos potrero y café fue el
modelo de Mandelbrot, mientras que para cafia fue el modelo Zipf. En los tres casos se
obtuvieron los menores valores de AIC y BIC, valores mas bajos indican un mejor
equilibrio entre ajuste y simplicidad en la modelacion.

Las curvas de rango abundancia mostraron, en general, que en los tres usos de suelo anterior
existen pocas especies con valores de abundancia altos y muchas especies raras, con bajos
valores de abundancia (Fig. 6). Para el grupo potrero, las tres especies mas abundantes
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fueron Miconia xalapensis, Hedyosmum bonplandianum y Musa textilis. El grupo de café
tuvo como especies de mayor abundancia a Cecropia obtusifolia, M. xalapensis y Erythrina
poeppigiana. En el caso de los sitios de cafia abandonados, M. xalapensis se observé como
la especie dominante, seguida por Vernonanthura patens y C. obtusifolia. Es importante
resaltar que en los tres usos de suelo anterior se encuentra a la especie M. xalapensis dentro
de las tres especies méas abundantes y a C. obtusifolia en los sitios establecidos en cafetales
y cafales abandonados.

- = MICOXAL
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o B o=
@ o - A
©c © { . Caia
C
© |
2 84 |
_8 A~y '-.I—CECROBT HEDYBON
4 LY
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Figura 6. Curvas de rango-abundancia elaboradas para cada uso de suelo. Cecropia
obtuisfolia (CECROBT), Erythrina poeppigiana (ERYTPOE), Hedyosmum bonplandianum
(HEDYBON), Miconia xalapensis (MICOXAL), Musa textilis (MUSATEX) vy
Vernonanthura patens (VERNPAT)

El célculo del 1VI de las especies, que considera la abundancia, dominancia y frecuencia
relativa, permitio identificar otras especies de importancia ecoldgica en las parcelas
establecidas en diferentes usos de suelo anterior mas alla de solo su alta abundancia. En la
vegetacion de uso de suelo previo café, las especies con mayor IVI fueron Cupresus
lusitanica (183.27), E. poeppigiana (144.54 + 51.89), Cordia alliodora (113.73 + 34.25),
Montanoa hibiscifolia (107.54) y C. obtusifolia (105.04 + 48.95). En el caso de C.
lusitanica y M. hibiscifolia solo estuvieron presentes en una sola parcela, pero sus
individuos tuvieron valores altos de dap. E. poeppigiana resaltd por su alta frecuencia
relativa estando presente en 11 de las 12 parcelas de este uso de suelo anterior, mientras
que C. alliodora estuvo presente en seis y C. obtusifolia en todas las parcelas.

Las especies con mayores valores de IVI en las parcelas establecidas en cafiales fueron
Lippia myriocephala (181.5 £ 10.2), C. obtusifolia (127.3 = 60.2), M. xalapensis (121.7 +
96.1) y Vernonanthura patens (112.6 + 50.5). La primera estuvo presente en dos de las 12
parcelas situadas en cafiales. En el caso de la especie C. obtusifolia estuvo presente en 8
parcelas, mientras que M. xalapensis y V. patens estuvieron en 10 y 11 parcelas,
respectivamente.
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Por ultimo, en el grupo de parcelas establecidas en potreros las especies de mayor valor de
importancia fueron Musa textilis (178.6 £ 3.1), M. xalapensis (141.6 + 68.5), Hedyosmum
bonplandianum (130.7 + 31.0), Vismia macrophylla (117.3 + 47.4) y Urera baccifera
(116.0 £ 9.8). Las especies M. textilis y U. baccifera solo estuvieron presentes en dos de
las 15 parcelas establecidas. En contraste, M. xalapensis fue la mas frecuente al estar en 13
parcelas, seguida por H. bonplandianum en siete y luego V. macrophylla en solo tres.

Se identificaron 25 especies indicadoras distribuidas entre las tres categorias de uso de
suelo anterior (Cuadro 4). El uso de suelo potrero contuvo el mayor nimero de especies
indicadoras con un total de 15 especies de las cuales 14 tienen valores indicadores mayores
a 0.54 en un rango de valor indicador de 0 a 1. De estas, Sapium glandulosum, Saurauia
montana, H. bonplandianum, Tetrorchidium euryphyllum y Miconia affinis tuvieron un
valor indicador por encima de 0.6. De ellas 11 especies se clasificaron como especies
arbdreas heliofitas durables que alcanzan alturas mayores a 20 m (Anexo 2). Las especies
del grupo potrero son caracteristicas de bosques secundarios, pueden encontrarse en bordes
de bosques, como parte de cercas vivas, potreros u orillas de caminos, rios o quebradas
(Tropico.org, 2024).

El uso de suelo anterior café fue el segundo grupo con mayor nimero de especies
indicadoras (9) y es el Gnico grupo que cuenta con especies con valor indicador mayor a
0.7. Estas especies son E. poeppigiana, Solanum rugosum, Cecropia insignis y Solanum
schlechtendalianum. En este grupo, E. poeppigiana, obtuvo el mayor valor indicador
(0.833) vy, a su vez, uno de los mayores 1VI promedio del grupo (144.54 + 51.89). En el
caso del grupo de café, las especies heliofitas durables son Castilla elastica, Cordia
alliodora y Erythrina poeppigiana.

Por ultimo, el uso de suelo anterior cafia solo presentd una especie indicadora, V. patens
con valor indicador de 0.686. Esta especie indicadora se caracteriza por ser un arbusto que
alcanza una altura maxima de 4 m y es una heli6fita efimera que puede encontrarse en
orillas de caminos o en potreros (Anexo 2).

Cuadro 4. Especies indicadoras (p < 0.05) de la vegetacion secundaria temprana segln
uso de suelo anterior, ordenadas por su valor indicador de manera descendente.

