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RESUMEN 

El o que se presenta contiene un análisis florísti-

ca-estructural (de árboles con d.a.p.::: 1 cm) de dos sitios de 

600 m2 
cada uno de una selva, alta perenrlifol ia, ubicada en la 

reg ión de los Tuxtlas, Veracruz, que fueron perttlrbados por 1 a 

caída natural de árboles del dosel s LlperJor, uno hace 8 años y 

el otro hace cerca de 20 años, en los que ac·tualmen 

túaA procesos activos de sucesión ve'getaJ. 

se efec-

los resultados muestran que las caracterfsticas sinecoJó-

9 i cas de los s ¡ t íos el eg ¡ dos di fi eren entre s í respecto a: 1) 

diversidad en especies, 2)la identidad y número de es 

secundariqs encontradas, 3) número de individuos/área, 4) area 

basal y cobertur:a aportadas por las especies secundarias a los 

va lores total es de 1 a com .. .n i dád arbórea de cada si tia y 5) ¡ m­

,portancia de las espec ¡es secundarias en Jos estratos y en to­

dala comunidad. 

Considerando que los sitios tienen diferente edad de per­

t~rbación, se postulan varios factores COfAoposibtes responsa­

bles de las diferencias florfstico~estructura]~s ~ncontrada& 

los sitios como: a) diferentes condIciones microcliméti­

cas, propiciadas por diferentes tamaños de apertura del dosel 

entre los sitios 'l b)la acciónsupresiva de especies secunda-

ri as el por la palma Astrocaryum mexicanum liebm. ,(la 

especie con mayor índice de dominancia en la, selva ~e estudio). 



INTRODU:::C!fON y OBJETIVOS 

Los árboles no siempre mueren de pie. Esto es particular­

mente cierto en las selvas altas perennifolias donde muchos de 

ellos caen por la acción de fuerzas naturales como ciclones o 

La caída natural árbol en una se]vaprov¿ca 

cambios ambientales en la zona de perturbación alterando el mi­

croe) ¡me de las partes internas de la comunidaoy propiciando 

el inicio una sucesión de. árboles a través de la cual un ar-

bol. nuevo substituye al que produjo la pertllrbación.La muerte 

y ca de los árboles y el establecimiento de otros es en úl 

ma instancia la dinámica de renovación del dosel de una comuni-

dad boscosa. 

En el estado actual del conocimiento sobre 105 procesos sl 

necológicos por los cuales en la.! selvas altas perennifoUas se 

'expresan una ~ serie de atributos camuni tarios,. que .las ubican 

trelos varios tipos de vegetación como las' mas ricas en 

cies,de mayor complejidad estructural y endpnde el flujo de 

energf a y nutr i entes se efectúa a trav4s de un e 1 evado número 
" . 

de reJaciones tróficás, existen profundas laguna,sac:ercade 1,a 

formé en que fenóme,nos como e,l de sucesión vegetálparti~¡pa en 

esa dinámica. Sabernos, en un tontextomuygeneral; que en el 

proceso de renovaciónnaturaT de las ,selvas está involucrada la 

ca 1 da de á rbo ¡ es corno el' pr i nc i pa 1 f pC to r de pe rturbación, y l? 

sucesión vegetal como el proceso que restablece las conpicio­

nes de ''madurez''. Tomando 'como base a este 'esquema genera.!, 

es necesario obtener información eroptrica Hada de la 
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cuencia e inténsidad de perturbación provocada por la ca.ída de 

árboles así co;no de Tos atributos poblacionales y Lascondlcio-' 

amblen establecimiento de las ¡es vegetales qUe se 

suceden bajo una situación de perturbación natura1. Este tipo 

de informacipn puede permitir la elaboración de model descriJ:! 
. ./ 

ti v,?s, en unpr hc i p!.o, Y teór i i c tí vos pos ter.i armen te, 

conducentes a fomentar una teorfa ecológica irme de la diRámi-

ca de renovaci de las selvas y que a entender el porqué 

de los notables atri comun i tar i os de .es te t ¡po' de vegeta· 

ciói1. 

El presente trabajo es la etapa inicial de un estudio. ene,! 

el de sucesIón vegetal cómo parte 

del proceso de renovación natural de las vas al tas perennif9.. 

Liasi particularmente, aquí se ha puestoénfao¡is enla descrip­

ción sinecológica, con un análisis flor tico'::estructural de " 
. . 

b6i.es, dedos sit.iosde selva pri de la región Los Tux-

tlas, Véracruz, que fueron perturbados por la carda na de 

a'l"boie.s del dosel superior a tiempos di ferentes. uno de, el 05 

hace 8 años y el o~ro hace aproxlmadarJ1e.nte 20 años . Estos si':' 

ti os se ub lean como dos pUIl tos de una sec"uenc ¡ a s uces iona 1 

de árboles, detál forma que el anal isis de su estrúctura se 

hace en forma comparativa y a.Radiendo a tál análisis datos es-

tructurales de otros sitios de la misma va que re.presentan· 

estadi()s sucesiohales pos,t:eriores.El análisis estructwal de 

estos úli:imossa ha púb 1 en otro Jado.(Pífiero 

1977 ). 

Se es·.pera qUe esteanál lsis neco 16g i coapo r tee.l de 1 i ne,S!. 
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miento de algunas tendencias sucesfonales que pueden ocurrir 

dentro de una se 1 v~ primari a cuando ocurre unaperturbaclónlo­

c.alcon la caída natural de un árbol. S uiendo a. esta etapa 

ilfcial, se plantea que en un fOturose aborden aspectos la 

frecuencia y grado de perturbación de la ca.ída de árboles; así 

como de la dinámica poblacional .de especies aruóreasseledcion.§!. 

das con el criterio de su relatfva importancia ecológica en lac 

constituc;ió:n estructural de la comun!dad,·de cuya preseríciapue 
-l.' . . , -

de depender la ocurrencia de otras especies yde rutas sucesio-

naTes particulares en una s ltuaci 

tfcular. 

de perturbación natural par. 

Trabaj.os del tipo qnterlor caen bajo el enfoque a nivel PQ 

blacional y con este espfritu, actualmente un grupo de investi­

gadores del Departamento de Botánica del lnstituto de B,io.!ogfa 

de 1 a IJNAM"l J eva a cabo un proyecto de i nves ti gac i ón sobre la 

ecologfa de. poblaciones de la palma Astrocarvum mexicanum Li-

ebm., precisamente. La le de mayor fndice de dominancia de 

la selva de Los Tuxtlas (Flores, 1971; Piñerotl~ aJ., 1977. 

rUkhán, 1978). Tratando deabaréaf'; lo más p.osible,la gama de 

variabilidad ambiental en la que puede crecer esta palma dentro 

de la selva, se consideró necesario seguir el comportamiehto PQ 

blacional de la palma bajo condiciones de perturbación natural. 

donde cohabita con árboles pioneros y el ambiente es sucesional 

mente activo. de modo quejos sitiosqueanalizamos en el pre~ 

sen te . trabaj o· son tal11b j 

en cuestión. De aquf 

donde se estudia él la palma 

el estudio que se presenta partlie.r¡-

pe en el deecologfa de poblaciones de/l. mexicanum descrlbfen. 

do la¡s condiciones ambientales de los sitios perturbados y re-



sal tando la par ic Ión de esta especi.e en la conforma<:ión eJt 

truct.ural de Jos sItios y relacJonando las caractedsticas eS-

part i cul ares la palma con la de la comunidad de 

árboles íos presentes en 105 sitios. Con lo último se 

espera ponderar la intervenc.ión de (l. dentro del de5~ 

rrollo del procesoderenov¡¡¡cioodela selva alta perennlfolia de 

estudio. 

A continuación, a manera .de sn , se presentará 

una serie Dei e información que ha surgido de varios auto-

res en relación a 1 a di ca de renovac ión de las selvas al tas 

perenni fol ¡as. 
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ANTEC EDENTES 

r • LasSel vas A 1 tas Perenni 1'01 ias: Comunidades dinámicas. 

frecuente en la literatura sobre vegetaccj,ón 

a las selvas altas perennifolias como emplo dé las comunida~ 

des vegetales de mayor complejidad estructural (v.c¡r. Richards, 

J957; Schulz, 1960; Sarukhál)"1968¡ SarLikhán y Hernández, J968; 

'rIhitmore" 1975) y que albergan uná gran diversidad de especies 

animales y vegetales (Dobzhansky, 1950; Toledo, 1969; Baker, 

1970). También se resaltan como comunidades después de su"" 

friraJguna perturbación, qUe noaltere profundamente sus sist~ 

mas regenerátivQs, pueden regresar a un estado (v.gr'. estructu-

ral}similar al previo a la perturbación Pompa y Ludrow. 

1976; Ha1 ~ al., 1978). Red en temen te se 1 es ha carae ter iza-

do como ecosistemas dinámicos, más que es ticos. Tal dinamis· 

mose refiere a los procesos por los cuales el dosel de la com.!;! 

nidad se renueva. La renovación impl icael reempl.a.zo de la ve-

ge taci ón de una pa rCe 1 a de 1 a comun i dad por otra después de un 

cierto interValo de tiempo .. Hartshorn (l978} hiz.o una estima­

ción al respecto., en una selva alta perennífolia de Costa Rica, 

y encontró que la vegetación arbórea de \.tna parcela de 4 ha pu~ 

de renovarse en promedio én un período de 80 á 114 años; Esti­

maciones siinilares sehan encontrado para otras selvas altas 

~¡empreverdes neotroplcales, africanaS y asl cas {Poore, 
, 

1968; Hallé ~.@.1, 1978). Ahora bien, si pensamos que en ese
l 

intervalo de tiempo .es involucrada la renovación de un com-' 
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pI ej o es truc tura I que i nc ¡ uve árbo les 40 m o mas de a ¡ tu* 

rá y una biomasa en pie,. tomando como ejemplo ai dato prbpo¡­

donado porKlra (1978) para una selva alta perennifoliade M-ª. 

1asía, de 431 Ton/ha de materia sec¿¡ (de árboles con d.a.p ~ 

4.5 cmL estos per íodos de era 

que tE;lnga en ,men te 'a las se I vas altas pe ren ni fa H a s como un 

és de equiT ¡brío, ·en el ql/e jas alteraciones 

rren en períodos largos .. Con tales períodos de renovación es di. 

f ¡ 1 sostener la idea de ements de as .sal vas .al tas pe~ 

fol iéls repre5ent~n un fiel fmax". que por defini·ción es estj. 

deo (Whittaker, 1 que consti tuir el punto fi de 

una sucesión primaria o se.cundaria, fenómenos direccionales en 
. . 

el sentido propuesto porClements (1916), las selvas altas pe-

rermlfol las son comunTdades que se renuevan activamente de un 

mo<lo cf el i co. {Aubniv i 1.le, van S teen i s ; Whl tmore" 

; Hallé et EL 19.78, Oldeman. 1978}. 

A rr',edidaque ha aumentado el conocimiento acerca de la 

r , frsonomfa y estructura de las sel vas .al tas perennifo-:-

la compilación he9ha por R i ras (1957) en su e 

CQ lIbro El Bosque Trqpica( Lluvios.o{lIThe troprc¡¡¡l rain 

res generalizado la concepción de ver a estas comun¡" 

1'fades sistemas di cos. 

A. Las selvas COmo mosaicos, proposición de Aubréville. 

Aubréville (1 el primero en intentar describir la 

renovacl de 1 as selvas altas perenn i fo 1 ¡as como un proceso el. 

cica. En. su Taor d; la ener;;¡ción efel lea o en Mosaico. ( 
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saje or cycl ¡cal theory of regeneration "},resul tante de estu­

dios florístico-estructurales de selvas africanas (en Costa de 

Marfil): postula que una selva es como un mosaico formado por 

unidades de vegetación que. se, diferencian unas de otras por po­

seer diferentes combinaciones de especies arbóreas dominantes 

(l. ~. del estrato superior). Según el autor, cada una de estas 

unidades cambia a una nueva combinación de dominantes al morir 

los que forman la combinación presente. Considerando todas las 

combínac de dominahtes posibles, el proceso de reemplaza-

mi e:1to se efectúa de una forma más o menos e lcl ¡ca ya que una 

cierta combinación de domi en un punto de la comunidad 

puede presentarse nuevamen tr en é.l des pués de var jos reempl aza­

mientas de árboles, De, esta forma, el estrato de dominantes, o 

estrato superior de la comunidad, vada en composición de lugar 

. en lugar y a ,través ltieIl-tpo. Este esquema lo construyó Aubri 

ville al .que la mayorfa de las especies dominantes ca-

de poblaciones abundantes de individuos jóvenes que pu­

dieran reemplazar a los ind:ividuos maduros muertos> <l.~ .. care-

efan de regeneracrón) y que ot.ras les no dominantes, pero 

per tenec ¡entes tamb ién al superior, presentaban buena 

regeneración. Así, dadal ear~ncia de regeneración de las e.§. 

pecies dominantes ellas se reemplazadas por las especies 

con buena regenerac Ión, las! 'que, él su vez., se convertí rían en 

los nuevos dominantes pero icon la perspectiva futura de ser re­

emplazadas por otras especi¡es. Sin embargo, Ríchards (1957, 
i 

1973) señala que la. carenclia de regeneración de las especies dQ 

minante.s puede deberse a qlle las comunIdades que estudió Aubré-

ville no eran vfrgenes si comunidades sucesionáJes resultan-
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tes de la acción perturbadpra hombre,e.l. donde los árboles 

- -on, mas q muestran pobre a un proceso de 

renovación .cicl ico de la comunidad. Richards menciona estoapSl 

yadoeR la ob.servación que, en g'eneral. la estructura de las, 

.selvas al perennifol ¡as de .África es semejante a la descrita 

por révllle y, que por otro lado, se sosPecha que Jasactivi 

dades del .homhre en estas selvas se remontan a varios siglos 

a l~demás, dice, la estructura de otras selvas altas pe­

rennifol ías de ASia·y, América está constituida por especies do­

minantes que 51 tienen buena regeneración, por 10 que'la obser-

baci de AubrévHle no es geneFal (ver también Schulz, 1960 

pá~. 228). 

B .. Las nómadas biológicas de van Steenis. 

Otra concepción sobre el proceso de renovación de lassel­

vas alt.:;¡s perennifol ¡as fue postulada por van Steenis (1957). 

E.n su Teoría de las Nón1,adas 3 i pI óg ¡ cas (IIB jo 109 í ca 1 nomad \;'!reo-

ry") lona que en una sel va se 'puedend ti ngl)i r dos ti po.s 

les dé especies arbóreas. Unas ele ellas, a las que llamó 

"esta'Cionarias ll o Údryadas", son .las que constituyen el arma­

zpn principal de la comunidad arbórea, .caracterizadas por desa-

rrollarse, en sus estadios juveniles, en situaciones de sombra 

con ¡miento lento y perrodos vida largos. Las del otro 

ti po, a 1 as que 1 1 "nómadas biológicas", son especies que 

en sitLos il-uminados (donde existen úni 

claros en el dosel) caracterizadas entre otras cosas, por te-

ner do crecimiento, producir abundantes cosechas de res 

y semn las él través del año y tener semi 1 J.¡:¡s con estructuras 
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dispersión. Según van Steenis, la regeneración de las especies 

"estacionarias" se lleva a. cabo ln situ, donde un árbol dominan 

te que muere es reemplazado por otro de la mrsma especie. En 

cambió, la regeneración de jas "nQmadas ll sólo es posible donde 

la cOl11uni ha sído perturbada. abriéndose claros ene] dosel. 

Puesto que tales aberturas se encuentran esparcidas en la comu­

nidad y 'la que su ocurrencia puede considerarse como un evento 

aleatorio (v .. gr., la cafdá de árboles del dvsel superior), es­

t.as especies "vagan lJ de un claro a otro,de una forma sjmi lar 

a un grupo nómada humano que busca sitios favorables para su 

subsistencia', En unif selva virgen, dice van Steenis, las zonas 

regeneración €le las especies "nómadas" pueden observarse co­

'mo manchones ("spot-wise") dtntro, de los que se lleva a cabo 

una sucesión de "nómadas" que va desde aquenas qué tienen cf-

clos vida cortos (o pioneras) a las cicJos de vida largO$ 

estas úl timas preparando ambientes propidos para un estableci­

miento final de e~pecies lIestacionariasH. la sucesión que se 

túe en tales manchones no siempre Comien~a con las mismas 

especies ni siempre finaliza con un conjunto único de especies,., 

Esto var de lugar en lugar, ya que la composición dellnóma-

das" serajes varía ampl ¡emente de manChÓn€l manchón. Van Ste~ 

ni s cons i dera a los maílChOnes de flnómadas 11 como c i catr i ces de 

vegetación con los cuales se resti tuy~n los daños (v.gr. estru.,S 

turqles) sufridos por la comunidad al producirse perturbaciones. 

A la vez, considera que ésas son zonas en las que la comunidad 

se rejuvenece ya que tanto "nómadas" de larga vida como'''esta-

e tonad as ", que no es taban presentes, pueden entrar a cons t ¡ tu­

ir parte del dosel. Así, panorámicamente, es posible hipoteti-



10 

zar que míentras ciertas zonas de la selva se cicátrizan y rejE. 

venecen en otras, se perturbaciones naturales, mien-

tras que en la mayor parte de la comunidad las Ildryadas" se re­

generan continuamente. Con el iempo, estas fases se mueVen co'" 

1110 un ciclo Intercambi unas con otras. 

C. El ciclo de creclm¡ento propuesto por \Alhi tmore. 

Hhitmore. (1975, 1978). tomando la ori g ¡na tmentepro-

puesta por \'latt (947) paraje dinámica de renOvac debos-

gues dé r,egiones te;:npladas, contempla la dh,¡Ímica de renovación 

de s.el altas per~nnlfol las como un ciclo al cual llama' 

El Ciclo de CrecJmíerito 1 Bosq ue ("The fores t g rowthcyc le"). 

I ciclo con$ta tres etapas generales, las cual'es más que 

les son abstracciones de l,ln compl ¡cado proceso, a saber: i) 

etapa de ma¿h.hrez {"mat:ure phasell).1 ¡.) etapa de abertura p 

phase") y jin etapa de construcción (f'building phase"). ci~ 

clo, en un pun de 1 a comun ¡ dad, comí enzá en 1 él etapa de madu-

re;": se pasa a la de abertura y luego a lélde Construcción y cul 

(nins'enuna nueva etapa.demedurez. Cada una de. las etapas de 

este ciclo puede identifica 

·1 es dentro de 1 a comun ¡ 

¡ . Etapa de madurez. 

con rasgpsestructuralesgenera-

La estructura de las zonas de le comunidad ~e se encuen-

tran en. etapa madurez tienen la fisonomra caracterfstica de 

una se 1 va v ¡ rgen no perturbada, es dec ir, se puede ter UJla 

estratifi on de árbole;sc y una situación deumbda en las paI. 
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tes bajas del dosel. Estas zonas tienen en ,un mOmento dado 

cierto riesgo de ser perturbadas por algún agente natural (que s~ 

~án tratados más adelante). Dichosagentes perturbación in-

dUCen a que parte de la comuni,dad sea destrurdasomeramente 

(por ejemp.1o con la GafOa de gruesas ramas dejos o 

drás t ¡ camen te prop i ciando 1 a ca r da de á rbó f es de I dosel s upe-' 

dar. Una vez que la perturbación natural ocurre tal zona en­

tra a la etapa de abertura. 

i i. Etapa de abertura. 

Al presentarse la perturbación ocurren al teradones .tanto 

elÍ La estructura como en las caraéteds ticasmi cr6c 1 j mát icas de 

la zona. La estrati ficaciól1 del conj untq de árboles se pierde, 

ya que,por 'ejemplo, si se cayó algún árbol cÍel dosel superior 

éste causa que otros árboles y elementos constituti'los de otras 

sinusias(v.qr, grMdes1 ianas) caigan. junto con él, Jormándos'E! 

uncl'aro en el'dosef po.r donde ahora penetra luz'con.mayor in-

tenci dad ni ve] deIs ue 10 einduc i éndose de as taforma camb i -

microclima delsiti.o. En términos generales, en las zQ 

,nas con el dosel abierto, la luz, la témperaturadel. aire, el 

de éste y el déficit de saturación, son mayores, y de 

fl uctuación en el dra, que el:1 las?.onas maduras (con el 

,c¡:rraoo) (ver: tamb i énSchulz, 19(0). Por otra .1ado,el 

de las zonas perturbadas p.uede enriquecerse con nutrí en" 

provenientes de la degradación de la,. materia orgánica .de 

Jos restos de los árboles muertos y es probable que la con;pete!l 

cia a nivel de la tizósfera disminuya, debido a que el siste,ma 

de rafces de los árboles caídos deja de' funcionar al quedar ez;. 
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puesto sobre elnível del suelo itmore, 1975). . El microam-

biente de l,3s zonas perturbadas es favor¿¡bie al crecimiento de 

. una vegetaciónherbéÍcea abundante y al pe plántulas de unrnayor 

número de especies arbóJ"eas que el de las 2011.a5 maduras (ver 

también Del. Amo, 1978}. zonés co~ las caracterfsttcas 

riores es la e de abertura del e i c lo de ¡miento. 

i ¡ i. E de construcción. 

Siguiendo a 1tlhitmore, en las zonas en etapa de abertura. 

puedeíniciarse una secuencia sucesionillde árboles dependiendo 

del tama.ño aro en el dosel.. En las zonas con grandes els 

ros en el dose 1 ... de O. hao mas (Whi tmore, 1975), princi a 

una suces:¡ón con árboles de especies secundarlas pioneras e . in-

. di j .. h~llófilos desde su estadio plántula, de: 

demandadoras de luz. ("ligh:t-demanding species " ) 

que ocupan como adultos las estratos supe.r.ior¡::s y que la-· 

zart a las pioneras en la sucesión. El crecimíer¡to coetáneo 

árboles pioneros y demandadores de luz produce, una, es.tructura 

vertical que no es discernible en es (ver tamb i Schtllz ,. 

1960 Y Hallé sl, 197.8). Este ese1 ma.rco estructura.l de las 

,que están e.nla etapa de cOl1strucción. Finalmen~e, los 

procesos sucesionales que ocurren en esta etapa cuIm! en 

un bloque ,arbóreo con las t de una zona madura, 

estábleciéndose en la parte superior del dosel árboles de es 

eles erantes a las.ombra ("s hade-bearing specíes"L cerrando 

él e de ¡miento en ese punto de la comunidad. 

E ¡ é e 1 o de renovac j ón propuesto por tmore produce una 

¡ magen. de una selva a ¡ ta pe rertn ¡ fol i a v í rgen como unmosa i co 
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formado por porciones de vegetación que se encuentran en dist 

tas etapas del ciclo de crecimiento (Pig. 1.), donde la mayor 

parte de la comun i dad se encuentra en etapa de madure?Lcon al ta 

homeostasis inicrcicl imátíca. 

D. La silvigénesis de Hallé y Oldeman. 

La escuela "vegetacional ¡sta ¡:¡rquitectónica" de Hallé y 01 

deman (Qldeman,1978; Hallé ~ al •. , 19i5) ha de]¡neado otro es­

quema descriptivo de la forma en .la, que las selvas altas peren­

nifol jas se renuevan .. A tOQoel proceso de renovación le llaman 

SiJvi~énesis("syJvigenes,is"}, 'el cualeS tambi,én de caracter 

efel leo. El esquema de Ja sflvigénesis es productq de obser-

. "ac iones que re laci onan la arquitectura ele. 1 os árbol es Ce. g. Pi! 

trones de distribuc de dlferen;tes mÓQl,!los Como troncos, r.,-

mas, r¡;:¡millas, hojas, inflo'rescencias,,' étc. , en el árbol indivl 

,dual) con diferentes gradientes microcl imáticos (p.atrones gene­

rales de luz y humedad} que vadan dentro de la, comunid~d durar!. 

te el proceso sucesional. Según Hallé y Uldeman la silvi is 

es: 

Ilel conj unto deproc~sos p.or los cuales e} bo~que se d~ 

sarrol1a, en ciclos tortos o largos,incl uyendo muchos' 

pa iales que secon~jnuan a través de fases sucesivas" 

(Old~man, 1978, traducción lib 

S eg ún los a uta res 1 a s i1 vi I s, como 'proceso ,5 i necol ¡.co, 

iClcluye tanto los procesos de sucesión secundaria en terrenos 

abandonados quehabhn srido uti lizados para 
\ i 

nas (v.gr. cul tivo o pas;toreo) así como, sucesiones vegetales 

que pueden ocurrir repetitivamente derltro de uné selva primaría 
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F I G. 1. Etapas del e iclo de renovac r&o en 2 ha de una. se! 

va a 1 té Rerenni fo Ji a en SURgeI, Ma Jasi a : a) etapa dea:be1:. 

ttlra, b) etapa de construcción y e} etapa de madurez. Las 

aberturas lar9'as '1 estrechas son el resuHado de la carda 

.. de un loárbúl grande. Las alJerturás grandes résul 

de 1 a ca r da .sJmul tánea de var 

da de árboles que incrementan 

queñas. E ¡área 

árb.otes o bien de la cal 

t ur as orLg i na1 men te pe-

se observ~ en la dere M 

cha dél cuadr-o y que está en etapa .cens tI' uce ión es r e M 

. sul,tante de una sucesión secundaria aparecida después de 

un Be 1 areo 'pare i al efec tuade en 1917 (tomado de Wh itmore j 

1975). 



15 

en zona.s donde el dosel se ha abifirto. , recen hi1capié (si 

bien no ninguna base cuantitativa de ello) en que la silvi-

génesis puede prol'.:ec:lera través de 15 posibles rutas~ il1.lstradas 

en la Fig. 2 en di agrama tomado dé Hállé El l. (1978). 

uiendo del grado de perturbación. que puede ir desde una suée-
. -

sión. secundada efectiva, si la perturbación es intensa, como 

cuando se tala una selva, hasta reí teraciones, de las ramas de 

Tos.ár.boles que sufren daños cuando. Se caell grandes ramas de ár­

bolessenescentesf que cierran pequeñas aperturas originadas con 

la caí da-de las ramas . Particularmente, . hacen el señalamiento' 

que¡en una zorra de selva primada en la que ha.ccddo un áH:>oL 

abriendo un grande en el dosel, ocurre unasut;esión 

boles que Tos autores identifican coroo fases de reemplazamientos 

conjuntos flQrísticos de árboles. Según esto último, cada fl! 

Se t::ontiene un estado dinámic6o.decn;!(::Jmiento (formado por ár" 

boLes en crecimiento activo).),unestadQhomeostáUco (formado 

por árbol es. qUe han alcanzado su máximo crecimiento y que se or~ 

gani en. estratos). El reemplazamient() <letales fases empiez.a 

con un conj unto. de árboles pioneros cuyos individuos. según los 

autores,. conservan su mOdelo arqui tectónico, conformado en los 

estadiós infantiJ19s d~ los árboles (Hallé . .!:.! !.1,1978L a.través 

rle s.ú 4esaU"!I"·oHo sh'll U".e¡j·terarse. Esta fase e.s sucedida por varJ'" 

as fases postpioneras c,uvos¡'rbo4,es ,muestren vez más re 

su model0.arql.ii tec;;tónico original. siendo Ja última 

faseul"l conj un de árbolescpn r.eitera,ción ,abundante. Hallé y 

Oideman identificaron hasta? fases de éonjunt<;ls flortstiq 

se suceden en, las. zonas p~rturbédas de las sal de 1 a Guayana. 

Fr:ances~AHalJé ,.!:.! al~, ..2E,;ci t.; Oldeman,. 1978)'Y puntual ¡izán 
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1000 años 

10 años 

* Perturhac ión 

- Regre:s i 

roo 

. ---- Anticipaci.ón 

F JG.2. La s ilvi i [?uede dividirse en 
rases sucesi, Ulaconunes nárritco, de crecimien 

¡va (Id, 'lid' etc.) y uno tático con creclmien-: 
íroo (lh' 11, etc.). El o comien~a eón la ime-

arboresceRte gionera. El tiempo está en a 10-
duración la faSie pioheray la de ¡a segun 

presenc.i a de ári;Jol.es eh los '1ue se 
Cecropia spp.L duración 

hipótética. Lps estre! las repr~ 
• Una ión puede regresat-a 
cfad:a una fase p.ionera(fleclláscon-

I es regresar 1 a a una fase 
o ¡en él supropJa e dini 

az.ami ! flechas punteada,s) ¡ o antl 
terJor, dependiendo. de la intensidad 

ja de árboles jóvenes disponIbles 
inuas). E q sLgue en la si 

1 ta,maño de pe.r turbac ¡ 011 Y 
1 a per 



que el número de fases oue pueden ocurrir en alguna selva en par 

ticul.ar depe'ldede la edad máxima de los .árboles -más longevos, 

ya .que cuando un árbol senescente tal cae 1 a zona es a 

la primera En resumen. seg~n el cuadro de la silv! 

la configuración de una selva alta perenl1ifolia en un momentó 

. do resul de un balance entre la destrucción y el recreélmiento 

en .1 a comun ¡dad y seg un Ha 11 é y 01 deman 

"las fases de la silYigénesis en los trópicos están dis­

tribuidas más o menos al azar, excepto donde los facto­

res edáficos o de pendiente del terreno aumentan la pro­

babilidad de ocurrencia de caída de árboles"; "el bosqJ;le 

. tropical es un. mosaico de facetas coexistentes, cada una 

de \as cuales representa un punte;¡ cronolÓgico en la sH­

vi génesis H (01 deman. 1978, traducción libre L 

11. La Zona de Perturbación, Sucesión y el Proceso de Renove;"· 
. , 

Cjon. 

Hasta aquf se han expuesto una serie de esquew.as quedescrl. 

ben la dinámica de renovación de las selvas al tasperenhifolias 

- . en una forma mas o menos general. En real Tdad todas son c;:ohce'P~ 

ciones similares, quizás con excepción de .. 1acle Aub-réville por 

el hecho de tratar con selvas de Africa cJ.JYas caracterfsticas 

es.tructurales las hacen peculiares .respecto él las existentes en 

neotrópico y a (ver discusión al respecto en Richards, 

1973'). De estos esquemás es evidente que 1 a r da de árbo les es 

la causaprir,.clpal de destrucción natural de las comunidades de 
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selva alta perenni ia'~ juegan un papel vital en la I'"piJPrH"q-", 

c-ión y la, comuni:dad de un' gran lote de especies 

arbóreas demandadoras luz, las cuales; una vez estable.ci 

pueden 'permi ti r e.l es tab] ecimi en to de árbol es cada vez. tole;' 

rantes a la que las reemplazan a través 

s.ionales. 'En un grado menor, perturbaci ones por 1 ¡;¡ ca rda de 

gruesas ramas de grandes arboles senescentes. al teran la ue" 

la comunidad y juegan también parte 

impórtarHe en taregenerse/ónde especies tolerantes a la sombra; 

ya que, estas ,perturbaciones perlTÍi ten la Infi1 tracióh . peque-

¡lOs palrches de il umi relat.ivamente ta, a través de 1 dosel. 

con los que de ta1es especies, que s~ mant 

nen en crecimiento mrnimo a baJos niveles de ilumii1ación, aumen­

tan su crecimiento y .su posibilidad de ~ntrar a cQn.stituir parte 

dél dosel en su E!$trato s,Uf)erior 

1978) . 

(Wl;¡itmore, 1975; Hallé 

A •. A.gentes de perturbación y sus efectos. 

p.er j ones en 1 a cornu¡;1 i dad ocúrren a través de 1 a 

acdón de agentes Hsicosy biótic<fs, les ha' dado a los 

menos meteorológicos, tal como vi én tos, prec i pi tadones y tor~ 

men tss el éc t ri<::as severas,presen enci.é 1 enes, huraéanes, 

"nor . etc., el' pape 1 

ción nvhitmore, 1975; Ha} 

los principales agentes cleperturba­

~ :Slli,t'978). Aunado a ~stos., la 

pérdida, cohesión del suelo durante' las lluvias y lo somero 

del'sistema radicular de' árbol es. de las selvas, con 

la. posibilidad :de que un árbol cai.ga., Agentes de 

perturbación a una a.lT,le~or es tán represen tados por 1 a ae t j ~ 
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dad depredadora de ci.ertos animales, como. los. elefantes en las 

vas del es .de ia que como consecuencia de su activi 

de raJeo sobre los árboles propician su carda (Fox, 1972) o 

bien por el ataque de insectos defoliaoores que provocan daños 

en 1 as ramas e inducen su carda (Anderson, 1961), u otros orga­

nismos que como ciertós hongos disminuyen el vigor del sistema 

¡euJar de los grandes árboles. haciéndolos s~ceptibles a que 

seah tirados más i ¡mente por los vientos (Whi tmore, 1975). 

Además, pe.queñasperturbaciones pueden ocurrí r cuando los árbo-

l es de 1 as par tes s uper i ores del dosel muerer¡ de p'¡ e. ya que 

cucmoo esto ocurre, la copa de tales árboles cae fraccionadamen­

te y en su carda puede romper ramas de árboles vivos. 

