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itA¿ UegM al, paJt,aje dol'lde ,&e hab1.a.. de ltaceJt 

la m.i..tpa, cUeJton u.n golpe con el hacha en. un 

áJr.bol, pon lo que ú,te ,&evl}1o abajo alVuln

cando ~dM tOll bejuco'& y c.a.yenda :(;.odo¿, lo.6 

demtÚ. áJr.bolu... Al volveJt .aI.. dia ~-i.gtUente 

a .6u mapa ha1!Mon que todO-6 .¿Ol.:, áJtbolu ~ 

b1.a..n vueLto ai leva~e 'l a Jtev'¿v-iA y toda. 

latieJtJta utaba .61..11 c.uU.XvaÁ,como arr.tu. 

TJr.a.tMon de hac.eJt de nu.evo ,6u. mLtpa. y, C'l4-

vando otJta vez el hacha, coJtta.Jton todo.6 lo,& 
áJr.bolu • .• 

• • • A med-ia. noc.he <S,e ju.ntMon todo.6 lo~ a.n.ún~ 
lu y, hablando, dec1an:. ¡ Levantao,&, áJr.bolu! 

i Levan-tao.6, eVLJtJtedadeJtctó! 

Popal Vuh 

Ch. VtV!.Wi..n 
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ix. 

PRESENTACI'ON 

En el presente trabajo, cuyo titulo es sumamente general, se 

I~ftvestiga la posible importancia que la herbivorfa tiene en ~l 

éxito Csobrevivencia y crecimiento) de dos especies pioneras o 

de los claros. naturales en una Selva Al ta PerennL .. 

ia* (sensu Miranda y Hernández X., ]963): CecTopia obtusifolia 

;Sertol .• (Moráceae) y Helíocarpus appendiculatusTurcz. (Tiliaceae). 

El ,estudia de las poblacioll.rsnaturalesde estas especies, e$ 

necesario ubicarlo en el contexto'de la dinámica de regeneraci6n 

'de la selva, ya que a través de las interacciones que las plantas 

mantienen con un ambiente heterogéneo físico (dado. por las car(ic"" 

¡terísticas de los diversos micl'opábitats, d~ntro. ~e un claro) y. 
~ " 

:bio16gico (por la relaci6n qüe guardan con individuos de otrá,s 

es!>ecies, de HLpropia y con sus depredaddres) , se lleva a cabo 

establecimiento de estas especies. 

Hasta la fecha, los estudios en el tr6pico húmedo sobre el 

papel que.los herbívoros juegan en el establecimiento de las es

:,:pecies vegetalessQn muy pocos. En México, el proyecto· general' 

UI~pacto de los herbívoros de la dinámica de pI.antas tropicales" . " 
por el' Dr. Rod.olfo Dirzo del .Instituto de Biología de 

la UN.Mf', es uno de los pocos en los que se está buscando, de ma

,'nera intensiva ~ la respuesta de diversos problemas de la interac-

ci6n planta-herbívoro. 

'tOtros,térmi:nos asignados a este tipo ve tación como: Pluvii~ 
silvae~selv~ alta siempre verde, tropical rain forest, tropical 

. eve.rgreen·forest , selva omor6fila s iempre verde, bosque tropical 
Pe renni f olio , etc., han sido révisados por Rzedowski (1978). En . 
este_ 'trabajo usamos ipdistintamente algunos de ellos sin au7rer 
expresar una. diferencia en el tipo de vegetaci6n. 
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~Este proyecto se realiza en la Est~ción de Biología Tropical 

l'tLos Tuxtlas n, en Veracruz, México. 

Po't otra parte y realizándo,se en la misma comunidad vegetal, 

el proyecto sobre la,iDinámica de la selva de Los Tuxtlas , Ver." 

a cargo d;el .a±61. Miguel Martínez Ramos, intentaevalüar la. dína· 

, mica natural de regeneraci6ncle la selva y sU ·influencia en la 

demegra.f1a de especies con distintas aptitudes eco16gicas. 

De esta maneTa, el presente estudto intenta conjuntar en el 

)mt'irco dcla regeneración natural de la . comunidad , el éxito en el . 

. establecimiento de las es.pec::ies pioneras en los claros natura~~ .. t 

en funci6nde la heterogene;idad espacial pl'O,dpcidti por éstos ylt. 

herb:lvor!a como agentes selectivos. 

La infoT1!i(ic;tón conteni,da en el Capftulo r, el más extenso de 

. t~dos, contiene informaci6n relacionada -aunque en ocasiones de. 

indirecta- cón el tem.a c~ntralde ~steestudio;; mi inteJl~ 

cignaquf es resaltar algunos puntos importantes del"proceso su ... 

. cesi0na.l en las selvas, y de las interaociones entre plantas y 

No es este Capítulo una .revisldu. completa de ambos 

't~mas, pero espero. pueda ser útil a los estudiantes que se. ini ... 

. cian en el campo de la ec.olog1a tropical,;. claro está) es de m21Y.(:)l': 

importancia para mi que los resultados dce este estudio (Gaps,' 

·W,,<vtl'l .sean. 'los l~~dos. 

paTa aquellos lectores que ;no deseen pe'tder su ttempoen el 

Cq,ltul0 t ,con párrafos extensos y en ocas;iones mal redactados. t 

.1es. sugtero comenzar a paTt:i.r del CapItulo IX'. 
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Aunque recibí -sugerencias'j:l favor Y' en cont'rtl de la inclusión 

d~l,.Gapfttfl0 1', decid! ;i:ncluirlo porque para 'lUí consti tuye.n una 

. del conocim.iento ecol6gico pertinente a estee.stu-

410 ,obten.ida de numerosos' tr.abajos precedentes. Con relación"." 

esto ,finalmente qlli'sl.~ra añadtr>una cit~de G. Hardin (1969) qu~ . 
¿ < ,'. ~ ,<>,~,,;,;' 

J'u.·~;tiflque:h~ poco; 

UNo todo lo verdaderamente pertinente paTece serlo a pr.imet .. 
v;lsta,. pere> el ~~scubrim:~entOd~$U p~:rt.inentia~itu1:e;::f¡';' . 

. l;a"mxtad:de<l;á' éDlóciónu:. 
",,;" \ ','. ,'c' ,.' ,\- " 
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l. ANTECEDENTES 

IntrodUcción. 

Entre los estudios que han dejado ver la singularidad de las 

s.elvas como sistema complejo e importante, están el de la regene

ración natural .0 sucesi6n secundaria (Richards, J 952). Reciente

mente los trabaj os sobre regeneTación de las selYAs tropicales han 

cohTado un nuevo auge a partir de, las investigaciones de Whi tmore 

(1915, 1978,1982), HaTtshorn (1978, 1980) Y Halleet al. (19T&). 
. --, 

En ellas sella enfatizado la importancia de las perturbaciones 

naturale.s en el rejuvenecim1ento Csensu van Steen"is, 1958) de la 
" , 

comunidad; al mismo tiempo, ha podido establecerse que la tasa a 

la cual la comunidad se regenera en un punto ,de ella es muy ráp.i

da t en términos de tiempo (ver sección 1'.1) (HartshoTl1, 1978; ver 

también Brokaw., 19&5). Estas investigaciones se er~gen como el 

área más original e importante de e'studios de las selyas, por la 

:m(iltiple relación que elproeeso de perturbación natural tiene con 

otros procesos ecológicos. 

La perpat1lación del bosque está dada por un mecanismo interno 

'rejQven:ectmiento: cuando un árbol de dosel superior muere (por edad 

. uotra"'causal, cae y produce una perturbf\.ción local afectando a 

la vegetación subyacente y dej a un "nueco" en eldose'l antes unJ .. 

forme; en esté flclaro" de la selva se inicia la suces;tón Q regelte .. 

ración. de la estructura. Esta ruptura en la continuidad del dostrl 

permite que condiciones ffsicas muy distintas a las qJJe prevale,..·· 

c!~nen el sótobosque, inci:dan en él. De este modo, se incrementa' 
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la intensidad lumínica, la temperatura muestra fluctuaciones 

drástica.s durante el día y la noche, se reduce 1.21. humedad rela-

tlva y se incrementa la velocidad de. los vientos en: ese sitio 

CBazzaz y Pickett, 1980). 

La modificación del microclima del sotobosque por la creaci6n 

de perturbaciones parace afectar difeTenclalmente a las especi.es 

que en él viven o pueden potenc~almentevivir,' como las plantas 

co'lonizador3S o pioneras Cverseccí6n r.2} que. invaden los, claros 

~na vez que éstos se han formado, o bien, puede ·5er causa de muer-. 

te de otro tipo de espec:;ies denominadas, tolerantes a 1~ sombra. 

La formaci6n de claros no 5610 es impoTtante para la perpetua~ 

ci6n de las especies vegetales y la posterior "cicatrizacii5n t
! del. 

bosque t sino que, también, está· Telacionada con un sinnúmero de .. 

eventos ecológ:i:co-evolutivos a nivel comunitario y.a nivel pobla 

ci.onal , . tanto de planta.s como de animales. Se considera quelds 

claros y las perturbaciones naturales en general, han constituido' 

el escenario en el cual las presiones selectivas han favorecido 

la riqueza <,le especies arbóreas en las selvas (Connell, 1975, 197$; 

Hust,:on, 1979; Ricklefs, 1971; Strong, 1977; OTians, 1982). 

Dos de los campos en ecolog1a que actualmente se están incre~ • . ,. 
mentélndo en los tr6picos Cy que tienenrelaci(Sn cC?n el present~ 

. trabajo} t son la ecologÍa fisiológica de plantas y las interac';' 

clones entre pla~tas y an:imales [polinización, dispeTsión, herp:i~ 

vorismo y mirmecofilial t El primero de ellos ha tenido /que enfren

tarse ,por unl ado, . a los· prob lemas que el medloambien te mismo 
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de la selva plantea para hacer mediciones preclsas, y por otro, 
ha estado supeditado al desarrpllo tecno16gico para la constru<.:
ci6n de equipo sofisticado y de fácil manejo para su transporte 
dentr¡o de la selvaCMedináet 'al., 1984). 

El segundo campo de estudio~ .y específicamente la herbívoría 
(ver Sección 1.3) ,est.á en sus, inicios en las zonas tropi s. 
Con algunas excepciones, la mayorí.a'de los trabajos son extensi6n 
de aquellos de la ti tudes templadas; sin embargo, este campo. se 

. perfila en las selvas de una' importanciaeco16gico-evolutiva re 
· \rantes (Janzen, 197.7). 

1.1. SObT~ la Regeneración de las Selvas Al tas Peremnifolias. 
"~ .•. very ;few· systematicobserva tiens have been made on 
Successions .... It is unfortuna te ... because no aspect 
of ecology oí the Tropical Rain Forest is oí greater 
practical vaIue 01' promisesresults of more theoretical 
importance". (Richards, 1952; p. 377). 

Todos los ecosistemas están o ha.n estado, al través del tiempo,' 
sujetos a cambios; éstos pueden ser de-diversa índole,persisten
tes o no persistentes. Un ejemplo de los primeros son las sucesio
nes (SJor5, 1980) que ocurren en los distintos sistemas terrestres. 
Existe además entre las sucesiones otras posibles subdivisiones;, 
como 1.fl sticesi6n pr:lm·aria y la secundaria; en la primera, se supo
neque'ocurren.carilbios, por ejemplo en comunidades vegetales, des-. . . 

de la roca desnuda mis,ma, hasta la conformaci6n de un sistema es-
tal)le,.; mientrasql¡le en la secu~daria tienen lugarc.ambios direccio
nales. recurrentes en el desarr'0110 de c,omunidades ya preserites;' no 

'ob$tante, hay cierta,s diferencias 'entre autore.s en 10 que. es una 
: " ';- . ' ' 

y atra(S; ors, 1980; Brown, 19.84). 

A principios de este siglo se iniciaron los trabajos sobre 
la sucesf,ón en las comunidades vegetales y de @stos, se desarro
lló gran parte .de la teoría que ha prevalecido, incluso hasta el 
presente, para'la mayorfade la,sdistj:ntas comu~idades vegetales. 
Fue Clent~nts (1916) ulio de .los primeros ecólogosabocados al es-

i ,. 
i , 
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tudio de la sucesi6n en zonas templadas y sus tTaba)os aporta.-

ron buena parte del conocimiento del proceso. Uno de los aspec~ 

tos más importantes propuestos por él, es el del "clímax climá

tico"; según es te concepto, la suces i6n conduce a la comunidad 

a un ,estado de equilibrio en el cual ya no ocurren más cambios 

direccionales en la estructura y composici6n; sus coriclusiones 

han sido discutidas en el senti40 de que tienen poca aplicabi11-

dad para.otros ecosi::;temas, ppr ejemplo las selvas cálido-húmedas, 
, '., 

y, en este sentido, Whi ttaker (1953) ha discutido y avanz el; 

concepto como un "disclimax", eS,decir, que las comunidadesexis

ten en un estado de desequilibrio o, mejor, un equilibrio dinám¡

co (ve:r también Rorn, 1974). 

Estudios posteriores y en comunfdade-s distintas apoyaron poco 

la teoría delclimax sucesional. En especi~l, los estudios en las,. 

selvas tropic.ales como el de Aubréville (1938); de acuerdo con 

este autor, la composición de especies dominantes de Un área dada 

de bosq~e tropical no es constante ni en el espacio ni en el ti~fu~ 

po. Ninguna combinaci6n de especies está en equilibrio con el 

ambiente; no obstante, Richards (1952) y Schulz (1960) disctiten 

que sus resulrados pueden ser debidos a las características parti~ 

cuIares dj la selva estudiada, por ejemplo, pudo existir pertut-· 

bac;i6n humana en el pasado y no reconocible·en el presente que 

determine la composición encontrada. Basado en sus estudios de 

la composición florística de la Foret Dense. en Costa da Marfil'. . 

Aubrév:il1e C.~.ci t .2 propone la '~Teor Cíclica o en Mosaico d(;;, 

la Regeneración"; según ésta,·una extensa área de selva puede 
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considerarse como un mosaico en el cual, cada fracci6n de terre~ 

n.o posee una comb~naci:6n de es~ecies dominantes diferente ,En 

.. cualquier áre.a pequefia, diferentes combina'ciones pueden sucederse 

una, a otTa" más o menosc.fclicamente. Si esto es cierto) esta' 

. visión demanda entonces una modificac.iÓn 'considerable de las ideas. 

del cli~ax climático como una co1ft.ttnida4 vegetal invariable en coro'" 

PQsic:t6n fle>ristica (Richards, 1952). 

A pesa'l' de ello, en .(;)tro contexto el.cenceptode climax ha 

. tenidout;Uidad en los estudios ;fJ togeogr!!icos, paTa los cuales 

se requiere caracterizar las comttnida!:1es vegetales que un régiaen 

climático comprende (Terradas, ),9'7:1). 

ParaJadecada de' los SO' s,' aunque los datos sobre la regene~ 

ración natural de las selvas eran escasos, era evidente q1,le lafoy" 

mac:i6n de cTaros e,n el bosque consitu1a una fase im~ortante de 

ella (Richards ~ 1952). Cuando los árboles c.aen, dej an un hueco 

tamaño. variable en el estrato .al que perten~cen, dependiendo 
I . 

. des.i es elárbo.l completo el que cae, osi 5610 una rama. Aún 

eu.las selvas lropeiturbadas (vírgenes), los claros naturalmente 

fOTl\ladbsson abundantes, reste fenómeno favoTece el desarrolló 

p'e d:ensasycombxna(}as pob13ciones. de ciertas . especies (denomi;' 
• ,c 

nada:~pt(i7ru,.rasl'~ por medio del :tnerelnanto:. en, ~lum;inaci6n y quizá.s 

por 'una dl$11l1nuci6n local en la competencia entre rafees. Según 

chards(1952.) ~el· procesode;fotmac;i:6n de ciares es importante 

la l'erpetuac;i6n de dichas especies, pero.til;t vezuotanto 

. paTa ¡as especies ,f tolerantes a la s0lllbra', que pueden regenerar. 
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y sobrevivir en condiciones de sombra; sin embargo, Hartshorn 

. (1980) ha encontrado que una g"an ,ropotc;i~n de' especies (~ 75\) 
l,. 

de las selvas deCentToamérica'requteren, al menos en alguna etl'1 '" 

pa de su vida, de los claros para perpetu~rse en la comunidad 

(ver también Denslow,1980bJ. 

Otras observaciones crono16gicamente importantes sobre la 

regerieraciónnatural de los bosques tropicales son la de van 

Sieenis (1958) y Schulz (1960). El primer autor propone una im'" 

portante hipótesis: "La Teoría de los Nómadas Biológicos"; agu1 

se propone"que las comunidades de' selva están constituidas prin, 

cip,almente por un tipo de eSFec:ies denominadas, por él I estaciona~ 

as I (también se les conoceCOl1lO primarias, ,tolerantes a la som~ 

bra:, persistentes, de larga vida, ombr6filas, etc.) que regeneran 

y crecen en las condic;iones de baja. ;i:ntensid,ad lúmínica del soto~ 

b(!)sque ; otro tipo de especies, las'n6madas' (llamadas también 

pioneras, secundarias, intolerantes a la sombra) helióf.ilas, de 

corta vida~ 'árboles maleza' , etc.), son relativamente raras en 

los bosques primarios y regeneran y crecen en los 'ojos' (los c1a

x.Qs) . de la? selvas, en los bordes de éstas y en. $reas artificial· 

inenteabiertas, donde la ;iluminaci6n es alta; estas especies 'va· 

comunidad:> "~_buscando' si t;ios a.Ciecuades para su estable-. 

'c;im;iento conce-pto'es muy similar al de especies 'fug:itivas' 

por Hutchinson(19;Sll para animalesl~· Esta teorfa tie· 

a.$pectQs importantes, ya que además de señalar a rtrosso l1}0do 

proce.so de. regenerac:tónnatural, distingue a . especies con di

atributos de historia de vida; de hecho, puede aplicarse 
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a diversas c~unidades donde elp11'oceso de regenera.ción, aunque 
, . .. . 

d:ist;int0~ posee tanto especies nómadas como estafionales, 
': 

Se z (1960) por su. parte, aunque considerando lapropoT Ión 

de v~n St is 958) de la existencia de. especies nómadas y es· 

tae ias en la comunidad) encuentra que en .realidad existen es-

peCies intermedias (p. ,en euando a sus req\lerimientos de lUz) 

entTe una categorfa y otra, es dec;lr, que la división de la floT8 

de una s en ngmadas y estacj:o~ar:ias~. puede sobre -enf i ZWT a 

ros y últimos mtelllbTos de Una serie sucesional (Fosberg) 

seguid::} a laalocusH5n' de van Steef:l.ls (1958) ~ tomado· 

de 12 1 1960, P. 228L 

la 

lz (,2J2..c!)· es atinado al señalaT 4,iferencia.s en compo· 

florística dependi~ndo de la suparficfeabierta; en clar6. 

a ici6n florísticapreexisteRte a la creaci6n 

e tener mayor importancia en regeneración 

sitio, 11 de inmigrantes pioneros; mientras e 

en claros grandes o zonas aclareadas Brtifitial:ment,e,' la TeJ:en8 ~ 

Es 

se lleva a cab? completamente por especies pioneras o nóma

ltados ,$ imil ares hab!ansido encontraa.0s . previamente 

3) en JavB f 

:me onarse además que los estud~os sohre.la sucesi6:a 

en 5H:lvas tropica.l.es segui.~a a la perturbaci5n hu-

. mana han contribu:fdo en gran. fo:onaalesqueJna actuaJ. 

¡\'!in natural CBeard 1. J945; R9s~) Hf54; 

. ~:, 3, 19 ó~; Saruldr4n ,. 1 964 ~ 1968 ;6.óme,z ,.,rompa y Váztttlez w 
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Yanes,. 1974, 19.81; Denslow, 1980a y b; Kili.ght, 1975}. 

Algunos de los (p. ej. Gómez ,.,Pompa y Vázquez~Yanes 1 1974, 

1981) han elaborado esquemas descriptivos sobre la regeneraci6n 

de la comun;idad, posterior a qistintas fOTIDas de perturbación 

humana (campos 
, ' 

andonados bajo dífeientessiste:mas de cultivo, 

desmontes, creac:ión de pastizales~ etc.l y natural, y sobre las 

e'species que con d;tstintas aptitudes eCológicas ocupan un espa

cio y un ,tiempo en la sucesión; se esboza claramente, el recono 

e entode las estTategias de historia de vida 'las esp es, 

y tambi ,por otra par ~ se ha'postulado qtle existen diversas 

; formas en que la comunidad perturbada, a través de la sucesión, 

.' puede Canzar la madurez CEwel 1 1980). 

Hoy, el esquema de regeneracidn es más 0 menos claro. Basán~ 

: dose en la probabilidad que tiene un sitio de la selva en la fase 

'de claro de regenerarse y regresar a la misma fase en el tiempo, e 

snorn (1978) estima que la tasa de renovaci6n(Tul'nover-rate) 

de la se de Costa Rica, en 118+ 2 7 años.· Se recono.ce 

ces q,ue ¡os bosques tropicales son más dinámicos que los templa

dos (pero ver Runkle , 1979, ci tadE> por Picket t, 1983). 

Uno de los modelos recientespal'a ilustrar la regeneraeién 
. ' , -.L 

las selvas· al,tas es el }lTppuesto por Ra,1~éet 978} denO',,: 

minado~:t:Lytgénes;is~. La silvfgéue s segán sus autores , de mane,. 

.ra glo"ba'l, es el conjunto de procesos pO'X' ltlcdiode los cuales 

se se desarrolJ .. a, El modelo incluye el desarrolloestruc-

turalde la comunidad (conformadayerticalmente en varios estra .. 
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tos) desde sucesiones secundarias producidas. por perturbación 

artificial (humana), hasta reg~neraci6n en un punto del bosque 

~uando se .~cae una rama o un árbol completo. 

El modelo se complica .debido a que existen numerosas rutas 

por las cuales, la regeneraci6n puede lIanticiparse!' Cen la serie 

de cambios d;treccionalesJ 1 o bien, "regresaT" a una fase anterior 

o inicial de regeneración (ver Mart1nez-Ramos, 1980). 

Una de las proposiciones más importantes de estos autores ba

sándose en la arquitectura de 10sárbolesC,p.ej. patrón de distr 

bución y forma de las ramifi.caciones sobre el tronco· principal , 

·p.oslción de ramas ~ hoj as, inflorescencias, etc.) . representativos 

de cada fase sucesional, es que, a medida que avanza la regenera

ciÓn, las especies muestran más·relteraciones e,n su modelo arqui

tectónico original.* 

En este sentido, por ejemplo~ las especies pioneras (y.gr. 

Cecropia $1'P.J carecen de l~ ~apacid.d de reiteTarse, es ~ecir, 

*El studio de la arquitectura de los árboles tropicales se limi .. 
taba a la genética de la formaf Con el concepto de re ración, 
la arquitectura de árboles entró al campo de la ecologia (Torque 
biau, 1981) .. La l'eite.l'ación es e~ proceso pe! el cualseprodu
cen c.op;tas del IllOdelotll'qllitectón;ico in;ísial bajo un estimulo· del 
ambiente COldeman~ 1974), . Halléetal. (1978) completan,ladéfi
nieien diciendoque H la teraci6n del modelo con,$iste en la apa
ric~6n de ejes laterales segan las secuencias potencia y laten. 
tes de los meristemos formados durante el crecimiento de modelo, 
perodesarrolladQs ulteriormwte: estas' s·ecuencias pueden ser la~ 
terales o pueden resultar de la desdiferencfación de.losmeriste ... 
mos terminales, o de la neoformaclón de lIle:r;i:.stemos, pero en todos 
lClS casos> estos conducen a .Una fase de crecimiento que expresa 
p.arctal ototalTll.enteel mismo pa t1'6n de crecimiento que el modelo 
inicial", Ya que la l'eíteración aumenta el'volÚlnen del ~rb:ol y 
área fbtos:tnt~tica potencial, es un factor importante en, la COID

pet'enciaentre individuos o especies (Torquebiau,1981).' 



10. 

" ' 

modelo arquitectural de los estad;ios infantiles o juveniles 

se conserva durante t6do superfodo qe vida, Sin embargo, den p 

\ 

tro de los pioneros hay excepciones ~ como Helíocarpusaptiendic,l1~ 

latus en la selva, de Los Tuxtlas (Torquebiau, 1981). 

Por 1l1timo, el modelo de regeneración que actualmente se con-

sidera en los estudios de la d;i.n~mlca 4e las selvas es,el propues

to por Whitmore C197S.J1978, RllnqUe primero propuesto para los 

'bosques templadQs por Watt,1947) denominado "Ciclo de'Crecimiento 

. del aosque". 

Este modelo se compone únicamente de t'i'es fases~,,,,1) fase de 

claro (p,erturbación), ii} fase q.econstrucción ~ y lii) fase de 

madurez. La primera de ellas y en la cu.al se inicia la re,genera

ci6nes cuando en un punto de, la -'comunidad la estructura es pertur

bada; aquí, mediante la ge.rminación de semillas de especiespione,.: 

ras y crecimiento de las plántulas y juveniles presentes antes, de 

la perturb~ción,se inicia la fase de construcción. La segun'da . 

f~se del ciclo se caracteriza por el crecimiento d.e las poblacip p 

DeS vegetales establecidas en el claro y por el reemplazamiento 

de unas especies, por otras • Martinez .. Ramos (en prensa) denomina 
I 

a' esta:, fase ,como de' sucesión ~ctiva, y puede identificarse por la 
l,' 

presencia de árholes pioneros, viejos (hasta aproximadamente 30 

aiños) en la comunid~d. El crecimiento de los indiv;i:duos de las 

'especies·C¡l.1e conforman prtncipal~ente la estructura de 1acomuni,. 

dad ('primar;ias' 1 y el desarrollo de estratos 1 puede considerarse 

. la f~Ue de madurez. 



1 1 . 

Como se había mencionado arriba) el considerar a las selvas 

como mosaicos que se componen d,e diferentes Ilpá'I"ches tl no precisa

~mente de difere.nte composici6n como propuesto Aubr évil1e (1938) 

distintas fases de regenerac (Whi tmore) 1982) . (aunque 

-altimo no excluy'e 10 primero}, ha s de utilidad para la 

~stimaci6n de las tasas de renovaci6n (ver p,ej. Hartshorn, 1978; 

Torquebiau~ 1981; Brokaw, :l982b, 1985; Martínéz~Ramos, en prensa " 

cálculo de la tasa de renovaci6n se base principalmente en di

dir la superficie de selva total estudiada entre el área de es~ 

superficie que pasó a la fase d(( .claro en Un eríodo de tiempo t: 

Tasa Renovaci6n = Sup, tot,/Sup. el .. x T (afios). 

s embargo, es de mencionarse que la est Ión de las tasas 

de renovación varla de un autor a otro CBrokaw, j 982b). Uno de 

los problemas al estimar la tasa de renovaci6n se encuentra al 

tratar de definir la superficie que ocupa un cláfb. El área que 

se considera ocupa un claro, puede variar de un ihvestiQador a 

otro, de tal~ ma~nera que al estimar la opoTci6n abierta anual 

mente y determinar l~ tasa de renovación, ésta puede estar sub

o sobre-estimada. Una forma de uniformizar los criterios es, 

[pues, def:i;nir lo que es un clal'o y la superficie que ocupa. En 
t " 

e sentido, un claro es un h1leco en el dosel que se extiene 

verticalmente hasta una altura no mayor de dos metros sobre el 

'suelQ, en la que el macrocl:i.ma incide. sobre el 

'sotobosque CBrokaw~ J 98Za} , 

croclima del 
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Aunque la definición del claro esutíl en el sentido antes 

mencionado, debe reconocerse que, en un sentido ~stricto, un cla- . 

ro es toda aquella área donde las condicio~e5 fisicas soh altera-

das. No obstante, este es un problema que en el campo difícil de 

resolver .(J. Popma y N. Brokaw, com, pers.). 

En general, los resultados obtenidos hasta ahora en lo refe-

. rente a las tasas de renovaci6n de distintas selvas tropicales~ 

muestran que es tas son muy dinámicas (Hartshorn, 1978). Los tos 

indica:q que la tasa de renovación de una selva· es· en promedio· de 

100 años. Algunos ejemplos de los resultados de estos.estudiqs 

se muestran en la Tabla 1.1. 

Las t~asas de renovación pueden varif-T de una comunidad a otra, 
} 

dependiendo de la superficie que por año se abre (formación de 

claro.s) y del método que se utilice para estimarlas (ver discusión· 

en Brokaw, 1982b; Martínez-Ramos, en prensa). Por ejemplo, las 

tasas· de renovación derivadas de pocos años de. observación son 

!problemáticas (Brokaw, 1982b)· si se analizan a la luz de perturba-

ciones a gran escala y con patrones de Dcurrencia impredecibles,. 

como vientos ciclónicos, derrumbes provocados, por emplo, por 

. terremotos (Gan\Í"ood, et al" 1979), agricultura nómada, y la 

toría de vida. de las especies*, que pueden influenciar la dinámica 

*Por ejemplo, Tachigalia versicolor (Legumínosael en áreas con 
un. alta densidad de individuos y por razón de su naturaleza 
semélpara {monocárpical, cuando se lleva a cabo el evento re-
productivo un ~apso de pocos afio s para una población}, su. 
mUETrtepToduce perturbaciones extensas en la selva (Post el', 
1977) I se desconociera la histo a de vi de esta especie 
:y. se . muestrearan áreas de la e Offiun ida.d con perturbaciones 
sas producidas por este fenómeno, las tasas de renovación. c.alcu.:.. 
ladas serían muy idas, 
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'fabla .1 .1. Tasas de l"enovaci6n (TURN OVER RATES) obtenidas para 

distintas selvas del·mvndo. 
1 

/ 

LOCALIDAD TASA DE RENOVACrON . FUENTE 

CANds) 

Cost8..Rica, Fi.ncaLa Selva 80 -135 Hartshol"n, 1978 

Panamá, B.arroCblQrado .114 Brokaw, 1982ay b 

Los 'ruxtlas, Ver., México 67 Martínez-Ramos,(cdm;persj. 

10.s Tuxtlas, Ver., México 100 Torquebiau, 19$1 

Jenka Forest, Malesia 250 Poore, 1968 
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de la comunidad (Foster y Brokaw, :1982). No obstante" las dife

rencias encontradas en las tasas de renovaci6n entre selvas, (ver 

'fabla ltlr es reflejotambign de diferencias reales en su diná

l1liea CMartínez .. Ramos, en prensa}, 

,Desde el punto de vista de que los claros Juegan un papel 

fund.am:ental en el rejuvenecimiento de la comunidad (van Steenis, 

'19S8}y en la' perpetuaci6nde las especies CRichards, 1952), 

importante conocer qué tan prededH.íles 'son los claros en el espa

.c:j¡o~y tiempo, cuáles son 10$ agentes que los producen , y qu~ ca .. 

,ractel'isticas 

importante en la composicitSnfutura de la comunidad CRrokaw, 

1982b)', en laevoluci6n de las distintas historias de vida de 

:1215 es.pecies(l\1artÍnez-Ramos, en. prensa}, y en la riqueza de eS:1'e

i ies de' las selvas (Brandanieta1. ros.; Orians, 1982) ~ , 

1.1.1. FOTlIlación de claros en espacio y tiempo. 

Los factores que inducen la formacH5n de claros. en las selvas 

nUmerosos. Entre ellos se: encuentran los ciclones (Whitmol'e,.· 

1974J, lluvias (Brokaw, 1982b; Sarukhán, 1978; Martinez-Ramos, 

en prensa; Brandani ~., ms.}~ anim~les (Fo);:, 1972, en Whitmore,t 
i, 

,1915)', carga sobre los árboles pO'T ep!fi tas (St;rQng, 1977} , s eÍUl} c-, 
. l·' ·, 

1.05 árboles (Foster, 1977), de,rrumbes o deslaves 

terrerootos{GarwoodU <aL, 1979} ~ ent::re otros. 

En general, la: lllayor parte de los a.gentes que producen ctaros, 

asociados e.en la humedad del sueilo ,0 bien las ll:uvias. 
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La. tasa con la que una porcj5n de selva se abre anualmente 

varía de una comunidad a otra, sin e:I\!bargo~ parece haber eviden~ 

c.ia de la proporción es aproximadamente constante para varias 

locali<;iades; los valores encontrados, hasta ahora, parecen ind 

que, en un tiempo dado, un 6\ de la superficie ocupada por selva 

. se encuentra ert la fasé declare « de i:inco,años de edad), y la 
" .. '". . 

tasa .anual. deformaci6n de claros puede ser del orden de 1 al Seó 

de la superficie t.otal (Brokaw,1985; Mart ínel.,.. Ramos, en prensa) .. 

L.O$ elaTos, como se había mencionado, pueden ser originados 

la caída de uno o varios árboles o bien por la caída de ramas. 

a esto, el 'tamaño deIclare varía. Por la importancia que 

ta11laño del claro tiene para la regeneraci6n de las especies, 

ha categorizadoa los claros en dos grupos: pe.queños y ·grfmde$. 

Brokaw (19flZ'¡;1) considera como un claro a l superficie abierta 
! ; ; .~ 

íl1layoT. de 2.0 ro 2 ycategoriza c.omo peq'Ueños~;~:'a claros cuya superficie 

menor de 150.m2. 

PO'!' otra parte, en general~ se consideran como elaTOS grandes 

a las aberturas con una sup~rfici.e que Va desde los l50~200 m2 , 

¡.en adel.ante (Brokaw ~ 198 2a)·~ Claros excepc;tonalmente grandes son 

aquellos mayores de 600 m2
• 

Si se considera la.superf;ic;ie total que se abre en una.ño, 

iaproximadamentem~s -4el 50% de esta área es ocupada por claros 

grandes (que son muy' pocos}, m~entras. que los claros pequeños 

(muy nlll'llerosos) constituyenup porcentaje de la supeTlicie abierta 

pequeña (BroRaw, 1982a y b; Martlnez~Ramos, en prensa).-
{ 
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La distrH>uc;t6n de frecuencias de tamaños de los claros mue:?,.; 

trauna distribución log.,..nol"mal para la selva de ~arTO Colorado,· 

Panamá (Brokaw, 1982a y b) Y para la selva de Los Tuxtlas, Ver. 

CMart!nez.,..Ramos et 1" en preparación), le que indica que la 

formac;ión de claros grandes es un evento que tiene una probabili'" 

dad de ocurTencía baja (ver Fig. 1.1), 

Telllporalmente~ se han estimado las tasas de apertura claros 

paTa las selvas de Centroamérica en 1 claro x ha x afio aproxi-

100 m2) CHartshorn~ 1978); de. 1.6 x ha x año para 10s 

• (Tol'quebiau t 1981); Y' para claros mayores de 150 :ro 2 ,. 

Panamá, de 1 e x ha cada 5.3 años (Brokaw, j982b). La tasa 

apertura, ~omo puede verse., va,\la de una comunidad a otra por 

numerosas ,razones, s embargo, parece ser un proceso no entera-

azárOVhi tmore. 1975). 

En el curso de un afio, la frecuencia de aparición de ~laro~ 

suele ser estacional, observándose la mayáT en la época db lluvias 

y tes vientos (Sarukhán, 1978; Brokaw, 1982b; Bral1daniet~., 

tns.). Tamb en un año, y en ocasiones sin tener estacionali 

eventos impredecibles pueden ocasionar grandes ab~rturas, como los 

ciclones (Webb , 1958; Whi tmo're; 1974), terremotos (Garwoo~ et~. J 

, 

J9 1, muerte los·árboles por defoliaciones masivas por ins ". 

tos CAnderson, 1961.~ tado por Whitmore, 39.J51 o parla naturaleza 

d(lh~stor la de. vida. de las eSl'ecies (Foster, 19] 7}. 

:t.1~2. Tam2-l,ño del claro, 

Uno los primeros trabajos que ilustr~ la relaci6n entre el 
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proceso sucesional y la sucesión secunclaria~ basándose en la 
; 

importancia que la extensión de la perturbación trene en a com-

posición :futura del sit ,es el amer (19 ) en Java, El 

encontró que en zanas aclareadas grandes (>2000 m2) la enera~ 

ciónse lleya a cabo casi completamente por e' cíes pioneras o 
? 

secundarias, mientras que en aberturas menores «1000 m~) las es-

pecie$ primarias o tolerantes mostraron buena regeneración. 

Otras evidencias, aunque indirectas, pueden ser cansí radas 

aquellas en las cuales bajo perturbación humana, grandes e io-

nes antes cubiertas por selvas y' abandonad,as posteriormente, són 

invadidas por especies pioneras primero, y después por e ecies 

que Q,cupan una posición tardía en la comunidad y reemplazan a las 

primeras (Richards, 1952; Ross, 1954; Budowski, 1963, 1965; Saru-

~hán, 1964,; Rico-Bernal y Gómez-Pompa, 1976; Gómez-Pompa y 

Yanes, 19S1;' Ramos".Prado et el., 19.82}. 

zQuez-

Se ha sugerido que las especies primarias no pueden invadir 
i 

claros o zúnasaclareadas grandes, debido a una incapacidad fisio

l6gi~a para soportar 'un régimen drástico en condiciones fisicas 

(p.ej. stress lumínico, baja humed::¡.d) y por alta densidad y cte-

cimie;nto exube17~nte de las especies pioneras (Kramer, 1 
" \ 

Rlchards,19S2; Alexaüdre, 1977). En contraste, existe av a 
'-, . 

de que las 

eniclarps pequefios o 

es o prtmarlas tienen un mejor creci

turbaciones de menor extensión 

CKralJler, 1 3; Richards, 1952; Schulz, 1960; Brokaw~ en sa), 
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Por otra parte, a la inversa, isten especies pioneras 

spp.) que sólo pueden bien en claros grandes 
? 

~o mayores de 150 mW (Brokaw, 1985, y en prensa; ver Fig. 1.1) J 

.donde la incidencia de la luz es alta; es decir, existe una rela 

~ci6n entre el tamafio del claro (Fig. 1.2) Y la luz que incide en 

afectando a las especies. 

Sin embargo, es necesario tomar en consideraci6n que la re 

tón en un punto de la comunidad, es afectada también por otros 

ctores aparte del tamaño claro, como la composición florís-

tíe8 antes de la formacl del claro, banco de ,semillas, tiempo 

. ,ocurrenc ia de formac ión de 1 c:Laro st i6n del año y fenología de 

especie.s), composici6n florlstica adyacente (como posible 

fuente de propágulos), y algunos ores físicos como la o enta-

i6n del claro, topografía del sitio, altura del dosel, etc. Todos 

stas factores pueden en una rma u otra afectar la composición 

del sitio. En general, la mayor parte de las evidencias 

provenido de estud s en 

~pués de unaperturbac 

Sarukhán, 1964). 

eas donde la sucesión se ha inicia-

humana (p.ej. Budowski, 1963, 1965; 

Ed condiciones naturale~,Brok~w (ert pIensa} ha encontrado 

dencia de que en claros grandes, duránte los primeros tres años,. 

incrementa la densi los pioneros C~. Fig. 1.1 J, después 

de ésto (3-6 añ,os) , la densidad de aque).los decl 'v 
/ 

iste una 

a a mortandad; mientras que para las especies tolerantes o prima

densidad no varía con el tamaño del claro. 
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Direcciones de la luz $olar.incidente como funci6n 
del. tamaño del claro y posición de una plántu en 
el claro: Los Angules may6res, in4icadores conli-

a~ l!das; son aqye}los en los que 1a1uz solar 
arrl.ba, 01 rectamen te ~n"un claro grande, mos t rada r 
los árboles bien marcados. En claros pequefiós o e a
ros grandes· ejos cerrados parcialmente T creci
miento lateral, la luz solar directa incisó16 en 
ángulos estrechos, indicados por líneas u1,lnteadas. 
Una plántula colocada en el centro del· claro siempre 
recibe ~ás luz que una localizada en la periferia . 
(tomado de Orians) .1982). 