Uso de

Especie suelo V_alor VI _ DeS\{iacic’)n
. Indicador promedio  estandar
anterior

Erythrina poeppigiana Café 0.833 144.54 51.89 0.001
Solanum rugosum Café 0.816 53.64 28.63 0.001
Cecropia insignis Café 0.780 88.21 52.15 0.001
Solanum

schlechtendalianum Café 0.764 72.80 30.88 0.001
Cecropia obtusifolia Cafe 0.668 105.04 48.95 0.020
Cordia alliodora Café 0.616 113.73 34.25 0.024
Castilla elastica Café 0.610 70.03 39.12 0.002
Cestrum racemosum Café 0.558 74.43 32.47 0.014
Coussapoa villosa Café 0.534 49.18 46.36 0.046
Vernonanthura patens Cafa 0.686 112.64 50.53 0.016
Sapium glandulosum Potrero 0.699 38.01 24.24 0.002
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Saurauia montana Potrero 0.642 43.02 23.45 0.005
Hedyosmum

bonplandianum Potrero 0.641 130.70 30.98 0.003
Tetrorchidium euryphyllum Potrero 0.632 55.92 27.20 0.002
Miconia affinis Potrero 0.611 98.46 51.29 0.014
Virola sebifera Potrero 0.577 76.21 30.55 0.005
Hampea appendiculata Potrero 0.577 54.02 27.99 0.009
Banara guianensis Potrero 0.551 65.82 23.96 0.020
Dendropanax arboreus Potrero 0.545 59.89 37.33 0.024
Arachnothryx sp Potrero 0.516 59.19 14.33 0.032
Vochysia guatemalensis Potrero 0.516 53.83 31.96 0.036
Luehea seemannii Potrero 0.516 53.27 31.41 0.027
Protium hammelii Potrero 0.516 52.61 22.42 0.036
Miconia conorufescens Potrero 0.516 47.64 25.68 0.018
Protium confusum Potrero 0.516 25.79 0.39 0.032

La relacién entre las parcelas y las especies indicadoras se determind con un analisis de
ordenacién no métrico (NMDS). El valor de estrés fue de 0.149 en el NMDS y se obtuvo
con tres ejes a partir de 20 iteraciones, indicando el logro de una solucién estable. Los tres
primeros ejes explicaron el 69% de la variabilidad (Fig. 7).

Los dos primeros ejes del NMDS explicaron el 51% de la varianza, y a lo largo del eje 1 se
observo un gradiente de composicion de especies en el que las parcelas de café se ubican
en valores negativos del eje, asociadas a especies como E. poeppigiana, S. rugosum, C.
insignis, S. schlechtendalianum, C. obtusifolia, C. alliodora, C. elastica y Cestrum
racemosum; y la mayoria de las parcelas de potrero en valores positivos del eje, estas en su
mayoria con edades por encima de los 10 afios, y asociadas a las especies Virola sebifera 'y
Dendropanax arboreus. Entre estos dos grupos, en valores centrales del eje se encuentran
las parcelas del uso de suelo de cafia abandonadas junto con algunas parcelas de potreros
con < 10 afios de abandono, lo que indica una mayor similitud en la composicién entre
ambos. En valores centrales del eje asociadas a las parcelas de cafia y de potreros jovenes
se observan especies como M. affinis y C. obtusifolia.
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Las parcelas estan representadas geomeétricamente por los cuadrados. cada color se corresponde con un grupo de vegetaciéon secundaria
segun el uso de suelo anterior, las especies son representadas por los asteriscos. El tamano del cuadrado indica mayor edad de abandono. Se
muestran solamente los codigos de las especies indicadoras con mayor importancia en cada grupo (stat > 0.54). Banara guianensis
(BANAGUI). Castilla elastica (CASTELA). Cecropia insignis (CECRINS). Cecropia obtusifolia (CECROBT). Cesfrum racemostim
(CESTRAC). Cordia alliodora (CORDALL). Dendropanax arboreus (DENDARB). Ervthrina poeppigiana (ERYTPOE)., Hampea
appendiculata (HAMPAPP), Hedvosmum bonplandicinom (HEDYBON). Miconia affinis (MICOAFF). Sapium glandulosuin (SAPIGLA).
Sauralia montana (SAURMON), Solarum rugosion (SOLARUG). Solamuan schlechtendaliamim (SOLASCH). Tetrorchidium euryphylivm
(TETREUR). Vernonanturapatens (VERNPAT). Virola sebifera (VIROSEB).

Figura 7. Diagrama de ordenacion que muestra la relacion entre las 39 parcelas de 0.25
hay las especies indicadoras. Se graficaron los ejes MDS 1y MDS 2 los cuales explican
el 50.8% de la varianza.

3.5. Caracteristicas del suelo en los sitios muestreados

Del andlisis de textura realizado a las muestras de suelo de cada parcela, se obtuvieron seis
tipos diferentes de textura de los cuales el predominante fue el tipo franco arenoso, presente
en 14 parcelas, siendo el segundo mas frecuente el de suelo franco arcilloso arenoso
presente en nueve parcelas.

Los suelos presentaron una amplia variacién en las propiedades fisicas y quimicas entre los
distintos tipos de uso de suelo anterior. Del andlisis quimico completo de suelo, se obtuvo
que el pH se mantuvo con valores medios en los grupos cafia y café, mientras que el uso
potrero abandonado obtuvo valores muy bajos. Todas las categorias de uso de suelo anterior
obtuvieron una acidez elevada y porcentaje de saturacion de acidez medio, excepto el grupo
potrero que presentd un suelo con alta acidez (Cuadro 5).

Los cationes de calcio (Ca) solo tuvieron un valor 6ptimo en los sitios de potrero, mientras
que en café y cafia fueron valores medios. Los valores de cationes de magnesio (Mg) y
potasio (K) se mantuvieron en un rango medio para todos los sitios, excepto para el grupo
cafia donde la concentracion de K fue baja. El fosforo presentd valores bajos en todos los
sitios. Tanto cobre (Cu), cinc (Zn), manganeso (Mn) tuvieron valores optimos en todos los
tipos de vegetacion, a excepcion del cobre en café y el manganeso en cafia donde los valores
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estuvieron altos. En el grupo café, tres de los sitios presentan contaminacion por cobre
segun los limites establecidos en la. En esta, los valores de cobre en suelo entre 26-75 mg/L,
son considerados suelos con contaminacion leve (Cuadro 5).

En relacion con los porcentajes de carbono (C) y nitrégeno (N) estos también fueron bajos.
El carbono estuvo en un rango entre 0.5-12.7 %y el nitrogeno entre 0.05-1.2 %. Los valores
mas bajos los obtuvo los grupos de potrero y cafia con 3.6 % de carbono y 0.3 % de
nitrégeno en cada uno. En el caso del grupo de café, estos porcentajes fueron ligeramente
mayores con 4.4 % de C y 0.4 % de N.

