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"AL Llegar al paraje donde se habia de hacer
La milpa, dieron un golpe con el hacha en un
dnbol, pc& Lo que Este se Vitho abajo arran-
cando zedoé Los bejucos y cayendo todos Los
demds é&boﬂa&.., AL volver af dia sdigufente
a su milpa hallaon que todos o4 dnboles ha
bian vuelto a Levantarse y a nevivin y toda

- La tlenna estaba sdn cultivar, como antes.

Thataron de hacen de nuevo su mllpa ¢, cla-
vando otra vez el hacha, contaron todos Los,
drboles. . .

LA madoa noche se juﬂi&&ﬁﬁ todos £5A an&ma

- Les g, nabﬁanda, dac&an..;iavaﬂtacé a&éoﬁeé*

i Levantacs, enrredadenas!
Popol Vuh
"There 48 grandeun znzihéé‘ULQW of Life..."

Ch. Darwwin
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ix.

PRESENTACTON

g{ En el presente trabajo, cuyo tftulo es sumamente general, se

gﬁnvestiga la posible importancia que ia’herbivoriaftieﬁebenrel»‘

?éxito (sobrevivencia y crecimiento) de dos especies pioneras o

‘colonizadoras de los claros naturales en una Selva Alta Perenni-

'ékelia*“ﬁseﬁéu Miranda y Herndndez X., ]963):'Cécropia 0btu$i£aiia

EBertoigg(Moréceae) y Helioéarpus\appen&itulatus Turcz; CTiliéceae){‘
s fﬁff:» 5} El estudlo de las poblac1ones naturales de estas esneczes,‘ec ‘
fnecesarlo ublcarlo en el contexto de la dlnémzca de regeneracxon

‘éde la selva, ya que a través de 1as 1nteracc1ones que las planta<

‘fmant;enen con un ambiente heterogéneo fisxco (dado por 1as carac-.

‘§terist1cas de los diversos mlcrchabltats dgntro de un claro) y

T

;,f ;f; /x,§b1016g1C0 (por la relacién que guardan con 1nd1v1duos de otras

’?esne01es, de- 1a prepla vy con sus depredadores}, se lleva a cabo

&

yflf §el establec1mlento de estas espec1es.

'Hasta 1a fecha, lcs\estudios‘en el trépiéo himedo sobre el

. ;papelfque,los herbivoros juegan en el establecimiento de»iasfesf

iveéiéSVvegetales son muy pocos, En MéxiCo,\ei nroyeCto?general'

;?nImpactQ de los herblvoros de la dlnamlca de plantas tropicales”

e

'édlrlgxdo por el Dr. Rodolfo D1rzo del Instituto de Blolmgma de

51a UNAM ‘@5 uno de los pocos en 105 aue se esta buscando, de ma-

. ‘nera inten51va, la respuesta de dlvercos problemas de la 1nterac~

‘ §c16n planta herbivoro,

.f*Otres términos a51gnados a este tino de veqetac1én cComo: Pluvxl-,{
i 311vae, selva alta siempre verde, ~¥'r0n1ca1 rain forest, tropical -

%,perennlfollo, etc,, han sido révisados por Rzedowski (1978)
este trabajo usamos indistintamente algunos de ellos sln querer
expresar una diferen01a en el tipo de vegetacién, e ;

Utevemgreen forest, selva ombr6fila siempre verde, besque trop1ca1fu>




‘Este proyecto se realiza en la Estacién de Biologia Troplcal

< VE”Las Tuxtlas", en Veracruz, México.

Po?'otra parté'y realizédndose en la misma comunidad vegetal
:ei proyecto sobre la "Dindmica de la selva de Los Tuxtlas, Ver."
‘%a cargc del Bidl, Miguel Martlnez Ramos, intenta evaluar 1a é1n§w‘"
‘f;mica natural de regeneracidn de la selva y su 1nf1uenc1a en la

yédem@grafia de especzes con distintas aptltudes ecoiéglcas.

‘De esta manera, el presente estudlo zntenta conjuntar en el

:“Qﬁarca de .la regeneracién ﬁatural de la. comunidad el éxito en el

' Qestablecimlento:de*las espe@xes pl@n@ras.en ios,ciaros naturakﬁ%@

>:ffen»funcién;dé;1a heterogeneidad es?aciai ﬁfﬁﬁpcida por éstos yﬁigj
g€ﬁe§biVﬁri? cQﬁ¢ agentes éeiectivos? | | \ |
La informacifn contenida én el Capitulo I, el’mésfextensql&é
 §i£@d05; cdntiéné informacién relacionada -aunque en:ocasicnes de
Fémanera indirecta- con el ‘tema centrai de este estudiof mi 1nten—
‘;fgcién aqui es ' resaltar algunos puntos 1mportantes del- praceso su~ 3
;fce519nal en‘las selvas, y de las 1nteracc1ones entre plantas y
‘giherbiVOros. No es este Capitulo una‘reViSién,COmpleta de ambéa;
éytemas,‘ﬁeré asyérc pueda ser ﬁtii a los estudiantes que se iﬂi*ﬁliy
:?cian en el campo de la ecologia tropica clard eété es de mayor

gﬂimpartancia para mi que los resultados de este estudio (Caps.

ﬁ3~;¢v$E} sean«ios ieidos‘
‘Para aqﬁelics lectores que no deseen per&ef su tiempo,en el
| capitulo T, con pdrrafos extensos y en ocasiones mal redactadba,

 \3§1es s@gierO‘cemenzar a‘partir del Ca?itnlo Ir,



Xxi.

Aunque recibi sugerencias a favor y en contra de la inclusién

‘ _:éel Caﬁiﬁv@é I, decidf inciﬁirle'?erque nara mf constituyen una

& jimagen global ‘del conoclmienta ecclﬁgico pertineate a este estu-

? ¢1¢, obpenida de numerosos trabajOS»precedeates, Cen reiacmﬁn a ?\;

'f?esto,?fihalmenfe quié}ggg aﬁad&r#unaacitagée GQ‘Har&in (196§}vqu¢f‘




1. ANTECEDENTES

Qwrntfoduccién.
Entrevlos estudios que han dejado ver la singularidad de las
Spselvas comd‘Sistema complejo e~importante, estén el de 1airegenéwg't

kr‘f racién natural o sucesifn secundaria (Richards, 1952) : Récientée;

: ié mente los trabajcs sobre regeneraczﬁn/de las selvas trepiéalésfhéﬁvz
cobrado un nuevo auge a partir de las 1nvest1gac1anes de thtmoreV;G';
[1975 1978, 1982}, Hartshorn (1978, ]930),y Halle et ﬁ$,ﬂ(197g]‘

ilﬁnvellasase ha,anfatlzado,la importancia déilas:ﬁertufbacionesl

lanatﬁ?ales en el rejuveneeimientb‘ngggg van Steenls, 1958) de 1&,

é%tomunidad 'al mismo tiempo, ha podido establecerse aue la tasa ‘a

~la cual la ccmunldad se regenera en un punto de ella es muy répz-

vE &a, en términos de tiempo (ver seccién 1.1) (Hartshorn, !Q?S’Vver
k tamblén Brokaw, 1985) Estas 1nvest1gac1ones se er;gen como el

érea mis orlglnal e 1mportante de estudlos de las selvas, por lax
mﬁltlple relaci6én que el proceso de perturbaclcg‘natural t1ene,§anE

ctros procesos ecaléglcos.

La §erp&tuac15n dei bosque esté dada por un mecanlsmo 1nternc‘ f[
re;uvenec;miento* cuanéo un érhol ‘de dosel superlor muere (por edad
u otra causa}, cae y. produce una perturbgcxcn lecal afecﬁanda a"' |
] 1a vegetac16n subyacente y deja un]"huecc" en el dcsel antes uni-

; fﬂfme, en ESte "claro" de la selva se inicia la sucesién ° regeﬁe*;fs

iyraciﬁn de la estructura, Esta ruptura en la continuldad dei dossifi‘

o permite que cond1c1ones flsicas muy distintas a las que pre?ale-3 i

‘ cian en el sotobosque, incidan en &1, De este modo, se 1ncrementaf§h




~la intensidad luminica, la temperatura muestra fluctuaciones

- drédsticas durante el dia y la noche, se reduce la humedad rela-
tiva y se incrementa la velocidad de los vientos en ese sitio

B ? (Bazzaz y Pickett, 1980).

; " La modlflcaclén del microclima del sotocbosque por 13 creac15n

de perturbacxcnes parace afectar diferenc;almente a las- especxes

que en él viven o pueden potenc1almente vivir, como las plantas
,5; colonlzadoras o pioneras (ver seccibn T, 21 que invaden los: claros
una vez . que éstos se han formado, o bien, nuede ser causa de muer-. .

te de otro tipo de especies denominadas tolerantes a 1a sombra,

La formacién de claros no s6lo es importante para la pexpetuaf‘

".ciﬁn de las especies vegetales y la pesterior ”cicatrizéciﬁn"~dél' 

bosque, sino que, también, esté relacionada con un 51nnﬁmero de.

.0 | . eventos ec010g1c0vevolut1vos a nivel ccmunltarxo y a nivel pcbla~%Q 

'Clonal tanta’de plantas como de animales. Se considera que 105‘“

TS AT claros ylaS'perturbaczones naturales en general han COHStltUldO

b AR i o e

el escenario en ei cuai las preszones selectivas han favcrec1d0
1la rlqueza de especies arbéreas en 1as selvas (Connell 1975, 3978

‘”‘Husgon,‘lg?g; Ricklefs, 1977; Strong, 1977; Orians, 1982) .

Dos‘de 1cs campos en ecologia que actualmente se estén incfeygl‘

mentande en los trépicos (y que tienen relacifn con el presente

ﬂtrabajo], son la ecezagia flSloioglca de plantas y las Lnterac~
' jf5al r ‘cicneszentre plantas y animaies Cpcllnlzacioﬁ, dlspersicn,rherbléf
_yorismo y mirmecofilia). El primero de ellos ha tenido que enfren-

‘tarse,5por un lado, a los problemas que el medio ambiente mismo




i;de la selva plantea para hacer med1c1ones Preclsas, y por otro,
?}ha estadc supedltado al desarrpllo tecncléglco para la construc-
jfc15n de equipo soflsticado y de fécil manejo para su transporte
é;dentro de la selva CMed:na et al,, 1984),

v El segundc campo de estudio, y especiflcamente la herblvorla o
=; (ver Seccién I.3), esté en sus inicios en las zonas troplcales,
3}{Can algunas excepc1ones, la mayoria de los traba;os son extensién
}fﬂde aquellos de latitudes templadas, sin’ embargo, este campo se

"Zfiperfila en las selvas de una’ importancia ecoléglco -evolutiva rele-
i‘5vau'm:o:-m Esanzen, 1977) . ‘ /

:g=i;rf Sobre la Regeneracxén de las Selvas Altas Perennlfollas,‘

"'.. very few. systematzc observations have been made on
SHCCSSSIO&S.;’,It is unfortunate... because no aspect
of ecology of the Tropical Rain Forest is of greater
practical value or promises results of more theeretlcal
importance”. (Rlchards, 19523 P. 377).

, Todos los ec051stemas estén 0 han estado, al través del tlempo,
{jsujetos a ‘cambios; éstos pueden ser de dlversa Inéole, per51sten-~”

tes o no per31stentes. Un ejemplo de- 195 prlmeras son las sucesxe*;,
‘\;}nes (Sjors, 1980) que ocurren en los distintos sxstemas terrestres.,
@QExiste ademés entre las suce51ones otras p051bles subdivisiones,
5¢como 1a suce51on prlmarla y la secundaria en la primera, se supo-”‘

“? ne- que ocurren camblos, por e;emplo en comunldades vegetales, des-
;fde 1a roca desnuda misma, hasta la canformac16n de un slstema es-
fﬂatahle, mientras que en la secundarla tlenen lugar camblos dlrecc10~ B
7ﬁ?na1es recurrentes en el desarrolle de. comun1dades ya presentes' no.
i“obstaﬁte, ‘hay c1ertas dlferenc1as entre autcres en lo que es una ‘
,3 ¥ otra (Sjors, 1980; Brown, 1984) '

A prlnc1plos de este 51glo se iniciaron los trabajos sobre

V'ia suce516n en las comunlda&es vegetales v de éstos, se desarro-
19110 gran parte de la teoria que ha prevalecido, incluso hasta: el

f presente, para ‘1a mayoria de las distintas comunidades vegetaies,'“
I’Fue Clements (19]6) uno de los primeros ecdlogos abccados al es- -




3rtudio &e/la sucesidén en zonas tempiédas Yy Ssus trabanS‘a@orta-
 :ron bﬁena parte del conocimiento del proceso, Unc de los aspe¢~'
Q-tos;méS imp0rtante$ propuestos por &1, es el del'"Climax climd-
tiﬁo"'?segﬁn'este concepto, la sucesiéh'conduce/a 1a cOmunidéé
Ca un estado de equzllbrio en el cual ya no ocurren més camblos'}fx
dlrecc1onales en la estructura y comp051cién, sus conc1u51ones

‘han sido discutldas en. el SS&tl@O de que tienen poca abllcab111~

yrdad para"xros ecosistemas, por ejemplo las seivas célldo hﬁmedas;

Y, en este sentido, Whittaker (1953) ha discutidc y avanzade;el”
kconcepto como un ”dlsclmmax" es. decir, que las comunldades ex15~
ten en un estade de desequillbrio 0, mejor, un eau111br10 dlnamz—,‘

co (ver tamblén Horﬁ, 1974y,

Estudios nosterzores y en comunidades distintas apoyaron poco,”
la teorla del" cllmax suce31ona1 En espec1a1, los estudlos-en~laﬁgk
selvas tropxcales come el de Aubréville (1938), de’ acuerdo con o
este autor, la composicién de especzes dom1nantes de un 5rea dada

de basque tropzcal no es constante ni en el espac1o ni en ei t16m~~

; :p0. Nznguna comb1nac16n de eswec1es estd en equzilbrlo con. el

amblente' no obstante, Richards (1952) y Schulz (1960) ézscuten
kque sus resultados pueden ser debidos a las caracterlstlcas part14;*

cu;ares d? la selva estudiada, por ejemplo, nudo ex1st1r pertur

‘”'_bacgén humana en el pasado y no reconoczble en el nresente aue

detewmmne 1a comp051cx6n encontrada, Basado en sus eStUleS de

la ccmposiczén florlstlca de la Poret Dense en Costa de- Marfll

;}sAubreviile {;E,Clt )} propone la ”Teoria Ciclica o en Mosalco de

U 1a Regeneracién” seglin ésta, una extensa frea de selva puede




. considerarse como un mosaico en el cual, cada fraccién de terre-
"ana posee una combinacién de especies dominantes diferente. En
‘é”cualquier ﬁrea pequeﬁa, diferentes combinaciones pueden cucederse o

‘jruna a otra, més 0 mMenos cicl1camente, Si esto es cierto, esta

| visién ‘demanda entonCes una modificaciﬁnfcbnSiderabIe de 1a37i&éas
E‘del climaX”Glim§t1C° como una cwmnnldad vegetal invariable en cam’A:

"%éposiciﬁn fleristica (Richards, 1952)

A pesar de ello, en otrc contexto el cancepto de cllmax ha
¥3tenido utilidad en'los-estudios fltogeogréficos, para los cuales
'ise requxere caracterizar las camﬂnldades vegetaies gue un regxman

~climdtico ccmprende CTerradas, 1971),

?ara 13 década de los SO‘s, aunque los datms sobre la regeﬁe»@E
f rac16n natural de las 5e1vas eran escasos, era ev:dente que 13 forff;
 ;ﬂma€yén de claros en el bosque consmtuia una fase 1mnortante de ‘
 fieIl&~(Rich&rﬂs, 1952). Cuando los drboles caen;'de}an un hueco
A?}dejtaméﬁa;variable'en el estrato al que peftéﬁecen; depaﬁéienﬁo
kide*ﬁi‘es 312ﬁrb01 completo el qué cae, °Z$i s61o una rama. TAﬁﬁ~'

A"eﬁ~1asiselvas impéfturba&as (virgenes), los claros natumalménte_

 ‘Q,farmados sen ‘abundantes, y este fenémeno favarece el desarrollah

de: densas y cgmbxnadas noblaci@nes de Clertas especies (denomi—qf'

&

k 5,nadas pi@n@ras), per medio del 1ncrementa en iluminacién y quxzés.