'-
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Aunque existen evidencias de cómo puede ser la.· regeneración 

en un claro dependiendo de su tamaño, la lPay'Oría de ellas son 

fragmentarias hay, adn, muchos aspectos de los cuales se des-
/i ' 

oonoce su importancia. 

Baz~az(1984) ha elaborado un modelo hipotético (Fig. 1.3) 

·que parece factible, en cual se ilustra cuál seria la prop.or-

6n relativa de contribuci6n de diversos componentes (p. ej, del 

. ~anco de semillas, de inmigrantes vía dispersión t de la regene~ 

ración.presente, etc.) en función del tamaño del claro. En este 

ido, mientras que en claros pequefios el 'cierre' del claro 

~uededcurriT por reiteraciones~ es decir> por extensión lateral 
}, 

de las ramás po'r la reactivaci6n de meristemos (Hallé et al., 

1978) o por la anticipación de la regeneración (crecimiento de 

·1;05 individuos presentes antes· de ~la perturbaci6n) y crecimiento· 

d[eretofios (tocones) vegetativos ;en claros grandes tiene . mayor 

i~portancia el bancQ de semillas en el suelo del claro ylal1ega

d;a de inmigrantes (por dispeTsión), 

Aunque 'estas ideas son hipotéticas 1 es necesario evaluarlas 

p:ara det.erminar cuál es la importancia de cada compynElnte. 

El esquema actual sobre el procesC!> d~ ,. regenerac~ón es, de 

gloQal~ completo; noobstant,e, nuevamente 1 hace falta 5=Qno

cér áspectós más finos de los factóres que en ella intervienen. 

A~gunQS de ellos .qan sido analizados por Whitmore (1983) sobre la 
. , 

bfolog!a delbanco·de semillas .en las¡ Te1ras y sobre la importan-

~ de Aste en la regeneraci6n; sobre las caracterfsticasecofisio~ 
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Relaci6n ntre el tamaño d~l claro y la 
contribu relat a de,.varios "gremi !l 

(guilds) al llenado del claro. Incrementan-
do la severi de la perturbaci6n 
la fotmaci 1 claro~ el eje del ti 
se mqeve hacia la. recha. R; Ramas; = 
Regenera éln· avanzada; RT = Retoños (vegeta
tivos) (tomado de Bazzaz, 1984). 
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gicas de las .espec s que ervienen en la regeneración (Bazzat 

Pickett, 1980; Bazzaz, 1984), Y sobre las interacciones tre 

:pl~ntas y sus herbívoros (Dirzo, 1984a) . 

• r.1.S. El ambiente del claro. 

En una fracci6n de selva que no ha sido perturbada, de la 

ca.ntidad total de luz solar recibida en el . dosel superiór, sólo 

:ulla pequeña cantidad ésta. (de 1.9 a 10.1 %) atraviesa las capas 

dé fol1aj e y l1ega al suelo del bosque CRoss, 1954; Leigh, 1975; 

,Kira, 1978). En el sotobosque de la selva donde la penumbra es 

: la regla mas que la excepción, existe un tipo de especies (las 

tolerantes) cuyos individuos pueden germinar, crecer y reprodu.: 

cirse· . CRichards, 1952). Obviamente cuando el dosel es removido, 

ila c.antidad de ráéliación que llega a los niveles inferiores de 

la se.lva .se incrementa) inclusive, a valores cercanos a los reci· 

1.a parte superior del dosel. 

Gu~ndo estas condiciones de luz prevalecen el sótobQsque c'ons

¡tituyenel H gatil10 ambiental" disparador de la germinación de 

e.species intolerantes a la sombra (Vázquez· Yanes, 1976). 

Orians (1982) ha elaborado un esquema CFig. 1.4) én el cual 

se predicen las condiciones de ·luz que prevalecen, por ejemplo~ 

.. ;en un¡¡lzona a.clareada~· en un c¡aro grande ~ en uno mediano o pe

'quefio .. y en el sotobosque imperturbado, Hay datos que eviden~ian 

lasd,iferencias tan drásticas que existen entre el interior de 

la selva madura y claros de distinto tamaño CChazdon y FetcheI't 

1984, para la Finca La Selva en Costa Rica; Pooma, :Bongerse 
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1.4. RepresentaciÓn diagramátic.a del patr6n 
diurn~ de intensidad de la luz ~robable 
en el bosqueilnperturbado y. claros de 
diferentes tamaños en un día despejado 
'( tom.ado de Orians, 1982). 
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. Iriarte ,datos. no publicados, para lasel va de Los Tuxtlas , Ver.). 

De la .misma forma en que la abertura de un claro cambia el 

. regimen lUffil.nico del sotobosque, tambien se elevan las tasas de 

evaporaci en estos sitios, hay decremento en la humedad relativa~ 

temperatura fluctúa a 10 largo del día, y aumenta en estos 

tttos velocidad de los vientos (Ba2zaz y Pickett, 1980; Bazzaz, 

84). 

temperatura dél suelo de la selva difiere poco de la tem

peratura del aire (Scltulz, 1960), sin embargo, en el suelo de un 

rilara la temperatura se Íncreme.nta mucho más que la del aire, sin 

. k'mbélrgo, en suelo de un claro la tempera:}ur8 se incrementa mu-

~ho más que la. del aire en el día (Smith,1970,citado por Bazzaz 

9 Pickett, 1980), y probablemente sea menor a la éste en la 

hbcbe~ Estas fluctuationes en la temperatura son importantes si 

. ~e considera que pueden favorecer la germinación de semillas de 

.c rtas especies pioneras (Holthuijzen y Boerboom, 19S2; Vázquez

'Yanésy Orózco:-Segovia, 1982). 
~ . . 

En los .clar.os grandes la relación entre temperatura y humedad 

ativa es inversa; a medida que durante el día se incrementa 

temperatura, la humedad relativa· decT,~ce. En claros peq~eñ.os 

ciones en temperatura y humedad son menos drasticas· que 

aquellos grandes, y es menor aún, en la selva no perturbada 

· {Popma, B.ongers e Ir te, dat.os no publicados}. 

Otro factor ambiental :importante que puede variar tanto con 

altura del dosel, hora del día, y velocidad de vientos, es la 
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ooncentración de COZ CBaz zaz y Pickett, 1980). 

Los cambios ambien s que se suceden cuando ocurre una r-

~urbac16n, pueden ser 4e tal magnitud que afectert la sobreviven

~cia de las plantas tolerantes establecidas previamente Como indi-
;i 

!\ri duo s fantiles y juveniles (Alexandre, 1977); no obstante, 

este nuevo microclima ha favorecido. adaptaciones en las especies 

pioneras que les permi ten sobrevivir COrians, 1982). 

1,2. Historia de Vida las Especies en las Selvas Altas Peren-

nifolias. 

Mucho se ha escrito acerca de las e$pecies pioneras en la re

rací de las selvas tropicales. En general, el término se 

Usa para desi~naTa todas las especies de plarttas que llevan a 

babo la reconstrucción estructu:ral de la comunidf;ld (Richards J 

¡f952), desde plantas he 

superior y pueden v 

ceas, hasta árboles que alcanzan el do

r aproximadamente 50 afias (Budowski, 

S embargo, el término 10 usamos aquf s6lo para referit-

~os a especies arbóreas. 