La Capacidad de Intercambio Cationico Efectiva (CICE) mide la capacidad del suelo para
retener y liberar cationes y es un indicativo de la fertilidad de este. Un valor alto de CICE
indica que el suelo tiene una mayor capacidad para retener nutrientes y, por tanto, es mas
fértil. Estos valores variaron entre 2.42 y 29.47 cmol ™) /kg. El grupo potrero presento el
mayor valor promedio de CICE con 11.5 + 7.9 cmol ) /kg, mientras que cafia y café tuvieron
valores similares de 8.53+ 3.9 cmol ) /kg y 8.06 + 3.3 cmol ) /kg respectivamente. Estos
resultados indican que, de los tres grupos, el de potrero present6 la mayor fertilidad.

La densidad aparente (DA), estuvo en un rango entre 0.35 y 0.86 g/cm®. Los valores de
DA, mas cercanos 0 mayores a uno, indican que el suelo tiene un mayor grado de
compactacion. Entre los tres grupos de vegetacion, la DA promedio no fue muy diferente,
solo los cafetales presentaron valores ligeramente mayores de mayores valores de DA (0.7
+ 0.08 g/cm?®) en comparacion con los grupos cafia (0.6 + 0.04 g/cm?®) y potrero (0.6 + 0.1
g/cm?). Esto puede estar indicando que las parcelas pertenecientes al grupo café son las de
mayor compactacion de suelo, siendo los grupos cafia y potreros los menos compactados.

No se encontraron diferencias significativas entre las variables pendiente, elevacién, edad
de abandono y todas las variables fisicas y quimicas del suelo entre las categorias de uso
de suelo anterior (Cuadro 5).

Cuadro 5. Promedio y desviacién estandar de pendiente, elevacién, edad de abandono y
variables fisicas y quimicas del suelo para cada grupo de vegetacidn segun el uso de suelo
anterior con los resultados del ANOVA mediante modelos lineales generalizados y mixtos
y del método de comparacién de medias de a pares DGC. Letras diferentes denotan
diferencias significativas entre los tipos de uso de suelo anterior (p<0.05).

Variables Café Cana Potrero F p
Pendiente (%) 362+723 31.25 + 6.04 37.38+6 028 0.756
914.33 +

Elevacién 881.4 + 89.5 110.45 828.36+8953 02  0.822
Edad 6.2+0.98 7.04 + 1.09 841+093 141  0.265
pH 4.87 +0.13 512 +0.15 508+0.14 095 0403
Acidez (cmol )

Ikg) 1.6 +0.49 1.48 + 0.45 234+055 081 0459
Ca (cmol ™) /kg) 5.37 + 1.49 4.69 +1.77 649+157 03 0741
Mg (cmol ®) /kg) 1.55 + 0.47 1.7+051 255+062 089 0424
K (cmol ) /kg) 0.27 + 0.07 0.19 + 0.09 026+0.08 027 0.766

18



Saturacion acidez

(%) 10.84+334  413+409  565+334 098  0.390
P (mgkg) 21.71£1.85
A 1757 +233A 1431+203A 3.68 0.042

Cu (mg/kg) 3.71+£1.19 3.1+141 3.72+1.15 0.07 0.932
Zn (mg/kg) 34.81+£9.92 52.63+12.97 40.62 £ 9.45 0.6 0.559
Mn (mg/kg) 222.61

33.86 185+ 30.12 198.69 £+ 25.09 0.35 0.710
Fe (mg/kg) 4.45+0.8 3.63 £0.47 3.63+£0.39 0.46 0.637
C (%) 0.41 £ 0.07 0.32+0.04 0.32+£0.03 0.71 0.503
N (%) 23.91 £9.05 26.67 £9.1 3152 £8.23 0.2 0.819
C.1.C.E. (cmol )
/KQ) 8.73+1.76 8.06 £ 2.16 11.58 +1.89 0.92 0.414
DA 0.7+£0.04 0.6 £ 0.04 0.6 +£0.04 1.99 0.161

3.6. Relacion entre elevacién, pendiente, suelo y edad de abandono y el area basal,
abundancia y diversidad de la vegetacion

Los resultados obtenidos con las regresiones segin los modelos lineales generalizados y
mixtos, el modelo con el mejor ajuste indic6 que la elevacion es la Unica variable que esta
relacionada con las variables de diversidad, abundancia y area basal en cada uso de suelo
anterior (Cuadro 6, Fig. 8). La elevacion estuvo siempre negativamente correlacionada con
el nimero de especies efectivas (q0) (Fig.8 A), el numero de especies efectivas comunes
gl (Fig. 8 B), el numero de especies dominantes g2 (Fig. 8 C) y la abundancia (Fig. 8 D)
Este resultado indica que a medida que la elevacion aumenta, la riqueza, el niUmero de
especies comunes, su dominancia y abundancia disminuyen.

En el caso del area basal, ademas de la elevacidn, se encontr6 que también esta relacionada
con la concentracion de fosforo en el suelo y la densidad aparente, pero de manera positiva
(Cuadro 7). A medida que aumenta la elevacion, el area basal en cada tipo de uso de suelo
anterior tiende a disminuir (Fig. 9 A); mientras que a niveles mayores de fésforo y de DA,
el area basal en cada grupo se incrementa (Fig. 9 By C).

Cuadro 6. Resultados de las regresiones a partir de los modelos lineales generalizadas y
mixtos entre las variables de diversidad (g0, g, g2) y abundancia con las variables fisicas
y quimicas medidas en cada grupo segun uso de suelo anterior y donde la elevacion obtuvo
valores estadisticamente significativos (p < 0.05).

Variable de Variable Error
diversidad y . Estimado , Z p
fisica Estandar

estructura
qo Elevacion -1.36 0.55 -2.49 0.01
ql Elevacion -1.32 0.56 -2.38 0.0175
q2 Elevacion -1.22 0.54 -2.24  0.0253

Abundancia Elevacion -1.36 0.55 -2.49  0.0128
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Figura 8. Relacion entre las variables de diversidad de g0 (A), g1 (B), g2 (C) y nimero de
individuos (D) y la elevacién para cada grupo de vegetacion segun el uso de suelo anterior.

Cuadro 7. Resultados de las regresiones a partir de los modelos lineales mixtos entre el
area basal con las variables fisicas y quimicas medidas en cada grupo segun uso de suelo
anterior y donde la elevacion, concentraciones de fosforo (P) y densidad aparente
obtuvieron valores estadisticamente significativos (p < 0.05).

p

Variables fisicas y quimicas F

Elevacion (msnm) 23.2
Fésforo (mg/kg) 9.24
Densidad aparente (g/cm3) 8.04

0.0004
0.0103
0.015
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Figura 9. Relacion entre la abundancia y A. elevacién, B. concentracion de fosforo y C.
densidad aparente para cada grupo de vegetacion secundaria temprana segun el uso de
suelo anterior.