En ocas ¡ ones las tormentas puedeni nduc ir 1 a des t.rucción de 

grandes áreas de selva al ta perennifql fa. Por ejemplo, Anderson 

(1964) reportó un área de .aproximadamente 80 ha de una selva al­

ta perenn ¡fol ¡·a de Sarawak (Borneo) devastad<\! por una sola tor~ 

menta. En otras oca~iones los daños pueden ser menores. El ml,i 

mo autor (Anderson,2E. ill.) encontró en la misma local idad una 

abertura en el dose J de aproximadamente 0.6 ha causada por 1 a 

calda simultánea de 70 árboles. Sin embargó, este tipo de per 

baciÓnes son causados por fenómenos meteorológicos éxtraordlna" 

ríos y. tienden a presentar.seen comunidades que se localiz.an en 

zonas de ciclones.. Lo más frecuente es que unos cuantos árboles 

ca igan. Util izando los datos reportados por Hartshorn (1978) ¡ 

es posible calcular que enl ha promedio de selva primaria se 

produce en el dosel una abertura por año (con un rango de 0.7 él 

1. 3 ab~i turas/halaño ¡ N=4) aquí va 1 e·nte, aproximadamente, a 1 a caí-
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da de árbol del dosel superior por ha por año {si bien, el nú-

mero de árbol es que caen puede ser un poco mayor ya que no se d.§. 

terminó los árboles que cáf¡:;nsobre turas ya formadS!ls L Se~ 

g.ún Hartshorn tales datos son representativos 10 que ocurre 

en las selvas del neotrópicQ, pero claro es que la frecuer¡cla 

de la carda na 1 de los át;bo 1 es en 1 as se 1 vas puede ver i ar deil 

tro de un rango de acuerdo a las condiciones icas (si el su~ 

10 eSSOl1'~ro o profundo), 

diente del reno). y el i 

ráfieas (con o sin marcada pen­

icas (en o lejos de. Zonas de ciclo· 

nes) presentes en la local ¡dad ocupada por la comunidad. {En 

una selva ·alta perennifo¡ia de la regió~ de Los Túxtlas, Vera-

cruz, hay alrededor de 138 árboles del estrato superior (de a 

35 ~ de altura) con ~i promedios de la copa y tronCO de 

14.my 0.63 rn, respectivamente (Piñero.§.! 1978). S ¡ 1 a fre-

cuencia de .,. árbol caído/ha/añoes aplicable a esta selva .im-

pI ¡caría que áproxlmadamente el 1 

SUPEilrior caen anualmente). 

de tos árboles del estrato 

Cifras simJ1eres.a las anteriores se r~portan para selvas 

ai tes perennifoHas del este de Asia. Poore (1968) estimó que 

unos 165 árboles cayeron durante 12 años en una parcela de 12.2 

ha .de una selva de fvlalasia, 10 cual impi jca que en 1 ha de 

Caer enpromedío'1.12 árboles poréño (¡sorprendentemente simi-

a la estimac¡6n para las selvas neotropicales!). 

Con menos, frecuenc ¡ a ocurren los, que mueren de pie. 

Por empl0, PoDre (1968) reporta quede 210 árboles que regis-

tró como> muertos en .las 12.2 a través <;fe ¡ os ' 12 años de obser. 
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vacion, sólo el 219 % permanecieron de pie. Hallé et al. (1978) 

timan que este porcentaje debe ser m¡s bajo en las selvas de lE 

Guayana Francesa. 

La muerte de los árboles, involucrando Q no su cafda, es rE. 

tivamente fr.ecuenteen las selvas altas perennifolias.V.Jyatt­

Smith (1966) observó a través de un período de 1~ años.diferen­

tes parcelas de una selva ,alta. perenrtifolia en Sungey Menyala, 

MaTasia. En promedio, a través de los 12 años de observación, 

muriera" el 23 % de los árboles con d.a.p. ~ 10 cm presentes en 

2 ha de selva, 10 que da un 1.9 % de mortalidad anual. Alpáre"' 

cer la probab i 1 ¡ dad de muerte no dependió del tamaño diamétrico 

{del tronco) de los árboles, ya que el por.centaJe 'de muertes en 

los árboles pequeños fue similar que el obtenido para los árbo­

les grandes (ver Tabla 1). Sin embargo, si los árboles se agru­

panen especies pionera.s, exclusivas de. los estratos inferióres· 

y exc 1 us i vas de los es tratos s uper i ores es notab 1 e q.ue lo a nt.e"'. 

rior se sostiene 1 igeramente en los primeros pero no en los se­

gundos y terceros (ver Tabla 2). ya que en éstos úl timos la pro­

bab.i1jdad de muerte tiende a ser mayor en los árboles pequeños. 

Lo anterior puede ser sólo el refl o de la estructura diamétri­

c.a de la .comunidad arbórea; ya que, como es reconocido en una sel 

va primaria, el número de árboles via decreciendo logarftmicamen­

te al considerar diámetros troncales cada vez mayores (Schulz, 

1960; Sarukhán, 1968), de tal forma que, aunque se tenga una pro· 

babíl idad de muerte similar entre árboles de diferente tamaño 

(como se menclonó líneas atrás). el número efectivo de muertos 

en las categorfas con mayor número de árboles, l. 
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TABLA 1. Mortalidad deá.rboles con d.a.!'. 10 cm en 2 ha 

de una selva alta perennifolia en $unger Menyala, Ma ia, 

expre$adacol1lO ni de.muerteanual en reláción 

con diámetro del tronco a la altura del 

Wyat-Smith, 1966) 

Cl,ASES DIAMETRICAS 
(cm) 

10 - 14 

15 - 19 

20 - 24 

25 - 29 

30 - 38 

39 - 48 

49 
.~ 

y mas 

X 

PROBAS I LI DAD DE 
~1UERTE ANUAL 

O.OH!. . 

0.017 

0.018 

0.020 

0.013 

0.019 

O~O15 

0.017 

cuTa~ 



, 
CLASES DIAMETRICAS eSPECIES PloNtRAS ESPECIES DEL ESPECIES DEL 

(.cm) DOSEL BAJO DOSEL SUPER I OR 

(A)(B) (A) (B) (A) (B) 

9 - 16 3 17 12 57 
17 - 24 9 5Q 6 29 
2.5 - 32 4 22 1 4 
33 - 40 2 11 2 10 

126 57 

1 7 15 
41 ~ 56 7 15 

- 72 3 7 
• 88 2 4 
Y .más 1 2 

T .la 100 21 100 46 .100 
"- -~_.- .. __ ._.~ .......... ~ 

_~ ____ F····_··~········---'-'_··········· __ • 



f.. en 1 as ca tego r de irboles pequeRos. 

1}. La zona de perturbación. 

La caída de un ~rboJ .de los estratos superiores produce una 

entidad claramente reconocible dentro de 

una comun idad de se i va desde aspectos fi sonómi cqs, flor ísti cos y 

.estructurales (como veremos en adelante) e inclusive pueden 

larse difetentes.partes dentro de ella. 01deman (1978) esqwema* 

tiza a la zona de perturbación, como 10 mue.strala Fig.3, dis­

tinguiendo Jas partes de: i) hueco dejado por la copa .del ~rbol 

cardo, ii) epicentro, correspondiente a taparte en laq·ue cae 

la copa de J árbol y donde se producen los mayores dañ~ y i. ii ) 

per ifer ia, reéonoc i da como una banda de vegetac iQn primar i a a I r~ 

dedor del e p.i cen tro. 

El área ne una zona deeertÜrbaci ón 'lar! a de acuerdo alár-
.. . 

bol que cae. Oldeman 0'9:r8) estima que en las selvas de la Gua-

yana Fr.ancesa la zona de perturbaciootlene uhasuperficie prom~ 

dio de 10 x 20 m hasta 20 x 40m. Una superficie aproximada de 

10 x lD m es ocupada por el epicentro '1 una superficie sI mil al" 

por 1 a abertura dejada por ¡a copa del árbol .caTdo. Poore (19-

encontró una superficie máx.ima dañada pQr la caída \1n 

gran árbol de 20 x 30 m. Con datQs mi smp a.tltor,. Hi31 ¡ é 

(1978) estiiJ1an que área promedio' de una zona pertUrbada 

en ¡ as se 1 vas de Ma 1 as i a es· de 400 WhHmore (1975) hace es· 

timáciones similares (0.04 ha) para otras selvas de esa región 

del mundo. En 1 a loca Ti dad Selva, Costa Rica, Hartshorn (19~ 

encontró que una aber.tura en el dosel tiene 91 .± 88 m2 (con 



fIGi.}. El patrón idt;alizado dé una ~ de per 

turbación. La cafda de un árbol produce dife­

'rentes ambientes de luz: i) hue(,)o dejacló por la 

copa del árbol que c<;,e, i ¡) epicentro, lugar 

'donde cae la copa y el macrocHma llega ta el 

'nivel del suelo y iii) periferia, banda devege~ 

tac¡6n alrededot del epicentro. con una transi-

"ción i del macroc] ima al microcl ¡me de las 

maduras (de 01 deman, 1978 l. 

25 
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un rango de 54 ± 43 m2 a 120 ± 125 ; N=4}, valores muy por de-

o de los anteriores, pero parece ser estas áreas únicamente 

corresponden a la parte que denomina Oldeman epicentro. 

Como anteriormente se había menciorJado, el microcl ¡made 

las zonas con el dosel cerrado c:Jifiere del de las zonas con el 
, ," , , ~ 

dosel abierto (yer SchuTz, 1960 y Longman .& Jenlk, 1974 para da-

tos cuantitativos) pero cOmO menciona Oldetnan (1978) parece ser 

que dentro cada una de las partes seña 1 adas en una 

perturbaci'ón se presenta unmicrocl ¡me¡ distinto respecto al que 

prevalece .en las zonas maduras. Según el autor, enla .parte del 

huecp deJado por 1 él del árbol cardo, el macrocl1ma interac-

tua direc con los árbofes Jóvenes que no fueron dañados 

con la cafd.a del tronco!'! incluso señala que, por debajo de estos 

árbol es, e ¡ patrón del ient:elumfnico no es ·diferente respec~ 

to él lq ue se presenta en zona madura, síes de mayor in-
. . 

tensidad. En el epicentro el suelo expuestos! maQroclima 

y por último ~n la periferia hay una transjc¡ 

condiciones m¡crocl imáticas de las zonas 

gradual de las 

(baja i 1 \ltni na-

¿ Lón, al ta humedad tempe:rstura moderada y poco movi.miento de 

re) al macroclima del epicentro (con las caracterrsticas contra.;. 

das a las anteri,ores). Sin embargo, est'fls descripciones son 

más .bien intuitivas ya que no hay medidascuantitativás del mi­

croclima que muestren el .ambiente físico.de la zona de pert(¡~ba­

c ión de esta forma. 

c. S uces ión ye 1 proceso renovación. 

La vegetación arbórea puede expresar diferentes respue.stas 



a las condiciones ambientales de cada parte de una ~a per-

Bajo el hueco dejado por La copa del árbol cardo, 

los árboles jóvenes de especies que ocupan· Jos estratos super 

res, al ser liberados dela supresión, entran en una de 

crecimiento activo. La ca renc i a re I a ti va . de á rbo ¡ es j ove Des 

en la estrUctura diamétrica de las especies emergentes. y del 

estrato suPerior (muchos ejemplos se encuentr.an en 1956; 

Schulz, 1960; Sarukhán, 1968; Pérez y Sarukhán, 1.970; Whltmore, 

1975) sugiere que estas especies requieren de altos niveles de 

iluminación para rollarse durante sus estadios de plántu­

las y juveniles. Bajo el dosel denso de las zonas maduras de 

las selvas altas perennifolias, el nivel de iluminación a los 

10 m arriba del sue.lo puede fluctuar entre el 2 y el 5 %de la 

luz. incide:nte fuera del dosel (Longman& Jenfk, 1974; Kira, 

1978). Tanpequ6lños niveles de iluminación sólo permiten que 

la actividad fotosfntetica de ¡ntules y juveniles sea sufi-

ciente como para balancear sus gastos por r.espiración (un 2 a 

. 3 % de· i nso 1 ac j ón es necesa dopa ra que 1 afó):osf n6;~s isba 1 an­

cee. la respiración - Baker,1950, en Horn 1976 -1; bajo esta si 

tación los árboJes permanecen en ún estado de supresión, de crS 

cimiento nulo o mfnimo '1 con un alto riesgo de mUerte. Saru· 

khán (1980), anal izando datos demográficos de Euterpe globosa, 

palma de los estratos superiores de'selvas de Puerto R.ico (Ban­

nister • 1970; van Valen, 1975L y de Petltaclethra,macrolóba 

(Legumi nosae), ¡rbol domi nante del estrato superior en la loca­

l ¡dad La Selva, Costa Rica (Hartshorn, 1972, 1975}.encontró 

que la esper·anza de vida (número de aFíos de vida futura de un 
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individuo de cierta edad) de estos árboles permanece constante 

y muy baja a traves de los primeros años de desarroJ lo, corres~ 

pondientes al período de supresión como plántulas y Juveniles. 

'l aumenta notablemente una vez que Jos individuos alcanzan una 

edad en 1 a que SU incremento en al tura es tal, que la copa se 

ve sometida a niveles altos de ilUminación (ver Fig. 4). Un ¡n-
I ' 

cremento similar podrfa ocurrir en la esperanza de vida árbS? 

les suprimidos al caer un árbol del dosel superior; el hueco 

jada por su copa permite la elevación del nivel lumfníco que rQ 

dea a los, juveniles, de tal forma que la activi fotosfnteti-

ca de éstos debe ¡'¡crementarse, entrando. a un estado de. creci­

:llÍento aceierado. Alguno de estos árboles, que ahora compiten, 

azara al árbol que produjo la. Ión. As ¡mismo, 

los árbol.es adultos que fueron dañados parcialmente o que se 

encueFltran cerca del hueco, reiteran sus ramas contrib a 

reestablecer la estructura madura de esa parte cerrando o d¡s'­

minuyendo el hueco (Ha·llé et ill.:, 1978). El proceso reí tl­

va, quizás inducido por la pérdida de la dominancia apical de 

las ramas traumatizadas y por fototropi!¡'ómo, se presenta tam-

bién en los árboles de otras partes de la selva donde ocu-

rrido pequeños disturbios, por ejemplo! donde sólo se caen par. 

tes, como ramas, del árbol senescente ó muerto, y no todo (ver 

tamb i \"ihHmore, 1975, 1978; Brünig, 1964; Poore, 19M)). 

En ¡ a pa rte de 1 ep icentro puede .efec tuarse un proceso 1?.1!.­

ces10nal de árboles dependiendo del tamaño de las aberi;uras en 

el doseL En las selvas de Surinam, Schulz (1960) encontró 

que en aberturas que variaban en tamaño de 100 m2 a 1000 m
2 

la 
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vegetac ión 

das las 

, encontrada después de dos años de produci-

, dependió principalmente del porcentaje de iD. 

soJación en el suelo. En cualquier circunstancia, el crecimie.!1 

toóe las plántulas y juveniles de toclas las especies arbóreas, 

incl uyendo las supuestamente tolerantes él La sombra, fue 

vorecidopor las En las aberturas pequeñas (100 

o un poco más), con 10 a 20 veces mayor la iluminación a. nivel 

del suelo que en unaz.ona madura, la vegetación consí fa prin-

cipalmente de pequeños árboles es pec i es pr i mari as, res ul tado 

del crec ento de p J ántul as y j uve n ji es ya es táb 1 ec i dos; no 

obstante, con úna i 1 uminac i.án 15 veces mayor, se erlcontraron 

.unos cuantos indivi.duosde especies fuertemente demandadoras 

luz tales como los de Cecropia sp •• el. género pionero típico de 

las selvas neotropi es. o las abet'turas grandes {mayores 

a 500m
21, con un 50 a. 100 % de insolación, se produjo una suc~ 

sión secundaria. Si bien los individuos Jóvenes de. especies 

primarias que en estos sitios mostniron ¡ner§. 

mentar su ¡miento, su posterior desarrollo fue suprimido 

por el e.recimiento vigoroso de especies secundar;ias.pionera,s~ 

Kramer (1933) observó eventos similar.es a los anteriores en 

una selva alta perenni 1 la en el oeste de Java: en abe·rturas 

menores a t 000 2 ¡ .. b ¡. .' d •.•• .. m os ar oes Jovenes e esp~cles primarias, 

q ueye estaban es tab 1 'ec i dos antes de produe; rse las aberturas, 

mostraron un crecimiento. activo y formaron la vegetac predo' 

miente; esta regeneraci6n de espec;ies primarias fue fuertemente 

supr.imida par el crecimiento vigoroso de especies secundarias 

en aberturas de más de 5000 m2 , (Al parecer, por estos dos 
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emplos, el tamaño de 'la abertura en el dosel con la que ocu­

rre una sucesión secundaria puede variar entre las distintas cQ 

munidades de selva alta perennifolla del mundo, posiblemen en 

función de las propiedades fisiológicas particulares de la flo-

ra que compone a cada comuntdad, v~gr. las especies pioneras 

de 1 neotróp ¡ ca (por ej emp 10 I as de. S ud nam) pueden ser menos 

mandadoras de'luz que las de Asia (por ejemplo las del oeste.de 

Java). Otra posibilidades que La alt.a diversidad de especies 

vegetales. gen.eralmente observada en las'selvas altasperennifo­

I ¡as de Asia (Whitmore, 1975), condiciona a que el umbral de pe!. 

turbación (y de aqur que el tamaño de la abertura en el dosel) 

necesario para relajar las relaciones competitivas de especies 

primarias, que permita la entrada de especies secundarias, sea 

mayor que en' las selvas al'ta~perenn¡fólias de América, rela'ti-' 

vamente menos ritas en especies que las ~siáticas., 

A excepción de los 'trabaJo antesmencfona·dos no existen 

otros que hayan intentado registrar lo que sucede en las zonas 

con e! dosel abierto. Hallé et al. (1978) considerando su esqu,!l 
;-" - -- - -. 

roa de la silvigénesis, delinean, de una forma descriptiva mUy 

general·, 10 que puede ocurrir .en el epicentro de una zona de 

perturbación s i se efectúa un jJroceso suces ¡onal (ver Fig. ·S). 

Lo que a continuación se descr ¡be es·tá basado .en ideas de 

estos autores aCerca de la sucesión de árbol es .dent.ro de las 

1 vas altas perenn ¡fa Ji as del a Guayana Francesa. 

Al prlnc i pio de 1 a sucesión, en eJ epicentro de una ~ 

de perturbac¡6~,se present.a una fase pionera representada en 

las selvas neotropicales por especies secundarias tales como 
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FIG .5. Sucesión en una zona de perturbación. 

(1) el unto de meristeoos y 

IJasdel suelo se activa con la perturba-

ciÓn. (2) restaurac ión : los ~-

ristemos y semillas empiezan a crecer; .(3) 

.:,...:::~= competición: comunidad sIn estructura, 

compuesta por pioneras que compi ten. (4) 

homeostát.ica:· los árboles p.ioqeros alcanzan 

su crecimiento ¡oo. Muert;,e. de 

boles pioneros: competencia entre árboles jó-

de ¡es tolerantes a ¡asombra 

encontrados én las partes del 1. 

un nuevo conj unto é'!S-

tructural que se compone y mantiene por .€ste 

grupo de árboles. + '" Meristemos 

los árboles pioneros. El punteado en los cu,ª, 

dros de I a derecha representa med s tem9s . en 

las. ramas de los árboles y en las sem¡ 11as 1Q 

calizadas en el suelo. (Tomado de lé 

,1978), 



33 



), Qchroma 1 agopus (Bornbacaceae), 

(TiHc¡ce'c¡e), ~ micrantha (UTrna ~ 

cesé), etc. Esta etapa puede durar entre 5 y O años. Cuando 

estos árboles llegan a la 

tu ra i con un dose 1 p?co denso. 

tre los] O y 2 o años despu~s 

usado para fechar la duración 

forman un so 1 oconj unto es tr uf. 

tado puede alcanzarse en­

la perturhacibn. El Indicador 

la fase pionera es la edad má -

.xima de especies secundarias comunés como Cecrogia sp: {Schulz, 

1960, menciona que Cecropia sp. puede en parcelas y 

obtener eh esas condiciones 10 altura. er1 dos años; Sa.rukhán 

(1 ~68) encontrb comun i secundarias que tenían de 10 a20 

años de por Cecroplaobtusjfolia y Hel iocarpus 

apQendk\\.llatlls en 1aparté Surestecle la Planic.je Costera del Gol 

fo de México). 

Los~rbo 1 es secundad o!'¡ de la pionera .son produtto de 

la germinación de Tas pfovenientesde ()tro~puntosqe la 

va con vége seó..mdariá en des.;¡rr9.l10 o' de po rc i.ones de ve -

ge.taciól1 secundaria .que se e.ncuentran en los ID rdes de la selva 

primaria; y que funcionan como focos deinfe.cciÓn de ZOi1i¡rS de per,. 

. turbac ión ree i dentro de la comuni dad. Estas semi pueden 

ser' dispersadas por animales (v.gr. aves y murciélagos) o por el 

viento (Trejo, 197.6; Vázquez-Yanes, 1976), Al parecer, alser disi" 

persadas, estas diasporas se integran al "banéo de semfl\¡¡is" del 

sue 1 o de zons.s _ maduras de la va (donde s diversidad y,número 

pa.reet!! ser mayqr el de jas semillas de especies primariás -GU$; 

vara y Gómez"Pompa, 1.972). Debido a que las semillas de espedes 

pioneras parecen tener mecanismos de latencia (Vázquez-Yanes, 22. 
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cit., \>Jhitmore, 1975), que pueden mantenerlas viables por pedo­

dos largos de tiempo, éstas son las originadoras del. primer gru­

po arbóreo que partici pa en la suces ión al inducirse su germi -

hac i óncuando se produce una perturbac i ón abri endo grandes claros 

en el dosel. A este respecto, Vázquez-Yanes (1974) encontró que 

27 especies secundarias de una selva alta perennifol ia del sur ,de 

Veracruz poseran semi llas con latencia impuesta por factores de 

luz y temperatura. La latencia desapareció cuando las semillas se 

expusieron a temperaturas altas ya altos niveles de tluminación. 

Estas son condiciones que se presentan en una ~ de perturbación 

reciente. Sin embargo, aún queda por determinarse sila latenéia 

de. esas semi !las es suficiente como para mantener.las viables por 

largos pedodos de tiempo, antes de que se presente una perturba­

ción. O bien,es posible que, las s,emil1as recIentementeincorpo· 

~adas a la zona de perturbación sean 18S.qu~ germinen ortginando 

a los árboles pioneros. 

Cuando los árboles pione:os muerense'estabtecen otros árbo-.~ 

les de especies demandadoras de luz, de ciclos de v.ida más largos. 

Los árboles jóvenes de .estas especies se desarrollan bajo el dosel 

dé los árboles pioneros que permiten aún la entrada de porcentajes 

al tos de insolación. Los nuevos árboles forman ahora. una s.egunda 

fase o-postpionera. Entre las especies que s~ presentan.e.n esta 

fase en las selvas de la Guayana Francesa se ci tan a Spondias!11Q!!l­

bin, Tapirira guianensis (Anacardiaceae), Astrocaryum paramaca 

(Palmae)" Hymenaea courbaril (Leguminosae), Jacaranda copala, ,la­

bebuia s pp .. (Bignonaceae), Apeiba s.pp. '(Tiliaceae), Cuando estos 
\ 



árboles al su crecimiento máximo se forman dos conj untos es-

tructurales; un ,estrato superior y un estrato de pequeños árboles 

entre 8 y 10 m de alto. La duración de la fase post,pionera es mas 

di f fe i de fechar ya que se desconoce 1 él edad máxima, del a mayo -

r.f a de es tas es; n embargo se qwe 'en Suri nam, 

qUe puede adjudicarse a esta fase, S6, desarrolla' y 

muere en 40 años, perrodo que cubrirta aproximadamente la transi-

ción del estado de 

árboles de esta fase 

mJento activo al estado de madurez de los 

lé ~. , 1978). 

Al mori r 105 árboles de la fase postpiQnera se dispara el cre­

e ¡enta activo de l,os árboles de una tercera fase. En ena se p:r~ 

:sentánárboles de otro compl o florfstico (incluyendo especies co-

'110 la Fét1tropical pentanora) coneapas de ramas reiteradas -

pi"ofusamente,lento·cr:ecimiellto, dejos de vida más largos y rCjmas 

delgad;:¡sque las de Jos árboles de las fas·esanteri A 1 m.§. 

durar. estos árbol es, se es tab 1 ecen tres conj untos es tructura 1 es, dos 

arborescentes' y uno arbustivo, No hay datos para fechar la duración 

-dé esta 

Des de la tercera 

cedí érrdose como se ha dese ri to 

se pueden presentar otras fases, 

ras anteriores. En las fases 

avanzadas se estabJ.6ceun bloque ar.~óreo 

tructurates or definidos ·ellestratos. 

¡.zado en conj untOs es­

bloque arbóreo es el 

constitutivo de zonas de las selvas al pe,renn i fo 1 ias 

en talészónas_ y e-l n0mero de _es tratos que pueden ser 

varta entre las selvas mundo de acuerdo con las condiciones ;ed~ 
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ficas y climáticas de una localidad particular {Richards, 1957). 

En general, se pueden distinguir cuatro estratos arb6reos: El 

de árboles emergentes, un estrato superior, un estrato medio y 

un estrato inferior (Richards, QE.. ill.; Sarukhán, 1968; Whit-

more J975; Longman & Jeník, 1974). Entre las emergentes se en­

cuentran los gigantes de las ,selvas altas perennifolias con co­

pas de ,18 a 20 m de di ámetro, troncos de 1.5 m de diámetro o 

más y grandes contrafuertes, representadas por Shorea spp., .Qi..e­

terocarpusspp., (Dipterocarpac~ae), Koompassia excelsa (Legumi­

nosae) y Drvobalanops aromatica (Annonaceae), algunos con mas de 

80m de altura, en las selvas altas perennifolias de Malasia -

(Whítmore, QE.. cit.). Eh las selvas neotropicales se presentan 

á rbo res de G U¡t ter j a anoma 1 a (Annonaceae) ~ Swi eten la macrophyll a 

(Melliaceae) y Ten:ni nal iaamazonia {Combretaceae} éon al turas de 

65 a 75 m. 

AGn cuando pudiera parecer que todas las especies arb6réas 

de 1 as fases avanzadas son tolerantes a la sombra, por la premi­

sa de que reemplazan a los árboles demandadores de luz de las f.@. 

ses prel1.fas, varios hechos sugieren que las especies de los á,rb.Q. 

les emergentes y del estrato superior son tembié'n demandadoras 

de luz y que únicamente las del estrato medio e inferior pueden 

consi,derarse como tolerantes a la sombra: i) la est,ructura dia­

métrica de las especies' de los estratos superiores muestran ca -

rencia de individuos en las clases diamétricas inferiores (ver 

ejemplos en Jones, 1956; Schulz, 1960; Sarukhán, 1968; Longman & 

Jenfk, 1974; Wh,itmore, 1975,); por el contra,rio las especies del 



estrato medio e inferior muestran estructuras diamétricas.log-

n.ormal (ver emplos en las citas anter ); ii) las 

cies arbóreas .de los estratos superiores tienden a mostrar pa-

di agregados (ver ejemplos en Schulz. 1960); 

a'! las ag o 1:1 es de es tos es son el. resultado 

de 1 cree ¡ m i en to coétaneo de i nd í vi duos j ov.,n ... " favorecidos 

la cread ón !:ita aberturas 9 que se forman al caerse ~rbo-

les del .dosel . superior (O 1 deman , 1978); i i i) la mayorfá de 

de los estratos superiores mantienen debajo su 

copa un petell de pI as que se renueva conti nuamente, una 

cohorte de pl tulas mllere pero. es reemplazada por una nueva al 

ger.mi na, 1 as 11 as di semi naqas de abundan tes cosechas {W,¡ t-

more, 1975; Sar\lkhán, 1980); bajo la copea del árbol· rental, a 

ni de r.1Umi'nacion reducidos, estaspHíntulas mantienen un 

crecimiento mfn'imo pero si .se "p~oduce un claro grande en el do* 

sel, Jasplát'}tuJas y los juveniles incrementan notabíemente su 

crecimiento (ver emplos ~n Schulz, 1960 y Ng, 1978), 

Un empl.o notable lo anterior 10 enc;;ontrambS con 

tandra (Lauraceae), una especie 

aproximadamente el 37% de los 

a 35 m de al tura) de una . .selva al ta 

del estrato superior 

renf'1 i fa 1 i a de 1 i!I 

de Los Tuxtla.s , ; y que parece mostrar laestrucfura 

tfpica dé una especie demat!dadora de luz. Un dis.eño exper 

tal, que duró'un año, permitióínostrar que las plántulas expue~ 

tal:> a la luz solar directa, en zonas de la selva con aberturas 

gran en el doseL crecieron más en biomasa,altu,ra y produje-
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ron hojas que las plántulas que se local izaron bqjo las co!.2 

diciones de una zona madura de esta selva (Córdova.!979). Por 

el contrario, parece ser que las ántulas y Juveniles de 10s-

árboles de estrato medio e inferior crecen: continuamente en l'u-
" ' 

gares que reciben pequeños parches de 1 U2 ("sunfleck:-1 ight") 

'(Longman &. Jeník, 1974). Los datos de Wyatt-Smi th (1966) apoyan 

esta observación ya que con ellosse puede estimar que l a, proba-

bilidad de reclutamiento de un árbol e untamañ,o mfn 10 

cm diámetro troncal, es mayor en las especies ,de los estratos 

inferiores que en 1 as especies 'pioneras y de los estratos su· 

perlores. En estas últimas la probabilidad, de reclutamiento ti~ 

ne valores muy bajos {ver Tabla 3). 

Aunado al os puntos anteriores podemos> añadí r las declara .., 

c,jonesde H~H-tshorn {l978} de que ·enlas selvas de Costa Rica 

aprox.imadamenteeT 75 % de as especies del dosel ior son de-
~ . ! ••• ', 

mandádoras de 1 uz y que el numer.o de especies demandadoras de luz 

decrece a medl da que se desciende héci a:spartes internas de 

la comunidad. Declara,ciones similares se pueden encontraren Tom~, 

I inson & Zimmermann 0978, C,;¡pftuJos23-Z7}. 

Todo lo expuesto anteriormente sugiere queJos árboles de 

los estratos superiores ez,an su crecimient:.o hacia las par-

tes altas del, dosel, lo que puede durar siglos, cuan-

do se produce la cafda'deun árbol yla consecuente zona. de pe.!:. 

turbaciÓn. Las estimaciones de Nicholson (1~65) dan que 

fluctúan entre 130 y 570 años para varias especies emergentes de, 

sel vas a,1 tss perenn i fo I ¡as, de Sabah, (Borneo) . y de 60 a 260 pa-
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41 

,.a otras del estrato superior; sin embargo, jas especies de los 

'estratos inferiorl5:s de estas selvas parecen ser más longevas, ya 

que se encontró ,un rango dé edades de 11 O a 720 años -lo que se 

puede deber él lq capacidad de estos árboles para mantenerse en un 

crecimiento mínimo por pedodas prolongados bajo las condiciones 

umbrfas de laszonas maduras de la comunidad-o 

Cuando los árboles de los estratos superiores de lás últimas 

fases dé 1 a suces i que muestran una reiteración' muy abundante 

11 é et 1978), entran ala senescencia. la probabilidad de 

que ocurra una nueva perturbac ¡ón ,se hace cas i del 100 %. Cuan­

do un gran árbol cae, la zona (antes madura) eS regresada a la 

pr ¡mera fase pionerá (o etapa de aper de Whitmore), jnicján~ 

dose así un nuevo ciclo de rejuvenecimiento. 

De acuerdo con 1 a concepción de los autores que tratado 

de descr i b i r e 1 proceso de renovac ión y con 1 ainformac j Ó1 expues ~ 

ta, se decir que las selvas al tas perennífol ¡as son comuni-
" , 

dades di cas y heterogéneas: mientras algunos ~rboles de1 do~' 

sel caén en puntos distintos de la com\Jnldad Y a tiempos difere.u 

tes; otrossítios, después de haber sufrido' pert.urbac , se 

encuentran bajo sucesión vegetal dirigiéndose a un nuevo estado 

derhadurez, en tanto que, la mayor parte de una sel'va se encuen­

tra en estado .de madurez con al ta horneostas is micr6c1 i ica. 

llé (1978) estiman que.en una selva alta perennifol la de 

la Guayana Francesa del 3 al 4 % de la superficie de una parcela 

de la comunidad está ocupada porperturf?aciones muy recientes 

(provocada por 1 a ca de árboles), alrededor del 10 al 20% es-



bajo vegetación secundaria (correspondiendo a las porciones en 

etapa de. construcción segúnWbitmore) y lo restante por selva ho" 

meos ¡ca o madura. De manera similar, Poore (1968) estimó que 

en una superficie de 12.2 ha de una selva al ta perennifol la de 

Malasia, cerca del 19 3 estabá ocupada por per.turbacio-

nes naturales recientes (por.ciones en de abertura según 

\vhitmore), aproxhnadamente el 22 % {2.7 ha) por porciones de veg~ 

tac¡ón. con Indicies de rturbac ion.es (en etapa deco.ns-

trucCión) yel59 % 2 por vegetac ión no perturbada o madu-

ra. 