Debido a que la sucesión es un proceso dinámico que ocurre 

anto en comunidades terrestres, acuática~J animales y plantas J 

\e1 t~rmino de pioneras se usa para reconocer a aau~llos grupos de 

.¡especies invaden sitios perturbados; patrones análogos de 

~sucesión ocurren virtualmente en todas las comunidades, peto la 

~~~cesión pu~de tener dist s causas en cada una de ellas 

y Slatyer, 19,77, Hutch;inson (195J , por ejemplo, usa 

t~rmino de especies fugitivas para descT a aauel1o$ orga~ 
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SIDOS que só persisten runa spersi6~ continua 
I 

un sitio 

a otro (para plantas van Ste&n (1958) ha leado en término de 

e fes nómadas, en un sent anál ). Por extensión, el t 

mino puede ser apIíe a las especies nioneias que colonizan nue-

vos ambientes. Las espec s oneras rsisten sólo nor una o 

ppcas generaciones antes de ser reemplazadaspoT otras especies 

que requieren 
:" , 

.ej. en pI as) para su germtnaci6n y crecimiento 

d~ humedad, materia orgán y sombra proporcionada por las plan-

tas precedentes, las pioneras . 

. . Sin emb hablar de especies pioneras yde sus atributos 

no tiene sentido si éstos no se hacen, relativos a los de otras 

especies que conforman la comunidad vegetal de las selvas. En 

e sentido, ).os entos por categorizar a las especies ve ta-

las selvas en una jerarquía sucesional, todavía no ha en~ 

cqutrado una so i6n adecuada. 

Genera te se ha dividido a los árboles en: tolerantes a la 

so:mbra (las espec s primarias o climax), y demandantes de luz 

C~ióneros, secundarios, n6madas, etc~) (Richards, 1952; van Steenis, 

zouez-Yanes, 1980a), sin embargo, también se reconocido 

que existe todb un gradiente, por ejemplo en lqs requerimientos de 
,. 

* en las historias vida de las especies (Schulz, 1960). 

Una de J. clasificaciones preva:l.ecientes es la de 1¡\'hitmore 

C1975}; €!sta agrupa a ¡as especies de acuerdo a las respue as de 

mismas a los claros. Ya que el·p-roceso deformaCIón de cla-

ros tiene una importancia preponderante en la regeneraci6n de las 
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selvas, parece apropiado basar toda agrupación de las storias 

d:e vida de las e cies bajo este maTeo. Los grupos propuestos 

'por W'hitmore (197 5) son: el) especies que se establecen y crecen 

'biaJo el dosel cerrado de la selva; (2] especies que crecen bajo 

,la umbTfa del dosel (sotobosque), pero que se benefician d:e lOS 

clar.os; (3) especies que se establecen en:el sotobosque pero que 

r:equieren de los claros para alcanzar la madurez y (4) espec 

'que se' establecen y crecen 5610 en cla.ros (las pioneras). 

Otras clasificaciones como la de Dawkins (J965) tienen seme-

janzas c,on la el tada arr a: (1) pioneros;' (2) persistentesser'a-

1.es y ) árboles de 1 arga vida. También Bauer (1 4, el tado por 
. . 

'Pickett, 1983] reconoce: C1) especies secundarias; (2) tolerantes 

.. v1erdaderos y (3) especies op'ortunistas de 'claros. 

Toda clasificación lleva implícito un peligro, ya que cada es

peciees única en SU estrategia (Whitmore,197S) y la flexibili

,d~d eS evidente en muchas especies CPickett t 198.3). Una' respuesta 

'aparentemente lexible a s claros ocurre en los Arbo s emergen 
" , 

t~s lY.7 s.r.. Cedrela odOTata, Swiet.enÍa macrophyla, Ceiba Eentandra 

!:';tc.)· CAshton, 1978) ,que se comportan como pioneros en las pr 

s etapas de su vida, pero que participan, más tarde, en laes~ 
l' , 

tructura del bosque. Cde larga vida). Est~ indica aue el ambiente , 

de lOS'individuos Juveniles no di ere mucho del de los adul,tos 

{PicKett, 1983} . Al igual que los pioneros, las especies emeTgen~ 

tienen tasas elevadásde transpiración CAshton, 1978}, yalgu

h~s de ellas, pueden establecerse en el soto,bosque) crecer, e irrumpir 
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~n el dosel de la selva (Hall¿ al., 1978). 

Recientemente, Martfnez-Ramos (en prensa) ha propuesto una 

clas¡ficaci6n de las historias de vida de 1 e cies t en 

distingue tres tipos básicos,: (1 ) pioneras, (2)n6madas, y 

tolerantes. El t ino de pioneros tá restringido a las 

arbofeas de corta vida (no mayor de SO años) y excluye 

con un comportamiento pioneras " ro qué son' 

de larga vida. Bajo el término de n6madas incluye a las especies 

eón una historia de vida (2) y (3) en la clas:ificaci6nde Whi tmore 

1915). Es decir, incluye a ,adas las especies del dosel superior 

ioneras, entre las que están las especies emergentes; esta 

'c~tegoría usada,' es similar a la de los I1nómadas de sombr,at! (shade 

'nomads) de Hall etal, (1978) . Finalmente, el término toleran~ 

t,es es 1icado a especies que se establecen en el sotobosquesiri 

alcanz.ar nunca el dosel superior 

1do'se1 med ,arbustos y palmas. 

la selva~ incluye especies 

Aún cuando para apoyar su clasificaci6nel autor aport carac-

terísticas la histoTi~ de vida de las espec 5 como germina-

stablecimiento, cree ento, dispersi6n, dinámicapobla-

1, y que las, ferencias entre especies son identes', nue-. 

encontramos que al igual que otras clasif~caciones, las 

categorías tienen,l;inütes arbitrari9s. Por otra parte, el uso 

del termino nómadas ya empleado por van Steenis 958) para las 

pioneras, para refer;i:rlo a 1 especies emergentes y del dosel 

superior, pue crear confusiones. 
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s estud{os, creo, en ser enfoc s no a tratar de es-

tructurar una mejor. clasificación de las e rategias de historia 

de vida las especies ve tales de las se as, sino, mejor, di-

rigidos a establecer el gradiente que parece existir; es decir, 

a des r particularidad de cada especie. 

A continuación, describirem9s algunas las características 

de la historia de vida de las especies pioneras. 

1.2.1. Las especies pioneras. 

Uno de los aspec s 

·tr6picos es su dinámica 

interesantes de la sucesión ehlps 

tshorn, 1978) y la participaci6n en 

este proceso del conjunto de especies denominado pioneras, 

s imeros trabajos y algunos recientes en comunidades sel-

v~ticas no perturbadas, encontrado la densidad de las es-

peci pioneras son baja.s (Black etal., 1950: Murca Pires et .§!l., 
- 7: 

. 19 .~ Escobar s:.!. al, ,. 982; Hubbel1 y Pastel', 19 entre otros); 

siniembargo, debido a este hecho, se las ha considerado como 

. nrar.as 11 (van Steeni s, 1958) Y generalmente ¡secundarías", y que, 

a diferencia de las "pI' ias ". (especies cl ax), no. forman parte 

de comunidad "estable", 

la esencia las pioneras 'la suc ión secundaria 

derivada una perturbac~6n humana} ha hecho que se. 

1 e rete su p 1 en la comunidad. Las especies pioneras 

son tan importantes en la comun;ida:d no pe acla como aquellas 

deno:m~n primarias, que ellas inician serie sucesionál. 

qpe a a una recuperación de la estructura del bosque, sólo 
1, 
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que la perturbaci?l1 humana en las selvas ha sido el factor que 

ha hecho lapTes-encía de las especies secundaTias aparente 

CWhitmore, 1969; G6mez.,.Pompa, 1971; G6mez Pompa aL,1972), 

Una forma de ord.enar la información concerniente 11 las 

cíes, essegu las distintas etapas del ciclo de vida una 
'1 

p1antá desde semilla, hastá. individuo reproduct (Gómez~Pompa . 
. ~ 

y'Vázquez-Yánes~ 1974,. 1981; Vázquez~Yanes, 1980a). Aunque la 

"reconstrucción" de la historia vital de 1 especies pioneTas 

está basada 'endato~ fragmentarios obtenidos del estudio dife-

rentes especies y distintas etapas de sucíclo de vida, existe 

.una buena cantidad de información disponible para. tal f 

Actualmente existen Y~riasexcelentes revisiones que involucran' 

tanto la díntim;tca. de regeneración de las selvas, como losatribu

tos de las especies que la llevan a cabo. Entre ellas ~stán la .. 

de Pickett (1983), Martínezl"Ramos (en prensa) y la de Broka,w (198S~·t 

Sobre aspectos fisioT6g~cos de las, plantas, larevisi6n. de i-Bazzaz 
" . 

y Piclú~tt (1980) Y Baz zaz (1984), han l1enadoelnueco existente. 

Whitmore (1983) ha compilado la infor~ac;tónacerc13- de la importan-, 

cia del banco de semillas y su dinámica ene1 proceso suces;ional ~'. 

además de replantear las cuestiones que. en adelan¡te necesitan 

ser ;investigadas. 

Garwood' (1983) ha investigado extensiva e intensivamente, 

ast)ectos relacionados a nivel de la comunidad, de la germinación~. 
~ , 

latencia, fenologfa, dispersión r sfndrnmede disper~ión de las 

especies de Barro Colorado, Panamá. Existe además de los t'Tabajos 
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anteriores, unarevisi6n sobre la ecofisiolog.fa de la rmina-

ción de. semillas de las especies arbóreas de las selvas 1 mundo 

CVázquez-Yanes y Orozco,.Segoy!a, 1984). Finalmente, es evidente 

que cada dla aumenta el número de trabajo relqcionados con la 
fisiología de las plantas, tropicales (ver Medina 

1.24 2; Origen de las especi~s pioneras. 

Prácticamente no existe información relacionada con el origen. 

y evolución de 'las }Cspecies pioneras. En g.eneral, é.sto es exten-' 

s11'o para especies con otra estrategia de historia de vida,y nos.' 

lleva al problema de 

las selvas tropicales . 

licar la riqueza de especies arb6reas en 

. Considerando el papel que las" especies pioneras juegan en s 

claros nat\lrales y 'éstos en la dinámica de la comunidad, aunado 

hecho que sten numerosas esPEtcies pioneras de diversos 
! 

taxa (Gómez-Pompa, 1971; Gómez-Pompa y Vázquez-yanes, 1981), se 
. . . ~ , 

ha llegado a proponer que las peT~uxbaciones naturales son el 

mecanismo que ha fomentado el aumento en riqueza de especies 

CFox, 1977; Huston, 1979; Riéklefs, .1977; Strong, 1977; Connell, 

1978; Leigh, 1982;Orians, 1982; B'randani et al., ms.), 

. También se ha c.onsiderado que en .el proceso de especiación 

de especies pioneras, ha lntlufdo el hombr~ a través de las 

I'er,!:-urbaciones de las co;munidadesselváticas (Whitmore, 1969; 

. Gómez ",Pompa, 1971) Y que en tal proceso, debido a las caracte

rlsticas biológicas de las especies, han actuado pTocesosde evo~ 

lución saltator o no gradual Cv¡:m Steenis, 1969), Sin embargo, 
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es probable que la influencia del hombre, debido a que es muy 

reciente, tia ha sido tan importante en la generaci6n de la gran 

:cantidad de géneros y especies de pioneras. 

De cualquier forma, aunque paTece todavía más aventurado 

atribuir más o menos importancia a uno u otro etor, la hip6te-

$:i:sde la perturb.a~ión (desequilibrio), aunque general~ se perfila 

40mo una de las explicaciones más factible.s, 

Es necesario abordar este problema desde el punto de vista 

genético. Aunque de manera general muchos eventos de especiaci6n 

puedieran ser explica.dos por los mode.los clásicos (es?eciación 

geográfica, es~peciaci6n por pOliplo;i:dia, MayI', 1963}, la gúm can· 

ltidad de especies dentro de un género (y.&r.. Cecropla, Musanga t 

~a.car~tnga, etc.; Wh.itmoré, 1975), géneros dentro de .una familia, 

entre lías, hace suponer que una gran parte de los eventos 

4e especiati6n han ocurrido de manera saltatoria (van Steenis, 

:1969) y probablemente muchos de ellos siendo no adaptativos (como 

'ia especiaci6n simpátrica por heterogeneidad espacial,yer revisión 

Hammond, 1981):. 

,2.3. Biolog1a de las semillas de las espec~es pioneras. 

1.2,3,J, Producci6n de semil~as y diepersi6n. 

El s;fndrome<general presentado por las especies p~oneras es 

a producc;tón frecuente, no continua, denUlQ.erosas semtllas peque~ 

Tías (van s,. 1958; Whitmore~ 1975; G6mez-PQmpa yVázquez

zquez~Yanes,< 198QaL Datos de la produci;:;j:6n de 

:$é'm;il1as a 10 largo del año para 'Cecrop"ia <ObtU:sifO~±a en Los Tuxtla¡s:t' 
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Ve.r. , tran la generalización expresada antes a las e ies 

pioneras s tradaet 1 , 1984 J. Otros e j e1111'10s de estas especies 

r Cecronia obtusa y s;..sciadopnX11a CHal thuijzen 

oom,1982) y en varias especies 1 género Piper eVázquez-

1976) • 

También se ha observa una frutificac!ón frecuente pero no 

20 e cíes de Macaranga en Malaya (Whi tmore, 1983.). 

Entre las especi~s pioneras sten diversos síndromes de 

ellos es la di siónpor 'Viento. las es-

lopre 

final de la epoca 

an, la reproducción y dispersión ocurren 

secas (Whi tmore, 19.83). 

Un buen ejemplo para la selva Los Tuxtlqs, son las espe-
i\ 

les Heliocarpus (Vázquez-Y~nes y zco- Segovia, 

(parece ser que se trata . appendiculatus, C. Vizquez-

tomo pers.) y lagopus arcia-Gutierrez, 1976). 

Entre las especies con di si6n r animales (endozoocor 

especies or es iadas corresponden al genero Cecropia; 

Tre (] 976) senta una lista las aves que en su tracto 

tuvieron semillas especies comunes en Los Tuxt s. 

in6 7 aves de 37 especies di~t tas y encontró semillas 

en el tracto de 2] aves (19 es cies) y 

especies) contuvieron semillas de Ir m;icrantha. 
----'--

la sel de Los lás, ., se ha encontrado que al 

eles de animales usan los frutos 
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ióbtusifolia como recurso alimenticio (Estrada'~ 'al. " 1 '\ 
j • 

:.astas especies incluyen insectos, reptiles, aves y;maldfer 

,entre estos t11 timos se encuentran (como dispersores importantes) 

;árbo'tlcolas como el flmono aulladorlf~' 'A;louatta;. palliata (Estrada, 

~l984) y vo l.adores como, los murci~lagos (Orózco· Segóvia y Vázquez

Si, 19c82; Váze¡uez"Yanes et al., 1975). 

1. 2.3.2. Banco de semi 11as en el suelo. 

s estudios del banco de semillas' en el sue1.o de las selva.s 

realizado, principalmente, tomando muestras de suelo del 

maduro y exponiéndolas' a la luz posteriO'!J."lB'ente(Keay, 

tadopor Bómez"PoIllpa y Yázquez .. Yanes, 1981; Guevara y 

1972; Liow, 1973; Ashton, 1978). 

10s resultados indican que el banco de semillas es principal", 

de especies pioneras y 5610 muy pocas espe.cies tolerantes 
, . 

(GÓmez .. Pompa y V~zquez~Yanes, 1981; Whitmore, 1983). . , 

baja tasa de apertura de sitios potenciales para, la c.o 

zaciónpoT especies pioneras (claros), y los datos arriba cita~ 
. , 

dos, hacen suponer que ias semillas de estas e$pec s deben de 

se,er latencia prolongada~ asi Como -una buena dispersi6n {Martí-: 

z-Ramo,$) .en prensa). 

En. diversos estl¡ldlos, se ha confirmado la presencia. semi¡ .... 

as viables en el suelo de la sel'Va no perturbada (Vtbquez s, 

198021; Gómez ,.Pompa y 

zco.,.Segov . ~ 1984) ~ cor;respondiendo la m.aY'0T ellas· 

a especies pioneras y emergentes. 
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Existen evidenc de especies tanto con latencia endógena 

pomo ex6gena. Entre las primeras se encuentra Trema guineesis 

(Vázquez-Yanes, J977), y aunque puede ser inducida a germinar por 

tj.n est.ll1lu10 artificial como el ácido giberélícoD bajas tempera

>~uras, en condiciones naturale.s SU latencia comienza a desapare

alas diez meses. En .Bel1otia camnbel1ise ·ha observado 1a

ia similar; teniendo las semillas 547 días de almacenadas y 

germinadas a 26(lC, se observ6 el porcentaje (70%) más alto de 

niináción (Vázquez -Yanes, 198J). 

La latencia ex6gena es, probablemente, el mecanismo más fre

suen'tSe que mantiene a las .semil1as. latentes en el suelo. te 

tipo de latencia·es impuesto por las condiciones de luz (tanto 

cantidad como calidad) y temperatura. 

Los estudios de Vázquez-Yanes (1976) han sido de considerable 

l'i,mportancia para conocer los mecanismos disparadores ("gatillos 
,< ' 

ámbientales ") de la g~rminaci6n (Whi tmore, 1983). 

La perturbaci6ndel suelo y la remoción dél dosel alteran los. 

imenes de luz, temperatura y humedad de las capas superficia

s del suelo. A partir de los experimentos re~lizados, la luz 

p;;!.rece ser el tlgatillo" más importante d,~.sparador de la germina-

~±ón ~ segu~da de la temperatura CW'hi tmore, 19831. 

Un: ejemplo bien documentado de la latencia fotoblástica ha 

do ~ncontrada en Ce'C·ro.pia'obtus;t'folip eVáz.quez-Yanes" 1980b; 

zquez-:-Y'anes Y, Smitn,. 1 ~821. En esta especie ha podido deter

lIlinarse que el fitocromo de la semilla actl1a como un sensor am:<-
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~iental que .detecta el cociente Rojo/Rojo Lejano de luz inciden~ 

; ctiando el cociente se increll,lenta, por la perturbación d1!!,l ., 

~osel, la germinación se dispara. Sin embargo, no sólo es nece

sarioun cocÍ~nte elevado de la radiación Rojo/Rojo Lejano, sino 

ltambiénse requieren largos perfodosde exposición. Esto último 

¡es muy importante ya que permit.e a la semilla "d:iferenciarf! entre· 

'Un claro dosel, de un simple haz de luz en el sotóbosque (Vázquez

Xanes y: $m:tth, 1982). 

Las fluctüaciones en la temperatura también es una de las cau

que dispara la germinaci6nde'las semillas de las especies 

Ejemplos de esto, son Ochrdma la.gupus y Heliocarpus 

~on~el1d;mfthii CVázquez,.Yanes, 1976; Vázquez~Yanes.y Orozco-Se-

iovia" 1982). Estas especies mantienen semillas latentes debido 

A: 1,8 presencia de un testa impermeable, que puede hacerse permea

pIe porefacto del calor próducido en la superficie del suelo 

;(Vi!zquez -Yanas·, 1976; Vázquez -Yanes y Pérez -Garcia, 1976). 

A nivel de la comunidad Garwood (1983) ha .estudiado la esta

,: c;,ionalidad de la germinaci6n en Bar.ro Colorado, Panamá; ella ha 

.~n~ontrado var-ios patrones de germi.naci6n, en func;ión con 'la in-
;, . 
i ~ , 

;tieTacc~6n entre 10$ perJodos de fTuti;Eicac~6n ~ estacionalid.ad y 
t " 

p8;trónde dispersión de las espec;ies. De las semillas germ~nadas 

espec::tes.,el 75% germinó durante ~os primeros tres meses 

la estac~6n ,de lluvias; este grupo incluye en su may'oxr.a a es,.. 

p:~cie·s que ;frut icaron en el final de la época de lluvias ante~ 

y durante la época desecas. 
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Garwood (op ,e i t.) ha distinguido tres sfndromes -- germinaci6n: 

O) el 18~é> de todas las especIes mostraron el síndrome de germina

~'i6n retardada de lluvias. Las semillas de estas especies son dis 

l?~rsadas durante la época de lluvias, pero permanecen latentes has

ta comi~nzos de las siguiéntes l1uvi.as, 4-8 meses más tard~. La la-

ia es el primer mecanismo primario que controla la 

el s1ndrome intermedio de secas C42%.de todas las es ies) , 

las semillas fueTon dispersadas durante la estaci6n seca y 

cieronlatentes hasta el comienzo de la estaci6n de lluvias,· Tan-

en este s!ndrome como en el anterior, la longitud del iodo de 

teneia decrece, conforme decrece el interValo entre la dispersión 

las semillas y el inicio de las lluvias. (3.) En el tercer síndro

germinaci6nrápida de lluvias (40% de todas las especies), las 

l1as sen dispersadas durante la estación de lluviC}S y germl.nan 

no en el principio, de la misma est.acián. Aqúí la laten

ciaha sido reemplazada por el tiempo de dispers.i<5n, como mecanis

mb que controla el tiempo de germin-aci6n. 

A pesa~ de todas las evidencias, es necesario obtener detalles 

acerca de la lluvia de semillas, banco de semillas, relaciones 

$ntre la latencia exógena y el ambiente delmicros;itio, longevi

dad de las $emillas en el suelo ~ y,evaluár la ;1:lI)portancia de cada 

!t;omponente en la regeneracié3n en los claros CWhitmore, 1983; Váz~ 

q~H~z'!"Yanes y Orozco-Segovi:a, 19841. 

, 
L 2.4. Establecim±ento Y crecbnÍento de las especies pioneras. 

Las semillas de las esp.ecíes pioneras producen plántulas de 

g¡erminaci6n ep6gea y cotiledones que son fotosintéticamente .activos 
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j(Ng, 1978), Durante este estadio, para un gran número espe 

ies de distintas h storias de vida y en varias comunidades, 

resgo de muerte es muy elevado (Harper, ]977; Cook, 1979). 

~artshorn (1978) ha sugerido los primeros colonizadores de 
¡ 
"0 claro tienen mayor probabilidad de sobrev ir y crecer mejor 

que los útl irnos; 
: ,. 

igual manera, Brokaw (en prensa) ha encontra 

, , 
; J 

que las primeras cohortes tanto de e acies tolerantes como 

ras, crecen significativamente mas rápido que aquellas últl 

Las princ es causas de mortandad consideradas para las 

~5peciespioneras la competencia entre individuos (tanto por 
i 
Hecursos en el suelo, como por alCan~ar .una pasicl no supresa) 
¡ ¡. , 
([lVIartíne z ... Ramo s ,en prensa), la herbivorÍa CHartshorn, 1978; Coley) 

, ~l983a;.Núne z -FarÚin 
! ¡ 

y Dirzo, en prensa), y s traumas físicos 

Cap. V). Sin embar ,la importancia de cada una de ellas 

otras fuentes de mortandad se d~sconoce. 

Diversos auteres han notado las~levadas tasas crecimiento 

las especies pion~T<is en comparación con los árboles' toleran 

h d 1 9 e 7 . 'B" , . . 1, • car s, .. ¡~; . uaows,r..,l, 1963; Hallé tal., 1978; Brokaw, en 

Este crecimiento r ido se debe pr ipalmente a una in- . . ' 
energética <iir.igida a la formaci6n de tejido nuevo para 

al' la superficie ;fotosintét a de la planta. Este pro-. 

S;L d~scr:i:to detal:Ladamen,te para _--,-,- gUineensis (Coombe, 

Musanga (Coombe y ield, 1962), los en-

que el rápido crecimiento de estas e 
. 7 

ecies (15 g m~/ 

para Trem~) se debe a un desarrollo constante de nueva su-
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p¡erficie fo ar ('Ver Cap_ Vl y no a un ;incremento en el peso seco 
i ' 

C!0IDO ocurre en las especie tolerantes. 

En general, los pioneros pueden crecer de, 1,.. 4 mi año en altura 

ti de 2p 3 cm/año en diámetro (UNESCO, 1978, el tado por Picke,t t, 
¡ 
~:983) . 

Ashton (1978) ha .observado que del 41 ~ de las especies que 

qrecen en claros grandes .en Malasia, 10 hacen continuamente, mi 
i 
~rasque las especies tolerantes o de clares pequeños tienden a 
,i '" ' , ' 
qrecer intermitentemente. 

i 

Estas' c:ontrastantes tasas de crecilh±ento, están aparentemente 
,! '- ", 
~orrelacionadas con las tasas fotosintéticas de las espec 
:;'" ' 

;(Bazzaz, 1979; Bazzaz y Pickett ,1980; Wal1ace y Dunn ~ 1980). 
'1; 

!~e acuerdo con Lugo (1970}) la saturación fotos;intética y los '1 
J 

;~un tos de cc:>mpensaci6n de ciertos árboles pioneros, ,les permiten 
i • 

~liü tos valoresfotosintéticos baj o una intensa luz solar directa, 
'.1, . , ' 
.:A;parentemente, su aparato fotosin.tético no está adaptado para 

1" , 

~ajas intensidades .lumínicas y luz difusa. Sin embargo, esto no 

" ~s régla para todas las especies pioneras ya que Fetcher Cen pren-
'i . ., 

'1 I 

'~a) ha encontrado que' Heliocarpus appendicuJ,atus puede sobrev 

k crecer aún en sombra, pero 10 hace mejor en sombra parcial y luz r· l. 
¡ 

í¡total; e$d~cir, muestra cierta "plasticidad" al ambiente lumínico. 
" i 

I 

I IEl cr~c;tmiento rápldo de las especies pioneras~ es debido 
h, ' 

t!ta:mD·;Íenasu peculiar arquitectul'a y forma en que utiliza los 
I 
I 

:f~tosfntetatos en suest·ructura.. Su inverste5n energética en tej i ~ 

[do leñoso es compa:ra ti:va,men te pequeña. En consecuencia, estos 
; 
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t~jidDsson ligeros y ricos en celulosa~ pero pobres en lignina. 

La madera es frágil y susce"ptíble al ataque por hongos y pa

r~sitos, cuando el crecimiento del árbol es impedido por compe

t~ncia por luz o cuando se acerca a la senectud eVázquezYane.s, 

1~80a; Gómez-Pompa y Vázquez~Yanes,1981). 

Las especies de ~laTos grandes poseen hojas megáfilas, mien

t~a~ que. las eápecies de claros pequeños y las tolerantes, poseen 
" . . 

h~j~s ~eso y micr6filas (Whitmore, ]9~S). 

Las copas de los árboles pioneros están ra~ificadas de manera 

. esparcida (Coombe t 1960; Coombe y Hadfield, 1962; Ashton, 1978; 

las hoja? pueden estar arregladas en formamonoestratificada, 

dl111Ó parasol (modelo de Rauh en la clasificación de Hallé et al., 

1,~8J .. Ashton (1978) caracteriza a las especies de clérospeque

ñQscomo plagiótropos (permitiendo una ramificación orientada ho

r on.tal~ente), característica que favorece su rápido desaTrollo 

e~tructural yampJitud competitiva lateral. 

NO es raro encontrar datos sorprendentes acerca de las tasas 

crecimiento (en altura). de las especies pioneras. Por ejemplo 

Sdhulz (960) cita que c~cro'p'ia sp • puede alcanzar 10m en dos 

añbs;para varias éspec~es ploneras como tGecropia obtusifbl,ia) 
;,¡ , 

He~JQca'tpusappend±cuTatus, Carlca papaya, MY'riocarpa lcmglpes, 
',; , , 

'p~p.e;rsPl' .en Los Tuxt las , la tasa de creci.miento· anual varía de 

O!8~4 ,8 m,S'Martfnez.,.Ramos y Nuñez,..Parfán, datos no publicadosl. 

Ur\:est:ud~:0má$ completo CBrokaw~ en prensa.}, muestra un ej emplo 

di r la elevada tasa de crecimiento de los pioneros} porej:emplo, 
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'~n individuo de ~i~~atitha alcanz6 13.5 m de altura en dos ---
!$ños, y uno 

r 
insign"ls 5 ro. 

l' 
t 

No obstante todos 10$ datos anteriores, debe considerarse to-
I 

~as l~s posibles fuent~s de variaci6n que afecten el crecimiento 

~e los individuos, por ejemplo la cantidad de luz que reciben en 
f 

'unél determinada zona del claro; esta variación entre individuos 
: 
~uede llevar a que una determinada estructura poblacional {basada 

¡¿n la altura, o el diámetro de los individuos) de una cohorte, sea 

interpretada como edad, o bien, de.diferentes tiempos de colo-

,nización (ver Cap. V)' 

1 .2.5. Reproducción las especies pioneras. 

Pocos datos cuant i ta tivos exis ten acerca de la edad a la pri

¡mera rep:rodllcción en los pioneros, y menos del número de semillas 
f 

¡que ellos producen. A pesar de ello, desde hace mucho tiempo van 
, , 

¡Steenis(1958) y Budowski (,1963, 1965) habían notado ya que los 
",r 

ipioneros produc¡eTI un gran número de semi 11as . 

V.zquez~Yanes (1980a) menciona que en zonaS aclareadas, indi-
l 

viduos de ----- micrantha comienzan a producir frutos éntre el 

segundo y tercer año; en claros naturales en Los Tuxtlas, en el 

¡mismo t "é3 años} ~Carica papaya y. .PiperhispidUl1l pueden 
~ , i 
;prod\;1cir frutos (obs, pers ,l. 

MartÍnez-Ramos Cen prensa} cita como ejem:plo queCecropia 

¡;;,;;....;;;...;;...;~;;:..;;..;;.,......;;;:..;... y Hel:iocarpus app'e'rid:lculatus en Los Tuxtlas, se re

por pti:mera vez a los dos o cinco años; no obstante, 

afirmación no es del todo correcta, ya que al parecer, la 
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reproducción guarda una relaci6n con el status de la planta en la 

estructura~ es decir, depende de su altura, diámetro y cobertura 

del individuo, y en estos parámetros 

entre individuos. 

ste una gran variaci6n 

Estrada et al. (1984) reportan que aproximadamente en cada 

. evento reproductivo de un individuo femenino de Cecropia obtusifo

, se producen 900,141 semillas, aunque existe gran variación; 

lOs tos reproductivos pueden ser mensuales. Para Heliocarpus 

se ha calculado un namero de semillas aproximado 

por 4rbol·de cerca del millar (Mattínez"Ramos y Núñez-Farfán, da~ 

s no publicados); e.sta especie se reproduce anualmente. 

El modelo general de regeneración Tequiere, para su complemen

tacidn, de un conocimiento comple.to, no s610 de los procesos de 

cuperaci6n de la estructura, sino también del potencial regene

tivo a partir de semillas CWhítmore, 1983). 

G6mez"Pompa y Vázquez-Yanes (1974, 1981) han propuesto un mo-

10 descriptivo de regeneTaci6n de las selvas en el que se inclu-

: tiempo sucesional que ocupa una especie, crecimiento (velocidad), 

reproducd.ón y extinci6n de la poblaci6n en un si tia de la comuni-

dad. En este esquema es evidente que existe un gradiente entre 
! " 

ías e$pec~es) .en todos los aspectos de su biolog!a. De hecho, 

ta ba$ado en observaci6n del comportamiento de varias especies 

~urante la suceS;i:ón" s in embargo ~ es necesario conocer con preci· 

?ion los aspectos reproductivos de las especies: polinización, 

'pToporc;tón de especies dioicas y mOnOl1;:aS, produccidn de semillas, 
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dispers ión, etc. 

El estudio de las ~s cíes pioneras de .1as selvJs promete 
. ( 

BrrojaTresultados siempre interesantes; son en realidad, un'ob-

jetivotde estudio fascinante . 

. 1.,3. Estudios de la Interacción Planta .... Animal.: Berbivorfa. 

L.8 herbivoría o herbivorismo es el consumo de tejidos vegeta

'¡es vivos (p,ej. hojas, flores, frutos, tallos, corteza, raíces, 

:madera, etc,) por animales (Crawley, 1983). 

Los animales herbívoros incluyen miembros de numerosos t,axa, 

,desde invertebrados hasta, .animales superiores. A su vez, las 

blantas qu,e sirven de f;lim.entoa estos animales van desde algas" 

"hasta angiospermas. 

De'Q,tI'o de las interacciones entre especies, la interacción. 
. " 

·.planta':'herbívoro ha sido enmarcado dentro de la depredaci'6n, pero 

Harper(1977) menciona que en esta última el depredador mata a su 

bresa, mientras que en el herbivorismo la planta continúa viviendo~ ," 

;cabe mencionar que,' efectivamente t cuando un herbívoro consume 

to\la una plántul51 0 semilla, la interaccI6n es ;idéntiCa a la depre- ' 

daci6n. Una mejor anal , mencionada ,por Harper l2.E..ci t .) 1 es 

que ell'terbivorismo se asemej a a la depredación que hac.'en algunos 

¡animales' sobre los corales e hidroi:des' coloniales; matan indiv.i

duos pero noa la colonia, 

En suma, la relaci6n, lo~ herbívoros con las plantas de 

)-depredadores (cuando matan a la planta) o de parásitos .reduciendo 
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la en.ergía. del individuo (Harper} :?l?. ci t.) '. Algunos autores 

consideran también, en otro contexto, que los herbívoros pueden 

la adecuaci6n (fitness) de las plantas (Owen y egert; 

Desde el .punto de vista de cu1il es el impacto de los herbívoros 

'en las plantas y viceversa, parece ser que en general existe una 

as:tllletrfa 611 la interacci6n (Crawley, 1983). Las plantas tienen , 

impacto en la dinámica de los herbívoros (a través de 

fac·tores como la abundancia, calldad del recurso y distribuci6n 

• es.p.Beial), que éstos en la dinámica de las plantas. 

El herbiVotismo es una de las más antiguas interacciones ecoló

gicas (McNaugl1ton, 1983) •. Existen evidencias desde el Carbo'nifero 

,(Taylor y Scott, 1983). e 'incluso desde el Precámbrico (Awramik, 

197'1, citado por NcNaughton, 1983') ;e1 estudio de las interaccio

nes en el pasado tiene la importancia de ayudar a comprender las 

interaccione.sen el presente (Taylor y Seott, 1983), por ejemplo, 

podría serp.bsible dar una explicación a las características de

(p.ej. físicas) de las plantas contra sus depTed~dores. 

Muchas de las interacciones que existen entre plantas y anima.: 

les.; entre ellas el herbivorismo, en diversos ecosistemas son el 
l· 

resultado de una coevoluc;t6n entre los interactuantes (Gillet, 

1962~ Ehrlich y Raven ,1964; Tnompson, 1982; TayIor y Seot t) 1983). 
i 

As!, basado en las caracterfsticas fisicas y qufmitas de las plan.: 

tas y el uso aue los, distintos grupos de insectos hacen de ellas 

refugio, transporte, etc.), Southwood (197$) 
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~lantea que ,como grupos, plantas e insectos deben ser vistos 

.como dos sistemas bioquímicos que han coevo1uciona.do; las inte

,racciones que han sóstenido, llenan el espectro desde la depreda

'elón hasta el mutualismo. 

Reuniendo la evidencia disponible, Zwolfer (1978, .cl tado por 

y Owens, 1983) ha tratado el origen evolutivo de los prin

cipales grupos de insectos herbívoros modernos. La evidencia su

giere que los Orthoptera surgieron en el Carbonífero; Hemiptera, 

Coleoptera e Hymenoptera en el P~rmíco; Díptera en el Triásico; 

.Y Lepidoptera en el Cretácico. Por otra parte, la evidencia paleo-. 

botánica (Doyle, 1978) propone qUe el origen de los principales 

.grupos moderlLos de plantas vasculares terrestres puede ser el si

en el Devónico surgen los helechos, dominan en el Garbí

y Pérmico y continua.n siendo abundantes hoy; las coníferas 

en elCarbonffero, fueronétbundantes en el Jurásico y co-

declinar en el Cretacico; las angiospermas surgen en el 

Temprano y se vuelven dominant~s en el Cretacico Tardío; 

Iboy continuan siendo dominantes. 

Los primero~ miembros de los grupos de insectos mencionados, pro~ 

15ab:teinente fueronsapró-;fagos osealimentaban de esporas o polen (Swolfer, 
1" 

11978, citado por Prokopy y Owens, 1983). Tales ~hábitos alimenti-
~ <" 

. cías, se propone, confirieron un grado de preadaptación al herbi-

vor;tsmo en los miembros' surgidos recientemente.f 

El mismo autor propone .que el surgimiento de un taJCón de plantas 

ha sido, maso menos, seguido del surgimiento de un taxón de in-. , . . 
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,sectos que explota al primero C"tmcking H filogenético de un 

:taxón por otro) ~ Además sugiere que en aquellas familias de 

Jnsectos que se conoce su origen y que tienen una larga asoci<!i

ecn el tiempo con una familia particular de plantas, conti

inuan manteniendo la aSQciación y frecuentemente siendo incapaces 

de explotar taxa vegetales de origen reciente. 

Est~ aparente asociaci6n en tiempo evolutivo entre el surgimien

'to de un taxón de insectos fitófagos y sus plantas huésped,puede 

~dnsideraTse como una relaci6n coevolutiva, en la cual, estan 

¡ocurriendo eventos de especiación' (p. ej. s impátrica) al mismo tiem

:;pp que ambos taxa mantienen la relaci6n filógen~ticamente (ver 

lE:htlichy>Raveri, 1964; Bush~ 1975). 

Las plantas han estado sujetas, en tiempo evolutivo, a una inten

:5ay recurrente selecci6n para reducir el impacto de los herbívo~ 

·ros sobre ellas y sobreponerse al ataque de éstos cuando las ba

treras han sido rotas. A la inversa, en lqs herbívoros la selec~. 

ti~n natural ha actuado para penetrar las defensas de las plantas; 

:'es aquí posiblemente donde se han originado las preferencias ali

,:menticias de los herbívoros: aquellos que tienen la capácidad de 

consumir 'una planta sin ser afectados, probablemente .la selección 
l· 

:es para !avorecer la monofagiac, pero en aquellos herb!voros que no 

~~edenYencer las defensas de las plant y se usalen'l de ±nte~ 

Tacc;i:ón,pro'baQlemente la selecci6n favorece entonces la polifa~ia. 
, ~ 

A,. pesar de las características observables en distintos grupos 

herbívoros, no todas ellas deben ser interpretadas como adaptacio~ 
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s (sensu Gould, Lewontin, 1977) a un tipo de estrategia alimen

Pero en la ocurrencia de estos eventos puede residir la 

,:coevolución, entendida comq el cambio evolutivo rec~proco, de las 
I 

eSl'ecies interactuantes C"pools"'génicos que no se mezclan) (Fu~ 

:tuyma, 1979; Janzen, J 980; lhompson, 1982; Dlrzo, 1983). 

Los-est~dios ecológicos actuales de las interacciones 1'ue~en 

'i"lustrar las l1r-esiones evolutivas que los interactua.ntes se ejer

Darwin (en El Origen, Cap. TrI) había notado 

de los herbívoros, esta presión puede tener 

resul.tados ullteriores en ~a adecuación (fi tness) de las plantas; 

pasaje de El Origen ha sido enfatizado por Harper (1967, pp. 

y por Dirzo (1984b , ,pp. 141) "porque muest1'a clarameriteque 

-Tos herbívoros pueden temer un impacto demográfico en las 1'ol::l1a

ciones vegetales naturales. 

Los estudios planta-herbívoro en distintos ecosistemas, han 

arrojado mucha información que ha tratado de estructurarse en 

"generalizaciones que conforman la teoría de la interacción (p.ej. 

ver Crawley, 1983). 

Algunos trabajos han sido enfocados a nivel de la comunidad 

de pla~tas, mientras que otros a nivel poblacJonal. Siguiendo 
1,' 

'este esquema, citaremos a continuación algunos de estos trabajos. 

1:..3 ,l. Impacto· de los herbfNorosen ~a.s pobl,aciones de plantas. 
J 

La dlnám;ica poblaclonal de una. especie en un determinado há~ 

factores, ffsicos obióticbs, 
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4ue pueden actuar de manera ind~pendiente o conjunta. 
! 

.j 

Dependiendo del organismo que se trate, algunos de estospue-

den ser determinantes 
i 

la regulaci6n de la población. Una de 

las controversias más persistentes CCrawley, 1983) en ecología de 

es la referente a la hip6tesis de la "límitacióndel 

~l:tmentot1. Los proponentes (p.ej, Chew, 1974; Matt.son y AddYJ 
1 

1975} cons.ideran que los animales herb;ívoros regulan la abundan-

·qia, de plantas o que, aún, controlan la funci6n de todo el ecosís

~~ma, por lo tanto, las poblaciones de animales herbívoros e.stán· 

limitados por la escaSez del recu'rso (alimento). Por otra parte, 

~xistén quienes creen que los herbívoros son regulados principal

mente por sus enemigos .naturales (depredadores) CHal rston et1. ~ 

1960;. Priceet al., 1980) o por·· factores climáticos también (regu

~aci6n independiente de la densidad) CAndrewartha y Birch, 1954}. 

Hairstcm ~t al. (J 960) proponen la siguien'te secuencia lóg a: 

casos en los cuales se ha observado un· deterioro de las pobla

plantas provocado por los herbívoros o fen6merios meted

son escasos,por 10 tanto, las plantas deben ser regula

recursos limitados [sitios para germinar, luz.) agua} nutrí-

me}\tos, etc .1. Ya que. las, plantas no son reguladas por ,·105 herbí - , 
, ,. 

)1,01"0 S r tampoco éstos son regulad.os por la limitac;i:ón del alimento. 

Ú~.ego entonces ~ si los herblvoros tienen que ser regv1aclos por algo,· 

J¡'9s enemigos na turaIes (::;1JS depredadores} pueden ser el factor re-
! v 
: , 

. ~Úlador. No obstante, nay dos argumentos que escapan del a:rgumen
,,'r' 

tilt;imo; (1) que no todo el mundo es verde; la regulación de 

.poblaciones de herhívoros pUede ocurrir en el perí.odo de esc.a-· 
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sez del reCurso (en invierno por ejemplo) y (ii) que no todo lo 

verde es alimento., ya que existen grandes diferenciasen cal i 

,nutritiva .entre.tejidos de una planta, en distintas edades y es- . 