Como resultado del analisis de redundancia (RDA) para estudiar la relaciéon entre la
composicidn de especies y todos las variables fisicas y quimicas se obtuvo como resultado
cinco variables de importancia de las cuales solo cuatro presentaron diferencias
estadisticamente significativas y explican el 33.9 % de la variabilidad encontrada (Cuadro
8, Fig. 10).

Cuadro 8. Variables de importancia para la composicién de especies obtenidas del analisis
de redundancia.

Variables Varianza F p

Edad (afios) 0.04535 3.1977 0.002**
Densidad aparente (g/cm?3) 0.03794 2.6756 0.003**
pH 0.02514 1.7729 0.049*
Mn (mg/kg) 0.02822 1.9902 0.02*
Cu (mg/kg) 0.02842 2.0044 0.017*
Acidez (cmol ) /kg) 0.01913  1.3491 0.162

5 < 0.001; % p < 0.01

En la figura 10 se muestra el biplot obtenido en analisis de RDA para los primeros dos ejes.
En él puede observarse como la composicion de especies vegetales en las parcelas
estudiadas esta significativamente influenciada por las variables fisicoquimicas evaluadas
y el uso de suelo anterior. A través del eje RDA 1, se muestra como a valores menores que
cero las especies Piper aduncum y V. patens una fuerte asociacion con variables altos
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valores de pH y de densidad aparente lo que sugiere que estas de especies estan adaptadas
a estas caracteristicas. Mientras que cuando RDA 1 > 0, Heliocarpus appendiculatus y E.
poeppigiana estan en sitios con menores valores de pH y densidad aparente y una alta
acidez. Igualmente, coincide que en esta region del grafico (RDA 1 > 0) donde la variable
acidez tiene mayor influencia, se encuentran agrupados los sitios establecidos en potreros
abandonados. Para el eje RDA 2 hubo una diferenciacion relacionada con las variables
cobre y manganeso. Cuando RDA 2 >0, las parcelas de café estdn més relacionadas con los
altos valores de cobre mientras que algunas en cafales se relacionan con altos valores de
manganeso. La especie M. xalapensis esta influenciada por altos valores de cobre, mientras
que H. bonplandianum se encuentra més relacionada con el manganeso.
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Las parcelas estan representadas geométricamente por los cuadrados, cada color corresponde a un uso de
suelo anterior, las especies son representadas por asteriscos y las variables fisicas y quimicas medidas por
flechas cuya longitud de indica la magnitud de la relacion entre las variables fisico-quimicas y su
direccion, la influencia de esa variable ambiental en el sistema. Solo se muestran las especies con mayor
relacion con las variables. Erythrina poeppigiana (ERYTPOE), Hedyosmum bonplandianum
(HEDYBON), Heliocarpus appendiculatus (HELIAPP), Miconia xalapensis (MICOXAL), Piper
aduncum (PIPADUN), Vernonantura patens (VERNPAT).

Figura 10. Diagrama obtenido con el analisis de redundancia RDA que muestra la relacion
entre la composicion de la vegetacion con los factores ecoldgicos y antropicos para cada
uso de suelo anterior. Se graficaron los ejes RDA 1y RDA 2 los cuales explican el 33.9%
de la varianza encontrada.
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4. Discusion

4.1. Estructura, riqueza, diversidad y composicion de la vegetacion secundaria temprana
en cada uso de suelo anterior

El andlisis de estructura de la vegetacion secundaria temprana seguin uso de suelo anterior
para cada clase diamétrica mostrdé un patrén de J invertida. En esta distribucion el mayor
numero de individuos se concentrd en las dos primeras clases diamétricas (0-10 cm y 10-
20 cm), sobre todo en la clase que incluye los individuos con dap entre 0-10 cm. Silva et
al. (2016) describen que la distribucion de J invertida es esperable en las primeras etapas
de la sucesion, donde la mayor concentracion de individuos ocurre en las clases diamétricas
inferiores. Este patron es un indicador de que las especies en sucesion temprana estan en
crecimiento.

El patron de las curvas de rango-abundancia obtenidas en los tres tipos de uso de suelo
anterior muestran una estructura con una fuerte jerarquizacién en las abundancias de pocas
especies que dominan ampliamente, mientras muchas otras son raras (Mandelbrot, 1983;
Sugihara, 1980; Zipf, 1949; Preston, 1948). Estos patrones, en general, representan
comunidades ecoldgicamente complejas con interacciones fuertes entre las especies
dominantes y una mayor vulnerabilidad de las menos abundantes (Preston, 1948).

La sucesion secundaria en un bosque humedo neotropical consta de tres fases
fundamentales, considerando condiciones en que el suelo no esta degradado y que existe
una fuente de semillas cercana (Finegan, 1996). La primera fase de la sucesion secundaria
ocurre durante la primera década después del abandono, donde el sitio esta dominado por
especies pioneras de corta vida, rapido crecimiento y baja estatura como pastos, arbustos y
hierbas. En la segunda fase de la sucesion (10-30 afios), La especies pioneras son
reemplazadas por especies arboreas como Cecropia insignis, Ochroma pyramidale, Trema
integerrima, Byrsonima crassifolia, Conostegia xalapensis, Vernonanthura patens, Vismia
baccifera, Vismia macrophylla (Schorn et al, 2024; Martinez-ramos et al, 2021; Guariguata
y Ostertag, 2001), las cuales son especies heliéfitas efimeras que implican que poseen tasas
fotosintéticas relativamente altas y una baja inversion en estructuras permanentes que
propician su rapido crecimiento (Guariguata y Ostertag, 2002; Finegan, 1996). Luego, en
una tercera fase (75-150 afios), las heli6fitas efimeras son sustituidas por arboles pioneros
de larga vida y mayor altura (especies heliofitas durables) pero que ain requieren de mucha
luz, ejemplos de estas especies son aquellas pertenecientes a los géneros Apeiba, Achornea,
Coethalsia, Corida, Goupia, Inga, Laetia, Simarouba, Spondias, Trema, Vochysia, Vismia
(Martinez-Ramos et al, 2021; Guariguata y Ostertag, 2002; 2001).