Aún cuando de ¡aamp! ¡a i nformaci ón si necol óg ¡ ca que se t le­

ne para las selvas altas perennifol¡as, realmente poco se sabe de 

1 a 5 ineco I og r a de procesos como e 1 de la s uces ¡óo, actUando como 

parte de la .dinámica de.enovación, de estas comunidades. Lama­

yo. parte del conocimiento del fenómeno efe sucesión secundaria, 

en las regiones cáf ido-húmedas, proviene del estudio de comunid~­

des secundarias de las. selvas primarias y no como resultantes de 

la ón de natura.] es de perturbac ¡ón (Sarukhán, 1964; 

Sousa,.1963; Sarukhán, 1968; Rico 1972). Es precisamente con la 

i nformac ión prov ¡ s te por es te tipo de trah<:Jj os que es pOs lb le 

8sig.nar a una especie como secund.aria o primaria, dependiendo s1 

está presente a principios de la sucesI6n o en estadSos,tardros 

de és ta, ivamente {"an Steenis, 1958; Sousa, .Q.E.. ill. l. 
Sin embafCgo, queda por averiguar si la designación de una espe­

cie como secundaria o primaria, en una comunidad se<:;undaria, co-

.responde a su funcionamiento (v.gr. tIempo de .aparic en la s.!!, 

ces ión, dOm¡ nanci a y req entos de establecimiento) como tal 
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en alguna de las diferentes fases del ciclo de renovaci6n de una 

comunidad primaria de selva altaperennifoli q • Si poco se sabe 

de los efectos que tiene sobre el curso de una suces Ión, en una 

comunidad secundaria,. f2¡ctores c~mo el tiempo en el que se efec­

túa la perturbación, intensidad de la perturbación (si se dejan o 

no en el suelo estructuras vegetativas como ri.zomas, bulbos o "tQ 

eones'" al efectuar·sel.a perturbac1ón), agente causante de la per-' 

turbación i' i nel uye fuego o no), ~tc., (ve\' al respéctoSaru-

khán, 1964); menos· aún se sabe como puede proceder una s uees i.ón 

dentro de la comunidad de una selva primaria bajo la acción var 
/ 

d.8 de estos factores y otros que incidan sobre la di.námica de po· 

blaciones. desemillas~ plántuJas, juveniles (y ot.ros como me­

ristemos de Tos árboles dai'iádos) de especie'sqúe se suceden den-
, ; ,- '" ~ - -, 

tro del marco de. una perturbai:;ion naturaL Por lo tanto, quedan 

por responderse preguntas tales como: ¿<;:uáles la importancia re-

lativa de estos factores y cada uno de los elementos regenera-

tiVO$ .de los .árboles en el proceso. de renov~ción 'dela comunidad? 

Hartshorn (1978) ha señalado una serie de factores ffsicos y 

b i óticos que pueden actuar como se 1 ect ¡vos en el estah leclmi ento 

de especi arbóreas quep.otencialmente pueden colonizar: un sitio 

de selva primaria que haya sido perturbado por la caída de arbo· 
. . , . 

Tes. Teóricamente, postula como importantes. a las mostradas en 

Ta ¡abla 4. De este modo, si tenemos diferentes zonas -perturba-

das una forma natural (en etapa de abertul"a según Hhi tmore) 

con condiciones ainbientaTes que difieran en algunos de los facto­

res señalados por Hartshorn, por ejemplo diferente tamaño deabeJ: 

turay como consecuencia distinto microcJ ima, los procesos suce-



TABLA Constderaciones t.eóricas de la qinámica de renovación 

de las selVas altas perennifol las en reiacién con factores lm-

portantes la ocupación exitosa de ¡es arbóreas en zonas' 

por la cafóa de es (de. Hartshorn, 1 

lo 1 que oC\Jrre la. perturbación es importante ya 
de las esp.ec arbóreas tropi 1 es próoucen 

una forma interrni tente. La de i,asesP!t 
, c es r"" ... r,>;,c depend~.n de el dose 1 parecen 

de latencia tolerantes a 
la sombra que permita a su persistir dentro o so-
bre el suelo de la selva has ocurra una perturbación. 
Por esto, debe ex! si: ¡runa 're dir.ectaentre el tamaño 
dé 1 as semill as y el per1odo de ti empo.en el que la zona 
pert'urbadaes colonizabll? por las espedes. 

2,La proximidad de la fuente de semnlasa una recién 
perturbada y los mecanismos de dispersibn . ser Gleter-

. minantes importantes de qué ¡es .consiguen llegar a la 
zona de perturbación. La baja ¡dad de individuos repr,2. . 
ductiyos de muchas especr.es yIa presenciadeesp~· 
cíes !'lio.! .puededarcomere.sdistancias considera-
b les entre a fuente de semi 11 perturbada. 

3. Diferentes condiciones del substrato de Zona perturbada, 
v.gr.un sueJo mineral, la degradación de tronco y los res-
tos de la del árbol cafdo, pueden tener un efecto se-
lectivo la germinación o el ecimientode plán 
las dé es ¡es diferentes. 

4. El tamaño de la del dosel influye en que especies 
colonizan Entre más gi"'andes sean. las 
abe.r tUl" as pione rásq ue hay en j a zona 
perturbada. E ltamaño abertura.spr,obabl emente tiene 
un.efecto. importante en cambios ·de;1 microcl ima 1 compe-
tenéia a velde las de los arboles y probablemente 
en la infección endomicorriza . 

5. le que las re.lacionesplanta-herbfvoro sean impor-
en det~rmi}1ar que especies éol izan exitosamente 

una -zona perturbada. Experimental se ha probad,o que 
hay un rango ampl ¡ode palatab il j dad lar en al rededor de 
100 especies arbóreas de La Selva (Costa Rica). El nivel 
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de defensa debe d~ estar positivamente relacionado con la 
abundanc i? • ge J a. espe~i e, v.gr. una planta de~e de rec lb i r 
mayor preSIQn de.herblvpros en lugares donde esta es mas 
coínUn que en lugares donde es rara. Hay indicios~de que 
1 especies raras en Jaszonas perturbadas son maspaJ 
b qUE! 1 a.s que'sonmás comunes en tal es zonas. S.i las 
especies comunes en] as zonas peí turbadas tienen ni ve 1 es 
de defensa mayores que! as espec ¡es raras 'Iasúl timas po-
drfantener. máyor proporción de energfa sponible para 
1 as interacciones compétit iV,::l5. La mayor capad dad compe .. 
titiva de Tasespecies ·raras en ausencia de herbfvoros pu~ 
de ayudar a entender l.a persistenciá de eSpéGies raras en 
las selvas al perenn¡folias. 



46 

s lona 1 es que pueden· oc ur r i r den tro de 

ren tes -rutas ¡a· 1 a res tauraci ón de 

una podrfan tomar d¡f~ 

estructura madura, de 

ac.uerdo' a especies que colonizar inicialmente la zona 

pi OHer aS o no) y a los camb íos si neco 1 ógícos (v. gr. al ter a­

cdel microcl ¡ma y de 1 a rizÓsfera) que resul ten de fa presen­

cia de tal.es especies. 

Todos los factores mencionados por Hartshornse tomar 

como parte de hipótesis -de trabajos empfrico-experimentales que 

prueben o modifiquen estas ideas. Part te, las rel~c¡o~ 

nes 1'1 f<-".-h~, ... hfvoro parecen coeraruna relevancia nota--· 

ble en la. sobrevivencia y 

. de las selvas. Los 

¡ón de las especies 

os de Janzen (ver por ejem-plo 1970Y 

1971), sobre. la relación planta-depredador, han hecho evidente 

que las especies arbóreas, del trópico ¡ do-húmedo, ti e.nen de-

predadores hospedero-espec a nivel de semillas y plántulas 

quecombln.ados con patr<;>nes de dispersión de semillas (Janzen, 

1978}, bajo la copa del árbol parental, cleterminan diferente·s pr.Q. 

bah i li dades de una .semi 1 l el pueda 1 a germinar yesúlble-

cerse como juvenil .21 cierta distancia del árbol progenitor. Se­

de sumo interés conocer que cambios ocurrir1an en estas prob.§. 

b ¡ 1 ¡dades 5 i e;] árbol parentales tuvl e¡,¡e en di 'teren tes amb i entes 

. del dclo de renovación de la comunidad. El ita de establecí-

miento de una especie, en a1-guna fase del ciclo de renovación, P2 

dr entonces .de·la combinación de una estrateg.ia es· 

cape al depredador con unaestrate9ia 6ptima dé uti 1 iZación del 

ambiente lumfrdcó que rodea a las plántulas y juveniles que han 

escapado al edador. 
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Si bien se señala que la sucesión en las comunidades bos* 

. co.sas. procede a través del· reemplazamíentode árboles ,desde 

extremos demandadores de luz a extremos tolerantes.a la sombra, 

ningún intento se ha hechó probar este supuesto en las 

.selvas al perennifol las donde, comq ya $e mehci.ohó,parece 

ser válido para las especies de los estratosinfer;·ores pero 

no para . que ocupan. lqs estr:atos superiores. 

Horn (1975, 1976), haciendo el· estudio más formal que es 

Gonoci do sob r~ s.uces ión de árbo 1 es, in ten tó ¡:woba r es ta h ipóte­

sis con un modelo teórico que después aplicó a bosques de zonas 

templadas de Norte América. Trabajando COn el factor luz como 

única variable dependiente para el tablecimíento de los árbo* 

leS durante la sucesión, postuló dos tipos de estratefjiás de 

captaci6n de luz. eh los árboles en relación con el tamaño de 

las hojas yJa organización de éstas erilá copa: árboles can C2 

pasmultiestratificadas (copasde varias capas de ho]aspeque­

ñas dispuestas difusamente y al azar) yárbofes con copas mono" 

estratificadas (copas de una sola capa de hojas graodesdispue;.a 

ta s un ¡ formemente ). Al re laci ona r 1 a forma de las ho] as , I a 

, d ¡ s tanc i 8máx i ma proyecc i 60 de 50mb re de 1 as no j as sag ún s u 

.d iámetro , 1 a tasa fotos fntetiéa por unidad de área foli ary eVi! 

potranspiración de las hojas, .. encontró que tos árboles muli:iés­

trati ficados deberfanreemplazar alosárbol'es monoestratifica­

dos a niveles altos de iluminación (más del 50 % de inSOlación); 

por lo que, dice Horn, los árboles muJ tiestratif.jcados deben 

ser demandadores de 1 uz y los monoestrati ficados tolerantes a 

la sorrpra. Asl que, segÚn SI.! modelo.,· la sucesión deb.eda pro.* 
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mo el de Horn, le a estas comun i dades. . Hay una ser ¡ e 

de os que han intentado relacionar la geometrfa de los 

árboles del trópico cal i (considerando la forma y ta-

maño de las as, crecimiento del tronco y ramas, forma de la 

copa, etc.) .con los croe1 imas que ocupan dentro de las fases 

clcl~ de re~ovac¡ón de Jas Selvas altas las (Ha-

lIé ,1978; Asthon, 1978; SrünJg, 1979). Algunós results,. 

dos de estos os no concuerdan con la teorfa de Horn, 

que, por ejemplo; la copa de los árboles pioneros en }.ás sel­

vas a Itas. perenn i fo Ji as son monoestratH i cadas abn hoj as gran~. 

des y no múltiestratif con hojas pequeña? cómo señala la 

teorla.. Las respuestas a este tipo de discordancias par.ecen IQ 

calizarse 8 nivel fisiológico, bajo la consideraciól'1 de otros 

mlcrocl icos ademas de. la luz. ( Parkhurs t & Loucks, 

'Givnish & VermeiJ: As thon, 197$); de la forma en 

¡·a q1,le un árbol asigna su energfa no teproctuctiva en la cons­

trucción de .ramas yra.mi Ua;;c verticales (or.~ótro'pos) y/o hort~ 

zont.aJes (p-lagiótropos) y ele Ta.posici6n que<guardan las ho­

jasrespecto a los rayos de ¡ uz solar (Asthon, Q.!?.. ver 

también Tomlinson & Zimmermann, 1978, secciones 1I1 y V). 

Desde el de vista estructural .tampoco se tiene un Pi! 

norama cL,lro.de lo que ocurre durante la transición dél es 

ál estado dentro de una selva primaria. Por-

que, si b en Hallé y 01demandescriqen el proceso de renova-

e rónde .l.as selvas al t.as perenn i con cambios estruct.ura-

.1 es, és tos son muy les y no dan información cuantitativa 

de e 11 os , ni en medida las especi de cadasupues~ 
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Si bien se seña I a que 1 a s uces ión en las comun i dades bos-

cosas procede a t del reemplazamiento' de árboles, desde 

extremos demandadores de lúz a extremoS tolerantes a la sombra, 

ni ng ún intento se hecho para probar este s to en las 

selvas al tas perennifo! ias donde, como ya :se mencionó,. parece 

Ser váUdo para las especies dé los estratos inferior.es pero 

no para las que ocupan los estratos superiores. 

Horn (1975, 1976). haciendo el estudio mas formal que es 

conocido sobre sucesión de árboles, intentó probar esta hipóte­

sis con un modelo teórico que después aplicó a. Qosques de zonas 

templadas de Norte América •. Trabajando con el factor luz como 

Única variable dependiente para elestab1ecimiento de las árbo-

les durante la sucesión, postuló dos tipOs . es trateg i as de 

captación de luz en los árbolés en relaCió:\1 con el tamaño de 

las hojas y laorg¡:¡nización de éstas en. la. copatárboles con cf! 

pas multlestratifi (copas de var i as capas de hoj as peque-

ñas dispuest.as di te y al azar) y .árboles con copas mono­

estratificadas (copas de una sola capa de hojas grandes dispue.§. 

tas l.ln i formemen te) . Al re 1 ae i onar l a forma de hoj as, 1 a 

:distancia máxima de proyección de sombra de las hojas según su 

~Uámetro, la tasa fotos1ntetH::apor Unidad de área foJ lar y ev~ 

pqtranspiración de las hojas, encontró que Jos árboleS multiés­

tratl ficados deberfanreemplazar a los árboles monoestrati fiéa­

dos a niveles altos de iluminación (más del 50. % de iosolación); 

por 10 que, dicé Horn, los árboles multiestratificados deben 

"ser demandadores de luz y los mónoestrati'icados tolerantes a 

la sorWra. As! que, según su modelo, la sucesión deberfa prb-
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·. ceclerde mt.lhiestrat1ficados, establee como pio~ 

neros, que sonreempl azadOS.· por es monoestratificados a m!E. 

di ue e ¡ n ¡ vel ¡ca de las pI Hijas y Juveniles disminJ:! 

ye, Sin embargo, considera, dado que el fndice de área fol 

de osmDrOeStrat i fJ cadós debe ser ¡r,enorque e 1 de los mu 1 t ¡ estrs 

tificados., e cociente área. 1 ¡ar productiva en ido de, 

soporte no ¡vo (rafees, tronco y ramas) debe decrecer 

. répidamente en los 

altura; asf, hay un 

meros él medi que el árbol consigue 

te de crecimiento en tura menor 

los es monoestrat·lficados cuando. han crecido hasta el 

estado en el que toda la energ fijada por las hojas se gasta 

en mantener los idos no productivos. Por lo tanto, segun 

Horn, el tamaño máximo de árboles monoestratificados debe 

ser menor que el de los es multiestratifica.dos creciendo 

en el mismo ).w.g.ar. Bajo esta consideración, un bosque, en las 

tard1as de la s'Llcesión, estar compuesto .por árboles 

multiestratfficados ocupando 1a parte superior del dosel )1 

boles tratificados 

mismo; de tal que, se deberfa encont~ar en los bosques 

tendencia la disminuc ión del - de fol ¡ares una él numero capas en 

la los árboles yendo de un mayor en la parte al~ 

1 a menor número de capas en las partes baj as de es-

te. Por otro lado, añade, dado' que la sombra produc ida por 

Jos árboles 

de j uvení les de los 

deben mantenerse en 

¡Picados debe impedir el establecimiento 

multiestratificados, estos últimos 

comunidad creciendo en sitios con 

ras. en el <iQsel (oca-sionadas ,por ej emp!opor la da de árbo-

donde el nivel de iluminaci es al too Lo antedor impli-



ca que la comunidad l'clfmax" resultante seda un mosaico de di-

estados sucesionales (ver tambien Horn, 1976') (¡ 10 

mismo que se e~presó paya las selvas altas perennifol'ias n. 

Haciendo observaciones en bosques de New Jersey, USA, Horn 

pudo probar su teorfa y cons tatar que: i) La sucesión de árbo­

les, en las zonas templadas, procede a través delreemplazamie.o. 

to de arbole,s demandadores de'l uz a árboles tolerantes él la som 

bra,ii) durante la sucesión, el núrr¡ero de.capasfoliares por 

árbol disminuye, i i i) el número de capas fol lares por árbol dí.§. 

minuye desde las partes áltas del dosel hacia las partes bajas 

de y ¡V) muchos supuestamente en estado "climax" 

sQn comunidades formadas por porciones de vegetación' en distin­

tos estadios su<:;esionales. Por otro lado, la teorfa de Horn cQ 
, _. . . 

rr,oborala obsérvac ión de que la productividadnetadebei r en 

decrementó a medida que avanza la sucesión (Odum, 1969; Marga-

,1974) hacia un estado estable, donde la respiración y pro­

ducción de Tos ·árboles debe estar en equí libr'¡o. ·Elestado es­

table, señala flO'rn, no está referidO' aestructur6'!S estables de 

de los árboles, ya que en el "cl Tmaxl[ la estructura de 
" , 

edades de los árboles de la part.e superior deldos.el muestran 

ser más b j en sen i 1 es (muchosadu 1 tos y pocq.s Jóvenes), s i no a 

la compósiclón flO'dsticadelq cO'munidad ya que 

tenerse más o menOS cO'nstante a través del tiempo. 

t~ puede man 

'La gran diversidad de especies arbóreas de las selvas al~ 

tas perennifolias, contrastada con la baja diversi'dad de'espe-

e de les bosques en zonas tempiada.s, aCarrea mayo-

res dificultades a la censtrucción de modelos sucesionales, cQ 
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mo el de Horn, apl ¡cablea estas comunidades. Hay una ser i e 

de trabajos que han intentado relacionar la geometrfa de los 

~rboles del trópico cil ido-hGmedo (considerando la forma y ta-

maño de las hojas; crecimiento del tronco y ramas, forma de la 

copa, etc.) con jos microclimas que ocupan dentro de las fases , 
del ciclo de renovación dejas selvas al tas perenn-ifol ias {Ha-

IlétliD.., 1978; Asthon, 1978; Brünig, 1979.).· Algunos resultª 

dos de estos trabajos no concuerdan con la teoda de Horn, ya 

que, por ejemplo, la copa de los árboles pioneros en l.as sel­

vas al tas perennifo! ¡as son monoestratificadas .con hojas gran-

des y no multlestratificadascon hoj as pequeña~ como señala la 

teorfa. Las respuestas a este ti po de discordancias parecen lQ 

cal izarse a nivel fisiológico, bajo la consideración de otros 

factores microclimáticos además de.La luz (Parkhurst&loucks, 

1972; Givnish & Vermei j : l.D. Asthon, 1,978); de la forma en 

la que un árbol as igna su energfa no reproductiva en 1<1 cons·­

t;rucción de ramas y.ramillas verticales (ortótropos) ylo hori­

zontales (plagiótropos) y de la posicióh que guardan las ho· 

j as respecto a los I~ayos de 1 uz sol ar (AsthQl1 c QQ. ili.; ver 

también Tomlinson& Zimmermann, 1978, secciones Irl y V). 

Desde el púnto de vista estructural -tampoco se tiene un Pi:!. 

norama claro de lb que ocurr.e durante la trans ¡ción dÉd es.tado 

perturbado al estado maduro dentro de una selva primaria. Por­

que, si bien Hallé y Olcfeman describen el proceso de renova­

ción dé las selvas altas perennifoHas con cambios estructura­

les, éstos son muy generales y no dan información cuantitativa 

",lguna de enos, ni en qué medida las especies de cada supues-
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ta fase de la silvigénesis contribuyen a la conformación es­

truct:uralde su' fase. ',Esto es importante ya que la consiclera­

ción de, caract:edstícas estructurales de una comunidad tales 

como el número de individuos, de una parcela y sus áreas basa­

les yicpberturas, posibilita la determinación de atributos comu­

nitarios como la estimación de la biomasa en pie o de ladive..r.. 

sidadde especies que componen una comunidad. El análisis es~ 

tructura1de párcelas de diferente edad sucesional permite de­

terminar.camoios tanto en la biomasa como en la diversidad a 

través de la sucesión. Además. hace' posible señalar los esta­

días de la sucesión en los que el ambiente puede soportar un 

mayor o menor número de individuos ylo especies y se obtiene 

información acerca de los requerimientos de establecimiento de 

las especies que se suceden., Lo úl timo puede ser particularmen­

te sugerente respe<.:to a la capéicidadcompetitiva de las especies 

(enterdiénclose por capacidad competitiva la aptitud de los ¡ndl 

viduos de una espec le, respecto a los de otras especies que cr~ 

cen en el mismo habitat, para cumpl ir su ciclo de vida y dejar 

descendencia, i, 1961-,). Como una premisa se podda espe-

que cuando una especie constituye una mayor fracción de la 

estructt¡ra de una comunidad que otras especies, la primera "ex,.. 

plota" de una forma más eficiente los recursos del ambiente qúe 

1 as 0tras. Es to es un prob 1 ema de competenc i a sil as espec j es 

que eCrecen bajo condi,cionesambientales similares ocupan un mi]. 

mo nivel trófico(el de productores primarios en las plantas). 

Lo anterior se acentúa si las especies vegetales ocupan elmis~ 

mo estrato en el dosel de la comunidad, e.g. bajo la influen-
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cia del mismo nivel lumrnico. unado a lo anterior, existen 

multiples factores bi lcos como depredación, poI ¡nizeción, fe­

nblogfa floral, de fructificación y fol iar que pueden ser deter­

minantes en el éxito competitivo de uná especie vegetal). 

E del ineamiento los cambios estructurales que puede 

ocurrir en una.comunidad vegetal en proceso de sucesión secunda-

rla en el trópicci Ji do-húmedo dado por Sar ukhán (i 968 L puede 

ser tomadc;) cQmo patrón de comparación a los que pueden ocurrir 

durante una suces Ión ¡ dentro de una se 1 va ¡maria En 

la figura 6 se muestran algunas tendencias de cambiQ en la es­

tructura de comunidades secundarias de distinta edad de pertur-

bación, resultantes de la tala de selvas al perennifol las 

marias I encon por este autor. A continuación describire-

mas estas tendencias. 

El número de individuos en Llná (Flg. 6a) 'lada 

ruptamente durante J.a suces ión. Hay dos· máximos, uno en los 

10 primeros años en el queindivlduos de especfes pioneras se 

han establecido. Después de este punto hay una reducción consi-

le,debida a la de muchos árboles pioneios.El otro 

pico se encuentra hacia los 55 añOS, reflejando la entrada de 

dividuos jóvenes de especies primarias que se establecerán en 

105 estadios tardfos de la sucesi 

la situación por estratos (Fig. 6e) permite observar que 

siempre <el es.trato inferior contribuye con una proporcIón mayor 

al número total de individuos de la comunidad, a excepción de 

los 55 donde el porcentaje aportado por esté estrato es mf-



ro 
¿5 

N 
E 

0 4 

;23 
=> 
l- ' 

fS2 
ID 
o' 
ul 

100 

... 

5'0 100 150 ioo 250 ' 

~E 60 
-.1 

;;; 40 
<C 
ID 

<C 20 • 
Lú 
o:: 
<C 

(b) 

(e) 
AÑOS DE SUCESION 2 • 

o 
<C 
el 

Vl · o:: · w 
> 
o 

• 

(e) 

(g) 

. . .. .. .............. . ........ ,. ...... 

- -:- - - - - --'--

(d) 

. .....: " ,. -----:--~ -, .'.-. 

(f) 

.... 
".' ... 

'" 

FIG. 6. Tendencias en el cambiO' 
e s t r tiC tu rá 1 de: 'c-Qffi\,;\ni da,des!> ec un 
dariassucesiona+es derivadas de 
selva alta perennifolla. Cam­
bios comunitarios en 10'5 valores 
absqlutos de: (a) Individuos/ha, 
{b)área basal/ha, (e) c:.obertoraI 
ha y (d) diversidad {irydividuos/ 
especie}. Cambh3serl]a impor­
taneia relativa del estrato infe 
rior ( . ), del estrato medio -
(.,---)~elestratO' superlor ( . 
•• ,), respectO' al total de: (e) 
NúmerO' dejndividuos, (f) cober­
tura y (g) área basal. (Toma.do 
de Sarukhán, 1968), 



nimo, reflejando la de:¡apaíÍción de especies pioneras del estra-

to inferior. Lo anterior es también notable en los pareen es 

de cobertura (Fig. 6f) Y área basal (Fig. 6g) aportados por este 

estrato a los valores totales de la comunidad. 

Los valores de área basal. tot.a1 (Fig. 6b) y cobertura total 

(6c) siguen patrones similares durante la sucesión. Des de 

incrernentos graduales durante los primeros 150 , el ba-

sal tfende hacia un valor constante de 60m
2

/ha, en tanto que 

los valores de cobertura total se mantienen en 

de laG años de su.cesión, en 30.103 m2 ¡her: 

o, 

Respecto al área .basal y cobertura relativa por estratos 

(f 6f Y 6g), en los 10 primeros años e estrato inferior: con-. 

tr con.proporciones mayores ",ue el estrato medio a los Va 

res totales de área basal y cobertura, respectivamente; elestr-ª. 

to súperior aún no es.tá representado. Si bien él estrato supe'" 

riol" tiene la' menor proporción de individuos de La comunidad 

(Fig. 6eL te coritr i b uve con 1 a mayor proporción de 1 

.sal y cobe.rtura totales a través de la suces Ión una vez que se 

ha constituido. Por otro lado, el estrato infer·ior parece con­

tribuir mas que el es.trato medio a la cobertura de comunidades 

maduras (Fig. 6f). 

Por úl timo, el patrón mostrado por la diversidad (F 6d), 

que cambi a en forma parecida a 1 númerod~ i nd i vi duos tata les, i.o: 

dica que la diversidad máxima no se alcanza hacia los estados m,[ 

duros, sino más b ¡en ,en 1 ase tapas tempranas o i ntermed i as de 

la sucesión. El mismo fenómeno se ha observado en comunidades 
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vegetales sucesiollales de latitudes templadas (loucks, 1970). 

Sarukhán(1968) y Picket (1976) sugieren que este fenómeno Deu" 

rre cuando se mezclan grupos de especies pioneras que están por 

desaparecer de la comunidad cón g'ruposde especies p1imarias,r~ 

presentadas por i nd ¡vi duos jóvenes, que se es tab I ece rán en algún 

estrato del dosel de la comunidad el1 las etapas maduras de la s.!:!. 

cesión. En esa situación los recursos del ambiente sostiene una 

diversidad máxima, enriqueciendo flodsticamente a la comunidad. 

Hay que ,resal t.arque no puede haber un paralelo en la s.@. 

cuenciá de cambios estructurales que ocurren en una eomunJ.dad s~ 

cundaria, coríio.el ejemplo que se des'cribió, y la secuénci~ .que 

puede presentarse en una zona que fues,e per,turbada de una forma 

natúral dentro de una selva primaria. En una comunidad secunda­

da la suces ión empieza cas i enteramente con la germinación de 

semlll as de plantas herbáceas y árbolespiooeros (amenosqu€ 

existan remanentes vegetativos de las plantas que son removidas 

por la perturbación.tales como bulbos, rizomas o Iltdcones",q¡Je 

pueden funcionar, como regeneradores de las plantas el imina.dasl. 

Dentro de una va primaria, además de 105 ánteriores elementos 

de regeneraCión, existen los árboles establecidos, ya sea como 

plántuJas, juveniles o individuos maduros,quepueden contribu.ir 

al reestab lec ¡mi ento de una estruc.türa madura en una forma 

rápid,;¡y quizás con otra secuencia. 

Haciendo un resumen de todo lo an ormente expuesto nota-

mos los iguiente; 

i. El. prüc:eso de renovqción de las se]vqs altas perennifo-
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1 ias es cícl ica. 

n. Las perturbaciones por la cafda de árboles del dosel 

superior son frecuentes y son ;Q causa principal de altera-

e de la estructUra madura de las selvas primar 

i i) • Es tas per turbac producen e 1 aros en el dose 1 lo 

que induce á lteraciones. en el microclima de las 'partes in­

ternas, haciéndolo semejante al maciocl ¡mas 

rIJ. Hay dos grupos generales de especies en las 

selvas altas :perennifo¡ias: a) IíNóm.adas biológicas", "de­

mandadoras de I uz ll o Ilsecundari as ", que se desarrollan en 

sitios abiertos, con niveles al tos de insolación. e> lnclu· 

yen ies de corta vida, o ¡'pi oner'as ", yde farga vida, 

b) rías "tolerantes a la soÍl1br.a"o 

"primarfas ll
, especies de larga vida que se desarrol.lan en 

condiciones de baj.a Iluminaci 

dad de ilberturasen el dosel. 

cuandoj óvenes, si ri neces i-

'>J. una trans i c Ión en eJestablec ento de es" 

pecíes arbóreas demandadoras de luz a las ,extremas toleran-

tes a la sombra, que de sitios con ciarosen el 

¡ a sitios en los que fmperala lliTlfjrfa en las partes 

jas del dosel; 

el grado de l.a perturbación es pequeño g. p~ 

queñas aberturas en e dosel} el estado maduro del sitio se 

restaura con el crecimiento lateral (reite;raciones) de las 

ramas de ¡os. á rho 1 es adj untos . ala zona de Ión; y 

por el crecimiento de árboles "jóvenes'~ qe especies que oc.!:! 

pan los es tratos s uperi ores, son 1 fberados de 1 a s u:pre~ 

slón al produc.irse la abertura. Cuando hay claros 
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en el dose 1 se efec túa un proceso s.uces iona 1 de es que 

va desde pioneros a demandadores de luz de larga vida. 

vi i. Cada zona perturbada por la cafda de les contiene 

un conjunto de factores físicos y bióticos que pueden ac-

tuar como selectivos de que especies 

z.arl a. 

colonl 

vii i. Las se 1 vas altas perenn i fa 11 as son masa i cos formados 

por porciones de veget~ión en distintas fases de renova-

cián. (Ambientalmente, son comunidades en 

crecimiento de las especies arbóreas). 

re el 

La consideración de los puntos anteriores conduclria un me-

jor entendimiento de la composición, estrYctLlray ionamiento 

las selvas altas perennifoliasGomo eco,Sistemas¡ asl.mismo,. J,as 

respuestas básicas sobre el significádo adaptativo (y posiblemente 

el ¡miento de las rutas evolutiyas) de los diferentes ras<;)os 

feootfpieos a nivel. morfológico, f.ísi.ol.ógico, fenológico ''1 de 

historia de vida, 'de las espeCies vegetales que habitan en estas 

comuo.idades, podrán obtenerse tomando en cuenta al ambiente ° a 

los diferentes ambientes a ]osque una planta puedeenfrentarsed..!:!, 

rante la dinámica de rénovación; , 
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t1\ATERI ALE.S y METODOS 

l. El Area de Estudio, 

La comunidad vegf;';tal en la que se real i el presente 

se encuentra dentrade los terrenos de la Estació.n de Bialo'"' 

gra Tropicá Los Tuxtlas, perteneciente al Instituto de Biologra 

la Universi Naci oria l AutónOma. de ¡.A,éx i co, 

A. Local ización geográfica. 

Estación se enCUentra enla región conocida en general 

como Los Tuxtlas.ubicadaen la partesyreste del estado cleVera­

cruz. Geográf icamente se encuentra entre los 95° 04 ' y 95° Q9· 1
• de 

'longitud<>este y entre los 18°34' y 1 I de latitud nor.te, aprQ. 
. . 
ximadamente soore el td1órrietro 35 de lHie carretera de terraceda' 

que va del PQbl ado de Catemaco alOe Monte pro (ver Mapa 1 ). 

B.Geologfa y s.uelos. 