;f;ywr una, disminuclén 1Qca1 en la competencla entre. raices. Segﬁn'
foR1Chards (3952), el proceso de formac1én de claros es ;mportante
}ffpara la perpetuac;én de dichas especles, pero. tal vez mo tanto

‘bfpara las especies "tolerantes a la sombra', que pueden regenerar
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g y scobrevivir en'condiciones,de sombra; sin embargo, Hartéhorn
éf(TQSG} ha encontrado que una gran ?ropcrcién de especxes (> 75%)
‘é de las selvas de. Centroamér;ca requieren al menos en alguna etaw 
":g‘pa de su vxda, de los claros para pernetuarse en 1a camunzdad

2 Cver también Denslow, 3980b)

Otras observaciones cronolégicamente,importantes sobre la

;iffegeﬁeracién‘naturai de ios‘b03quesktr0picales s&n la de van
?;Steenis‘(3§38} Y‘SChuisz1960); El primer autor pfépaﬁe una im-
ffpartante hipbtesis: "La Teeria de los Nﬁmadas Biol6gicos"; aqui

'fése propone~que las comunldades de’ selva estéan constztuidas prin-

V,égﬂipalmenté por un tzpo de especzes»denomlaadas‘por é1_'estaclana;<
?friéé’ (también ée ies;conoce como primérias,ﬂtolérantes a la som-
‘éabfé persiéteﬁtes,vde‘larsa vida ombréfilas, efcv) que regenefgn o

l":é}y crecen en las condiciones de baja intensidad 1um1n1ca del Sot0~
gﬁbegque, otro tipo de especies, las ‘némadas' (1lamadas tamblen
Efploneras, ecundarlas, intolerantes a 1a sambra ‘helisfilas, de" 
é¥corta vida, *érbales maleza*; etc, ), son relatiuamente raras en
égios ‘bosques prlmarlcs y regeneran y crecen en 105 '0305’ (los c1a+f5 
éér@s) de las selvas, en los bordes de &€stas y en dreas artlflclai
f;meﬁte abiertas, donde la iluminacién es alta; estas especies ’va
.f}gan‘ en la cemunldad 'buscando' sitios adecuados para su estabie*j

 é3c1m1entQ (el concebto es muy similar al de especies ’fug:tivas’

ggprapuesto por Hutchinson (:953} para animales).. Esta teorfa tref

E!eikaGCeSO de regeneracién\natural, dIstlngue<avespec1es con &i',

'?éfefeptes atributos de historia de &ida;'de hecho, puede aplicarse



j‘a éaversa: C@munldades donde e} pwcceso de regeneracién aungue

‘Q d&Stznuaj posee tanto esvecies nﬁmadas como. estagionales

‘ Schulz {}960) poT su. parte, aunque conslderande la prop@r 1§n
~de van Steenis (1958) de 1a existencia de especies némadas y es-
. tacionarias enkléiCamuﬁiéad, encuentra que eﬁ‘realidaé eiisteﬂ.es~f“

pecies'inﬁermediasﬁ(p.ej.nenycuandoﬁé sus wequerimiéntos &exlué3i
?ientfe‘una categorfa y otra, es decir, que la divisién de ta flora f
de una seivé en némadas y estacionariaa, pueae sc%re enfatlaay a
‘7103 arimeres ¥ &itlm@S niembros. de una serie sucesional (Fosherg
““discusién seguzda,a La~alo¢usiénjdevvan Steenis [3958}, toma&o

! de Schulz, 1960, p, 228),.

Schulz [on'cit;}”es atinado al seﬁalaf diferencias“en tompa‘

,;3iciéﬁ floristica depepdzando de 1& supexficie abierta, en riaros
s:peqaenos, la compos cién floristica preexzstente a la creauloﬁ
idevia abertura, parece tener mayor importancia en 1a‘regegeta£16n
 del sitio, que la llegada de inmigraates pioher@s; mieh;fas»gug
»ltenjvlaras grandes o zonas aclareadas art1f1c1a1mente, 1a'+egen6v

§>‘yasx6n se lleva-a babo completamente por espec1es plmneras o néma«rf

:; &33, Resultados szm1§ar@s habian'SLdo encaﬁtraéas:§rev1amenteﬁ

‘poz Kramer (}?33} en Java,

t

Es de mencionarse ademés.éue ios estudios sobre la éucesiéﬁ
Eé#&ﬂ&aria”éﬁ las selvas tropicaies‘seguida a 1& ?értufﬁaeién,hu‘
jé»ﬁaéavhan c@ntriéui&o en granﬁfcrméfal es@ﬁeﬁa actuéi de émnaaimi&ﬁv-
o tos sohré'i& r§g€ﬁ§TaCi§ﬁ natuT31 CBeard 3945 Ross, 195& |
‘Budpwski, 1963, 1965; Sarukhdn, 1964, 1968; Gémez-Pompa y Vﬁzquezw"



by
:
£
&
i
i

Yanes, 1974, 1981; Denslow, 1980a y b; Knight, 1975).

Algunos de ellos (p.ej, GBmez-Pompa y VﬁzquezﬁYénesﬁ 1974,

f;?983)fhan elaborado esquemas déscriptivos sobre la regeneracién
5éde la comﬁnidad posterior a distintas formas de perturbacidén

1;humana {campos abandonados bajo diferentes szstemas de CUltiVO}

f_desmontes,f"reacién de pastizales, etc,) v natural y sobre las

ﬁjespecies que cen distintas aptltudes ecolégicas ocupan un espa

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

.cimiento de las estrategias de historia de vida de las especies,

fgy también,'par otra parte, se ha-'postulado gue existen diversas

.« formas en que la comunldad pe?tnrbada, a traves de la sucesiédn,

:3puede alcanzar la madurez (Bwel 1980).

 Hoy, el esquema de regeneraeién es mds © menos claro. Basdn-

7,§ﬁdcse en la probabiildad que tlene un sitie de la selva en la fasé
“%fde claro‘de regenerarse y regresar a la misma fase en el tlampa,w
Q'Hartéhérn (1978) estima que la tasa de‘renovaéién {Turnever;rate}‘
~rf~d¢’1avse1va de Costa Rica, en f}8;1 27 aftes, Se feconﬁce &ﬁton«;'
v: ¢e5 que‘i@s bosques iropitales son mds dindmicos QUe los templa-

  &?&03 {perékverfkgﬁklé, 1979, citade por Pickett, 1983),

' ‘Uﬁc'@ﬁ les ﬁaéélés recientes para 1lustrar la regeneracién

de 1as selvas altas es el ?rmpneste pcr Halle ‘et al, [ié?S}fden@u -

o minado SilV1genesis, La siivzgénesis segﬁn sus -autores, de mane~i(fi

7‘ra_global,*es el canjunto de procesos por medio de los cuales

L la selya se desarrella, El modelo incluye el desarrollo estrucf

i

tural de la comunidad (conformada verticalmente en varios estra-




'ftos) desde suce31ones secundarias producidas. por perturbac1on
Jartificial [humana), hasta regeneracién en ‘un punto del bossne

ftuando se cae una rama o un arbol ccmpleto. _

Blfmedelo se complica debido a que existen numerosas rutas
:]pcr las cuales, 1a regenerac1éﬂ puede ”anticiparse” [en la serie
lde cambios dlreccionales), o bien, ”regresar” a una fase anterlor

'To 1nxc1al de regeneracidn Cvar Martinea-Ramos, 198Q) .

Una de'las proposiciones més impo?tantes de estos autoréé ba-
:sandﬁse en la arqultectura de los arboles . ej patrén &e dlstr1~ '
ibuczon y forma de las ramlficaciones sobre el twonco prlnclpal '

a;poslciﬁn de ramas, hojas, infloresceRCIas, etc ) rebresentatzvos

g;de cada fase auceSIGRal es que, a medida que avanza la regenera,'
‘?ciﬁn,vlas especies muestran més reiteraciones en su modelo afqui—
:tectéﬁico original,* | R

En este sentido, por ejemplo, las especies picnéras {V;gr,

‘QCectopia’spp,J carecen de la capacidad de reiterarse, es decir,

;T*ﬁl estudio de la arquztectura de los drboles tropicales se limi-
© taba a la genética de la forma, Con el concepto de reiteracidn,
" la arquitectura de drboles entrd al campo de la ecologfa (Torque-
. biau, 1981). La reiteracidn es el proceso por el cual se produ-
~ocen ccuias del modelo arqnitectﬁnlco injcial bajo un estimulo del

f,ambiente (Oldeman, 1974),  Halle et al, (1978) completan la défi-
nicién diciendo que "la reiteracidn 3"1 modelo consiste en la apa-

ricién de ejes laterales segln las secuencias potenclale& y laten-

g tes de 1os meristemos formados durante el crecimiento del medelo,
' pero desarrollades ulteriormente; estas secuencias pueden ser la- -

. terales o pueden resultar de la desdiferenciacién de los meriste-

mos terminales, o de 1la ne@formaclon de meristemos, pero en todos
los casos, estos conducen a una fase de crecimiento que expresa
parcial o totalmente el mismo patrén de crec1mlento gue el modelo
1nicial“ Ya que la reiteracién aumenta el volémen del &Arbol y
drea fotosintética potencial, es un factor importante. en la com-
petencia entre 1ndiv1duos o especies (Torqueblau, 3981}




i g oo

10.

?el modelo arquitectﬁral de losvestadios inféntiies o juvenilés

fse ccnserva durante todo su periodo de v1da. Sin embargc, den-

-}Etro de los pioneros hay excepciones, como Hellocarpus apnend1cu~

ﬁlatus\en la selva,de LesiTuxtlas [Torquebiau, 1981},

?9r ﬁltimo, el mode10 de regeneracién que actualmente se con-“

‘@fsldera en los. estuélos de la dlnémlca de las selvas es . el nropues~,
"ﬁ?to por Whitmore (]9?5 19?8 aunque prlmero propuesto para 1os
éfbosques templados por Natt ]94?);denomxnadq "Ciclo de Creclmlentq

’,égéel Bosque"

Este medelo se compone ﬁaicamente de tres faseS'wa} fase de

‘é,clara [gerturbac16n], 11} fase de construccicﬁ y 1ii) fase de\m'
é madurez. La*prlmera de ellas y en la cual se inicia 1a regenera;dVﬁi
f'V‘c:':'u?s‘n,e;s cuahao1en un punto de la?comunidad 1a'estructura es/pertur~ §
E,bada; aqui, ﬁediante la germxnaclén de semlllas ée espec1es ploneQ:ft
'11r?s y crecimiento de 1as pléntulas y Juvenlles presentes antes deff
LAlé‘pefturgaCién 'se inicia la fase de construccidén. La segUnda
'*ﬁfase del c;clo se caracteriza per el crecimiento de las poblaczo-f
é nes vegetaleS’establecldas en e1 c1aro y por el reemplazamlento¢ f
fidé‘unas‘especies péf otras.. Maifinez~Ramos (en prensa},deﬁeminé
::a esta fase%como de sucesién actlva, y puede Identlflcarse por la-
%?presenc1a de drboles pioneros viejos (hasta aprox1madamente 30
i apos) en la comunidad El crecimiento de los 1nd1vlduos de las .

Ai;espeC1es que conforman prlncipalmente la estructura de la comunl-zlf'

;,dad (*przmarla§] y'el desarrollo de estratos, puede conSIderarse “

"la fase de madureze
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Como se habia mencienadc arriba, el con51derar a las selvas
§com0 mosalc@s que se componen de d;ferentes ”parches" no prec1>a~
ém&nte de diferente composicién como propuestoVAubrevilie~(§§38),

féino'én distintas fases de régeneracién‘EWhitmore, }982} iaunque

:festo ﬁltimo no excluye lo primero}, ha 51d0 de utxlldad para la-

}estima01én4de las tasas de renovacién'(ver p.ej., Hartshorn, ;9?8,

1%orquébiau, 398?3 Brokaw, 1982b, 1985"MartinézﬁRamos,'en rensaﬁ~i

;Bi célcula de la tasa de renovac16n se base pr1nc1palmente en di-
iVlélT ia superfic1e de selva total estudiada entre el drea de esa’

.ESuperf1c1e que pasé a la fase de claro en Un_perlado de tiempo t:

Tasa de'RenévaCién = Sup, tot,fSup,'cl, x T Caﬁos},

Sln embargo, es de menclenarse que la estimacidn de las tasas
‘gde renovacxon varia de un autor a otro {Brekaw, 1982b). Uno de
élos problemas al estlmar la tasa de renova010n se encuentra al
étratar de definir la superficie que ocupa un clafo. El drea que

ise con81dera ocupa un claro, Duede variar de un investigador a

'

jatro, de tal manera gue al estimar la propOTC16n ablergd anuai-.
;fmente.y determinar la tasa de renovacién, ésta puede estar sub-

VQbAscbre-estlmada. Una forma de ‘uniformizar los crlferios es,

x?pues, deflnxr lo que es un claro y la superf1c1e que G»upa. En

;esye sentido, un clare es un huecc en ei dosel que ce extlene

;verticalmente hasta una altura no mayor de dos metros sobre el
b “'suele, en la que el macroclima incide sobre el microclima del

‘ %éoiOb@que (Brokaw, 1982a),
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Aunque la definicién del claro es fitil en el sentido antes

mencionado, debe reconocerse que, en un sentido estricto, un cla-
' ro es toda aquella 4drea donde las condiciones fisicas son altera-
‘das. No obstante, este es un problema que en el campo dificil de

i;resglvgy (J. Popma y N, Brokaw, com, pers.).