Los resultados de esta investigacion relacionados con la composicion de la vegetacion en
el periodo analizado entre 0 y 15 afios, luego del abandono concuerdan con lo descrito en
las primeras fases de la sucesion secundaria en la region tropical himeda. La vegetacion
secundaria temprana caracterizada en nuestro estudio estuvo dominada por especies
pertenecientes a las familias Melastomataceae (géneros Miconia y Conostegia), Urticaceae
(géneros Cecropia, Urera), Fabaceae (generos Inga, Senna), Sonalaceae (géneros Solanum
y Cestrum) y Asteraceae (género Vernonanthura). Estas familias son las de mayor
abundancia registradas en el estudio para los tres grupos de vegetacion secundaria temprana
segun el uso de suelo anterior y sus especies se clasifican en pioneras arboreas,
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dependientes de luz (helidfitas) y de corta vida (efimeras) (Schorn et al, 2024; Tropicos.org,
2024; Guariguata y Ostertag; 2002).

En particular, las especies indicadoras definidas en este estudio en todos los usos de suelo
estudiados son especies que abarcan formas de vida desde subarbustos o arbustos hasta
especies arboreas que habitan en zonas de vida desde bosque seco, himedo, muy himedo
a pluvial, en un gradiente de elevacion desde cero metros sobre el nivel del mar hasta los
2700 en algunas especies. Varias de ellas son caracteristicas de sitios perturbados (orillas
de caminos, areas abiertas), charrales o bosques secundarios y se clasifican segin su gremio
ecoldgico en helidfitas efimeras o durables (Tropico.org; 2024; Comision Nacional de
Sostenibilidad Forestal, 2018; ver Anexo 2). Asi mismo, las caracteristicas ecoldgicas de
las especies indicadoras, siendo en su mayoria heliofitas efimeras, reafirman los estados
sucesionales en que se encuentran los sitios estudiados, puesto que este grupo de especies,
como se describio anteriormente, son caracteristicas de la segunda fase de sucesion (10-30
afios), mientras que las heliofitas durables son caracteristica de la tercera etapa,
reemplazando a las efimeras, formando un dosel de mayor altura y adoptando una
estructura mas similar a un bosque (Schorn et al, 2024; Martinez-Ramos et al., 2021;
Chazdon, 2014; Finegan, 1996). En el caso de los potreros, se observo que estos presentan
una estructura mas similar a un bosque y en este grupo las especies indicadoras que
predominaron son las heliéfitas durables. En contraste, las especies predominantes en
cafiales fueron las heliofitas efimeras, cuyos sitios permanecen abiertos con poca
vegetacion arborea.

De manera general, se observaron diferencias en cuanto a la estructura, riqueza y
composicién entre los grupos de vegetacion secundaria temprana segun el uso de suelo
anterior, donde el grupo de potrero fue el de mayor abundancia y riqueza de especies en
comparacion con los grupo café y cafa. Si bien no se encontraron diferencias en cuanto a
estos atributos entre el grupo potrero y el de café, si existieron diferencias entre ambos
grupos con los sitios de cafia abandonada. Se sugiere que estos resultados son debido,
fundamentalmente a condiciones climéticas locales y condiciones de suelo (Chazdon y
Guariguata, 2016; Holl; 1999), disponibilidad del banco de semillas, dispersion y
establecimiento de propagulos (Chazdon, 2008; Guariguata y Ostertag, 2001; Holl, 1999;
Finegan, 1996) hasta la historia de uso de suelo, la intensidad de uso y la matriz paisajistica
(Hordijk et al., 2024; Breugel, 2007; Chazdon et al., 2007; Chazdon, 2003). Estos factores
limitantes de la sucesidn secundaria hacen que sea un proceso que no sigue siempre un
patron lineal o sea predecible, y que depende de las condiciones propias de cada sitio y
(Norden et al., 2015; Chazdon, 2008; Guariguata y Ostertag, 2001).

Las condiciones iniciales del sitio abandonado constituyen un filtro sobre la dispersion de
semillas, el establecimiento de plantulas y su posterior crecimiento y supervivencia
(Guariguata y Ostertag, 2001; Finegan, 1996). Las tierras abandonadas son colonizadas
principalmente por semillas provenientes de fuentes fuera del sitio (e.g. arboles
remanentes), o por otras fuentes alternativas de colonizacion como el banco de semillas in
situ, plantulas que estaban presentes y establecidas en el momento del abandono o rebrotes
de raices, tallo o tocones (Holl, 2012). De acuerdo con lo anterior, posiblemente los altos
valores de abundancia y riqueza en los sitios de potreros, seguido por los de los cafetales
se debe, entre otros factores, a la colonizacion de dichas areas por semillas provenientes de
parches de bosques cercanos a los sitios, o por las especies remanentes en ellos.
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En los tropicos el café se cultiva bajo sombra y es comun el uso cercas vivas, asi como
también es comudn encontrar en los potreros arboles remanentes. Especies como C.
alliodora, C. elastica y E. poeppigiana, especies indicadoras, son utilizadas como cercas
vivas, y son muy comunes en sitios como orillas de caminos, charrales, bordes de bosques,
asi como en bosques secundarios (Anexo 2). E. poeppigiana también es destinada a brindar
sombra a las plantaciones de café. La presencia de estos arboles tanto en los sitios de café
0 potrero pueden haber actuado como fuentes de semillas que favorecié la regeneracion en
los sitios.

Segun Guariguata y Ostertag (2001), la vegetacion remanente potencia la recuperacion
forestal, promoviendo rapidos aumentos en la riqueza de especies, la densidad de arboles y
la biomasa aérea. Asimismo, Chazdon y Guariguata (2016), sefialan que la cercania del
sitio abandonado a pequefias zonas de bosque, vegetacion riberefia, cercas vivas o de
arboles remanentes dentro de la matriz paisajistica, promueve una rapida regeneracion
debido a que, ademas de actuar como fuentes de semillas, constituyen habitats de los
vectores de dispersion y favorecen la movilidad de la fauna en general. En estudios
posteriores se deberia incluir la distancia al bosque mas cercano como una variable mas, o
realizar un disefio de paisaje que permita probar esta hipotesis.

Por otra parte, la baja abundancia, riqueza y diversidad de especies en los cafales puede
relacionarse con que estos sitios luego del abandono tienden a ser colonizados por especies
de herbaceas agresivas que limitan la supervivencia y el crecimiento de las especies
forestales. Holl (2012) plantea que la presencia de pastizales, de helechos densos u otra
vegetacion ruderal pueden retardar la recuperacion al proporcionar refugio a los
depredadores de semillas y plantulas; competir por la humedad del suelo, los nutrientes y
la luz; aumentar la probabilidad de incendio; reduciendo la germinacién de las semillas y
emitiendo sustancias quimicas alelopaticas que limitan el crecimiento de las plantulas.