Esta reserva biológica descansa sobre la ladera este del ce-

rro EJ Vigfa, uno de los vest¡-glos del, macizo VOlcánico de Lo'S 

Tuxtlas, ocupando un rango altitudinaJ de 150 a 530 m,s.n.m. El 

material geológico subyacente en 1"1 zona está constituido por ro-

cas (basaltos y andesitas) mezcladas con cenizas volcánr­

cas .(R f os ,1952). Entre los" afloramientos de estos mat.!:, 

riales volcánicos, se encuentran' rocas sedimentarias tates como 

calizas, arcillas y areniscas (Flores, 1971). De acuerdo a esto, 
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MAPA 1. Loc.a J i zac ión ica de la Estación de Biologfa 

Tropical Los Tuxtlas. Vercaruz. Piñero et aJ., 1917). 
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en el cerro El Vigfa la parte geológica del suelo se encuentra 

formada por una mezcla de materiales fgneos y sed¡menta~ios. 

S·l bien la Estación carece de estudios edáfícos detallados, 

basándonos en los trabajos preliminares que al respecto ha'cen 

SO.Llsa (1 ), Flores (1971) y Rico (1972), puede declr.se que las 

caraeter iCas de 1 sue lo 'son: 1 les de migajón are; llosa, mQ 

reno roJ izas, con 1 igeramente ido (6 a 6.S), cantidades va-

riables de nitrógeno, fósforo" Galcio, potasio y materia orgánica 

que se enrarecenhacia' la cima y SOn abundantes en las partes b/3-

jas del cerro. El grosor del suelo. varía, siendo somero en si­

tioscOílpendiente fuerte· donde hay mayor cantidad de roca basál ti-

aflorante, y profundo 'en las partesp!anas. 

c. el ima. 

Desafortunadamente l<:! Estación de Biologfa no cuenta con la 

lnform.;'!ción ell lca suficiente para .elaborar un esquema. predso 

del el ¡me en esta. Local ¡dad. N0 obstante, tomando como base el 

análIsis realizado por Soto (1976), sobre los eHmas .oe la región 

de L.os TuxH.as, y tomando .la información el imáticade la Estación 

l'1eteorológiea de Coyame (ver Fig. 7),10ca1 izada a vnos 25 Km de 

la Estación de B16109(a, el clima pres,:nte aquf podda ser el de­

signado como Af(m)w.' (e)g conforme a la clasificación el imátic.a 

Koppen modificado por Garc (974). Tal clima es c;álido-húmedo 

caracte'rizadopor tener una temper.atura medI.;'! anual l1'l.;'!yor a los 

22"e, lluvias en todo e.l año (qui lá precipitación anual prom~ 

dio en lá local idad sea de. unos 4,,00 mm) pero concentrándose en 

verano. (.don¿e hay canfcula) y otoñó, osci la.ción térmica extremosa 
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(con 7 a 14 Oc de di'ferenciaentre la temperatura. del mes mas 

cal ¡ente y la del mes más fr ro) presentándose el mes más cal ierr 

te de 1 año antes de j unío y e j mes más frío en enero o febrero. 

Es importante señalar. la presencia en la región de los 

v i€Otos "nrm ¡r,mp'" lLamados ¡'nortes" que ocurren de~de octubre y 

el invierno. Estos vier¡tos son el resultado de,! desp1i! 

zamiento de masas re polar continental provenientes del 

norte, que a.l .pasar por el GoJ.fo de México adquier.en humedad, 

parte de la que se precipIta e.n 19 región aportando cerca 

de un 15 % de la precipitaGión anual promedio. Por otro Jada, 

débido a 19 velocidad con laque se desplazan, estos vIentos 
"- " " ' 

son la causa de<¡ue muchos árboles de la selva caigan y por lo 

tanto, pueden ser consl como un agente importante de peL 

turbación natural de la .<;;omunidad. 

D. Vegetación. 

En la$ 700 ha. que comprende .laEstación Bio.lo.gía sé en-

cuentr.a un solo tipo. de ve.getación que corresponde 

al de Selva Arta Perennífol ia de la clasificación de Tipas 

Vegetación d.eMiranda y Hernández (1963). Pennington ySaru-

• khán (1968) dan descripciones 1 es de es te tipo vegeta-

ción y Sousa{í968.) y Saruk,'1án (1968) algunas co.nsideraciones 

particulares de la se va al ta perennifol ja encontrada sobre las 

laderas del bloque montañosos delma.cizo. volcánico. de Lo.S Tux.-

tlas. Para la vegetaci de la Estación, Flores (1971) Y Plñe-

re II (1978) dan nformac ón de la .estn,lctura de di 
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sitios de la. comunidad arbórea (d.a.p. ~3.3 cm). 

De acuerdo a los .últi·mos ~utores,a selva alta perennifo-

1 ia en la ión de B ¡o 109 presenta tres estratos arbóreos: 

un· estratO' superior, con un rango' de alturas de 20 a 35 ro, en 

el que se encuentran especies como N.ectandraambtgens (Laura­

cea) ,Poulsenia armata (Moraceae). Omghalea cardiophylJa (Eu':' 

(Leguminosae), Brosimum alicas­

tr.um (Moracéae), Pithecellobium arbof'eum {Leguminosae),etc.; 

en el rango de alturas de '-0 a 20 m se detecta un es.trato medio 

formadopr ¡ncí palmente por árboles de Pseuclolmedi a oxyphyJ laria 

. (Moraceae), Quararibea funebr i s (Bombacaceae), . .:=..;...;::..:::.:=.:.. grabe 11 us 

(Euphorbiaceae) y $temmadeniadonneH.-smithii (Apocynaceae); por 

último, por debajo de los 10m se e!hcuenúa ún estratoinferi­

or. caracterizado por la ab.undancia de la palma Astroca.ryum mexi. 

ca;num que imprime la principal caractedstica fisonómica de es­

ta selva:. lainipresión de que existe un palmar inéluidri en la 

comunidad. La presencia de otras palmas como Geonoma mexicana 

ayutlan él fomentar esta impresión. Junto a estas palmias íos ár-
'. " ' . . 

bo de '-"'.....,.=-'='- occidentalis (Rubiaceae) y Troph.i¡ :racemosa 

(Mo:raceae) también son comunes en el estrato inferior. El beJ.!:!. 

co p.alacia [jlegistQphylla (HippocrateaceaeL que se comporta co­

mq ,un arbol ar menos .hastalos 10 m de arto, es abundante en e,á 

te estrato. 

Esparcidos en sitios donde hobo perturbaciones náturales o 

hUrTIi3nas en la comunidad, se pueden encontrar árboles de especl-. 

essecundarfas tales como Cecropia obtusifolia (Moraceae)', He-
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_.:::=,-",=-,appendicuJatus, ti. dcnrell:-smithii (Tiliaceae), Trema 

(UlmaceaeY, Ochroma lélqopus 

{Piperaceae}. También se encuent;ran arbustos de es 

secundarias tales como f.. 

(Píperaceae) " ;;..;.::;=.!..,z;..¡;¡= sp. uphorb i aceae) , caracaS ana 

y ~'--"'=::.:...t:= ..:.~"'-'-=:::. (Urticélcea,e). 

11. de Campo. 

Deb i do él que e 1 presente trabaj ° es parte un estudio a.1!, 

toeco!ógico general de .:.:.:::'-"-':..::::.::=...;:,..::= mexicanum, iniciado años al1-

tesa] nuestro, gran parte de la metodologfa de caA'IPe fue simi-

lar a la en 10sinicio5 de ese estudio {Riñere et 2.1, 

f978) . Los procesos de obse 

de trabaj 0, s u demarcaci ón y 

y selección de los sit¡<?s 

ione,s y el conjunto de datos 

obteni de ellos, estuvieron en función los requisitos que 

para un'estudio demográfico> son necesarios y en rélación al ta-

de los individuos y al nÚmero de los por uní dad de 
, 
area La metodológ de es te i i po de es-

tudlos es La de demarcar sitios permanentes de observación. en 

ios que, a través de revisiones de las plantas.pre-

sentes en ellos, es pos ibl e detectar 1 a. pérdida y ganane ¡a de 

nd ¡ v ¡ duos en 1 as pob 1 aci ones en e 1 transcurso del tiempo. 

Respecto a lis s sineco.lógico que pretendemos, es nec§. 

SS r lo. ae la rar que J a de te rm¡ del de los sit de e!. 

t.udio que utí izamos, se en 1.0 méis posibLe a las dimensi.Q, 

nes de los sitios permanentes de observación que se han venido 
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ut ¡ 1 ¡ zando pa ra e J es tud i o de fl. mex i canum en zonas maduras (no 
, ' ',2 

perturbadas) de esta selva los cuales son de 30 x .20 m '" 600 m 

{ P iñe ro §!sJ.., ¡ 977 )., 

A.Elección, local ización y descripción de los sitios de es-

tudi o~' 

En ff\E¡r"zode 1977 se eligieron d6szonasde la selva alta P!a 

perturbadas por la fda de árboles del e~ 

trato superio:r. Las zonas se encuentran en la parte baja de la 

ladera este deJ cerro El Vig ,a un lado de una vereda que va 

. en di recciónsuroeste-noreste (ver Mapa 2).;' La pendiente en es­

tas partes de; la ladera vada entre 20'" y ,400
• 

La elecdión de las zonas se basó en la determinación de evl 

dencias de rtúrbaclón, tales como la presencia de una vegeta-

ciónsecundaria, reminiscencias de los troncos de los árb,oles' 

c;afdos que produjeron la perturbación,y aberturas en el dosel 

(Lamina O. 

Dentro de cada zona se del ¡mi tó un sitio permanenj:e de 00-

servación, .1 cuales serán llamados aquf,. para clistinguir uno 

de otro, Sitio D y Sitio DD,AI delinHtar estos sitios se pro-

dos yla vegetación secundaria ci rcúndante, 

La zo.na en la que se encuentra elSitio.D fue perturbada 

8 años' con I a ca de un árbo 1 ~.de Nec tan'ora', <;1mb i gens de apr,2 

ximadamente 35 m de alto. Este sitio,tiene un. área de 650 m2 . 
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LAMINA 1. , Vistas hacia las, aperturas en los sitios de estudio. 
E,o el dase 1 de 1 si t ¡o D (con 8 años de haber si do perturbado) 
se pueden ver las copas de la especie secundari¡:¡Cestrum sp., 
(ramas con hojas pequeñas ylanceoládas); másalla de estas co~ 
Passolo Sé observa, un claro y las copás dé grandes árbo-
Tes primados rodeando él En ,la vista del sitio,DO (per-
turbado hace aproximadamente 20 ailos) se observa un crecimien­
tovigoroso de árboles, secundarios: Tas grand~s hOjas simples, 
en la parte superior e inferior .deJa fotograffa, corresponden 
a, 1,a es,pe, e ie ,secundar, ¡a Myri ocarfalong fpesLiebm •• hí;lci.a la 
parte central se observa un árbo de Cecropiaob fol ia 6e-
rt.; los troncos restantes que se observan en l.a 09ra fa co· 
rresponde a la espe'cle secufldar!a He] ¡ocarpus appendiculatus 
Turcz. ' 



zonas fue proporcionada por ei per. 

En el 5.itios 

Araceae 

Siender¡uestros sitios de estudio lugares en los que se 

una sucesión vegetal, en la que los árboles pequeños 

un papél 

aaul tasque mueren,. se 

bles regeneradores de los 

impori:.ante censar a 

dos 105 eme mas' de per troncal a 

pec!1o (p.a.p 1.3 m a rr.i ba , de l' sue 1 oen ante. 

censo,los s os se 

, deS x 5 m m2 ) ma 

sus verti estacas Los lados de los cuadros 

s rvieron como es de coordenadas c.on 1 osq!.le se pudo hacer una 

adecuada loc.ali'zaci ,en un croquis a·escala de cada sitio, de 

los les considerados {ver Fig. 8L 

A cada asf regis , se 1 e esti la altura I Y 
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FrG. 8. Croquis de local izaclón de los árboles con 3.3 cm 

o más piedmetro troncal a la, altura del pecho incluidos 

en el s·i tio permánente de observac ión O (dentro de zdna 

que fue perturbada hace B ai"íos).. Se representa la fonna y 

d.isposición del troilcocafdo del árbol que produJo li;! per­

turbación. 
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el radio de cobertura máximo, selemld¡ó.su p.a.p.,'fue etique-

tado con un número para su rapido reconocimiento en el campo y 

se material de él para su posterior Identificación en el 

herbario. 

II!. Metodologfa deanáns is estructural. 

Cómo .se mencionó en l q i ntroducc ión, es te trabaJase res-

tringe a tocar, dentro 1.13 cancepción sfnecoJóg ica. que preten-

de, aspec~os florfstico':estruc:turales ele los sitios de estudio. 

exponer la metodologfaempl para el aneíl isis de los 

cia. tos de campo, se menc.io!1cfrá enseguida: aJgunos puntos importan­

tes de ,losm~todos que se l(tilizanpara elaná¡isis de la estruf. 

tura una comun idadvegeta ¡ .: 

La estrUCtUra de una comunidad veg'etal puede entenclerse có­

.me la Qrgahización en el espacio de los. in<;lividuosque la con.foL 

mCli1 (üansereau, 1957). .Los ogosque estudian a la vegeta-

ciÓfl 1 org'é¡;n iún con cinco nive-

les de exact¡ tud, que Mt.e11er-OOinbQis & Ellenberg (197}) 

. son: í} Flsonom(a de la vegetación, 2) .estructura.de la. ve.geta­

c.ión,3) estructura de formas de vida, 4) eS.tructura florfstica 

y 5) es de .la parcela; siendo el nivel 1 el más 

y el 5, el más exacto en, la_ desc:ripción .. 

de cubrir todos los áspectos ,que se relacionan 

con laorganLzaclón de Jos individuos en eI espacio, debédamós 

utilizar herramientas metodológicas que siendo cualitativas (v. 
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gr. el uso de diagramas que ilustren la distribución de los indl 

viduos en los planos verticales y horizontales de,la comunidad) 

nOS. den una exposición general dé tal organización, o bien, sien 

. do cuantitativas (v.gr. la utilización de índices .quedenvalor 

de importancia a las es.pecies basados en mediciones de cobertu'" 

ras, áreas basales, frecuencia y número de. individuos de cada e:a. 
, ' 

pecíe - ver Caín & Castro, 1959; DaJ;lbenmire, 1968; Sarukháh,' 

1968 - u otros. que midan la diversidad .en especies y formas de 

vida Laparce1.ao den valor al patrón de distribución los 

indlvJduos de las especies en el área - verMueller~lhmbo¡s & 

Ellenber ,1973; Roele, 1974) nos p.recisen papel ecol<5gico, 

que relacionadas unas cOn otras, cada especie tiene en la confo.r. 
. . 

madónde lacomuni dad. 

Por 1 Ó anterior .• sepUeq,n di s t i.nguirdos tipos de me todo 10-

gras que nos permiti COnocer la .es tructura de~ una' comun i. da.d 

vegetal: cualitativa y cuantitati Con los métodos cualitatí~ 

VOS es posible conocer, de los niveles estructuraJesantes men­

cionados, la fisonom.ía de la vegetación (descripción de los ras­

gosmorfológi.cos '1 anqtOmicos generales de la vegetac¡;i6n), la e.§. 

tructuni de la biomase (distribución de ,los individuos en el es­

pacio horizontal y vertical) y la estructura florfstica, que pu~ 

de ser tan solo un listado de especies. Con los métodos cuanti­

tativos, es posible detallar la estructura flodstlca, con medi­

das de diversidad florfstica, y caracterizar los niveles de es,.. 

tr.uctura de formas de vida (v.gr. Raunkiaer, 19~n y. la estruc 

ra de la parcela; esta última, tratando de hacer e!. registro de 

las e.specles en diferentes ,estratos verticales y estimaciones de 
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su impor 

munLdades 

en Jos estratos y en toda la comunidad. Para co-

la estructura de la parcela tamb¡~h se carac-

teriza como la frecuencia·de individuos en difert}ntes: categodas 

de tamaños. de altura, cobertura yd; ámetro troncal. 

Unanár ¡si s estructural que conten9B tanto métodos cual i ta­

tivos comocuantltatívos proveerá el mater.ial necesario para de­

tallar adecuadamente a situaciónespacial y la imPortancia de 

cada especie eh la constI tuc¡ón de la comun.idad. Conocida as f 

la es truc tura de una' comun i dad vegeta 1 ,:estruc t'ura que. nos mues­

tra l.aorganiÍz.a:ción de 105 individuos ;en un inst¡mte de tiempo, 

podrá relacionarse con los procesos funcionales o dinámicos ue 

ocurran en ella, por ejemplo, reciclaje de nutrientes yenergíé.1, 

cambios sucesionales o cambios numéricos de las poblaciones de 

las especies que la componen, queconj unta.mente nos den un cono­

e ¡r¡¡iento más o menos preci so del· ecos i s tema como un todo. 

Procurando abarcarlo más posible los distinto.s niveles es~ 

tructurales a los que se ha referido, en la metodologfa aná l1 

sis de los datos obtenidos de los sitios de estudio se usaron al 

gunos cualitativos y otro;; cuantitativos que se describirán a 
. .,-InuaClon: 

A. eua itativos 

i. ·Perfi di icos. 

i i. Mapas' dé tober,turas. 

i i i . Li s tado de es pec i e$ • 
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B. Cuantitativos. 

¡. Número pe individuos, frecuencia y al turas. 

¡l. Coberturas y basa] es.' 

lii. Indice de Dominancia .. 

Iv. Indice de Diversidad. 

A. Métodos de anál ¡sis c.Lial itativo. 

i. Perf i les d i'agramáticos. 

estructura vertical de un bosque es convencionalmente d~ 

tectada por un perfil diagramático. Dov;s y Richards (1933-4), 

propusieron considerara todos los árboles, con una altura mayor 

a Jos 5 m, que se encontra.ran incluidos en transectos de 7.5 x 

60 m, para elaborar diagramas a escala en .los que se les repre,.. 

s;entara con sus alturas, di.ámetros troncales, dimens iones de 1a 

copa y posición aproximada en el transecto. comó un método ade­

cuado de visual izar la organización vertical de los érbolesen 

una selva alta perennifolia •. Ya que en estos perfi1.es'sólo se 

conSidera una porción estrecha dela Comunidad, es posible dis­

tinguir en ellos la disposición estratificada de Jos' árboles; 

Para cada si tio de estudio se elaboró (.In perfil diagiamátiCo,' 

que muestra a todos los árboles con lOpm o mas de p.e.p. ínclúl 

dos eA un transecto de 30 x 5 ro en el SitIo D y de 20 x 5 m en 

Si ti 000, ambos a lo 1 argo de los árboles caídos (los perf i1 es 

s.e presentan más adelante). A cada árbol se le ¡¡ us tra enl os 

diagramas con una forma que no es la real pero que está basada 



en las medidas·de altura, fuste y copa tomadas en campo. El 

propósito de estos pe¡"files es el de mostrar jafisonomfa de las 

pore iones de ¡ os si tíos que res u 1 ta ron 

los árboles. 

dañadas. con 1 a ca rda 

i. ~1a de 

Con los croquis de lOcali 

bertura máximo de todos los 

ión y los datos de radio de.cb­

es eje una altura igualo mayor 

a 8 m, y suponiendo que la proyección de una copa es circular, 

se elaboró un mapa de coberturas para cada sitio de estudio.con 

el fin de resaltar la distribución horizontal de la.scopas o~ 

los ár~oles de es iessecundarias y primarias en relación él 

las en el dosel.· Por otro lado, se consider6 fntere-

sante observar si.bay alguna relación entre la distribucióndé 

copas de los. individubsdetlstrocary.um mexlcanum con la de indi~ 

viduos' de especies secundarlas que tuvieran menos de 8 m de aT:tQ 

ra, .a 1 tura que alcanza la palma, esperando .la éxc1usi 

es tos dos antas. Para tal fin, se elaboraron 

mapas de cobertúras cóns ¡derando unitame,'1tea éstos árboles. 

¡ii. Listado espec ¡es. 

Durante e.l censo de los. árboles presentes en los siti,os.sEf 

hizo un 1 istado en el que cada árbol registrado tenía un numero 

y en muchos dee los. su nomO re Las colectaS! de los árbo-

les fueronid€;ntíficadas en el Hérbario Nacional del Inst.ituto 

de Biolog (a de 1 a UNAM. !Jas especies que no se pudieron 

identi·ficar con su nombre latino se quedaron con su nombre común 

o bien con su número de registro. Las especies fu.eron cali 
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das como primarias o secundarias de acuerdo él la li teratura que 

hay s'obre la vegetación primaria o secundaria de la reglón de 

Tuxtlas y lugarés circunvecinos ~~kh~n, 196~, 1968; 56u-

sa, 1963, 1968; Fiores, 1971; Rico, 1972). Finalmente todas las 

especies registradas se~integraroh en '!.lna ¡istaenla que se in-

dica cuales se tan en cada s ¡tio de estudio. 

B. Métodos de aná1151s c;uantitativo. 

la cohabitación de un gran número de especies propicia un 

al 'to g"rado de competenci a interespecffica. Sarukhán (1968) q::m­

sidera que la. capacidad competitiva de. una especie se refJejaen' 

"el grado y constancia con la que una especie puedemodJficar el 

en el que se desa rro 11 a y del a influencia que erce sQ 

bre el resto de la'comunidad". El éxito e importancia eco! ica 

de una es e, se desi con él í no d~ doroi nanc ia. La 

!..!.::::.~~ de una especje~uede medirse como lá contribución de ella· 

a la biomasa de comun i dad. Se han propue.sto. una ser ¡e. de es ti 

madores esta cohtr ibución considerando la abundancia dE";! i ndivi 

duos{densidad y frecuencia relativa) de la especie ylf:) caracte-

r icas f~sonómicas de cobertura· del follaje, clasecle coP<;t, 

1, etc., (Cainy Castro, 1959. [JaubE\nmire, 1968; Brünig, 

. 1973). Uha forrri,3 precisa de .. conocer la dominancia de las es'" 

pec les arbóreás fue pro~uesto por Sarukhán(QE. .• hUla influ-, 

encía de una especie sobre el resto de lacorr)unidad, ••. , está en· 

relación tanto con el número de sus individuos y la distribución 

que tos presentan eneláre.a {frecuencia relativa}, as! como la 

masa relativa que poseen(área basal/m2 )1I, lo que él incluye en un 
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fndice.el Indice de Dominancia (1.0.), que resl,Jme en u;; valor eJi 

tes tres c'ual ¡dades de las poblaciones. E!5te autor propone que Pi!. 

ra hi"lcer COlnDE!ra bl e la domi nancI a de J as espec ¡es los es t imado-

,res que se ilicen deben ser obtenidos tomando en cuenta única-

mente a los es que ocupan un mismo e$,trato, sometidos a 

iones competitivas semE!lantes g. un nivel lum1nico s.imi-

1 a,)' 

Aqut se ha tratado de determinar la div~rsidad en especies 

y la contribución 

I es, de cobertura. 

una, alas fsticas estrúctura-

,y frecuencia relativa a nivel de los 

Y: de la comunidad arbórea incluí ,en iossitiosdeest.!:! 

dio. La domi nanci a de 1 as ies fue timada con el fndlce 

tes mencionado. También se hizo esto considerando a las especies 

como un grupo y a los indivldwos de Astrocaryum mex¡-

cómo otro .con el de tene runa informac ¡ ÓI'! m.3s pre.c i S8 

del papel desempeñado por estas 

.estructurade los sitios. 

¡ aconformacl ón de la 

i. Número.de indiVi } frecuencia y alturas. 

Una vez delimitados los estratos arbóreos de lós sitios, se 

¡ó a·separar los inctividuos cada 

mero ellos en estrato. Se ca ¡culó I á frecuencia re let 

de cada es como el porcentaje del total de unidades de mues-

treo. (26 en el Sitio O y 23 en el Sitio DO} en el que aparecían 

lo!'; arboles cada espec e. Por úl timo, .se calculó la al tura 

promedio que las .especies ocup.sn en los estratos. Esto es 

mente' el' resul tado de ·1 a ·med ¡a tmetica :de las alturas de los 



árboles que representan a las especies en cada bno de los estra-

tos. 

¡i, Areas ba.saJes y coberturas. 

El basal ~ecada árbol se calculó como~ A 

donde p.a.p. es el perfmetro d.el tronco a altura 

2 
(p.a.p) 

4(3.1416) 
del pecho. Ob-

basales se hizo la' suma tota.1 para cada especie, 

por estratos y para toda la comunidad. 

La cobertura de cada árbol fue estimada a partir de los datos: 

de radio de cobertura máximo considerando.que la proyección verH-
~ .' .' . 

.... . 2 
cal las copas de los árboles son circulares:. A.e 3 .. 1416- R , 

donde R es el radio de cobertura máx,imo, Los datos obtenidos se 

manej~rpn igual que los de basal. 

¡ji. Indlce de Dominancia (I,D,). 

La dominancia de las especies fue determinada según el índIce 

(í.,O,) propuesto por Sarukhán (1968). El [:0. resume en un valor 

la densidad, la regularidad de distribución '1 la biomasa de los, in 

<:l ¡vi doos de una especie arbórea emun área dada. La 'dens ¡ dad se . 

expresa como el número de individuos por metro cuadrado; la regulil 

ri.dad de. distribui::ión pór f.a frecuenc.ia relativa y la biomasa como 

el área, basal total de la especie medida en. metros cuadrados. 

I.D.se calcula según la relación: 

l.D. I.d. x A.B. 

i.d. es el fndice de distribución que es e] producto de la frecuen 

cia relativa por la ¡dad: i.d ... f(%} x ind./m
2

, y mIde la ho-
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idad de dIstribución de los árboles en el área. Por úl timo 

A. B. es el basal tot.al de la especie en el sitio. 

Vatlas son las ven as del uso del 1.0.: a) ya que utiliza 

valores a~solutos permite la comparaci 'de los 1.0. obtenidos para 

cadaespecie,b) loS 1.0. de1as especies se pueden sumar y obte­

un solo Indice ,de Dominancia Total (¡.D.T.) para conjuntos 

especies, para un estrato completo o para toda la comunidad, per-

mitiendoestimar la importancia relativa de cada unO de estos gru­

pos. Esto es particularmente úti 1 ,cuando se estúdia una Comuni­

da<;l bajo sucesiÓn, ya que a través de este índice se ,puede compa­

rarla importancia relátiva de diferentes estadios serajes (Saru-

khán, 1968). 

Iv. lndices d~ Diversidad (H). 

La di de una . comunl dad resulta de la re-

lación del iescon el número de individuos 

, po r. es péc le fpoo le, 

sitio permanente .de 

dad ) deBr III ouin 

la diversidad florís 

iendo censado en su total idadcada 

, se ut i li zoe 1 ¡ ndice de D j versi -

POQ 1 ael ones fin ¡ tas ,pa ra conocer 

'de los sitios: 

N! N número total 
viduos 

indi-

nI.' n2' n~, ns nClmemde 
indlv1duos dejas es­
péc¡e~ 1, 2, J. s. 

También se ca]clllóla diversidad máxima (Hmax > por medio del 

índice propuesto por Pie.lou (969): 



N! 

N 
Logro uus !}s -r .([(N/S) + 

S es el ntimero totBl de especi y N el número total de in-

dividuos registrados. N/S es Ta parte entera del cocient.e N/S y 

r se obtiene del producto S x a donde aes la parte fraccionaria 

del cociente N/S. 
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Hmax, supone que cada especie tiene el mismo número indivi-

duas. Asf el caciente(H)/(l-Imax ) mide la regularidad (J) Cli:;.la di­

vers ¡dad de una comunidad. Cuando J se aproxima a valores de. 1 
. . . i . 

1 as es pecí es conlPone~te~ de 1 a comun i dad se conforman de una can ti 

dad equitativa de individuos~ 

¡nBU 
UBiITUTQ DE ¡¡,:v;.;j..JIJ"""" 

UNAM 
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RESULTADOS Y D!SCUS ION 

Como una medida de ordenación en la exposición de los result.§! 

dos y su discusión, tos s,e han arreglado en la siguIente sec.uen-

cía: 

1. FisonomfageneraJ de Jos sitios. 

11. Florfstica de los sitios. 

111. Dominanc¡a de las especies por estratos. 

IV~ Diversidad en especies y su .relaei con la suma total de 

los índices de dominanci:a de las eSPecies de cada sitio. 

v '. Valores es (número de individuos, áreasbasale$, 

etc.) de la comunidad arbórea en los sitJos. 

V!. Valores estructurales por estratos. 

VII • .Part =;.;..:.,=:..:.=:""" en la conformación es-

tructura\ los 

Con los puntos 1yllabar~<imos niveles estructurales muy gen~ 

rales que conciernen a la sitUélc de los árboles en el espacio 

,ven1Gal y horizontal de la comuryi'Clad ya la identificación de las 

especies a las que· éstos. En los puntos 11 i el VI 

se tratan niveles estructurales más detallados precisando la partí 

cipación de c~da especie en la conformación de la estr.uct\,Jra de 

los s1t i os y en el aporte de e 11 aSé? 1 a b ¡omasa dé la vegetación 

El t estimada con medidas de número de individuos, área 

y cobertu,ra por ,especie. Particularmente, en el punto V se inten­

ta relacionar la diversidad flodstica de los sitios con el valor 

dominancia de eilos, esperando que cuando una comunidad 

·tiene valores al tos de dominancia total existen en ella especies 
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de alta capacidad competitiva que impiden ,una alta diversidad y 

ceversa. Por último, basados· en el conocimIento de que Astroca­

ryum mexicanum presenta los valores de dominancia altos en va­

rios sitios de la selva alta perennifo¡¡a de la Estaci de B.iolo-, 

9 fa (Plñel7o et • 1977), Y s.iendo el objeto de un estudio auto" 

ecológico de\ cual el presente trabajo es parte, en el puntoVII.5e 

rel ona n algunos valores estructurales de estap<,llma con los co-

rresPDrldieotes a las especi.es secundarias ident cadas en tos s j-

tlos, tratando de ver el posible papel que tiene esta especie en 

el desarrollo sucesional de la vegetación presente en los sitios 

de estudio. 
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F genera de los si ¡os. 

e esq ideal zado de una zona p.~rturbada reciente~ 

mente por a ca de un del, dose,] superior (Fig. :9, en la 

de anteceden ), se dlferen-

tes en e 1 La: ) Hueco aao e)d6sel por 

ea ( ¡¡ ) centro, Jugar queda 1 a cae 

y el' mae roe 1 .¡ ma ¡ nc i de en e 1 s 

e i rcunclante al epicentro. 

y (1 ).periferia, 

En la Fig. 9 se muestran los mapas de cüber.turas de los· s¡~ 

tios~ que lustran la dispos clón de los a 8 m de 

al de es ¡es prImarias secundar qS 
, , 
(CI os en 

a figura). Se han dibujado a escala los troncos de os á'rholes 

que eron la perturbac¡ión en cada s tio, tentando reconocer 

en estos mapas ¡as partes de una zona .de perturbación, antes seña-

la par te de hueco en e dese 1 (i) es tá de 1 i neada 

en cuenta la base de los troncos y el diámetro aproximado del área 

por J os. res tos las copas de los árbo.leséafdos. Supone­

mas que este serfa el di la copa del. árbol. 

estaba v vo en píe. 

neada como 1'0 pore . res tos 

de as CQ,pas '( una Ión secundar (en 

en los esq lo que fue ¡ a oe 
os es que la a parte 

de a periferiá por los bordes de co-

pas de los árbo·j es pd 
'" ,~' 

(cIrcules en 5lanco'en la figura). 

as . partes señal un la parte del,.hueco en el do-
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SITIO D 

FJ(:; ~ ,9:01 str ¡ buc ¡ól1es pac ¡ al de copas Í:JeárbQ 1 es 
pr,;im\'ilr1q!:iy ,~(::!cund~rios{punteado) miilyores ,a 8P;1 
de altura, Se delInean las partes y sus dlrnenslo 
rles de las ZOnas perturbadas I (i) Hueco dejado -
por la copa del árbol cardo, (ii) epLcentro y 
(fi]) periferia. ' 

I 
I 

~ ___ J 
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sel (i) no está incluida en los sitios permanentes de observación, 

Tomando corrlO base a Jos mapas de coberturas y una vez del ¡nas. 

da.s las zonas perturbl'jdas, se estimaron cada Una de sus Si 

bien ell-¡ueco deja,do por la copa del árbol'cafdo está Fuera de lOS 

sitios, su dimensión puedeest rse en 13t m2 en el Sitió D y 94 

m2 eh e 1 S i tia DD. Con s i de ra ndo ú n ¡came'! tI? pare iones dondé se 

localizan los restos de las copas de 'Jos árboles caídos, el epi,ceL!. 

tro en el StioO cubre un ~rea de 121 m2 'Cl1x 11 m}.' La porción 

que ocupan las copas de los árboles secundarios, a la largo de los 

tronCOs de lbs árh,oles -cardos, (encerrada e1 rec'tángulos en la Fig. 