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

‘rente a las tasas de renovécién de distintas selvas trapicaies,
‘gymuestran que estas son muy dindmicas (Hartshorn, 1978). Losvdatos:f
?findfca%«que_léztasa:de renovacién de una selva'eS‘en promedio de
ii}éﬁiaﬁds;‘ Algunos ejemplos de ios;resultados de‘estos[estudiqs |

ftge muestran en la Tabla 1.1,

Las tasas de renovacién pueden variar de una comunidad a otra,
‘ : : O : Co

fdependiendQ de?ia supérficié que por aﬁbvsé abie bermaciénide
};élardsj y‘d¢1 métho que se ﬁtilicé7para eStimérlas ﬁvér discuéién;
gﬂénLBrckaw, 1982b; Martinez~Rémas, en prensa). ’Por éjempiﬂ; las C
fﬁtasaS'da renovacién éerivadas de pocos aﬁo% de observacidn son
%fprobleméiicas (Brokaw, ]982b}‘sifse analizan a la luz de perturba- .
'fi«cicﬁes a gran escala y con pationes &é ocuiréncia impre&ecibles, ;°
fzcomo vientosAéiélﬁniccs, derrumbes prqvocgdos, por ejemplo, por
"?‘terfemotos (Garwood, et al,, 39791,\agricukiura némada, y la his-

. toria de vida de las especies*, que pueden inflyenciar la dindmica

iiisggf ejemplo, Tachigalia versicolor (Leguminosae) en dreas con

‘yna alta densidad de individuos y por razfn de su naturaleza
semélpara {(monocarpica), cuando se lleva a cabo el evento re-

o praductivo (en un lapso de pocos afios para una poblacibn), su.

muerte produce perturbaciones extensas en la selva (Foster,
1977}, Se se desconociera la historia de vida de esta especie
y se muestrearan freas de la comunidad con perturbaciones exten-
sas producidas por este fenémeno, las tasas de renovacidn calcu-
ladas serian muy réapidas. :
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Tabla 1.1. Tasas de renovacrén (TURN OVER RATES) cbtenldas para
o _distintas selvas del mundo

‘/

?tOGALIDAQ - ' TASA DE RENOVACION  FUENTE 1
i - (ANOg) k

Costa Rica, Finca La Selva - 80 - 135 Hartshorn, 1978

| ‘féPanamé, Barro Colorado 114 Brokaw, 1982a y b

‘ %Léé‘Tﬁxtlas,_Vei., México - 67 . Mart1nez Ramos (Cmﬂn@%}{
VQLcs'Tuthas, Ver., México - 100 | Torqueblau 1981 |

?JénkaMFOrest, Malesia 250 | Poore, 1968
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de 1& comunidad [Foster y Brokaw, 1982), NO'obstante, las dife-
‘renclas encontradas en las tasas de renovac16n entre selvas (ver
Tabla 1 1} es reflega también de diferenczas reales en su ding-

mlca (Martlneeramos, en prensaj,

Desde el punto de vista de que les claros juegan un papel

- fun&amental en el rejuvenec1m1ento de la ccmunldad (van Steenis,

'ﬁQSS} yoen 1a perpetuaclén de las especies CRlchards, 3952}, €s -
émpartante conocer qué tan predec1bles 'son 1@5 claros en el espa-
fcxeay txempo,~cuéle; son los agentes que 1@3~preducen, y qué ca~
iracteristicas fisicas de un clara (v.gr. tamano) tienen una infiuen&a}
fcia 1mnortante en la camposiczin futura de Ia comunidad (Brokaw,
;1982b}, en la evoluc?én de 1as distintas nlatorlas ae vida de

Eias especies EMartinez~Ramos, en prensag, y en la riqueza de es@ew"

czes de ias selvas &Brandanl et ai,,ms., GTianS, 3982}

Ei,i.Ig Formacién de claros en espacio y tiempo, |

L§s factofss‘Qae inducen }la fcrmaciéﬂ‘de ciaros}en 1as,selva$f
’ ?SOnfnﬁmercsos.  Entré ellos séféncuentraﬁ 1os citlanés‘ﬁwhitmsfe; 
19?4), lluvias LBrokaw, Igs?b Sarukhén, 19785 Martinezwkamos,

en prensa'kBrandanz et al., ms.}, anlmaies (Fox, 3972 en Whltmoreg
1975), carga sebre los érboles poT epifztas (Strong, 39? }i senﬁzw“, '
A'jtud natuxal de- 103 arbales (Fostar, 1977}, derrumbes ¢ deslaves -

éproducados por terremctos {(Garwood et al., 1979}, entre otres¢

‘V:iEn\gencxa*. la mayor parte de los agentes que producen claras, ast§§~'

kﬂ*%;é5é¢i%&05 con la humedad del suelo.o bien las lluvias,
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La tasa con la que una porcién de selva se abre anﬁaimente
. varia de una cémunidad a otra, sin embargo, parece haber eviden-
i cia de que la prpofciﬁn es aproximadémente constante paia variasf
Eéiocaliéﬁdes;klos.valores\éncénﬁrados, haSta ahora,‘parecen indicar
vque, en un tiempo dado, un 6% de la éuperficié ocﬁpa&a~porvselvat”
se encuentra en la - fase de clafc (< de cinca anos de edad), v 13 '
?;tasa anual de formacién de claros puede ser del orden de 1 al 5” 

;}de la superfic;e total (Brokaw, 1985; Nartlnez RamOS; en prensa)n

Los claras, como se habia mencionado, pueden ser orlglnadws
. por la ca;da de une o varios drboles o bien por la calda de ramas.

‘@~Deb1do a esto, el tamafio del claro varia. Por la 1mnortanc1a que“‘

el t&mano del claro tlene para la regeneracr@n de 1as especies,

f‘Brokaw'(igﬁzé} considera como un clarb a la sUwerficie abierta

;mayar de 20 mz y categorlza como pequefiosa claros cuya superf1c1eff

2

sea mencr ae 150 m

Por otra parte, en general se’consideran como claros grandes

fﬁa ias aberturas COIL una superf1C1e QLe va desde los }50 200 mz

§=enfadelante (Brokaw, }982a} Claras excepcionalmente grandes son

;aqueilds mayores ‘de 600 m”,

8i se considera la superficie total que se abre en un aﬁo,

fﬁaproxxmadamente mas del 50% de esta érea es ocupada por claros

grandes {gue son muy pocos}, mientras que 105 claros pequenas;
(muy numerosos} constituyen un porcentaje de la supefficie ablerta

:?mny pequeﬁa (Brokaw, 1982a y b; Martinez-Ramos, en Drensa)

;158 hﬁ caﬁegorlzadava los claros en dos;grupos: pequenos y'grandes;“f
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La distribucién de frecuencias de tamancs de los glaros mues—
7  ‘ “thra una d1strihuc16n log-normal para ia selva de ‘Barro Colorado,

szanamé EBroKaw, 1982a y b} y para la selva de Los Tuxtlas, Veryﬁ

- (Martinez-Ramos ggggg,, en preparacidn), lo que indica que la

formacifén de claros grandes es un evento que tiene una probabili-

~ .dad de oéurfehéia bajaI{Ver Fig. 1.1},

kTemporaimente, se han estimado 1&« tasas de apertura de claros‘ V
?l§fpara 1as selvas &e Centroamérxca en 1 LlaTO x ha x afio rd& anrsxm~
E;madamente 100 m” } (Hartshorn, 1978); de 1.6 x ha x afio para Los
"géTuxtlas, Ver, (Tolqueblau; 1981); v para claros mayores de 150 m
 ‘§enAPanama, de 1 claro x ha cada 5.3 anes (Brokaw ;982b1 ~ La tasay

"?;de apertura, como puede verse, varia de una comunidad a ctra por

V,g;numerosas razones, sin embargo, parece SeT Un proceso no entera~
famente al aaar (Whitmore, 1975).
En el curso de un afio, la frecuencia de aparicién de tlaroé~

R O ~.suele ser estacional, observéndose la mayar en la época de lluvias

.y fuertes vientos (Sarukhdn, 1978; Brokaw, 1982b; Brandani et al.,
CUmS ., ) También en un afio, y en QCasiones sin tener estacienaiidad
?zeventes 1mpreéec1bles pueden ocasionar grandes aberfuras,‘coma los

ipcxclones (Webb, ?958 Whitmore* 1974}, terramﬁtos (Garwmsg t al,,
l'lq?Qj, muerte de lss drboles por defoizacxmne; masivas rer ‘insec~
jltos;ﬁﬁn&e:scﬁ,_igéi, citado por Whitmore, 397;1 0 por 1a naturaleva

‘ de historia de vida de las especmes (Foster, 1977},

“1,1;2g'§amaﬁo del claro,

Uno: de” los primeros trabajos que ilustra la relacibn entre ei




CLAROS PEQUENOS " CLAROS GRANDES

)

MEDIA

{

Frecuencia de ‘zf,id?'os (%)
"

Densided de pioneros

/i - ) __| BAJA
X, i o !
o . 100 o 200 300 B . >400 |
Tamado del claro (m®)

Figura 1.1. Modelo general que muestra la relacifn entre el tamafio
' del claro y la densidad de especies pioneras. La flecha .
- indica el tamafio Mumbral™ o critico para la colonizacién
por especies pioneras; este umbral separa los Ifmites :
entre claros grandes y pequefios (basado en los datos de ‘ -
Brokaw 1982a v b, 1985 y en prensa; Mart inez-Ramos, en ‘
prensal, o -
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1;pr0ceso sucesional y la sucesion secundaria, basdndose en la
?;impartancia que la extensién de la perturbaci6én tiene en la com-
53pésiCién futufa dei sitio, es el de‘Kramer (1933} en Java, EI
3?éncontr6 que én zonas aclareadas grandes (>2000 n) la regenefav‘
3561on se 1leya a cabo casi completamente poT especies pioneras Q:

P A
\;;secunéavzas, mientras que en aberturas menores (<1000 m™) las es--

igpecies primarias 0 tolerantes mostraron buena regeneracidn.

Otras”eviéencias, auncue,indirectas, pueden'ser ccnsideradaa

%faquellas en las cuales bajo perturbacién humana, grandes exuens*o~

' mes- antes cubiertas por selvas y- abando&adas pesterlormen e, son
5:1nvad1das por especies pioneras prlmero y despuds por especies

que QCUpan una posicién tardfa en la comunidad y reemplazan a las

';-Drlmeras {Richards, 1952; Ross, ?954;‘Budﬁwski, 1963, 1965;758ru~'
‘ }364 R1c0~Bernal v Gémez*Pomné 1976; Gémez ?ompa y Végquez-r
}9&1 Ramos Prado et al,, 1982),

Se ha sugerido que las especies primarias no pueden invadir

. claros o zonas aclareadas grandes, debido a una incapacidad fisio-

¥ 16g1¢a para soportar un régimen drédstico en condiciones fisicas
(p ejf stfeés IUmihice, baja humedad) y'pof alta densidad vy cre-
;c1m1anto exuberﬁnte de las especies Ploneras iKramer, 1933,
'Rlchards, 3932 Alexandre, 1977}, En contraste, existe ev1uenc1a
de que las @species tolerantes © nrlmarlas tienen un mejor ;rec1~"'
xi miento enwclarps pequefios o perturbac1ones de menor extens;an

Ei:iKra@er, 1933; Richards, 1952; Schulz, 1960; Brokaw, en prensal.
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;;. Por otra parte a ia inversa, existen especies pionerac (v.gr.
.ﬁCecropla spp ) que sélo pueéen regenerar bien en claros grandes .
&o mayores de ?50 m? [Brokaw; 1985, y en prensa; ver Fig. 1,?),
2d0nde‘ia‘1ncidéhcié'de la luz es alta; es decir, éxiste,ﬁna rela¢
'fcf@@ entre el tamaﬁo del ciéro;(Fig.‘i.Z)fy la luz quérinéiée en

il

€1, afectando a las especies.

Sin;embargsﬁ es necesario tOmar er consideracidn que la regene-

*raclon eﬁ un punto de 13 comunidad es afectada tamblen poT otros

actores ‘aparte del tamano del claro, como la comp051c1on flOTlS*;
ica antesrde la formacicn del claro, banco de semillas, tiempo de
ocurrencia de fsrmaci6n dél clarc (estacién del aﬁo,y fénolbgia de

las especies), composicién floristica adyacente (csmo'posible

‘ﬁfuente de propédgulos), y algunos factores fisicos como la'orienté~

?aién'del claro, topodrafia‘&el sitio, altura del dosel,; etc. Tedos‘
€stos factores pueden en una forma u otra afectar la composicidn

‘yfutura del sitio. En general la mayorvnarte de las evxdenc1as

than provenldo de estudlos en &reas donde 1a sucesién se ha 1n1c1a-
 §&0 despgés de unawpefturbacionvhumana (p,ej. Budowski,»1963; }965;

 Sarukhan, 1964).