Otros factores que influyen en la regeneracion en los sitios abandonados son las practicas
de cultivo e intensidad de uso de la tierra (Chazdon et al., 2007; Guariguata y Ostertag,
2002). Los cafiales son cultivos prolongados cuya produccion requiere una mecanizacion
intensiva que da como resultado cambios en las propiedades fisicas del suelo alterando su
estructura y agotando los nutrientes (Cherubin et al., 2016). Lo anterior junto con la practica
de quemas antes de la siembra provoca una eliminacion de la cobertura vegetal, una
degradacion del banco de semillas in situ, y una reduccion de la materia orgéanica del suelo
y su fertilidad (Cabrera 'y Zuaznabar, 2010). Estas perturbaciones que afectan gravemente
tanto a los suelos como a la vegetacion sobre él provocan que la recuperacion sea
considerablemente mas lenta después de perturbaciones (Chazdon, 2003).

Si bien, en esta investigacion no se tuvo en cuenta la intensidad de uso anterior del suelo,
este pudiese ser otro factor determinante en las caracteristicas encontradas en la vegetacion
en cafales y el cual puede ser el tema de futuros estudios. El trabajo realizado en la
Amazonia central por Gehring et al. (2005), en sitios abandonados luego de una agricultura
de talay quema, analiza la influencia de la intensidad de uso del suelo anterior en el proceso
de sucesion natural en bosques secundarios. Segun estos autores, el uso moderado del suelo
tuvo efectos menores en la acumulacion de biomasa, pero si ocasiond cambios profundos
en la estructura de los bosques jovenes. En esta misma linea una reciente investigacion
Ilevada a cabo por Hordijk et al. (2024) en donde se analiza el efecto de la intensidad de
uso de la tierra y la cubierta forestal del paisaje circundante en la restauracion de los
bosques tropicales seco y humedo, se obtuvo como resultado que la que la intensidad del
uso del suelo es mas importante que la cobertura forestal y la fragmentacion para el estado
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de los atributos de la comunidad arborea despues de tres afios. Lo anterior sugiere que el
uso previo de la tierra impacta el inicio de la sucesion y deja importantes legados en la
vegetacion, siendo menor la recuperacion de la riqueza de especies de arboles en sitios con
una mayor intensidad de uso del suelo.

4.2. Relacion de los factores ecoldgicos y antrépicos con la vegetacion secundaria
temprana en cada uso de suelo anterior

El area de estudio a través del CBVCT abarca un gradiente altitudinal entre 0 a 1400 msnm
y los resultados mostraron una relacion negativa entre la elevacion y abundancia, area basal,
riqueza y diversidad de especies en los tres grupos definidos por su uso de suelo anterior.
Esto puede deberse al rapido cambio de las condiciones climéticas con la altitud en
distancias geograficas muy cortas y a los fuertes contrastes en las condiciones de vida con
diferentes exposiciones y topografias (Korner et al., 2017). En los tropicos a medida que
las elevaciones son mas altas y tienen menor disponibilidad de energia, se sabe que
disminuye la riqueza y diversidad de especies, poblaciones de arboles méas pequefias y
menos biomasa que las elevaciones méas bajas y célidas (Monge-Gonzélez et al., 2020;
Kreft y Jetz, 2007).

Por otro lado, como ya se ha mencionado anteriormente, existen factores limitantes de la
sucesion secundaria asociados a las caracteristicas del sitio abandonado. De ellos, las
condiciones del suelo asociadas a sus caracteristicas fisicas y quimicas influyen en el
crecimiento y composicion floristica de la vegetacion en regeneracion (Chazdon y
Guariguata, 2016; Chazdon, 2014; Guariguata y Ostertag, 2002). En particular, la
composicion de las especies esta influenciada por las condiciones ambientales cambiantes
durante el desarrollo de la vegetacion secundaria, incluida la disponibilidad de luz y la
fertilidad del suelo (Craven et al., 2018; Boukili y Chazdon, 2016).

Las caracteristicas de suelos de los sitios de muestreo presentaron bajos valores de pH, una
alta acidez, baja disponibilidad de nutrientes (en particular bajos valores de fésforo,
carbono y nitrégeno), por lo que son suelos poco fértiles y con cierto grado de compactacion
(ver Cuadro 4). Estas caracteristicas del suelo encontradas se corresponden con lo descrito
para los suelos de la region tropical, los cuales, en su mayoria, son suelos acidos y bajos en
nutrientes (Holl, 2012; Chazdon, 2003; Finegan, 1996). La baja disponibilidad de
nutrientes del suelo puede afectar la distribucion, composicién y crecimiento de las especies
colonizadoras (Chazdon, 2014; Guariguata y Ostertag, 2002).

Asimismo, los suelos con una baja fertilidad o lo que es igual, con bajos valores de
capacidad de intercambio cationico efectivo (CICE), indican que los cationes adheridos al
suelo o a la materia organica, no son reemplazados por otros cationes en solucion, lo que
dificulta la toma de nutrientes por parte de las plantas limitdndose su crecimiento
(Guariguata y Ostertag, 2002). El grupo de potrero presento el mayor valor de CICIE de
los tres grupos, esta mayor fertilidad se ve reflejada en los altos valores de abundancia,
riqueza y diversidad de especies en el grupo potrero.

Del analisis RDA dentro de las variables mas importantes que explican la variacion
encontrada en la composicion de especies entre los grupos de vegetacion para cada uso de
suelo anterior se encuentran la edad de abandono, la densidad aparente, el pH, la acidez, el
manganeso y el cobre. En relacion con la edad de abandono podemos ver que la
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composicion de las especies estd mas relacionada con esta variable (Fig. 14 A) pues, como
se describio en la seccion anterior, a medida que aumenta la edad de abandono y avanza la
sucesion, ocurre un recambio de especies de heliofitas efimeras a heliofitas durables.
Breugel (2007) analiz6 la vegetacion de barbecho (charral) entre 5y 18 afios en cuanto a
los patrones de abundancia, frecuencia y diversidad de especies de arboles en bosques
secundarios jovenes en Chiapas, México y encontrdé que la estructura y composicién fue
diferente en las clases de edad de los bosques jovenes (0-5 afios), intermedios (5-10 afios)
y mayores (10-18 afios).