~ecies. Estas ideas han sido esbozadas por Janzen (1968) en su 

artículo "Las plantas huésped como islas en tiempo evolutivo y 

contemporáneo" (ver también Opler, 1974). 

La regulación de la abundancia no necesáriamente debe ser 

reciproca entre el herbívoro y la planta) ya que es totalmente 

que una planta no sea regulada por elherbfvoro, a 

éste no sea regulado por el alimento.· Por ejemplo, una 

anta puede estar regulada por el nllmero de micrositios propicios 

para. el establecimiento (Harper, 1977), mi~ntras que el herbívoro 

:puede ser :regulado por la calidaa del alimtanto (tejido) y no por 

la abundancia de la planta (Crawley, 1983). 

La veracidad de la hip6tesis de la limitación del alimento, 

puede estar determinada por el tipo de ani.mal y planta· que uno 

estudia. 

El ciclo de vida de una, planta comprende diferentes etapas de 

'desarrollo, desde semilla hasta in?ividuo reprodl:lctivo; cada! una 
I\. . 

:de las etapas puede ser afectada ~or (factores que determinen si 
t •. 

el individuo pasa a la etapa s~gu;tente, perma.nece en la.m;isma., 

o muere (ver Rarper ,19.771. 

Considerando a los herbívoros cemoun factor~ la evaluaci6n 

:de su irnpa.cto es todavía Íl1.completo ~ sln embargo, las evidencias 

ilndtcan que su efecto es más :l:111pOlTta:n,.te en las primeras etapas, 
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decir, en semillas, plántulas y juveniles (Harpe't, 1977; Cook, 

Alguna.S evidencias muestran que· los herbívoros afectan la 

.adecuaciÓn (o un parámetro de ésta) de las plantas (Dirzo, 1984b). 

Experimentos en varias espe,cies vegetales han mostrado que los 

• fj?arámetTos de') la adecuación (crecimiento, sobrevivenciay reproduc

~ión), decrecen conforme se incrementa la magnitud del daño (Kul-
i 
i 

:lnan, 1971; Rockwood, 1973; Lee y Bazzaz,1980; Becker, 1983; Dir-

1984a y b; Núnez-Farfán y Dirzo, 1984). 

Sin duda la mayor parte de las evidencias del impacto de los 
, . . 

~erblvoTos en una etapa del ciclo de vida de .las p1ant.as, o sobre 

~a ad~cuación de los individuos, proviene de trabajosexperimenta~' 

s CHarper, 1969; Rockwo~d, 197.p~ Waloff y Richards,1977; Mendo-
" !. 

1981; Lowman, 1982; Bec'ker, 1983; Louda, 1983; McBrien etal., 

1983; Dirzo, 1~84b y e~ prens~J. 
{ 
l. 

Mediante el d.año artificial hecho a semillas, hapodidosimú-

;~iarse el papel de los herbívoros en esta etapa; a medida que la pro-
¡ 

¡porci6n de daño se incrementa, aumenta la reducción en la adecua-

i6n de los individuos (Janzen', 1976), as! como su habilidad compe-

1 t;iva (ver D;irzo, 19841>1. 

Ta11lb;ién se ha observado en un experimento de exclusión de ner

j~iv:óto$ en la especie Sarot'n.a.mus sco'parius 1 que' en el grupo sin 
. . 

é~J(cluir ~ nanabido una reducción drástica (aprox. el 75%) en la 
I . . 

,~rod:ucc:tón' de semillas CWaloff y Richards ~ J 9771. Por otra parte, 

'J;.ouda (1983} ha demostrado que sl se impide el ataque de losher-' 

l!yoros en Haplopappus venet'Us, hay un incremento significativo en 
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el ntimere de reclutamientes; en este 111 time case, el efecto. de 

les herbíveres sebre la dtnámica de la peblación de plantas se 

'debe a s·u interaccióncen la etapa de semillas. 
r 

Una de las cenclusiones dé la revisión de Ceek (1979) es que 

las tasas demertandad en plantas juveniles es muy alta y, al mis

~o tiempo., que entre las principales causas de muerte de este es

tadiese encuentran les herbíveres, les patógenes (muchas veces, 

t''t8nsmitides por herbívoros) y el stress a la sequía (ver también 

Ha rpe r, 1 9 77) . 

En les sistemas trepicales, se ha demostrado que un incremente 

en la defeliación artificial sobre plántulas (de des especies del 

kenere Sh6rea) reduce su probabilidad de sebrevivencia (Becker, 

1983). Result.adossimilares \han sido. encentrados en Una especie 

pienera ~Heliecarpusappendiculatus) de la selva de 10s Tuxtlas, 

Ver. (N11ñez~FarfanyDirzo, 1984); en individuos baje un tratamiento 

de defoliac16n de 75\ en cada hoja, se ebservó una mortandad mayor 

o/una disminución en la tasa de crecimiento. y,al mismo. tiempo., 

Eln m6dulos (hojas) con una intensidad de defeliación similar, se 
" 

bbservó tina disminución en la esperanza de vida. 

Los resultados de LO.wman (1982) en las selvas Australianas, ,.' 
también il.u.strativos del efecto que les herbfveros pueden te

en el crectmientO. (en Cerate2etalUmapetal'uml en el estadio. 
1\ 

4e plantula. 
" r 

T¡;¡,mb;tén,enselvas tropicales, se ha demestrado la influencia 

q'Ue les' herbívores. pueden tener en la sebrevivencia de lesestadies 
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juveniles de eS'P,ec;i.es tolerantes (Dirzo, 1982); H.artshorn (1978) 
f 

ha sugerido que los herbívoros pueden afectar el establecimiento 

de las especies pionera.s en los claros, y Coley (J 983a) ha encon

trado evidencias~ aunque no explXcitamente demostrado, de esto 

ocurre as! enGecropta't'nsignis. 
!i 

En plantas adultas, los herbfvotos también pueden afectar la 

~d~cuación datwintana relativa de 10$ ind~viduos; por ejemplo 
I ~ 

aoékwood [19731 n.a 4emostrado e~eTimentalmente en seis especies 
i 

arbóreas en Costa Rica~ que la defoliación total hace que los in-
l' , , 

~ivid1;loS no produzcan semillas o ·bie.n, el número sea reducido. 

Resultados sj',milares se han obtenido en Astroca'ryummexicanum 

~n Los Tuxtlas C}1endoza, 1981 l. Ella encontró que la defoliación 

total,de las palmas ocasiona que no produzcan frutos aún cuando 
: : 

lbs indi.viduos hayan producido inflorescercias. Los efectos de 

la defoliación en esta especie son más aparentes en el segundo afio. , 

En plantas de Abutilontheophrasti se ha encontrado que las 

~lantas crecidas en alt~ densidad y con un 75% de defoliación, hubo 

bnared~cción en la producción de semillas (de casi un 50%) en com

.paración con plantas crecidas en baja densidad y con una defoliación 

~gual. (Lee y Bazzaz, 1979). 'En este caso, es difícil evaluar qué 
, ' 

parteAel efecto es atribuible a la interferencia entre individuos' 
l. 

ls~~su Harper) y qué a la nerbivoria. 

En resumen', el impacto de los herbívoros en los distintos esta

aios de las plantas puede tener un efecto en la tasa de crecimiento 

ae la poblaci6n. 
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].3.2. Teoría general de la defensa de las plantas contra los 

herbívoros. 

A partir del trabajo de Ehrl1th y Raven (1964) se ha estable-

dQque .la interacci6n planta-herbívoro puede ser considerada 

en algunos casos. como un sistema coev61utlvo (ver también Smi th, 

11970) en el cual, cama había sido mencionado antes~ ambos inter· 

a,ctUantes ejercen presiones recíprocas: por un\a parte, las plantas 

s;onselecc.ionadas para evitar el dafio por los herbívoros por medio 

d!e de.fensa.s fisicas.y químicas, y por otra, los herb,Ívoros tratan 

. dlesal va.r estas barreras y tener libre acceso al material alim:en ~ 

tiÍcio. 

Entte las características de de~ensa de las plantas, Southwood 

01973) cita entre las de tipo físico , por ejemplo, a las cutículas 

g'ruesas. (textura), pelos glandulares, . espinas ~ etc.; en pastos, 

s~ s1.lpone que la incorporación de gránulos de sílice en la epider

la depredación libre por los animales que apacentan 

CStebbins, 1981}, y las defensll;s de tipo químico son los llamados 

.compuestos secundarios o aleloquímicos (Whittaker y Feeny, 1971), 
, 

,entre los que se encuentran los alcaloides, taninos, flavonóides, 
" 

g~ucos:i:dos, aceites esenciales, saponinas y ácidos orgánicos.' 
, ,. 

P~r definición los compuestos secundarios de las plantas no 

. e,~t4n directamente involucrados en el metabolismo primario de la 

. planta (l'ara uJl'a discusión ver Siegler y Prica, 1976; Jones,· J 979) . 

La mayorÍa de ellos no contribUye a la producción de energía, ni 

la ±ntegridad estructural; son muy diversos y con una amplia 
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yariedc,ad de e.$tructuras moleculares, pero todos ellos se derivan, 

~rincipalmente", del l!le'tabolism6 del' áéetatoo' del de los amino

ácidos CMcNaughton, 1983). 

La. funci6)! de los compuestos secundarios como mediadores de 

ta depredaCii6n de animales sobre plantas ha recibido mucha aten-
>: ' 

r16n recientemente (y.!!.. Rosenthal y Janzen, 1979), Un resumen 

de los casos en 105 cuales se ha encontrado efectos de los com

~l;lestos secundarios sobre los herbívoros, puede encontraT~e en el 

traba] o de Oyama (1984; ver Tabla 1.1 en ese trabajo). 

En otro, con'text0 ,se ha mencionado que los enemigos. naturales 

de los h~rbfvorosdebenser considerados como mutualistas con las 
. , . ' , 

p~antas (Price et\ !!l.,' 1980} Y también com0parte de su defensa . , 

Feeny (1976) y Rhoades y Cates, (1976) pr()ponen" de manera in-

4ependiente pe~o sim~ltáneamente,' la teoría de la defensa química 
. . . , 

de las plantas con~a sus herbívoros. La teoría de Feeny (1976) 
I 

. l. se originó de sus estudios empíricos de una gama de plantas e 

insectos' fi:t6fagos; mientras que Rhoades y Cates (1976) desarro-
i-).; , < • 

~la1ion su t~0rfa a partir de probar hip6tesis de Orians (y.u.-

G~tes y Orians, 1975), en e~ sentido cleque las plantas de los pri

jerQs e.tadtos suceslonales~ debido aq~! escapan en espacio y . 

tiempo., pueden ser no tóxicas, c0mpar<l.das con ias plantas de los 

~stad;tos $ucesionales tard!O$1Que no escapa.n en espacio y tiempo 

a los herb~voros (Gi.lbert,. 19771. De esta. ~orma, 'Feeny '(2J!..ci .) 

¡:Legó a suteorfa por ~nducc¡6n,mientras que Rhoa.des y Cates 
¡ 

T22'"s!!') p;or deducc¡;ón (Rhoades, 1977). 

I 
I 
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Básicamente laque proponen es que las plantas de los prime

ros estadios sucesionales al ser de vida relativamente corta, son 

'impredecibles' (Rhoades yCates2J2..cit.) o 'no-aparentes' CFe.eny, 

2l!..clt.) a.losherbívorQs. También, debido a que las especies que 

inician la sucesión tienen elevadas tasas de crecimiento, es de 

esperarse que asignen muy poco de su presupuesto energético a .1a 

'vroducción de compuestos secundarios, por 10 que sus defensas debe

ran s:erde baj C!- costo. energético, eficientes contra herbívoros ge

:t:1~ral1stas (polífagos), y actua.r en forma independiente de la do-

sis. Tales defensas se t,\enominan. 'cuantitativas' (Feeny, 2,E.. .) 
I 

.~.'. 't6xicas' (Rhoades y Cates) ·~.cit.) entre las que se encuentran 
. ! 
. tos alcaloides y los glucosinolatos. 

En el otro extremo, están las especies vegetales de los esta

;dos av.nz~dos de la su~esión. las cuales siendo de larga vida, cons

t'ituy~n un recurso 'predecible' ~hoades y Cates 2,E..cit.) 6 lapa-
. ~ 

;rente' (Feeny ,E,E.. ill.) a ¡os herpívoros. En consecuencia" estas 
1~ 

~species no pueden escapar de sus herbívoros en espacio y tiempo~' 
. . . 
por 10 que la estrategia sería reducir la disponibilidad de la 

¡ \ 

'bioma;sa (en calidad) a los fit6fagos. Para estas plantas sería 
. . . 

favoI;t\ble asignar una proporción de sus recursos a la producción 

de defensas e.f~cientes, de gran peso mol~cular y costo energético, 

.;Pales defensas actuatfan en forma dependiente de1a dosis y se 

denollltnan ':reductoras de la digestibilidad' (Rhoades y Cates,2l2., 

·~it.l o defensas 1 cuan tttativas l (Feeny ~2E..c·.i.t .). . Este tipo de 

defensas incluye a los.. taninos (Feeny, 19701, resinas proteolf-
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cas inhib;ldoras~ entre otras. 

Estudios experimentales (p .ej, Cates y Orians, 1975; Dirzo, 

~980) han demostrado ~ue las plantas de un est.adosucesional tar-

4fe enc01llunidades de clima tempJado tienen un grado de aceptabi

lidadmenor para un herbívoro gerieralista, que las especies de 
l.- ~ ~ " , 

los .primeros esta.dios sucesionales. 

Las comunidades de herbívoros están en rel.ac:ión con la histo

tia de vida y predecibilidad de la especie de planta: por ejemplo, 

~ates (1981) encontró que existe un alto nivel de i polifagia so-
¡; ~ . 

. breplantasanualesy herbáceas perennes) lo que sugiere que la 

estrategia alimenticia de los insectos herbívoros está influencia,; 

. ~apor latmpredecibilidad de las plant~s huesped en espacio y 

tiempo (Lawton. y McNeil1, 1979), que a. su vez, son controlactas 

por la variabi..lidad del ambiente. Los insectos herbívoros monó

i~agos prefieren a la 'especie raTa (en terminop de abundancia) de 
i 

todas las especies de plantas. Si los factores·abióticos n? tienen, 
~ , 

;un fuerte· cont'Tol sobre las plantas en la época de cTecimie~to, 
~ , 

:,y éstas son además de larga vida, la selecci6"n natural puede favo·

\recer un gr~do.alto de especiaj,ización {Cates, 1981). 

Reader y Southwcod (1981) en un estudio de aceptabilidad de . ;. 
tres comunidades de diferepte edad sucesional (sucesión 

'temprana ~ media y tard1al a herOfvo.ros general istas (cuatro e.spe

elles de insectos y una demoluscol, encontraron que sus resultados 

a la teor fa de la apariencia de FeenyO 9762, pero que 

una va:riación considerable en cuanto a la aceptabilidad 
>,i 
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"dentro de una comunidad y entre herbívoros. En una selva tropí ~ 

cal se han estudiado la aceptabilidad relativa de plantas a un 

~nsecto herbívoro generalistaCMelanonotusglooosus: Orthoptera), 

y se.ha encontrado que, agrupando a las especies de plantas según 

¡aetapa'sucesional a la que pertenecen, la aceptabilidad decrece, 

q:onforme' se incrementa la edad sucesional CJiménez y Dirzo, 1984). 

R~sultados similares a los encontrados en este trabajo han,sido 

ta,mbiénreportados por Hartshorn (l978). 

No obstante que los trabajos como los anteriores han sido úti

l;es y reveladores de los patroneS" generale~ de aceptabilidad de 

:tas plantas a los herbívoros generalistas, presentan algunas 1imi .. 

t;aciones que han sido discutidas por Maiorana (1978) y Dirzo (198Q). 

pr~wléy (1983) considera: qué la hip6tesis de que plantas de dis-, 

tintos estadios sucesionales son diferencialmente aceptadas por 

~os herbívoros generalistas es difícil de falsificar, ya que un 

nerbívoro generalista es, de hecho, c~racterístico de un estadio 

:sucesional particular de la comunidad; por 10 tanto" los experi-
! 

mentas ,que intenten confirmar que los herbívoros de la sucesi6n, 

témpranaprefieren a las plantas del mismo estadio sucesional 

parecen obvios. Además, los própios herb!voros generalistas 
, ' 

$uestran ci:erto margen de especialismo (Cates" 19811. 

Por otra parte, tambí~n se l1a menci9nado que aunque el con

cepto de 'aparienc;ta'de la planta ha estimulado 'mucho 'el debate 

yla ;tnvestigaci6n productiva~ poco ha contribuido al entendi" 

miento'de la dinámica planta-herbívoro debido, principalmente, 
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a que la apariencia no es posible medirla (Crawley, 198.3). 

Uno de los poco~ trabajos en los que se ha intentado evaluar 

la pres16n por herbívoros en relaci6n con el estado sucesional e 

historia de vida de las plantas en condiciones naturales, ha sido 

realizado pOrColey (1980). Ella ha encontrado que en claros su

q:esionales de la selva de Barro Colorado, Panamá, e)ci:,sten dife

rentes tasas deherbfvorla para. especies de distinta edad sucesio

lila!. Las tasas de herbivoría para hojas maduras de especies de 

rápido crecimiento, pioneras, fueron un orden de magnitud más 
} ~ < , ' 

altas <!tue las obtenidas para especies de lento crecim.iento, tole-

. rantes a la sombra. 

1.3.3. I'mpacto de los herbfvoros en la comunidad. 

A nivel de toda una comunidad, el papel de los herbívorci~ no 

ha sido completamente evaluado. Aunque existe una gran.cantidad 

de información sopreaspectos muy diversos, se han sugerido ya 

algunas de las implicaciones de la influencia de los herbivoros 

a este nivel. 

Se .ha considerado que los efectos de los herb~voros pueden 

.,1nfluenciar la diversidad, la estructura. y la sucesión en lacomu-· 
r •• " ~ , 

:nidad 1 e indirectamente la es'tructura del ñábitat y del suelo, 

el ciclaj e de nutr:i;mentos CCra.wley, 19831. No obstante, hay 

'quienes consideran que el clclaje de nutrimentos en el ecosistema 

'son elresul tado netp del .J:D}pacto de los· herbfvoros CChew~ 1974; 

Mattson y Addy, J 975; Ki tchell ·e~&. ,1979; Schowal ter, 1981}. 
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. 3.3. 1. Impac\~ de los herbívoros en la estructura y diversidad . 

Uno de los '~rimeros trabajos que pone de manifiesto la influen.ó 

41a de los herbívoros tanto en la estructura como en la diversidad 
i 4e una comunidad es el de Tans1ey y Adamson (1925); En un expe~ 
j 

ftmento llevado a cabo. en un pastizal calcáreo en Gran Bret.aña, 
j 

t, ". '. w 

erl10s'excluyeron, de los conejos, algunos cuadrantes de terreno y 
I 

~iglJieron los cambios .posteriores en la vegetación. Los resu1 ta-

dl~os indicaron que en los si tiosexclufdos, hubo una disminución í . 
~, 

4e la'I'iq~eza de es'pecies, quedando e1lirea dominada po~ unas cu.an-. 

tas especies de pastos, mientras 'que 1a·f10ra de dicotiledóneas 
I 

JecTin6 rápidamente. 

En la revi~i6n de Harper (1969) cita trabajos en los cuales 

en sistemas de pastizales (p.ej. Jones, 1933; Milton, 1940; 1947; 
I 

~bos citados por Harper, 1969) con valor agropecuario, ladomi - .' i 

~an:c1a por una especie de plant.a y la diversidad del sistema puede' 
I 
~ 

í-Íepend~r de cuales plantas prefiere el ganado (ovejas). Por ejem-
1 

1'10, cuando.la especie dominante es la preferida por los herbívo-
! 
tos, el sobrepastoreo dirige a un 
1 . . 

~n contraste, cuando las especies 
.. ¡ , ,. 

I 

aumento en la riqueza de ,espe.cies. 

dom.:inantes son inaceptables para 

~bshetbfvoro¡s 1 el sob·repastoreo acentoa la domi:nanC:i;a de l.lnas cuan .. 
'1 f • 

tasi especies ,Y el decaimiento de la diversidad. De lo anterior, 
, , 

~Ra,ip.er()9691 concluye .que 'Una gene'ralizaci6n del impacto de los 
\', " ' 

nerbfvoros' en la comunidad 'no)(uede hacerse ya que hay que consi· 

. ~el'ar, por ejemplo ~ el tipo de herbívoro y las pre;ferencias espe-' 
í 
tfficas de ellos, 
r' '. , , 

l, 
1 
I 
I 
I 
! 
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Resultados similares respecto al impacto de' los herbívoros en 

1:a comunidad y con relación .8. las preferencias de los mismos, han 

sido encontrados por Lubchenco (1978), en un sistema marino de li~ 

toral (zona. de intermareasl. 

En el desierto Sonorense (sur de ATizona, E.E.U.U.) fue llevado 

cabo un estudio de dos años (Waser y Price.~ 1981) en un sistema 

de plantas anuales con germinaci6n en invierno, y reveló que exis

te.un decrQentoen la diversidad de especies de plantas, en fun~ 

ci6n de un incremento en el pastoreo reciente por ganado (vacuno). 

LOS autores di.scuten que sus resla tados no concuerdan. con el he-

cho cleque en algunos sistentas marinos y terrestres (Conneel1, 1970; 

Lubchenco J 1978), ·los. he.rbfvoros fomentan la diversidad de especies' 

Xiconsid~erando los m~delos te6ricosde equilibrio y desequilibrio 

4e lascOlIluni<.iades, concluyen que las condiciones generales de és

tos. (los modelos) no se aplican al sistema estudiado por ellos '. 

Con hase en otros estudios, se ha concluido que la selecci6n 

las especies vegetales por los herbívoros (como el caso del. 

ganado), puede;dirigir inevitablemente,. por 10 menos a corto pla-
. . 

. :íO, . a unal'educción de la diversidad vegetal ~ 

Bn las selvas tropicales caracterizada~ por una elevada riqueza 
• < , 1" 

a~'$pecj;es d.e pla.ntas ,en parttculararbéreas, se hA tratado 4e 

~xplora;r el papel' de 10$ insectos hel'bfvoro"s en la gene,ración de 

f'aldivet~j9;ad.: Es,ta ;inf~uenc;ta segl1n se propone, nO. es·tá dada por 

efe'ctos de los herb!vol"osen los' ;i;ndividuos' adu~tos s;tno a 

1;'t' a.'vé s' del consumo del ;fol1aj e de tas plántulas (Connell, 1975) , 
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y por depredaci6n de semillas (J'anzeJl, 1970) en las cercanfas 

Ci debajo del ároo1 padre (donde los he1"bfvo'l'o.s especialistas están 

agregados); los herbívoros en estos sitios pueden impedir que las 

plantas se estableZcan, 

La hip6tesis de Janzen (1970) dice que los herbfvoros son im- . 

'P'ortantes en la m.~nutenc I6n de la alta diversidad de las selvas 

~orqueincrementan la distancia ~ntre individuos coespecífi'ts, 

'previenen la dominancia de una o varias especies. Este .modelo 

h.,a s~doensayado empírica y analfticamente por Hubbell. (1980) Y , 

. se ha encontrado deficiente. En 'l'ri:mer lugar, en muchas selvas 

los árboles de una especie se encuentran en forma agregada y el 

f'.eclutamiento ocurre debajo del árbol padre" a pesar de la dep.re

~ación por insectos herbívoros. lin se~undo, la alta variapilidad . 

en la Pt9ducci~ de semillas de un individuo a otro hace que el 
~ ",7 i 

" . pico de rec:luta~iento, 6ptimo (distancia) variernucho y así, cual .. , 

quíar regularidad en el espaciiamiento de los individuos adultos 

es' indetectable; finalmente, si s,e le a~igna valores reales. a' los 

,ejes de sobrevivencia y lluvia de semillas en el modelo de Janzen 

,(19YQ), Hubbell (l98Q,)sug¡'er~ que el pico de reclutamiento siem-

, 'pre s~.rá debaj Q del árbol padre, que a cierta distancia de éste. 
, " 

.S61o.si la presión po:rnerb1voI'Qs ~uera tan intensa como para que 

l..E!./ $:obrev¡'vencia d¡ebaJo' del. :irbolpadre fuera cero, el modelo de ,. 

i.,1al\ZenC2E..e±t~ 1 serfa. ;factible. Los grupos de individuos j uven:l.,. 

~es~lTededor del árbol padre, sobretodo ~i son coetlneos, son el 

resultado p,robable ge una sactación 1el depredador (jtubbel1 ,.2..P..' 
r! 
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3,3.2. Impacto de los herblvorosen la sucesión. 

De los pocos trabajos existentes sobre el impacto de los he'!' 

b~voros e.n la sucesi6n) s6lo muy pocas generalizaciones pued.en 

optenerse¡ Uno de los p:.roblemases que muy pocos trabajos han. 
1 
! 

slido dise:l'í:ados con este fin, por lo que muchas de las evfdencias 
l 

sbri indirectas. 

Al . igual que como se ha visto que él impacto de los herb1:vor(;l;' 
I 

ejnla diversidad depende mucho del tipo de' comunidad y de herbí- . 
l' 

v\oro's, el efecto en la. suces:i6I.l parece estar afectado por las 
¡ "-, 

miismas variables. Consid.erand,o esto, las gep.era,lizaciones deben 

s¡er .const:nddas especificando bajo qu~ condicion:es (comunidad.y 

~erbivor()s) puedencumplirsé. 

Scll{;)walter (1981) ha propue!s:to que tanto la suce~i6n en la 

c¡omttnidád como ~1 reciclaje de nutrimentos, son los resultados 
J... . 
~etos .q.elas interacciones entre plantas e insectos herbívoros 

I 

d,perando en un ré~imen· cambiante' de luz -nutrimentos; él hipotet 

q.~e plantas que noestá.,n en s.tress sopo.rtan po~lacibnes pequeñas 
. , 
;. '. . 

,el)erb~voros que estimulan, a' corto plazo, el reciclaje denutri.,. 

.~ep1:os,nd:entras que plantas en stress favorecen e 1 incremento de 
, . . 

. ·l\aspobla,ciones·· deherbfvoros que acelera~ el re~mpla.zamiento ,de' 
'. .'. , .' .' ' 

~spec~es 11 de plantas (indi'viduos). En otras palabras, los ins~c 

~osherbl.voros aceleran dUl'ant,e la sucesiÓn las series de trams i ~ 
i 
I " . . 
4:16n de una' có~unidad ve.get·al de poca biomasa y altos l'equer.intle~·· 

. '~os tu; ,.~'tUtrj;mentos, a una c0In:v:nidad de mayor biomas,a,. y requerí

~:ientos luz-nutri.mentos menores. 
l 
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Al mismo tiempo, peua el ins~cto herbívoro el status nutri-

~1onal de la planta influye decisivamente. en su estrategia de 

~o.rraj eo. Por ejemplo, las pl~ntas, que s~ encuentran en un há
l 

bitat. rico en nutrimentos, tienen al tas tasas de c~ecimiento, te-
~'"' / 

L-, 

idos con niveles nuetr! tivos altos, y poseen también una respuesta 

~ápida a· los cambios en la concerttraci6r de nut:dme~tbsen el sue-

1,0, Estas plartas· tienen una comunidad'~de insectos herbívoros 

4om;i:nada pUl' es.pecies I especiali,.~tas en ni tr6genQ', los cuales 

~psca:n'parches' de su planta. huéspe.d en su status de nutrimentos 
~ \ . 

Rreferido(primeros e~tadibs· sucesionales) y responden repropuc- ' 

tivamentea los niveles de nutrimentos en las,pl9-ntas. En contras -

te, las plantas de ambientes pobres en nutrimentos tienen un bajo 

yonte:g,ido nut ti tivo en los tej idos y una química secundaria activa. 
1 ~ . 

lia comunidad de insectos herbívoros en estas plantas está domina
L' 

¿¡ia por' especialis tas sedentarIos I que responden relativamente 
;.1 

·p;ocoa los niveles nutritivos 'disponibles eh la planta huésped 
l' . 
tMcJ\Jeillvr Prestidge, 1982) . . , \ ' " 

Se ha analizado ~a diversidad de insectos asqc~ados con la 
{ ,; 

lltiversi.Q:ad de plantas en diferentes . estadiossucesionales, y se 

~anhecho correlac:i:ones entre ambo~!''trámetros (Southwoodet al" 
;. , I 

~;9791 •. Estos autores han observado que 'durante. los primeros es
. ~¡ 
~ad:i:Qs sucesionales 1 las divers.idades de plantase ¡nsectos (prin-

fipa~mente fit6fagos) son similares~ y sugieren que ésta podría 

seria. ra.i6n por la cual el impacto de éstos .esmás fuerte en es - . 

. tas etapas. Durante los pr;i.me,~os dieciseis meses de sucesión 
~ . 

(<le una comunidad cuya etapa clímax es un bosque caducifolio 
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it~mplade), la diversidadt~xon6mica de plantas e insectos se ele'

:va,; d~spués de ésto, la ditrersidad de plantas desciende mucho más 

,qlle la de insectos. Sin embargo, en estadios avanzados de la su· 

SiÓfi, elmantenimil;lnto de una alta diver,sidad de insectos, está 

ap:ompa.:fiada de la ascendente diversidad estructural dte las plantas, 

lb cual compensa aparentemente la caída de éstas en 10 referente 

su diversidad taxon6mica. 

Varios autores (Lawtony Schroder, 1977, 1978; Strong y Levin, 

1~1~; citádos por Lawton, 1983) han llegado a la conclusi6n de 
,; '. '; 

q'tie ,el número de, insectos asociados a las plantas, se incrementa 

c~n~orme estas sen más complejas arquitecturalmente (estructural

mente); en este sentido, los árboles tienen un nÚlneromayor de 
'.' J . . 

deinsecto$ asociaqo$,que, por ej~mplo, las hierbas 

1983}'. Es tos hallazgos corroQoran los encontrados por 

!:l. al. (1979). 

En otro estudio'importante (Brown y Southwood, 1983) llevado 

en la misma comunidad del estudio de Southwoed et aL (1979), 

'ha 'e:ncontrado que varias características eco16gicas de la fauna 

inse:ctos (seno Exopterigota) están relacionadas con el prOceso 

Por ejemp10, la diversidad taxon6mica del grupo (iri-
, .' 

un 'todo y la diversidad tr6fica (principales hábitos, 

al.:imentlc.:ios, ' entre ellos laherbi vorla) , se incrementan conforme, 

ávanza :1a $UCes,i611 (Brown y Southwood ~ 19831; cuando se compar6 

'la dj:v'ers :i;dad de espec ;les vegetales con la de insectos, hubo una 

l?uena ,correlación pal>~ 1a etapa herbácea de lasuces:i;6n (primeros 
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cuatro meses), IQientras que en las etapas ¡>ucesionales mayores 
¡ 
[, 

de dos años, las ·correlaciones fueron mejores entre la diversi-

dad de insectos y la abundancia de las plantas, no la diversidad. 

(Bro\'ffi y Southwoo,d, 1983) .. La amplitud del nicho los herbívo-

ros chupadores de savia, se correlacion6 inversamente con la ad 

:sucesional del hábitat. Estos hallazgos indudablemente· están 

directamente racionados con el problema de cómo se estructuran 

las comunidades, si existen patrones o no; los· resultados encon

.trados parecen apoy.r lo primero, es decir, que existe un orden 

(equil 10) en la estructurací6I) de. las comunidades, y resulta~ 
~ 

ría muy interesante investigar los cámbios en la d~versidad de 

in$~ctos y plantas en sistemas tropicales. 

Un trabajo revel~dor del impacto de los herbivoros en la suee-

sión ha sido el realizado por Brown (1982). 

gía similar a la empleada por Southwoodll al. (1979), pero ana

lizando. con mayor detalle seis de l(is especies más importantes de 

'la comunidad, sus resultados indican que mientras la diversidad de 

insectos herbívoros se in¡;;::rementa con la edad sucesional del hábi

at, el impacto sobre las especies cleplantas (el porcentaje de bio-

masa removida por fit6fagos}muestra una rélación negativa. sugi

riendo que el efecto de los herbfvoToS és mayor cuando su diversi

dad es baja, es decir, durante los primeros estadios sucesionales~ 

También se encontró medi:ante la. exclUs;tón expe·rimenta.l de part;;:e s 

:8 flt6fagos un incremento tanto en la tasa de &cumula,ci6n de espe~ 

cie¡s, como en la de recambio de las mismas (Stinson~ citada por 
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Brown I 1982). 

La conclusión más importante es que los herbívoros tienen un 

considerable en el desarrollo sucesional, pues una exclu

sien de ellos en el proceso ti.ene como consecuencia un·aurnento 

la tasa de renovación de eStpec~es y del número de plantas re

Clutadas, además de elevarse el porcentaje de cobertura. Obvia

lIÍente, la tasa de sucesión o velocidad varía de u,na <;:omunidad a 

otra, ro· en este caso, se evidencia que los herbívoros pueden 

retardar el proceso sucesional. 

Connelly Sla.tyer (1977) sugieren que los herbívoros pueden 

igir la s·ucesión, si, por ejemplo, ellos fomentan el reempla-

'zam¡iento de las especies vegetale? Si los primeros colonizado-

sCvegetales) previenen o retardan el establecimiento ocreci

ento de las plantas sucesiortales tardías, entonces el ataque 

~or herbívoros a .1as plantas de los primeros estadios (pioneras) 

i~ucesionales incrementará la velocidad de la sucesión.. La supo

;si 6n imp'lícita es que las defensa:; contra los herbívo;ros invo-

: aucran un costo, al cual, las especies sucesionales tardías están 

,;más. capacitadas a arrostrar. Sin embargo ~ si esta suposición es 

!infundada y lo! herbívoros pre;fiereno tienen un efecto mayor 50-.. , 
;br~ ~as plantas sUcesionales tardiEl.s ,e,lTesul tado puede ser opues

to, es dec;ir, d~sminuir la veloc~dad de la suc'es ión CLubchencQ Y· 

Gaine.s, J 98:1} , . 

Existen evidenc:ias de al'menos tres casos en los eua s el me.,. , 

anismo propuesto por Connel1 y Slatyer (1977) opera (ver Lub 
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y Gaines, 1981),· sin embargo, el estudio que 10 demuestra explí

.citamente es el de Lubchenco (1983). Ella estudió en una zona 

rocosa inteTlnareas, el efecto de los herbívoros gastr6[lodos 

\{princip.almente. 1i ttorina 1i ttorea) ,en la sucesi6n secundaria de 

.lacolllunidad. Sus resultados indican que los herbívoros consumen 

preferentemente a las especies de algas efímeras de los prímerC(s 

estadios sucesionales(p.ej. Ulva lactuca, EnteromOrpha spp, y 

POT'pliyra sp.), que cuando no son depredadas inhibenelestableci

de las especies tardías (como FUcus vesiculosus); por 10 

el efe·cto de los· herbívoros sobre· la sUcesi6n· aquí, es un 
: , ' 

.·aumentoen la velocidad del proceso . 

En otro tipo de sistema, un campo ab¡:mdonado y rodeado por un 

.bosque cad4cifolío en Ontario, Canadá, McBrienetal. (1983) es

tudiarori durante un pe~fodo de cinco afias el efe~tode los herbj

vor<>s en lél. sucesi6n; estos campos se encuentran dominados por 

Sol{dágo ct;l:nadensis. Una comparaci6n entre parcelas tratadas con 

• insecticida y otras sin é1 (controL experimental), revelaron que 

>·dural1te ;unairrupcíón (outbreak) símul tánea de tites especies de 

coleópterosdelggnero Trirhabda 1 el por,centaj e de cobertura (como 

indicad9r de la dominancia) deSolidago 'canadensis se redujo de 

·urt4D~70' a menos d~ ]% en los cuadrant~s n6 tratados con insec-· 

tic1da ~: además~. hubo un incremento s;!gnificativo en el porteI:ltaj e 

de cobertura de especies vegetales de los primeros estadios.suce";" 

s.íonales, En este caso? los aqtores discuten que puede considerar

se qUe los herbfvoros actuan retardando la sucesión al menos tem7" 

pOT.almente. Sin embargo, la tasa de sucesión .puede incrementarse 
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debido a que la eliminación de una especie 5ucesional intermedia 
L~ 

como Solidago .canadens'is, permite que las especies de arbustos y 

áiboles incrementen su dominancia en la comunidad y evitar que 

Solidago canadens 1s la recuper,e. Si así ocurriera, entonces la 
! 

interpretación del pape 1 de los herbívoros en la suces Ión se in

vertiria. 

Bnlas selvas tropicales la Qnica sugerencia del papel de los. 

herbtvorosen la suces,iQn es la proporción de Hartshorn (1978) 

dos trabajos con una relación indirecta (Coley., 1983a y NQfj.ez

fán y Dirzo, en prensa), En ellos se establece que los herbí,;., 

voros pueden tener un efecto en .. elestablec;imiento de las especies 

q~e cÓlpni,zan los claros' Cafectand~ la composición futura del si~ 

tia'), pero no conocemós si afectan la tasa sucesional de 

:rt~dad. 

Consideramos que'a partir de las evidencias disponibles al 

momento~ es posible establecer algunas generalizaciones en relación 
e,' ", 

~~ impacto de los herbívoros sobre e! proceso sucesional, pero, 

:~S necesario considerar para quA tipo de comunidades pueden ser 

,aplicables. 

¡ 
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II. MARCO TEORICO DELPRESENT.E ESWDIO. 

Este trabajo tiene como marco de referencia el proceso de re

¡eneraci6n natural de las selvas perennifolias; en dicho proceso 

juegan un papel muy importante las especies pioneras. 

La colonizaci6n por estas especies .n los sitibs perturbados 

save influenciada por numerosos factores (ennumerados por Pickett, 

1983; Baz zaz, 1984; Brokaw, 1985; Martínez -Ramos, en prensa), tanto 

físicos como bi6ticos. 

Pbcos trabajos han sido dirigodos especificamentea explorar 

!<ltué factoresde.terminan latolohizaci6n de un claro por las e-

ies pioneras. En Barro Colorado? Panamá~ por ejemp1o~ se encon

tró u~a correlaci6n positiva entre la densidad de individuos y di-. 

rsidad de especies pioneras en funci6n del tamaño del elaTO. 

Otros factores físicos muestran también relación con el tamaño 

claro (Y.&I... disminución de la humedad relativa); a nivel de 

. a la comunidad, se propone que los claros crean una gran hete

;rogeneidad espa.cial que favorece el establecirnientode las pione

iras. ·Este mecanismo de perturbaci6n ha sido propuesto corno el fac-

tor que ha determinado la alta diversidad de especies arb6reas en 

{:las selvas (Connell, 1970, 1978; Fax, 1977; Ritklefs, 1977;Strong, 
I 

h~977;Huston, 1979; Leigh, 1982; Orians, 1982) por p~oporcionar 

,area disponible para el establecimiento '1 ,por relaj aci6n de coro-

;,petenc ia entre raíces (Baz zaz, 1979; Bazzaz y Pickett, 1980;, Pickett, 

1983) y, al mismo tiempo, por una reducci6n de la amplitud de.nícho 

cada especii (Dobzhansky, 1950; Pianka, 1966; Orians, 1982). 

Recientemente se ha postulado que el éxito en la colonización 

los claros por las especies pioneras está influencíado,también, 

,por la acción de los herbívoros (Hartshorn, 1978, 1980); el efecto 

. de los fitófagos en las especies pioneras depende tanto de l~ aburr-
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:dancia de éstas, como de las defensas químicas (1netaboli tos 

l.secl;mdarios) y ;f1sicas que posean. De este modo, los, heTbívE)

¡ro~ pueden dete:rm:inar si un individuos, sobrevive. o muere. HaT't~ 

shorn (1978) ha elaborado una serie de predicciones acerca de las 

,iespec;iespioneras en la regeneraci6n de los claros y su relaci6n 

,. <;cm los herbívoros, (Tabla 2.1). 

A, nivel más local, Orians' (1982) ha propuesto que el proceso 

, ,deformaci6n de claros no s610 es irqporta:nte en el' proceso de re

!genéración de la comunidad y la perpetuación de las espeCies pío..; 

,!:neras, sino que tambi~n es el mecanismo que ha favorecido la: ,gran 

riqueza de especies arb6reas en las selvas. En este sentido, ~1 

qUe un claTo,es .internamente muy heterogéneo de tal suer

él pueden distinguirse tres zonas diferenciales'CFig. 

la zona.de la perturoaci6ndonde la: copa del árbol que 

inc:í.de, Ci i) la zona donde cae el tronco, (i 1i) la zona donde 

rafees emergen (clarp está, s610 en 'árboles que se desarraig&'fl 

distintos tipos de caída y'ocurren a distintafre

diferentes selvas; por ejemplo, ver FO$t~ryBrokaw, 
!¡ 

98~; Putz, 1983; Brandaniet al" ms.). ' 
, --' " 

Esta zonificací,ón dentro del claro es,tá determinada, pQr la al-.. ' 
di;ferencial, de los f$\ctores ffslcosen cada punto (Pi'S~, 

ejemplo, la cantidad de luz ;iDci:dente, entrada d,en.utTi

suelo" y por lamagnj;tud de la p.erturbaci6nen la e$tl"JiC 

. tura. veget'al interna (qué tantos ind~vidu(),s muoeren osobl'evi~ 

~'á;da zOJlal. ,Ox:tans (19&21' prop'One qued~;b±do 11 qUe d;l:s;tl,a't_" 
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Tabla 2.1, Predlcciones de algunas características de plarttas 
tropicales y su posible relación con herbivoría 
(modificado de Hartshorn, 1978). 

1. La latencia de semillas ocurre en muy pocas especies 
marias y es común en especies t5:picamente pioneras. 

i-

2. La colonización de claros depende de la producci6n y tama

ño de semillas, proximidad de la fuente de las mismas, 
caIiismos de dispersi6n, y del efecto de herbívoros. 

3. El nivel de defensa contra herbívoros está positivamen 
relacionado con el estado lucestonal de las plantas. 

4. Las especies típicas de claros (cQJlilO las emergentes) ti 
, ' 

una aceptabilidad intermedia a la de especies pioneras (muy 
aceptables) y especies del bosque m<ldu~q(pQ.co aceptables). 

. . ~', ~ ;., 

Las especies raras en los claros son más dependiente~ de 
el escape en tiempo' y espacio (en lugar de defensas quími
cas) que las especies comunes. 

6. Las especies raras en los claros poseen tasas de creci
miento mayor ,que especies comunes. 