9), cubr~unáreade 198 {9 x22 m) en el Sitio D y 390 m
2 (13 

x 30m) ene! Sitio DD. La superficiretotal de la zona de pertur· 

bacíón en el lo D se estimó en 660 m¿ (20 x 33 m) y en el Sitio 

00 en 805 m2 (23 x 35 m). los n0ineros. anter iores se ap~gan not'ab l!l. 

mente a los reportados por Hallé (978) para áreas de per", 

turbación natural _ por carda de árbol.es en las selvas al tas perenni ~ 

folias óe, Ta Guayana Francesa, que en promedio lo estiman en 600 

En' reaLidad, las dimensiones de las ¡,:¡artes.del hueco en el do­

sel (i.) y epicentro (ii) en el Sitio 00 debí eran ser mayores que 

las es tit:nádas , cLla,ndo se produjo la perturbación. Seguramente. va­

rias porciones de la copa del árbol caído se han perdidocomoresul 

tado de sO degradación después de haber Ilasado cerca de 20aílosde.§. 

pues de su caída, por laque se hace diffcil hacer una buenaestimi2, 

ción deltamaño.de esas partes como es el Caso del Sitio D, donde 52 

lo han pasado 8 años después de la perturbación. 

Un indicio de que tales dimensiones debieron ser mayores ene1 
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Si t.i o tlD es tá en e 1 tamaño de la franj a por las copas de 

los árboles secundarios. El tamaño de esta franja es más del do­

ble que el estimado para el Sitio. D, aunque en este último .1as pa.r. 

(i) y (¡i) son mayores. Por Jp anterior, la copa del árbol 

que cayó en el Sitio DO debió ser mayor al de la copa del árbol 

que cayo en el Sitio D. Si cOflsi.deramos a estas as como las 

partes donde se abrió el dosel al caer los árboles, entonces léI 

abertura en el Sitio DO fue el doble en tamaño de la que se produjo 

en el Sitio D. 

Con la última consideración, se puede ir que cuando se 

produjo la perturbación en cada si tia, lasuperf1cie del suelo que 

quedó· bajolainfl uenc ¡a del macrocl ¡ma fue mayor en el Si tio DO 

que en. el Sitio D. 

De acuerdo a la diferencia.de edad de la perturbación de. los 

sitiosdeberfamos encontrar en ellos diferentes estadios sucesio­

nal es (dentro de 1 a etapa de construce;ión propuesta por Whi tmore, 

1975-78) mostrados di rectamente por el .nivel de desarrollo de la 

vegetación secundaria. Un indh:io de lo anterior queda refleJado 

eh la escasez de copas de árboles secundarios en el Si j tio .0., Con-

trastacla con legran superposIción de en el Sitio DO 

(porciones punteadas en la Fig. 9). PodrCa d~cirse queeo esté si 

• tia se ha formado un "parcheN de secundaria en las ape.r. 

turas que dejó en el dose.1 lél calda del 'árbol, en tanto que en el 

S i tia D existen aún aberturas y el "parche ll de vegetación secunda­

ria es múy incipiente. 

Según Hall é §.! -ª.l. (l978) entre los 5 a 10 aFias de.! proceso 
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s uces i cna 1 den tre de una zona 

se encuentra una comuni dad de 

por 1 a ca ída de árbo es, 

es pioneros en crecimiento ¿c 

ve y que no están organizados en estratos, e:1 tanto que, entre los 

lOa 20 años distinguirse en la comunidad de árboles un es-

trato formado por las copas de los a 1 es secundarios que han 

gado a su maxlmocreclmie.nto (ver Flg. ~ en los antecedentes). 

los ¡ les di i cosde los si ti os de estudio parecen 

corroborar lo. anterior. En la Fig. l.0 c:cm tér:d dos es tos pe r-

. files, los cuales muestran la porción de los sitios donde creceJa 

végetac i ón secundar ¡á. Con s ¡ derando el j n terva lo de O a m de 

largo en los perf¡ es. es notable en el Si lo O la ausencia de ar-

bol es; mayores a 15 de alto. Se dlstihguen arbustos y ~rboles 

queños de espec es secundarias que forman un conjunto es rai 

de Oa 7 i11 de alto con dos árboles que emergen a 15 m. un 

. estra 

cr,! 

defin:¡pd.,. Esta estructura ve,' ¡cal se a a la des· 

de Ha1 ¡é (1 ver el ctladro 22 de la Fig.S) PE. 

ra la, fase de crecimiento .activo de los árboles p En ese 

mismo lOe'1 e;1 perfil del Si IoDO, se distinguen es 

secundarlos ¡en des<;lrrol ados, algunos de los cuales al los 

20 m de tura. Aqu( pueden dis ing.úir:se. dos conjuntos. uc turE. 

y árbo-es: uno entre los O a 6 m de altura, forrrraoo por arbus 

les de eSPecieS s.eclindarias, así como por les j 

de espec es primar as que ocupan en su estado adulto los estratos 

super lores de selva (e.9' ; otro conjunto es-

tructura.l se díst ngue entre l&s 10 a 20 m de alto, fo prí 

os árbo es de las especies secundarias 

(Ti iaceae) y LEste 
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FIG. 10. Perfiles diagramáticos 

d~ ~os sitios de estudio. Algy 
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estrato podr ser el conjun¡:o es.tructural mencionado por Ha 1ié ti 

El. (1978, ver el cuadro 4'" de laFig. ,) que se presenta lO años 

después de la perturbací6n. s¡ ése.es el caso) tos árboles de es­

tas especies son arboles que han Tlegado asu máx¡mocrecimiento o 

bi.eí, están cerca dé alcanzar ese estado. Es interesante hacer no· 

tar qüe Hel iocarpus appendí cul atus 'y Ce~ropi a ob tus i fo} i a son esp.§. 

cles dominant:es en comunidades secundarias de 20 a.ños derivadas de' 

selvas á1 perenn i fol i as sudeste del estado de Veracruz ,(5a-

rukhan, '1968), por lo qve .se puede sospechar que las condiciones 

amb lental es ". <:ie este {el Sitio. mH semejantes ajas encoQ 

tradas en comurli,dades secundarlas derivadas de 1 a tal él de selvas 

pr.lmarias. 

el punto de vista mjcrocJ ¡matico, de acuerdo a lo expr~ 

sado.en los párrafos anter ¡ores, debemos esperar d', ferenc.ias entre 

el ambiente los sitios. En el Sitio D, Jas aberturas en el do-

debe.n de perm.iti r la entrada mayor cantidad de luz solar 

hasta el .niveldel sue.1o, que ,c~nt¡dad de ]L\Z que pasa a través 

de las copas de losárool de l.as especies secundarias .del Si tio 

DD~ .En el primer s itio debla haber mas luz y aunada.él ésta menos 

humedad yen términoS'9énerales, .menorhomeost¡;sis rriicroclimática 

(mayor fluctuación de luz Y, humedad durante el dfa 

afio) que ene! . segundo .siti9. 

1 l. Florrstlca general de les sitios. 

a travésde.l 

Habiendo descrito las características estructuraleS generales 

de los s de estudio, en esta parte nOs centraremos él mencio-
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nar. a las especies que participan .en tal estructuración. Hay que 

señalar quedada la disposición de los sitios permi:¡nelltes de obser.. 

vaci.ón, en ellos se incluye tanto vegetad secundaria, en el 

ep i centro de 1 él zona de pe rt.urbaci ón, como pr i mar ¡a, en J él peri fe-:­

ría la mlsma, pero aquí se dará mayor énfasis a las especies se 

cundarías, ya que es'tas especies son ahora en los sitios de estu­

dio; los principale;:; elementos de regeneración después de la per­

turbación. 

Tabla 5 contiene la lista de especies arbóreas con p.a.p;:?:' 

3.3 cm, encontradas en los sitios de estudio. Fueron registradas 

un total de 66 especies diferentes, de las cuales 22 se presentan 

en ambos sitios permanentes de observación. De las especies comu­

nes a losaos sitios, 8 son, secundarias: Acalvphad'iversifol ¡a 

phorbiaceaeL Cecropia obtusifolia (Moraceae), Heliocarpus~:" 

diculatus(Tiliaceae), Myi-iocarea 10t1gipes (Urticaceae),· 

.lago', f. aff. (Piperac~ae), SeomUas mombin (Anacardil! 

ceae) y una con nombre lluI garde "Chetchil1ó·'. Para el Si tío D se 

total izó el registro de 4t especies diferentés de las cúales 

fueron reconocidas cerno secundarias. Para el si o DO se identifl' 

caroo 49 espel!;fes y entre ella'a .14 secundarias. 

Varias falÍ1i 1 ¡as de pLantas leñoses se caracteFÍzan por cont,e-.· 

nergrandes grupos de especie.s secunaariaspioneras que juegan par.. 

te's·¡mportantes en el ciclo de renovación de las.selvas altas per,lE: 

nn·ifal ias del mundo. Entre las más caracterfsticas se ci-tan alas 

siguientes: Bombacaceae, Compositae, Euphorbiac:eae, Moraceae, Pip~ 
. . \ 
receae, Ti llaceae, Solanaceae, UllTiji!ceae y UrtiCaceae {van S ¡s, 

19S$;GOme.z.-Pompa, 1971; Górriez-Pompa y vázquez-Vanes, 1976; Wh¡ t-
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5, Li ¡es ehcontradas en los sitios 

per!118nen tes de ón O Y tadas ar-

bojes con 3,,3 cm o más dep,a.p. 

==~~==============---
ESPECIE 

1 , 

u 2. 

3. 

4. ~ 1 ...... ;.;; ¡: ,~...l ~":lv-v~r :..~;t: f U!IY- G r ¡-se-b·-,;. 

5, (L.) Sargo 

6. C<1ricapaj)aya L. 

7. Bert. 

NOMBRE COMUN 

PALo MULATO 

PAPAYA 

CHANCARRO 

B. Ces trum sR. HUELE DE NOCHE 

9. 

10. . L. CASCARILLA 

11. FrieS HUEVO MONO 

12. retu:¡¡a Sr. & Ro.se. 

~~"". ~t:;.~~.:.= ,;:;;..; . ..;;;...;::..:..,.=,;;;, .) Decne 

4. 

fAMIL·IA 

iaceae 

¡mee 

Moraceae 

Mal pi iaceae 

Bur-seraceae 

Caricaceae 

Moraceae 

Solanaceae 

Polygonaceae 

;aceae 

Annonaceae 

Legumi nosae 

Ara! ¡aeeae 

B i gnonaceae 

SITIO 
O D.O 

x 
x 

x 

x 

x 
X 

X 

x 

x 
X 

X 

)( 

x 

x 

x 

X 

X 

X 



le< 

lE FAMILIA SilO 
1) DD 

El' <lceae x 

16. sp. Myrtaceae X 

17. HUESILLO . Rubíaceae X X 

'18. Rod. ROMANe I LLO Capparidaceae X 

19. .!2liuga C. oc. GAGA Mel ¡eceae X 

20. Mel i aceae X 

21. S TECOl,IXTLE Malvaceae X 

22. Turc2.JONOTE Ti1 ¡sceae X X 

?3 . ..!.!:J.9.§; sp. Legumi nosae X X 

24, LAUREL PIMIENTO Lauraceae X X 

25. PALO DE AGUA Urticaceae X x 

26. A 11 en. LAUREL Lauraceae X X 

27. Seh. (¡. H. Compositae X 

28. Lauraceae X 

tandl. Leguminosae X 

30. (L.)Urb. Le<Íllminosae X 

31 PiPar. Bur! tum H. B. & K. YERBA SANTA Pfperaceae X 



ESPEC I ¡; COMUN. 

33, 

(Kunth) S. 

3S. Piper ~~~~E C. OC, 

36~ UI r,II~~~ i q. l S tá n dI. 

37. ~~~ 

38. oXYI:?Dyl lar 1.9. Donn. TOMAi I LLO 

39. !sychotria ~lI! Standl • 

Psythotrfa aff. Stand!. CORALILLO 

41. aff. 

42... funebri s 

lf3. Rheedi.?edulis. 

ev.) Vis. MOLINILLO 

T. & p. 

44. Rhacóma Lund. 

Bm?l!l.!? .. sme 11 él G óme z - Pom. 

46. Hemsl. 

47. 

Lfa. 

Y'7.~_." megistophylla Standl. 

. Hemsl . ~~..!....!...,:-=-=.:.: 

LIMONCILLO 

BEJUCO ZAPOrE 

..-..:,.:'...;,;.-' ... 

fAM ¡¡.IA S! TlO 
o DO 

Piperaceae X X 

Piperaceaf.t X 

Piperaceae X 

PLperaceae X X 

X X 

$apotaceae X X 

MoraCeére X X 

Rub i ácea€l X 

R Llb laceae . X 

Rubi X 

Bombacaceae X X 

¡ferae X X 

Celastraceae X X 

Malvaceae X 

Mon ¡mi aGeae. X 

'H íppocrataceae X X 

Euphorbiaceae X X 
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t 

• . , 

!!¡ore, 1975). Todas estas fami ¡ Las s,e encuentran por 

as especies secundarias identi ¡cadas: Anacard aceae 
, 

, f.í.nnonaceae 

aff. . Ca rlcaceae 

papaya), Campos i {Neurolaena Euphorbiaceae 

Mo 

nímiaceae 

, Piperaceae 

, Solanaceae 

y U rCicaceae 

estas espec.ies 

rias se registraron a otrás que no fueronidentifi con s no.!!! 

Ore latino. Entre todas las regís en los dos sitios forman 

de 25 especies, 

Como una gufa para Car a las especies anteriores en el 
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PEe I E NOMBRE COMUN FAMIUA SITIO 
rj DI) 

4!:L Spondlas mambinL. JOBO JvlOND Anacardiaceae X X 

50. Sapranthus sp. Annonaceae X 

51, schechtendal ianum Wal p. X 

52. IrichiJ ia parvifloraBlake &- S. Me1 íacaae X 

> Trichi 1 la breviflora Blake &. Me] lacea X 

54. Trophis recemasa (L.) Urbano Moraceae X 

55. (Jacq~ )' G r i seb. HUEVÁ DE CANGREJO U r t j c,Bceae X X 

56. No identificada D-8 CHETCH I UD X X 

57. No I denti ficada D-18 ZAPOT IlLO X 

58. No identificada D~91 Tí 1 i aCeae X 

59. No ¡den ti f ¡,cada OP-17 PALOSE.JUCO X 

60. No identificada 00-00 Urtí X 

61. No identificada D-OO' X 

62. No identificada DOMOI .TRONADOR X 

6,3. No Identificada DD"70 CHIRt4E X 

No identificada DD-66 QUEUTE X 

65. No identificad~ DO-50 Rubíaceae? X 

6D. N6 IdentíflcadaOD-'" X 

~ 



more, 1975. estasfamit as s~ ene tran tadas po. 

as especies secundarias identi icadas: Anacardiaceae 

• Annonaceae , Bombacaceae 

, Carlcaceae 

, Euphorbiaceae 

~""-"~:..:...:::~=,. So 1 anecaae 

s p. ), y U rt:icaceae 

.Q8. estas especies seclJnde-

r as se registraron a atrasque no fueron dentificadas con su nOill 

ore latino. Entre todas as regíst en los dos sitios forman 

un grupo dé especies. 

Como una gu para ubicar a las especies anterIores en el 

transcurso de la suces de comun dadas se.cundarias .der vadas de 

selvas al tas perenni 1 ¡as del sudeste de la Repúbl ka Mexicana,. 

~as se en) stanen la Tabla 6 es se han encontrado 

en comunidades secundarias jóvenes (de menos de 20 años de suce-

$ ¡ ), en comun ¡as v j ej as (de más de 25 años de su-

cési ) o en cQmunidades primarias¡ se una columna 

ca si semi las de estas especies. se han encontrado en el suelo 

de comunidades de selvas primarias. Haciendo a .U'l lado a as 

eles Las q no se ¡ s traTan ·en los os consultados 

las tres primeras ¡es que aparecen 1 a 1 i s te comO de ¡ 

nero parecen presentarse ¡camente en 

los comienzos 1 sucesi6n; por 10 que presumí rse su 
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2. 
3. 
4. 
5. 
6. 
7. 
8. 

13. 
14. 
t5. 
lG. 
17. 
18. 
19. 
20. 
21. 

TABLA 6, Listado de.especies secundarias encontradas en los siHos 
"Itas de observación. Se anótan los trabajos .(representados con 
) en los qüeestasespácles se han istrado como parte de co~ 

munidades secundarias jóvenes (de meMOS años de sucesión) o como 
par de comunidades secund<'lrias. viejas demás de 20 años de suce-
sióndérivadas de la. tá.lade selvés al ¡folias prim¡;¡rias, o 
b i en. en comun i dades pr j ma r i as d~ se 1 va a 1. prenn i fo 1 i a y como pa rta 
del Ilbanco de s;emilJas" del suelo de selvas prin1al:ias. 

COMUNIDADES COMUNIDADES 
SECUNDARIAS SECUNDARIAS 
JOVENES VIEJAS 

X' X 
X X 
X X 
X X 
X X 
X X 
X X 
X X 
5, 4~ 9, . X 
3. 5, 9, X 

. 5, 9, X 
3. 9, X 
11, :2 
3, 5, 9, lO, 
9, 10, 11 10, 
.3, 5, 9, 2, 1O, 
3, 5, 9, 11, 2, 
3, 5, 9, 11, 11, 
3, 10, 
3. 5, 1O, 10, 
3,10, iO, 5, 10, 11, 

r 
PR ¡MARIAS 

x 
x 
x 
x 
x 
x 
x 
x 
X 
X 
X 
X 
X 
X 
2, 1O, 
,3, 
3, 
5,8, 11, 
8, 
3, 8, 10, 5, 
5, 8,.11, 

BANCO DE 
SEMILLAS 

x 
x 
x 
x 
x 
x 
x 
x 
1, 7 • 
7, 13. 
X 
X 
X 
6, 
X 
1, 7, 12, 13, 
1, 
X 
13, 
X 
6, 

I 

I 
J 



(COrít i nuac i ón) 

~SPEC lE COMUN I DADES COMUNIDADES COMUN I DADES BANCO DE 
SECUNDARIAS SECUNDARIAS PR I MAR lAS SEMILLAS 
JOVENES V IEJA~ 

22. Trophis recemosa, 3, 9, fa, 10, 8, X 
23.Ca.rica ,eaRaya 11 , 11, 11, X 
24. Piper amaJago X 4, 8, X 
25. eroton qlabellus X X 8, 

Autores de Jos trabajos y 1 ugares donde se real izaron éstos, de acuerdo a los números ap.!3. 
recidos en la lista: 

Número 

1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

10 
'10' 
11 
12 
13 

Autores 

Ca~tro y G,uevara~ 1976. 
Leon-Cázares y Gomez-Pompa, 1970 
F I ore$,1971. 
GÓmez .. Pompa, 1971. 
Guevara, 1972. 
Guevara y Gomez-Pompa, 1976. 
López y Vázquez-Yanes, 1976. 
Piñera, Sarukhán y González, 1977. 
Rico, 1972. , 
Sárukhán, 1968. 
Sarukhán, 1964. 
Pérez y Sarukhán, 1970. 
V ázq uez ... Y flnes, 1976. 
Vizcaino, 1976. 

Lugar del estudio 

Los Tuxtlas, Veracruz. 
Sudeste de Veracruz. 
Los Tuxtlas, Veracruz. 
Sudeste de Ver'acruz. 
Los Tuxtlas, Veracruz. 
Los Tuxtfes, Verecruz. 
Los Tuxtlas, Ver.;¡cruz. 
Los Tuxtlas¡ Veracruz. 
los TIJxtlas, Veracruz. 
Sudeste de Veracruz. 
Tuxtepec, Oaxaca. 
Pichucalco, Ch~apas, 
Los Tuxtles, Veracruz. 
Los Tuxtlas, Veracruz. 

------------------~~-----------~-~--~---~~-~------~-----~-~-----~~-----------------------~~ 

'. ¡ 

,f¡ 
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pa'ríción de los sitios en los próximos años. Las cuatro especies 

son arbustivas. Todas las especies restantes, a excepción de fl­

pe r ama1ago. que; únicamente se .registra para comunidades secundq-

das \tiejas. se presentan ya sea en comunidades secundarias j 

nes o vi as. Li;lS especies que aparecen en la Tabla 6 con Jos nu~ 

meros, 15 al 2:! se encontrado al rear comuríi dades pr ima~ 

, posiblem,ente en zonas donde ocurrieron perturbaciones naturi:!. 
~ ~ ~ 

le.s. Por lo anterior, es probable que estas especies permanezcan 

por, un perfodo más' largo que las primeras especies mencionadas. 

Por último, en los' pocos trabajos que han tr¡¡¡tado con el Ilbanco de 

s'emilTas" del suelo de comunidades primarias, se reporta a Cecr.o -

.e..Lg ~obtus i fol ¡a, Hel ibcarpus aependicu] atus, ~ aur itum,' !Ji s 

p idllm, S jparuna nic¡¡¡raguensl s, Sepl um ¡ater i fl orum y Soondias 

como integrantes de un conjunto de especi'es que tienen semí~' 

cuya nación ocurre tan pronto .como se produzcan al tas 

temper.atur~s Y al tos porcentajes de insolación, con un espectro ll! 

mínicotendiendo. a.1 rojo lejano (Vázquez-Yanes, 1974). Tales con­

diciones se presentan en sitios de una selva ~alta perennifol ia do.ó. 

se han formado c J aros grandes en el dosé 1. Es fle notarse que 4 

de las \.l especies secundarias de los si tíos 'de estudio que se en­

cuentran recurrentemente reportadas en selvas primarias, se repor­

tantaml::>Tén en el liba neo de semi l1as ll de estas últimas, indicando 

que estas especies 5011 las que más p.robab'lemente se establezCan en 

los s ¡tios recientemente perturbados. por la caf da de árboles.' 

111. Dominancia de las especies por estratos. 

Como se discutió anteriormente, la parte de la vegetación de 



los si ¡os de estudio representada por las especies secundarias 

una es ructura ver ical la o muy si e, No obs tan te, 

tomando en cuenta ClUe nuestros sitios incluyen porciones de vege-

tación pri ría, que muestra estratificación, considerando que 

la dorninancia de las especies es suceptible de esti:narse conside-

rando ú'licamente a individuos que están o presfones,amblenta 

simi ares, e. a similares n¡~eles de ilumiclaci (Sarukhán, 1 

se deHmi taronestrat0s enJa vegetación de los s tlosde acuerdo 

a histogramas de alturas de los árboles; tomando como criterio, en 

la distinción de Jos, la agrupación de ál"boles con al tu­

r?ls similares. La Fig. 11 muestra los histogramas utilizados para 

ia demarcación de los estratos, señalando con flechas las alturas 

en las que claramente se presenta una discontl rrui dad entre las a1-

t:urasde 

de tres ~stratos 

Inferior con un 

1 es. Es tes al turas se tomaron como os fmi tes 

• Enel Sitio D se !ocallza un estrato 

de alturas de O a 8 m, un e's:tnato meoi () con 

un intervalo dealt.wrasde8.5 a a!lD. '5 m y un estrato superior que 

va de 10:5 ~7!a2S m de al.tura. Para e Si'tio DO se determinó un 

estrato inferior entre 10.5 O Y 7 m de al tura, un estrato medio en~ 

tre los 7.5 a 5 m y un estrato superior entre os 15.5 a 25 m. A 

c.ontínuac ón se tratará de evaluar la dominancia de la.s es 

en los estratos delimi tados y medida con el I 

propuesto por Sarukhán (1968). 

ce de Dom ¡ nene a 

láTabla 7 contiene ¡as j¡stas por estratos de las especies 

con sus valores de área basal total. cobertura total, frecuenc a 

relativa, etc., ordenadas de acuerdo al ! .0. Para el estrato ¡n­

ior de los dos sitios se muescran dos listas: una inclUye a los 



25 

16 

8 

51T!.O D 
A 

B 

ORDEN DE INDIVIDUOS 

SITIO DO 
A 

---- --------------

B 

ORDEN DE I ND 1 V IIJUOS 

A ESTRATO SUPERIOR 

B ESTRATO MEDIO 

e =,ESTRATO INFERIOR 

F fG. 1 L Gráf icas util izadas para de1imi tar 

estratos arbóreos en lacomuriidad de les 
, 

incluida. en los sitios O y DO. Cada raya en 

el ej e de 1 as absci ses represen ta u~ árbol, 

los cuales se encuentran ordenados de izquie.r.. 

da a derecha del eJe'del menor al de mayor 

tura. 
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árboles con menos de 10 cm p.a.p., la otra las excluye. El an,!! 

1 ísis de la Tabla 7 por estratos muestra Tos siguientes puntos re-

levantes: 

A. Estrato inferior. 

arhooss-itios permanentes de observación ¡a especie con m,!! 

yor incluyendo o no a los 

árboles u ltado .se une a los 

de .Fl (1971) Y Piñero (1977), para señalar a esta 

el.e como la de mayor dominancia en el estrato inferior de la selva 

ta perennifolIa de la Estación de Slologfa Los Tuxtlas, e inclu" 

sive a la de la mayorfa de las especies arbóreas registradas en e.§. 

guar al 

los 

una secc.i 

De acuerdo a las 

motivo se ha considen.~do conveniente averi­

que tiene esta palma con la estructura de 

las cuales tra más. adelante en 

de perturbaCión de .105 sitios, 

< rar·famos eHcont~rar en el est·rato .inferior del sitio que fue .pertu!, 

bado más recientemente (Sitio D) a másespecLes secundarias que 

en el estrato inferior del otro sitio (Sitio DD); ya sea represen­

tadas por árboles jóvenes de especies secundarias cuyo máximo desfE. 

1"1"0110. está en 1m estrato más al to, o.b ien, por árboles de espe­

cies secundarias que se presentan en los primeros añOs de la suce-· 

s ión, las condiciones macrocllmáticas están aún presentes 

dentro la comunidad. 

Aún <;uando la supos.ición anterior no se cumpla respectosl ni!. 



e I nd i ce de Dominaht i él (r. o .), de las 

. bóreas encontradas los sitios permanentes de observación en el mes de abrí 

de 1977. 

SITIO O 

Estrato inferior (O a 8 m de altura.). Se incluyen árboles con 3.3 cm O más de p.a.p. 

ESPECIE 

Astrocaryum' mexicanu!!J 

longipes 

.E.i~r lapatlfoJ ium 

~=.:...>!.:~:.:¡¡u,¡2. 

Cestrum sp. 

.!1..t!.!~t!ll§.. t!srv j f1 or um. 

N~uro 1 aena. !lJ!:Ic;rgceRh!ªl a 

Rhee'CIla eduLi.§. 

Faramea occldentalis 

e rotón 9 1 abe 11 us 

amalago 

NOM. 
IND. 

40 

15 

8 

8 

9 

4 

7 

4 

5 

2 

4 

3 

F"REC~% 
(a, 

73.1 

30.8 

19.2 

23.1 

23.1 

15.4 

19.2 

15.4 

15.4-

7.7 

15.4 

11.5 

DENS. 
(b) 

0.062 

0.023 

0.012 

0.01.2 

0,014 

0,.006 

0.011 

0.006 

0.008 

0.003 

0 . .006 

0.005 

ALT. x 
m 

2.8 

3.8 

3.8 

4,3 

6.0 

5.2 

5.2 

3.9 

4.1 

7.2 

5.3. 

3.1 

COBER. 
TOTAL 

m2 

51+2. O 

AREA 
BASAL 

m2 

O. 11 

1.d 
(a 

4.499 

..0 

0.5290236 

75.8 

44.3 

42.9 

0.0357 0.708 0.0252899 

0.0276 0.231 0.0063610 

0.0137 0.277 0.0037976 

52.6' 0.0115 

73.3 0.0237 

37.5 . 0.0080 

29 .. 7 0,0077 

35.5 

23.7 

25.9 

21. 1 

0.0049 

0.0175 

0.0040 

0.0039 

0.323 0.0037191 

0.092 0.0021870 

0.212 0.0018615 

0.095 0,0007322 

0,123 0.0006037 

0.023 0.0004043 

0.092 O. 

0.057 o.ooonso 



tinuación) 

ESPEC I E NUM. .% .AL T. X COSER; ARIA L\i 1, D. 
IND, a) m TOT~L BAS~L 

m 
, '---:----;:~-:--~--:-: 

-----_. __ ._~-~ 

3 11.5 tí,005 3,4 20.8 o. 0.058 0.0001962 

3 11.5 0.005 4.2 6.8 0.0025 o. 0,0001 

3.9 0,002 6.5 24.6 0.01 0.008 0.000135 

3 11.5 0,005 4.0 13.7 0.0023 0.058 0.0001323 

2 7.7 0.003 7.7 22.7 O.oolto 0.023 O. 

3.9 0.002 . 6.0 .4 0.01 O. 0.0000885 

2 7.7 0.003 3.7 13.3 o. 0.023 o. 
2 7.7 0,003 4.7 21.6 0.0031 0.023 0.0000715 

D. 8 2. 7.7 0.003 3.5 10.9 0.0026 0.023 0.000.0560 

3.9 Q. 3 ... 8 9 .. 6 0.0065 0.008 0.0000501 

2 7.7 0.003 4. 1 6.0 0.0019 0.023 O. 00001,.27 

.3 11.5 0.005 2.4 12. 1 0.0005 (J • 0.0000288 

Noi den tí D~18 2. 7.7 0.003 3.2. 10.6 0.00.09 0.023 0.0000208 

Sal acJa.. 2 7.7 0.003 3.8 4.0 0.0005 0.023 0.000012Q 

sp. .3 0.002 . 4.7 4.5 0.0013 0.008 0.0000104 

2 7.7 0.003 2.7 2./ 0.0004 0.023 0.0000092 

aH. 2 7.7 0.003 2.0 2.2 0.0003 0.023 0, 



(Continuacion) 

lE NUM .• FREe DENS; ALT. X COBER. AREA i. d. I .D· 
IND. Ca '(b) m TOT(l.L BAS.AL (a 

rn2 

aH. 3 11.5 0.005 3.1 /.3 0.0011 O. 0.0000635 

3.9 0.002 3.8 7. 1 0.0006 0.008 0.0000046 

3.9 0.002 4.5 2.5 0.0006 0.008 O.00000!f6 

3.9 0.002 6.0 5.3 0.0003 0.008 0.0000023 

Enall ª.9cma. donneEl:1-sm i tbLi 3.9 0.002 2.8 2.8 '0.0002 0.008 0.0000015 

EsUato inferior (Oa 8 !TI de altura). Se incluyen árboles con 10 cm o más de p.e.p. 

Astroc¡;¡ryum 73.1 0.062 2.8 542.0 O. n76 4.499 0.5290200 

8 19.2· 0.012 3.8 44.3 0.0276 0.231 0.0063900 

5 15.4 0.008 4.8 54.7 0.0186 0.123 0.0022900 

sp. ·7 23.1 0.011 6.5 46.1 O. O. 0.0022600 

~ 6 19.2 0.009 4.8 .9 0.0108 0.l76 0.0019100 

4 15;38 0.006 5.2 73 . .3 O. 0.092 0.0021900 

Rheedia .3 ·11.6 0.005 5. 1 42.4 0.0143 0.058 0.0008300 

Neuro leene máCLQcePh¡;1Üt 4 11.6 0.006 6.4 35.8 0.0078 O. 0.000:3400 



,(Conti nuae i 

,ESPECIE ,NUM. ,FREe .% DE,N •. ,ALT. x COElER. AREA ¡ .d. l. D. 
IND. Ja) (b) rn TOT~L BASAL ,(a)x{b) 

m m2 

2 7.7 0.003 7.2 23.7 0.01 0,023 O. 

Licada aff. 3.8 0,,002 6.5 24.6 0.0176 á.oOS O.OOO1LfO 

2 7.7 0,003 7.7 22.7 0.001+0 0.023 0.000090 

sp, 3.9 0.002 6.0 38.5 0.0115 o. 0.000090 

Guares 2 7.7 0.003 4.7 21.6 0.00.31 0.023 0.000070 

No identiflcadá n-8 2 7.7 0.003 3.$ 10,9 0.0026 0.023 o. aOOO60 

2 7.7 0.003 3.2 9.6 0.0025 0,023 0.000060 

1 3.9 {).002 3.8 9.6 0.0065 0.008 0,000050 

2 7,7 0.003 5.0 11.2 0.0021 0.023 0.0000:50 

2 7.7 0.003 3.3 14.9 0.0020 0. 023 0,000050 

2 7.7 0.003 lL3 6.5 0.0019 0.023 0.000040 

2 7.7 0.003 3.4 19.2 0.0010 0.023 0.000020 

3.9 0.002 7 8 16.6 0.0025 0.008 0.000020 

sp. 3.9 0.002 5.0 2.4 0,0013 0.008 0,000010 

3,.9 0.002 4.3 11.:3 0.0011 0.008 0.000010 



F.strato medio (8.5 a 16.5 m de altura) 
( Con t i n uac j ón ) 

ESPEC I E NUM. .% DENS. ALT. x .caBER. AREA i . d I.D 
IND, ) (b) m TOTAL BASAL (a)x(b) 

m2 m2 
..... -.~~~----_._ .... --, -_.-,--

sp. 11 26.9 0.017 11.3 112.2 o. 0.458 0.OSí03 

funebris 3 11.5 0.005 14.2 139. O 0.0888 0.058 O. 12 

sp. 3.9 0.002 16.0 113 . .3 0.1146 0.008 0.00088 

2 7.7 0.003 13. O 51.0 0.0261 O: 023 O,; 00060 

Nectan all1big~ 3.9 0.002. 15.0 50.3 0.01+48 0.008 0.00035 

sp. 3.9 0.002 10. O 38.5 0.0448 0.008 0.00035 

3.9 0.002 15.0 9.1 0.0232 0.008 0.00018 

Croton 3.9 0.002 12. O 50 . .3 0.0207 0.008 0.00016 

PouLseni él arma ta 3.9 0.002 11.0 5.9 0.0127 0.008 0.00009 

mombin 3.9 0.002 9.0 10.2 0.0095 0.008 0.00007 

,No identificada D*91 3,.9 0.002 8.5 19.6 0.0024 0.008 0.00002 

Estrato superior (17 a 25 m de altó). 