‘Eﬁ«candisiaﬁes naturales,‘ﬁrgkaw (en prensa) ha encontrado

'%eV1denC1a de que en claros grandes, durante los primeros tres afios,
j“se 1ncremen*a la densidad de los p;oneros (cf Fig. 1. i),‘despué<
‘vﬁde ésto (3 6 afios), la den51dad de aqpellosbdeclxnafy e;iste una;
é@a@ta‘mqrtandad; mientras que para 1§s especies tolerantes o primaf'

"rias la densidad no varfa con el tamafio del claro,




; . g . .
" Figura 1.2. Direcciones de la luz solar incidente como funcién
IR ' del tamafio del clarc y posicidn de una plintula en
el clarc, Los dngulos mayores, indicadores con 1i-
neas sélidas, son aquellos en los que la luz solar
arriba directamente en’un claro grande, mostrade POT
los 4rboles bien marcados. En claros pequefios o cla-
ros grandes viejos cerrados parcialmente por creci-
i . miente lateral, la luz solar directa incide sélo en
... ... d4ngulos estrechos, indicados por lineas nunteadas.

i v Una pléntula colocada en el centro del claro siempre
i H recibe mids luz que una localizada en la periferia
f (tomado de Orians, 1982).




Aunque existen evidencias de cbmo puede ser la *egeneraC16n

eﬁ un claro dependieﬂdo de su tamano, la may@ria de ellas son

‘ ffragmentarTas y hay, aﬁn muchos aspectos de los cuales se des-

CO]’!GCG Sﬂ 1mportanc1a.

Bazzaz {3984) ha elaborado un modelo hipotético (Flg 1.3)

7  ~aue parece factible, en el cual se 11ustra cudl seria la propor-

'Glén re}atxva de contribucién de diversss compenentes (p.ej. del
/banco de’ semillas, de inmlgrantes via d1$per516n, de la regene-
; ?§¢16n presente, etc.) en funcidn del tamafio del claro. En este
 sent1do, mientras que en claros pequefios el 'cierre' del clar0 
v‘puede OCUYTlY por reiteraclones% es de01r, por exten51on lateral

L

de las ramas por la reactlvacién de merlstemos (H31 e gg al.,
'a1978 o por la antic1pacion de la regeneracién (crecimiento. de‘
‘las 1nd1Vlduos presentes antes de la perturba01on} y crec;mlentc"

- de retones (tccones} vegetativos, en claros grandes tiene mavor
: 1mpcrtan61a el banco de semillas en el suelo del claro y la 1legan
v@g,de 1nmigrantes;(pcr dispersibn),

»Agnqﬁe’bstas‘ideas‘scn hipotéticas, es negesariévevaluariaé
fﬁgra,&eterminar cuél es 1a impbrtanCia de cada comp?nénte.  |

El esquema actual sobre el proces@ de regenerac;én es, de
',manera global completo, ne obstante, nuevamente, hace falta ccno-
cér aspectos més flnos de los factores que en ella intervlenen,
Algunos de ellos han szdo analxzades por Whitmore (1983) sobre la;
‘blozegia del banco de semillas en las 5e1vas y sobre 1a importan~

01a de este en 1a regeneracién' sobre las caracteristicas ecoflslm—,
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%;-d&'c:ént‘:‘jb ucion

(o)
[S]

inmigrontes

‘Banco - de
semilias

----Tamafo del claro---=

Figura 1 3 Relaczén entre el tamafio del claro vy 1a

contribucidn relativa deiwvarios ”gremlas“
(guilds) al llenado del claro. Incrementan-

-do la severldad de la perturbacidn durante

la formacidn del claro, el eje del tiempo
sermqevekhaCia»la.derecha R = Ramas; A.R.
Regeneracidn avanzada; RT = Retoncs {vegetaw‘

tivos) (tomado de Bazzaz, 1984).
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Qlégicas de las especies que intervienen en la regenerac16n (Bazzaz
fY Pickett, 1980 Bazzaz, 1984), y sobre las interacciones entre

V&plantas y sus herbivoros (Dirzo, 1984aj),

;I 1.3, El amblente del claro
? “En una fr36516n de selva que no ha sido nerturbada, de 13'
g?cant;dad total de 1&& solar recibida en ¢l dosel superlor, solo
;una pequeifia cantidad de esta (de 1,9 a 10.1%) atraviesa las capas
;de:follaje,y llega al suelo del bosque [Ros%, 1954' Leigh‘ 19?Sf |
‘;Kira :}978) ‘En e’ sotﬁaosque de la selva doade la penumbra es
;la regla mas que la excepC10n, existe un tlpe de especzes (las
;tolerantes] cuyos individuos pueden germinar, crecer y reprodu—'
i#irse~‘[R1chards, 1952}) Obv1amente cuando elvdosel es'remov1do, .
flafcénfi&ad‘dé %é&iaciéanue ilegé a los niveles infefi@reé de |
‘%13 séi?a{ée incfémenta, inclusive, a vaio%es ceréénqs a‘loé raci-
 ;biéosf¢n,ia:parfe sﬁperior del doéel, |
Cugndo‘estas'condiciones de 1luz prevaleteﬁ~ei‘sotobosque cons-
”;tituyéﬁ’el "gatillo aﬁbiental"‘disparador de 1évgerminac15ﬁide
ylas~esgegiesvintolerantes a la sombra CVézquEZvYaneég 1976) .

,,O?iané k}gsztha‘elaborédo‘un esquemak(Fng 1.4) en el Cu31 V

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

" ‘en una zona aclareada' en un claro grande, en uno mediano o pe-

’fngueﬁo y en el 'sotobosque imperturbado, Hay datos Que evidénﬁian

1'??1&5 dlferenczas tan drastlcas que existen entre el interlor de

i;Q?la selva madura y claro: de d1stinta tamano LChazdon y Fetcher,

1 ff1984, para la Plnca La Selva en Cesta Rica; Popma, Bongers e
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;Iriarte,*datés<ﬁo publicados, para la selva de Los Tuxtlas, Ver.),

De la misma forma en que la abertura de un claro cambialel
 §§gimen luminico del'sotobosque; también sezelevah las téséé de/w
\5%3poracién en estos}sitios, hay'decremento en la humedad relatzva,

13 tempeTatura fluctda a lo 1argo del dia, y aumenta en estos si-
“gtlcs 1a Veloc1dad de los vientos. {Bazzaz y ?1ckett 1980; Bazzaz,

‘»2984)

La‘temperatura del suelo de la selva difiere nécé de la tém~k

“peratura del aire (Schuiz 1960}, sin embargo, en el suelo de un

,claro 1a temperatura se 1ncrementa mucho més que la del alre, sin

barpo en el suelo de un claro la tempera;ura~se‘lncrementa mu -

0 més que 1a del aire en el dia (Smith, 1970, citado pof QaZZaz

h,y Plckett }980}, y probabiemente sea menor a la de éste en la )

;che, Estas fluctuacioneés en la temperatura son importantésnsi,
‘z‘{e considéwafque pueden faVOTECer la germznaczon de semillas de

,c1ertas esp861es ploneras {Holthuljaen y Boerboom,‘1982 Vagquez~

fYanes y Orozco Segovxa, 1982)

En 1os”c1aros grandesrla relacidn entre temperatura y humedad

‘{Qélativa es inversa; a medida que durante el dia se incrementa
:la temperatura, la humedad relativa decrece. En claros pequefios

las varxacxones en . temperatura y humedad son menos dr@sticas que

"En:aqueiios grandes, y es menor aflin, en la selva no perturbada

}‘{ngma, Bongers e Irﬁarte} datos no publicados]),

Otro: factor amblentai imnortante que nuede variar tanto con

_la altura del dosel hora del dia, y velocidad de vientos, es la
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ﬁonéentraciéﬁ de CO, (Bazzaz y Pickett, 1980},

LOS»Cambios ambientales que se‘suceéen cuando ocyrre una per4 
’i;turbaclon pueden ser de tal magnztud que afecten la sobreV1ven—\

‘cza de las plantas tolerantes establecidas prev1amente bomo 1nd1~';

Pducs infantiles y juvenlles (Aiexandwe, 1977), no ebstante
ste nuevo mlcrocllma ha favorec1do adantaciones en las eSﬁeCIaS

';ploneras ‘que les permiten sobrev1v1r (Orians, 1982),

E%?Z. Histsfia &e Vidarde’ias Especies én"1a§ Selvas Altas Peieﬁ%_
' nifolias. | o | |

Mucho se ha eScrito acerca de las especies pionéras enlla‘ref

;generacxén de las selvas ‘tropicales, En general, el férmine éeé’v
usa para d851cnar a todas las especies de plantas que 11evan a ‘
‘ cabo la reconstruccion estructural de 13 comunldad (Rlchards,A ;

523, desde - plantas herbaceas, hasta arboles que alcanzan el d0~

‘@el_superlcr‘y pueden vivir aproximadamente 50 anos;(Budowsk;; f;‘

QééS}. Sin embargo, el término lo usamos équi s6lc para réferi£4
'w§Q§ a éspécies arbéreas. | | o
Debido a quelia sucesibn es un broceéa dindmico qué ocufre
'fanto en comunidades terrestres,acuétlcas,‘ée animales v‘pTantas;R‘
fel térmlns de picneras se usa para reconocer a aquellos grupos dev}
fespecies‘aue invaden sitios perturhados, patrones andlogos de

%

ﬁucesién OCUrren vlrtualmente en todas las comunldades, vero la

-Lsucesién puede tener distintas causas en »ada una de ellas

u[Conneil y Slatyer, 19773, Hutchinscn EJQBE}, poT ejemplo, usa

él término de especies fugitlvas para describzr a aquelios orga~




[ 9%
o

,_niﬁﬁﬁquue sélc persisten po:‘una dispersidn continua de un sitio
V'éf@%vb'[para rlantas van Ste@nisf(EQSSJ‘hé‘emﬁieado en término de
vespecies‘némadaé} en un sentido anfdlogo). Por extensibn, el tér-
';mlno nuede ser aplicado a las especaee ﬂzoneras que colcn17an nue-
*vos amblentes.* Las GSDGLlGS pioneras Der51sten sélo poT una ¢"
'pacac generaczones antes de ser reemnlazadas por: otras especies
!que requleren (p.ej. en niantasj para su germ;nac1én y creclmlento
 63 humedad materla orgdnica.y sombra pronorc1mnada por las ﬁlan*

‘tas precedentes 1as,p10neras,

:;;Sin embargc, hablar de especies pioneras v de sus atributos
vno tlene ‘sentido si ’<fos noe se haéen, relativos a los de otrés’
especzeg que conforman 1a comunldad veaetal de las selvas* ‘Eﬁ

 ke§t¢ sentido, 10: intentos por categorzzar a las especies vegétaf;
1éé.de las éqlvas’envuna jérarQufa sucesional, todavia no ha én&"
cﬁﬁtrado‘uné solucién adecuada.

ka:Geheralmenté se ha-dividido a los drboles eﬁf(tolerantes 2. la

isdmbraﬁ(las especies primarias o climax), y demandantes de luz

 (p1oneros, secundarios, némadas, eté;) (Richards, 1952; van Steenis,
1958 Véaaue* Yanea, 1980a), sin embargo, también se ha 1ec01061do
que ex1ste tode un gradiente, por ejemmlo en los *eque*zmlentos de'

flﬁz,'en ?as historias de Vlda de las. esn661es [qchula, 1960} .
. Una de lgs clasificaciones prevalecientes es la de Whitmore
«ijQ?SQ;késta agrupa a las especies de acuerdo a las respbuestas de

las mismas a los claros, Ya que el proceso de formacidn de cla-

‘ros tiene una importancia preponderante en la regeneracidn de las
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selvas, parece anrapiado basar toda agrupaczon de las historias

_éa v1da de las espec1es deO este marco, ‘an\gruposvpr@puestos

‘fpor Whitmore (19x5) son: (1) especies que se estabiecenfyucrécén
»Jbaja el dosel cerrado de la selva; (2})esgeciQS»que;creceﬂvbajd

'ga‘umbria del,dosel.ﬁsetobosque), pero que se benefician de los

3613?03* (3) especies que se establecen en el sotobosque pero que
“requieren de los claros para alcanzar la madurez y (4) aspeczes]

 que se establecen y crecen s6lo en claros (las ploneras}

Otras clasxfzcac;one@ como la de. Dawkins (1965} tienen seme-
“janzas con la cztada arrz§¢. {1} picneros, {2) perqzstenfes sera-
o ‘165 ¥ (3} arba}es de larga vida, También Baue* C7964 . citado por ’

':'~P1ckett *‘983} *ecenoce* L?} e3p6c1es secundarlas, (23 tolerantes S

'fverdaderos Y (3) especies ovortunlstas de claros,

TOda ciasxflcac1on lleva implicito un pellgro, ya que cada es-

V~pec1e ‘es ﬁnica en su estrategza {Whltmore, 19758) y la flexibili~

‘Séad es . eVﬂdente en muchas espec1es (Plckett 1985] Una'resnuest;f
{aparentemente flexlble a 105 claros ocurre en los arboles emergenw

‘jtes (v. g, Cedrela adorata, Sw1etenla macrophvla Celba pentanara‘

jetc } (Ashton, 1978), que se comyortan come p:oneros en las prime-
k“]ras etapas de su vlda, pero que particlban més tarde, en la es—«

*tructura del bosaue (de larga vida), Eséo‘indlca que el amblente
 "de los individuos guvenlles no difiere muchc del de los adu*tos

 ‘1£31ckett, 1983}, Al 1gual que los- pmane?os, las espec1es r-*zme:rgen—-f

.- i%s tienen tasas‘eievadas’de transpiracidén (Ashton, 1978), y algu-

F

" nas de ellas pueden establecerseenelsctobosque, crecer, e irrumpir
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en el dosel de la selva (Halle et al., 1978).

‘Re;iéniemente; Martinez~Rasz {(en prensa) ha propuesto uﬁal
fé?iééifiéaciénrde las hisiorias de vida éevlas especies, en ia
'f@uevﬁistingue'treg tipos bidsicos: (3)‘§ioneras, (23 némadasgky

ffB)‘foiergntes,f El término de pioneros estd resfringido'é las
iéépetiés arbofeas deltarta vida (n0~méyor de 50 afios) y exc‘uye

:a las especzec con un commortamlento de pioneras, perc queé son’

i?de 1arga vida. Bajo el término de ndmadas. 1nc1u 7e a las especies
‘c@n una hlstorla de vida (2) vy (3) en la ciaslflcac16n de Whitmore
3(?375}; Es decir# inciuye a godas las especies del deselusuperier _A

fiﬁoigioneras, entre las gue estfn las especies emergentes; esta

étegoria usada“es Simiiar a la de los "némadas de sombra’ (shéﬁe
‘3n0mads) de Halle et al, ( 978) Finalmente, el término tcleranw/

tes es. apllcado a espe01ﬂs que se establecen en el sntobosque 51n

,ﬁalcanzar nunca el dosel superior de la selva; incluye espec1es

del &osel medzo arbustos vy palmas.