ti. El nivel de defensa (química) está positivamente relacionado 
con la abunda,ncia de la planta. 

; , 

1 : 

I 
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Figura 2.1. Naturaleza y magnitud ~e laperturbaci6n 
en un claro típico form'ado Dor a cai 
de un sólo arbol v la inci ia de 1 a u::: 
en aquel (según Orians, 19821. La nertur
bación en la zona de 1 ra: consiste 
mariamente mOViffilen del suelo, ras 
Que en la zona de la copa, ésta co'ns te 
la carda de grandes can~idades de materia
les vegetativos que pueden acumularse. La 
Doca luz a nivel del suelo en la zona del 
tronco,es debido a la alta sobrevivencia 
de arbustos en esta zona; en la zona de la 
copa, es debido a la acumulaci6n de rest.os· 
ve ta s (tomado de Orians, 1982). 



ciones prevalecen en cada zona del claro, diferentes especies 

se podrán establecer en ellas, existiendo por 10 tanto difer~nci 
y 

~n campos ión florística entre zonas. De este modo, es factible 

dos zonas iguales de claros distintos (p.ej. de copa) 

an más semejantes en composici6n florfstica~ que dos zonas dis-

!tintas de un mismo claro c.P. e j , zona de raíz vs. zona de capá) . 

El mismo autor (Orians, e..E... cit. ) propOne que este estableci-

miento diferencial de las especies en una determinada zona 1 

aro Ces decir, el hecho de que una determinad.¡¡, especie colonice 

preferente,mente u,na zona del claro}, ha sido el.mecanismo que ha 

fomentado el incremento en 

todo pibneras) en las se 

número de especies arbóreas (sobre

s tropicales. P·ara apoyar ésto, tam-

bién hipotet algunas de las características q'ue las es'pecies 

~ioneris deben de poseer para colonizar una zona del claro cualquie

ra. Es.tas caracter ticas deben ser adapta~ivas y dar una respues

a la exp taci6n de un ambiente en los cIaras, por ejemplo, pro .... 

ducir semi 11as de cierto tamaño y en cierta,s cantidades, poseer una 

arquitectura caracterí~tica (dada por el patr6n de crecimi 

'disposic.i6n de ramas, hojas,: etc.), tener altas tasas fotosintéti

t.as, crecimiento ráp;ido , etc. 
t ,. 

Elestud~o de Brandanlet a . (lllS !.l. en La 'Pinca S.e1 va, Cos-

Rica, parece aportar evidencias de que efect:l;Y~mente existen. 

~spécies que t±enm una probab;i:lidad. de ocurrencia· en una determi

nada zona del claro. S¡n embargo, respecto a si e;;té es el meca

*i,S'.I1l0 que ha lncrementado la riqueza de especies en los tr6picos~ 
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es una cuesti6n dificil aún de afirmar, 

Existen muchos problemas metodológicos difíciles de resolver 

en el campo comO: edad del claro, tipo de caída, composición flo

risticaque existía antes de la perturbaci6n, caídas recurrentes 

d~ árboles en claros·aun no "llenados", caídas simultáneas, vecin

d~d de un clarb oon otro, vecindad de una zona de un claro (u.ei. 
'" " - - ~ .... 

zipns.de copa) con otra distinta. (p.ej. zona de ra1z) de otro cla'" 

.ro, y uno muy serio, el delimitar la extensi6n de cada zona .. Una 

de las formas posibles de eliminarslgunos de estos problemas, es 

cphtTolar el proceso de perturbaci6n, es decir,experimental111ente, 

porej emplo, pueden Crearse .c1aros artificialmente (id uno mismo 

d~ríiba el árbol), conociendo de antem~.no la estructura y composi-

6ndel sitio, la especie a derribarse, la época natural defor

mación de. claros, y los sitios más frecuentes donde estos OCUrren 

eN .. V, L. Brokaw, com. per s .) . 

Si la hip6tesis de Orians (~.cit.) es correcta (al menos una 

l1arte), podríamos encontrar diferencias en composición florística 

entre zonas de un claro, y por lo tanto, diferencias en el éxito 

eri la colonizaci6n de una zona por distintas especies. 

En otro contexto, suponiendo que los herbívorQs afectan la 

s:Obrevivencia de las especies pioners$ en los claros· y cuyo efec-

. toes menormientrss ¡mayor es la dí versidad (Tahvanainen y Root, 

1972; Root, 1973; Atsatt y O'Dowd,1976) ,es posible que el im

pacto de los herbívoros sea distinto en diferentes zonas del cla

ro con d.istinta composición f10rístlca. Considero que s610 los 

es't;':1dios experrimentales pueden determinar cuáles el peso de cada 

fac:tor. 
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Un esquema general de la regeneración natural de las selvas 

debe de incluir la mayoria de los factores que la afecten (Fig. 

2.)) y, considerando esto, uno de los objetivos principales de 

este estudio es el conoter si los herbívoros y la heterogeneidad 

espacial ·son factores importantes en la regeneración de los cla-

ros. 

partir de la. Figura 2.2 es claro que la complej idad del pro-

c'eso y lainteracéión entre variables son enormes, por.lo que la 

eValuación apropiada del papel que puede jugar una ° más varia

biles requeriría de un estudio experimental> cuyo diseño debe par

tirde unminimo de información básica obtenida de la observación 

directa en el campo. 

Objétivos. 

Cpn este estudio pretendemos conocer algunos aspectos de la 

Efcologia de dos especies pioneras .deLos Tuxtlas, .Ver.: Cecropia 

óbtusifolia y Helioc8rpus al'pendiculatus, incluyendo la relación 

:, que· estas guardan, en la etapa de plántula, con el procesosucesio

'!iiálen los claros y algunas relaciones de éstas con sus herbívoros . 

. Se intenta abprdar un número de preguntai'. pertinentes a estos as

pactos, dentro de dos rubros generales: la heterogeneidad .espacial 

de los claros y la interfase planta-herbívoro. 

~) ¿Existen diferencias en la composición florística de la comu

nidad de plántulas entre una zona del claro y otra, que·evi

dencien la heterogeneidad interna de los claros? 
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CLAROS 

Fuen~e de Variación 

Estacionalidad 

Ta:maño 

Orientaci6n 

Tip,o de caída 
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bY Con. respecto al proceso de,.C:9.~,onización de un claro por las 

dos especies estudiadas, ¿Cuáles la importancia relativa de 

cada una en la estrúctura de la c.omunidad de plántulasde ca., 

da zona del claro estudiada? 

¿Afecta diferencialmente la heterogeneidad espacial interna 

~el claro la sóbrevivencia de las especies pioneras estable

c.idas? 

Herbivo;ría. 

la herbivoria un factor que influy~ en .el establecimiento 

de las especies pioneras a través de su efecto en la sobre-

vivencia de éstas? 

~) . Debido a que la un~dad más común de ataque por herbívoros es 
, ! ~ 

l,aparte de la planta ¿Cómo es la sobrevivenciade. los módu-
. . 

los (hojas) de las dos especieppioner.as estudiadas en fun-

ci6n de la he,rbi;voria y cuáles son sus posibles consecuencias? 

¿Cuáles s.on '105 niveles de defoliación por herbívoros encontra

dos en los individuos adultos de lasesp~cies pioneras estu

cHadas y cuál es su relación con aque¡los observados en los 

estadios juveniles (pHintula.s) de las mismas especies? 

Es presente estudio constituye un análisis preliminar de la 

mayoría de tales c.uestiones y espero: const i tuya el punto de par

.tids: de trabajos más específicos. En este sentido, este estudio 

~tatade ~xplorar qué variables pueden merecer un estudio deta-
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lIado y la manera en que ~staspueden evaluarse. El enfoque que 

:~e· ha. adoptado consiste en un análisis demográfico de las plán

tulas.de dos especies·pioneras típicas, en dos diferentes zonas 

de unciato, incluyendo ObSE':lTVaciories detal1q,das de herbivoría. 
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111. hA COMUNIDAD VEGETAL Y¡L0S S¡TIOS DE ESTUDIO. 

El trabajo de .campo del presente estudio se llev6 a cabo en 

Estación de Biología Tropical "Los TuxtlasH
, Ver., del Insti-

to de Biología, UNAM. Esta es una reserva biol6gica natural, 

con u,na superficie de 700 ha, cuyos ob j eti vos principales son la 
" , 

investigaci6n y conservaci6n de la comunidad (Lot-Helgu.eras, 

1.976). La Estaci6n de Biología se encuentra ubicada en la ver-

/tiente del Golfo de México,,' en el Estado de Veracruz, dentrade 

la llamada Sierra de Los Tuxtlas. Su situaci6n geográficaaproxi

lliada es entre 95°04' y 95°09' de longitud, y entre 18°34' y 18°36' 

de la ti tud norte (Fig. 3. 1) . 

4;;;: 
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El m~terial geológico subyacente al macizo montafioso de Los 

'I1uxt:las,·está formado pr cip'almente de rocas basálticas y ande

~tticas~ con m~zclasde cenizas volcánicas; las edades van del 
, 

qligoceno al Reciente (Ríos MacBeth, 1952, citado. por Lot-Helgue-

tas 1 1976; GÓ1Jl~z-Pompa, 1978). 
, I j) . 

No existen trabajos completos de los tipos de suelo que se 

~ncu~ntran en la Estación Biológica, sin embargo, de los 'trabajos 
, . 

de .Flores (1971) y Rico-Bernal (1972) se ~abe ~ue existen Lit6-
" ., , 

sotes, R~gosoles~ suelos Lateríticos rojos y amarillos y Andosoles 

~ropicales (ver Chizón, 1984). 

El clima de la región de Los Tuxtlascomprende varios subt 

• pa,s del tipo llAnde Koeppen (García, 1973). En general, el clima 

·4el .área de· ia Estación Los T~~las es el Cálido-Húmedo (Af(m)) ) 
'j 

¿Oh URa tem~eratura media anual de 23.4°C y una precipitaci6n 

· plUvial de 450.0nun (Fig. 3.2) .. Estos datos corresponden a la 

Estación Metereológica de Coyame (15 km ~l SE), sin embargo, el 

parece· distinto al de la Estaci6n LoS Tuxtlas. La Fi

muestra la precipitaci6n pluvial anual ,Y promedio men

.$uál, para dosa~os' J198Z Y 1983) de registro en la propia Esta-

c.í'6n; los promedios no parecen distintos a los de Coyame (ver 

Soto, 1976). 

Vegetaci6n. 

En sU mayoría, la superficie que com.prende la Estación 

~iología, está ~ubiert? por el tino ~e vegetación de lva Alta 
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8S, 

Pe'r~nnifolia (Miranda y Hernández X. t 196~). Descripciones gene

'ralles de lE¡. vegetación en la región de Los Tuxtlas, hansído he

ch~aspoT Pennington y Sarukhán (1968), Gómez-P,ompa (1978) y Rze

.C\oMrski (1978), mientras que Flores (1971) y Carabias(1979) han 

eslfuQ.iar;lo la estructura y composición de la comunidad vegetal, . 

la p,opia Estación de Biologla .. 

Entre. las especies arbóreas dominantes del dosel superior 
. \ ' 

(dé '25 a 3D' m) están Nectandra amo1.gens, Brosimum alicastrum, 
i 

PQ1,11senia armáta, Bernoullia flamlllea, Pterocarpu.s rohrii, Cordia 

spp.,'Spondias mombin; en el estrato medio son abundantes Pseul-í . 

~~imediaoxyphyl1a.ria,· Faramea occid.entalis, .Quararibea funebris, . . > . 
Sttemmadenia donne:ll-smi thii; .en· estrato haj o, la especie dominan,,: 

(Piñero et al., 1977); otras especies 

Chamaedoreatepej itote, Psychotria spp~, Trichilia 

mosl;:ata, Cró.ton, nitens (verla revisión de Ibarra Manríquez, en 
. : .' , 

i preparación).' 

Las especies estudiadas. 

Dos especies arb6reas pioneras fueron elegidas para este es:

t*4io: CecT?pia'obtusifolia Bertol. (Moraceae) y Heliocarpus 

(Tiliaceae);ambag"sen eL componentefisio" 

n~fui.· ce. más importante de la vegetación secundaria de la zona (Ca-. )' , 

ra,J:>1as, 1979; Flores, 1971) y en Uxp,anapa, Ver. (Ramos Prado et 

!l., 1982), Y de los claros naturales de la selva de Los Tuxtlas 

O~·artínez-Ramos, 1980). Una descripción de las dos especies se 

p~.esenta en el Apéndice 11. 
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Los sitios de estudio. 

Para el estudio de la colonización en sus primeras etapas, y 

demografía de las especies pioneras en el estadio deplántula, .se 
Ji 

eligieron dos claros naturales formados por la caída de árbples 

(Fig. 3 .}.) • 

El sft'io 1, es un cIare . formado por la caída de un ind.ividuo 

de, Ficus sp. (ca. de 35 mde altura) en junio de. 1982; lasuperi.. 

ficie abietta o del claro (sansu Brokaw~ 1982a) fue de aproxima-
.' . '. 2 . 

damente 6ilO m (Fig. 3.5). 

El sitio Iles un claro natural cuya formación ocurri6 en 

Octubre del~81:i debido a la caída de un individuo de Spondias , . 
. . l ' 2 

m,ombin de 30 'm de altura; la superficie a'bierta fué de 580 m . 

Ambos si tíos (Claros) tienen una 0'rientaci6n Este -Oeste, que 

es el sentido de la pendiente (Fig. 3.5). 

Debido a que la colonizaci6n de las distintas zonas dentro 

de Ull claro se lleva :a cabo en distintos tiempos en función del 

sUstrato apropiado para la germinación,' se elígio, de cada claro, 

las ZOnas donde la colonización se llevará ataba simu1t.áneamente. 

En el claro formado en octubre de 1981, la colonizaci6n e'n la 
I ,. 

z,ona de la copa se .inició hasta julio de 1982, debido a que debe 

transcurrir un tiempo para que la desc,pmposición de troncos y 

ramaso~urra. ,Por otrp lado ,en el claro formado en Junio de 1982, 

la fo1onizaci6n se inici6, en la zona de las raíces, en Agosto , 

del mismo año. 
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mombin (Sitio II),. fue adecuado para estcudiarlá colonización en la 
zona de la 00 

00 



89. 

Por estos motivos, ambos claros resultaronlldecuados para 

hac.er observaciones de la colonizaci6n, en una de sus zonas; en 
i 

el claro de 1981 se estudió la zona de la copa (sitio 11). y en 

1982 se estudió la zona de las rafces (sitio 1) (ver 

.3. S) . 

En estos sitios se llevaron a c_b' diversos. estudios que de 

general a lo particular incluyen (i) un análisis detallado 

·la estr'4ctura y composición florístíca de las comunidades de 

el 

lántu1as (Capítulo IV); (li) un análisis demográfico en el e.sta-

4:i.o de plántulade las dos especies elegidas, incluyendo detalles 

de la presión pOr herbívoros que sufren las plántulasde las mis

~a's (Capítulo; V); (iií) un análisis de la herbivoría a nivel de 
r . 

~ódulos (hojas) (Capítulo VI) y {iv) finalmente se incluye una 

cl;iscusión general (Capítulo VII). 



. . IV. ESTRUCTURA Y COMPOSICION DE LOS SITIOS DE ESTUDIO. 

I 
I~troducci6n. 

90 . 

Numerosos artIculas han descrito los grupos de especies que a 

I 

tiempo invaden las zonas perturbadas y los claros en 

(Beard, 1945; Richard!, 1952; Schulz, 1960; Wbitmore~ 

1P75); no obstante, pocos de ellos han seguido las seCuencias en 

composici6n a. través del tiempo en las. primeras 

Otros (como Sarukhán, 1964; Rico-Bernal y G6mez.,;Pompa, 

19.76), han. seguido las secuencias en el tiempo de los cambios. en· 

y composición, ~n sistem:¡¡:s perturbados por el hombre 

J~ ~ej . para. la agricultura). También se hane.studiado comunida~ 
! ., 

d~s' secundarias de distinta edad y se ha recQnstruido la secuen-

t.::ia sucesional (Ros! ,1954; Budoswski, 1963, 1965; Sarukhán, 196.8; 
~ 

~mos-pra.doet al., 1982). 
l· 

, , 
. Pocos trabajos han seguido los cambios en espe.cie s y estruc-

1 . • 

t~Ta, desde los inicios de la colonización, en condiciones natu-
, 

: j 

r;ales en las selvas (pero ver p.ej. Martínez-Ramos, 1980). En 

e1$te sentido, y considerando la importancia que tiene el conoci-
,j' . 
~iento tanto. de la densidad como la diversidad en el estableci-

de las especies pioneras~ en esta r secci6nsemuestran los 
r: , 

. ~esultados de un estudio que intenta seguir el desarrollo de las 
I 

colonizadoras·a través del tiempo, comenzando por la 

4~scripci6n de los cambios en la estructura y composici6n florís-
r' 

~aca de la comunidad de plántulas desde las prímeraset.apas del 

sucesional en los claros. 
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Mat{7riales y Métodos, 

En, Septiembre de 1982 en el sitio 1 se establecieron cuatro 

cúadl'os deobservaci6n permanente (COP) con un área de1 m2 cada 

upo, mientras que en el sitio 11, se colocaron tres de estos COPs. 
, . 

Lps CO~$ están dAfinidos por un sistema de cuadrícula removible 
. ~ 
, ~ 

y ajustable ~ di~erentes alturas de la vegetación; la cuadrícula 
! 

permite que cada COP, esté· a su ve z s'4bdi v,idido en 25 subcu~ros , . J ' 

de 20 X 20, cm (Fig.4. 1) . 

Se hicieron tres censos floristicosen cada COP de cada si

tia: ul).o al inicio del estudio (Septiembre.de 1982), el segundo 
,P , ' 

én Febrero de 1983, Y el tercero en Julio de 1983. 

Todos los individuos (mayores de S cm de altura) de cada es

p~cie presente en los COPs fueron registrados Y ,localizados én 

.~n mapa a 'escala; además, a cada individuo se le tomaron los si

guientes parámtros: al tura, níimero de hoj as, área foliar promedio, 

r cobertura. En ca.da COP, y en cada tiempo de ,muestreo, se ideter,

. min6 f!ll valor de importancia (V. l.) de cada especie. Para obte

her el V~. l. de una especie dada (i) se us6 la siguiente expresi6n: 
i . 

. V.l.i • Fri *.Dri + Dxi 

'donde Fri es la frecuencia relativa de fa especie. i (No. de- sub

'cuadros donde está presente la especie liNo. tota+ de subcuadros);, 
I 

D1'1' es la densidad rela.ti va de la especie i,.; y Dxi es la dominan-
;-- . 

,cia relativa de la especie i (para determinar el índice de domi

nanciase usaron'diferentes parámetros·combinados; altura, níime~' 

r9 .de hojas, cobertura, n1:imero dé ho j asx areafoliar promedio de 
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cía abajo, según varíe la altura de 10.5 individuos. 
El cua~ro de iba E;;j empl ifica la forma de mapeo y .. 
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cada especie (ver Sarukhán, 1968). 

Usando el índice de similitud (r.s.) de Sorensen (ver Krebs, 

1978), se compar6 la similitud floristica entre COPs de un mismo 

;cl~ro y entreCOPs de .105 dos claros (i.e. Zona de la raíz vs. 

zona de la copa). Las comparaciones se realizaron tres veces, 

correspondiendo con los muestreosflorístico-estructurales. 

Para. todos los .COPs y en cada tiESmpo de censo, se determinó 

lá diversidad (H') usando el índice propuesto por Shannon-Wiener 

(Poole, 1974): ... 

H '=- t. (Pi) Clog Pi) 
;1i.! 

donde ª~ es el l,ndice de diversidad; Pi es la abundancia relativa 

de la e:specie i. El índice va de cero a lnfini to. s es número 

de especies. 

Para el cálculo d~ la equitabilidad (eveness), diversidad re

iativa M homogeneidad (Poole, 1974; Zar, 1974), se us' la siguien

teexpresi6n: 

E = H' IHmax 

-donde H' es el índice de diversidad de Shannon-Wiener obtenido para 
,/ 

1a muestra, y Hmax es la diversidad máx~~~ esperada p.ara la mues..; 

1fra: ! 

Hmax = log s 

p;onpe s es el número de especies en la muestra. 
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Resultados. 

El nQ~ero total de especies diferentes en la zona de raíces 

a 10 l'argo del tiempo fue de 71, mientras que el número corres

pondiente a la zona de la 'copa fue de 28. Claramente, el proce

". so de colonización de ,claros, se inicia con un contingente espe

: cífico, div,el'so y distinto en las distl.ntaszonas de un claro. 

La Tabla 4.1 presenta los datos obtenido.! para los diferentes 

componentes de diversidad (número dé especies, H', Y El, para los 

COPs de hmbos sitios, en las tres fechas de regist~~. 

Puede notarse (Tabla 4.1), que en todos los tiempos y enta

dos los COPs (exceptO en el COP 2 del sitio 1), la diversidasl en 

n'(Ímero de especies fue significativamente mayor en la zona de 

raíces (P<O.05; prueba de t); asimismo, la densidad de individuos 

promedio por COP, fue más alta en la zona de raices (P<O~05; 

pru,eba de t) . 

L~s indices de diversidad obtenidos para todos los COPs, fue

ron también mayores en la zona de, las raíces que en la de la 

copa, para todos los COPs (e~cepto el COP 2, sitio T, en B ye de 

'la Tabla 4. 1), en todos los tiempos. 

De la equí tabilidad, que es unaexpd:~'si6n de la repartici6n 

de las especies en la "muestra, se observ6 que mientras en algunos 

casos estuvo cercana ,al valor de 1 (i. e. sitio 1, COP 1), en otros, 

su valor fue muy bajo (i.e. sitio 1, COP 2 y sitio II,COPs 1 y 

2). Estos resultados sugieren diferencias espaciales, aún dentro 

,de una zona del claro, en la repartición de las especies. 



95. 

Tabla 4,1. Pensidad, número de espec;ies, índ~ce de diversidad de 
Sh,annon,. Wiener lH T) Y Equi tati bidad lE) por cuadro de 
observación. Se anexa el núm~ro promedio de indivi

·dl10S y de especies por sitio ei ::. 15J . 

S 
e 

.p 

. t. 

1 
9 
8 
2 

F 
e 
b. 

s fT ro CUADRO NO. DE ESPECIES ...• DENSIDAD 

-

1 
Raíz 

11 

x + s 

1 
2 
3 
4 

1 
2 
3 

1 
2 
3 
4 

20 
. 13 

20 
24 

57 
78 
86 
82 

19.25 + 4.57 75.75+ 12.91 

10 
7 
9 

, 45 
32 
39 

. 8.66 +1.52 '38.66 + 6.50 

18 
13 
24 
27 

52 
61 
61 
63 

H' 

1 .2280 
0.6838 
0.8430 
1.2280' 

o .6.16.0 
0.5767 
0.7249 

1 .0909 
0.7476 
1 .. 2429 
1 .2595 

E 

0.S438. 
0.6138 
0.6479 
0.8897 

0.6160 
0.6.824 
0.7596 

0.8691 
0.6711 
0.9005 
0.8799 . 

(5 [meses) i ::. s 20.50+6.24 59.25+ 4.92 

1 
9 
8 
3 

TI 

- . 

x + s 

1 

(lUmeses) i ::. s 
r 

, } 
1 
9 
8 
3 -x + s 

1 
. 2 

3 

1 
2 
3 
4 

1 
2 
3 

12 
6 
9 

9.0 + 3.0 

18 
10 
28 
24 

26 
17 
20 

21.0 + 4.58 

36 
36 
72 
51 

20.0 + 7.83 48,75+17.03 

13 
7 
7 

31 
17 
18 

9.0 + 3.43 22.0:!:.. 3.43 

0,8328 
0.5576 
0.8549 

:l • J 564 
0.4546 
:J .3717 
1 .2688 

0.9625 
0.6556 
0.7676 

0.7717 
0.71M) 
0.8959 

0.9212 
0.4546 
0.9478 
0.9192 

0.8640 
0.7758 
0:9084 
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, ' 

Cuando se compararon los índices de diversidad obtenidos en 

cada si tia (como un todo) t se encontr6 que las, diferencias son 

altamente significativas (t = 40.08; P<O.Ü1), siendo la diversi

dad del sitio 1 CH' = 1.6577) mayor que la del sitio 11 (H' = 

0.94) . Este análisis se re~liz6 usando los datos de Febrero de 

1983 t que siendo una etapa relativamente joven del proceso suce-

sional, es sumamente dinámica (recambio de especies) y diversa 

(en números) . 

De los valores de importancia obtenidos para cada una de las 

especies ep. cada COPen tres tiempost se observan algunos aspec

tos notables (Fig. 4.2). En el sitio 1 se observa que Cecropia 

obtu~ifolia es la ~specie con V.I. mayor en algunos COPs (1 y 2), 

mientras que en otros (3 y 4), aunque se encuentre presente, la 

especie no aparece entre las dominantés. En Julio de 1983, f. 
obtusifolia desapareci6 de 2 COPs (3 Y 4) Y en el último censo en 

Octubr~ de 1984 desapareci6 de todos (datos no pTesentados). 

HeliocBrpusappendiculatus, en el mismo sitio (Fig. 4.2) se encuen

traentre las 10 especies más importantes; para Julio de 1983 só

lo desapareci6 de un COP el}, y fue la especie más importante en 

dos (3y 4). Es interesante observar que las es~ecies q4e pudie~ 

ron estar COTIla dominantes en una etapa irdcial en un COP, decli

nen en su iroportancia e incluso llega a desapaT~cer (en el Apén~ 

dice 1 se da la lista completa de especies en cada COP, con su 

V.I. a través del tiempo). 
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pecie). Cecr9¡>iaobtusifolia es la. nÚ1!lero 1 (O) Y Helio
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Clave de Especies de las Figuras 4,2 y 4.3. En ambas figu
ras el número asignado a una especie (p. ej. Gecropia 
obtusifolia No. 1) es el mismo. 

4.-
5.-

. 6. ~ 
7 • -
8.~ 
9.;. 

10 .. -
11 .-
1 Z· •• ~ 
:13.
t4. -
1 5 •. ,. 
16 ... 

:;;17. -
'18. ;.. 
'19. -
,20.-
21 '. 
.22.-
23.-
24,. -
25 .. -
26.-
27. - . 

.;Z8 .-
2.9. - , 
;~O. -
:31 .-
'32. -
33·· -
34:
,3.5.-
36.
'37. -
38 .. -
59.-
40.-
41. -. 

.42. -
43.-
44.-

, 45.,..' 
46.-
47. ,.. 
48 .• "". 
49 .. -
50.-

Cecropia obtusifolia 
Cissus aff. gosypi;t;folj,a 

. Helio.carpus appendiculatus 
Robinsonel1amirand~e 
Trichospermum'ltlexicanum 
Ureracaracasana 
Aca1ypha skúch;ii 
Araceae ::1 

Dieffenbachia seguina 
Aphelandra aurantiaca 
Piper auritum 
Heliconia bihai 
Graminael 
Carica papaya 
Sellaginella sI'. 
Piper hispidum 
Cupania dentata 
Anthurium penthapyllum 
Neurolaena lobáta I , 

Spigel1ia sI'. 
Solanum. dyphyl1um 
PseudolmecHa oxyphyl1aria 
Psychotria chiapensis 
Araceae 3 . 
Trophis. racemosa 

. SyngoniUm sI'. 
Araceae' 4 
pdontane:ma SI'. 
Anemopáegna chrys an t'ha 
lpomoea sp. 
Ipol1loea phyl10mega 
Sapium sp. 
Phytolaca rivinoides 
Iresine sp. 
Piper umbel1atum 
Piper sp. 
Hiraea obovata 
1richi1 ia sp. 
Rubiaceae 1 
Desconocida 4 
Desconocida 7t1 

Dussiamexicana 
Malphig:taceae 1 
Paul1inia sp. 
Desconocida .3 
Fornsteronia viridescens 
Gissus 5.p. 
Croton ,sI'. 
Orthiono,blanceolatum 
Gymbopetalum bailloni 
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En el Sitio 11 se observaron diferencias notables con respecto 

a los resultados del Sitio r. En todbs los COPs y en todo el 

tiempo, G. obtusifolia es la especie co.n un V, 1. más alto (Fig, 

4.3); se obsefva aquí, una dominancia por ~. obtusifolia que pue· 

de estar influenciando la diversidad de cada COp, ª. appendicula-

:tus ~stuvo presente en sólo 2 COPs al inicio del eS.tudio (1 y 3), 

Y para Marzo de 1983, .es decir, 6 meses después de la coloniza

~ión, desapareci6de ellos. En Julio de 1983, en el COP 1, vuel-

vea aparecer H. appendiculatus entre las 10 primeras especies, 

. como resultado de que 'germinaron nuevos individuos de ese año 

'(Fig. 4.3). 

Al obtener los índices de similitud florística entre caps de 

un mismo sifio y entre caps de sitios distintos (Tabla 4.2), se 

observa que, en general, la mayor similitud seenc.uentra al hacer 

,análisis por parejas entre COPs de un mismo sitio, y la mínima 

cuando se cqmparan por parejas COPsprovenientes de los dos sitios 

diferentes. Es.tos resultados se resumen en la Figura 4.4; en 

: todos los tiempos de muestreo, la menor simili tudflorfstica se 

encontr6 al contra.star las dos zonas (copavs. raíz) del claro, 

mientras .que la simill tud mayor se obtuvo entreCOPs de un mismo 
1" 

sitio. Esto es particularmente notable en la zona de copa; para 

los tres tiempos de registro se hace evidente una jerarquizaci6n 

':de s lmil i tud florí st ica con es te orden: zona de 1 a copa > zona 

de raíces >~ similitud promedio entre copa-raíces. EStas di.feren

"ciasen composición, sugieren que efectivamente, dos zonas de un 

i 
I 



100. 

Ct -su C2 - S tl C3-SU 

o 18S¡ 
o o rr6¡ 16°1 

tOO 100 loor 
N 
al) 

~ 
o.: 

.1 
w" en I 

o ol o 
113118 '1 2 •• ~ 6 t 111 120." 

U 
c: 
O tt41 o .. 
"" O 190 
Q. 

.,. 
el) 

i Q) -.o, 
,&&.1 

• 1&., 

" 
"" O 

O 
> o 

100 .., • ..s 
,;:) ., 

Pigura4.3. 

::¡ 
o 

1221 o 

~I 

.t .l 
I r. 17202 1 llr ..... .,114 

14'J o 111; o 

100 too 

O O 

t " 
Valores de- importancia (VI). de las 10 primeras 
especies (en el caso de que ~1as haya) en los , 
COpts del Sitio II. Los números asignados a ca
ca especie son los. mismos usados en 'la figura 
4.3 (ver clave). 



101. 

Tabla 4.2. Indices de sI'militud (de S,srensen) entre COP's de un 
mismo. sitie, ra íz (l) y copa UI)yentre cop t sde dife-
'rénte sitie en Septiembre de 1982 (a), Febrero. de 1983 
Cb) y JulJo. de 1983 (e). 

e ~ ), 

SI .. C1 SI-e2 SI-e3 SI,.G4 SII-C 1 SIl-C2 SIr-cs 
SI-Cí 

-e2 0.3229 
. " 

SI-C3' 0.5116 0.5142 
. , ;SI-C4, o . 3111 . 0.3243 0.3478 - I 

I 

SIl .. el 0.3225 0.2608 0.2500 0.2941 .1 

SII .. C2, 0.2142 0.3000 0.2222 O. 1941 0.4705 i 

-e3 0.2666 0.2727 0.3448 0.2424 0.4210 0.6250 ¡ 
l 

( b ) 

SI -el SI -C2 SI-C3 SI-C4 SIl-el SII-ez SII-"CS 

0.3225 
0:3333 0.4864 

I-C4 0.2666 0.3510 0.4313 

0.2758 0.2500 0.17'14 0.1578 -
0~3333 0~3157 0.2000 0.1818 0.4700 

0.2962 0.3636 0.36:36 0.2631 0.5000 .0.6666 

( e ) 

SI-Cl SI-C2 SI-e3 SI-C4 srT-el SIl-G2 SII-C3 

• 131 -el 
SI.;e2 0.2857 

Sl-e3 0.3043. 0.2631 
sI-e4 0.2380 0.4705 0.2692 

STI-Gl 0.2580 0.4354 0.1951 ' o .16Z1 

. fSlI~C2 0,.2400 ·0.2352 Q. J 741 O. ,1290 0.4,000 

:SII:"C3 0.1600 0.3529 0.2285 Q,:l290 0.3000 0.4285 
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(o) ( b) (e) 

0.6 

rf¡ 

0.4 ~ 'I:J 
::1 ... 
.- ri1 e 
(f) 0.2 , 

o 
R CR-C R e R-C R C AoC 

Fil:ura 4 ••. 8:iailitud florística promedio eX + 1 E.S.) 
entre COI' '$ del sitio 1 (zona de ¡aices= R) J 

errtreCOP' $ s.itio 1" CzoD~de la.copa '"' e), 
, y'.n,tre COP's de qbos sif,ios CR~] en tres 

tiempci,s! (a)Septi_predet!'-¡, (;b) Febrero 
ele 1983 Y (e) Julio dé 1983. 
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mismo claro son más disímiles que una misma z6na (p. ej. raíces 

~ de copa) ~n dos claros distintos (Orians, 1982). 

Losresul tado.s presentados en esta sección indican, además de 

notable diversidad florística que se ~stab1ece.en las etapas 

tempranas de la colonizaci6n del claro~ la gran heterogeneidad 

. espacial . en 10 referente 3: la estru.ctura y composici.ón flerística 

?e la comunidad de plantas que colonizan una apertura del bos'l~; 

>evidentemente, no es posible reffi:rirse a ésta c01Ioun tedohomo-

g~neo. 

Las difere.ncias encentradas, respecto ~ lacempesición de 

especi~s en. cada sitie o zena del claro., aS'1 como las diferencl,a;g " 

en 10$ vale.res d.e diversidad, similitud y deJlsi"adp~Qed~o pé~ 

. COP, hacen evidente que existen direre'ntes 'am:bl:_te$ent:r~ una 

. zotUl del cla~o y otra; la heterogeneidád .dá1 claro no sólo est·' 

• I (ietcminada por l~s c9ndiciones físicas (nutrimentos, temperatc'ra 

hUm_ad, etc.) en cada zena del mismo, . sino . que también, a,seci,·

da ,~.·a$ta, exis~e unanota.bleheteregeneidad de factores bi6ti~s 

(deAS'ldad, eCÍ)mp •. sici6~, estructuTa, e1:c.) de lav:egetacilin. 
. ., " 

-f¡¡"s~i.f'eTenc·i,ªs tan marCada!Fentrt\) las·..Q;o$%:(¡)fta.!l delclar~l/. 

aa"~éTenstea la div.ersidá:G (11_.1'0 d.e es~~i:~s: e índie,es de d;l .. ~L 

vifr"i<4aA'), . puedtn es'-r det.rmins4'as no sóto por h'8ter~geneidad: 

ff$:li1tit que produce el cIare" 51ao tam~ién por otros factores; 

es:t"," han sido enUlltér.diO~ por varies autores (OTians, 19'8·3; 

1: 
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P.ickett,1983; Whitmore, 1983; Brokaw, en prensa; Brandani et.!!l.,· 

nts.},yentreellos están el banco de s~illas en el claro, com,;.. 

postci6n floris~icaprecedente a la perturbaci6n, patrones de dis~ 

~poca del año, talllaño del cl~ro, composici6n florística 

adyacente a este ~ orientaci6n del claro, etc. (véase Fig, 2.2) .. 

Para discernir entre qué varia·b1es .afectan la diversidad en una 

~ona del.claro, habrá que conocer muchos de estos factores. 

En otro contexto, más pertinente con la interacción entre plan

tas ~ol()nizadoras ysusfitófagos, los resultados obtenidos son 

. ~e ·il1terés potencial. La importancia de las' diferencias en com-
. . 

1?osici6n florística dentro de un .mismoclaropueden influenciar 

1:as interacciones entr,e plantas y herbívoros •. EVideneiasprove-
, " , 

nilentesdel campo de la agricultura, han peñalado que la diversi-
i 

(fadpuede tener un efecto en el daño por los herbívoros a las 

plantas (Atsatt yO'Dow:d, 1976);5i una pl~nta se.encuentra inmer

S:aen úna comunidad· diversa, el daño que puede recibir por herbí

puede ser menor. Esto, ha sido demostrado en la inte.rac

alg~nas crucíferas (p. ej. Brassicá. p1eraceae) y susher-
, . , , 

'1i>r~vor(js cóle6p,teros (Thavanainen y Root, 1972; Root, 1973); tam-. " 
o:ien sé hasug,erido que comunidades vegetales con una diversidad 

a:;l ta, pueden c,ortsti tuir 'gremios de·fensivos de plantas', es de

cjir"una espec:ie puede beneficiarse d, qu~ otras liberen compues

tbs'que ahuyenten a sus herbívoros, fenómeno que en monocultivos 
I . . 

n.o puede ocurrir. (Atsatt y O tDowd ~ 1976; ver también Price et al., 

1,980) .. 
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Es importante evaluar entonces, si poblacione's de plantas de 

pna es,p.ecieen comunidades de distinta diversidad, o diferente zona 
) 

de un elaro,difieren en los niveles de daño qu~ pueden sufrir 

l'{or herbívoros.,. 

Finalmente,aún cuando nuestros resultados muestren limitacio

nes (en particular en lo referente- al tamaño de muestra) como pa.i. 

;fa extrapqla.rlps. ~ muchos de los claros de la,.,<;p»Jl,,1JlÍdad, los cam-
t_~." ".:;~ •. : .,", ";"~~<" '~0~~;\~~~:~'~;~t;~:.:~~¡F~:~~~~~r~,;, 

'bias en estrM.q·tuTa.~;:compos le i6n en el tiemp'g':~~~R~:\·;;'cj.~t)rrenpara si.,. 

'.tiosparticlllares'(claros de eierta&característieas y sus zonas), 

'evidencian la gran heterogeneidad' espacial dentro y entre claros. 

: Desafortunadamente no parecen existir datos comparables 'en la li

teratura co'n1-os:cu~les podamos confrontar los,n:breles de di vers i-
" 'F:.~"' - <f/7~~'(,;~:::";·.;·~, J ' 

dad yheterÓgéneiaél4teportado s aquí. Hasta donde el presente es-
: >,;,f 

tudib permite ver,'los claros no sÓlo son importantes en el espa-. 

cio y tiempo en la comunidad sino, además) por 10 mepo.s en sus 

más. tempranas, son internamente muy heterogéneos, de mane':' 
, . '.,' ,- - . "~.'.<' " 

que. el éxit:a~~~e ;~~'$ pobla~ion_es de eipecies pioneras depende 

de unaconibirtacfonde varios factores. 

El nivel de diferenciación espacial dentro de los claros en 

; .relación a su composiciÓn florística, es ev.idente en los resul ta-
l" 

1 qoeS de e.ste estudio, sin embargo,' debido a sus limitaciones ,es 

recomendable usar en estudios posteriores \in tamaño de mu~stra 

n.ayor (p.ej. puede censarse cada zona del claro en su totalidad y 

·en v~rios clatos), para poder explicar a nivel~i:{le,co16gico, los 

patrpnes de q;~~pnizaci6n de diversas especies pioneras. En este 

, ~ 
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~legimos usar COPspara seguir no s610 los cafbios flor!sticos en 
/ 

.,UD l't.lnto del claro, sino también para estudiar .la demografía de 

"dos especies pi.oneras particulares. 

1 
I 
i 

I 
1 
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ASPECTOSDEMOGRAFICOS DE Cecropia obtusifo.1iaY Heliocarpus 

afpendiculatus-nURANTE LA COLONI.ZACIONDE LOS CLAROS. 

¡ Introducción. 

A 10 largo de este trabajo, se han citado varios de los estu-

muestran el proceso dinámico de la colonizaciÓn de las 

zonas perttirbad;as en las se 1 vas húmedas tropicales ~ ,sin embargo, 

tales estudios se han concentrado a la descripción de ¡os c.ambios 

florísticos en el tiempo. Un trabajo rec.iente (Brokaw, en prens~}, 

muestra cUiramemte la relación existente entre' la diversidad de 

~species Cto~erantes y pi~neras} y densidad d~ las mismas, en re

lación al tamaño del claro. Los cambios en el número de especies 

'I1a densidad de las poblaciones colonizadoras que OCUTrenen los 

laros, ejemplifica el,dinamismo de lare~eneraci6n natural en 

Al parecer , la dinámica pobl,acional de las especies 

una estrecha relación Con la dinámica de regene

,ración de la comunidad como un todo. , 

;Una forma de analizar la dinámica de las poblaciones es usando 

métodos demográficos. La demografía trata los aspectos cuan-, 

tativos de los nacimientos,crecimi,ento,' reproducción y muerte 

en el seno de una poblaci6n (Harper, , 1977; 

i iSolbrig, 1980a). Originalmente el término se usaba exclus ivamente . 

;eltérmino se usaba exclusivamente para estudios en poblaciones 

~hu1ilanas (Hu;tch'inson, 1978), pero más tarde ha 'sido incorporado 

len· el .campo la ecolog!Si de poolacionesanimale's Ca prin~ipios de 

.siglo) y, recientemente, a la biología de poblaciones de. 
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plantas (Harper, 1967; 1777; Solbrig, ]980a; Dirzo y Sarukhán, 

1984) . 

En estas dltimas, su estudio se ha incrementado en las dlti-

,mas décadas; dos revisiones importantes en las que se reseñan los 

< ,'avances en este campo son la de Harper (1967) Y Harper y Whí te 

La demografía de plantas, es la pie,dra angular de una gran va

de estudios dis~ñados con diversos fines (Solbrig, 19BQb; 

lyeTtown, 1982). Desde el punto de vista te6rico, la demogra

a trata de expli,car la dinámica de +as poblaciones y la acción 

la selección natural, ya que este concepto es básicamente demo-

:g;ráfico (Harper, 1967; Solbrig, 1,980b; Silvertown, 1982). 

Cada uno de los estados del ciclo de ,,_,ida de una planta pue-
\ 
\ 

de tomarse como un inte\valo para anall zar' los cambios que ocurrén 
, ) 

en el tamaño de la población a través del tiempo. La demogr ia 

es entonces, el estudio de los cambios poblacionales y sus causas, 

a través del ciclo de vida. La Figura Sil representa la historia 

de vida idealizada de una planta. Cuando a partir semillas 

emergen pl~ntulas simultáneamente, estas csu).sti tuyen una cohorte, 

que es una unidad demográfica important1; toda vez que sigamos el 

destino de una cohorte a través del tiempo, obtendremos informa

ción de cuál és, para individuos de una edad (o estado) especffi-

ca, la probabil~dad de sobrevivir y reproducirse (Si r t own, 1 98 2 ) ; 

La mayor parte de los estudios demográficos en plantas han sjdo 

realizados en herbáceas (anuales, bianuales, y perennes); los más 
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importantes de ellos han sido resumidos por Harper (1977) y 

Silvertown (1982). La mayoria de estas .plantas estánsuj etas a 

la p:erturbación anual o más frecuente atln, y constituyen buenos 

sujetos de estudio demográfico por presentar un ciclo ·de vida 

corto. Los arbustos han sido relativamente poco estudiados) por. 

carecer de un ciclo de vida corto y no presentar características 

económicamente importantes, salvo excepcionés (ver Malina Freaner t 

1980, un estudio demográfico en el arbusto dióico Simmondsia 

chinensis). Paraárb,oles existen muy po~as táblas de vida.dina~ 

micas (basadas en el seguimiento 9.e una cohorte); ~sto, es debi.'do 
. . 

a sus ~iclos de vida largos, y por características propias de 

·!ellos, por eJemplo , irregularidad en la prodvcci6n de' sem.illas 

y consecue.nté reclutamiento de las plántulas ,(Silvertówn, 1982). 

Para lasespeties de las zonas tropicales, en especial las 

setV'¡¡:s harnedas, el nÚlp.,ero de trabajos es todav~a menor. Además, 
, 

tíRtcament~.· se han estudiado sólo especies reprrsentativas de la 

! c;,p~(lnidad 'o del dosel inferior; algunos de ellos son los refe

rent'es a dos palmas: Astrocaryum mexi~anum (Piñero et al., 1977; 
. . 

Sarukhán,1978) y Eut,erpe globQsa (Bannister,1970; Van Valen, 

1975) Y 'algunos árboles del dosel superior (p. ej. Nectandra 

ambigens en' L.os Tuxtlas, Ver. (Córdova, en pren'sa) y Pentaclethrai 
~""~'" . , . 