2 7.7 0.003 25.0 427.3 1.6400 0.023 0.03784 

sp. 3.9 0.002 25.0 201.1 1.9100 0,008 0.01471 



;::::;::::::--==:.::::::-;:::~::'" 

PEC] E 

No ~dcAt¡f¡cada D-O 

sp. 

-,..."" ... - -------."" - .~--:::.~--- ---

Nut1. 
INO. 

2 

FREe. 
{a 

7,7 

3,9 

3.9 

.~~-"--. 

0,003 

0.002 

0.002 

~ 

X COBER. 
m TOTAL 

1112 

19.0 61.5 

22.0 113 . 1 

20.0 50.3 

MEA 

tí (1 U2IC 

j . d. 
(a )x(b) 

, . D. 

. .•. ~---~-----~-......_. 

0.0777 0.023 O. 84 

0.0575 0.008 o. 

0.041,8 o. 0.00035 

~- ... -'+'--- ... ~":- ... _-_ ... ---_ ... - -..::_ ... ~:~:::.,.:: ---_ .. ~ ... -



(Continuací 
SITIO DD 

trat6 lnferior(O a 7m de al .Con árboLes con 3.3 cmomás dé p,a.p. 

ES PEC lE NUM. fREe. DtNS. AL T. x COBER. AREA i . d. l. D. 
J NO. (a) (h) m TOT1 L BAS~L (b ) 

m m 
--_...- ---........ 

As ~lcanum . 23 .5 O. 2.3 281. O 0.0558 . 1.870 Ó. 101.¡322 

36 65.2 O. 3.1 130,1 0.01 4. 0.054716 

15 30.4 0.026 5. 1 141.9 0.0284 0.791 0.022470 

7 30.4 0.012 5.7 1,32.8 0.0361 0.371 0.013375 

9 ,30.4 0.016 4.4 99.6 0.0128 0.476 O. 

Tri eh Qarviflora 9 ,8 0.016 4.6 61.3 0.0087 0.54/'¡ o. 
10 ,34.8 0.019 3.5 28.9 0.0055 0.665 0.00,3660 

identifi D-8 7 30.4 0.012 4.2 . 50.8 0.0089 0.370 0.003297 

chiaQensis 4 13.0 0.007 3.8 20.5 0.0069 0.091 o. 
2 8.7 0.003 6.6 .6 0.0146 0.0,30 0,000442 

,3 1,3.0 . 0,00,3 5.3 17.9 o. O. 0.000437 

4 13. O 0.007 3.4 56.5 . O. 0,091 0~000381 

3 8.1 . 0.005 3.8 67.2 0,0058 0.045 O . 

2 8.7 0.003 4.1 . 4 .. 9 0.0084 0.0.30 0.000255 

IdentIficada DD-17 2 8.7 0.003 4.7 .3 0.0035 0.030 0.000082 



~, .... , . .;;-~ 

(Continuación) 

ES PEC J E NUM. .% DENS. ALT. x COBER. AREA i. d. I.D • 
(a . (b) m 'tOT~L i3AS~L (a)x(b) 

m m 

2 8.7 0.003 3.0 9.3 0.0027 0.030 o. 
2 4.4 0.003 6.3 .7 O. 0.013 o. 

Er throxvJon sp. .4.4 0,002 6.3 19.6 0.0048 0.009 o. 

3 8.7 0.005 2.8 11.7 0.0008 0.045 O. 

2 8.7 0.003 3.5 6 .. 4 0,0011 0.030 O. 

Ocotes c:hiapeOl:iís 2 8.7 0.003 4.9 ,9.3 0,0011 0.030 0.000033 

4.4 0.002 6.5 2.5 0.0030 0,009 0.000026 

No identificada DD-OO 4.4 0.002 6.0 7.1 0.0029 0,009 0.000025 

2 8.7 0.003 3.7 5.7 0.0008 0.030 0.000024 

4.4 0.002 .6. O 5.3 O. O 0.009 0.000017 

4.4 0.002 6.7 t O. 2 0.0015 0.009 0.000013 

No identificada DD-Ol 4.4 0.002 6.5 6.2 0.0014 0.009 0.000012 

No identificada 00-70 4.4 0.002 1.8 7.1 0.0011 0.009 0.000010 

No Identificada OD-66 4.4 0,002 4.8 7.1 0.0009 0.009 0.000008 

2 4.4 0.003 2.8 28 O.OOOs 0.013 0.000007 

4 0,002 5.0 4.9 0.0006 0.009 0.000005 



NUM. FREC.% P¡¡;NS. ALT. X COBER. AREA ¡¡d. 1.0. 
IND. (a) (b) ·m TOTGlL BAS.!:\L (a)x(b) 

4.4 Ó.002 3.2 2.8 0.0006 0.009 0.000005 

Rheediaedul i:¡ 4.4 0.002 4.5 6.2 0 .. 0005 0.009 0,000004 

4.4 0.002 5.0 3.5 0.0005 0.009 0.000004 

4. L~ . 0.002 5.0 . '3.1 ,0.0004 0.009 000004 , 
, , 

. No iderttifitadaDD-50 4,. Lf 0.002 3.8 4.8 0.0003 0.009 0.000003 

clonnell-smi thi1. 4.4 0.002 2.0 2.2 0.0002 . 0.009 0.000002 

caraC'ilsarla 4.4 0.002 3.5 2.0 0.0002 0.009 0.000002 

Cymbopeta 1 uro bá i 11 on i i 4.4 0.002 2.8 0.6 0.0002 0.009 0.000002 

,1 ,4.4 0.002 ' 2.2 1.8 0.0001 0.009 0.000001 

Estrato inferior (Oarm de altura). Se incluyen árboles con 10 cm omés de p.a.P. 

As trocaryum 23 43.5 0.043 2.3 281.0 0.0558 1.870 0.104322 

Myr/6carpa longipes 13 30.4 0.023 5.3 150.4 ' 0.0274 0.689 0.01 

Guares 6 26.1 0.010 6.0 125.8 0.0358 0.272 0.009746 

4 13. O. 0.007 6.2 . 80.4 0.0109 0,091 0.000995 

No identificada D~8 4 17.4 0.007 5.3 4,3.0 0.0081 0.121 0.000995 



·...,¡.;..v,,,i,--'" ~v~~-,,+-V~v'O ~"' .. .::..... 

(Continuación) 
."---~-'._----_. 

,ESPECIE NUM. FR EC.% DENS. ALT. x COBER. AREA i. d 1.0. 
JND. (a) (b) lÍ1 TOT~L BAS~L (a )x(b) 

m m 

Acalypha diversifolia 6 17.4 0.007 3,9 29.5 0.0045 0.181 0.000815 

No identificada 0,.01 4 17.4 0.007 5.5 34.2 0.0066 0.122 0.000803 

~chotria aff. chiapensis 3 13. O 0,005 4.6 34.3 0.0066 0.068 0.0004,49 

Forchameriaaff.trifol lata 2 8.7 0.003 6.5 45.6 0.0146 0.030 0.000442 

Hel iocarpus aj2Qendiculatus 3 13. O 0.005 5.3 17.9 0.0067 0.065 0.000434 

5a 1 acT a 'meg istophy JI 'i 3 8.7 0,005 3.5 45.5 0.0036 0.045 0.000163 

No identificada D~17 2 8.7 0.003 4.7 26.3 0.0035 0.030 0.000106 

P ¡pe r m i san tI en se 2 8.7 0.003 3.0 9.3 0.0027 0.030 0.000082 

Poulsen@ armata 2 8.7 0.003 5.5 14.1 0.0027 0.030 0.000082 

Piper amaJag,Q 4.4 0.002 3.5 3.5 0.0081 0.009 0.000071 

Piper auritum 2 4.4 0.003 6.3 28.7 0.0049 0.013 0.000064 

Trichi 1 la parvlflora 4.4 0.002 5.0 63.6 0.0052 0.009 0.000045 

Erithroxi Ion sp. 4.4 0.002 6.3 19.6 0.0048 0.009 0.000042 

Ca rica papaya 4.4 0.002 6.5 2.5 0.0030 0.009 0.000026 

No identificada 00-00 1 4.4 0.002. 6,. O 7.1 0.0029 0.009 0.000025 

Coccolob~ divers¡foll~ 4.4 0.002 6.7 10.2 0.0015 0.009 0.000013 

Brosimum al icastrum 4.4 0.002 6.7 JO.2 0.0015 0.009 0.000013 



lE NUM. FREe .% 
ND. ) 

No ¡~ent¡f¡cada 00-01 4.4 

No identificada DD-70 4.4 

4.4 

No identificada DD-66 4.4 

4.1+ 

Estrato medio (15.5 a 25 m de altura) 

5 

6 

Ppüter ¡a 2 

No identl ficada DO-140 

2 

;....:.."'-".l..!.!.!..c.:::.=...:. • .:::.:;.; 't uca tél uro 

1)-1·""''''''' •• '111 ...... 

17.4 

13. O 

8.7 

4· .4 

4.4 

8.7 

4.4 

lt,4 

.4.4 

D ALT. x 
m 

0.002 6.5 

0.0.02 1.8 

0.002 4.3 

0.002 4.8 

0.002 6.7 

0.009 12.4 

O, OTO 10.5 

0.00,3 11.0 

0.002 12.0 

0.002 12.0 

0.00,3 1LO 

0.002 14.0 

0 .. 002 14.0 

0 . .002 12. O 

( Con t ¡ n uac ión ) 

COBER. AREA i .d. 1.0. 
TOT~L BASAL (a)x(b) 

m m2 

6.2 0.0014 0.009 0.000012 

7. 1 0.0011 0.009 0.000010 

5.3 0.0009 0.009 0.000008 

7. 1 0.0009 0,009 O 000008 

7.1 0.0009 0.009 0.000008 

116.2· 0.0917 0.156 0;014,35,3 

20.8 0 .. 0190 0.136 0.002586 
.. 

40.3 0.0669 0.030 0.002027 

78.5 0.1146 0.009 o. 

50 • .3 0.0674 0.009 o. 
40.8 0.0189 0.0,30 0.000573 

78.5 0.0573 0.009 0.000498 

132.7 0.0472 0.009 0.000411 

.5 0.0203 0.009 0.000177 



tinuación) 
-, .. -.........-~~---

ESPEC I E NUM. FREe D -x COBER. AREA Ld. 1.D. 
ND, (a) m ·BASAL 

m2 
(a)x(b) 

No ¡déntificada DD-OI 4.4 0.002 6.5 6.2. 0.0014 0.009 0.000012 

No identifIcada OD~70 4.4 0.002 1.8 7.1 0,0011 0.009 0.000010 

4,t1 0.002 4.3 5.3 .0.0009 0.009 0,000008 

No identificada DD-66 4.4 0.002 4.8 7.1 0.0009 0.009 0.000008 

acotes 4.4 0.002 6.7 7.1 0.0009 0.009 O. 

Estr'8to medio ( .5 a 25 de .81 tura) 

5 17.4 0,009 12.4 16.2 0.0917 0.156 0.01431)3 

6 13. O 0.010 10.5 0.0190 0.136 0.002586 

sp. 2: 8.7 0.003 11 . O 40.3 0.0669 0.030 0.002027 

Lr.4 0.002 12.0 .5 0.1146 0.009 0,000867 

No i dent i fi 00-140 4.4 0.002 12.0 50.3 0.0674 0.009 0.000586 

GuaTea 2 8.7 0.003 11.0 40.8 0.oHl9 0 .. 030 0.000573 

BLinchosia 4.4 0.002 14. [) .5 0.0573 0,009 0.000498 

Platvmi l .. 4 0.002 14,0 132.7 0.0472 0.009 O,OOOltll 

RhacOn1<:l 1 4.4 0,002 1/..0 .5 0.0203 0.009 0.000177 



{ E 

illchotria aff. 

NUM. 
IND. 

_ .. ~.~ 

EC.% DENS. ALT~ i COBER. 
) } m 

4.4 0.002 10.0 28.3 

Estrato superior (15.5 a 25 m de altura) 

Hel iocarpus appendicuJatus 8 21.7 0.014 19.3 553.7 

Poulsenia armata 4.4 0.002 25.0 201.1 

Dendn~Qªnax 2 8.7 0.003 18.0 204.2 

al iCastrum 4.4 0.002 25.0 314.2 

Nect"ndra 4.4 0.002 O 176.7 

Cynometra 4.4 0.002 25.0 201. 1 

Pi thece I I ob i urn 4.4 0.002 25.0 201.1 

Cecropla ·obtusifo!la 4.4 0.002 18.0 6.0 

AREA 
TOTAL 

m2 

0.0180 

0.2066 

1.2732 

0.3103 

1.0313 

O. 

0.5504 

0.10}1 

0.0072 

(Cont i nuac j ón) 

¡ .d. 
(a)x(b) 

0.009 

0.303 

0.008 

0.030 

0.009 

0.009 

0.009 

0;009 

0.009 

t ,D. 

0.000157 

O. 

0.011077 

0.009390 

0,008972 

0.004825 

0.004786 

0.000932 

O. 
____ ~ ______ ~ __ ~ _________ ~~ ___ . ____ ~ __ . _____ .--~ _____ ~_~ __________________ ~ __ w _______ ~~ ______ w ___ ~ 
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mero de especie~ encontradas, ya que casi es la misma cantidad de 

especies en an;bos sitios (15 para el Sitio 1) y 13 para el Sitio 

DD), no ocurre Iqmismocon .la dominancia de estas especies en ca­

da sitio de estudio. Así, considerando a los árboles con p.a.p~3 

cm, en Sitio D de las diez especies con mayor I.D. seis s"on es-

pedes secundari",s, las cuales ocupan del segundo al. séptimo lugar 

deqomlnancia. t;n contraste, en el Sitio DD, si bien el segundo y 

rcer l.i;I¡:Jar lo o<¡:upen, especies secundarias, solo éstas es en~ 

tre las diez espE.'cies,con mayor I.D. A excepción de Cestrum sp. y 

RhacomaparvifIorum (presentes en el Sitio D), las especies ante­

riores,~onarbustjvas, Esto impl ica que es¡tas especies pertenecen 

realmente a te trato y no son árboles jóvenes de especies que 

ocupan estra,tos más al tos. 
:" (-' , ,', 

'Lo anterior refleja qué la vegetación secundaria del sitio 

q fue perturba<lo~s rec ientetrtente, j uegaun papel importante en 

1 a determinácionoe c 1 ascaractel"Í sti cas fisohdmicas y ecol og icas 

ue1 estrátoinferi'or ,coma se menelólló anteriormente 

la fiso!'1ómfágéneraldelos sitios. 

al' tra 

En el, estrato inferior de ambos sitios se presentan árboles 

Jóv~nes de especies primaria!¡ que en su estado aduftó se encuen­

tran en. el' estrato medio o superior de esta selva. De este modo, 

en el Si t D, Poulsenia armata (Moraceae), árbol que representa 

aproximadamente el 8 % de los árboles del estrato superior (20 a 

35 m del al to) presentes enl ha de la selva alta perennífol ia de 

la Estación d~ Síologfa (Piñero ,.tl.§l., 1977), ocupa el 9~ Jugar 

ele dominacia. Asimismo, en el Sitio DD, estaespecie'y Pseudolme-
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oxyohy 1 ¡ sr¡ a }, es pec i e que aprox iínad"Hllen-

te el 37 % de os árbo es del 

esta selva (Piñeroll.s.l., 1 

trato medio (10 a 20 m ~e alto) de 

), ocupan el ¡mo y quinto lugar 

de domlnanciá,. respectivam€:nte. Lamayorfa de los árboles pequeños 

de presen tan menos de 10 cm de p. a. p. c.le ta 1 modo.q ue 

cuando el I.D. se ca.lcula o;:l ¡minando a éstos, el valor de.dominan­

cía de esta especie se reduce, por abajo ctelas diez especies de 

mayor dominancia, Esto no sucede con oxyphvllaria; por e~ con-

trar jo, sube al. cuarto 1 ugar de dom¡ nancia (ver Ti'lb a 7). E.stas 

rvacioríes sugieren que empezara 

antes armata P bie:r que el crecimiento dt:: los árboles 

ie es rápido que el de los J es de 1 él: seg unda 

espec],e. Por otl'\O ledo, los velares de dominancia calculados 

para e.stas especies enel estrato inrerior de Jos· sitios de estu~ 

dio, es posible proponer que ellas son especies demandador,as de 

de, ¡ a comuni Respecto a esto, es in 

en el dosel 

señalar que los 

.árboles juveniles de. las especies mencionadas, pueden ser progenie 

de árboles adultos presentes en los sitios de estudio. En erecto, 

f.. =-== comof. oxyphvllaria se presentan en los sitios c:g 

mo adultos y j uverlÍ les (ver Tabl.a ?), por ]0 eua puede sospechér-

se que, ~a sea .Ia germlnacl de semillas el estabh;cimiento y 

crecimiento de pláiitulas, de e.stos árboles adul tos, se favo-reeio al 

producirse las perturbaciones en Jos siti'os. 

B. Estrato ~ed¡o. 

La especie con mayor 1.0. en el estrato medio del Sitio D rue 
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la especie ?ecundaria Cestrum sp~ Su valor de dominancia es seis 

veces mayor al de la segunda espec.íe en dominancia (Quararib'ea Fu­

nebrisl. A esta especie pertenecen los árboles que sobresalerr del 

conjunto estructural de O a 7 m de alto en el. perfil diagramático 

de ,1 Sitio O (ver Fig. 10). Ya que' ninguna otra espec.ie secundaria 

se, presenta en este estrato conunLD.alto·, es muy probable.que ba­

jo las condiciones ambientales de este slt.io Cestrum sp. sea la 

única .especie secundaria que monopol ice el estrato medio durante 

los siguientes aAos' de la sucesi6n. 

Lo anterior contrasta con lo que sucede en el Sitio DO. En 

princ.ipio Cestrum sp. no tiene ninguna participación en la con­

formación del estrato medio y su lugar de dominanéiaes ocupado 

por las especies secundarias Hel iocarpus appendiculatus y Cecro-. 

.e.i§. pbtusifolIa, Estas especies ocupan elprimeró y seguHdolu­

gal" de dominancia, respectivamente. Los valOres de dominancia de 

e.stas úl timas son producto de su homogenei dad de clistribución . 
\ . 

(vervaJores de i. d., en la TabJa 7), más que de suáreabasaT . 

. Sin embargo, estos árboles ocupan un área restrjngida,co~centra­

da en el epicentro de la zona de perturbación,. calcul.ada en unos. 

100 m2 de acuerdo a los valores de frecuencia relativa de cada 

especie. 

C. Estrato superior. 

En el estrato superior del Sitio O no aparece ninguna espec.ie 

secundaria, siendo Nectandra ambigens (Lauraceae), la especiecotl 

mayor valor de dominancia. Dada fa carencia de especies secunda-

~ias en el estrato superior de este sitio, se refleja la ex¡~ten-
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cía ,de aberturas en el dosel, como fue notado t';!n la perte de fiso-

1 de los s i t ¡os. 

En el Sitio DD HeJ ¡ocareus a.ppendiculatus es 1 él especie con m~ 

yor I.d., tehiendoun valor dominancia cinco. veces mayor que 

Poulsenl¿¡ segunda en d9niinancia. Por lo anter·ior, ti, appen 

dicuTatu.s es claramente la especie que está imprimiendo lasca 

rfstlcas fisonÓmicas y ecoJógicasen este sitio, formando un dosel 

de .follaje poco denso en 10 que fue el área de mayor.pe,turbaclón 

del sitio. Tal dosel se restringe d. una area aproximada de 125 m2 , 

segun el valor de a re;lathi'a.de esta especie. 

iendo Un res umen de'l os puntos anteriores se resal ta 

desempeñando un papel s¡necológi que 1 as espec i es secundad as es 

ca, respecto a la estructura de los sitios, más importante en el e.§. 

tra to ·i jor del sitio que fue pert.urbado hace 8 años (Sitio D), 

en tanto que en el s i ti o que fue perturbado hace cerca de 20 años 

la influencia mayor es en el estrato media y superior. Estos datos 

proveen un apoyo cue>atitativo ala descripción de' Hallé -ª.l. 

1978) para la etapa di ca yhomeos ica; respectivamente., < de 103 

fase onerade su esquema de la sllvigél1esls. 

IV~ Diversidad en especies y su relee! con 1 a s urna toté;ll 'de 

los ces de dominancia de las especJes de. cada sitia. 

Los de diversidad que fueron empleados en este estudio, 

consi daran al de espec i es y el de Individuos dé cada 

espec ¡ é presentes' en < un de dimensiones 1illi tas(W¡ 11amson, 
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}973). la diversidad máxima esperada es uel1a en la c¡uecada un¡¡¡ 

de1as espec ¡-es cons t ¡ tut i vas de una .comun·¡ dad cont i ene el nii smo 

mero de indlvidu9S, que aquí se medido conellnd1.ce de Diversi-

dad 1'1áxima (Hmax ) propuesto por Pielou (196·9), de tal fonna que s 

tomamos.un individuo de la comunidad a! azar, los individuos.de too 

especil';.5 tienen la misrnaprobabil idad de ser elegidQs, la 

diversidad reál' se midió con el Indice deD ¡dad de B r i 110u in 
~," • ,,> F • " 

(H) que Varia, al i$ual q~e Hmax ' de acuerdo al número, de indivi-

duos es presentes,en la comunidad (Poole, 1974}, Entre mayor 

es el valor delíndJce. mayor es' la diversidad del sitio. Para de-

terminar que n cerca está J a divers ¡dad real (H) de un si t 10. res-
. ' 

pecto a su d rsídadmáxima esperada (Hmax ), se utiliza el cocien-

te.H/Hmax ' denominado ,lndice de Regularidad JJ). Cuando J = 1, l¡:¡ 

diversidad real es máxima. 

. ' 

En ¡·a Tabla 8 est.án contenidos' Jos valores de diversidad, -

regularidad e' lndice de Óominancla Total (I.O.T.), resultante dé la 

suma de los 1,0. de tódas las eSp'ecies, de cada sitio de estudio,. 

Estos valores fueron calculados considerqndo primeroa.los.árbol 

con p.a.p.?: 3.3 cm y posteriormente el íminandoalos que tef)fan me­

nos de 10 cm de p.a.p., con el propÓsito de determil;1ar en qué grado 

1 os árboles pequeños ,que repres~ntan la probable regenerar::: i ónde 

las especies,determin-an la divetsidad 'de. los tios de estudlo. 

A. D¡versidad. 

Los valores d.e diversidad real eH) y de d.lversidadmáxima 

(Hmax ) encontrados para los s j tiqs de. estudio son semejantes cuan-



TA&LA 8. Indlces de diversIdad, 'ndlce de ariClad (J)e (¡¡dice de 

minancia tot¡;l! (I.D.T.) de los sitios ¡Jermanerltes de observac ón D' DO. 

Consideralldo a todos los es con p.a.p. ~3.3 cm. 

SITIO DIVERSIDAD REAL 
BRILlOUIN) 

D 

DD 

H 

302 

1.327 

1. 51 O 

1.590 

R 

0.86 

0.83 

0.670 

cío 

"-----~, =-=-----::---

Consí rando solamente él los árboles con p.e.p. 10 cm. 

-,-, -~----------_. 

D 0.963 1.390 0.641 

DD 1.244 1.430 0.87 0.263 

41 

49 

31 

37 
-~ --~--~-- -- --- --------- -------- ------ - ----~--

".~~-;;;; 

NUMERO 
DI! 

IVIDUOS 

183 

21Q 

133 

128 

-.-:.~-----------~------,------._-"--~.,--_._-------,-- ----._-_. 
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se, consideran a todos los individuos con p.a.p. ;::::3.3 cm. La se-

mej a'nza se debe él que el n de í nai vi duos y el núnera de espe-

cies de un sitio san proporcionales a los 

especies y 183 Individuos del Sitio D da un valor 

es, con 41 

mi lar que con 49 especies y 210 individuos de! SitioDD. Por otro 

lado, .tal imilitudindicaquela distribuci 

, las les p~esentes en los sitios . La. F I 9 . 12, 'q ue 

muestra la distribución de especies por categorfasde octavos de 

frecuen'cias del n Ún1e ro de incJividuos, lej es ta tuac ión . U na . 

observación tallada de 1 a perini te ver que la mayorfa de 

las especies presentes en los sitios están representadas por pocos 

in,:lividuos; notado por el hecho que el 78% 1 as .especies de 

ambos sitiOS están por 1 213 árboles con 3,3 cm o más 

de p.a.p, Por otro ,la forma general de los histogramas sugie-

;::e una mayor dive ¡dad de especies en el Si.tio DD, yif3 que en este 

sitio se acentúa más lapres€ncia de especies ra 

pocos i nd Iv i duos ) . 

Lo anterior es notable si se calcula 

tíos el ¡minando a los árboles quetieneh 

se tiene 31 especies y 133 individuos 

especies y 1 índiv para el o DO 

dec i r, Con 

de los si­

dep.a.p. 

ÍO O y 37 

Fig.12). O<:urre 

una mayor reducción tanto en nÚmero de especies como en el número 

individuos en el Sitio Dfl. Aún asr, este sJt.io muestra valores 

de diversidad (real y liláxima) . mayores que 10$ del Sitio D .. A la 

vez, e] valor de regularidad ) sigue siéndo alto,. jnclusivema~ 

yor que en el primer c~so (ver T~bla 8), 
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FIG. 12. Distribución de especies por ,octavos de frecuenCias 
(~o92) del riúm!;ro de individuos. L-as col ulnnas en negro COn­
Sideran a los arboles con menos de 10 cm de p.a.p., las blan­
cas no. 
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Para el Sitio D, la consideración de árboles con p.a.p. ;::10 cm. 

deja a un lado" 11 especies (6 con 1 individuo, 3 con 2 ind.ividuos 

y.1 COfl 3 individuos) Q\1ese registran al considerar a los les 

p.i3~p.~3.3 cm. Por 10 tanto, tas son e.spec i es represen tadas 

por. 1 ~s m.uy peq a3cmdedi ro de 1 t ronco a 1 a 

a lt¡:¡ra deJ pecho. estás especies cinco son secundarias: 

la 7), se reducen 

lateriflorum, 

lado, siete de las espe­

individuus con p.a.p.;:: 3.3 cm. (ver 

44 ± 22 %) en abun-

dancia de individuos al consJderar so a los árboles con p.a.p. 

.~ 10 cm. Entre es tas espec cinco son s.ecundar i as: . .;;.,;;:;.;:::;..;:"--"'= sp. , 

";:";"'.::0...::.;:;':":' .;:z...:.=..::::..:...;..="", Y Neurolaena 

especies primarias: Pseudolmedia 

Es tas úl t ¡mas, como ya se oxyp~~ll ar ¡ay 

an riormen son especies constitutivas de las estratos superio'res 

de estiSl selva que parec<;;n en su Ión con las 

rturas en por el hecho que árboles jóvenes 

de estas es ies tienen valores altos de dominancia en el estrato 

i nfer i or1 os s.i t i os pertu~bados que aq u r s.e anal izan. ' 

Cbmo es de notarse por lo anterior, la mayorfa de las especies 

rias en Sitio O (TOde las 18 registradas en 

elsít;io') .éontienen ~rboJes pequeños, menores a 10 cm dé p.a.p. Se­

gun:ínt6;nte, esto es elreflej¿ de la juventud del sitio, respecto al 

de'su pertwrbación. de 8 años de ocurrida la pertur­

secwndarlas se.han·establecido: un 

grupo formado por 13 es pec ¡ es secundar i as, que en promed io cont i enen 
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en abundancia de individuos un S9 o de árboles con p.a.p.~ )0 

en, se e~tableci6den de la zona de perturbación anterior'ilente a 

otrogtupo de 5 especies secundarias representadas por 1 a :2 árboles 

menores a 10cm de p.a.p •. , que presumiblemente se. ha establecido muy 

recientemente. Por otro lado, el número de individuos de 

que cont i ene el 22 % de 105 i ndjviduos con p.B. p.? 3.3 cm 

del S ¡ti o D, representa 30 de ~os ilidlviduos del slt10 si 5610 

se consí a tOS árboles con p.a.p. ~10 cm. Esto produce que las 

diferencias entre a abundancía de. esta especie con la abundancia de 

las especies restantes 'del sitÍo se notQrias al considerar 

sol ai¡-¡\e,nte a los 

do se consideran a los 

mayores o iguales á 10 cm de p.a.p., que cua.!2 

es que ieríe.n desde 3.3 cm de p.a.p. en 

adelant'e. Enefec , e1 coeficiente de variacf ce. v . s/50 del 

número de individuos por i e pasa de C. v '" 1. 63, cuando se consl 

dera~ a 105 ~rboles con p.a.p.~3.3 cm, á C.y . • 1 .76, cuando se 

s a los árboles mayores o iguales a 10 cm de p.a.p. Por 10 

COns Lg u í ente 1 la Ión del número espedes (y por lo 

t<¡1I1tO de la drvers¡ real 'del s ¡tia) Como la reducción en la abun-

dancia de ras eSPl:1cies, res a la de , prQ 

duce que Ja regular o relativa de individuos entre 

jas ¡es de] sitio, Sea menos equitativa si solamente se toman 

en cuenta a los árboles que tienen 10 cm o de p.a. p., ' ql,le si ¡,n-

c 1 uimos a los es menores a esa meell Este es el signi 

fícado de que J ice de.regular disminuya de 0.86 a 0.63 al 

no tarnar en cuenta para el Jculo de la. diversidad del sitio a los 

á rbo 1 es con menos de 1 O cm de p. a . p. (T abl a8) • 
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Resumiendo los dos párrafos iores notamos que: ¡) las esp~ 

cies secundarias del Sitio D poseen un alto de individuos 

j , Jo que puede indicar que el .sitio es aún baj o proceso de 

colonización yi ¡) por 10 anterior, la diversidad del si tlo resul ta 

en gran medida de la juventud relativa de los árboles constitutivOs 

de 18 especies (incluyendo' 10 secundarias y 8 primarias). 

La situación para el Sitio ODes algo diferente. Doce especies 

es representadas por árbol es .con menos de 10 de p. a. p. (1 O con 

1 individ1;lo y 2 Con 2 individuos). de las cuales cuatro son especies 

una reducción 

=.t::.,!.=:..;' l,;¡ ter if 1 orum, 

Seis de las especies de mayor ia 

excepc Ión de mexicanum) y que 

36 a 7 individuos con 3.3 cm o más de a.p., s\1fren 

13al 83 % ex = + 29 %) del número de indivi-

9L\OS al considerar solamente a los árboles con p.a.p,cl0cm. De.e.§. 

tas ¡es sólo dos son secundarias: Acaiveh§, divers·ifol la y 

Entre! as cuatro espec i.es primadas. restantes, nu€v,a 

mente se enc~ntran Pseu901media =~:.!..U'.,.!-!.~~ Y Poulsenia 

que como en el Sitio Dse encuent.ran en el estrato ¡n~ 

or por ~rboles j 

En te con lo que ocurre en el Sitio ~.en el Sitio DD un 

nL!mero menor espec ¡es secundari (6 de la~ 14 regist ) es.tán 

representadas por árboles pequeños, con menos de 10cm de p .. a.p. 

de cerca de 2J años de ocurrida la pe urbaclón del sitio, 

pueden distinguirse dos grupos de especies secundarjas que se. han 

tab 1 ec I do en l'a zona de perturbac i Un .grupo formado por 10 espe-
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cíes; s;ecundarfas;qu:e en pron~d'io contienen en abundancia de indfvi-

duos un 

espec les 

p. 

de 

o .más de árb91es con p.a. p. ;::: 10 cm y otro grupo de 4 

rias; representadas por árboles menores aTO cm de 

lemente, el primer grupo se estableció en la zona 

Ión hace tiempo que el segundo grupo. 