Aﬁn cuando para apoyar su b1a51f1cac1@n el autor aporta Larac-_
terlstlcas de la hLStOTla de vida de las espec1es como wermzna~j;
C1én, estab;ec1mlento, crecimiento, d1soer51an, alnam1ca pobla-;

’c1ona1 y que las dzferenciaq entre especmes son evidentes), nue-
Vamente encontramos que al igual que otras claalflcaczones, ias;
categorxas tienen 1im1tes arbitrarigs, Por atra Ddrte, el usc
del termlno wémadas ya empleado poz van Steenis (1958) para las

 ‘a‘p1pneras; para referirlo a las esnec1es emergentes y del dosei

: superior, puede crear confusiones.




fé 'f‘ i," qu‘estudios,‘creo, deben ser enfocados no a tratar de ésv
‘gitruCt&rar una'mejof,cléaificaciﬁn de las éstrategias de historia
- de vida de iﬁé_especies,veggtaies\éé las sélvas,‘sino; mejor, di-
%\rigiaos a estabiecer‘ei‘gradienterque’pare&e exiétir; es decir,

~a descubrir la particularidad de cada especie.

A contznuaulon, describlremos algunas de las w&f&CthlStlQaS

:gde 1a historia de vida de las espec1es pioneras,

ST.2.1, Laa especies pioneras.
Ef l Uno de ios aspectos mas 1nteresantes de la sucesién en 195

%thﬁﬁlces es su dindmica- ‘da*tshorn 1978) Y la Dart1c1pac10n en.

'i;este prccese del conjunto de especies denominado plonerac,

Lms prlmeros trabagos y algunos rerlentes en comunléades sel-

"ﬁfvatlcas 1o perturbadas, han encontrado aue la denszdad de 1as es-

.:?SP&C1ES p;onezas son bajas {Elack et al., 1950 Murca Pires g% al., 

 f?953 ‘Escobar et al., 1982, Hubbeliv boster, ;983 entre otros},_'

?fé31n36mbargoﬁ debido 'a este hecho, se las ha con51derado como
;f”raras" {van Steenis, 1958) v generalmente’%ecunda*zas“ y que;
f a d1farencla de las przmar;as” (espeC1e< cllmax}, no forman parte
E?de la comunidad ”estable"

Pero la presencia de 1as pionefas erl”la sucesién secundaria

(por decir, derivada de una perturbacién humana) ha hecho quevseJV

§ malinterprete 'su papel en la comunidad. Las especies'piQneraS

E'SGn tan 1mpor antes en la comunidaé no perturbada como aquellas

iidenaminada: primarias, ya que ellas inician la serie sucesional

f,qne llevafa a una recuperacidn de la estructura del bosque,'3610?
R S . , L ' ‘ o ‘




b 4 s e

'\ ser investigadas,
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que la:perturbacign humana en las selvas ha sido el factor que
';ha‘hecho la presencia de las especies secundarias aparente

| CWhitmoré,~1969; Gémez-Pompa, 1971; GBmez Pompa ggkgg., 1972},

Una forma de ordenar la informacién concerniente a las espe-

i‘cies,‘és seguir las distintas etapas dei‘ciqlofde‘yida de una
‘;'pianta‘desde semilla, hast% individuo reproductivb (GSﬁezQPOmpai‘
Ht’y Vézquez Yanes, }974 19813 Vﬁunez-Yanes, }98033 Auﬁque la*k
'1*”reconstruccién“ de 1a historia vital de las espec1es pioneras .
5‘est§ basada en datos fragmentarzos obtenzdes del estué1o &e dife-
% rentes espec1es y distintas etapas de su ciclo de vida, existe

g una buena cantzdad de 1nfcrmac16n dlsnonzble para tal fin,

Actualmente exlsten varias exzelentes rev131ones que 1nVo1ucran

3 tante la dinémica de regeneracién de las selvas, como 105 atribuw.Tff

tos de>la5'esp301es que la llevan a cabo. Entre ellas estan»la(

’3 j‘de ?1ckett (1983), Martinez-Ramos (en prensa) y la de Brokaw k??SS),;

Sobre aspectos f151016g1005 de las plantas, la rev1515n de Bazzaz  vw

'>v§ty~P1ckett (1980]¢y Bazzaz (1984), han 1lenadove1-hueco eXIstente

.t Whltmore [}983} ha ccmpllado la 1nformac1on acerca de 1la 1mportan<f;

c1a del banco de semillas y su dlnémlca en el proceso suce51onal

‘f“f‘ademés,de replantear las cuestiones que)en;adelanme nece51ﬁaa,'”

.

Garwood  (1983) ha investigado extensiva e intensivamenﬁe,’

' aspectos relacionados a nivel de la comunidad, de la germinacién,

?'vlatencia, fenologia, dispersidn y sindrome de diSpergiénvde las

L

’fi«éépecies de Barrd Colorado, Panamid, Existe ademds de los trabajos




‘g,anteriarés, una revisién sobre la ecofisioloﬂia‘della germina4
:iyczén de semillas de las especies arbéreas de las selvas del munda}
CVéunez Yanes y Orozbo -Segovia, 3984] Finalmente, es evzdente
3gque cada dla aumenta el nimero de trabajo relaclonades can la

? £1510ng1a de las plantas trOplcales {(ver Medina et al,, 198&1

I.Bgzgyorigen de las espéciés pioneras, |
‘ gPréctiéamente no existé informacién relacionada con el 9rigegl‘;
- y evoluc16n de las pspecies ploneras. En general éstb es éxteﬁ~f

' sive para espec1es con otra estrategla de historia de v1da, Y ncsf
lleva,al problema de explicar 1a riqueza de especies arbéreas‘en
n@‘1aS]$e;vas tropica1es.
;Consiéerando el pavel que 1351e$pecies,pionera$ juegan\én los
Qitiafas naturales vy Estos en 1a~dinémica de 1la comunidad, ‘aﬁﬁadb~f
%?!al hecho de que ex1sten numerosas especzes pleneras de diversos
taxa {Gomez~?ompa} 79?3, Gémez-Pompa y Vﬁzquez Yanes, ]981), se
haillegado a proponer que las perturbacxones naturales son el
“mecanlsmﬁ que ha fomentado el aumento en rlqueza de espeC1eq -
f% (Fox) 1977, Huston, 1979; RleiefS,(1977; Strong, 1977 Conaeil
 §97%;‘Leigh, 1982;£0ri§ns, 1982; Bréndani ggygk., ms, ) .

‘También se haconsiderado que en el proceso de especiacién

. de las especies pioneras, ha influfdo el hombre a través de las

ﬂftperﬁurbaciones de las comunidades selvdticas (Whitmore, 1969;

‘gﬁ'eamé:sPompa, 1971) y que en tal ?TOCGSO» debido a las caracte-,

risticas blolbgicas de las especies, han actuado procesos de- evo-

lu;lon saltatoria o mo gradual (van-Steenis, 1969}, Sin embarvo,
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és probable que la influencia del hombre, debido a que es muy

. reciente, ho ha sideo tan impertante en la generacién de la gran

 cantidad de géneros y especies de pioneras,

De cualquier forma, aunque parece todavia més aventurado
§ ; | j'atrlbu1r mis o nenos 1mp0?tancia a une u otro factor, la hipéte-
's:s de 12 perturbaylén {desequ111brio}, aunque general, se,perflia‘

{‘@oma una de las explicacxones més factibles.

1u§ necesario abordar este nroblema desde el punto de vista
gégético. Aunque de manera general muchos eventos de especzacxén
’ %uedieran ser explicados por 103 medelos clésicos (espec;aclan
'f wecgraf4ca, espec1aalén por. polinloxdia Mayr, 1963], la gran cang '

t:dad de especxes dentrc de un género {_{g_ Cecropla Musanga,

‘uﬁacaranga etc,, Whifmo*e, 1975), géneros dentro de una familla,

)“}entre vamliias. hace suponer que una gran parte de los eventos

 §§ esnecxac16n han ocurrido. ﬁe manera saltatoria [van Steenls,

3099W y p1obablemente munhas de ellos siendo no adaptatzvos (como S
i,},::'s. especzaC16n simpétvzta por heterogeneldad espacxal,ver revisién

"1 de hammond 3981}

"f,2.3. Biologia de- las semlllas de las especies ploneras.

,132,341; Producc10n de semllias y dispersién.

N
End

Bl sznérﬁne general presentado nor las especies pzoneras es.

/‘fia ﬁTGdUCC¢Qn frecuente, no, ccntinua, de numerosas semillan pequew

e

flas (van Steenis, 1958; Whitmore,. 39;5 Gomez - Pamna y Vézquez-

Yanes, 1976; Vézqueeranes, 1980a). Datos de la ?fﬂéuCCIén de

emillas a 10 largo del afio para Cecrqpxa obtusxfaixa en. Los Tuxtlas,




.~ Ver,, muestran la generalizacifn expresada antes para las especies

pioneras (Estrada et al,, 1984), Otros ejemplos de estas especies

‘gsqn ilustrados~por Cecrovnia obtusa y'C'Iscia&aphylia (Holthuijzen

Ef‘gf '1'15y?30érbcom, !982) y en Varlas especies del genero Pl@er (Vazaguez-
%‘Yanes, 1976) .
;Tambiénfsé‘ha observado una frutificacidén frecuente pero no

;EbOntinuazen 20 especies de Mécaranoa‘en Malaya (Whitmore, 1983}.

Entre las especies pioneras existen diversos sindromes de

3di$persi6n; uno de ellos es la dispersiéngpbr‘wienta. Bn_las‘eS*« /

pecies que lo presentan, la reproduccién y dispersién ocurren

}*ﬁal fihai;de la épota de secas (Whitmore, 1983,

‘Un buen ejemplo para la selva de Los Tuxths, son las espe-

:fCIES Hellocarpus donnell smithii tVézauez Yanes y Orozco- Segov;a“

r

‘%]gSZ} '{ arece ser que se trata de H. appendicuiatus, C. Vazquez~

&¥anes, com. pers.;) v Ochroma lagopus (Garc1a-€ut1érrez?_39/6}.
2 ) gop |

Entre las especies con dispersién por animales (endozoocora),

las especies mejor estudiadas corresponden al género Cecropia,

00 T R % Treja (1976) presenta una lista de las aves que en su tracto

"fd1g€5t1V0 tuvieron semillas de especies comunes en Los Tuxtlas.

T Eila examzno 167 aves de 37 especies distintas y encontro semlllas

‘st Cecrapla,qbtu51folza en el tracto de 27 aves (19 especies) y

49 aves (24 especies) contuvieron semillas de Trema micrantha.

En la selva de Los Tuxtlas, Ver,, se ha encontrado que al

menos 46 especies de animales usan los frutos de Cecropia
N B . . et x




obtuszfelia como recurSo allment1c1o (Estrada et al,, 1984} .

Estas espec1ec incluyen 1nsectos, reptiles, aves y mamiferas;

entre estos ﬁltlmes se encueﬁtran chma dispersores 1mﬁcrtantesg

arborlcclas como el "morc auliador“,

?984 oy valadores como 105 murC1élagos (Ordzco-Segovia v Vazquez~'

\»4Yanes,?§82;‘VézqﬂeZAYanes et al,, 1975},

1.2.3,2, Banco ée(semillaé en el suelo.
Lss estudlos del banco de semillas en el suelo de las selvas

559 ha reallzado, arlnﬁzpalmente, tﬁmaﬁdo muestras de suelo &el

ibosque maduro y exponiéndolas a la luz poster;oﬂmeﬁte iKeay,‘
196&, citado por Gémeszcmpa y,VézquleYaﬂgs, ?981; Guevara vy
(Gomez-Pompa, 1972; Liew, 1973; Ashton, 1978).

; Los resultados indican que el banco de semillas es principal-

;Emegt¢ ée\espé¢iés pione;as y s6lo muy pocas especies tolerantes
fﬁ@éﬁezaPcmpafy'VﬁzQuez~Yanes; ?983; Whitmore, §983}¢ | '

‘La ba;a tasa de anertura de sitios Doten61ales para la colo-

nlzaclén por esp661es pieneras (claros), y los datos arriba c1tan
dms, hacea suponer que las semlllas de estas esp861es deben de ’

poseer ia*enc%a prolongada, asf como una buena dispersion (Mart;-

nez Ramos, en prensa)
En d&versos estudios, se ha cenﬁirmado la pxesencxa de sem&w«

iias Viaales en el suelo de la selva no perturﬁada CVﬁzquez Yanes,k;'

ngsea, Gémez Pompa y Vézauez <Yanes, 1981; Whitmore, EQSﬁé,VézQae;w o

| Yanes y Orozco-Segovia, 1984), correspondiendo la mayorfa de ellas

~a especies piloneras y emergentes.




Bxisten~avidenCias de especies tanto con latencia enddgena

~<60morexégena. Entre las primeras se encuentra’Trema'guineesis'
’HCVazquez Yanes, ]977), y aunque puede ser 1nduc1da a germinar por

'Vun estimulo artiflcxal como el écido giberélico o bajas tempera-

‘ ,ras, en cgndiclones naturales su latencza comienza a- desapare~~'

: cer a los dlez meses - En Belletla camnbelli se ha observado la-

"téncia szmilar, tenlendo las sem1llas 547 dlas de almacenadas y
germlnadas a 26° c, se observé el porcentaje’ (70%) mis alto de ger-

o mlnac1én CVazquez Yanes, ]98])
Latlatencia exégeha'es, Drobahlemente;'el mecanismo mis fre-
guente que mantiene a las semillas latentes en el suelo. Este

txpo de latencia es impuesto pcr las condxﬁlones de luz (tanto

V*gantidadkcsmo caliaaé} y temperatura.