~acr()loba (Hartshorn, 1972, citado por Sarukhán, 1980)). entre; 

los másci~ados. 

Parace evidente que se requieren estudios demográficos no 

g'ó10 en especies importantes' (dosel superior),' sino también ex-
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tenderlos a especies con diferentes historias de vida. 

Hasta ahora, no existe ningún estudio demográfico sobre a1-

especie pionera, y en este sentido, resulta de relevancia 

absoluta conacer. la dinámica de las poblaciones ae estase.spe-

. cies~. dada su importancia en la dinámica de la regeneración. 

En relac;i.6n a la dinámica poblacional de estB¡s especies, se· 

.propuesto .. que los herbívoros son unfactór importante en su 

en los claros (Har.tshorn, 1978, 1980) ; parece 

.. evidente· que la presión por herbívoros en el estadio de plántula 

(aunque demostrada en otros sistemas) tiepe fuerte.s implicaciories, 
. . 

.demográficas (Cook, 1979; Harper, ~977). Para las selvas, pocos 

han demostrado que los· herbívoros son o no un factor im.

portante de.mortandad en las especies pioneras (Co1ey, 19~3a). 

Por estas razones, un estudio demográfico, al menos de la eta

. Pade plántt11a de las especies pioneras r sus interacciones con 

10.s herbJ:voT9s, puede contribuir al cQnocimientQ de su dinámica 

poblacion.l, X sti pap~l e. la sucesidn • 

. Ma.terialeS y Métodos . 

. En cadatlI10 de los COPs (ver Callo r.V) colocados en dos zonas 

contrastantes de dos claros, se registraron todos los individuos 

. Qplántulas) de C. obtusifolia y H. appendiculatus (mayores o igua

les a 3 cm de . altura). Cada i:nvididuo de cada especie ,.fue ·ma~

cado (etiquetado) , y mapeado en un croques a· escala ;{Fig. 4.1), 

" sistema de cuadrícula de los COPs, así como el marcado·. Cie los 
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individuos y su mapa, permite unarelocalizaci6n efectiva de las 

plá"ntulas individuales a traves del tiempo. 

Los datos que 5eobtienen de cada invididuos son: altura, nlí-

.. mero de hoj as y cantidad de daño por herb!voTOS' en ellas ¡ Mensual

'mente 1<;>5' indiv~duos de' las. cohortes de ambas especies .se revisa· 

ron .para verificar su sobrevivencia,' incremento en altura, número 

d~ hojas y nivel deherbivor!a. 

Para estimar la intensidad de daño por herbívoros de un indi

viduo yde lapoblaci6n de cada especie, hemos us.ado un índice 

de herbivoría CIH).Dicho índice'asigna un valor de O a 5 a cada 

hoja de individuo s.~,gl1n la cantidad de daño presentado (\ ár.ea 

foliar en úna h()ja consumida por herbívoros) .El índice (IH) es.· . 

0, cuando la planta.no presente ningún daño en sus hojas, .y es S, 
. . 

cuando una. planta ,hape.rdido más del 75% de su área foliar (Fig. 

5.2) . 

Indices similares han sido usados por Stanton (1975) ,Dirzo 

(1984b), Y Morrol'l (1984), difiriendo· únicamente en el número de 
" 

categorías y el rango de.cada una. ElIH presenta la propiedad 

.. de facilitar la determinac,:itSnrápida del daño promedio de. defolla'" 

ci6nque recibe una planta,· sin perturbarla o destruirla. 
. . ,-

Adicionalmente, se registró el tipo de daño .quecadahoja 

presentaba, en funci6n de. las huellas que el fi tófago dej a él1 la 

lámina foliar. Las cicatrices no permiten la definici6nde la 
. , 

especie de herbívoro responsable del daño, pero sí el grupo gene-

ral . al . que pertenece (p. ej. Orthoptera, Lepidoptera, Coleopteta,' 

etc., en el caso de insectos). 
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CATEGORIAS DE DAÑO 

1 2 3 4 
-,._._---'"_._~--------------- ---~ 

Figura 5.2" 
o, 

<. O' ~ 1 11- 25 

ONo dañada 

26-50 51-75 

i=5 
IH=k(HiHi)/n 

,1=0 

Categorías de daño folíar (e) v porcentaje del área foliar 
consumida (A.F.C~) correspondiente a cada una. El'índice 
de herbi varía i lH) de unindi viduo, se obtiene considerando 
la sumatQria (El de los productos del número de hojas (HU. 

"po.;r"fategoría 1) en Que s,e ~ncuentran,entTe el númer,o to .. "· 
"t.l dehoias (ni de la planta. Tndices similaresaunquecbn 
me~os ~at~gorías han siao usados por Stanton(1975) y Dir 
(1 982. 1 984 a) _ 
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Resultados. 

Pensidad. 

La Tabla 5.1 muestra las densidades de las dos especies en 

é\1 tiempo, en ambos sitios. Tanto en el sitio r como el 11 (Sep

tiembrede 1982), la densidad (expresada como el número de indi

v-iduospor m2)de C. obtusifolia, es mucho mayor que la de !l. appen

diculatus (6.5 y 12.~S veces mayor, respectivamente). No obstante 

un afio después, las densidades de las cohortes de ambas especies 

)"a no muestran diferencias tan marcadas. En el sitio 1, para este 

;tiempo, C. obtusifolia, tiene 3 ind/m 2, mientras que H. appendicu

latus lind/m?; y. para el sitio II de C. obtusifolia es de 4.33ind/ 

~2 es de l. Oind/m 2 . 

Al presente (Octub~e de 1984), las densidades de las cohortes 

~4e c. olltusifolia en el sitio ~.:Y 11 (0.25 Y 2.33 ind/m Z, respec

:tivamente) Permanecen sin cambios desde Junio de 1984 (Tabla S. 1) ; 

o mismo ocurre con las cohortes de H. appendiculatus, 1.25 :ind/m2 

;enelsitio 1,.0.0 ind/m2 'en el sitio 11 ,(no se consideraron los 

ieclitamientos.en este último $itio). 

Las densidades de estas do~ especies pioneras en un claro, 
. 

parecen semejarse las diferencias encolll.lradas para las mismas 

especies en etapas de edad mayóres.en toda la comunidad (ver 

,Cap. VII). 

;Estructura poblacional. 

Usando como parámetro la altura de los individuos para ambas' 
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. Tabla 5.:1. Densidad de plántulas G.ndJ;m2) de .. e ,ol)tuslfolia y 
. t!. 'a:~pendicu:tatus en los sitios de -es;tudio. La ta'

pla incluye los reclutamientos que Qcu'trierondurante 
el periodo de estudio~ 

e .. 'obtus:j:foTia -" -., , ti· appendicUlatus 

S1'TTO 1 81'1' ro TI 5 I'T 1'0 r 51'T10 11 

Septiembre 1982 16.5 21.33 2.5 1.66 
t: : ":;. - ... ¡:, 

Octubre 19.0 22.33 5.0 1.66 

Noviembre 15.0 15.00 3.5 1.00 

Dlciembre 15.75 12.00 3.75 1. 00 

Enero 1983 13.75 8.00 3.75 0.66 
1 

Fe;brero 11. 75 7.33 , 3.75 0.60 

. Már.zo 9.00 5.33 2.75 0.33 

,Ab'ril 4.75 5.33 2.5 0.33 

Junáo 5.0 5.33 2.0 0.33 

J\1110 4.25 5.33 2.5 1. 33 

Agosto 3.25 5.00 2.25 1. 00 

Septiembre 3.00 4.33 2.00 1. 00 

tUiril 1984 0.50 3.00 1. 2S 0.00 

Junio 0.25 2.33 1 .2S 0.00 
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:especies, seelabor6 la estructura poblacional a través del 

tiempo. 

En Septiembre de 1982 la estructurapoblacional de C. ohtusi

{olia (Fig. 5.3) muestra las características de ~na poblaci6n 

d oven, donde las ca tegor1as inferiores altura están represen-

:ladas en una pr()~orci6n elevada; por tratarse de. una cohorte (in

dividuos coetáneos), la. pirámide consta de pocas categorí,as; las 

dadas entre individuos en altura, pueden esta~ deter

el tiempo de germinacidn y la calid'ad. del micrositio 

germinaci6n, por ejemplo la cantidad de irradiaci6n solar en 

micrositid. Es posible también, que diferencias genéticas co

una j erarquia de tamaños (cf. Harp~r, ·1977) ya 

tan temprana para la misma especie, en ambos 

slí tios, la. estructura. pob1acional muestra c;.aracteristicas símila-
" 

lries y. a medida que transcurre el tiempo, se observ.a ún desarrollo 

diferenciación de la pirámide de alturas (Abril de.1984; Fig. 

SI. 3) ; . una pequeña proporción de ind:i viduoshan alcan·zado categorías 
l. 

~~perioresde tamañ.o (hasta de 3 m), otra pToporci6n pequefía. ocu-

categorías intermedias. Un rasgo sobresaliente es la au

·sencia de individuos en las categorías iJ1feriores de altul1a; no 
:! ' ' 

~?cisten reclutamientos y de existir, mueren por no soportar la 

t;lombra, de sus ·coespecificos. 

La estructuración de la poblaci6n de !:!.. apperidiculatus. (Fig. 

Sii.4) en categorías de al tura sigue un patrón similar al de C. 

Q¡btusifolia. Cuando recién se forma el claro, la germinación de 
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las semillas constituye una población coetánea de plántulas que, 

en sus primerps.dias, es homogénea en cuant~ al tamafío de los 

individuos. Posteriormente, debido a diferencias en crecimiento 

.~ntre individuos, existen transiciones de una categoría de altura 
L 

~enoT, a. una mayor, pueden permanecer en la misma., o regresar a 
~ ! ' ~ ~ 

. ( : ~ 

qna i.nfe·rior (por traumas físicos) ,omorir. En Abril de 1984, al 

igual que sopC. obtusifolia, existe una gran heterogeneidad en 
!," 

Aa altura alcanzada por 10s indiviquos, pero la proporción en 

~ada categoría es m4s o menos constante (Fig. S~4). Nuevamente 

no existen individuos en lascate.gorías inferiores. 
:L 

Re~lutamiep.to. 

Básicamente la incorporación de individuos nuevos a lapobla

ción : (p. ej. de semilla a pUintula) en las especies pioneras, est4 

¡~up~ditada a la formación de sitios propicios para su estableci

... .iento, como los claros. 

En general, para ambas especies, durante la época de lluvias 

ócurre la· germinación de H. appendicula.tus a principios delperi:o~ 

:do de lluvias y C. obtusifolia durante todo este período o. 

La$cohortes estudiadas (Figs. 5.3 y 5.4) son esencialmente 

'nuevos. ingresos a las poblaciones (como 'un todo) de estas espe .... 

. ,elies. Una vez establecida una nueva poblaci6n de plántulas, 

laposl'bilidad de que otros reclutamientos ocurran en el mismo 
: l ' , 

·~itio, a través del tiempo, es baja (Figs. 5.3 y 5.4) ,en parte 

;porqtle ~s pr:o~able.que el banco de semillas se ha agotado, y 
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porque debido a las densidades ya establecidas, no existan sities 
~' " j 

propicios (sensu Harper, 1977), para .el establecimiento de nuevos, 

r~clutas. 

Para las poblaciones estudiadas en los sitios 1 y 11, se ob~. 

$~n'vd que el perfodo degerminaci6n y .reclut~iento se lleva' a 

¿abo en un lapso de. tiempo corto, (Figs. 5. 3y 5.4), de. aproxima-

4.ente cuatro meses. Los individuos qué ger~inarontardiamente~ 
¡ , , 

generalmente nocrecier()n tan rápido. como los precedentes. (en ,8. 
o' , 

apl!!ndiculatus), o' murieron poco' tie)l1po después (en C. obtusifolia», 
:;: . 

en ,ambos casos ,parece, haber una relaci6n con el stress lumínico. 
1 

Más tal'de en el tjempo (Julio de 1983), vuelven a 9currir germina

~iones en los sitios de estud,io para ambas especies J 10 que tefle·~ 

. j!aqueademás de existir una tendenci.a estacional en la germina-
! 

cJ6n,tálitbién seevidencfa que Ruevos sitios para colonizar se abten 

" ciomoconsecuen<:ia de una reducci6n en la den.sidad de las poblacio

~es (ver ::I'abla 5.1 Y Figs. 5,.3 Y 5.4) o la llegada por dispersión 

de nuevas semillas (principalmente de H. appendiculatus). 

Es eV,idente la importancia que tiene el conocimiento del banco 

.d,e p14ntu:las de lasespeéies pioneras en sitios perturbados, para 

tla comprensión del proceso de regeneraci6n; sinembél:T,go, así cQm,o 
., .' 

, ~e l;as et:apas posteriore~ a la de pltintula, y de Una maneracomple-

t:a integrar la dempgraf!a de estase'specíes a la ndemografía de 

lia,sucesi6n t
' • 
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Ct~c,j:mlento y Morfologfa. 

Una de lascat'actertstieas de las especies pioneras es su 

elevada tasa de crecimiento (en altura y diámetro), y es com6n 

e~tontrar datosso:rpre.ndentes sobt'e la ganancia en altura en u. 
, , 

a~~.geneTal.enteporpocosindividuos (Richat'ds, 1952; Schulz, 

1960). 

Enest~ . estudi.o . hemos seguido' la ganancia en a,ltura a trav"s 

ciel t.iempo "Eni cohot'tEJS' (p14.'tUlás)deC. obtúsife)1ia y !!. ap., .. 

di'CU:latust1i'~listr(lJldo los i.ndividuosllensualmente.Losresulte

tio,}.~e JIlUest'i'an en ~aFigtlraS. S; en &~ne:ral _I>a_ espeCies pr.-:-
t 

'sotan p,atianes de iaCt'emento en al turastm.ilares; y aunque en 
" _,;'-::> ' ',l 

\ 

H!""s existe una gran variaci6nindivid~al, &5 ésta en H. apl!~.,-
,", , - ' . 

. ,'ctjj~'datu,smuchom's notable. Tan sólo siete .meses déspu6sdel 
, f ' 

;';¡;~s:t"lecimiento (Abril .. de 1983) t las plantashab1:an alcanzado ~a 
.::.:>.r' ., -' '," 

¡"~ '~ltÚTa prome.dio de~. 4e '70 cm (~.Fig. 5.5). 

R.eSPEtctoa la proporción de incremento en' altura de un mes 

a 'Q.t]!':o, p"Qede observarse q1le en un principio· elpé:r,centaje de in· 

~rle.,nt.esJlU., alto (>100'\ en C. obtusifolia '::Pig. 5.Sa~ y 
e . 

·ce'T.canoal S:Ol en H. appendicu1atus -Fig .. 5. 5b:' l .. A med,ida que 
. , . . 
._ '1 

. tl"_.cu;re. el tiempo; la proporciÓn de i¡¡,cremento en la al tura 

Dl~sualdeclina debido a la asignación de 'energía a la,producc1-, 

.d~·un mayor ndmero de hojas (H. appendiculatus)o a un incremento 

.. en! 'el área fo11ar(C. obtusifolia), y a Un incremento en el diá

H. 1J2pendiculatus (Pig. S.5b) laproporci6ndeincre

. mento lIensual fluc·t'(la en el tiempo. 
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C011l0 se hapia mencionado, las e!\:pecies pionel';as muestran 
/ \ 

altas tasas decrecimiento, aunque existen difere~cias entre 

especies en los patrones de crecimiento y.ramificaci6n. Enel 

caso def.obtusifolia y H. appendiculatus se han encontrado que 

difieren en su mo.delo arquitectural; para f. .• obtusifoliase ha 

determinado que presenta el modelo·de Rauh (Torquebiau, 1981; 

ig. 5 .. 6), mientras que H. al'pendiculatus presenta el modelo de 

'Sc~rrone CTorque.hiau, 1981), como se o'hserva' en la Fig. 5. 7 
¡ ~~ " . , : 

cp. Chrlvez (com. pers.) sugiere que en realidad H. appendiculatus 
. . 

'también presenta, el modelo de Rauh) '" 

Torquebíau(1981) menciona que la reiteraci6n adaptativa no 

existe, por 10 general, en las especies pi()neras; esto es cierte 
. . . . ' . , 

.e;n el caso de C. obtusifolia, pero en H. appendiculatusla rei-

tetación adaptativa es la regla, constituyendo una excepciÓn 

las. pioneras. 

Respecto ala estrategia seguida por cada especie en lacap~ 

'taci6ndeenergía lumínica, existen difer~ncias interesantes. En 

H. appendiculatus á medida que transcurre el tiempo, el área fo·· 

¡liar p'rOltfedio por' hoj a, se incrementa, confQrme crece e! indivi'" 

~4\1o, de una área foliar muy pequeña en las plántulas, aun valor 
/ " .. ' . Zl" 

superior a 1,PO cm (Fig. 5.8a) en individuos con una altura de 

,~. 1.m. Al mismo tiempo, conforme avan~a el tiempo, el número 

promedio por individuo se incrementa notablemente CFlg . 

. 8b J. E~\ contraste a los resultados obtenido.s en H .aElZendicu.· 

en e .obtusifolia el nt1mero de hojas promedio por planta, 
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ligul'aSi.6\ " 
• ¡~rq'Uit~:étu±-~ de Cecropia obtusifolia 

(rrior~cea;~)t modelo de Raulí. la) Arbol 
'jQven,pO:Tta~dosu$dosprimeros pseudo ... 
'velrtiéiliosde,ramas,pudiendo tene'rhas"' 
i~a;·tinccLo ,seis. (b) detalle de la in .. 

,se,<.:16o'delá,s ralJlas sobre el tronco; 
;:'~,o{te la ;talla constante de los entrenu .. 
,Qtosentl!e y al nivel ,de lo~ pseudover-
" 'j:,iic:ilos ,ae ramas (t.omado de Torquebiau, 
;")9SJJ. ' . 

r : 
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F~gura 5.\ '1 • 

~ ¡ 
Me"del0 fltfquitéctural d~ Scarronepara 

;H~tfcarp9S,apeendlcufatus (Tiliac~ae): 
. ali':l::ndlvj4uo:Jcwen s ln florecer n1 rel
t~T·aT; bJ in4ivid.uoadulto; note la mayor 
d~cotolld( del.t'ronco junto .a la rei tera
C:!6'~adaR'tativa y el abatimiento de las 
.r~m,as: in~~TiqT~s.quemuestran entonces 
ulla;. c:onvergtm:cua dé :forma con las ramas 
:pt~~i6'tT~p~$pOrapa$ición (tomado ----1 

lI))T.H,uebiau, 1981). 
, 7,' ,~' , ,,', " ' , 

1 2S • 

15m 
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Curva del in,cr .. emento del área foliar por hoja :con la 
al tura, en H .. appendicula tus. "" 
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5.8b. Número de hojas promedio pOT planta a través 
del tiempo en !i.ap,pendicul.atus ex ::.. 1 E.S.). 
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permanece constante, durante los p~imeros 21 meses de edªd con 

p¡()ca variaci6n entre individuos (Fig. 5.9b). Sin embargo,un 

hecho notábl.e en C.obtusifolia es que a una determinada altura 

cambia la morfología de sus hojas (Fig. S.9a), de las infantiles 

a las que pt.evalecen en los adul tos' (ver Apéndice: 1 I). La magni.,. 

tua de cambio en área foliar es muy grande; de una área foliar 

p,T0medio por hoja muy pequeña en un principio {ca. 1 cm 2 a 1.5 

m~ses de edad) ,alcanFa valores Cercanos a 600 cm2 promedio por 

ht;>ja en iridhtiduos de ca. l. S m de al tura o ca. 12 meses de edad 

(Fig. S. 9a) . 

Estos resultados ilustran como dos especies pioneras 'tesu.el-
, i " 
v~nt el problema.de.la captación de energía en forma contrastante 

1 
J 

una incrementa su área foliar por ramificación temprana Oi. appen

d:lculat\.Js) y producción de numerosas hojas (sin ,incrementar not~,.· 

blemente el área foliar de cada hoja) , mientras la otra (f. obtu .. 

~d.folia) mantiene desdeplántula hasta juvenil. (de hasta 3 ro) un 
ndmeroconstante de hojas, pero. incrementa el área-de cada hoja 

c~m:biándo notahlemen,,te la morfología foliar. 

Sq.brevivencia. 

Los resultados de sobrevJvencia para~'C. obtusifol ia y !!. 

a~:Pendicplatus, muestran algunas diferencias notables (Fig. 6.10). 

EIlambas especies, al principio, la mortalidad es muy alta, sin 

eclbargo, en el transcurso del periodo de estudio~ se presentan 
j 

~ 
d~ferencias en la sobrevivencia de cada especie entre las zonas, 

J 

y Ltambién entre la s.obrevivencia fe las erpecies. dentrO de una 
f\ { . , 

m~sma zona~ ; r' , 



o 

S.9il· 
.f 

1 29 • 

80 120 160 

AHu·ro (cm) 

Curva de incremento en ,el área foliar por hoj a 
~on la altura en C. obtusitblia. El notable in~. 
cremento de-área se corre~ponae con un cambio 
en la. morfologc$a.,. dEt la"<~l-a," 
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5.9b. Númeróptomediode hojas por individuo en el tiempo 
pata C. obtusifalia en el. 'sitio I .C-) y sitio !~ -
( .. - -). Notela constan9ia en el ,número de hoj a\s 
y la poca variaci6neutre' indi,viduos (los datos co-
rrespondep. a íudí viduos todávía no ramificados). , 



I 

131. 

En ~. obtusifolia (Eig. 5.1 Oa), se observa que la mortalidad 
L 

s~gue un patrón similar en las dos zonas del claro, aunque en la 
¡ 

z~na .de la copa (sitiol!) la mortalidad fue más intensa que en 

l~zona de la raíz' (sitio I) durante. los primeros siete meses; 

.d~spués de ésto, la sob.:revivencia de los individuos de C. obtusi':' 
'. ! 

f~lla en la zona de ·la copa se mantuvo constante, durante cinco 

m. bses, con aproximadamente el 22% de individuos sobrevivientes 
?' ... , ' ' ;. • 

d~ la cohorte· originaL Bn la zona de raíces, en <contraste, la 

srb.revivencla siguió decli~.ando dr4sticamfnte'. Eiporcentaj e . 

d~sobreviviéntes a~tua1 (Octubre. de 1984), se ha mantenido cons-
í. 

dt.nte desde Abril de 1984,· con un valor· de sobrevivencia cercano 

a115% en la zona de la copa y un valor de sólo apr.oximad.amente 

1 ~;5%en 1á zona de la. raíz Ccf. Fig.5. lOa) • Parece ser que des-
": 

. p~és de un patrón inicial (hasta. ca. 6 meses) relativamente sil1li
f:"" 

1.r, la zona de ra1~es constituye una zona de mayor riesgo de 

mt,l'ertepara las plantas de c. obtusifolia (ver discusión en este 
1-\ - , - c' 

. G~pítulo) . 

Los resultados ~nteriores contrastan con los obtenidos en H. 

append:h:ulatus (Fig. 5.10b) .En la zona. de la copa de cohorte de 

Hhappendiculatus tuvo, desde el principio, una tasa elevada .de 

m$rt<Ílidad, llegando al 100% seis meses .despué's (Marzo de 1983); 

d~mane!'a inversa, en la zona de la raíz la sobrevivencia.de los 

i*d:ividuo.sdeclina 1 igei"a y gradualmente a través del tiempo, has-
L" 

t~11egar a un'valorde 41% en Abril de 1984, Y ha permanecido· 

c~nstante hasta·Octubre de 1984 • 

. Agrupando a lbS individuos de c. obtusifolia de ambas zonas 

Í.z y. copa) en una sola cohorte, se obs.erva que la probabi 1 idad . 
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tp 1 asdiferenciasent:re l~.s especies ~n ambossitiós. 
(ver detalles en el texto}. .. . 
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de muerte es constante, al menos, durante los primeros veinte 

meses de, vida (Fig. 5.11); yla curva de sobrevivencia se aptoxi-

1l\a a la del Tipo TI' de, De~vey, es decir, una mortalidad exponen

qial negativa. Se ha graficado también la curva de !l. appendicu-
! 

llatus (poblacH5n de la zona de la raíz) para comparar la sobre-

vfivenciade esta, con la de C. obtusifolia (Fig. 5,.11). En ge.., 

n~ral, puede observarse 'que !;f. appendiculatus muestra una mejor 
I 

s'pbrevivencla que c. obtusifolia. Resulta sorprendente el hecho 
, -

"d~que ambas especies ,muestren una sobrevivencia diferente en 

,d~ferentes sitios (Fig. 5.10); esto habla de la gran influencia 

q~ela heterogene~,dad e~pacial pupde tener, en las posibilidades 
! ' 

d~.é,xi to de las poblaciones de d'lferentes especies que se esta-

b~ecsn en los claros. 

, Herbivoría. 

En la Tabla 5.2 se muestran los resultados del número de ti-

de daños, y la diversidad (usando el índicf,:l de Shannon-Wümer) 

mismos, para l;:lmbas especies y en ambos sitios, durante los 

'primeros cuatro meses de vida de las plantas. 

El n'ilmero de daños causados p.or herbívoros y el índice de 

d:i~ersidad, .lIluestran variación en el tiempo y entre sitios para 

lás'dos especies. La presencia de un tipo de daño determinado, 
~ 

,n<l' implica que este sea ocasionado por un tipo específico de her

biyo'to, aunque' ésto 'illtimo tampoco puede eX$;luírse. El número de 
\ '," '\, 

t~pos'de daño oscila entre 3 y 9, pero, nOtablemente, en todos 

los casos, los herbívoros responsables del daño fueron insectos; 
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J9~a' 1985 19&4 

(meses) Tiempo 

.Cu~yas de.sobrevivenciapara Hellocarpus áPEendiculátu~ r 

't') .Cpobl.aci6n d.el Siti.O 1) ytecro~i~obtusifOlia .. (0)·.·· .. 
~(1'obl.aciones de los dos si tios)deeptiembre' de 1982 
a Junio de 1984. . . 



136. 

no se encontraronevid;mcias de qtt~ herpívoros como mamíferos, 

causen dyos a 115 P1tnt}laS . de estas especies. 

í~dicJ de dive:Fridadde dafi9s varía en ambas especies depen-
<t ,1 J 

El 

dlenda no s61p de la presencia de ellos, sino también de la .fre-

cuens:ia relativa de cada uno (Tabla 5 • .2). Para C. obtusifolia el - . 

f rangodediversidaf dr dafios(O.3'l2-2.722) es mayor al de !i~ appen

diculatus. (O. 127~O. 55), Y eJ. número de daños en ~. optusifolia 

tiempo, mientras que en !:!.appepdiculatus diminuye~ 
~ , 

Se obseI'Y:.~ que aunque el nt1mero de tipo dedafi~s es elevado (p .ej ~ 

9), generalmente uno de los.tipos·predomina, haciendo que losva

lores dediversid.ad, en gen.era}" Se mantengan bajos., 

La giversidadde daños que'una población puede sufrir,puede 
. . .. , 

variar a 10 largo del tiempo, dependiendo dé la época del año; sin 
~ ,- " . 

; emb.argo, este aspecto requiere. de un conocimiento de la comunidad 

fe herbívor,;os presentes en el año, y la interacción e impacto en 

. 1 as er5pecies pioneras. 

En lo referente a la intensidad de daño promedio para las dos 

!,espe'cies, se ha calculado mensualment~ un índice de herbivoría (IH) 

'PromedIo (cr. Fig. 5.3) pata lodsis sitios (Fig. 5.12).· 

En ,Septiembre de 1982, al inicio del« establecimiento, se obser

que 105.;#5 son similares y bajos en las dos especies (Fig. 5. 12) • 

ni se incrementa en las dos especies· hasta valores promedio de· 

25% (cate;goría de daño 2) del §rea foli;,a-r consumida en ~ .. obtusifo-

lia (Fig. S.12a) yel 15% en H.appendiculatus (Eig. S.12b) (amb~:s 
en Dlciembre de 1982); posteriormente comienza a fluctuar en el 

,':' 
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el transcurso del tiempo. Eriste un descenso notable en el IH 
(i 

la época seca ~l)l las dos cahbrtes de f. .. obtusifoli~ Ca menos 
I r e: 

d~l area foliar <fonsumida) , y menos marc~doen !:!..appendi-
, , 

Chast~el 17%) en el sitio 1:. En época de lluvias, el IH 

: en ambas especiEts se itl
l 
crementa notablemente a valores del 35% de 

. I . l 

arra foliar cons~mida .por ;/~erbfvoros,n e .objusifolia, . y mayores 

.de 5.0\ en H.ap~tPd~culatus CFig. 5 .12~ a y b). 
, 

El hecho ~I~ sobresaliente, es que el IH varía de un indivi-

a otto y entre especies; no obstante, parece que existe un 
./ i 

patr6n .~. 10 largo del afio en la pres~i6n por herbtvor~s, aumentan"" 
" lo. , 

} 
do.en la época de lluvias. 

, 

Los resultados presentado~ aquí, m,.uestran aspectos notables 

la biología de 4~species pioneras estudiadas durante la celo~ 

nizaci6n en los claros. 

E.l hecho más sobresal~entese refiere precisamente a la gran 

heterogeneidad espactal entre y dentro de los claros. Un ambiente 
I . 

1:ís.ico heterogéneo puede influ,eIlciar la dinámica de una especie 
. ;; . 

particular y por 10 tanto el curso.de regeneraci6nen ulf 
., .. ,f ' 

No obstante, existen o t'X;O s factores como los bióticos,. 

sido explorados muy .poco y que requieren un estudio· deta

llado, por ejemplo, las· interacéionesplanta-p1anta y planta-

.. En este estudio, hemosencontrsdo que existe variación en dis-

par~etros de la adecuaciÓn de los individuos y en la diná-

,. 
1 
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mica de una poblaci6n, ,en' distintos sitios. 

Un ejemplo de esto, son las densidades a las que cada especie 

ocurre en cada zona del claro (Tabla 5 •. 1). La densidad de plán

tülas de C. obtusifolia en la zona de la copáy raíz del claro, 

son mucho mayores que la~ de H. appendiculatus, sin embargo, aun

elritlmerp de:i:ndividuos que representan a una especie sea ele-
) ~ , 

vado 'en un sitio, esto no garantiza .que esta presente en las géne

raciones ulteriores, ya qu~ también, puede ocurrir una tasa de 

mOrtandad alta. 

Se han detectado diferencias en la sobrevivencia de los indivi

duos de las dos especies en las dos ZOnas del claro (Fig.~ 5 ~ 10) : 
. \. 

'¡miéntrasqueiJctualment'Y C. obtusifoliatiene una mejor sobrevi" 

\vencia en la zonf de. la copia, H. appendicúlatus tiene una mortan-

idad mayor en lamísma'; lo contrario ocurre en la zona de la raíz 

:doride la sobrevi vencifl de H. appendiculatus fue mucho mej or que la 

ide c. obtusifolia. Orians (1982) propone que el mecanismo deau-

.. ~ento en la riqueza de especies en l~s selvas pueda ser el sigu~en-
'. , . 

te: algunas e'spec:!es presentan mej oreS aptitudes para colon! zar 

;uns ZOlla Y otra del claro, de tal for:ma' que é$tán I restringiendo' 
. . 

~uamplitud de nicho; si esto Ocur.T·e, entonces el número de espe-
.1·' 

pies qué potencialmente pueden llena!, un claro es mayor, es decir, 

~epended~l níl$ero de microsltios o zortas diferentes viables a la 

colonizaciÓn de. ~un conjunto de es.pecies. 

Brartdaniet al. Cms.-) han encontrado que algunas especies mues-- -.-

t:.ran 'preferencias· por colonizar una zoriadel claro; por ejemplo, 
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obtusifo1ia que coloniza la zona de la copa muestra una re1a

. ci6rt con dos factores del claro: tamafio (superficie) y e.dad; es 

decir, coloniza la zona de l'acopa bajo ciertas circunstancias: 

un tamafiode claro apropiado CBrokaw~ en prensa) y la edad del 

mismo (recordemos qu. la colonización de Jas distintas zonas del 

no essinci6nica). Brokaw (en pren~a) ha probado que las 
I 

pioneras~ por ejemplo, colonizan el cIare> si este presenta una 

; s~uperficie mínima de mayor de 1 SO m2 (ver tambi~n Tabla 1 de 
-

Brokaw" 19,85; Brokaw, 1982b; Poster y Brokaw, 1982). Es posible 
\ . 
{\ 

ta:1nbi~n, que una especie mue.stre :una mayor tolerancia al stress 

lumínico. Por ejemplo, H.<::ppendiculatuS tuvo una mejor sobrevi

vencía en la zona de la raíz del claro ye. obtu~ifolia, por otro 

lado, tuvo aquí una alta mortalidad; una posibl.e, explicación es 

,.que ª. anpendiculatuses más 'plástico' y/por' lo tanto,p1.lede 50-

[portar la sombra, mientras Que C. obtcusifoliano. Datos que. apoyan 

; :esto, han sido aportados po; Fe~cf?er\en prensa) para H. appendicu

:latus enCosta. Rica. Es posible que la tolerancia de C. obtusifo

;lia a la sombra sea menor qUe la H.a:ppendiculatus. 

Las diferencias ~Ilc~ntradas en este est.udioen cuanto.a 1850-
"';0,' ., 

brevivencia de f. obtusifolia y H. appendiculatus no indican, por 

sí solas, que ambasespecie¡s muestren pre:ferencia por colonizar 

una zona del claro u ot,ra(OrianJ), 19.82}, sino que estas diferen"" .. y 
cías ilustran t,tnhecho m~s impo.tt<tnte que la het~rogeneidad exp're'" 

, J 

~ada dentro de los claros y entre claros determina, en cierta me-

.dida, la composici6n futura (via sobrevivencia diferencial de las 

especies) en un punto de la comunidad. 
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Los factores' de mortalidad de los individuos dentro·de cada' 

.. zOlla del· claro pueden ser diversos, y cada uno tener una importan-· 

cía diferente para las dos especies. En la Tabla 5.3 se resumen 

los agentes de .mortalidadde los cuales se han identificado tre's 
~ .'. 

(pat6genos, herbívoros defoliadores y traumas físicos), en las 

,dos especies en ampos sitios. 

Los agentes son bi6ticos (insectosdefoliadores y patQgenos) 

físicos (traumas por la caída de ramas). No obstante .se desco

. nace el agente· de mortalidad de un gran porcentaje' de individuos 

(Tabla 5.3). 

En e; obtusl.folia se ha de<tectadoque un porcentaje no maypr 
;, 
[i 

40% de los individuos muer(~os, sobre todo en los primeros me-. 

ses, ~uede ser atribuído a los herbivoros (tanto defoliadores 00-

chupadores de ..savia); no obstante, un porcentaj e considerable 

,de las m,uertes no ha podido ser explicado. 
"~ 

Respecto a los factores físicos, un aspecto sobresaliente de 

:ellos 10 constituyen los traumas físicos (caída de ramas, bejucos, 

:etc.), <{uehan mostrado ser mU.cho más importante's e:p. la zona' de 

la copa (Tabla 5,3a). La infJ.uen,ia de estos dos factores físicos 
• • ;, '\ i 

puede afectar la sobreviven~ia i~ividuB¡~. 

Debidos que el ramaj,e y troncos del árbol caído. requieren de' 
¡. 

cierto tiempo para de\CO~ponerse y formar un sustrato firme como 

de la raíz, la germinación y el est<i!,blecimiento de 

;las especies pioneras. se ve re~"f'asado (al parecer, con excepci6n 
i . 

'deC. obtusifolia); una vez establecidos los individuos,también 



Causa Oct. 

N .2 

? 100.00 

P 

H 

T 

N 

? 

P 

H 

T 

N 

? 

12 

25.00 

25.00 

25.00 

25.00 

3 

Tabla . .5,.3:. PQ:rcentalel1lens:ual:d~mue\l't~$at ríbu~da~adis·t in~os 
fact()resteIlCecr()~iaºb.tusifolia (aJen 105 si tias 1 
y 11 y Heliocarpusnappendiculatus (b)en los sitios 1y lL.· ....... .... . .... . ... . , 

NoV. 
13 

61 .53 

15.38 

23.07 

Dic. 
5 

60.00 

40.00 

13 9 

40.00 55.55 

25.00. 

10.00 

25.00 44.44 

·7 

71~42 

Ene. 

7 

57. 14 

28.57 

(a) Sitio 1 

Feb. 
10 

60.00 

20.00 

Mar. Abe. .May. 

10 14 

40.00 35.71 

10.00 14.28 

14.28 20.00 40.00 42.85 

8 

12.50 

87.50 

1 0.00 

(a) Sitio 1'1 

4 6 

25.00 33.33 

16.66 

75.0033.33 

16.66 

7 .14 

2 

50.,00 

50.00 

(b) Sitio r y Ir 
1 2 

100.00 100.00 100.00 

1 3 

100.00 

Jun. 

7 

Jul. 

2 

Ago. 
2 

42.85 100.00 100.00 

42.85 

14.28 

2 

100.00 

2 

50.00 

P 

H 

T 

66.66 14.28' 50.00 
\ 

33.33 14.28 

Sep. 

3 

66.66 

33.33 

2 

50.00 

50.00 

* N '" número total de individuos muertos en ese mes; ? := causa de muerte desconocida; 
P :::: muerte por patÓgenos; H "" mue.rte producida por herbívoros defoliadores; T =: trau-

mas físicos"COlIlO caída ramas. 

->. 

~ 
N 
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están expuestos a cambios en el sustrato por rompimiento dé las 

¡ramas o caída de re~tos vegetales d~el dosel.· En el si tio1 1 (zo

. na de la copa) hemos en.contrado que un porcentaj e de las muertes 

es átribufble a esta causa,· Aunque es de mencionarse que . ob.:. 

·tusif.olia pO,r presentar raíces pivotantes Cfulcrantes), tiene 

. ~ayo:res posibilidades que !!. appendlculatus de estlablecerse en 

i;\sta zona, una véZ ge;rminada y establecida aún sobre troncos muy 

por encima de la superficie del suelo. 

Para. H. appendicula~us se desconoce, en general, ·cuales son 

las causos principales de mortalidad, aunque al parecer son las 

mismas que en C. obtusifolia. En adición, un análisis de lamor

,ta1idadmensual.en C. obtusifGlia, muestra que las muertes aumen

tan en .10s meses de sequía, por lo que el stress hídrico no puede 

descartarse como posible agente causal de la mortalidad. 

Respecto a laherbivoría, aún cuando los IRs en el tiempo mues· 

tranvaloresho·muy altos como para influenciar la sobrevivencia 

(Fig. 5. 12) de cada especie, hubo mucha. variaci6n; es decí r, mien ... 

~ras que algunoSc individuos. tienen valores del .1H bajos, . otros 

presentan una intensidad de dafio alta~ es en estos últimos donde 

los herbfvoros a nivel poblacional es cercana. al 25%, pero .s1 c.om-
,." 

paramoselTHentre individuos observalllos que existen diferencias 
. . 

¡ll1áreadasentre ellos, y en este nivel la herbivoríapuedeser un 

factor de mortalidad importante . 

. Parecen nd existir diferencia~ en el crecimiento entre las dos 

especie~; no se hicieron análisis estadísticos comparativos por la . 
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razóndequeexistia una diferencia en el tiempo de emergencia 

de las· poblaciones de cada claro, aunque ser!amuy·interesante 

analizai si distintos sitios de colonizacicSnfavorecen diferentes 

;tasas de crecimiento, por ej emplo, en la zona de la copa existe 

entrada fuerte de nutrimentos por lfldescomposicióndel rama

troncos, hojas~ flores o frutos del árbol. caído (Orians, 1982) . 

. . embargo, los resul tados' encontrados muestran que existe una 

'an variabilidad en 'el crecimiento entre individuos coetáneos de 

(Fig. 5.5). Esta ~ariación es mucho mayor si compa

tam'9satodos los individuos de una especie establecidos en un cla

,;.to (Mart!nez-Ramos y Núñez.,.Farfán, datos no publicados). Al pare-

'cel', las. tasas de crecimiento son mayores .para individuos que se 

.~ncuentran más cercanos al centro del caTro (Brokaw, com. pers) ;es 
, o,' •• ~ , • 

:decir) las tasas de crecimiento muestran una relaci6n respecto al 

tamaño del tIara ,y la posición de un individuo. de.ntro del mismo 

l(,Orians, 1982; Bazzaz, 1984). 

Bazzaz (1984) ha propuesto que individuos situC\.dos equidis

tantes del centro del claro orientado de Este-Oeste (Fig. 5.13), 

tener tasas fotosintéticas distinta:s por una irradiación 

diferencial en cantidad a través de. 'd~stintashoras del día, 

fluctuaciones en la humedad relat:Í!va, del aire durante el 

Los claros estudiados aquí tienen una orientaci6n Este-Oeste, 

lo tanto el establecimiento de las poblaciones estudiadas de 

ambas especies ocurri6 en los bordes del clC\.ro donde la cantidad 

luz recibida es baja; en los límites de~ claro es posible que 

. , 
¡ 
1, . 
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Figura 5.13. Orientación' de,l claro e irradiación solar desigual 
y,ecibida por dos plantas equidistantes del centro 
del claro, pero en localizáción opuesta sóbre un 
tr:ansectoeste~oeste .. La nubosidad vesp.ertina y la 
lluvia reducen la cantidad total de irradiación en 
el individuo de la izquierda puede recibir (tomado 
de Bazzaz , 1984). 
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existan interacciones (competencia ~n raíces) bajo el suelo y 

sobre él, pero a'Ú~ cuando diversos factores físicos y biótico.s se 

han mencionado como agentes de mortalidad, es especialmente en· 

los herbívoros (como causa de. muerte) donde se ha hecho énfasis 

y,como se. ha mostrado, pueden as! deter~inar no sólo la persis

tencia de los individuos en las poblaciones, sino. que también, 

influencian la composición futu~a del sitio, No obstante, uria 

demostraélón inequívoca del impacto de las herbívoros requ~riría, 

sin duda, de manipulaci6n experimental (Dirzo, en prensa; Núñe.z'" 

FarfAn y Dirzo, en prensa). 

El gran número de factores que afecta a las poblaciones de 

especies colonizadoras puede postu1arse pero, para evaluar~e, 

se requiere mucho trabajo experimental dirigiqo a ~sclarecer la 

importancia de una, dos o más variables y sus interacciones. 

: I 
j 

I 
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. ANALISrS DE LA HERBIVORIA A NIVEL D~MODULOS. 

lntroducción. 

Una planta puede ser considerada como una poblaci6nde unida .. 

¿res que se repit'en en su c<>nstrucci6n{Harper, 1967),. ,Según Hár

p,er (2)2.. ei t.), una planta originada a pártil"'de un cigoto, es tá 
l' ' 

fotmaaa de unidades estructurales (p.ej. ramas, raíces, vástagos, 

y:emas,hoj a~, riz6mas, etc.) que .. s'a repiten a través de la vida 

individu;o. Estas poblaciones de partes o módul:os nacen y mue 1", 
, . \ \ 

" 

a. diferente,s ,ti~mp:os; .de esta manera, puede considerarse que 

planta ,como unorg,anismo modular, t·ieneuna estructura de eda

s,intetna en .suspartes. 

La organizati6n poblacional de las plantas puede 5eresttidia~ 

" entoIlCes, desde dos puntos de vista : uno, referido a los in-
. . 

~íviduos genéticamente diferentes (los genefs) y que provienen de 
:1 > 

pncigo:tó ,pudíendoa la vez producir cigotos hijos; y el otro, 

~íeferidoalnúméró de m6dúlos (los ramets) es decir; a las partes 

~enéticamente idénticas que integran a ungenet (Harper,1980; 

ffarper yWhite; 19(4).. 

Al conjunto de módulos ° rametsque integran a un genet, White 

,(1979) 10 ha denominado como una mefapob'laci6n . De: esta manera la 
I . . 

~:eliU;)grafía, apl icada a los organismos modt1¡1.ates, tles la ciencia 

puede ser apl lc,ada los organ.ismos y den.trode ellos" (Harpe~ J 

El crecimiento y reproducción de una planta es el resultado 

su dinámica de recambio de hojas {natalidad y mortal.idadde 
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nojas), así como de su actividad de. asimilación (Bazzaz y Harpe.r ) 