AUnado él lo antedor, es íoque un grupo mas numeroso de 

especies primarias representadas por un alto porcentaje {64 o 

) de 

en este 

Individuos 

sitio 

jóvenes. menores a .10 cm de p.a.p., se presentan 

rativarnente conei en¡;;:ontrado enel Sitio D. En el 

slt DO este grupo por 12 especies;,€n tanto que, 

por B especies. Es muy sugerente, én el Sitio D está 

por lo tanto, que el estadio suces.ionaldel Si tia DO está 

.izado por contener menos es.pecies secundarias;, pero que poseen árbo-

les rollados, que la cantidad de especies secundarias en­

el Sit o D; ya la "¡ez, por un mayor número de espe­

cies primarias representadas por árboles jóvenes que el número de 

tales es ¡es encontradas en e~ Sitio D. Posiblemente algunos de . . 

los árbo 1 es Jóvenes de es tas espet i es pri marI as se es tab I en •. 

el futuro en un estrato definido dentro dela comun'¡dad a de 

cada si t io. 

la especie con mayor número de 

individuos considerando a los árboles con p.a.p.'?:3.3 cm (\ler Tabla 

el Sitio DO, se reduce en de individuos en U" 83 % 

al el ¡minar a los árboles con menos de 10 cm de p.a.p., la abundan­

cia relativa de 1ndivi.duos entre las especies del sitlo se nace m¿s 
. . 

equitativa que cuando son considerados 105 á.rlJoles con menos 10 
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cm de p. a • p • E 1 C. V 1.61 del húmero de individuos por .espeCie ob-

teni do cons i derando a los árboles con p. a. p. ~ 3.3 Cm se reduce a 

c.v. = 1.44 .al eliminar a los árboles con menos de 10 cm de períme­

.,tro troncal ala altura del pecho. Este es el signifiCado de que 

J ({ndice de regularidad) aumente de 0.83 a 0.87 al no tomar en 

cuenta, para el lCulo de la diversidad del sitio., a los árboles 

con menos de 10 cm de p.a.p. (ver Tabla 8). 

En conclusión, .la diversidad máxima (Hmax ) que puede sustentar 

el amb,iente en el Sitio DO (cerca de 20 añqs después de laperturbSl. 

ción) prox de ser alcanzada que La diversidad máxima 

que puede r el ambiente en el Si tia 13 (8 años después de la 

turbaeion). ,Esto implica que el e,stadio sucesional del Sitio DD 

preSenta mayor r-egeneración de especies que eles..tadio suces ional 

en el que se encuentra el Si tia D. 

B. Relación ,de la diversidad con el I..D.T. de les sitios. 

La dominancia, e impertancia ecológica de las es,pecies en una 

comunidad, ejerce un control poderoso sobre la presencia de otras 

. esp"ec ¡es. La don;¡! nanc ¡a. definida por un f ndi ce de, importane la de 

Tasespecies de una comun.iClad, está relacionada inversamente a la 

diversidad de la misma. Entre mayor es la dominancia oe las espe­

cies (que puedé ser resumida como la suma de los valore.s de dominal1 

eia las especies) en una comunidad, menor es su di ida.d (Brü-

n ig, 1973; , 1974; Whittaker, t972). 

Piñero al. (1977) encontraron esta relación para distintos 

sitios maduros, de 600 m2 cada uno, de la selva alta perennifol la 



del a Es taci 8¡01 Los Tuxtlas, relacionando al ! .D. T. (cal 

Guiado Sarukhán, 1968) de. los sItios con su diversidad rea 

H ida con el fndice de Brillouin). La Fig. 13 muestra esta re-
. ,-

aClon, 

zados a 600 

corre ac! 

ajos sitios D y DO (sus valores están estándarl 

Al rel¡;¡cionarse estas variables se encontrÓ una 

1 ¡nea! inversa entre ambas (r 0.80, p<O.OS). 

la idea que subyace a esta relaci es que, debidó a que el 

elemento que probabiemente influye en el valor de·'II.D. de una 

le es e número de individuos (Sarukhán, 1968), a med que 

el !.D5.de un sitio es mayor hay cada vez menos especies que con-

ti'enen una canter 9 de individuos que han alcanzado un 110ta-

ble 110 él e.s tal" te distribuidos en 

la ¡dad. Tales es ,domi nantes es , por lo tanto, oc.!:!. 

a iW)í'0r parte de 1 os recursos di s pon ¡ bl es de s ¡ t 1.0, dej 

UHa fr·acci de los mismos aser rt i da por otras 

cjes tadas por unoscuar,tos individuos. Loante'rior imp1l 

ca que la diversIdad del sitio ¡ r proiporc i ona 1 men te' en dee re.,. 

mento aumentar a domin<¡lnc1a de unas cuantas especies. 

Es e en la F g. 13 la posicí que oc upae 1 sitio 0.0. 

cuando este sit.l0 no sea el de menor I.D.T., su d¡vers~dadreal 

es la mayor de Esto deberse a su estadio suceslona 1 • 

Se ha en comun ¡ da des lessucesionales de iones 

cales que la diversidad más al ta no s.e alca;)¡:;a en 

las etapas , sino en las ·intermedias de la donde 

los recursos del ambiente permiten el establecimiento de un ¡mo 

de , 1 ; P cket, 197.6). Se piensa que 
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F1G. 13. Relación Indice 

Indite de Diversidad (H). 

Doro! lianc ¡ él Tota l' vs. 

letra representa un' 

sitio de selva.altaperennHolia de 600 m2 ¡de los. 

e ua 1 esaexcépcLón del os s ¡ti osO y 00 todos se en 

cuentran en zonas maduras (no perturbadas). re-

laei ón es linea 1: Y: =.,O~ 28X +1. 17Cr .= 0.80, 

p<O.OS). 
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en estadios se mezclan especí?s pioneras llque van de salida" 

comunidad con especies que se establ en estadios posterio-

res (Picket, 1976), Jo cUéjl enriquece florísticameríte al sitio. 

Una explicación posible a lo ante ior es la siguiente. El núm~ 

ro de "nichoS éspaciales" potencialmente colqnizables ¡;Jara las plan­

tas en un es tad ¡ o in termedi o de una s uces i ón, dentro de una zona de 

ónen unaselva alta perennifolia, es mayor en los es-

tad ¡ os· tempranos o tard Durante los primeros.año5 de la suce-

sión, el macroel incidente, que aetúa sin atenuantes dentro de la 

comunidad, permite. únlcamente-ía ocupación espacial de especies 

temente heli ilas de crecimiento.rápido y ciclos de vida cortos. E§. 

tas son l.as piOi1eras. En el otro extremo, en los es rdíos 

de 1 a suc(::!s i,ón, el microclima dentro de la comuni dad Permi te s610 el 

crecl-miento de especies tolerantes a la sombra, ca izadas por 

poseer crecimiento lento y cic!ós de vida largos. Cada una de estas 

últimas especies ocupa da de 1 es pae i o ve r t ¡ ca 1 de 

la comunidad. De este modo, la: energfa lomfnica dispOnible a las 

plantas en· las partes bajas,de dosel sufre una ~educción gradyal, 

en formaexpq.nencial, desde la" partessüperíores a las partes bajas 

de una eomu(J j dad madurada 

nivel lumfnico que Heg<1 al 

va alta perenn i.foli a (Kíra, 1978). El 

en es tes c i rc.unstan.: las, menos de l. 

2% la luz. incidente fuera dei dosel (longman & Jenfk, 1974), p<1r..@. 

ce SÓlo favorecer la regeneración de especLes extrertestoJerantes a 

la sombra (V~hitlTIore, 1975). En los estadios intermed¡~s de la suce-

.sión, losérboles pioneros han alcanzado su crecimiento máxi-

mo, las condiciones ambientales del sitio permiten tanto el estable­

cimiento de más especies secundarias ast como de especies meROS he-
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1 iófilas que poseen ciclos de vida largos que las especies pio-

neras.. €sta~ especies se ven filvorecidas por el decremento del ni­

vel lumrnic~ propiciado por el trec¡m~nto de las copas de l~s~r­

boles p'ioneros, y posiblemente por el aporte nutriclona·] al suelo 

. del sitio, resultante de la degradación .de le) materia orgánica de' los 

restos df! Jos árboles qüe produjeron la perturbación, Al parecer, 

estas circunstancias se efectúa también la regeneración de las 

esp~ emergentes de l.;3s selvas aitas perennifolias (ver más al 

re$pecto en I a parte de antecedentes). 

De acuerdo a lo' anterior, es de esperarse que en los estadios 

j Iltermedtos de la suces ¡ón la fracción del es io, Y por '10 tanto 

los recursos (e.g. energía lumfriica y nutrientes del suelo}, ocu­

pada por cada especie en el sitio se hace más equitativa entre las 

especies (que en número deben ser. más ) que en los es.tadios tempra-

nQS o • En los extremos de la sucesión, los nichos espacia:-

les solo son ocupados por especies extremas demandadoras.de luz o 

por especies extremas tolerantes ala sombra, res:pectivamente. Lo 

anterior impl ica que las diferencias entre la dominancia. de las es-

pecies ser .menor en los estadios intermedios :::¡ue en los 

o tardíOs de la sucesión. 

Para probar .la idea anterior, el porcentaje que las especies 

aportan al I.D.T. en Tos sitios D y DO Y en un si tío maduro tf pico 

está selva (S ¡ tia BL con una superficie de 600 m2 • se graficó 

en orden decreciente sobre un eje de coordenadas semi logarítmico, en 

la forma descrita .porWhittaker (196S). Las curVas teóricas espera-
I . 

das,denominadas curvas dominancia-diversidad, son trés; 1) Si la dQ 



(la repqrtíción de los recursos del ambi.ente) entre las es~ 

pec eses al azar, la curva resultante d~ber ser una si ¡de muy 

planada. Esta condición corresponde a una diversidad alta de espe~ 

e y un de distrihución espacia al azar de las especfessQ. 

bre el 

tas es 

la parcela de vegetac¡6n considerada. 2) SI euan. 

eS son muydominantés, l.g. cQ;1tri con una propore ¡ ón 

a ta a I .• D.L del sitio, la curva resultante es unaslgmoide con 

una ¡ente mayor a la de la curva 8t1terior. La mayor de las e§. 

t dominancia intermedía y son las que contr pri 

palmenta a la diversidad del sltio. Este tipo de curva indica que 

1 a nanc a re 1 át i va de I as es pec i es en una eomun i.dad ri ca enesp.!l 

cíes es determlnadapor un gran número de variables ientes 

que afectan a diferentes espedes de manera d ferente (Whittaker, 

3) Si. los recursos del ambiente son util por exclusión 

mutua~nt:re especies, resulta una curva con una i ente muy 

pronunc ilaespec ¡ e con mayor dominanci a oc-upa una fracck 

los recursos sponibles, la segunda especie en nancia ocupa 

otra fracci k de los recursos dejados por la pdmeraespecie. Los 

recursos restantes se reparten entre las especies dé la misma 

fot1i'l<;l a anteriores: la especie que s gue en orden de mportancia 

obtiene una fracción k de los recursos ados por la espec e domi-

nante le antecede. Si unas cuantas especies son ternente do~ 

mi nantes; la penó ¡ ente ¡ n i ci a 1 de J a curva es muy p'ronunc i ada. Q 

esta condición, ios recursos restantes se reparten entre una.s cuan-

tás especies de,dori11nancia intermedia Y. entre un 9 relativamen-

te numeroso especies muy raraS. 
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Para com!-,nidades vegetales ricas especies, como las selvas 

altas perennifofias, deberfan resultar curvas tipo 1 Ó 2 antes' 

descritas; imp] jcandoq~e una variedad grande de "niChos espacia.les" 

(producto de un alto grado de heterogeneidad espacial de recursps 

como luz, 

gido, a 

ua y nutrientes) es ocup¡;¡da por especies que han diver­

de la evolución, en sus mecanismos de obtenci~n de 

Jos recursos, o altas presiones de competencta ihterespecfftca 

(Wh i ttaker, 1970). Tal di ver:'; i f ¡cae ión reflejarse en di 

.classubstancia1es- de las caracterfsticas fenot(picas de las espe­

cies (como diferentes morfologfas fal lares y de la estructuración 

del follaje en las plantas), en sus programas de crecimiento y re­

produccion (englobadas en un continuo relativo que va de especies 

heliófila.s con ¡miento rá¡::>ido, .ciclos de vida cortos y reprodu.s, 

ción temprana a especies umbrófi.1as de crecimiento lento, ciclos 'de 

vidá largos y reproducción tardfa) oenia posici que ocupan las 

especies en el espacio vertical (y por Jo tanto del gradiente lumf~ 

nico y del gradiente de nutrientes del suelo) de la comuni dad. Ex­

el us Ión de "n icho éspáci al" puede produci rse también como resuHado 

de diferentes tipos y grados de relación q 1 as p 1 sn tas man t tenen 

con especies de otros niveles tróficos a nivel de depredación, sim­

biosis ycoroensal¡smo, por ejemplo (Whittaker, 1970, 1972). BrU-

nlg (19t3) da algunas evidencias de lo lar para selvas al tas 

penmn i de Borneo. 

En la F • 14 se muestran las curvas de dominancia-di)Jersidad 

obtenidas. para los sitios D y DD.y para el sitio maduro B. El por,. 

centajecon el que cada especie contribuye al l.b.T.de cada' sitio 
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rlG. 14. Curvas dominanci,a-divers¡dad:~neleje de las 
abscisas se encuentran ordenadás las especies de cada si­

en secuencia de izquíe.rda a derecha de) eje desde la. 
mayor a la menor % t .D. T. ,cada representa 

una especie. En cada curva el punto a1.torepresenta 
Él 1 a espec le m~s domi nante 'l e 1 punto baj o a la es pe-
cíe menos. dominante. dar claridad a la gráf.ica, las 
curvas se han itrariamente, los orfgenes de' 
cada C\.lrva par 20 unidadf>s a lo largo 
eje del,as i. letras O yDO indican las 
de los sH: Os perturbados ylaletraB fndi . una curva 
pica de un sitio maduro de 600 ml de esta ¡va. CI) 
pecjes primarias, {O)es e,s secundarias. Los Valores 
de % I.tn. de cada especIe consideran alas árboles con un 
p. a.p: el () cm. . 
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es considerado como la fracción de los recursos ("nicho espacial") 

que ocupa cada es i e en e 1 si ti o cor respondí ente. La forma de . 

la's curvas dominencia-diversidad 1:10 es indepen<liente del tamaño de 

muestra,tantode.t área considerada como del tamaño mfnirno de los 

. árboles considerados {\l/hi ttaker, 1965). por lo que se ha tomado cul 

dado cons ¡ derar áreas ¡gua les de los s j tios a comparar (600 m2 ) . 

y un mismo 1 i mi temf nimo tamaño en los árboles considerad9s en 

cada sitio (p.a.p~ 10 cm). Según Whittaker (1970) una curva del 

t.ipo 2, de las· antes .descritas, debe resultar si se mezclan una se-

rle ·muestras una comuni dad, aún cuando las curvas para cada 

muestra indiv.idUal pueden aproximarse a curvas del tipo 3 de las B!l 

tes ·mencionadas. Esto parece suceder en elc,aso presentado; las 

curvas O, DO yB pueden ajustarse a curvas del tipo 3 (como se 

adefante) pero seguramente la mezcl.a de las tres resul ta en una cur .,.... 

va del tipo 1 Ó '2, como es de 

especies. 

perarse para una comun ¡dad ri ca en 

Aunque en los tres sitios la mayoda de las especies poseen dQ 

mlmimcia intermeqia, en el rango de valo;es de 10- 1 a 10-4 de % I .. D. 

T "el S.i tia DO es notablemente más rico en espec.ies den.tro de es­

te ~9ngo(30especies) y en secuencia le sJgue el Si tia D (24 espe­

cies) y por último el Sitio B (20 especies), Por lo tanto, la doml 

nancla de' las especies es equitatiVa (y asimismo la diversidad 

es m~yorL entre las especies .del S'itio DO, que representa un esta­

dio sucesionalintermedio, respecto a la equitabiT idad entre la do­

mi nanc i a dé· las especies del s ¡ tia O,· que representa un estadio su~ 
, 

ces'1onal temprano, y aun respecto a ].3 de Tas especies del S¡-

tio S, que representa un estadio sucésional tardfo o fase de madu-
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rez de es te sel va. 

Una forma precisa de ponderarla.domínancia relativa 

as ¡ es pr.€sen tes dís tas comllnidq<:Jes se ¡ ra comparan-

do las lentes de las curvas de dominancia-diversidad. Entre 

menor es la ¡ente, mayor es la equt;abi!id¡:¡d entre la inan­

cia relativa de las especies, y mayor es 1<3 diversidad, de una co-

munidad (Whittaker, Las curvas dominaneia"díyersidad 

cada .5 i i o fue.ron aj a reg res ¡ Orles. exponene él 1 es de 1 a fo r·· 

-b ma Y. = a X. 
I 

porcentaj e que 

Ln Y = Ln él - b X.); clonde Y. e 1 va de] 
i I I 

aporta la especie al indice de dominane a total 

( I . D . T .) de 1 s ¡ t ¡ o y . es e] orden nane ¡a ocupada por la 

especie lel1l ¡,a secuencia .de especies de. la de .mayor a la de menor 

dOTlinancia relativa de sitio. EstasregresJ.ones se comportan de 

una mane ra a la curva del ti po 3 

de las antes descritas, la cual por 1 a ser i e geo-

mé tr 
¡-

la la domi relativa dé la Pi Pl e , en que Pi es a 

especie 1, es la domí nancía relativa de la mel-¡;¡ especie en 

dominancia, es el orden de domí de la especie y e es igual 

a 1 donde k representa una constante de la. fracción los re-

cursos de unacomuni dad que es ocupada le (~"hi 

ker, 1972). 

los valores de Tos parámetros resul tantas de los ustes exp2 

nenclales se encuentran concentrados en la Tabla 9. las regres 

nes mostraron tener tanto una alta de correlaci6n a las e 

vas nancía-diversidad de los sitios (de a los estadís~ 

n~31, r> 93, p<'O.Ol, para, cada sitio) asi diferen-



9. Valores de los parámetros de regresiones exponenciales. 
Ln a -b X.) ustadas las curvas dOll1jnancía~díversrdad de los 
D, aD yB,' Ln Y¡ es el I.D.T. de.Jaespecie t yX. ~¡ol·den de domt-

cía de la especie i; a es la ordenada. al origeh 'lb la pendí 
la curva.; valores del coeficientede¡;:orrelec.ión (r) para os a-

justes a las curvas del SitioD, SitiaDD y Sitio B son:. 0.92,0.97 y 
0.96, respeéf¡vamente,):od,as significativáscon una p< 0,01. Seadicio­
na 1 valor de Fysu probabilidad de signIficación, resultante de un 

1 ¡s ¡s de cavad anza realizado para proba rdi . Las las teg r.2 
clones de las curvas, yla probabilidad de signif cación encontrar"pl 
fe rene I as en tre 1 as pend ¡ entes de 1 as curvas de acuerdo a campa rae iones 
por parejas de curvas pór medio del anál ¡sis de Newmán"'Keuls (Zar., 1974,. 

s T () 

p DO 

(LnY¡-Lno.o5~O.24X¡) ,¡, (LnYi"'LnO,L3~o.21Xi) .¡, 

* S 

B 

(LnY.=LnO.07-0.31X. ) 
, I 

--~----~------,.DIRECCION DE LA SUCESION-.,.------~-'" 

F 42 . p <: 0.001 
2, .~5 

1( Diferencias entre las pendientes.: D ,¡. DD, P <O. 05 
D # B , P <,. O, 01 
DD# B , p<O.OOl 

___ ~_~~ __ -_~_~~ __ ~ __ ~_. ______ ' ~ ___ __. ___ ~ _______ w~~ ___ ._~ _ __ __ ~_ 
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cia.s entre S"US pendientes. En el sentido de la secuencia suceslo­

nal Si tia D (8 años después de la perturbación)-S i tio DO (aprox 

20 de la perturbación)-Sitio B (fase de madu-

),' los valores de I as pendientes as curvas correspondientes 

500:-0.24, -0.21 Y -0.31, ¡'lamente. Según un analisis de 

real izado para probar diferencias entre las regresio-

nes obtenidas (que resul en una F2 ,95 42. significativa aun 

valordep<O.OOl), y un análisis de Newman-Keuls (Zar. 1974); las 

difer~ncias entre estas pendientes son estadfstic<:jmente signific.§!. 

tivascon Uila p<O.05. La mayor diferencia entre pendientes Se e.Q. 

contrÓ.erítre los s ¡tíos DD y B (p<O.OOl) y en grado" menOr entre 

los sitios D y B (p<O.Ol) y menos aún entre los sitios O y DD (p 

<O.05)M Esto muestra definitivamente que en el Sitio liD, que re-

. presenta la fase intermedia de la secuencia sucesH:mal antes men- . 

el se presenta ta,nto la mayor equl tab i ! ¡dad la domi nan 

cía relativ.a de las especies, así como la mayor diversidad de es­

PeC i es, respeCto a i os demás sí tíos ana Ji zados. 

Se puede conel ui r, por lo tanto, que dentro de una zonaper-, 

natura! men te en una se 1 va pr r i a se puede presenta el 

mismo pa de camb i o en 1'a dt vers j dad de espec ¡ es durante la su-

cesión. que el observado en comunidades secu'1darlas, derivadas de 

la tala de selvas primarias (Sarukhán, 1968), es decir,la diver;' 

s idad se nn>"F'nta en los. estadios intermedios que en 

los tempri,lnoS o tard10s de la sucesión. Además, el anal·isis su­

giere que un mayor número de "nichos espaciaJes Íl son ocupados en 

él estadio intermedio de la suces.ión, representado por el Si tio 

00, ya que en este siti.o la dominancia relativa de las les 
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es mas equitativa que en los sitios o. (estadiosucesional tempra­

'lo) y S (estadio sucesional tard(o). Un.a mayor variedad y canti­

dad de "nichos espaciales" pueden resultar en el Si tio DD como 

producto de que especies secundarias que han alcanzado un notable 

desatrollo(con al tos. valores de % I .D.T.1 como.Heliocarpus appen-

di culat'us, longipes (estas dos últimas representadas 

corno los dos prirperos puntos claros de izquierda a derecha de la 

curva dor.1inancia-diversídad del Sitio DO-Fig. 14-) y CecrÓpi? 

tusifolia, propicien ámbientes lumfnlco.s y nutrH::lonales (composi­

ción de nutrientes en el suelo del sitio) favorables al crecimien­

to de especies que logran su máximo desarrollo en un estadio suce­

s i Qfia 1 pos te r i o r, como pos i b 1 eme n te es él caSo de "-:::,==~.:::. ;::~=.:::. 

Pseudolmedia oxyphyl laria, Quararibea 

D!. Y otras especies primar que se 'encuentran rep.resentadas por 

unos cuantos individuos jóvenes de p.e.p. menor a 10 COi (área ba­

sal menor él 0.0008 m -Tabla 7-). 

V. Valoresesttucturales (número de individuos, areas basales 

y coberturas) de la comunidad arbórea en I.os sitios. 

Habiendo detallado en la composición flodstica y la diversi­

dad de los sitios de estudio, en esta parte. se hará una"disección" 

de su estructura por medio de medidas del nÚmero de individuos, 

areas basales y coberturas como estiml!idores de la biomasa arbórea 

de la <:omur\ldad. 

En fa Tabla 10 se resumen algunos valores estructurales de la 

\ 
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TABLA lO, Valores estructurales de ¡ndi Iduo!, ~reas 

basal~s y coberturas para la comunidad de ¡ os. ¡ tia O . 

DD y para un si io (resul tante lar' los valores 

estructurales de seis sit¡o~ de 600 m2 uno ,re po r ta dos por 

Piñere (977). Los valores de los sitIos por Si.. 

tandarlzadosa 600 es dentro de pe 

Cons i <:lerendo a 

SITIO 

o 
00 

( 169.) 

210 (2 
._~------~ 

con p.a.p.2:3.3 cm. 

lt, 82(.5. 03) 

¡ s. 

TQTAL 

2, 7 1 O. 7 (2, 502 . 2) 

3, O (1.,027.8) 

Cons i derando sol amen te él los COn p.a.p. 10 cm. 

O 

----~-~~-,--_. -------
133 (122) 

l28 (133 J 

(X.i;S) 101 .::t 15 

(4.14) 

4.80 (S.OO) 

3.20 + 1.33 
--~-------.-~-~-~ ---.~----

2, 1.2 (2,363.2) 

3,629.2 (3.787.0) 

2,052.2 .:::. 538.5 
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comu:lidad arbórea de jos sitios. Estos valores fueron calculados 

tomando en cuenta priír<ero a los árboles con p.a.p. ~3.3 cm y pos-

teriormente el ¡minando a Tos que tuvieran menos de 10cm per~ -

metro troncal. Esto se hizo con el propÓsito de comparar los va-

lores obtenidos con los reportadOs por Pifiero .§.! ( 1977 ), pa r a 

s¡t~os en fase de de esta selva, y con los de Sarukhán 

(1968), <para comunidades sucesionales derivadas de selvas prima-

das <de sudeste del estado de Veracruz, cuyos valores estructura­

les fueron calcul<ados teniendo un lfmite inferior par~Lel tamaño 

de los árboles considerados de <10 cm <de p.a.p. las comparaciones 

<con los datÓs de Sarukhán deben tomarse con reserva ya que las<di­

roens iones de 105 sitios de estudio imponen tma fuerte restriccJóo a 

una comparación franca. 

A. Número de i ndi vi duos. 

< < 

Los. valores de número de individuos con p.a.p.'2:.10cm. ~xtra-

polados a una hectárea, para el Sitio D (2,050 ind./ha) y paraed 

Sitio DD (2,230 ind./ha), son muy semejantes a 10"s valores repor 

dos por Sarukh¡n (1968) comunidades secu~darias de 6~y 18 

años de sucesión, respectivamente. En este sentido existe un par.e, 

lel ismo entre la sucesión efectuada en uná comunidad secundaria 

con la que se efectúa dentro de una zona perturbada de una forma 

natural en una selva primaria, ya que estas edades corresponden 

aproximadamente a las edades de perturbación de los sitio D y DD, 

raspee ti vamente. 

En el Sitio D. un 4) % del numero total de individuo!:> con p,a 



140 

p.<!: 3.3 cm está representado. po.r especies s.e<:undarias, en tanto. 

que 1 en el Sitio. DO las especies secundarias representán un 45 % 

del nÚmero. total de individuos del sitio (Fig.15). Esto implica 

que el paralelismo antes menclo-¡ado no. se debe únicamente a la ve­

getación secundaria de los sitios, sine a. la me;zcla de individuos 

de esp.ecies secundarias y de especies primarias en una proporción 

apro.x i ma daI11e O te igual (50:50 %L 

Unpor..ce,ntaje considerable del nÚmeró total <::le individuos en 

ambos sitios rresponde a les árboles que tienen menes cielO cm 

de perímetro. troncaL el Sitio. o estes ~rboles represent.an el 

34% del rllÍlmere total de 'individues, en tanto que, en el Sitie DD 

un 43 % de ese valer.. Estos pareen es muestran que 

los sities poseen un potencial regenerátivo alto, ya que los árbo­

les pequeños son pos ib les regeneradores de los árboles que muri e­

ren cuando se produjeron las perturbaciones en les sities o bien 

de los que mueran durante fa suces Ión (excluyendo la pos ¡bjl ¡dad 

de que algunos de estos árbeles sean de eS,pecies que no. alcanzan 

tallas más allá de les 10 cm de p.a .). En la Figura. u> se mues.­

tra mejer I¡lstaobservació;'; en la figura se encuentran representa­

dos los histogramas de 'frecuencias de individuos per categorfas de 

p.e,p"ean intervalos de 25 cm¡y per categorfas de altura de les 

árboles, cpn In los de 2 m, de tedos los árboles cenp.a.p.?t 

3.3 C1l1 presel"ltes en los sitios de estudio. Los histogramas son del 

tipo log-normal, tfpicas de comunidades arbóreas que se están reg~ 

nerando (Schulz, 1960; Dau benmi re, 1968; Sarukhán, 1968). Gamo 

es netorio en les histogramas., aproximadamente el 65 % del número. 

total és en cada sitio presentan menos de 4 m de al tura. 
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F JG. 1:.5. Representaciónqi;:¡gra¡náticacie los porcen. 

tajes aportádos por las especies primarias (O). e.§.. 

pecies s~c;:undar¡ias (E3). y As·tr?caryum mexicanúm (11.) 

a los valores totales de: A) núme'ro de individuos, 

Bl cobertura; e) área basal, D) fndice de dominan-

c ¡ato ta 1 de los s i ti os permanen tes de obse.rvac j ón 

D y DO. Los valores absolutos consideran árboles 

con 3.3 o más de p.a.p. 



F!G~16. Histogramas de s tr ibuc ión 

¡as de individuos por categorfas 

de: (A) Pérfmetro troncal a altura 

del (P;A.P.) Y (8) a de 

jos, ,árboles pr~sen tes en los si t jos per-

manentes de obseívac o y DO. Los ár-

bo:l:es con p.s. p:'e:3. 3 cm, excepto los de 

AstíoCa'i"yummexican\J!11, la especie 

te en los 's 1. tios~ ,estáni nel ui dos' 

las distribuciones. El 

presentado por losárbole:.¡ con menos 

10 cm dep.a,'p. está en cuadrfcula en el 

, his tograma de P.A. P. 
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B. Araas basales. 

Los v<1lor-esde 

fos ~~boles ~e ID cmo 

basal total (Tabla 10), considera'ndo a 

de perímetro troncal, resul tan ser ma-

yor-es que los calculados para 105 sitios maduros de esta sel 

va, cuyos valores var1an en 1.31 Y 4.42 

el valor del Sitio D estandariz.adoa 600 m2 

1600'm2. En realidad, 

. 18 m2 ~ Tab 1 a 10-! 

es simi lar al valor máximo registrado para .10s sfti maduros. El 

78 % dé este valor es apor por solo tres árboles primarios, 

dos de .:.:..:::::.:::c.:;;=.!c::..:.-;:;:. ambígans y uno de Ficus sp. (Tabla 7; estrato su-

perior del Si tio D). Solo el 5 del 

es secundarlas. 

basal total gel sitio 

or de área basal to-

ta 1 de 1 S ¡ ti o DD .00 m2 ¡6'DO m2 )'excede a cualquier valor calcú-

lado; "Esto resulta, por un lado, de la presencia de árboles con 

grandes p¡.ámetro les ya sólo dos de allós, unO de.Poul,. . 

senia armata y otro de Brosimum alicastrum, constit!,.!y€m el 50 % 

<;jel área Qasal total de} sitio. Por otro lado, además es el re-

s.ultado del aporte que hacen las especies secundar ,que aunque 

pequeño (10 del valor total) representan 112 m2 .¡je área basal 

que al rest,arl0 del valor' total del sitio resulta 

lar al máximo registrado para los sitios maduros 

m2 ) • 

un valor sim-L 

deCir; 4.5 

Res.pectb al aporte que hacen las especies secttndarias al 

basal de cada sitio, 5 % en él Sitlo,D y ~d en el Sitio 

DO (fig. 15)" puede estimarse que en el sesundó sitio existe el 

doble de·blomasa arbórea de vegetación secundaria en proporción 

a la que se encuentra en el primer sitio, s consideramos qUe 

ei ea basal es un estimador de la biomasa de los árboles (Brü-. 
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nig, 1975). Ya que el porcentaje de ¡individuos de especies se-

cundar en cada uno de los sitios'es ¡camente igual entre 

ellos (Fig. 15), lo antedor sugiere que en un perfado de 12 

años sucesión (número aproximado de años diferencia entre 

1 as edades de los sitios de estudi ,dentro una z;ona de per-

turbación de una selva primaría, se dupl ica la biomase de veget!:! 

cíón secundaria. Por sup,uesto, dentro de los primeros 20 años 

de sucesión. 

c. Coberturas. 

El val.or de copertura total, estandarizado él 600 m2 , del Sl 

tia O (2,363.2 m2 ) está. dentro de] rango de valores encontrado 

.po.r piñero tlll. (1977) para porc iones maduras de esta sel va y 

que oscilan entre 1,500'1 3,100 m2 /60Q ~2. El valor del Sitio 

DD U,787 m2/6GO m2) excede en mucho alar máximo de la esca­

la ;;:¡nterior,locuaT queda expl ¡cado si eonsiderarilOs que las es-

ped es secundarias pe I sitio apor tan un % de. 1 a cobértura to-

tal (fig. 15). Si este .porcentaje es al valor absoluto. 

resul ta una cober.tura total de 2,38S.8m2/600 m2 ,que queda in-

cluido entre los valores encontrados ra tos si tios maduros. 