Otro variable importante obtenida por el RDA fue la densidad aparente. EI cambio mas
significativo en la estructura del suelo es el aumento de su compactacion y la disminucion
de la porosidad, lo que impide el crecimiento de las raices y la capacidad de retencion de
agua (Holl, 2012; Guariguata y Ostertag, 2001). Cuando la DA es cercana 0 mayor que
uno, el grado de compactacién del suelo es mayor (Cuya, 2018). Los valores promedios de
DA para los tres grupos de vegetacion estudiados (café: 0.7 + 0.04 g/cm?®, potrero: 0.6 +
0.04 g/cmqy cafial 0.6 + 0.04 g/cm?®) son cercanos a uno, indicando una compactacion del
suelo en los sitios. Un suelo compactado se caracteriza por la disminucion de la
permeabilidad por disminucion de los macroporos, lo cual significa menor disponibilidad
de agua en el suelo y aumento de la escorrentia superficial; y desde el punto de vista
morfolégico de la planta, dificulta el desarrollo radicular de la cobertura vegetal,
provocando la disminucion del tamafio de la raiz, engrosamiento, acortamiento y menor
densidad de pelos radiculares y deformacién celular, afectando su crecimiento y
supervivencia (Cuya, 2018; Noor et al., 2017).

Si se analizan las variables de estructura, diversidad y composicion de los sitios
muestreados con las caracteristicas del suelo descritas en este estudio, se ve una clara
influencia del suelo en las caracteristicas de la vegetacion secundaria estudiada; por
ejemplo, el grupo cafial present6 los menores valores de CICE y su DA indica un grado de
compactacion de suelo en estos sitios, lo que se traduce a que los sitios en cafales tienen
menor capacidad de intercambio cationico en el suelo dificultando a la absorcion de
nutrientes por las plantas. A lo anterior se afiade que la compactacion del suelo dificulta el
establecimiento y desarrollo de la regeneracién, por una parte, por el un aumento de la
cohesion y consecuente aumento de la resistencia al corte y, por otra, por dificultar el
desarrollo de raices y diminucion de la disponibilidad de agua y nutrientes. Estas
condiciones fisicas y quimicas del suelo en cafiales, es otra causa, ademas de las ya descritas
en la seccion anterior, por lo que en estos sitios la abundancia, area basal, riqueza y
diversidad de especies es mucho menor en comparacion a los otros usos de suelo anterior.

5. Conclusiones

La estructura, riqueza y diversidad de especies vegetales fue diferente en las distintas areas
de regeneracion temprana segun el uso de suelo anterior. El grupo potrero presentd los
mayores valores de abundancia, area basal, riqueza y diversidad de especies. No obstante,
los usos potrero y café no se diferencian entre si en cuanto a la abundancia, area basal y
riqueza (g0), pero si se diferenciaron del de cafial segin estas variables. En cuanto a la
diversidad q1 y g2, no existe diferenciacion entre la vegetacion secundaria temprana segun
el uso de suelo anterior.
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La composicion de la vegetacion, segun los usos de suelo anterior estudiados quedd
diferenciada por 25 especies indicadoras. El grupo potrero obtuvo el mayor nimero de
especies indicadoras y esta definido por las especies de mayor valor indicador Sapium
glandulosum, Saurauia montafia, Hedyosmum bonplandianum, Tetrorchidium
euryphyllum y Miconia affinis; el grupo café por Erythrina poeppigiana, Solanum
rugosum, Cecropia insignis y Solanum schlechtendalianum; y el grupo cafal solo
diferenciado por la especie Vernonanthura patens.

La composicion de la vegetacion secundaria temprana descrita para cada uso de suelo se
corresponde con la vegetacion caracteristicas de las primeras fases de la sucesion
secundaria, donde primero dominan las especies pioneras heliofitas efimeras que luego, en
el transcurso del tiempo, son reemplazadas por las heliofitas durables.

Los modelos de regresion lineal generalizado y mixto mostraron una relacion negativa entre
la elevacién y la abundancia, area basal, riqueza y diversidad de especies. A medida que la
elevacion aumenta, estos atributos disminuyen.

El analisis de RDA permitié determinar las variables mas importantes que describen la
variacion encontrada entre los grupos de vegetacion secundaria segun el uso de suelo
anterior. Las variables méas importantes fueron: edad de abandono, pH, acidez, densidad
aparente, manganeso y cobre. De ellas la edad, densidad aparente, pH, manganeso y cobre
son las que mejor explican la variacion encontrada.

Este trabajo constituye el primer esfuerzo para la caracterizacion de la vegetacion
secundaria en etapas tempranas de la sucesion dentro el CBVCT teniendo en cuenta el uso
de suelo anterior de los sitios estudiados. Ademas, con él se establecio la primera red de
parcelas permanentes dentro del CBVCT destinada a hacer seguimiento a largo plazo del
proceso de sucesion secundaria a partir de sitios abandonados recientemente.
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ANEXos

Anexo 1. Rango de elevacion, pendiente, uso de suelo anterior y edad de abandono de los
sitios perteneciente a la red de parcelas permanentes y temporales establecida en el

CBVCT.
Finca Sitio Rango de Rango de Uso de Edad de
elevacion (msnm)  pendiente suelo abandono (afios)
(%) anterior

Assukkar 1 820-1000 45-50 Cafia 5
Guaitil 1 2 1160-1220 10-35 Potrero 6
Guaitil 2 3 1190-1260 35-50 Potrero 10
Juan Vifas 1 4 1225-1270 55-65 Café 1
Juan Vifas 2 5 1350-1435 20 Cafia 4
Tuis 6 800-810 35-50 Potrero 13
Jasec 1 7 825-870 20-45 Cafia 11
Jasec 2 8 825-870 45 Cafia 11
ICE1 9 189 10-50 Potrero 10
ICE 2 10 413 35-45 Potrero 10
San Isidro 11 775-830 15-40 Potrero 12
Belgravia 1 12 690-700 45 Café 10
Monte Claro 13 803-811 45 Cana 11
Colima 14 680-690 0 Canfa 5
Carmona 15 790-840 50-65 Café 6
Padre Arturo 16 734 5 Café 5
Chitaria 17 911 40 Potrero 10
Zaida 18 1076 55 Café 5
Aquiares 19 945 65 Café 10
Boyeros 20 812 20 Café 10
Belgravia 2 21 758 5 Café 5
Paniagua 22 846 5 Café 10
Javillos 23 820 55 Potrero 10
San Rafaelde ), 1102 40 Potrero 5
Pavones
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Anexo 2. Caracteristicas ecoldgicas de las especies indicadoras segun la base de datos de Tropico.org de Missouri Botanical Garden y del Sistema
de Informacion Forestal de Costa Rica.