Los estudlos de Vézquez -Yanes {1976) han sido de con51derable

;mportancza para conocer 105 mecanismos disparadores (”gatlllos

amblentales”] de 1a germ1nac15n {Whltmore, ?983)

‘La perturbaczén del suelo y la remoczén del dosel alteran los.
{reglmenes de luz temperatura y humedad de las capas suuerf1C1a—‘
=3es del suelo. ‘A partir de los experimentos‘realizados, la luz
\parece ser el Mgatillo' mds 1mportante dxsparador de la germlna~

c;én, segu:da de la temperatura (Whitmore, 19831‘

e

Un egemplo blen documentado de la 1atancia fotoblastlca ha

Sldo encontrada en Ceﬁrapxa obtuslfalla CVézquez Yanes, 1980b;

V:Vquuez Yane< Y Smlth‘ 1982}, En esta especie ha pod;do deter-

mlnarse que el fitocramo de la semilla actﬁa COMO Un sensor am-
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hiental que detecta el cociente Ro;o!ROJO Lejano de luz inciden-
\:te; cuandc el cociente se 1ncrementa, por la perturbac16n dei

dasel la germinac16n se dispara Sin embargo, no 5610 es nece-

‘ ‘sarle un coc1ente elevado de la radiacién Ro;o/Re}o Lejano, sino

, f%amb;en~se.requieren largos periodos de exp051c1on.‘ Esto Gltimo
‘7§s:mdyﬁiﬁpértaniefya que~pérmitevaila semills "diferenéiarﬁ»entre'
?ﬁfcléto'désél§ de un simple -haz de luz .en EE:Sotobbsque {Vézquez;‘
Yanes y Smith, 1982).

 Las fluctﬁaciones en la temperatura también es una de las cau-
éas que dzspara la germznacién de las semziias de las especies

”p1oneras | Ejemplos de esto, son Ochroma 1agupus y ﬁellocarpue

dannell smith i (Vazquez -Yanes, 1976; Vézquez—Yanea v Orovco -Se-

@Q@Via, 1982) Estas especies mantienen semillas latentes debldo
 a 1a presencia de un testa impermeable, que puede hacerse nermeaw
ble por. efacto del calor producido en la superficie del suele

‘ﬁVézqueZwYanex,’3976; Vézquez—Yanes y Pérez-Garcia, 19?6}.

A ﬁivel de la comunidad Garwood (1983) ha estudiado la eStéaﬂ
| géionalidad~dé 1a germinacifn en Barro Colorado, Panamé- ella Ha

,encontrado varlos patrones de cerminac;én, en funcion con'la in-

| t raacién entre los periodos de frutlf;cac;én estaC1ona11dad vy

£

patrén de dzspersién de las especies, De las semillas germinadas
‘f&e 185 especies, el 75% oermxno durante los primeros tres meSes

de 1a estacidn. de 11uvias, este grupo incluye en’ su mayorla a es-

P cies que frutificaron en el final de 1a época de lluvias antew

_giar y‘durante la épac& de'secas.
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Garwcod (op.,cit.) ha distinguido tres sindromes de germinacidén:
 (1) el 18% de todas las espec1es mostraran el sindrome de germlnan
vylén retardada de lluvias, ‘Las semillas de estas especies SOH:dlS*
Vpersadas durante la época de 11uviés, pero peiménecen latentes has-
ta comlenzos de las siguieéntes 11uv1as, 4-8 meses mis tarde* La la«
ten61a es. el primer mecanismo prlmar10 que controla la germ1nac*on.'

 A} En el sindrome 1ntermed10 de secas (42% ée tadas las especmes;,,

ias*SemillaS”fueron dispersadas durante la esfacién seca y perﬁaw

necieron latentes hasta el comienzo de 1la estac1on de 11uv1as. Tan~
>ta en eshe sindrome como en el anterior, 1a longitud del perlodo de
«iatencla éecrece, conforme decrece el 1nterva10 entre, la dlspersién
 kde las semillaS»y el inzcxo de las liuv1as. (3] En el tercer smndro—

E germznacién répida de lluvias {409 de todas 1as espeC1es), las |
: semillas son dispersadas durante la estacifn de 11uv1as y germlnan
‘-f&urante, no en el principio, de 1a misma estac1on.' Aqui 1la laten~

Cla ha sido reemplazada por el tiempo de d1sper510n, como mecanis-

V‘mp que controla el tiempo de germlnacién.

A pesar de todas las evidencias, es necesario obtener detalles
f‘ééerta dé‘la 1iuvia de‘semillas, banco de Semillas,'reiaciones
'entre 1a 1atenc1a exégena y el ambiente del micrositio, 10ngev1-
  dad de 1as semillas en el sueie, y evaluar la importancxa de cada
ZCQmponente en la regeneracifn en ‘los claros (Whitmore, 1983; véz-

'qyez»Yanes y 0rozcc~83govia, 39841.

~j 2, 4 Establec;mieﬁtc y. crecimiento de las especies pioneras.
‘Las semillas de las espec1es pioneras producen nlantulas de

é@rminacién epbgea y cotiledones que son fotosintéticamente activos.




(2]
w

ﬁNg,vi978},'~Durante este estadio, para un gran'nﬁmerd de espe-
\ﬁies de‘distintaé historias de vida y en varias comunidadés,‘ez
ﬁiesge‘de mﬁerte eslmu§ elevado (Harper, 1977; iook, 1979) . |
iiartsﬁérﬁ,{???@}1ha:sugeridc gue les primeros colonizadores de
‘gﬁ‘clarp,tianen'mayéf pr@babiliéaé de sobrevivif ¥ crecer mejbf
%@e los ﬁt}imgsjide igual manera, Brokaw (en prensa) ha encontra
io que las priméras cohortes téntO‘de‘especies tolerantes como.
‘ﬁionerés; c%ecénlsignificativamente més‘répido qUe‘aquellas Glti-

- mas.

Las principales causas de mortandad consideradas para las

|

especies pioneras son la competencia entre individuos (tanto por

recursos en el suelc, como por alcanzar una posicidn nc supresa)

Martinez-Ramos, en prensa), la herbivorfa (Hartshorn, 1978; Coley,

| o ’

QSSangﬁnezéParfén y Dirzo, en prensa), vy los traumas fisicos
,ver Cap. V} Sin embargo; la impértancia de cada una de ellas

y de otras fuentes de mcrtandad se descon@ce.
- Diversos autcres han notado las elevadas tasas de crecimiento
‘-}k las'especiés‘pioneras en comparacidn con los drboles tolerantes
X ' ; ,

f;%ichards, 1952; Budowski, 1963; Halld et al,, 1978; Brokaw, en

ppesd

:grensa} Este crecimiento rdpido se debe principalmente_a'una in-
i ‘ o ‘
';ver51on energetxca dlfigidd a la formac10n de tejido nuevo para
‘ffmcrementar la superficie fotosintética de la planta, Este pro-.

jkﬁeso ha sido degcrlto detalladamente para Trema guineensis {Coembe,

‘%96&1 y 1 %usanga cecropioides (Coombe y Hadfield, 1962}, Ellos en-
tpntrarcn que el rédpido c:ecrmienpc de estas especies (15 g,m“/'

‘semana para Trema) se debe a un desarrollo constante de nueva su-

B
i
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G perficie foliar (ver Cap. V] y no a un incremento en el peso seco
como ocurre en las especie tolerantes,

7En genera1; 1dsfpioneres pueden crecer de 1-4 m/afic en altura

© y de 2-3 cm/afio en difmetro (UNESCO, 1978, citado por Pickett,
B 5983},. |

Ashtcn [3978) ha observadc que del 41% de 1aé especies que

crecen.en clarcs grandesyen Malasza, lo hacen continuamente, mien- -

. tras que las especies tolerantes o de clares pequefios tienden a

©. . kcrecer intermitentemente.

Estas'contraStantés tasas de creciﬁiento, estén aparentemente

 %orrelac1onadas con 1as tasas fotosintetlcas de las esneczec
 ?$Bazzaz; 19i9 334232 y Plckett 1980; Wallace y Bugn, 3980}.
vﬂ‘$e~acuérdo»con'Lugc (}970}, la saturacidn fotesintética v los
‘gﬁuntds detéampensaciéﬁ‘de'ciértos érbalesfﬁioneros;;ies permitéﬁ
Ealtos Valores foto31ntét1cos bajo una intensa luz séiar leECtag

 €Aparentemente, su aparato fotosintétice no estd. adaptado para

ﬁaajas 1ntvnsiaaées luminlcas y luz éifusa, Sin embargo, ecto no

4

fsa} ha encontrado que’ Heilocarpus appen&lculatus ?Uede SObTEViVlf

ftotal* es declr, muestra cierta ”nlast;cldad” al ambiente lumlnicoq

El crecmmiento rapldo de las especies pioneras, es debido

tambien a su pecullar arquitectura y forma en que utiliza los

ifatesintetatosven‘su estructura, Su inversifn energé€tica en teji-

|do lefioso es comparativamente pequefia, En consecuencia, estos

i
1

;fas regla para tedas 1as especies pioneras ya que Fetcher (en pren—";”"

y crecer aﬁn en sombra nero 10 hace mejgr en sombra parcial v luz
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tejidos son ligeros y ricos en celulosa, pero pobres en lignina.

/La madera es frégil y susceptible al ataque pof hongos ¥y pa-

ra81tos, cuando el creczmlento del drbol es impedido por compe~

o tencla ﬁor luz o cuando se acerca a la senectud {Vavquez Yanes,

VTQBQa; Gémez-Pompa y Vdzquez-Yanes, 1981),

*, Las espeeies'dewclaros grandes poseen hojas megdfilas, mien-
V tras que las especies de clarcs pequefios vy las tolerantes, poseen

lho;as meso y micrafllas (Wh;tmore, 1935}

’Las copas de los drboles pioneros estén ramificadas de manera
1esparc1da (Coombe, 1960; Coombe y Hadfield, 1962; Ashton, 1978;
las ho;as pueden estar arregladas en forma monoestratlflcada

'c@mo parasol (madelo de Rauh en la clasificac1én de Halle et al.

“8) Ashton (1978) caracterlza a las especies de claros peque -

nos como plagiétropos (permltiendo una ramlflcac16n orientada ho-vﬁy

'Arizentalmente}, caracﬁerlstica que favorece su rdpido desarrollo

“estructural ) ampiltud competzt1va lateral.

(B
{

_No es raTo encontrar’datos sorprendentes acerca de las tasas
‘fde crec1m1ente (en aitura] de 1as especies ploneras Por ejemplo

3:;Schuiz &1960) cita que Cecrog;a sp, puede alcanzar 10 m en dos.

<aﬁos, para varias especies pioneras como cecropla thusxfolla,

fiﬂeliocarpus appendlcula»u " Carica. papaya, Myriocarpa 1ongzpes,

ffPig&r spp. en Les Tuxtlas, la tasa de crecimlento anual varia de
0, S -4 ,8 m CMartinez Ramcs y Nufiez~ Farfan, datos. no publicados)
Un estud;o mas completc {Brokaw, en prensa), muestra un ejemplo

de la elevada tasa de crecimiento de los picnerss, por e}emplo,
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o

 @ §ﬁos, y uno de Cecropia insignis 5 m,

No obstante todos los datos anterlores, debe con51aerarse to-
 das las posibles fuentgs de variacién que afecten el crecimiento
de los ind1v1duos, por ejemplo la cantldad de 1uz que reC1ben en
i

‘ una determlnada ZOna del clare ‘esta varlac16n entre‘lnd1v1dues

’puede llevar a que una determlnada estructura poblac1ona1 (basada'

en la altura o el dlametro de 105 1nd1v1duos) de una cohorte,’sea
interpretada como de adad o bien, de‘dxferentes‘tlempos‘de colo-

B nlzac16n [yer Cap. V).

f3;2 5. Repreduccién de las especies pioneras,

: mera reproducc16n en los plgne*os, y menos del ndmero de semlllas 
que ellos producen. A pesar de ello, desde hace‘muchoktlempc van
VLSteenls (1958) y Budowskl (1963 1965) habian notado va que los

; ploneros producen un gran nﬁmerc de semlllas.

' Vézquez~Yanes;61980a) menclana que en zonas aclareadas, indi-

fvi&uoéfde TremafmiCrantha comienzan a producir frutos eéntre el

segundo y tercer ano, en claros naturales en Los Tuxtlas, en el

’mlsmo txempa (2 3 anos) Car1c§ papaya Y Piper h@spidum pueden

V«gpreducir frutos (obs, pers.),

Martinez- Ramos (en prensa) cita como ejemplo que Cecrop1a

E

*producen por. prrmera vez a los dOS o cinco afios; no obstante,

%esta afirmacién no es del todo ccrrecta, ya que. al parecer, Ia‘ ,

Pocos datos cuantitativos ex1sten acerca de la edad a la prl-"‘



féproduécién guarda una relacién con el status de la planta en la
~ estructura, es decir, depende de su altura, difmetro y cobertura
‘del individuo, y en estos pardmetros existe una gran variacién

entre individuos,

Estrada et al. (1984) reportan que aproximadamente eﬁfcada

~evento reproductivo de unVindividUO‘femenino de Cecropia obtusifo-

lia, se producen 900,141 semillas, aunque existe gran variacidn;

iilbsfeventaé reproductivos pueden ser mensuales. Para Hellocarous

? fappendiCUlatus se ha calculado un nﬁmero de semillas aproximado

“poriérbalAde cerca del mlllar?(MartinerRamos y NGfiez-Farfin, da-

;%ps"no publicados};:eSta especie se reproduce anualmente,

El modelo @eneral de regeneracién Tequlere, para su complemen-
‘tac16n, de un conocimiento completo, no sélo de los precesos de
recuperac16n de la estructura, sino tamblén del potenc1al Tregene-

W‘ratxvo a partir de semlllas (Whitmare, 1983).

f GOmez-Pompa y Vézquez-Yahes (1974, 1981) han pronuesto uano—‘

; ﬂelo dGSCTlptIVG de regeneracifn de las selvas en el que se inclu-

yei tiempo sucesmonal que ocupa una especie, crEC1m1ento [veloc1dad),

Teproducc1én y ext1nc16n de la- poblacxén en un sitio de la comunl-

: agd; En este esquema es evidente que existe un gradlente entre

| ,1as especles,.en todos los aspectos de su biolegia. De hecho
 65ta ba&ado ‘en observacidn del comportamiento de varlas especies
| durante 1a suceslén, sin embargo, es necesario conocer con preci-

516n los aspectos reproductivos de las especies: pollnlzac1on,

’proporcién de espec1es ‘dioicas y monoicas, produccién de Semlilas,5 
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"fﬁiépersién, etc,
El estudio de las especieé pioneras de las selvas promete

‘ﬁarrojarﬂresultades siempre interesantes; son‘en,reaiiéads:&n 'ob-

jetive'de estudio fascinante,

;i;s._Estudios &eiia‘Interaccién Planta*Animal: Herbivoria;
La herbiverla ) herbivor13mo es el coasumo de te;;dos vegeta-'

fles vivos (p ej.‘hOJas, flores, frutos, tallos, corteza, ralces,

f@adera, etc, ) por animales (Crawley, 1983).
Los animaieS‘herbivéros incluyen miembros de numerosos taxa,
Qdesde 1nvertebrados hasta - anlmales superlores. A su?véz,’las

fplantas que sirven de allmento a estos. anlmales van desde algas

yhasta anglospermas.