S i se tr.ata de determi nar el número de veces que el área de 

los sitios de estudio se repl ica en superficie de coberturas 

calculadas para cad.;! uno de ellos, notará que el área del Si­

tio D {650 m2 } se ,repl iea 4.2 veces y que n:l cobertura total del 

Sitio DO.alcanzada para reproducir~u superficie 6.7 veces.' E2. 

to significa que mi.entras en el Sitio O se pOdrfan tener aproxim,q 
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damente cuatro capas {o estratos) de fol] e, en el Sitio DD se 

podrfan ten~r a casi siete capas. S~lo la mitad de una las 

capas del Sitio D serTa oc por las copas de especies secun-

darías, en tanto que, en el S,itio DO dos y media capas Se forma­

rfan de copas de especies secundarias. 

lo anterior cuant fica io que se mencionó al tratar fa par-

te de f i general de los sitios: En el dosel del Sitio DD 

se formado un uparche" de vegetac í ón secundar j a, producto de 1 

alto de, sobreposición de copas de las especies secundarias 

encontradas en el sitio, lo cual noocurre en el dosel del Sitio 

O. Lo mismo se ref a etl los es aportados por las es-

pecies secundar fas al valor total de en cada sitio 

(Fig. 15). El e de coberturas por espe-

c es secundarias en ~1 Sitio DO (37 es veces mayor que 

e 1 e de coberturas por especies secunda,,: 

rias en e1D(12 %). Tomando en cuenta que el porcentaje 

de. individuos de especiessecundarJas, ¡respecto al total de indl 

viduos de cada sitio, es muy similar entre los sitios íg. 15). 

presumirse que la s i ei e cub.i erta por b i amasa de hQj as 

y ramas de vegetación. secundaria se tripl ica, durante las prime-

ros 20 suces Ión de Una zona perturbada naturalmente en 

una selva primaria, en un lapso de aproximadamente 12 años 

renciade en tre T as edades de p,?r turba e ¡ ón de los s ¡ ti os de 

es ¡o). 

De los tres puntos ~nter¡ores se conc uir que la pa.í-

tiel pae 1 de las especies secundarias en la constitución la 
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estructura general de los sitios, se efecti1a.principalmente, a 

del número de ind1viduos, en menor grado con sus cobertu~ 

ras y mínJmamente con sus áreas basaJes (Fig. 15). Asimismo, la 

diferencia más notor'iaentre los valores porcentuales represent~ 

dos por las les secundarias en los sitios corresponde aco~ 

bertLÍras (en una proporcióh de 1 ¡tia D}:3(Sitio DO)); las di 

rendas son menos notar i'asrespecto a los porcentajes de Éitea b-ª. 

sal (en una proporción de 1 (Sitio D)~2(S:itioDD») y casi nula r"e.§. 

pecto al ecle nÚmero de individuos "una propore: j ón 

casi deld entre l~s sitios). Estas diferencias son el" refl o 

de formá peculiar con la que los árboles seGundar íOs ocupan 

el pac a través su desarrollo" En los árboles r ¡os 

pioneros, existe una tendencia a un desarrollo relativamente rá­

pido en a.ltura, que puede duraréntre lO\a ?{Jaños (Hallé 

, y una expans ión amp 1 i a de 1 a COPél, lograda a través de la 

construcción de ramas que c;:recen ortótropamente (verticalmente) 

y que sefucionan secuencialmente en un sentido hori 

giótropo) (Asthon. 1978; "Brünig, 1979; Hallé , 2l2.. 

(pla­

} . 
Esta forma de crecimiento resul te¡ en~rboles que en general tie" 

nen diámetros -tronc¡:¡Jes relativamente pequeños y copas relativa­

mente ampl ¡as comparadas con las proporciones que muestran entre 

sf estas estructuras en los árboles primar 

de La copa/diámetro troncal tiende a valores 

ro 

les pioneros y pequéños en los árboles primarios (Whitrnore, 1975L 

El crecimiento rápido enalturq y la expansión ampi del a copa 

de las especies pioneras se ha explicado como parte de la estra­

¡a de colonización que siguen los árboles pioneros en las zo-

nas turbadas, donde 1 a pres iones competí ti vas entre es tos 
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les, por] aocupaCi ón espac i de un ambiente. fu~rtemente 

co, .son altas POmpa y V¡zqu~z~Yanes. 1976t. 

VI. Aná-lisis estructural por estratos~ 

l· 
Un <1ná Ji s i s de 1 a es efe los sitios por estratos per-

mi t.e nar la disposición de la bí la. vegetación ar-

timada con número individuos, cobertura,;:¡ y ~reas bas§! 

les) ,eh el espacio vertical de la comuni y al mismo t.iempo 

saltár la importanciasinec.ológi que tiene cada. estrato en' la 

cónformac j·ón .de . ¡ a. es truc general de Tos sitios timada co-

mO e . pqrcenta)e que a¡porta carla estrato, a (l1óice de domi.n¡mc ¡ a 

total - .1 D.T. de un sitio). te tipo anál isis fue próp'IJ.e,Ji 

Sarukhán (1968) pensando en caraeter rzar a comuni da.des 

de sel,va alta perel1nifolia,. con los ,estimadores debíomasa antes. 

mencionados, en grupos de es(estr.¡;¡~os) q.ue seencont.,!"'ábarJ 

o .presiones competitivas semejantes. 

LsTabla 11 contiene los porcentajes del numero de indivi-

duos, cobertura, ares ¡.e 1 od i ce de Dominanci a lota 1, 

por cf'lda estr¡oto a los Valores estructur¡oles totaJes (Tabla 

10) 105 s.itlos de estudio. El anál isis de estos datos muestra 

los siguientes puntos: 

A. Número de iAdividuos. 

" e " 

En dos sitios, el estrato ¡·nfer posee 1 a may.or prqpoI. 

.ción de de indiViduos totales; en ordenclecrec le si 
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DO 

1.N~mero de especies y vqlores.porcentuales del 
vid!los ,cobertura, área basal e I n di}:: e de Domi nene ia 

tal (f.O.T.) de los sitios geestuclio, representados por cada 
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gue el e~trato medio y luego el superior (Fig. 17}. Este tipo de 

tificaci fué encon por Sarukhá'l (1968) para comun ¡ da-

des sucesionales de 15 años derivadas de Si;: vas ¡marias ,del s 

este de Veracruz. Por otro Lado,casi, la mitad I e r~ 

presentado' por cada estra en los sitios, es aportado por as é§. 

peéies secundarias, aexcepclón de estrato $uperíor del Sit o D 

donde ningún sec,undario fue encontrado (Fig. 17L 

B. 

En el S tia D la cobertura ti a estar repartida en 

entre los estratos, en tanto que en el Sitio DD ma-

yor cobertura en el estrato superior que en el inferior y 

que en el medio 19. 17). Sarúkhán encontró un patrón s lar: a 

este imo para comunidapes secundarias de 20 años de sucésión. 

No obstante que el e de Individuos de es ",é-

i as en las tos y en toda la son simi en 

los dos sitios {Fig ,15 Y fig. 17),. eI aporteqel¡;¡s especies se-
cundarias a la es trato es menor en el Si D, 

lo que muetra de los .~ 

UI 

En el Sitio DD un tercio. de los valores 

centuales de to es tá cons ti tu i do por copas 

secundar ¡ os ¡g .. 17). 1) la cobertura os árboles 

forman una pro,porc ¡ cansí -~e dosel de este sftlo, 

s bleniascopas es secundarlos son poco densas, 

la propon; con la que estos árboles contribuyen a la cobertura 

del Sitio DD ir un amb ¡ ente .1 ieo favorable al 
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SITlO D, SITIO DD 

IND IV IOUOS 

COBERTURA 

AREA 

\, 

1 ND I CE DE DOMINAÑC.I A TOTAL 

FIG.17. diagrall'.áLica de los porcentajes 
aportados por al trato irrefr ior (I), medio {M) '1 supe~ 
ri or (S) a los . total eS de número -de i ndi v f dúos, 
cobertura, área e Indlce de Oomin;:Hlcia Tota.1 dala 
comunidad arbórea en los sitios D y DO, Ü.!) 
je aportado por .las.es.peciesprlmarias •. (E:3) por las 
peCi es secundar i as y 0.11) por As trocary um max i canuri1. 
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crecimiento de especies menos hell las que en un futuro reemp1s 

cen a los árboles pioneros durante el proceso de sucesiÓn, De 

hecho espee.i es este ti.po se encuentran en el sitio, como muy 

probablemente es el de Poulsenia 

'ver dominancia de las especies en el punto 111). 

c. Area l. 

En dos sitios· . es tra to SUPer tiene el porceJ;l 

del área basar total·y el e del estrat;o~d¡o es ea 
51 doble q~le e1de! estrato inferior (Fig. 17). Este patrón 

de estratificac es similar al encontrado porPiñero~. 

977} para pordones: de estas:elva. Esto es de esperar~ 

se ya que ¡apresene! a de la vege secundar ia no debe modi fL 

car el patrón de estratifiGac!ón de áreas basales en los sitios 

su aporte tan pequeño en .cadaestrato {un máximo de 4.4 

D. ndlCe de Dominancia, 

De todas anal. ni 

muestra tan notorias di. lastan to .entre espec ¡es secundarias 

versus eSPecies primarias como entre sitios, como pasa con íos va.­

lores relativOs de 1.0. que poseen los grupo.s. de espe,cies señala-

. das y Jos estratos en los. sit.ios y entre los si (Fig. 15 Y 

Fig.17L (El ,Gaso particul 

cutitJo posteriormente) •. 

de Astrocaryum mexicanum dis~ 



153 

En e 1 sr tia O el 86 dell.D.T. es aportado el estrato 

inferior, en tanto que,.en el Sitio DO aporta pn 63 %.' Por otro 

. el estr~to superior del S itío O representa sólo un 8 .del 

I.D.T.,que qmtrasta con e130% que aporta este estrato al I.D.T. 

del Sitio DO (Fig. 17). 

pe acuerdo a los va lores porcentual es aportados por 1 as esp~ 

e kes secundar ias en estrato al valor absoluto de I.D.T. de 

cada pitio deestudio,lás especi,es secundarias tÍenen mayor im­

portanci a, como contr ibuyentes a la estructura de 1 a 'comun ¡dad ar­

, en el estratd inferior más que' en el estrato medio del Si­

tio D, mientras que 'en, el Sitio DO la tienen en los estratos inf~ 

rior y lar (Fig. 17). Aunado a esto, considerando al I.D.T., 

la vegetación secundaria Sitio D .aporta un 11 % de este valor, 

· muy por debqj o I.D.T. del Sitio DO 

(Flg. 15),Aún cuarido prácticamente existe el mismo porcentaje 

i nd i.v i duos de es es secundar ¡as. res,pecto él: 1 número tota 1 

de indivi.duos de.cada sitio (Fig. 15), la diferencia anterior se 

aq\e algunas de lasespeclessecundarlas (como Heliocarpus 

~nd¡cuLatus, Cecropia obtusifol ra y Mvriocarpa longipes) en el 
," i.. " 

'S ¡ti o DO se encuentran representadas por árboles que han al canza-

e desarrollo tanto en. al tura, diámetro troncal como en. 

cobertura (Tab 1 a n, 10 que no sucede con los árbo J es las es~ 

setundarias del Sitio O. Además, la homogeneidad de distri-

· ción de los individuos dé las especies sec.undarfas es mayor en el 

primer sitio que en el segundo. En efecto, el Indice de Oístr 

· cíon de las .especies secundarlas (ver columnas de i.d. en la Ta-
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bl a n tiene va ores mayores en e I Si t io DD (x ± s. = o~ 38 ± 

1.04; C.V. - 2.75) que en el Sitio D ti ± s-O. 15 + 0.20; C.V. 

1.33}. El coeficiente de variación (C.V,) indlca que mientras en 

el Sitio DO existen especies cuyos individuos se encuentra 

sos por casi toda el área del sitio y otr;;¡s cuyos pocos indivi-

duos se oca 1 i en unos cuantos puntos del sitio, en el Sitio O 

los ndividuos de las especies secundarias, cOh abundate o escaso 

número de indivlduos, están concentrados en pequeñas porciones de 

la superficie ~eJ sitio {ver valores de frecuencia rel~t¡va para 

las especies sec'undarlas de ambos sitios en la Tabla n. Esto es 

muy probablemente el I"esul tado de que las condiciones mac'rocl imá­

ticas, favorables al crecimiento de especies secundarias, en el 

Slt.ioDD actuaron en una area más extensa que en el Sitio D. El 

tamaño de las aberturas en el dosel de ¡os sitios, provocadas con 

lacafda de los ~rboles, apoyan ~sta rdea, ya que de acuerdo 

con las estimaciones obtenidas de los mapas. de coberturas (Fig. 9, 

ver punto j la discusión), el tamaño de la abert,ura en el dO-

se! del Sitio DD fue.el doble en tamaño que laque se produjo en 

el dosel del Sitio D. 

Los datos anterlores cuantifican la pobre participación sin~ 

cdlógica que t enen las especre~s secundat'ias en la estructura del 

Sitio D contrastada con la notable influencia de las mismas sobre 

las caract.erísticas estructurales y ecológicas del Sitio OD. 
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VI l. Participación de Astrocaryum mexlcanum en la conformación 

de'la estructura de los sitios. 

Como se mencionó anteriormente, Astrocaryum mexicanum es la 

especie con mayor I.D. en los sit"ios de estudio asf como en la mE: 

yor par te de la se 1 va alta perennHo l ¡adonde se rea 1 izó es te tr-ª. 

bajo (Flores,. 1971; Plñero et iU. .• , 1978). Los valores de 1.0. 'de 

Astrocaryum mexicanum son notablemente mayores comparados con los 

de cualquier especie de esta comunidad (por ejemplo, comparada 

coh cualquier especie de los sitios de estudio-Tabla 7'-). Esto 

da una medida directa de la alta capacidad competitiva de esta e~ 

pesie. 

Hay sugerencias adicionales sobre la alta capacidad competi­

tiva de fl. mexicanum, particularmente, si se relaciona el porcen­

taje ,aportado por esta especie al I.D.T. de un ,sitio con la diver. 

sidad real' (H) del mismo. La Fig. 18 muestra esta relaci~n para 

distintos sitios de 600 m2 de la selva alta perennifoHa de la E,i 

tadón de Biología Los Tuxtlas (uti lizando <::latos de Piñero etiU.., 

1978), incluyendo a los sitios O yDD con sus vaJores estandarizi! 

dos a 6bo m2 . Si se enmina al Sitio Ce,donde Faramea occidenta­

fu ocupa el lugar de dominancia de fl. mexicanum(Piñero lliU.·, 

QQ. cit.) se encuehtra una correlación lineal inverSa significa-

ti va (Y O~OlX + 1.72;· n '" 7, r= 0.78, p<O.05). (Esta correl-ª. 

cipn es aún mayor si el % l.D.T. de f.. occidentalis es considera­

do en la relación, ya que como se ve en la gréfíca al hacer este 

procedimiento el Sitio ~c queda incluido en la regresión lIneal; y 

los valores obtenidos para este caso son: y '" -O.Ol1X + 1.74; n = 
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FIG. 18. Relación por'centaJe p,el I .1. aportado por 

Astrocaryum =r::.,:...=C!.::::.!-'!,vs. Div'€rsidaó,(H). Cada letra, 

representa un s ¡ ti o de 600 ,de va al taperenn i 

na, de los cuales é exci:¡lpción de los, D y 00 se eÍl-

cuent'l",ar\ en zonas madures. La relación es lineal: 

Y:",-O.OlX+ 1.72 (r .. 0.78, p<0.05), excluyendo al 

SiÚo ce. 
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8, r = 0.93, p<O.Ol. Esto significa que la relación se cumple si 

se considera ~ a la, especie de mayor dominancia de una comunidad, 

que en .1 a mayor de los sitios ¡;¡quf analizados es mexicanum) . 

Entre mayor es el valor de dOminancia de la palma, menor es la 

versidaddel sitio. Es posible que la presentia, de un grupo den­

so de palmas en un sitio dado evite el establecimiento de varias 

es pec i es en· otras cond.iciones pod~ran coexistir. 

Tomando en cuente 10 anterior, se anal iiárá en esta parte la 

p<;1rticipaciót: de A. mexicanum en la estructura de los sitios per" 

turbados .que es tud ramos. 

A • NÚmero de individuos, cobertura, área hasa 1 el.O. 

E 1 número de pe 1 mas de 8,. meXi cªoum representan el 22~r: y 1 

de.l número total de individuos con p.a.p~~ 3 cm presentes en 

Los sitios O (40 individuos) y oD (23 individuos) ig. 15 Y Fig. 

17>. asf que el porcentaje dél primero es el doble del segundo. 

Como cOhsecuenci a de .esto, la col:>erturél. el área basal y el 

t .0. de son ¡nayoresen el primer sitio. 

En col:>ertura, 8.. mexicanum representa el 20 % del valor total 

tanto que, en el Si ti 000 representasó 1 o el 7 % 

Y Fig. 17). En este caso el Porcentaje de col:>ettura en 

sitio representa casi el triple 'del segundo. los "'E 

absol muestran que si se disponen a las 'copas, de ti. 

forma contigua, éstas al:>arcadan casi toda la ex'" 

del Sitio O (542 m2 ), mi,entras en el Sitio DO, 

cubridan aproximadamente la mitad de su superficie (281 m2/575 



L Tal spos i ci ón influir en las condlcio-

nes microcl ¡cás ··que bajo ls·cober de ¡as palmas. 

en cada sitio y, a su vez, sobre el crecimiento de ies fuer"' 

tementehe l i óf ¡ J as, como son 1 as ras. 

¡camente, tiene un ta lo ci 1 rndrico m,uy 

delgado a cm de diámetro) que sostiene a una copa de as 

.dispuestas en ralen su ápice. Por esta forma de crecimiento, 

estas 'pafmas aportan fracciones mqy pequeñas al valor total de 

en los sitios. Sólo un3 en el Sitio O y menos 

aun en el Sitio DD (1%) (Fig. 15 Y 17). 

De a los valores de . D. de 

tios. esta eSPecie representa el 80 del I.D.T. del Sitio D (Fíg. 

F1g. 17) se esperaría que la un 

pe.! a 19.s cond j'c i micrQam-

;l:lie.ntales del si o. Dado e de paima;s (40) y la frecuefl~ 

e a relativa de tas en las unidades deCn del si-

tio,el ¡cié de Olstribuc ón (T .d.) es alto: (4.5, "tabla n,iI!. 

dícandQ una ¡¡¡na homogeneidad de espa.ciamlento de los indivl 

en e 1 .~rea de I s ¡ti o·. En rea a part ir de un 1 ts is prell 

fl. mextcanum· (Piñ.ero, Sil 

ser que los v 

.e.stán dispersos al azar (Fig, ·19). Esto trae como consecuencia 

.que e.{(istamayor Interac;c re lqs jnd de fl. 

con las especies encontradas el estrato 

inferior que entre el.l mismos. Por elcontrar!o, la influencia 

de en el Si.tio DD es relatTvamentepequeña. Su l.D. 
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?qu[ solamen . el 30 del I,D.T. del sitio (Fig. 15 Y 

Fig. ni 'l al parecer por s.u Indice de Dis.tl"ibución (1.87, Tabla 

7) 1 a i nteracci ón 

eJes es menor y mayor entre ell.as. Del 

1e.s de las demás. esp!'l 

!i s i s de los patrones 

de ibución antes mencionadd, se encontró que la di s tr i QUc1 6n 

1 aS palmas "'tI este sitio· es g. 19) • 

De los párrafos anteriores se concluye que el grado con el 

que A. interf tanto en las caracter jeas estruct.!:! 

ral de los s.itios,. como laqUe interactúa con los deinás 

elementos arbóreo.s nci.palmente del estrato inferior) .es ma-

en el sitio qwe fue perturbado más recientemente .(Sit¡o O) 

que. en el sitio que fue perturbado hace cercá de 20 años ¡tio 

DO.}. el elemento estr.uctural de mayor importancia con 

la que mexicar'IUm modifica las condiGiones ambj les de sus 

cinos es cobertura, ya que a de el 1 él Camp ¡al as carpe te-' 

rfsticas de la lúz (respecto a su intensidad y composición 

traJ) que ibJr, cerca del nivel del suelo,. semi~llas, 

y Juyenilesde otras especies arbóreas que hacen fuer-

tes· demandas de 1 \.IZ o iones espee ff i cas de I espectro~¡ uml 
nieo. HorA (1975, 1976) han mostrado el papel vi 

tal de sobre el creCimiento de plántu.las y j uveni les de lós 

uez;"Yanes (1974) sobre la 
. -

germrnac ión sem i ¡ 1 as res arbóreas secundarl~s plonera5~ 

Es tleesperars.e en. s ¡tíos 1 ClS pa ¡mas ej erZanuna d.Q. 

minandamayor por la cobertura (y a la·ve.z homogéneamente¡;!istri-

bulda) tenderán a excluir especies (Fig. 18). $i la eY::elusión 
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es tiva con especies primarias, tolerantes a la sombra, ésta 

ser de mayor impacto hacia especies hel ¡ófilas, de tal modo 

que es de esperarse una exclusión espacia) entre los individuos de 

llJexicanum y los de la vegetación secundaria encontrados en los 

sLtios de estudio. Esto parece ocurrir en 1.05 sitios como puede 

flotarse en Jos mapas de coberturas mostrados en la Fig. 19 Y pue' 

si tomamos en cuenta que cuando el porcentaje apor" 

valor de I.D.T. de un sitió es alto, el 

e apartado por la vegetación secundaria en conj unto a ese 

valor es bajo, como sucede en el Sitio D: 79 % de ti. mexícanum y 

lasespeci-es secundarias; y vi , como sucede en el 

tió DD: 31 % de !i.mex¡canum. y 47 % de la án secundaria 

(Fig; 15). 
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CONSlOERAC.IONES F!NALES y IONES 

Los sitios fueronanai ·Tepresen 20-

nas .de selva al te perenn ifo.l ie que se encuentran en es los dif~ 

rentes la e·tapa de tr ucc ión de ¡ c ¡ e lo de renovac i ón, segun 

ón de \>Ihi tmore 0975, 1978), y pueden representar la 

etapa d (S i tio y homeostática (Sitio DO) de la fase piQ 

ne·ra de a sil ¡ s propuesta por y Oldeman (Hallé 

.El •• 1978; Oldeman, 1978) 

Los datos si 

clón florfsti 

icos que se obtuvieron muestran la situa­

de la comwniqad arbórea (p.a. p.::: 3.3 

presente eolos sitios. De acuerdo a este anál ¡sLs, detes 

t:arorn diferencias notables entre a estructura de la comunidad de 

árboles encontrada en el sitie cuya perturbación ocurrió hace 8 

r.especto a la es de 1.0 comunidad arbórea del si Ha 

que fue perturbado aproximadamente 20 años, principalmente 

respecto ala vegetación secundaria presente ellas. Asf p.or 

secundarias del sitio que 

fUe perturbado'recientemente tienen su partici Ión sinecológica 

más importante en estrato inferior, constituyendo sólo una 

fracción pequeñ¡;¡ de la estructura total del sido. Por alcontr-ª. 

r i .o, en e 1 s ¡tic q tie 

pec ¡es as 

pertu'rbaoo hace certa de 20 años, las e..2. 

enen mayor importancia en los trese'Stratós; 

jerarqu¡cament~, en el inferior, superior y medio; cons.tituyer do 

cerca dél 50 de la estructura total del sitio. Gran par.te de 

. este porcentaj e es aportado por 1 as espec i.es sec.und.ar ¡as Cecropla 

y UL'!""!'=::::.!..= 1 009 ¡pes. 
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El pná1 isis de la div,ersidad en espec;ies de los sitios per­

mitió fflÓstrar'laexistenc,ia de un patróndeca¡r,bto en la diversi-

dad de espe\=les, 'a su<;:esión efectuada en una zona 

selvaal te perennifol la perturbada por la caída natural de 

les del dosel superior,similar al observado en comunidades vege-

tales secundarlas de ones trópicales, cál ido";húmedas (Saru"7 

khán, 1968), Y templadas ,1970; Picket, 1976); es ir, 

, 19 diversidad máxima se encuentra en Io.ses tadiosi nterm$di os 

que ,en los tempranos a ta 
.. 
lOS la sucesión. Daclo que las com~ 

nidadesde seiva alta perennffolia son mosaicos de diferentes fa· 

ses suces i ona 1 es coex ls te n (Aubrévi 1 1938; van SteEmis,' 

195.8; Whitmore, 1975-78, Hallé II , 1978; Hartshorn,1910), la 

alta diversidad generalínenteobservada en estas comunidades (Ri­

chards, 1957; Sch¡.¡lz, 1960; Sarukhán, 1968; Whitmore, 1975) re'" 

sul té! de la mezéla de lasdivers ¡dades qU¡; ¡rid ¡vi dual:mente puede 

sostener el ambiente en los sitios de diferente, estadio sucesio-

nal. Además,'la composición dé fes ,en,tre estos si tio~ pue<:ie 

variar ampliamlentea través de la extención de .una, selva altá ,~ 

relinrfolia comoconsecu~ncia de la mi.sma din~micá sucesionaT de 

los sitios, que a su vez es 

croclimáticas. y reJ¡'¡ci 

las especies qué se 

1958). 

CornO una_ 

co-es tructura 1 es 

determi nada por las condid ones mi­

itiva:s, ,que se establecen 'entre 

la sucesión, (van Steenis, 

Ión a Jasdiferen¡;:ias flodstl 

entre los sitios, éstas pueden á,dju":' 

dicarse a la diferencia entre las edades de perturbación ;de los 

si t ros. Se puede esperar en un tiempo futuro, con el, clesarro.-
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¡ 10 de la suce.sión, el sitio mas Joven adquirir una es 

tura ante a la del sitio.quefue.pertürbado haceaprox.imada-

:mente 20 éiños. Sin embargo, es posible que. tales diferencias no 

dependan exclusivamente del factor tiempo, sino, , de .Ias 

caracterfsticas amblen eS que So;'! presen ta ron al. pr:oduci rse las 

perturbaciones en los si tios. Con ta último se impl ica .... los 

ambjen i3 Hartshórn (1978) como posi.bles 

factore·s selectivos que operan sobre las especi.es arbÓreas que R2 

. tencia lmente pueden có Ion izar u'!'Ia zona perturbada por 1 a caí da, de 

árboles en unas.elva alta perennHol ia.Tomando 10 anterior como 

marco de·referéncía, es re que,entreuna de las diferencia·s 

estructurales que llaman más laatenc1ón es el hecho ó.e que He} jo 

y =~=.:...::::... =.,:;:.J:""-!.":":::~!:!; no sean eSPecies im-

0, siendo que a ¡os B años transcurridos 

despLié~vde la pe.rturbación deQerían de haber logrado un des.arro" 

110 nótab ,como es ¡nd por la observación de que e.ncomunl 

dades secundarias de esa edad, derivadas d;e selvas perenni-

. folias del sudeste deVer.acruz, se encuentren como las dominantes 

de la tomuni.dad(Sarukhán, 19G8}. Esto trae a discus¡'ón posi-

bildad de que el microambiente del Sitio O no es favorable aJ 

crecimiento de estas.especies.'pAlgunassugerenciasque ·apoyan e.§. 

ta idea se encuentran en los factores que postula Hartshorn 09-

78). De estos factores, las si pueden ser relevantes: 

i.· Dado que obtuslfol la son domfnan-

'tes ei'\' el ti o DD, se. puede pensar .q el tamaño infcial de la 

que sé formen e i' dosel a la ca fda de 105 árboles, fue 

en este sitio que en elSit o, lo que implica un micrpc 
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ma mas favorable al· crecimiento de eSPecies secundarias en el pr..L 

mero. De hecho, de acuerdo a las estimaciones. la abertura en el 

dosel del Sitio DO debió ser el doble en tamaño a la que se for­

rn6 en el Sitio D(ver fisonomfa de general de los sitios). 

i i . Las semi 11 as. de eS tas especies no estaban presentes en 

cantidádes abundates dentro del "ban<;:o de semillas" del suel0 en 

el S.itio D cuando se produjo la perturbación. Si se piensa.en dI 

fereMcias espaciales del "banco de semi JI as lí entonces se debe 

pensar, como una posibi.1 ¡dad a esa diferencia, que el Sitio DO e.§. 

·tá cercano a zonas dónde crece vegetación secundaria, i .e. 

fue·ntes de semillas, que elSit.io O, o bien que en este último, 

la probabilidad de sobrevlvencia de las semillas es menor dada 

una pos ible mayor pres ión de depredadores y lo él I tes tasas degene­

rativas de las semi 1 las . 

. l)n factor más puede añadirse a las de Hartshorn (1978). Es-

te és la acción supresiva de espec de alta importancia ecológl 

ca ya presentes en la zona par turbada. S i la d ¡ ferenci sen los 

tamaños de las aberturas del dosel de los sitios no influyó gran­

demente ene! microcl ima y suponiendo que el potencial b¡ótico <fe 

. regeneración de Tos sitios fue similar,se debe pensar en unfac­

tor produzca. la s upres ión . de. algunas es pec ¡ es' sec un dar i as que 

pueden colonizar con éxito la zona perturbada. Tal fecto.r parece 

ser .la palma Astrocaryum mexrcanum. 

Existen tres rezones para pensar en lo anterior: a) como se 

vió,. existe Una relaciór) inversa entre el I.O.T. aportado por 

El. mexicanum yla divers.idad real (H) de un sitio (Fig. 18) 10 
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C,u€ sugiere que a ma suprime el crecim¡e~to de -otras especies, 

como es notorio en la F¡g. 19, hay una exc.lusión espacial en~ 

tre los [ndividuos las especies las y lOs individuos 

dé e) se sugie.re una relación inversa entre los por 

Cen por !l. al valor de i .0 .. de un si 

tío yel porcen e aportado él ese valor por las especIes secund:§l. 

rías en unto~ mpl i que la pa lme exc uye es secun-

Ahora bien, d¡;¡do que en el ;:; i tio D la dominancia de 

es e triple·de la que tiene en el S ¡ tio DD (de acuerdo él 

los Indices de Dominsncia ele la .e en los s ¡ ti os), debe es-

a vegetaci6n secundar a del 

en lT'.enar propotci ón, lo que i nel uye 

mer sitiO se desarro-

especies pioneras, 

fuer temen te de luz, c.omo "-,-",,,--,-=c::::.;:...s::.:::;;.:::.. ,::::=~.::..!...=.:..::::..::.z:.::::. 

no ej erzal1: una 

Qui la forma con la que pueda s up~ ¡mi r .e I 

crecl de es es sea por medio de'su 

ra. Se sabe qUe las copas de estas palmas cons t it.u j r por 

< solas un estrato de fol SI aje (ver punto VII y Piñero .al., 

1977 ) Y por esto; el limá que exí ste o de sus copas 

be ser d·iferente en la dad y cal dad de 1 a . luz que el en'" 

Asf sitios el I .D .. de por arriba de el las 

esta especie sea alto, ref ando alta i dad y regul ar i de 

entode los indiv también grande,Ja 

estab 1 ecí rnién to de secundar ¡ as fuer 

de T uz decrecerá y si Uosen1>os que 
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tenga un I.D. pequeño. 

Trabajos sobr.e la determinación del microcl ima encontrado ti-ª. 

jo distintas densidades de copas de la palma y su posible papel 

sobre la germinación de semi lIas y crecimiento de plántulas de e.§. 

pecies secundarias, son necesarios para elucidar estaidea.Pór 

ahora ~610 se p~ede hipotetizar que si una zona en donde existe. 

una alta densidad de palmas es perturbada por la carda de un ;ir-­

bol del ,dosel s.uperior, su recuperación sinecológica al estado ma­

duro será diferente (al menos florfsticamente) a la de una zona 

perturbada en la que exista una baja densidad de palmas. Estaaf. 

ción supresiva puede ser llevada a cabo por otras especies de aJ­

ta importanci aecológ ica en otras selvas .altas perennifol.ias del 

mundo. Asthon (1978) menciona que en selvas altas perennifol ia~ 

de Malasia, la palma Eugeissona t,ristis G.riff., inhibe la regene­

rac.ión de muchas especies arbóreas del estrato superior, pero aún 

no se sabe el porqué entonces tal palma no rompe eventuaJmenteel 

ciclo de renovación de esas comunidades. Al parecer 1. trist.is 

no puede por sí so]a(corilo única especie) persistir en condicio­

nes de luz solar directa. 

Las respuestas a cuestiones como la anterior, se localizan 

en el conocimiento de los mecanísmos de regulación poblacional 

de ¡as especies, en las comunidades donde crecen. Este conoci­

miento sólo puede lograrse a tra.vés de estudios autoecológicos a 

nivel poblacional. Un gran cuerpo de información de éste tipo se 

tiene para Astrocaryummexicanum (Piñero et .21.., 1977, Sarukh~n, 

1978, P.iñero, 1979, Sarukhán,1980, Martfnez, Piñero y Sarukhán, 

1978) y muestra relacione.s muy interesantes entre la dinámica 
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b ¡aCional de esta especie y la di 

bargo, esto es tema de trabajos 

¡ca de la eomun (sinem-

) . 

Se puede finaliza.r este trabajo con una aparente paradoja, 

dict que: el conoe miento de la dinámica de una comunidad 

puede lograrse en gr.an parte si se conoce la di acio-

na J de espee es particulares ul las mas Impar 

que la componen y, él su v.ez, el conocimiento de la dinámica po-

bl de las especies o puede lograrse tomaRdo en cuenta 

la di de la comunidad (Harper, 1977). 
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