1977). Dentro de esta dinámica, uno de los factores que opera en 

.ell:aes·laherbivor1a (p.ej. defoliación) llevada a capo por 8ni

~ales fitófagos. La herbivoría puede afectarI'lO s610 la dinámica 

poblacionalde los individuos, sino también la de las metapobla

c}ones (Hartne.tt y Bazzaz, 1984; Lee y Bazzaz, 1980), sensu White 

{~979) (ver Dirzo, 1984 a,b), 

Varios autores han puntualizado ~lgunos de los aspectosrele

Y,antes de la ecología de las hojas relacionados con patrones foto

:¡intéticosde especies de d.ist~nt'a ed,ad sucesional, o que poseen 

diferente fenologia, pertenecientes a diferentes comunidades; o 

que tienen contrastes en su morfología foliar, etc. (Chabotty 

,H;icks" 1 ~82; ~100ney y Gulmon, '1982) • Sin embargo, una' aproxima

ei6n al conocimiento de la ganancia total neta de ~arbono de una 

1¡toja individual, debe considerar no 5610 los gastos energéticos' 

en el mantenimiento de ésta, sino también las pérdidas provocadas 

por los herbívoros. 

Hartnett y Bazzaz (1984) han evaluado la demografia de hojas 

."1 la contribución de éstas a la dinámica de los individuos, en 

relación a losnerbívoros; es de esperarse que la sobrevivencia 
t " 

de una hoja y su contribución energética al individuo decrezca 

'tonforme se.incremente el daño por herbívoros. 

En esta secci6n describimos los niveles de daño por her-pívoros 

en l~s hojas de las dos' espe-cies en estudio, así como datos de 

sobrevivencia foliar en t;,elación a la herbivoría« 
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~ateriales y Métodos. 

T.o.daslas hojas de cada individuo de C. obtusifolia y Él. appen

=..;...;..~..;.....;;.. .presentes en losCOPs~ueron marcada,s y mensualmente re

vislidas, para verificar su sobrevivencia y la proporci6nde dafio 

;porherb1.vo'I'osen la lámina foliar. Al igual que con los indiví

el índice deherbivorfa (cf. Fig. S. Z) paracuantifi

el grado de herbivoría para cada hoja. 

'. 
Para conocer la sohrevivenci, y el 'Reríodo de vida de las hojas 

diferentes cohortes y·~n ambas especies, cada 

fue marcada con un anillo dé plástico de color (un color para . 

cadacohorteJ y observadas en el transcurso del tiempo (ca. cada .j 

mesas) . 

Se colectaron 100 h6jas maduras d~ cada especie y al azar se 

tomaron 20 para· determinar el. contenido de agua; de la·misma for

ma, se colectaron hojas maduras y jóvenes tanto de plántulas como 

ae individuos adultos,pflra determinar el contenido de nitrógeno 

(se usó el método de digestión en mfcro-Kjeldahl) en·ambas espe;.. 
i1 

La intensidad de la presión porherb~voros parece fluctuar a 

deltiémpo. (cf. Fig. 5.12) Y en relación a la edad de la 

planta y de las hojas. En la Figura 6.1 puede apreciarse el cam"': 

bio en la proporción relativa de hojas en la poblaci6n total de 

hojas presentes en cada mes para c.ada categoríli ~e daño delindice 
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Figura 6.1. Oscilaciones en la proporción de hojas 
presentes en cadacategor:fade daño (0 .. 5; 
ver figu'raS f 2) al través, de tiempo, para 
plántulas de' Cecrop;'a y Hellocar'pus y pro .. 
porci6n de hoJas aecada'Jlna de las cate .. 
gorfas deda:fio, en "Un régistropuntual 
(ver texto). . ' 

! 

1 
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de herbivoría (cL Fig. 5.2). 

Al inicio del estudio, cuando laSplántulas haQí~n emergido, 

de hojas sin da;ño fue muy alta para ambas especies, 

··1~ proporción relativa de hoj as disminuye con. la categoría del 

d~ño;sin embargo, esta proporción decreció .conforne avanzó el 
l:::' . 

'o, 

t~émpo ·Cy ila edad de la hoja), a la vez que otras categorías de 

. m~tor daño se incrementaron. 
. . 

En H. appendiculatusparece existir. 

un~mayor propoTci6n de !lojas en categorias de daño mayores .que 

C. obtusifoliaeverFig. también 5.1Zb) ;En C. obtusifolia, 
~ - , ' , . - -" .. 

encontrast~ con H. appendicu1atus,las.categorías 4y 5 de daño 

parecen Constantés y en baja proporción C~5%) en el transcurso 
J . . 

iempo (Fig.6 ~l) , mientras ql1e las categoríasOy 1 son las 
. . 

~~yorreptese~taci6n a 10 ,largo del estudio. 

:Las p'l'oporc~ones de hojas en cada categoría de daño para las 
; 
1'.' . '. ' 

pJl~ntu1as de .las dos especies, parecen tener concordancia con los 
l .. I 

valores encontrados en los individuos adultos (Fig.6.l): en C. 

olttus.ifolia hay una sobre~;representaciónde hojas con nulo o poco 
': t ; 

:d~fiQ, y una ausencia total de hoj as en categorías de daño alto; 

appendiculatus la situación es inversa. 

Para ambas especies se anali.zaron dos •. cohortes de hojas corres-
. . 

pqndientesa· dos tiemposdi~st:intos.: la cohorte de Noviembre de 
, 1 >. ' '., :,,,, '. . " 

Junio de 1983 ;éstascorr.espondena;la ve.:?:, acohor ... 

para ind.ividuos .de difetente edad,así como de tamaño 

~j.g. 5.5). 
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. En la .Figura 6.2 se muestran las curvas de sobrevivencia para 
f 

l.as dos cohortes .de c. obtüsifolia. En ambas cohortes, la longe-

.1Vidad .ele las hoj as no rebas6 la edad de 120 días (4 meses); las. 

'CuTvasde sobrevivencia se aproximan a la de tipo 1 de Deevey 

(Ravinovicij, 1980). En la primer c,?porte (Pig. 6. 2a), a los 60 

as de vida de las hojas, el IH alcanzó valores cercano~a 2 

área foliar promedio consumida por herbívoros); .a 105 

90 días t aproximadamente el 9S~ de las hojas murieron yel IH re

.bas6 ligeramente el valor de 2. En la segunda cohorte eStudiada 

; CPig .. 6. 2b), se obser'\fa un c9mportamiento similar; a 10590 días, 

aproxi~adamente el 90% de las hoj as habían mue'rto, mientras que 

1 IRrnesta fecha <;l.esciende (abajo de 2), probablemente porque 

laspoeas h01é1.s sobrevivientes presentaron menos daño que el pro-
. . 

media de las hojas . . '" . , 

En.; H. ,appendlcu1atus (Fig. 6.3) los resultados encontrados 
. . " . 

entre'cohortes son s'llJllamente contrastantes. En la primer cohorte 

longevidad máxima de los m6d\Üos fue de 165 días, mientras que . 

. la segu:ndafue de 90 días. 

En la pr~mer cohorte (Fig. 6. 3a) hubo una mortalidad baj apero 

en el tiempo hasta los 150 dlas mientras que el IH alcan-
I .' 

(hasta 75% de daño); en la segunda cohorte (Fig. 

6,3b) a los 30 días, la sobrevivencia fue cercana al 100% y el IR 

cO'J1·un yaloraproximado de 3; pero a partir de esta f~c.;ha, ocurre' 

~JtamoTtandad,.existiendo a los 60 dfas menos del> 10% de, so

breviv1entes' al mismo tiempo, el lH alcanz6 valOTes de 4. Al 
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Figura 6.2. Curvas de sobrevivencia (-'-) para dos cohortes 
de hojas: (a) . Noviembre 1982 y (b) Julio 1983, 
de C. obtu,s iíolia, e índice de herbivoría (-- - . 
---j en el ti/;'lmpo, para cada población. 
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parecer, en !!. appendiculatus la longevidad de las hojas tiene que 

ver nos6lo con la @poca del año ,edad y tamaño del individuo, 

$ino t81nbién, con la cantidad de daño recibido por los herbívoros. 

Respectó a la vida media de las hojas (medida como el t~empo 
\ 

que transcurre entre la emergencia de la cohorte en el tiempo .!" 

hasta que la pobla_ci6p:se reduce a la mitad (1/2N) en el tiempo 

t+l) también se han E:)ncontrado diferencias n01:¡ables. En la primer 

Cohorte de C. obtusifo1ia la vida media de las hojas fue de S6 

~ías, mientras que en la segunda ésta ·fue de 67, por otro lado, 

enH. a'ppendiculatus, la vida med-iq fue de 90 días mientras que, 

~n .contraste, la 4e la segunda fue de s6lo 31 días. Estos resul-
.1 

~a~os indican que, al parecer, la vida media de las hojas de fstas 

~osesp'ecies pioneras es distinta y que) como en el caso de H. 
.. , 

~ppendiculaius, también existen diferencias en la vida media de 

~~hort~~ de hojas en una misma especie. 

Sedetermin6 el contenido de proteína yagua en las hojas 

~6venes y adultas de ambas especies~ tanto en individuos infan

~iles C01ll0 adultos. Los res'4,l t'ados indi~an que las hojas j 6ve

,nes, ta,nto de individuos juveniles como adultos en ambas especies, 
, 
~tuvieron. una mayor concentración de ni trógeno (y proteína) que las . " 
hojas maduras (los resultados encontrados en ~.obtusifolia, aun-
~ < I 

que ligeramente diferentes, concuerdan con los encontrados para la 

misma especie por COley, 1983b). ~. obtusifolia tiene vafores 

:ligera~ente más altos de nitrógeno que !!. appendiculatus que en las 
.': 

i , 
de C. obtusifolia (Tab.la 6.1). Las diferentias en herbivoría en~ 
1 . - ", 

:tre ,ambas especies son difíciles de interpretar a la luz de estas 
1-
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Tabla 6.1. Contenido de Agua ex :!.s) y contenido d.e nitrógeno 
totalCl de la -materia$'eca) en las doiS especies 
f'$.tudladas , 

Plántulas " Ad.ultos 

H0jasl6venes " 

Hojas maduras 

8.75 

2.71 

;.;;.;;..;;¡;,.:..;:;.;;..;:;;.;.;.¡:;.:;;.::¡. app;endiculatus 

"." " Hoj as jóvenes 

Hojas maduras 

5.43 

4.48 

5.60 

3.22 

4.42 

4.06 

Agua 

Adultos 

67.44+2.27 

79.34+2.17 
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~}feTencias ~n calidad del follaje: C. obtusifolia por ~u mayor 

c4):ntenidodenitr6geno podría ser preferida por los herbívoros 

PrTO, simila'rmente, !!. appendiculatus podría se17 preferida por su 

m"yor contenido de agua. 
, ' , 

nis.cl,lsión. 

El estudio de la dinámica de las poblacione.s de hojas) puede 

cpntribuir al conocimiento de la dinámica de los individuos.. Al 

m5cslno tiempo, el impacto de los herbívoros sobre las hojas indí'" 

v~d.uales, puede esclarecer aspectos del comportamiento demográfico 
1 

.d~ las plantás individuales (Hartnett y Baz zaz, 1984) . 
. 1, 

Los resultados mostrados arriba re~pecto a 14 proporción de 

áFea foliar que los herbívoros consumen de las hojas, muestran que 
I 

) 

e~iste una gran variabilidad tanto en el tiempq como entre los 
1': 

Üidividuos y las especies; por 10 tanto, es difícil establecer 
j , 

pa,trones, . sin.. embar.go,en C. obatusifolia las proporciones relati

. vfls de hojas en cada categoría de ~afio~.,p~fed&najUstarse bien 

:: a¡ ,las encontradas en los indí v:iduo~} adultos (Fig.6.1 y ver Cap. 
1 

:vtt'I) . 

1 Considerando esto, es posible que en I f.. o.btusifol ia algunos 
L .. 
f~ctores, conto la asociaci6nmutualista CJanzen, 1969) conh.ormi-

¡, ., 

g~$ del género Azteca (como agentes alelo¡:>áticos), pueden reducir 
) ; 

el! impacto de lbs herbívoros sobre esta especie. Por ej emplo, se 
l. , . 

h,'a observado una disminución en la inte'nsidad del daño producido 

p¡~r herbívoros en CecTopia obtUsa~ una vez que ~sta es colonizada 
i 

1 

j 
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p;or las hormigas. (Downhower, 1975). En Los Tuxt1as, Ver., la co10-

njizaci6nporhormigas está supe,di tada a que el individuo alcance 

una c.ierta altti,ra (>1 ro) y diámetro, además de producir los cuer

~os de MU1ler que sirven de alimento a las hormigas; estos últimos 

domienzan a pro'ducirseuna vez que ha ocurrido el cambio en la 
" . "';,, 

~orfología fo,li'ar ae C. obtusifolia (obs .pers:). Esto parece ser 

c;c>mpatible con las marcadas diferencias en herbivoría encontradas 

~ntre plantas a,du1tasde las dos especies de estlldio (ver Cap. 
~ 

~II). Es dees'perarse que en el tie~po (estadio de p1ántula) en 

Eh cual C. obt~sifolia no tiene a. las hormigas, el impacto de los .. ' 
~ ,~ 

h~rl)Ívbros en su sobrevi vencia y crecimiento, sea mayor. 

Otras caraqterísticas como las propiedades físicas y químicas 
: " 

de las hoj as · (textura, pubescencia, agua, fibra y cont.enido de com-

~l.lestos secundarios), pueden también explicar la intensidad del ,. 

d~ñoproducidopor los herbívoros en las especies (Coley, 1983b). 
,r ,1 l • 

~~ el ~aso de tl. appendiculatus, que presenta una textura (dureza) 
~ , ,\, 

dttbescencia, y .contenido de. nitrpgeno (en las hojas jóvenes de las 

~iántulas) menores que C. obtusifolia y un mayor contenido de agua, 
, (: 

dueden quizás explicar los IHs mayores para está especie '(Tab1a 

6,~ 1). Aunque, en general, las características defensivas, pueden 

~o ajustarse estrictamente a los patron~s de he.rbivoría(Co1ey, 

ii83bJ, un estudio sobre la presencia y cantidad de metabolitos 

J~cundarios merece un estudio completo. 

Nuestros resultados (ver arriba) Cipoyan algunas generalidades 

~~chas en el sentido de las especies pioneras que tienen hojas con 
;!'; 
)~ , 
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:p:mgevidades . cortas, como los resultados encontrados por Coley 

(1983b) y Shuk1a y Ramakrishnan (1984) ; también, se sabe que las. 

troj as de las. especies pioneras tienen hoj as con altas tasas foto-. . -. . ' , 

sintéticas en comparación con las especies tardías (Fig. 6.4) 

. CBazzaz, 1:979, 1984; Bazzaz y Pic1<ett,1980; Chabott y Hicks, 

19&21 Mooney y Qu1mon, 1982). Bazzaz. (1984) ha s~gerido la rela

~iónque existe entre la tasa fotosintéJica de la hoja, edad de 

la ho.ja, y posición del \ndividuos en el claro CFlg. 6.5) ;en 
.> 

e:ste sentido, la longevid~d de una hoja y S'q tasa foto$intética, 

tienen que ver con la cantidad de. luz que reciben. Estas gene

:Falizaciones/~poyan los resultados encontr~dpsrespecto a las di-
o .( •• ." • • 

:ferenciasen longevidad de, las cohortes d.ehOjas de Helioca.rpus 

ig. 6.3), s 'in embargo, es necesario cono'cer el efecto· de la in

.:teracciónentre los factores físicos (como la luz) Y los bióticos 

{como los herbívoros); estos últim~st en el caso de.H. appendicu

'tatus, parecen ser responsables· de la abscisión . 

. Otros factores que parecen afectar la longevidad de la hoj a, 

la dü;ponibi1idad de .recursos. En ambientes con cambios rapi ~ 

'dos en nutrimen,tos (como en los claros), las. hojas son frecuente

Jñente de 'corta vida (Mooney y Gu1mon, 1982). 
. . . . . f ,. 

En .re.lación a la herbivoría, ha habido' intentos por cuant i-

.car cuál es el detrimento que los herbívoros producen en la ganan-' 

:<:iia total de nitrógeno CChabott y Hi~ks, 1982; Mooney y GUlmon, 

. En el trabaj o de Hartnett .y Bazzaz (1984) se muestra como 

densidad de áfidos es mas alta en cuanto las hojas tienen una 
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Respuesta fotosintética a intensidad de la luz 
en e:speciespioneras (Cecropia), del dosel supe
rior. {Cardia, 9oethalsia), y especies del soto
bosque fCoray)íne"Alócasia, .Groton y. Protium) 
(tomado deBaz zazy Picket t, 1980, calculadas a . 
partir de Bjorkman" et al., 1972 Y Stephens, et 
al., 1970). ,-
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Tiempo 

( e ) 

Re~aci6n entr~ la ta~a .. f?tosil):tética, edad de la 
hOJ.a y:e1 al,fiblente lum;rnlco cercano al suelo de '. 
la ·selva. Ca) una hajade sombra de una plantula 
ene! sotbbosque. (b) una hojá expuesta a un claro 
d~l dosel en los inicios de su vida, i}lcrementa su 
t~sa fotosintétíca cercana a la de una hoja de sol, 
y re'duce. su longevidad ,( c) la hoja de sombra es ti
rada después de la formación del claro y una nueva 
hoja adaptada .al sol se produce'. El tiempo defor
IDa,.ción del claro se indica c.on flechas (tomado de 
~ a z z az, 1 984 ). 
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ícóntT;i.buci6n mayor (en términos de eficiencia fotosintética) a la 

~similaci6n y crecimiento total de la planta (Solid'aSo canadensis) 

En casos como éste, se ilustra bien como los herbívoros ·influyen 

'no s610 .en la longevidad de la hoj a y su aporte de carbono al in-

4ividuo, sino también que tal impaC.to puede repercutir en la ade

~uaci6n de éste. 

Coley C1983b) ha estudiado la herbivoría y las características 

defensivas de plantas con historias de vida distintas en Barro 

)~olorado, Panamá y ha encontrado que en el 70% de las especies, 

;,¡as hojas jóvenes son más.da:ñadas· por herbfvorosque las hojas 

madu):as, a pesar de que las primeras son menos nutritivas, menos 

~ibTosas, tienen mayor dureza y una concentración tres veces mayor 

~n fenoles. Existen aquÍ algunos problemas para ajustar los 'datos 

a la teoría de la "Defensa Optima" de Feeny (1976) Y Rhoades y 
<: 

,{¡;ates (1976). Ella no encontró correlación entre la apariencia 

temPoral de las hojas jóvenes con 1-3. distribución de la herbivo;;' 

ría entre individuos de una especie. 

Por otra parte, las especies pioneras de las selvas en reali

,i.~ad no pueden ser consideradas aparentes o impredecibles corno las 

<;le otros s.istemas (p. ej. hierbas en zonas templadas) ,y aunque las 
, " 

tílracterísticas defensivas (físicas y químicas) se ajusten a lo 

.predicho, las tasas de herbivoría en las especies no se correspon

con éstas .. Más a,ún, la gran variabilidad dentro de una espe

puede ser mayor que entre especies (ver Coley, 1983a y b) . 

En. C. obtusifoTia al parecer,' la herbivoría, no afecta la absci

sióri de la hoja .como parece ocurrir en ª. appendiculatus. 
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esta úl tima esp,ecle, los IH alcanza:ron valores muy al tos que 

. corresponden con la c.aída en la curva de sobrevivertcia de la$ ho-

.. , 

Es posible que la gran mortalidad de hojas (Fi~. &.3) en el 

en el que el II:I alcanza valores al tos pudiera atribuirse 

. tiempo de vida normal de las hoj as, sin embargo las dos cdnQT'

s'difieren en su longevidad {Fig. 6.3a y b) Y el, IHmuestra re

la muerte de las hojas~ Un experimento de defoliación 

tificial en.H, appendiculatus (Nilñez-Farfán y Dirzo, 1984), ha 

11J1ostra4o que una defoliación alta (75% en todas las hojas) dismi

~speran~a de vida de las hojas y de los individuos (plán

En este caso, bajo .un tratamientoexperlmental, el efec

de los herbívoros .en la dinámica poblacional (de individuos y 

partes) se hace evidente (Núñez-Farfán y Dirzo, en prensa), 

,Es probable también que la longevidad de las cohortes de ho

.de li, appendiculatus sea distinta debido a la época del año 

a las~edades de los individuos; por ejemplo, las hojas indivi

'duales pued.en tener una vida media mayor si la planta individual 

encuentra en stress lumínico CFigs " 6. 3á y 6. 5a) mientras que 

la época de.crecimiento los individuos pueden tener un recam-
f ,. 

~io foliar más activo si no se encuentran en posición supresa 

(Figs. 6.3b Y 6. Sb); en esta época, los números de 10.5 herbívoros 

¡también son mayores, 

Finalmente, considero muy ~propiada una de las conclusiones 

Hartnett y Bazzaz (1984), en el sentido de que la demografa 
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nivel de :m6dulos e,n plantas, puede ser Una aproximaci6n útil para 
'~ 

la comprensi6n.· de 'las interacciones entrfe las plantas y sus herbí.., 

VOTOS; Y puede, e.n algunos casos, al'roj sr m4sinformsci6n que los 

. de la. variación en compuestos. se'cun4arlos ,te:xturafísica) 

otras supuestas cara.cterlsticas defensivas. 

.1 
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VII. DrSCUS! ON GENERAL • 

. t!~ •• Bene.ath theit loftycanopy <of the great trees> there 

often exists a second forestof moderate": zed tre.es, .whose ) .) , 

.crpwns, perhaps forty or fi:fty feet high, do not toueh the 

Iowermos t branches of those aboye them. . These are of course 

shade-lovin,g trees, \lnd their presence ,effectualIy prevents 

the grow.th ofany young trees of the larger kinds, until, 
J . 

óvercome by age and" storms ,sorne IIlonatchof the forest f 1s 
. , 

down., and, carryirigdestruction inits falI, open up a con-

. sideraple sp.ace, lnto whichsun 'and aiT can penetra te. Then 

'comes a race for existence llmong tha seedlfngs of the surrou

din tr~es, ip. whíeh a few ul timately prevai 1 and fi!1 up the 

space vacated ~ytheir predecessor ... " 

'. Estas frases de Wallace (18'78) parecen proféticas .porque hoy 

.. Efn día nos damos cuenta de que éstas. nbdifieren mucho de las que 
: 

expresan. al referir la dinámica intEl'rna de un· claro o las 

interacciones planta-planta, que se .supone:ocurren; sin embargo, 

nadie ha aportado evidencias y lo.sestudios ac.tuales ,y lej os de 

verificar estas afirmaciones basadas en una cuidadosa observación, 

lian seguido contluYrndo básicamen:te 10 mismo. 'Es necesario mucho 

,rabajo experimental. para deslindar variables y evidenciar la im

portancia de las mismas en la dinámica de la regeneración en claros. 

1" 

En los capítulos precedentes hemos descrito los re.sultados en-

e'ontrados en un estudio eCQ16gic:o de las eSpecies pioneras en la ., 

$,elva Alta Perennifolia. de Los Tuxtlas, Ver. Este estudio tiene 

c¡:ue ver con la colonización_ en condicione~ naturales por las es~ 

'~;eciesPioneras y la iJ?teracci6n., t!;lnto de iridi viduos como partes· 

(lJ,~ ellos (m6du1os) con los herbívoros; el estudio se concentró en 
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la's etapas de crecimient;o durante el primer año de vida de c. 

obt\.tsifolia y !:!. appendicula'tus, aunque se obtuvieron algunos , 
.clatosde l0i ;i,ndividuos adultos de ambas especies. 

{ 

Uno de los objetivos de esta secci6n no es s6lo el discutir 

~n forma global los resultados ya expuestos, sino al mismo tiempo, 
~ ; 

tl:picarlos en el contex'b-o de la historia d~ vi.da de las especies 
I 

trioneras y trat.ar de explicar , a partir de ellos, las caracteris

:t¡icas exhib idas por los individuos adultos de ambas especies el1 

~:oda la comunidad. 

Una de las características mAs sobresalientes de las sélvas 

tropicales es la notable heterogeneidad espacial observada de un 

sii tio a otro, tanto en composici6n Cflorística), como en condicio

ries físicas (~ ... 8.!..luz). Estos puntos, .habían sido ya notados 

1l\ucho t\empo atrAs CAubrévil1e, 1938) Y recie.ntemente (v.&!:. 

Riians, 1982), poY.lo que es necesario en esta partediscvtir los 

~esu+t""dosen funci6n de tal fenómeno. 
/\ 

" Existen numerosos factores que propician esta heterogeneidad 
¡ ,1 

;.}~ntre y dentro de claros. Prácticamente no .existe réplica de un 
'; ~ i . 
~cla:ro tomado al azár; este aspecto impide que los resultados obte-

~idos, al estudiar un claro o varios~ se,p ~p1icables a todos en 

fa comunidad. Al mismo tiempo, el comportamiento de co10nizaci6n 

:~or unapoblaci6n de una especie en relaci6n a factores bi6ticos 
:1 
t' 

;~p .ej. h~rbívor'os) y físicos {l' . ej. luz} en un claro, no puede 

'~?r extrélPolado ni al nivel de una especie, ni a to:das las espe-
" H 

,¿ie~ pibneras. No obstante, algunos factores han mostrado una 
,),1 
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~ayor impottancia en la regeneraci6nen los claros por tener una 

relación m111tiple con otros factores; uno de ellos es' el tamaño 

. <;lel claro (verse'cci6n 1.1.2). 

Básicamente) Orians (198 Z) ha planteado todos los aspectos 

.de la heterogeneidad que los claros producen en la comunidad, 
J: , 

pero ha enfatizado, aún más, en la heterogeneidad interna del 

·~laro.Eneste sentido, el comportamiento decolonizaci6n de las 

pioneras va a variar de un punto a otro dentro del claro (influen

~iándo la cO}l1p.osición florística). En este último punto los xesul

que obtuvimos respecto a la composición florística'de dos 

'del claro (copa y raíz), muestran claramente esta heteroge"

¡neidadespacial en las diferencias en la diversidad (número de 

en la composición florística. 'Además, la s1mi1i

florística basada solamente en la presencia-ausencia de las 

zonas distintas del claro es muy baja ,«30%) (ver 

Sin embargo, las diferencias encontradas no s610 son el produc-

de la heterogeneidad creada por el claro se, ,sino también, 

:por una' serix de factores que actúan en conjunción al evento 

tUTbaci~n (p.ej. composición orística adyacente a e a zOna 
l' 

1 elato, banco de plántulas precedente a 1aformaci6n del claro). 

un análisis previo de la composici6n florística'del sotobos-

puede mostrar qué tanto puede o no atribuirse a los componen

de la zona del claro (copa tronco y raíz) por la perturbación~, 

studios experimentales como e producir claros artificialmente 
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(~onociendo la composici6n florística subyacente, pendiente, épo 

ca del afto y especies qúe caen) puede arrojar resultados importan

tes, por ejemplo la importancia de la reg~~..eraci6n establecida 

¡~. dispersión; podrían evaluarse modelos hipotéticos respecto a 
, . , 

c6mo es la. disponibilidad del claro a la colonizaci6n en el tiem,.. 

:po (Fig. 7.1). 

Otro aspecto relacionado con 10 anterior, es la sobrevivenc 

diferencial de qha especie dada, por ejemplo f.. obtusifolia y H. 

l;appen.diculatus,en tina zona de dos claros (Taíz y copa). En un 

"sentido amplio, las diferencias en sobTevivencia encontradas en-
, I 

, '.; tre las dos especies tienen relación' (ver Cap. V) con las predic

ciones de Orians (1982) ,; podríamos decir que C. obtusifolia es Una 

especie que coloniza preferentemente la zona de la copa (ver taro;. 

b~én ~randani !! al. J ms.) y B.. appendiculatus. la zona de raíces. 
. . , 

[pero, sJnembargo, es necesario decir también que la generalidad 

esfos resultados parece limitada. 

Entre las ,causas que pueden producir una mortal idad más alta 

Una zona del claro ({pe'en otra para una espec , están: luz, 

.: 1;sustrato, ,nutrimentos, densidad, composición florís tica (diversi

da,dJ~ importancia ecológica.' (en la estructura) de l~s especies, 
, " 

conc~ntraciones de CO 2, herbívoros, patógenos, etc. La importan"" 

. ciade estas variables ha sido explicitada en varios trabajos, 

(Hartshorn, 197,8; Orians, 1982; Pickett, 1983; Baz ia z, 1984). 

Porelemplo, es posible que la presi6n por herbívoros sea 

; ;;,distinta en cada zona del claro l> de manera que ,en una afecte el 
;: ' 
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Pigura 7.1. Cambioe en la diSionib¡11g..¡d. de un claro a 
, la invasi6n por pantas. Modelo bipQtético 

(tomado de Baz,zaz, 1984 ) . 
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plrtrón de sobrevivencia de la población establecida en una zona; 

~n embargo Oriaris (1982) considera que la heterogeneidad se da, 

.. al1n considerando a la presión por herb!voros constante en todas 

zonas del claro. Pero también se sabe que este factor (los 

herb!voros) depende de otras variables como la diveTsJdad; para 

una poblaci6n de una. especie vegetal, el daño por herbívoros pue

,(le ser más elevado si ésta se encuentra en 'monocultivo', es decir, 

una comunidad de baja diversidad (Thavanainen y Root, 1972; Root, 

;1973; Atsatt y O'Dowd, 1976). 
, 

Estas ideasp~!~den probarse en los 

claros dond.e la composici6n florística vaTía de un sitio a otro 

. '("er Tablfl. 4.1); la preslón por herbívoros par,ece no ser constante 

:entodoelclaTo y puede afectar los patronesdecolo.ni zaci6n y 

sobrevivencia de las especies. 

No s$ ha evaluado la importan¿ia de 1flS interacciones planta

como un factor importante de mortalidad. Una de las d,ifi

cultades de probar qué factor es más relevante en la mortalidad 

" \~e individuos, proviene del hecho de que en realidad, varios fac-

'tores act{Íanen forma conjunta. Por ejemplo la zona de raíc~s 

G .o'bt1Jsifolia tuvo densidades~ucho mayores' que H. appendi

ctilat\1s (TablaS. 1), la sobrevf.vencia de ésta úl tima fue mej or 

CPi.g. 5.10).· Una explicación puede ser ~tribuída a la competen

inte,respecffica (bajo y por arriba del suelo), pero en cuadros 

si tio I (coma el GOP 2) donde la densidad de C. obtusifolia 

i' lleg6 a sE)r de 'SOind/m2 , es posible que el autoaclareo ("self..;. 

.thinning") . sea mÉls fuerte que la competencia interespecffica. Por 

:otro lado., se sabe que en condiciones de monocultivo el impacto de 

________ ~ ____________________ ~--____ ,~, __ ~"~~-M------------------------.--~--______ ___ 
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lósherb!voros es más fuerte" por lo que la importancia de una u 

.otra varia.ble es dificil de ser separada. Se hace imprescindible 

estudio experimental' con un disefiq apropiado. 

Una evaluaciÓn de las causas de muerte (Tabla 5.3)' en ambas 

especies, muestra también que la· probabilidad 'de morir varía en 

::tunci6ndelclaro; en este punto t.ambién se manifiesta la hetero

geneidad espacial. En la zonad'e la copa los traumas físicos para 

a;~~as. especies) fueron m4sfrecuentes que en'la zona de la raíz, 

yaun(ido a la inconsistencia del sustrato (troncos y ramas en des

composición) en ese. si tio, estefá~tor influencia la sobrevi.vencia 

de los. individuos. En esta zona., las especies deben de poseer una 

. arqui teetura apropiada. (Orian!, 1982) para estable.c.erse y soportar 

lQstraumas físicos (p.ej. raíces. pivotantfs); C. obtusifoliapare-
. 'í 

ser una especie exitosa en es ta zona ,- aunque la hipótesis pa1'e-

haberse postulado a po'steriori, es decir ,una vez conocidas las . 

. cara~terfsticas de las especies. 

En '10 referente al impacto de los herbívoros en la sobreviven-·· 

y crecimiento de las eSPecies pioneras estudiadas, nuestros 

•. da tos, sumados· . a los de Coley (1983a) apoyan 10 expresado por 

Hartsho,rn ((978) en el sen.tido de que los herbívoro~ influyen en 
I .' 

el establecimIento de las especi.es pl,oneras. Nuestros datos no 
\ 

;,i:oricluy:en que lps herb!voTosseanel fact91' más· importante, sino 

que efectivamente podría contribuir a la mortalidad, a 

de la clefoliaci6n, p transmisiÓn de pa t6genos Chongos y 

por insectos· llchupadores tlf de savia. También se ha estable-
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:cfdo que este impacto es más fuerte en los estadios infantiles 
\ 

:(plántulas) y Juveniles. Los rEs obtenidos para las d.os especies 
'; : 

kFig. S. 12), no parecen explicar la muerte de un individuo por 

·~~efoliación, sin embargo, es de mencionar que la intensidad de daño 

f 'Var!a. lnucho de lln irtdivi.duo a otro, al igual que de una hoj a a 
" 

~jotra; en este, iiltimo nivel, la herbivoria si parece afectar rec-
, ,¡ ¡ 

la sobTeviven~ia (ver oap. VI). 

Una discllsÜ5n d~ los patrones de herbi,voria encontrados en 

'este estudio en tél'minosde la teoría de la. apariencia de Feeny 

[(1976), par,~ceno tener mucha re l éVél;ncia debido a que, por una 
. . ~ 

Hparte, no sehanan~lizado las características defensivas de las 

:especies, y por otra, la teo;r1.a no parece, apli~arse idealmente 
>' 

¡,en las selvas tropicales. La apariencia de una especie es difí-

~cil de ser medida. (ver Crawiey,1983), y en estas especies pione

.raS parece difícil cr~er que escapan en tiempo y espacio; tanto 

pioneras como tolerél.ntes presentan (en Lo.s Tuxtlas, en el estadio 

:'(le plán,:tu1Ji) niveles de daño similares en yondiciones naturales, 
.< '" {~., ", i 

10, que sus mecanismos de d&fensa parecen igualmenteeficien':' 

(Núñez-Fatfán y Dirzo, enp.:rensa). 

Es posible pensar que las hojas. de las espec~es pioneras, (con 
f,' 

:tasas de recambio íoliar·ráp:i,das) si puedan ser :poco apareI1tes, 

resultados .de Coley (1983b) indican que las tasas deher

:bi voría son más altas en las hoj as j 6venes que en las adultas; si 

e supone que la apariencia de las hoj a~ jóvenes es menor que la·· , 

las hojas maduras, entonces las hojas j6venes deberían presen-
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" t~r tasas de h$Tbiverfa meneres. 

Come ha sido. yaenfati zado.per Crawley (1983) ~ el estudie de 

la interacci6n planta,..herb~vo.rQ se encuentra todavía en estado 

é~brionario, y las hipÓtesis y teo.rías postuladas han tEmido. el fin 
. . 

d:esi$t$lilatiz~r la información y e.stillildar el trabaje creativo; no 

,?bstante, muchas de ellas 'han probados.er de poca aplicabilidad. 

Es por 10 antetior que considero qu~ Flucho del trabaje que se 

realice en las selvas tropicales en ~lplano de la interacción 

pJanta .. h~Tb1voró, como en .otro, tiene el petencial de ser .de amplia 

apli~ab~li<lad dE;!sde el punte de vista teóTicó, así como de estimu

lar la cl'eatividad en el, plano metodol6gice. Baste decir, por ejem-

. p'lo" ,qUe todavía no se' han. eV.alúado ampliamente el impacto de los 

h:érh'ívoros (en poblaciones de plantas), en condiciones naturales' 

[para algllnas ~proxiJÍlaciones ver p~ ej. Stanton, 197 S; Cole)' , 19RO, 

1983ay b; 'Dirzo, 1982b, 1984a; Morrowx 1984). 

Uno de los aspectos más interésantés.~contrados en los indivi

duos adult,os de las dos, especies estudiadas e.s S\l densidad en la 
, . t~ : 

~j':,olllunidad.. Datos obten~dos en otros trabajos en Los Tuxtlas y' 
! ~ 

lJ:xpa~apa, Ver., revelan, que, aúnen, diferente.s supexficies mues-

t~,eadas y con distinta ltistoria d.,e p-erturl>ación, las densidades de 
: 

ebtuslfeliay H. appe,ndiculatusparecen mostrar un patrón en - ) 

las prO.porciones (lJ;abla 7.1) • En todos les muestrees, la densi-
1,'J 

d'~d d.e f.. 'obtuslfeliacercana a dos veces la pe H. appendiculatus. 

Els posible que estas diferencias tengan mucha l'elaci6n con el pa-
, 

~r6n .de reproducción, dispersión y repr~sentación en el banco de 



T~bla d~. C~cropiaobtl.lsl:folia.y Helioearpus ¡¡ppendieulatus 
'··'enLGs:TUxtta'$.{a~by ;. 7ind:s~ >l ;):Y"uJ(panapa~ Ver~:. 

(6 ;:'ind.;s. 3.,3 cm en D.A. P.) 

No.de inds. 

(a) C. obtusifQlia S na de selva alta perennifO:Lia 

H; appeIídiculatus 
imperturbada. 

(b) C. obtUsifolia 0.2 ha borde de selva alta~e-
rennifolia •. 

H. appendieulatus 

(e) C.o~tusifoila 600 m,2 en un claro natural 
de la selva CSitiDl'r). 

H. appeIldieulatus 

~,d) C. obtusifolia 0.16 ha en un aeahual* de aproxi-
madamente 12afios. 

H. appendiculatus - ................ ' ... 

(a) y. eb) tomado de Martfnez-Ramos 'at al. ,en preparación. 
Ce) tontt..dode Martínez-Ramos y. NÚfiez-Fa:tfán, en preparación. 
(dltomado de Ramos Prado et al., 1982 

98 

42 

106 

44 

96 

36 

83 

SS 

Cóciente 
No.C.ob.lNo.H.~. 

2.33 

. 2.40 

2.66 

1.50 

. A Nombre. que reciben en Mt3xieo las áreas eon.vegetaeión secundaria, derivadas de Selva 
Alta Perennifoliá,después de ser cultivadas (Sarukhán,1964). 

....... 
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S'emillas de cada especie. Por ejemplo, C. obtusifolia produce 

semillas todo el año, dispersadapo.r un buen nfunerode animales 

(Estrada etal~, 1984) y mantiene semillas viables en el banco 

por largos peTlodos de. tiempo (Pérez .. Nasser, 1985); mien\ras que., 

en contraste, H~appendicula·tUs se Il'eproduce anualmente, es dis

peTsadapor elyiento y mantienen sus semillas buena viabilidad 

a 10 larlfP del año (Vlizquez,.Yan,e;s y Orozco-Segovia, 1982); quizá 

la d.iferencia sea elnÚlnero de semillas en el banco de semillas 

·dé lacomuriidad~SineJIlbargo, las densidades observadas pueden 

ser el resu.1tado de pr&ferenci~s.de las especies .porclaros de un 

.determinado tamaño, o producidos en una época determinada del año. 

Las densidádes de los individuos adultOS guardan relación 
;1 

con las densidades' encontradas. en las "etapas juveniles (sI. 

Tabla 7. 1 Y S.1). En este s.entido, el comportamiento de, las dos 

especies' en los estadi.os juveniles en: un dlaro, puede reflejar de 
, , , ; 

manera general el patrón que exhiben a nivel de toda ~a comunidad. 

Adicionalmente se han obtenido los análisis de asociación ba

.s~dos en la probabilidad de que el vecino más cercano sea un in.., 

dividuo conespecífico entre C. obtusiLfolia y!!.appendiculatus 

(Tabla 7.2)· en 5 [ha de selva y Q~2ha al0 largo de un' camino (zo-

. na talada pero no sujeta a cultivo). 
t .' 

Los. resultados muestran en 

_oseasos, que las especies están disociadas CO.02S<P<O.OS y 

O.OOl<P<O.OS, ,respectivamente; Tabla 7.2) ".es decir, es ~;¡lyor la 

probabilidad de que unindivid1Jo de C.ohtusifolia oH. appendicu -

latus tenga'como vecino más.cercano a otro c-onesReclfico que de la 
,f · 

I 
i 
! ,-, 



176. 

;Tabla 7.2. l\nállS15 de asociac±6n entteCecr,gp!a (C)y Heliocarpus 

CH) a lO la·rgo del C8l1)j;no (0.2 ha) CA),' y en claros den

tro de la selva (5 ha) n~). Los númeTosen paréntes1';:: son 

los valares esperados . 

(A) 

e 

H 

e 

(' H 

. _ .. - - - - -,- --------------, 
I 

82 (77.03) 24 (28.97) 

t-- .. - .. --------:'*1- ... --------- .. -;"--1 

I I 

27 (31.97) 17 (12.03) 
' ____ ~_ < ____ .. ___ ..... t __ ... ..,. .... _ "'" ... _____ _ 

109 41 

e H 

------------------------------I 1 

I 

, 63 (57.1) 15 (20.09) : 
I , • 

r--------------~--------------I 

: 1,6 (21.9) 
I , 
I 

• 

" I 

14 (8.1) 

t , 

------------------------------
19 29 

106 

44 

150 

78 

30 

108 

X2 == 3.99 

0.02S<P<:O.OS 

X2 = 8.11 

8.001 <1'<:8 ifHU " 
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btra especie' (Martínez ~Ramos et !l., en preparaci6n); este resul ':" 

~ad() apuntarfa, de n~vo, a la diferenciaci6n espacial. a escala 

:fina .. de las dos especies. 

Durante los prlme.ros meses de la colonizaciOn en los claros 

por las pione'ras, es factible que las interacciones entre indívi" 

jiuos juve~ilesdeterminen, en cierta medida, la densidad y el pa

;trón de di~l'ersi6n futura de las especies en la comunidad. Taní· 

htén es posible que el patr6nd~ dispersión, estructura poblacio.;. 

ria1 (ver abaj o), ydisociaci6n de las especies no tenga nada que 

ve.rcon las. intera.cciones entre p.1ántulas en los claros, pero la 

pcs'ibilidad <;le que la competencia entre 'especies ocurra, puede ser 

eiXPloraCla por medio de experimentos de mezclas deespecies(y".~ 

.. Bazza z 'yaárper, 1976) • 

. L.05 .claros son el ""recurso 'limitado' a lacolonizaci6n y son 

~p4!:e4eCrbles en espacio y tiempo; además,. considerando que la 

. $U:p.é~f~c,~~qUf5. per año se ;:¡.bre es mínima y que el númefo de espe-
, '; , , ':::~ , , 

e;ie$<piori:e~a$: es elevado, puede' suponerse que débenexistir inte-·· 

*r;.~4i~sfueTtesplanta-Planta . Sin em~argo, hay quienes coasi-
¡l'l~'t .~, ~:.: ' , . .: . . ' . . 

.' .. ~el'eJ¡ll,.queé·é:s"tf) pO.siblemente no .ocurre debido a que existe una 