"Dentro de 1as interacciones‘entre especies, la interaccién_

1anta herbzvoro ha 51do enmarcado dentro de la depredacidén, pero
QHarper f1977} menciona que en esta ﬁltlma el depredador mata a su .

"fﬁnresa,;mientras que en el herbIVOTlst la planta continfia viviendo;

 gLabe menc:onar que, - efectivamente, cuando un herbivoro conSume

 ioda una pléntula o semllla, la 1nteracci6n es 1dent1ca a la depre-ﬁV

‘Ydacién; Una mejor analagla mencionada por Harper [h3f01t ), es

que ei‘herblvarlsmO‘se asemeja a la~depredacx6n que hacgn algunos

‘énlmales sobre los corales e hldrozdes ‘coloniales; matan indivi-

'*deuas pero no a la colonia,

En suma, la relacién de los herbivoros con las plantas de

‘fdepredadores (cuando matan a 13 planta) o de pardsitos reduc1endo




E fla energia del individuo (Harper, gﬁ.cit,}; Algunos autores
fcon31deran tambien, en otro contexto, que los herbivoros aueden

nr:

‘ &max1m1za* la adecuac16n (fltness) de las plantas (Owen y hzegert,
1976). | |
3‘;Désdeie1‘punto de vista de cudl es el impacto de los berbivorosV"
thgen,ias plantas'y viceversa parece ser que en- general existe una
Qéﬁasmmetria en la 1nteracc10n (Crawley, 1983) . Las nlantas tienen
‘ §iun mayor 1mvacto en 1a dznémlca de 105 herblvoroa (a través de

féfactores como 1la abundancza, cal&dad del recurso v distribucién

f}espacial), que éStQS'en la dlnamica de las plantas.

El herblvarlsmo es una de las més antiguas 1nteraccxones ecolé-‘

ﬁig;gas (MCNaughton, 1983] ~Exzsten:ev1denc1as desde el CarbdniferQ;§;

:fytTéylbrVy’Scott 7983).e 1ncluso desde el Precémﬁtico:(AWfamik

‘§11971, citado por McNaughton, 1983), el estudla de 1as 1nteraCC1o—

;neé‘en el pasado tlene la importancia de ayuéar a comnrender laq
iglnteracc1ones en-elrpresente (Taylor y Scott 1983}, por ejemplo,

;éyodria ser pQSIble dar una exnllcaC16n a las caracterlstlcas de-

Lﬁeg31vas:(p,ej‘ fisicas) de las nlantas contra sus depredadores.,

~ Muchas de'laskinteraccicnes que existen entre plantas y animaéi~

‘. les, entre ellas el herbivorismo, en diversos ecosistemas son el

- gfrésultadO‘de»uné coevolucibn entre 105»intera¢tuantes {Gillet,
. 1962; Ehrlich y Raven, 1964; Thompson, 1982; Taylor y Scott, 1983).

H”Asif‘basado enn las caracteristicas fisicas y quimicas de las Dlan¢f

tas b el uso aue los dlstlntos grupos de 1nsectos hacen de ellas

¥

“Ep e; aiimgnto,,refuglo, transporte, etc.},_Southwooé (1973]
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{plantea que como gTrupos, plantas e insectos deben ser Vistos
Qcomo dos sistemas bloquimlcos que han coevoluc1onado, las inte-

?racc1ones que han sostenldo, llenan el espectro desde 1la depreda—

16n hasta el mutuallsmo

VReuniehdbUIa evidehcia,dispbnible, chifer'[1978, citédo por
bPrcképyuy‘Owéns,'JQSS)»ha»trazado'el’origeﬁ evolutivo de los prin-
%¢ibales gfupds de;insectos herbivoros modernos. La evidencia su- .

‘%giere;que'los‘Orthoptera surgieron en el Carbonifero; Hemiptera,

 Co1eoptera'e3Hymenopteraten elvPérmico' D1ptera en el Tr1351co,
oy Lépidoptera'enﬂel Cretdcico., Por otra parte, la evidencia paleo~3

;?bdténica (Doyle, 1978) propone qUerel:origenvde 1os‘principa1es

gTUpPOS mOdérﬂQs de plantas ﬁaséuiares terrestreé'puede‘éer elysi?‘
 gﬁientef en el De&énico surgen 1os'hélechos, dominan en el Carbi— 
‘nifero y Pérmlco y cont1nuan 51end0 abundantes hoy, las conlferas‘
urgen en el Carbonifero, fueron abundantes en el Juras1co y co—

ienzan a declinar en el CretQCICO;~laS*anglospermas surgen en el‘
hCretaC1co Temprano y se vuelven domlnantes en el CretQC1co Tardlo,,f

hoy contlnuan 51endo dominantes,

L

f978, 01tado por ?rokopy y Owens, 1983) Tales -hdbitos allment1~7
fclos, se vropone, confirieron un grado de nreadaptaclon al herbl-fr

verlsmo enjlos miembros surgidos reclentemente,

o ElJmlsmo autor propone que el surgimiento de un taxén de plantas

" ‘ha sido, mis o menos segu1do del sur°1mlento de un taxén de in-

"Los prlmeros mlembros de los grupos de insectos menc1onados, pro- - .

bMﬂemmnetﬁwrm1sagmﬁhgososeallmentaban de esporas o pélen (Swolferx‘ 
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;sectos que explota al primero ("tmacking” filogenético de un
»&ﬁ&&én por\atro], AAdemés sugieré QUe en aquellas'familias de
1nsectes que se conoce su origen Yy que tienen una larga 35061a~

ciﬁn en el tiempo con una familia partlcular de plantas, conti-

- nuan mantenlendo la a3001ac16n y frecuentemente siendo 1ncapaces

de explotar taxa vegetales de orlgen re01ente‘

Esta aparente asoczac16n en tlempc evolutlvo entre el >urg1mlen-

to de un taxﬁn de 1nsectes fit6fagos y sus plantas huESped puede

~gqnslderarse como una relacién coevolutiva, en la cual, estan

‘?étUrfiendofeVentos‘de especiaciﬁn'(p.ej. simnétrica) al mismo‘fiem?

po que ambos taxa mantienen la relacién filogenétlcamente (ver

Ehrllch y Raven, 1964; Bush, 1975},

\ Las plantas han estado sujetas, en tlempo evolutlvo, a una inten- |

sa Y recurrente seleccidén para reducir el 1mpacto de los herblvo~

ros sabre ellas v sobre@onerse al ataque de éstos cuando las ba-
~’rreras han sido rotas. A la 1nversa, en los herbivoros la selec-’!
| c16n natural ha actuado para penetrar 1as defensas de 1as plantas,‘ 
kes aqu1 p051blemente donde se han or1g1nado las preferenc1as ala- }

mentlclas de los harblvoros. aauellos que tienen la capacmdad de

consumlr -una pianta sin ser afectados, probablemente la . SeleCClén .

pueden vencer las defensas de las plantas y se "salen' de la 1nte~t

raccién, probablemente la se;ecc;én favorece entonces la pollfagia.}]
A pesar de las caracteristicas observables en distintos grupos de

herblvoros, no . todas ellas deben ser xnterpretadas como adaﬂtaC1a»

es para favarecer la monofag1&3 pero en’ aquellcs herblvoros que no.  '7
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Tb@s ESensu Gould, Lewontin 1977) a un tipo de estrategla allmen-

;;icia.‘ Pero en la ocurrencia de estos eventos puede r851d1r 1a
*coevoluc;én, entendlda como el camblo evoiutlvo reciproco de ias ‘
espec1es interactuantes (”pools” génlcos que no se mezclan) (Fu-

tuyma, 1979 Janzen, 3980 ThOmpson, 1982 Dirzo, 1983).

§\"‘L05"estudics ecolégiCOS'actuales de'ias interacciones pueden

lgilustrar las pre51anes evolutlvas que los 1nteractuantes se ejer-'
cen reciprocamente. Darw1n (en E1 Orlgen, Cap TIT) habla nctado
ya como, en el caso de los herbzvoros, esta vr651én puede tener )

;:esul;ados.ullterlores en 1a adecuacién (fltness] de las plantas; k

iiéte paéajeide El Origen ha sido enfatizaﬁo‘pcr\Harper'(?962g PP -

  47) y por Dlrzo (1984p, PP 14?),vporque;mﬁestfé clarameﬁteﬂqué

105 herbivoros pueden tener un 1mpacto demogrdfico en 1las pob1a~
cicnes vegetales naturales. | |
Los estudios plantaaherbivere en distintos ecosistemas, han
'‘arrojado mucha: informacién que ha tratado de estructurarse en
generalizaciones que conforman la teoria de la interaccién (p.ej.
;var Crawley, 1983);
Algunos'trabajos han:sido enfocados a nivel de la comunidad .

de plantas, mientras que otrcs a nive}l poblacional SiguiendeV

'ﬁ?este &squema, cltaremes a continuacifn algunos de estos traba;os.

éfﬁ,Brl, rmpactoéde los herbiveros en 1as poblaciones de plantas.

La dinémica poblacional de una especie en un determxnado hé -

"i;bltat esta influ@nahaéa Do damexsos factores, fisicos o b15t1cos,
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i ,;55‘4,'QMe pueden actuar de manera indppendiente 0 conjunta,

e Bependlendo del organismo que se trate, algunos de eStOS pue-

‘ser determlnaﬁtes en la regulacxén de 1la poblacidn. Una de

controver51as més persistentes (Crawley, 3983~X en eceiogla de

Vdfpoblaclones es la referente a la hipbtesis de la "llmltauxon del
'A a1imente"f Los proponentes (p.ej. Chew, 1974; Mattson v Addv
 1975} consideran que los anxmales he?blvoras rewulan }a abundanr
>ic1a de plaﬁtas o que, aflin, contnﬂan la funcién de todo el ecosis-
'tema, por 10 tanto, 133 poblac1ones de - anlmales herbivoros ectén
 11m1tados por ta escasez del recurso (alimentc) ‘?or otra parte,f
“_ex1sten~quienes creen que los herblvoros son regulados mrinéiﬁal»
"t'mente por sus enemlgos naturales fdenredadcres} (Halrstcn et al,,‘
';¥1960 Pr1ce et al., 1980) o por factores clzmatlces tamblen (regu—

ﬁac;6n ;ndepend1ente de 1a densidad) (Andrewartha y Birch, 1954) .,

4 Hairston et al, (1960} proponen la siguiente secuencia l1dgica:

'ibS~casos en los cuéLes se ha observado unﬁdeteriore de las nObla~

f*,c1ones de plantas provocado por los herb;woroQ o fenomenos meteo-

N QlOglCOS SONn: escasos, per lo tanto, las plantas &eben ser recu1a~
;gjdas*por‘recursos,llm;tados (sitios para germinar, luz, agua, nutrzf
"mentes, etc ). Ya que las plantas no son reguladas por los Kerb£-~‘

1

'7 voros, tampoco €stos son reaula&os por la 11m1taC1on del allmento

ego entonces? si los herblvmrcs tienen que ser regqlaﬁos poT alga,{f‘
@s‘enemiges naturales (sus depredadores) pueden ser el factor re-

sgulador, No obstante, hay dos/argumentos que‘escapanvdEE argumen-

li te_ﬁltxmo, (1) que no todo el mundc es verde; la regulacién de

5- pobiac1ones de herblvoras puede ocurrir en el periodc de esca-




fsez del recurso (en 1nV1erno por ejemplo) Y Cil} que no todo lo
"f‘féverde es allmento, ya que existen grandes dlferen¢1as en call&ad\
« ;@utritiva.ehtie#tejidOS de una p1anta;‘en distintas edades y es-
 §§eci§$}  Eétas ideas han sido eshozadas por Janzen (1968) en su
7 é§rti¢u3d ”Lés piantas huésped como islas en tiempo evolutivo y
i ‘:’"12,;(.':on’c‘e':;riymrénf,eé;" {(ver también 0p1er,~39?d}.
La regulac16n de la abundanc1a no necesariamente debe ser
5¢f2rec1proca entre el herbivoro v la planta, ya que es totalmente
 §£a¢t;b1e que~una;planta noc sea regulada por el”herblvoro; asi
,f;éombtﬁue‘é§te ‘no sea regulado‘pbr el alimento, Por ejemplo,‘pna
,E@léntawpﬁedejestar‘regulada pdr el nimero de micrositios propiﬁiosy

)7;Epafa el establecimienta (Harper, 19773, miqntras‘que el her&ivoro

pruede ser regulado por la caxzdad del alimento {tejldoj y no per

"éla abundancla de la planta (Crawley, 1983).

La veraC1dad de la hlnéte51s de la limitacidn del allmentc,
%?uede;estat determlnada por el tipo de animal v planta que uno
’m€§3tudia. B
El ciclo de vida. de una planta comprende diferentes etapaq de
gdesarrollo, desde semilla hasta 1q§;V1duo repreductlvo, cada una
i?de las etapas puede ser afectada ﬁor«factares que determlnen si -
 €61 1ndiv1duo pasa a la. etapa sigu;ente permanece en la mlsma,«
 ;50 muere Eyer Harper, 19771
ACQnsideranda a 1osaherbivéros cemo un factor, la évalud@ién‘
;ﬁe su}impatto es‘todavja incdmpleto, sin embargo, 1&5‘evidenciés

| findican que su efecto es mis importante en las primeras etapas,
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es decir, en semillas, plidntulas y>juveniies (Harpér,y1977;'€bok,
1979) - Algunas evidencias muestran que - los herbivcfgs afectan‘1a “

‘;gdecpaciéﬁ (o un pardmetro de ésta) de las plantaS”(Dirze,\T984b).