Especie Indicadora Familia Gremio Uso de Formade Altura (m)? Zona de vida?® Elevacion
Ecolégico? suelo vida? (msnm)?
anterior
Castilla elastica Moraceae Helidfita Café Arbol 30 Bosque seco, himedo y muy 0-650
durable himedo
Cecropia insignis Urticaceae Heliofita Cafe Arbol 12-30(-55) Bosque muy humedo vy 0-1400
efimera pluvial
Cecropia obtusifolia Urticaceae Helidfita Café Arbol 5-20(-25) Bosque humedo y muy 0-1500
efimera himedo, bosques
secundarios,  bordes de
bosque, areas abiertas y
orillas de caminos
Cestrum racemosum Solanaceae Heliofita Cafe Arbusto o 2-15(-20) Bosque  humedo, muy 0-1450(—
durable arbol humedo y pluvial, bosques 1600+)

primarios 'y secundarios,
bordes de bosque,
crecimientos  secundarios,

potreros y orillas de caminos




Cordia alliodora

Coussapoa villosa

Erythrina
poeppigiana

Solanum rugosum

Solanum
schlechtendalianum

Cordiaceae

Urticaceae

Fabaceae

Solanaceae

Solanaceae

Heliofita
durable

Heliofita

efimera

Heliofita

Heliofita
efimera

Helidfita
efimera

Café

Café

Café

Café

Café

Arbusto o
arbol

Arbusto o
arbol

Arbol

Subarbusto,
arbusto o
arbol

Sufratice
(subarbusto),

3-25(-30)

1-20(-30)

8-25

(0,6-)1-9(-

10)

1-5

Bosque seco, himedo y muy
humedo, bosques
secundarios, cercas Vivas,
matorrales, sabanas, potreros
y orillas de quebradas, rios y
caminos, a veces cultivadas
en plantaciones

Bosque  himedo,  muy
humedo y pluvial, bosques
inundables, bordes de bosque,
potreros y orillas de rios

Bosque himedo y muy
hamedo, cacaotales vy
cafetales

Bosque himedo y muy
humedo, bosques
secundarios,  bordes de

bosque, charrales y orillas de
lagunas y caminos

Bosque  humedo, muy
humedo y pluvial, bosques
primarios 'y secundarios,

0-1300

0-1500+

100-1400

0-900(~
1200+)

0-1000(—
1250)
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Vernonanthura patens

Arachnothryx sp

Banara guianensis

Dendropanax
arboreus

Hampea
appendiculata

Asteraceae

Rubiaceae

Salicaceae

Araliaceae

Malvaceae

Heliofita
efimera

Indeterminado

Indeterminado

Heliofita
durable

Helidfita
efimera

Cafia

Potrero

Potrero

Potrero

Potrero

arbusto o
arbolito

Planta

Arbustos 0
arboles de
habito
lefioso

Arbusto o
arbol

Arbusto o
arbol

Arbusto o
arbol

1-4

2-9(-12)

2-15

18

bordes de bosque, tacotales,
potreros y orillas de rios y
caminos

Bosque seco, himedo y muy
hamedo, potreros y orillas de
caminos

Bosque  himedo,  muy
himedo y pluvial

Bosque muy humedo, pluvial,
nuboso y de roble, bosques
primarios 'y  secundarios,
bordes y claros de bosque,
potreros 'y orillas de
quebradas, rios y caminos

Bosque  humedo, muy
himedo, pluvial y nuboso

0-1500

0-1250+

(1050-)1200—
2100(~2750)

0-1350(—
1700+)
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Hedyosmum
bonplandianum

Luehea seemannii

Miconia affinis

Miconia
conorufescens

Protium confusum

Chloranthaceae

Malvaceae

Melastomataceae

Melastomataceae

Burseraceae

Heliofita
efimera

Heliofita
durable

Heliofita
efimera

Heliofita
efimera

Indeterminado

Potrero

Potrero

Potrero

Potrero

Potrero

Hierba, 1.5-15
arbusto o

arbol

Arbol

(4-)6-40

Arbusto o
arbol

2-8(-20)

Arbusto (a  2-20(-25)
veces
tendido) o

arbol

Bosque muy hamedo, pluvial
y nuboso, bosques primarios,
intervenidos y secundarios,
bordes de bosque, tacotales y
orillas de quebradas, rios y
caminos

Bosque seco, himedo y muy
hamedo, bosques
secundarios, potreros y orillas
de quebradas y rios

Bosque muy humedo vy
pluvial, bosques de galeria y
sitios perturbados

Bosque himedo,
bosques primarios,
perturbados y secundarios,
bordes de bosque, potreros y
orillas de pantanos y playas

muy

100-1700(~
2000)

0-650(—
1100+)

0-700(~1000)

0-900
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Protium hammelii

Sapium glandulosum

Saurauia montana

Tetrorchidium
euryphyllum

Virola sebifera

Burseraceae

Euphorbiaceae

Actinidiaceae

Euphorbiaceae

Myristicaceae

Heliofita
durable

Heliofita
durable

Heliofita
durable

Heliofita
durable

Heliofita
durable

Potrero

Potrero

Potrero

Potrero

Potrero

Arbolito o
arbol

Arbol

Planta

Arbusto o
arbol

Arbustos 0
(mas
frecuente)
arboles

5-15(-30)

4-30

1-12(-20)

3-30

5-30

Bosque  muy  humedo,
bosques primarios y
perturbados,  bordes de

bosque y orillas de rios

Bosque seco, himedo, muy
himedo, pluvial y nuboso

Bosque  humedo, muy
humedo, pluvial, nuboso y de
roble, bosques primarios y

secundarios,  bordes  de
bosque, tacotales, areas
abiertas 'y orillas de

quebradas, rios y caminos

Bosque muy himedo vy
pluvial

Bosque  muy  humedo,
frecuente en bosques

secundarios

0-500(~700)

0-2000+

(50-)200—
2700+

50-1500

0-950+
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Vochysiaceae Heliofita Potrero Arbol 10-45 Bosque muy humedo vy
pluvial, bosques primarios y
secundarios, cercas vivas,
tacotales, potreros y orillas de

quebradas y rios

Vochysia
guatemalensis durable

0-1050(~
1600)

! Listado de especies con Gremios Ecolégicos Actualizado (2018) por Comisién Nacional de Sostenibilidad Forestal
(https://www.sirefor.go.cr/pdfs/Listado_de_especies_con_Gremios_Ecologicos_Actualizado-2018.xIsx)
2Tropicos.org. (2024). Missouri Botanical Garden. < https://tropicos.org>
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