Jpe,#JeiMtid:el nicho'. (disminuci6n de la amplitud de.l nicho de las 

eSPA:~t.:sJ),,'ql.l'een cierta forma ha fomentado la alta diversidad en 
~',; ';>, .,;-, ,,'- - -

e~~~Jls comunidades C~.' &!.. Strong, 1977; Denslow, 1980a .. y b; Orians, 

1:978.2.; íTandani et' al. ,ms . ) '. 
'; _.....-.-. 

. Se han ob.tenido tambi~n las estructuras poblacionales (basadas 

en los diámetros de los individuos) para. las dos especies en Los 
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. Tuxtlas (Fig. 7.2). Al compararse estadísticamente (Kólmogorov" 

Smirnov) la estructura poblacional de C. obtusifolia vs. H.appen

!!!ic\.t1atus, se han encontrado diferencias significa fivas, tanto pa

r:a las poblaciones en S ha de selva (D=28.97; 0.01 <P<O .05) , ,como 

en O.2ha a 10 larga de un camino (D=46.34; P<O.OOl) (Fig. 7.2). 

En el primer caso, se observa que las categorías juveniles en C. 
, ¡ 

~)ibtusifoliaest4n bien representadas, y conforme se aVanza en 

(¡,'ategoríassuperiores, esta· cantid,ad representada disminuye como 

en la e~tructura poblacional de una poblaci~rt joven;qtlizás esta 

tructura es resultado' de perturbaciones humanas recieintes. En 

!¡!¡. LappendiQulatus llis categorías inferior y superior son la mejor 
\ ,,' i 

tiepresentadasen la comtlnidád, y aUnque el porceIitaje die indivi-
. , 

duos.juveniles es menor que el deC. obtusifolia, no necesaria-

me,nte indica qué es una poblaciÓn senil; en la estructura de estfA 

espéciepuede obs~rvarse,(cf. Fig. 7.Z) que alcanza clases diamé 

t(ficas lI1~yoresque las .de e .obtuslfolia y posiblemente, tiene t~ 

, bTéñ mayor logevidad.La alta proporción en las clases, diam¡§tti" 

c~ssuperiores puede, ser, indicio de una perturbación eX!tensa en 

e,¡pasado, sin embargo, 10 más notable es que H. appendiculatus 

. lit1)estra un patr6n, disti.nto deC ~ obtusifolia. 

t .' 

En ladistl'ibuciÓn de clases diamétricas de am.bas especiese,n 

~a zona talada (Fig. 7.2), las categorfas juveni~es no ;están repre 

• sbntadasen ,~n:inguna delias:dos especies, 10 que refleja bien por 

Ufllado 'la no, regeneraciÓn en amb,as espe.c;l.es después del estable
l' 

"cimiento de las primeras cohor,tes, y por otro, si suponemos que" 



j ji 

. ~ -. 
, 

179. 

VEGETAC·ION .SECUNDARIA I.0.21t .• ) 

c. o 11 fu.J i fo I i ti 
,N=98 N=tQ6. 

H. tlPP.lldlCUltlfU$ 
N~A2 N~44 

t..tI ... 

Cl.s~s d;iamétricas (cm) 

poblacional.de; f. ohtusifolia y.!!. 
~111~ii~l en 5. ha de selva y tooO 111

2 6i 
i . daria.La poblaciÓcnseestru<:" 

.......... ,,"",,¡, . .cla.s .• 5 d;i.allétrie~$" 

1 ¡ 
¡ 

. í 

í 

¡: 

... _~-..... -.,~ .... _-~ ... _----_ ... ~~ 
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a 
1 H = 1.098 

n 

b 
lHc~~.125 

i' 

o 1 

I'Duices de Herti-vorfa oD.tenidos para los 
indl'Viduos, ·adt\ltGtsdeGec'ropiaob'tusi ft>lia 
Ca) y ffeIToo'ar~s a'ppe'ndlculatus' (b) ; las 
bar'!'a, rep:r~sent!1nla proporc16n de hojas 
deoada especieylf!Jindiv-iduo en una deter~ 
minada catege.'1'fade daño. 
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'he.cll.o puede deberse al factor defensivo que consti tuyen las 

;hol1lJigas que hahi tan como mutualistas esta especie (ver Cap. VI). 

Bncontraste, en H.appendiculat'Us lamayor1a de las hojas 

'se· encuentran en las categorías 1 , 2, 3 Y 4 (Fig. 7 .3b), Y un 

pequeño porcentaje.de hojas está en ¡as categorías O y 5; en esta 

~specie,. la probabilidad de escape al daño por una hoja es muy 

peqUeña (aprox. 6%) y la probabilidad de daño intenso es muy alta 
. .' 

}o que significa que las hojas individuales de l;i.appenqicu1atus 

~xperim,entan darío. por herb:ívoros desde una edad muy . temprana (ver 

Gap. VI}, y mueren . ,antes debido a' que llegan a valores de daño 
" . 

, 1Daxores . al 75\ de su área fel iar. Bn esta especie es muyptoba-

bleque los beTbívoros, dependiendo de la estación del año,in.:. 

;:fluyan én la sobrevivencia de las hojas, y por extensión, en la 

sobl"~vivencia y crecimiento de los individuos. 

Haciendo una suma ponderada de las categorías de daño y su 

frecuencia en las hoj as de las .dos especies, eneontram<;ls que el IH 

mayor en H. appendiculatus' (2.125) que ~n C. 'obtusifo1ia . (1. 098) 

las diferencias evaluadas en un análisis de contingencia, son 
. . 

'!e,stadísticamente significativas (G=41.59; P<O. 001" prl;teba «e G). 

El hecho de que la presiÓn 1'&1' herbfvs>ros pueda afectaren 

: forma diferencial tanto a 10,5 individuos como a l.as especies es 

"hotable,: ya que en cierta medida corrobora la hipótesis (Hartsborn.~ 
¡" 

(1978) que postula la colonizaci6n de los elaTOS d:epeJW.iellte de 
. ¡, 

:10.5 berbf.voros.· 
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Anteriormente se ha enfatizado (Caps. V y VI) que 10$ herbí~ 

vor,osrtosoIf el 'Ein±ca factqr, ni p:tebablementeel más importante 

sobrevivencia de las especies pioneras,. sino uno 

otros I Sin embargo,Considero que las evid~ncias encontra .. 

10 largo ,de este estudio tienen implicaciones no s610 por 

!rmostr~r la influencia de 10sherb1voros en la demografía' de una 

il¡especie en particular, sino que al' hacer10 da evidencias de que 
. , : 

"esta influencia puede ocurrir a nivel comunitario, es decir, a 

del prQceso, sucesional. 

La sucesión', uno de los proce.sosmás interesantes al nivel 

l:a ,comunidad por su dinamismo (y el de las especies que la 

inic:::ian), cobra un nuevo aUge a partir de involucrar nuevas vi!-. . 

.riablescomolos herbívoros en su estudio ~ Considero que si se 

Una imagen totaldelpToceso sucesional en las selvB.$ 

es nec~sarioinvolucrar el mayor número de variabl 

posi,bl.es; los hérb1voros.son una de ellas, y el estudio de los' 

iherbívoros-sucesi6h es una ite las áreas en eco19gía tropical. qu~ 

e1futuro·tendrá importantés.implicaciones teórico-prácticas;; 

Otro corolario, impor,\ante de esta tesis es que, dada la .com:~ 

ejidad de:1sistema ,es ne.cesJuio realizar, .en los claros, 'J:r{J¡;: 
.".' aje.e>;perimental que' evall1e la impo'X'tan~ia de una (F".ás varia ... :' 

! 

;bies : por ejemplo ,eltransplante .. rec!proc,o . de plantf1'S entl'el~s(. 

d:Lferente·s zon~s del. claro o entl'e cIare,s; el es"tt1diÓ~xpé"l;i.mentaf 

'de laintera..cci6nplanta ... pl.anta (por exc:lus :t6n o adic'i6n); la ex'~ 

clusión de :ti tófag)Js en diferentes clar.os o partes;,'delos l11ismes;. 
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el mane.jo experimental de la diversidad vegetal y su papel en la 

reducciéln del ataque por herbívoros a una especie en particular, 

son algunos de los estudios que se vislumbran Íac.tibles de reali

zar. Evidentemente, los problemas metodo16gicos involucrados son 

de un alto grado de dificultad J pero los resultados a obtenerse 

son tan importantes, 'que constituyen un J1esafío inescapable al 

ingenio delecólogo interesado en encontrar causalidad en el pro-

ceso natural de regeneración en las selvas húmedas tropicales. 
t 
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RESUMEN 

Aprovechando la fOTmación reciente de dos claros (ca. 600 m2 

'cada uno) en la. selva de Los Tuxttas , se colocaron cuadros de oh

serva¿i6n permanente en dos zonas del claro: zona de las raíces 

zona de la copa. 

. Estos sitios fueron estudiados de ]982 a 1984 con el fin de 

obtener inform~ción acerca de3 aspectos: 1) estructura y compo

ión florística de la comunidad de plántulas en cada zona del 

aro; 2) dinámica de pobl?ciones de plántulas dedos espécies 
pioneras. (Gecropia obtusifolia Berto!. y Heliocarpus .appendicula

'~.tl:is TUTCZ.) en estos sitios ;3) patrones de herb.ivOría en. estas 

¡dos especies, en los individuos infantiles y.adultos, y en módu-

los (hojas). 

L~ ~eterQge~eidad espaci~l interna de c~da claro se re eja 

en 10~ resul tados obt.enidos respecto a la estructura y compos i

;ci6n ~!orística y en lasobrevivencia de las especies en cada zo-
t' , , ,'. 

':na del claro. Los parámerros .de diversidad eH ' y E) fueron sig-

\nifica,tivamente mayores en la zona de raíces que en la zona de'la 

. La sobrevÍvencia de c. obtusifolia fue mejor en la zona de 

mientras que la de H. appendiculatus fue mejor en la de 

En lo referente a los riiveles de herbivoría, ambas especies 

-muestran, en el estado juvenil, valor semejantes de área foliar 

fconsurnáda por herbívoros ca. 25\), mientras que en los indi vi-

ld:uosadultQs, ti, appendiculatus tiene significativamente má,s daño. 

JA nivel modular (hoj as), en los in~Hvidu'ós juveniles, los valores 

daño son s elevados~n H. appendiculatvs; la cantidad de da

que. una hoja ind idualrecibe, parece influenciar' su esperan

de vida. 

Se incluye una discusión de los posibles factores que influyen 

el establecimiento de las espec s pioneras en los aros natu-
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l\BSTRACT 

:tn two gaps a. 600'm 2 eac,h) recently pl'oduc:ed by treefalls. 

~n tlte rain fe·rest at Los Tuxtlas-, peTlllanent quadTats were esta'Qli

~hed:in two diffe'rent gap zones: the Toot zone andthe crown zone. 

Fl'om1982 to1984, these sites W'6'fe studied to obtain informa

~ion on three aspects: 1)structure and floristic composition of 

. ~he séedling community in eachgap zone; 2) populatlon dynarnicsof 

. ~eedlings oí two pioneeT species (Cecropia obtusiíolia B~rtol. and. 

l~eliO'cGlrp'Us appendiculatus Turez.} in threse sites; 3) patter.ns oí 

l~erbi'VorY cmthe.$pecies, inbo.th seedling and adult individuals, 
: t 

j~5 we.11 as in modules (individual leaves). 
d ' 

The internal .. spatial heterogeneity oí e.ach gap 1s reflecfed by 

res1ilts Qbta:tned with regard tostructure and floristicGompo-
. . . . 

ition oí the zones t and inthe survivorship curves of the two 

¡¡;igntficantly greaterin the root:zone, compared to the crown zone.· 
r, . ""..' " 0,,' , . 

:!;..ohtusifolia survived better in the cown zone, while, in contrast, 

;H, appendicula:ttls had ahighersurvival rate in the root zone. 

e The Ievels of herbivory (leaf area consumed) onboth species, 

;~t both seedling and sapling stages, were similar (ca. 25%), but 

:[n a.dul t individuals of H. aEpendiculatusthe levels were signifi

lbalty .greaterthan in C. obtusifólia. At themodular level (~n 
1-;:, ':, "' ,.:" : ,,-
LPuvenile. individuals) , e the dama.ge values were. also greater in H. 

l'Jtp:pendiculatus; the amQunt ofdamage appeared to influence the 

)ife-expectancy of an individual leáf. 

Factors that possibly affect the esta¡r:lishment of pioneer 

speciesduring the proGess qf colonizati~n of natural gaps are 
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Apéndice·I. Valores de impo.rtane:ia relativa CV .1.) de lasespe" 
e;tes colonizadoras en las dos zonas del claro, du-
'I'antetres tiempos distintos. . . 

ESPECIE 

Geero,E;i.a 
o15tusifolia 

Cissus aff. 
gO·SYEi i folia 

Helioca r¡:!us . 
... aPEendleula.tus 

Robinsonella 
·miral1dae 

TrichosEermum 
me:xlcanum 

Urera baracas ana 

Aeaiypif:¡.a skuehii 

~raceae sp. (1) 

Dieffenbachia 
s~guina: 

~EhelaJldra 
~U'f.antiaea 

fEomoea aff. 
.. pliylo~e,g a 

Cariea 'papaY;8 

Sapium sp. 

.adenia 
onell~·sm;i.th;ii 

Lycianthes af f. 
.. ·.heter6clita 

Septiembre de 1982. Sitio I,Cuadro 1. 

D01UNANC ¡'A· 
RBLATWA 

24,10 

16.57 

1.3.09 

9.07 

7.79 

3,42 

3.19 

3.23 

3.04 

2.54 

0.81 

2.38 

2,27 

2 .• 11 

1 .29 

FRECUENC ¡'A 
RELATl'VA 

25.4g. 

17.64 

1 .94 

3.92 

3.92 

5.88 

5.88 

3.92 

3.92 

3.92 

3.92 . ,-
1 .94 

1.94 

1 .94 

1 .94 

DENS1:'DAD· 
RELATI'VA 

29.82 

15.78 

1 .75 

3.50 

3.50 

5.26 

5.26 

3.50 

3.50 

3.50 

3.50 

1 ,75 

1 .75 

1 .75 

1 .75 

V. 1\. 

79 .. 41 

49.99. 

16.78 

16 .. 49 

15.21 

14.56 

14.33 

10.65 

10.44 

9.96 

8.23 

6.04 

5.94 

5.80 

4.98 
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Syngonlum sp. 1 .24 1. 94 1 ,75 4.93 

He~ic.onia bihai 1.19 1 .94 1 ,75 4.88 

Pi12er aUritum· 1 .02 1 .94 1 ,75 4.71 

Desconocida 4. 0.10 1 .94 1 ,75 3.79· 

Fornsteronia 0.054 1 .94 1 ,75 3.74 
v lrldes:ce"rts 

Begonfáceae r 

'" H t .. - ~ (Pi) (log Pi) • 1.0939 
~:, 



Gecrop1a 
obtÜs'lfo:1ia 

Gissus aff. 
. go st1liffol1 a 

Acª,lypha. skuchii 

CuEáIlia. den tata 

. Heliocaqus .. 
app'end'lculatus 

; SyIlgóhium. '. 
,:eodb}?hyl1 um 

Neul'olaena lobata 

. Desconocida 7 

Lycian'thes . 
····· .. Jíete'ro.cl;ita 

iChalliaedqre a . 
. "!'t'epe'j llote 

206. 

APEND!.GE r (Cont.) 

Septiembre de 1982 • Sit;t.o 1, Cuadro 2. 

DOMINANCIA ~R.ECUENGJA DENSIDAD V. 1 • 
RELATI'VA RELATIVA RELATIVA 

61 .82 33.33 55.12 150.27 

12.33 27.45 17.94 57.72 

3.54 7.84 5. 12 16.50 

3.25 7.84 5.12 16.21 

8.58 3.92 2.56 15.06 

2.06 7..84 5. 12 1 5.02 . 

2.72 1,96 1 .2'8 5.96 

2.30 ] .96 1. 28 5.$4 
" 

1.34 1.96 1 .28 4.58 

1 .00 1 .96 1. 28 4.24 

0.48 1.96 1 .28 3.72 

0.38 1.96 1 .28 3.62 

0.14 1.96 1 ,28 3,39 
" , . 

. Y\ 

H' == ~ ¡: ePi) (log P;il - 0.6-838 . 
,-::.t 



. ESPECIE 

Cissusa;ff. 
gosyPlifo1ia 

. ';Pseudolmedia 
oxynhy1.1a:rla 

. i ' 
[ 

Urera caracasana. 

·Psychotria 
. chi;1pensis 

SYngonlum 
'Qodoplfyl1 um 

Ara:ceae sp •. (1) 

HeliOCar~Us 
· ·a:ppend culatus 

Aphélandra 
aurantlaca 

;Araceae (3) 

Tropñis m(¡lxicana 

Spigell.a i;p. 

Urel"a sp. 

S'yngonium sp. 

Dese tx (Solanum?) 

Cup'21;nla d'entata 

'. Acaltpl¡askÜch;i i 

, • Ro b"bis:one'lla 
m1rand'ae 

C'e'c'ropi a . 
" ··oP-tUS:l'fol1a 

APENDICE I' (Cont.) 

Septlembrede 1982'. Sitio 1) Cuadro 3 . 

DOMI\NANC t"A 
RELATI'VA 

38.52 

12.78 

.3,11 

8.49 

9.45 

2.37 

9.55 

1.68 

1.69 

1. 56 

0.78 

~.l O 
) 

0.52 

1 .14 

0,96 

0.69 

0.56 

0,45 

FRECUENCl'A 
RELATI"VA 

20 

5 

10 

6,66 

6,66 

10 

5 

s 

3.33 

3.33 

3.33 

1.16 

3.33 

1 • f! . 

1 .6 

1.6 

1.6 

1.6 

DENS!:DAD 
RELATIVA 

38.37 

5.81 

8.13 

5.81 

4.65 

6.97 

4.65 

3.48 

2.32 

2 .. 32 

2.32 

1 . 16 

.1 • 16 

.1 • J 6 

1 • J 6 

1 .16 

L 16 

V. 1. 

96.89 

23.59 

21 • .24 

20.30 

20.10 

19.34 

19~20 

10. ] 8 

7.01 

6.88 

6.10 

5.86 

5.48 

3.90 

3,72 

3.45 

3,32 

3.21 



208. 

;tha'Jlia"edore.a 0.20 
:. te'peJ"!lo:te 

1.6 1 .16 2.96 

:Di e f;f'en:bach i a 
"segulna 

2.92 O. 16 1.6 1 • 16 

" . H ' >= .. ! (1' i) (lo g Pi) >= O. 8430 
la1 

.' 
" , 



Cfssus ' af f • 
igo'sypiifoTia 

Araceae ' (4 ) 

·He liocárpus 
. átmendiculatus 

Sxngonium 
i' ' pOdophyll um 

. 'A'ném0l'aegna 
, ,".chrysantha 

¡eecTop:i.a 
obtuslfOlj.a 

} 

lpomoea sI' .;' 

. I'pomoea phy110mega 

",Psychot~ia sI'. 

Acalypha skuchii 
¡ , 

12 

tycia¡nthes 
.: '!i(,fteroc1ita 

i 
, . 

, 'A,heltf.na'l"a 
: :I\lUl'ántlaca 

14 

IrT tclío'spe'rmum 
,', "fue~lc'an'um" 

209. 

APEND1'CE l' (Cont .} 

Septiembre de 1982. Sitio 1', Cuadro 4. 

DOMI'NANCI:A FRECUENCI:A DENSrDAD v. 1. 
RELATI'VA RELATIVA RELATIVA 

7.95 11.94 ' 16.86 36.75 

6,08 13.43 10.84 30.35 

9.07 8.95 7.22 25.24 

6.88 7.46 8.43 22.77 , 

8.12 5.97 4. 18 18.90 

5.05 4.47 6.02 15.54 

5.62 4.47 4.81 14.90 

2.40 5.97 4.81 13.18 

4.77 4.47 3.61 12.85 

3.61 4.47 4.81 12.82 

1.66 4.47 6.02 12.15, 

5.68 2.98 2.40 11 .06 

6.,72 1,49 2.40 10.61 

3.37 4.47" 2.40 10.24 

4.73 1 f 49 " :1 .20 7.42 

4,73 ' 1.49 . j .20 , 7.42 

3.2 1.49 .1 .20 5.9:1 

2,44 1.49 1 ,20 5.30 



210. 

Serjania sp. • 2.27 1.49 1 .20 4.96 

. DesconocIda 10 1 .8] 1 .49 1.20 4.50 

J:¡)es~onocida 13 1.66 1 .49 1 .20 4.35 

0.41 1.49 1 .20 3.10 

desconocido 0.79 1 .49 1,20 3.60 
,; 

" H' = ~ICPi) (log Pi) = 1.228 "JI., 



l3SPECIE 
, < , 

tlecTopia 
l'.,obtusffolla I ' ..;..,¡;;..,;;;...;,;,;:..=.:;::....;;..;;;= 
¡ 

~Calypha skúchi i 
, ' 

fÜraea"obovata 

, 1"r,ichilia sI'. 

HE(lJoCar~us 
!'appendl,culatus 

Cissus,aff. 
f ,Sosypiifolia 
,j' 

lRubiaceae 
, j 

, , 
, ': 

~&atium sp. 
j ': '~Euph. 1) 
i 
1~escbnocJda 4 

~~era caracasana 
f ti .. 

211 . 

APENDl:CE 1': (Cont.) 

,St¡pt:j:embre de 1982. Sitio t'l, Cuadro 1. 

DOl'-fI'NANC 1',1-\ FRECUENCl'A DENSl'PAD 
RELATI'VA RELAT!'VA RELATl:'VA 

71 .,34 43.33 62.22 

7.84 :13,33 11,11 

6.08 10.00 6.66 

3.43 6.66 4,44 

2.53 6.66 4.44 

. 0.2,3 6,66 2,22 

3.50 3.33 2.22 

2.33 3.33 2.22 

1. SO 3.33 2.33 

1. 16 3.33 2.22 

" H I = -~ (Pi) (10 g Pi) = O. 61 6 
, .. " 

, V.' l. 

176.89 

32.28 

22.74 

·14.53' 

13.63 

9 • 11 

9.05 

7.$8 

7.05 

6.71 



iSPEcrE 

,CecI'opía, ' 
;, lobtuslfolia 

'Úira:e a 'O b'oVata 

":Á¿alypha skuchií 

·Araceaesp. (1) 

¡$ptgeTia 
1" 

'Ttichilla 

Plper sp. 

212. 

APENDl'CE l' (Gont.) 

Septiembre de 1982. Sitio rr, Cuadro 2. 

DOMl'NANCIA PRECUENCIA DENSl'DAP V. 1'. 
RELATI'VA RELATlVA RELATIVA 

67.04 52.38 65.62 185.04 

12,40 10,08 9.37 31 .85 

,8.10 10.0 12.50 30.85 

5.68 4.87 3.12 13,67 

3,68 4.87 3. 12 11: 67 

2.52 4,87 3.12 11.67 
I 

0,56 4.87 3.12 8.55 

HI = " -1:(Pi} 
'-1 

(log Pi) = 0.5167 



11 

ESPECIE , 

Cecropia 
obtus'lfolia 

'Hiraeaobovata 

Cissus aff. 
gosypiifolia 

Heliocarl{Us 
append<culatus 

Araceae sp. 

Araceae 

Fornst'eronia 
vir14escens 

Trichllia 

Spig'ella sp .. 

213. 

APENP;tCE t CCont.} 

Septiemb,re de 1982. Sitio 1'1, Cuadro 3. 

DOMINANCIA FRECUENCl'A DENSIDAD V. 1. 
RELATIVA RELATIVA RELATIVA 

73.99 37.50 48.71 160.20 

6.fi6 15,.62 12. ~ 2 35.20 , 

5.02 12.50 JO.25 27.77 

8.52 9.37 7.69 25.5S-' 

1.59 9.37 7.69 18.65 
, 

0.78 6.25 5.12 12.1 S 

,1 .93 3.12 2.56 9.54 

0.92 3.] 2 2.56 6.60 

0.44 3.12 2.56 6.1~ 

" H' = -P (Pi) (log Pi) = 0.7249 ,,-,t 



215. 

APENP;t'CE l' . (Con t . ) 

Febrero de 1983. SitiO 1, Cuadro 2 . 

ESPECIE . DOMINANCIA FRBCUENCI'ADENSl'DAD V. l. 

CecTopia . 
:obtuslfoli a 

Acalypñaskúchii 

. Cissus aff.·. 
. 'gos'ypiifolia 

P.seuaolmedia 
o:xyphyl1 a 1'i a 

, . 

, :Piperhispidulll 
. 'I? n l' 

.Sp:is~lia sp, 

,Hel:;iocar~s . 
, ::·append0Culat1.ls 

: Neurolaenálobata 

Syn'Son iU1ll pod()'phyllum 

Í'hyto,lacca . 
• 'r'fvlnod'e s 

. Chama.edo1'e a 
. t,'l'eJÍ'lote 

Ochtomapyt 81llj;dal e 

RELATI'VA RELATIVA RELATrvA 

66,49 33.33 50.81 150.63 

29,75 6,66 4,91 41 .32 

1.92 13,33 9.83 25.08 

0.49 1,3,.33 9.83 23.65 

0.09 8.88 6.55 1.5.52 

0.03 6.66 4.91 11.60 

1.63 4.44 3.27 9.34 

1.00 2.22 1 .63 4.85 

0.42 2.22 1.63 4.27 

0.23 2.22 1.63 4.08 

0.05 2.22 1.63 3.90 

0.01 2.22 1.63 3.88 

0,.01 2.~? 1,63 3.86 

'Il 

H' = -E (Pi) 
L-r,t 

(log Pil ¡:¡ 0,7176 



! ! 

216. 

APENDl'CE!, (Cont.) 

Pebrero de 1983. Sitio!, Cuadro 3 . 

. ESPECl'E DOMINANCIA 
RELATIVA 

HeTioc::ar'~us, 80.82 
apl!endiculatus 

,Arac:eae s1'. (1) 2.22 

ClssUs aff; 0.62 
gosYpilfo'lia 

Urera earacasana 4,01 

. Syng:eni'wn 0.52 

Pseudo lm.edi a 2.29 
oxypñ:ylla'rJ. 

Psychotria sp. 1 .27 

Syngonium ',' :1 • 25 
" ,poaóp;ñy:llUltl 

,ATaceae 4 0.18 

;!phelartdra 1 . 1.3 
aut'a'ntia e a 

Spigelia sp. 0.07 

Trophis mexicana 1.91 

§olanac'eae 1', 1 .85 

Deseonocida 5 0,59 
{~S rr) 

Pl"eúrant'ho'den'dron Q. 23 
tl'rtden'l i ' ' 

'Chi,únttede 'l'e a Q .23 
"te'pe:jJ'l:ote 

',Cupánladent'a't a 'O • 2 O 

FRECUENCIA DENSl'DAD 
RELATWA RELATWA 

lQ.71 11.47 

16.07 14,75 

8'.92 9.38 

5.35 4.91 

7.14 6.55 

5.35 6.55 

5.35 6.55 

5.35 4.95 

5.35 4.91 

3.57 3.27 

3.57 3.27 

J .78 1 ,63 

1,78 1.63 
, " 

J .78 J .63 

L 78 1 .63 

J .78 1 .6.3 

1 .78 1 ,63 

V. L 

103.00 

33.04 

19.37 

14.27 

14.21 

14. 19 

13. 17 

11 .51 

10.44 

6.91 

6.91 

5.32 

5,26 

4,00 

3,64 

3,.64 

3.61 



! I 

217 .' 

Rob'insonella 0,16 1 .. 78 1,63 3,57 mfrana:a.e 

Desconocida Nva. 3 0,11 1. 78 1 .63 3,52 

Ipomo'ea sp. 0.10 :J. 78 1 .63 3,51 

¡~h:tt'olacc a 
' rlvlnolaes 

0.06 1 .78 1 .6.3 3.47 

PipeT h';t'spidum 0.04 1.78 1.63 3.45 

Compe:sitae 1 0.03 1 .78 1 ,63 3.4,4 

p\cal~Eh~ skUchii 0.01 1 .78 1 • 6.:? 3.42 

H' = .. t (Pi) (log Pi) ,? 1.2429 
¡a, 



I ¡ 

, ' 

218. 

APENDl'CE l. (Cont.) 

Febrero de 1983 ~ Sit;io 1', Cuadro 4. 

ESPECIE 'DOMrNANCl'A' FRECUENCtA DENSI'DAD 'V.> 1. 
RELATIVA RELATIVVA RELATI'VA 

.'He!!:~~dl~~l'atus •. 23.44 12.50 11 . 11 47.05, 

Solana.ceae r 19.69 1.78 1 .58 Z3.02 

,5yn80n iU1ll 2.86 8.92 7.93 19.71 

':r:pOlIloea phyllomega 0.53 8.92 9.52 18.97 

1 ~ 18 7 .14 9.52 17 .• 84 

:Anemo;2ae:gna 2.76 7..14 7.93 17.83 
• .•. , cnrx:santña 

iCecre2ia 2.17 5.35 7.93 15.45 
·'o)1;tu.sltolia 

Descon()cida rr 11 .33 1.78 1 .58 14.69 .. 

l:'re;s lIle ,5 p . 5.24 3.57 3.49 12.30 '. 

~al(iUm s~. 3.25 3.57 3;25 11.5~ 
• c' . Euphor. r) 

Enredadera 1. 21 5.35 4.76 11. 32 

,Araceae (4) 0.23 5.35 4,76 10,34 

'lJrf.rrt4Caracasana 1 ,35 3.57 4,39, 8.41 

~:i:ee't sp, 4,29 1 .7~, 1 ,58 7 1 65 

Neul'ol.aena Jabata 
'\ 

3.73 1 .18 1 .58 7.09, 

·'Se:.rla.nia sp. 3,Q7 1 .78 .1 .58 6.43 

r)esconocida l' 2,72 1 .78 J .58 6 r 08 

li~lecho desconocido 2,70 1.78 1 ,58 5.26 

D:é5conecida 1 .90 1.18 1 .58 5.26 



As t''I'OeaTyUm 1 • .35 
" Dl.exÍ'canum 

.P1ReT hisRidum 
)-

1 ,34 

'Rubiaceae 2 1 ,lO 

Solanaceae tI' 1 .02 

· AEhe"land''l:'s 0.56 
aUTánt!aca 

P:Src'llotT;ia sp. 0,48 

ltcmposi ta~ 3 0 • .37 

,'l' T feho SE enn.um 0.01 
mcexlcanum .• 

219. 

1 .78 1 ,58 
\ 

1 .78 1 .58 

1 .78 1 .58 

1.78 1 .58 

1 .78 1 ,58 

1 ,,78 1 .58 

1 .78 1 .S8 

1 ,78 1 .58 

H' ;:: ,. "(Pi) (log Pi) ;:: 1.2595 t:! 

, 

4 .71 

4.70 

4.46 

4 •. .38 

3.90 

3.84 

3.73 

3.37 



. I 

• ESPEC!E 

. Ce ere ]a 
'. ;¡obruS'frólla.-

. 4'C'alrpha "skttc'hii 

Tricchilla sp. 

Gissusaff. 
-;TgosYplifol i a 

Rllbiaceae r 

. Hiraea obovata 
I . . 

I1~sconocida 7 

¡Dússia mexica.na 
, é 

T'rophi smexH:ana 

Aiaceae sp. (1) 

Desconocida 6 

220. 

APENDICE r.· (Cont.) 

Febrero de. 1983 • Si.tio tI', . Cuadro 1. 

DOMI'NANCIA FRECUENCrA DENSl'DAD V. r. 
RELATl'VA REtAT.WA ·R.ELATIVA 

76.06 21.0i 26.92 12~,03 

12,43 26,31 34.61 13.35 

3.78 10.52 7.69 21~99 

3.06 5.26 3.84 12.10 

2.16 5.26 3.84 11.26 

12.5 5.26 3.84 10.35 

0.38 5.26 3.84 9.48 

0.21 5.26 3.84 9.38 

0.21 5.26 3.84 9.31 

0.17 

0.16 

.. 

5.26 

5.26 

3.84 

3.84 

Ii' = - '2(Pi) (log Pi) =0.8328 f.i. . 

9.27 

9.26 



, ¡ 

·C~cl:oPia . 
;'obtU:si.fol i a 

Acalyphaskuchii 

Araceaesp. (1) 
<': 

Ffi)rnsteronia 
vÍrloecens 

Descol1ocída 5 

Cissu$. aff •.. 
¡go·srpi;ifolia 

221. 

AP,eNDI'CE l' (Cont. ) 

Febrero de 1983. Sitio 11, Cuadro 2 . 

DOMI'NANC lA FRECUENCI'A DENSrDAl) V. 1. 
R.ELATIVA RBLATrVA RELATIVA 

43.54 46.15 58.82 148.51 

17.49 23.07 .. 17.64 58.20 

33.31 7.69 5.88 46.94 

3.64 7.69 5.88 ·17.21 

1 .18 7.69 5.88 14.75 

0.75 7.69 5.88 14,·32 

ti. 

H ' = .. ~ (P i) (10 g Pi) = 
G\ 

0.5576 



222. 

APENDl'CE I' . (Cont.) 

Febrero de 1983. Sitio rr, Cuadro 3. 

DOMI:NANCI'A FRECUENCI:A DENSIDAD V. I. 
RELAT!'VA RELATIVA RELAT1VA 

:Cecroliia . 
¡ ·oEt1asifolia 

76.63 21 .05 25 122.68 
, 

!Cissus· •. aff. 0.77 21 .05 20 41 .24 
gOS~Eiifolta 

J'liraea oboVáta O .19 21.05 20 41. 24 
I , 
1 

lAraceae sp. (1 ) 1.3.43 5.26 5 23 .. 69 

IHeliocarEllS 0.09 10.52 10 20~61 
I ··aEEena:t¡::lllatus 
I . . .. • 

'POrnsteronia 1 .23 5.26 S 11 .49 
! ·.·.··viria:escens 

Desconocida 5 0.46 5.26 S 10.72 
I 

jAcalXEha skuchií. 0.14 5.26 S 10.40 

:Araceae (4) 0.01 5~26 5 10.27 

j' 
n 

H' = • ~ (Pi) q.og Pi) = .o •. 8549 ,.1 



É-SPEcrE' 

Acály;phaskuchii 
, ' 

;Rob lns'ohe 11 a 
, miránd'ae 

'Urerá caracasana 

Desconocida T 

: Carie a papara 

Piper aUr'1tum 

Heliconia biha;i 

;Araceae sp. (1) 

;U'i effenbachi a 
, ,'segufná 

1Cee:Topia' 
, obtusifolia 

SaI?hium sp. 

: ~Stémmadenia 
" :aonnel1~s~ithii 

·Odontone,ma ' 
calt !'st ach.xum 

, ',SytigoniulJI 
i 

'}Solahum sp, 1 

':Plp'e:t uníb'el1a tum 

'Solanaceae 2 

223. 

APENDJ;CE l' (Cont.) 

Julio de 1983. Sitio 1, Cuad~o l. 

DOM:tNANCIA 'FRECUENCI'A. DENSI'DAD 
RELATIVA RELATIVA RELATIVA 

5.87 16.66 19.44 

17.44 8.33 8.33 

9.6711..11 11.11 

0.58 13.88 13.88 

21 .85 2 • 77 2 , 77 

17.94 2.77 2.77 

13.09 2.77 2.77 

0.89 8.33 ,8.33 

4.25 5.55 5.55 

0,84 5.55 5.55 

4.37 2.77 2.77 

0.88 2.77 2.77 

0.~1 2.77 2,77 

~ f ,. 

0,42 2,77 2,77 

0,40 2.77 2,77 

0,27 2,77 2,77 

0,2:1 

O • 01 

2,77 

2.77 

" H ' = -p (Pi) (10 g Pi) = 1. 1564 
«:1 

V. 1. 

41 .97 

,34.10 

31.89 

28.34 

27.39 

24.09 

18.63 

17.55 

15.66 

11 .94 

9.91 

6.62 

6. 15 

5.96 

5.94 

5.,8:1 

5.75 

5.55 



224. 

APENDICE l' (Cont.) 

Julio de 19.83. Sitio 1, Cuadro 2. 

ESPECIE DOMINANCIA FRECHENCI'A DENSl'DAD V. r. 
RELATIVA RELATIVA RELATIVA 

Gecro'Eia 
'oli't'us ~:rolia 

70.35 ,32.14 41.66 144.15 
'. 
) 

Aca1rpha s.kuchii 12.76 17.85 16.63 42.44 

PiEer, auritum 9.05 7 • 14 8.33 24.52 

Solanaceae r 1. 12 10.71 8,33 20. 16 

:P seudolmedia 0.92 10.71 8.33 19.96 
'oxyPhyl1aria 

He·!,!,~ •• ~·~lj.I~~'l'atus 5,09 7 • 14 5.55 17.78 

p:iper sI'. ' 0,44 3.57 2.77 6.74 

Gissus ,aff. 0.34 3.57 2.77 6.68 
'gos~']~iifolia 

" 

NeUrolaena 
~ - ~. j lob'ata 0.18 3.57 2.77 6.52 

" 
-.,1 

Araceae (2) 0.09 3.57 2.77 6.43 

AnthuriJ,lm, 
EentñaEn:x:1 lum · 

, 1 i 

11 
tI' :: -1: (Pi) (log Pil :: 0.4546 

;:-1 



225. 

APENUlCE l' (Cont.1 

Julio de 1983, Sitio 1, Cuadro 3. 

ESPECIE DOMINANCl'A FREGUENCtA nENSIDAD V. I. 
RELATIVA RELATrvA RELATl'VA 

H~liocar~us ,51 • S 1 6.45 6.45 64.81 
" .,apEen<llC1.11a tus 

Araceae sp. (1) 3.42 11 .29 1 1 .47 26. 18 

Utera CaracaS(ina 12.81 4.83 4.91 2L55 

Stl1gonium 4, 18 8.06 8.19 20.43 

Qdon.ton~ma 5.17 4,83 4.91 14,'91 
", cal1is tach'Y'um 

A!h el andra ' 2 .43 
,! aUTan t iae a 

4.83 6.55 13.81 

0,77 4,83 4.91 10.51 

Axraceae (3) 0.58 4.83 4.91 10.32 

So.1anaceae 1 1.73 3.22 3.27 8.22 

Ppulsenia armata 1 .47 3.22 3.27 7.96 

podophyllum 1 .31 3.22 3.27 7.80 

1- 1 .06 3.22 3.27 7.55 

,CuEania den tata 0,65 1 .61 4.91 7 . 1 7, 

Gl'Ssus afí. 0.57 3,22 3.27 '7 .06 I 

'go:st:e;iJ. fel la t " 
. . . . ? 

ChamaedoTea 3.38 1 ,6j 1 ,63 6.62 
'te'lleJi!ote 

;> 

PseudOlmedia 2,41 1.61 1 .63 5.65 
()Xrp"fíy~ia·t i a 

T:t'o~lÜs: ~e)cicana 
I 

1 ,,65 J .61 1 .63 4.98 

, 'RÓbiriscfrüÜl a 0.73 '1 
mf:randae ' 

.61 1 .63 3.97 



PI eUT án tñ:odend.ron 
:' '" rlndeIlfa:na .. 

:Piper hispidum 

Pl,lllod'endron 

. T:ri'chillia pal1ida 

~Etlpatorium sp. 

¡ ~ +a, n thoxy lum 
. 'ke lte l'lllan'i i. 

;O~thion 
\., • 'oblanCéolatttm ¡; " .',' 1.' ,. 

Trichil~'F!: martlana 

[~as si flor.a sp" 

0.63 

0.46 

0.25 

0.23 

0.22 

O.] 3 

0.04 

0.03 

.., 

1 .,61 

1.61 

1.61 

1 .61 

1.61 

1 .61 

1 .61 

1 ,61 

1 .63 

1.63 

1. 63 

1. 63 

1 .63 

1.63 

1. 63 

1 .63 

226. 

H' >: ,. ECPi} (log Pi) = 1.3717 
" al 

3.87 

3.70 

.3.49 

3.47 

3.46 

3.37 

3.28 

3.27 
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APENDl'CE r (Cont.) 

Julio d~ 1983. Sitio r, Cuadro 4. 

ESPECIJ3 DOMINANCIA FRE.CUENCI'A DENSI'DAD 
RELATrvA RELATIVA RELATIVA 

:HelipcarUs 28,21 7.84 7.81 
•. . a,PP'end! c'ula tus 

}Ure':ra caraCasana 2 O • 17 5.88 5.88 

.l'lper' ülllbel1atum 9 • 1 7 7 • 84 7 • 81 

Anemopa,egna 1 • Z1 9.80 9.80 
" . chrys'~LIltha 

Syngonium 4.44 9~80 9.80 
podophyl1um 

:Aca1xpnaskuch;ii4.05 9.80 9.80 

;Ps eudolmedi a 1 .49 9.80 9.80 
;'oxyphyl1aria 

.piper sp. 5.81 5.88 5.88 

NeUrolaena robata 7 .02 1 .96 1 .96 

.Piperhispidum 5. 18 1 .96 1 .96 

'Aphelandra 0.59 3.92 3.92 
'. auran:tl'aca 

\\ 

;SQlanum 2.45 1 .96 J ,96 
schlechtendalii 

Astrocaryum 2 .• 1 9 1 t 96 j • 96 
'me:x:!e an1;ljn ,. 

CissUs a,;ff. 0,87 1 .96 J ,9.6 
,gos:}:l;r:t i foli a 

Oda'u t'e:nema. O • 7 O 1 • 96 1 ,96 
," ,'c'a'l'11's'tac'hY4m 

rp'O'mo:e,a aff. 0,63 1,96 1 .96 
~'phx.ll'omega 

V. 1. 

43.86 

31 .93 

24.85 

24.13 

24.04 

23.65 

21 .09 

17.57 

10.94 

9.10 

8 • .43 

6.37 

6.11 

4.79 

4.62 

.4 • S S 



IJissus sp. 

l:pomoeá sp. 

Salac:ia 
i ... m·e·gisto·pnyTla . 

) 

Phttelaca 
.. ·rivlnotdes 1 

t:omposita'e· 

$apiumsp. 

l?olanaceae 1 

4xaceae (3) 

0.48 

0.51 

0.46 

0.35 

0.23 

0.23 

0.01 

0.04 

M' 

1 .9& 

1 .96 

1.96 

] .96 

.1.96 

1. 96 

.1.96 

1. 96 

11 

= - ~Cl?i) {log 
e: r 

228. 

1 .96 4.4 

1 .96 4.43 

·1 .96 4.38 

L96 4.27 

1 .96 4.15 

1 .96 4.15 

1:96 3.99 

1. 96 3.96 

P' ) J, = 1 ,26882 



, , ESPECIE 

CecTOpía , 
'<;ibtusffolia 

'A<::alYpha sruchi i 

,:Oesc~mocida l' 

':Dussia mexicana 

,Ív)alphigiaceae 

De.scionocida 3 
" 

Porn·sterQnia 
, . 'vitiaes.cens 

fJel1~caTpus 
i append:i:cUlatus 

!-lar ae·¡f 'O Qova t a 

Otthion 
". 'o15l'~:nceoly=tum 

" Cbrdi,ll ' 
, I me'lalantha 

'r:tpe~;iaurltwn 

APENDICE l' 

Jullo 

DO:r.UNANCIA 
RELATIVA 

75.55 

15,85 

3.03 

2,73 

0.99 

1.54 

1. 01 

0.63 

0.50 

0.22 

0.05 

0.06 

0,05 

R' = 

229. 

(Cont. ) 

de 1983. Sitio n~, Cuadro 1.' 

FRECUENCIA DENSIDAD V. 1.' 
RELATI"VA RELATrVA 

11 • 11 19.35 103.01 

22.22 19.35 57.43 

14.81 16.12 33.96 

7.40 6.45 16.58 

11. 11 9.67 21 .77 

3.70 3.22 8.46 

3.70 3.22 7.93 

3.70 3.22 7.55 

3.70 3.22 7.42 

3.:10 3.22 7. 14-

3.70 3.22 6.98 

3.70 3.22 6.97 

3.70 3.22 6.97 . 

H 

.. ~ O?i} 
¡:,J 

(log Pil = 0.9625 



I ! 

~$PECI:E 

CecTo)?ia 
····()b·tuslfoli a 

Acalypha .skuchii 

Araceae5p. (1) 
",. ;".-

c;i;.ssus 51' .. 

Crptcm .-
: ·.··schiedeana . 1 . 

l'-aul1inia sp. 

éithión 
::.!ob lanceo 1 a ttim 

230. 

APENDI:CE r: (Cont.) 

Julio de. 1983. Sitio tI, Cuadro 2. 

DOMI'!;ANCI:A. FRECUENCl',A DENSIDAD 
RELATIVA REtATI'VA RELATI"VA 

63.69 

28.03 

6.03. 

3.97 

0.06 

0.04 

,. 

43,75 

17,64 

2.50 

6.25 

6.25 

6.25 

41 .17 

17.64 

23.52 

5.88 

5.88 

5.88 

V. L 

148.61 

58.17 

54 .. 5S 

16. H) 

12.19 

12.17 

H I = - 1; (Pi) (log Pi) = 0.65563 
1#1 
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APENDT:CE :r CCont.) 

Julio de 1983. Sitio 11, Cuadro 3. 

ESPECIE DOMINANCI'A FRECUENC.IA DENSIDAD V. 1. 
RELATIVA RELATIVA RELATIVA 

Cecropia 
ootusifolia 

90.05 7.14 16.66 113.85 

HiraeaoboVata 5.10 35.71 27.77 68,.58 

€,issus afí. 3.32 14.28 22.22 39.82 
gosl~ii:folia 

! 
, !i,' 

0:rthio,n 0.82 21 .42 16.66 38.90 
oblanceolatum 

S:yng,onium 0.57 
, ~odophyllum 

7 . 14 5.55 1,3.26 

Ú:~boBetalUln 0,05 7 .14 5.55 12.74 
: ,'atllonii 

1ro~his mexicana, 0.04 7 .14 5,55 12.73 

" H' = -{l(Pi) (log Pi) = 0.7676 ... 
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L 

f\péndice 11, Descripci6n* del estadio de plántula y adul tocle las 
dos especies estudiadas Cec'ropiaobtusifolia y Helio-
carpus appen'd:i:cul'a'tus. . 

SeÓropia obtusifolia Bertl., Fi. Gua tbnal. 39. 1840. 
i' - ' / 

'Moraceae 
f: , 

~fGhancarro " 
r 

':estadio jdven de 20,-40 cm. Tallo pardo, liso, entrenudos hirsu-

tos. Hojas simples alternas. Peciolo de (1-)2-4 de largo x 0.1-
l' 

" 

6.2 cm de ancho, rollizo, 5-6 ligeTamentesulcado, pardoglabres,,:, 

I€:entes. Estipulas de 5-10 mm de largo, foliares, caedizas, par..: 

4,as al secar, glabTas. Lámina 6.5 .. 13 cm de largo x .3.3-7.5 cm de 
. 4nc,ho, de elfpt;ico a ovoide elíptico, memb.Tanosas J márgenes den-

y - . ~, 

1ados,base re(1ondeada, aguda o ligeramente, ápice de mucronado a 
. r ,"'" ; _. 

quspidado, venación pinnatinervia, de 6-8 venas secundarias, blan-

~o.pubescente . en él. envés y puberulento en el haz. 

iorma, ATool de (10-)20 .. 30 m de alto yde 20-40 cm de D.A.P. con 

,~aíceSf~lfrantesde O. $-1 m de altuTa. Tronco cilíndrico, recto, 
H,uecq en el centro. Corteza lisa, grisácea parda, las lenticelas 

~hund~ntes, pardo obscuras , dispuestas ',longi tudinalmente y for:mando 
tina lín~a de hasta 8 cm, aunque de cerca poseen distribución irre

~1.llar con cicatrices delgadas y evidentes a 10' largo del ·fuste ~ Exu~ 
~a<io transpaT~nte, cambiando a pardo claro h,asta adquirir un color 

tt'égruzco. Copa qbierta" redondeada y las ramas con apariencia ver- . 

~t,lcilada • 
, , 
~ójas. Simples, en espiral, peltadas, palmado partidas. y·de 20-50' 

clndediámetro. Pecíolod,e 25 ... 45 x O'Si) ero, pubescente, 15-20 cm 
ii 

s~l.cado, con exudado transparente al desprenderlo del tallo, negru:z-
r " '¡ ", 

elo,al oxidarse por el lado del envés y en su envés, es posibl~' lo .. 
ci:alizar un cuerpo glanduloso ~ardo, pubescente, (cuerpos de Mül1er). 
Llámina con 8 -1'1, lóbulos, oblon~os a obl~nceolados, margen entero, ' 

frLas descripciones fueron hechas por el Bi61. Guillermo Ibarra; la 
'~ibliogTafÍa usada y los ej em¡plares r~isados son ei tados en su 
!trabajo C:tba'lira Manrtquez,en\ p:reparac16n) . 



233. 

haz vel;'de obscuro, brillante, escabroso al tacto y con el enirés 

,más pálido, canescente. Yenac~ón actinodroma, 8-11 yenas prominen-
I . . 

tes por el envés~ paTdo Tojlza,s o gTisaceas. Estipula terninal de 

.9~17 x 2~4 cm, cónica, veTde gr~sacea o rOjiza. 

,Flor. Plantas dioicas. Espigas estaminadasde 15-20 x 0.8-1 mm in

';cluyendo el pedúnculo, amaTil1Fntas y en conjuntos de (11-)12 (-14) 

,espigas pOT inflorescencia. p'edúnculo de 6 ~ l1x . 1 . 1.5 cm guinda, " . 

sulcado. Flores de 1.5 ... 1. a mm, cáiiz tubular truncado y con 1 (-2) 
• I • 

estambres exertos. Espigas pistiladas de 12-21 x.0.4-0.6cm inc.l.u-

yendo el pedúnculo, verde gTisáceas y en cenjuntos de 4 ( ... S) espigas' 

por inflorescencia, pedúnculo de 5-11 x 1-1. 5 cm, glabro, sulcado, 

flores separadas por una masa de pelos blancos, el cáliz de 1.2-
1.8 x 0 .• 6-0.8 mm. Tubular, sin estambre,s, y con el pistilO de 1-2 

mm, ovario unilocular, estigma simple. 
, , 

Frute. Infructescencia de similares dimensiones a la de la inflo-

res,cencia, verde amaTillenta a para a obs.cura, los aquenios embebi

dos y con aproximadamente ~OOO semillas por infructescencia. Semi

llas de 1-2 x 0.8 ... 1.3 mm,cilíndricas, pardo brillantes. 

'F~nologfa. Especie que produce hojas jóvenes verde rojizas a 10 
, ' , 

l~rgo del' ,año; florece de Enero a Octubre (-Noviembre) y fructi ... 

fica de Marzo a Noviembre, si bien, es posible distinguir dos "pi

cos fl en la fructificación, uno que se verific6 hacia el mes 4e 
' .. Abril y otro más durante el mes de Septiembre. 

'Usos. Las fibras del talIo se utilizan en la manufactura de cuer-. 

d~$ r la pubescencia ele lashoj as es fumada por los habi ~a~tes de 
l~prov:tncia de Alta Verapaz, en Gua tema~ . .a; los troncos se usan 

palra construir balsas o canales de agua (Wi 11 iams, 1981).' Se ha 

inte:ntado la industrialización de la madera, pere presenta probl;e
ma,s per su al to contenido de. resinas y goma,s (Pennington y Sarukháu) 

1968; Angeles, '1981). Martínez (1969) le adjudica" propiedadesri

milares a las de C. Peltata como tónico para el corazón,notable 
di\lréticoasí como soluci6n contra·afeccionesnerviosas y asma. La 

fn:tluctescencia es· comestible, con un sabor similar al del higo. 

r. 
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nlstl'ibuc~ón. Se le encuentra por el Golfo de MtS,X·lco desde Tamau

Jipas y San Lu~s l'otoslha,sta Quintana 'Roo y p0r el Pácífico, de 

5111,810.8 a Chiapas. Se d;tstrtbuye además, de Belice a Panamá. 

fieliocarpus \3.ppendicuta:tus Turcz, Bjul1.Moskovsk.Obsc. Isp .. Prir. 

Ctd. 1'101. 31 en : 226.185,8. 

T:tl1aceae 

. ?'Jonote" 

Estadio joven de 50 cm de altura. Tallo rollizo, liso a ligeramen

tesulcado, con lentí:celas amarillas, escasas. Hojas simples, a.1.:· 
. . 

ternas; estipulas tringulares, deeiduas, estrigulosas. Peciolo de 
, - ~ , 

2.5 ... 5 cm de largo, acanalado,glabro. Lámina de 5.5-13,0 cm de 

largo x 3-6.5 cm de ancho, ovoide el!ptico, membranosa, base auri
cui~da,. ápice cuspidado, márgenes doblemente aserrados, venaci6n 

palmatinervia, ,de 5(-7) venas lateTales, estriguloso glabre'scente 

en ambas superficies. 

floma. Arbolde 15-:25 m de altura y de 15-50 cm de B.A.P. sin con

t,rafuertes. Fuste. cilíndrico, recto. Corteza lisa, .. parda, con 
'lel1ticelas ligeraJl\ente mas obscuras, pequeñas en líneas longitud!

nal:es.de dimensi6n váriable. Exudado escaso, pegaj oso, anaranjado. 

i C,9paredondeada , a.bierta . 

. ,libias. Simp~es, en espiral. Pecíolo de 2.5-12 x 0.5-1 cm, supra

·>.cEui'alado; pardo denso P'Pb~scente. Entrenudos pardo pubescentes, 
I)~los :estreitlados.' Lámina de (5~)9-18 (-25) cm de largo x 3.5..;10 

x. (-1 S) cm de ancho; ovada o elíptica, ba.s'e aguda o truncada, con 

2,:a.pendices que se dilatan amanera de alas, de 3-7 x 7-8(-10) mm 
dé'[argo, c(m' glándUlas en suma¡ge:n, el ápice cuspida:do, marg~n 

¡ .' i . ' 

bfserrado,~az pbscuro , opaco, con pelos. estrellados ,dispersos, 
pílrdos, el envés glauco, y densamente pardo pubescente, ven,aci6n 

a~tinhdroma~ con 5-7 venas basales. 

') ¡ 
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" ;""":'"t 

Plo~. Plantas dioicas. panículas de ] O~2.0 cmbtcluyendo el pedl1n~ 

c'Úl0 de 0-2 cm, pardo pubescente. FloT.es est"3:ÍYtin.'adas con (4 -) 5 

S:6p8.10s unidQsen la base, de 4-6,0 mm de .largo 4 0.8-1.1 mm de 

l{5bulos lanceolados, pubescentes por el extetior; Corola (4,..)5 
. . . 

petalos libres, de2.0~4.5 x 0.5".0.7 IlllI1 de ancho. AmaTil1.os, oblan~ 

c~olados, . glabros y al ternos con los' sepal()s,;·.'estambres\qe, 14-1 8 
de 3. 5-Smm,amarillentos;pistilodio 'a~,:2-3 .0 mm decla:rgo, ova-

. r~oyerde pubescente ,no e~grósadp, uni~óéula·r., est:igmabífido .• 

'Pf()res p:ist'ilá~as simila:l1'es 'en susC'ara.¿t:~rr~t:fca.s alas de las 
es~aIninadas, 'pero caréciendo de es t a1llbre s:,; pistilo 2.5-3.5 mm de 

largo"., ovario 'Pubescente, unilocufar, estilo corto yestigmabi-
.. .-. I 

fUTctitlO. .'-. 

Ft¡uto. lnfructescencia de 9-20 cm. Nueces de 1.4-2. x 1.1-1.5 mm, 
i ," 

a~lanadas, elipsoides Oredondeada.s, con 10!!i,márgene\s ciliolados, 
rásas y de (1':')2 semillas por fruto. Semillas de 1.2-1.6 x 0.8-1 , 
llUDl, piriformes,' pardo negruzcas. Endospermopresente. 

Felnologia . Arbolque de Enero a Marzo p}roduce hojas j6venes pardo 
rojizas •. ' Florece de Febrero a M~rzo .y. fructifica de Marzo a Abril. 

. . 

USQs. Las fibras de la corteza se utilizan para hacer cuerdas 

(W~1,1Ja,m~,1981). Algunas personas de la zona comentan que el exu
daBrQde la corteza acelera la cicatrización de heridas . 

. Di$ctribuc!ón .• Por el Golfo se le enct\entra. en Puebla, San Luis 

Pot:osí y.Verácruz. Por el Pacífico se localiza en Oaxaca y Chia

.pas. Se distribuye además, de Bélice a Panamá. 
, ¡< 
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