Experimentos en varias especies'vegetales han mostrado que los

‘1"parémetr05 de 1a adecuaczén [crec1m1ento, sobreV1venc1a y reproduc-

,pién}, decrecen conforme se 1ncrementa 1a magnltud del dano (Kul-

man; 19?} Rockwocd 1973; Lee y Bazzaz, ]980, Becker, 1983, Dir-
1984a y b Nﬁnez Farféan y. Dlrao 3984),

81n duda 1a mayor parte de 1as evldenCIas dei 1mpact0 de 103
herblvores en una etapa del 01clo de. vzda de las plantas, o sobre
vla aéecuac16n de los 1nd1v1duos, prcv1ene de trabajos experlmentas{’:
iigs,CH??Per, 3969 Rockwowd 19?$v Waloff y Richards, 1977 Mendo-° ‘

e a, 1981; Lowman, 3982 Becker, 3933 L@uda, 1983; Mcamen et a1.,"__*2- |
,52983 Dirzc, 1984b y eg prensa). o

Medlante el dano art1f1c1al hecho a semlllas, ha podldo 31mu-“

Jlarse el papel ée 103 herbivoros en esta etapa, a medlda que la pro-i
porc16n de dafio se 1ncrementa, aumenta ia reduccién en la adecua~

c15n de los 1n&1viduos (Janzen, 1976), asi como su habi11dad compe -

;1tiva (ver Dirzo, 1984b) .
i

Tamb;én se ha obseryvado en un experimento de exclu516n de her-

blvoros en la espeC1e Sarothamys scoparius, que -en el grupe sin

Q%exclulr, ha<habid0 una reduccién drdstica Caprox. el 75%) en la
ﬂéﬁrgducﬁiﬁn‘de‘éEmillaé (Waloff y Richards, 1977). Por otra parte,

i i;;;oua'a CI‘QSS‘I' ha dem@sfrado que si se impide el ataque. de 1los he‘f“f*-

’?bivoros en Haplopappus venetus, hay un 1ncremento slgnlflcatlvo en.
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él nﬁmero de reclutamientos' en este Gltimo caéo, el efecto de
105 herbivoros sobre la dindmica de la poblac1on de plantas- se

‘ debe a su 1nteracc16n con la etapa de semillas,

Una de las conc1u51ones dée la revisi6n de Cook (1979) es que

‘1as tasas de mortandad en plantas Juvenlles es muy alta vy, al mls-
‘ﬂmo tlempo, que entre 1as prlnc1pa1es causas de muerte de este ee~‘k

ptadlo se encuentran los herbivoros,.los patogenos (muchas veces.

‘l; t;ansmit1dos por herbivoros)'y el stressVa la sequ;a (Yer tamblen
ﬁarper;‘1977). | | |

En los sistemas tropicales, se ha demostrado que un incremento

”ﬁﬁ‘la defoliaciéﬁ'artificial sobre pldntulas (de dos espéciesrde1_3  

f énero\8h0¥ea) fedUce su probaﬁilidad de sobreVivencia»(Becker,

,1983) Resultados 51m11ares han 51do encontrados en una esnec1e

jplonera (Heliocarnus apnendlculatus) de la selva de Los Tuxtlas,

(Nﬁnez Farfén y DlTZO, 1984); en 1nd1v1duos bajo un tratamlento -
"gde defollac16n de 75% en cada hoga, se observé una mortandad mavor‘
 y una- d15m1nuc16n en la tasa de crec1m1ento y, al mlsmo tlempo, :
fen médulos (ho;as] con una intensidad de defollaC16n 51m11ar, sé

kabservo una dlsmlnuclén en la esperanza de v1da.

Losrresultados de Lowman (1982) en las;selvas Australianas,

‘?jAson tamblen 11ustrat1vos del efecto que ‘los herbivoros nueden te—

 »ner en el crec1miento (en Ceratopetalum apetaluml en el estadlo»

‘Rde pléntula.

. También, en ‘selvas troplcales, se ha demostrado 1a 1nf1uenc1a

'Vguezlos herbivoros pueden‘tener en la sobrevivencia de losvestadlos»
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‘Juvenlles de espeC1es tolerantes (Dirzo, 1982); Hartshorn (1978)
'ha sugerldo que 105 herbivoros pueden afectar el establecimiento

‘de las espeC1es ploneras en 1os claros, y Coley {19 833) ha encon-

trado ev1denclas, aunque no explic1tamente demostrado, de esto

chrre 351 en Cecrop;a xn51gnls.

En plantas adultas, los herblvoros también pueden afectar la

adgcuaC1an darw1n1ana relativa de los 1nd1v1duos, noT EJemplo

b

‘Rockwood [13731 ha demostrado exPerlmentalmente en seis espec1es

<
\

‘arbéreas en Costa Rica, que la defollac1on total hace que 1os in-

!

"d1v1duos no. produzcan semiilas o bien, el nlmero sez reduc1do

“en Los Tuxtlas (Mendoza, 19831 Ella encontré que la defollacién
,total de las palmas ocasiona que no produzcan frutos alin cuando.
los 1ndiV1duos hayan producido Inflorescepc1ac. Los efectos de

-1a defollaclon en esta especie son mis aparentes en el segundo afio.

En plantas de Abutilon theophrastl se ha encontrado que las’

plantas crec1das en alta densldad con un 75% de defollaC1on,‘hubo

una reduCC1on en la producc1on de semillas (de casi un SD Y en com-

,‘1gua1 (Lee vy ‘Bazzaz, 1979), 'En este caso, es dificil evaluar qué
jparte del efecto es atribuible a la 1nterferenc1a entre 1nd1v1duos

jj(ﬁsensu Harper) y qué a la herblvorla

En resumen, el impacto de los herbivoros en los distintos esta- =
5dios de las plantas puede tener un efecto en la tasa de crec1mlento

‘de la:poblaclon.

‘paraczon con plantas crecidas en baja densldad y con una defollac1on K
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I.3.2. Teoria‘general de la defensa de las plantas contra los

herbivords;

e L A partir del trabajo de EhfliCh ¥y Raven (§964} se ha estable-
{éiderué la interactién plahta—he?bi?ord puede ser considerada
en algunos casos Como un sistema coevolutlvo (ver tamblen Smlth
'1970) en el cuai como habia sido menCIonadc antes, ambos inter- -

actuantesrejercen presiones reciprocas: por una parte, las plantas

‘§cazseLeccionadas para evitar el dafio por los herbivoros po? medipi;'u

de defensas fisicas y quim:cas, y por otra, los herbivores tratan
'de salvar estas barreras y tener libre acceso al materlal allmen~'

't;c10,

‘ ;Entré las caracteristicas de defensa de las plantas, Southwood
(JQ?S)‘cita entre las de tipo fisico, por ejemplo, a las cuticulas
:gruesas Ltextura}, pelos glandulares, espinas, etc.; en pastos,

| se supone que 1a incorporacidn de grédnulos de silice en 1la epider-

:g]mls evita la depredac16n libre por los animales que apacentan

“{Stebblns, 1981), vy las defensas de tipo quim1c0 son los- llamados

kgcpmpuestos~secundarlos o aleloquimicos (Whlttaker.y Feeny, 191T},

' entre los que se encuentran los alcaloides, taninos, flavonoides, '

‘ngHCOSidOS, aceites‘esenciales, saponinas y écidos orgéniCOS{

't

: " Por deflnicién los compuestos secundarlos de las plantas no
,;;estﬁn directamente involucrados en el metahollsmo primario de la
‘planta (para uha discusién ver Siegler vy ‘Price, 1976; Jones, 19793} .
jLa mayoria de ellos no contribuye a la produccidn de enerala ni

a&la rntegrmdad estructural; son muy diversos y con una amplia



variedad de estructuras moleculares, pero todos ellos se derivan,
principalmente, del metabolismo dél acetato o del de los amino-

‘yééidos CMcNaughtén, 1983}.

§  La funcién de los compuestos secundarios como medladores de

' '@a depredac16n de anlmales sobre plantas ha recibido mucha aten-

1§16n~recientemente [g,g_, Rosenthal y Janzen, 1979). Un resumen
’ _&& lds"caSGS en los cuales se ha encontrado efectos de los com-
puestas secundarios sobre lcs herbivoros, puede encontrarse en ell

trabajo de Gyama (1984; ver Tabla 1.1 en ‘ese trabawo)

Bn otro contexto, se ha mencionado que 105 enemlgos naturales
de 105 herbivoras deben ser considerados como mutuallstas con. las

‘plantas (Price et al. 1986) y también come ‘parte de su defensa

7 Feeny (19763 Y Rhoades y Cates (1976} proponen, de manera in-
vdependlente pero 51mu1téneamente, la teoria de la defensa qulmlca
"de las plantas contma sus herbzvoros, La teoria de Feeny (1976)

: se orlglné de sus éstudlos empirlcos de una. gama de plantas e
 71nsectos fitéfages, mientras que Rhoades y Cates (1976) desarro—

'ilaron su teoria a partlr de nrobar hipétesis de erans (v r.

’Qates y Orians, ?975],‘en el sentxdo de que las plantas de los pri-
"merqs estadlos sucesionales, debido a. que escapan en espacxo y

1empo, pueden ser no t6x1cas, comparadas con las plantas de los
estadles suceszonales tardlos, que no escanan en espacio y tiempo
‘a 105 herbivoros Cﬁiibert, 39?71 De esta forma, Feeny [“2.3351)‘
@iegé é su teoria po; induccién, mientras que Rhoades y Cafes’

‘égg«gig.) ﬁor deduccién (Rhoades, 1977},
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Bdsicamente lo que proponen es que las plantas de los prime-
: fés estadios sucesionales al ser de vida relativamente corta, son .
fimpredecibles' {Rhoades y~Cates ggﬂcit,) 0 ‘no-aparéntes* (Feeny,

*E c;t } a. 105 herblvores. También, debidé a que las especies que

\ in c1an la suces16n tlenen elevadas tasas de crec1m1ento, es de
esperarse que asxgnen muy poco de su nresupuesto energet1c0 a la

produccxén de compuestcs secundarlas, por lo que sus defensas debe*:

ran ser de bajq.costc energético, ef1c1entes contra herbivoros ge—~

nerallstas [pollfagos), y actuar en forma independlente de l1a do-
§~fg | sxs. Tales defensas se denomlnan ’cuantxtatlvas’ (Feeny, op.cit.)

féﬁ’tdxicas' [Rhoades y Cates, ;g cit.) entre las que se encuentran, u

los alcaloldes y los gluc051nalatos.

En el otro extremo, estédn las espec1es vegetales de los esta-
dos avanzados de la sucesién, las cuales siendo de larga vida, cons—/'

tltuyen un recurso 'predecible’ Qﬁhoa&es y Cates ;R Clt., 5 'apa-

rente' (Feeny,,ug cit.) a los herbivoros. En consecuencia, 'eStas
%spec1es no pueden escapar de sus herbivaros en espac1o y tiempo,’
por 10 que la estrategia seria reduc1r la dlsponlbllldad de 1a

blomasa [en calidad) a los fltéfagos. Para estas plantas seria

favoraﬁle as1gnar una proporcién de Sus' recursos a la produccidn
de defensas eficzentes, de’ gran peso molecular y costo energet1COg;

Tales defensas actuarfan en forma dependiente de la dosis y se

denamlnan 'reductoras de la digestibilidad’ (Rhoades y Cates,'ﬁR,
tit ) o defensas 'cuantitativas' (Feeny, ,R,Cit ). Este tipo de

defensas incluye a los taninos (Feeny, 1970}, resinas proteoll-.




E ﬁicas inhibidoras, entre otras,

Estudios experimentales [@.ej. Cates y Orians, 1975; Dirzo,
. @9801 han*demostraao que las plantas de un ésta&o;sucesional tar-
féic»en“comunidades de clima templado tienen un grado de éceptébiF,
ﬁidad'menor para un herbivoro gereralista, que las especies de

i

' Los‘griméTOS'estadios sucesionales.

o Las comunldades de herbivoros estédn en relaczon con 1a’hlsto— -
’irla de vida ¥y predecibllldad de la especie de planta. por e;emplo,
Cates (?981) encontré que existe un alto nivel de ' pollfagla 50 -

 bre plantas anuaies 'y herbdceas perennes, lo que sugiere que la

‘estrategia alimentic1a de 105 1nsectos herbiveros esté 1nf1uenc1a~
' Jda por 1a impredeclbilldad de las vlantas huesped en espac1o y
X,tlempo CLawton y McNelil 3979),-que a su\vez,‘son controladas "’V

por la varlablllda& del amb;ente., Los insectcs herblvoras moﬁé—.

~‘fagos prefieren a 1a especie rara {(en térmlnos de abundancza} de

i;odas las especies de plantas. Slvlos factores‘ablétlcos no tienen,

hn fuerte control sobre las plantas en la ép0ca de crecimiento,

‘y éstas son ademés de larga vida, la selecc15n natural puede favo-

recer un grado alto de espec1ai12aci@n [Qates, 1981}

Reader y Scuthwood (1983} en un estudlo de aceptabzildad de
plantas de tres comunIdades de diferente edad suceslonal (suceslon 
temprana media y tardia] a herbifvoros generalistas (cuatro 63P8*4
;*“?Qf o cies de insectos y una de moiuscol, encontr&ron cue sus resultados',

apeyan a la teorfa de la aparlencia de Feeny (39761, pero que

GXISte una varlacicn considerable en cuanto. a 1a aceptabilidad
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v’dentrd de una comunidad y entre hérbivoros. En una selva trop1«
‘fcai se. han estudiado la aceptabili&ad relativa de plantas a un

: inseatofherbivoro generalista CMelanQnotus globosus: Qrthoptera);

yése‘ha'éncontraéo que; agrupando a las especies de plantas segln
tia‘etapa*suCésionalka la que‘pertenecen, 1a-acéptabilidad decréce;
 conf0rme se incrementa la edad suceszonal (Jiménez y Dirzo, 1984),
‘}Resultados similares a los encontrados en este trabajo han sido

'tgmblén r@portados por Hartshorn (1978).

‘No obstante que Ios'trabajcs ccmo‘los anteriores han sido Gti-

‘ 1es y reveladores de ‘los patrones generales de aceptab;lldaé de \

“,h,las plantas a los herblvoros generallstas, presentan algunas 11m1~,'

f{tac1ones que han sido dlscutldas por Malorana (1978) y Dirzo (1980}
b):Crawley (19831 considera que la hlpéteSIS de que plantas de dlS*
;;ntos estadlosfsuc331enales son dlﬂerenc1almente aceptadas por'
‘Ai§§ herbiVofdé generalistas es dificil de falsificax, ya que un -

?ﬁérbivofé génerélista es, de hecho, caracteristico de un eStadio
 isuces10na1 partzcular de la comunldad por lo tanto, los experlﬂ

M,mentos que intenten conflrmar que 1os herblvoros de la suc3516n

";:temprana prefieren a las plantas del mismo estadio suceszona}

fparecen obvios, Ademés, los propios herbivoros generallstas

fmuestran clerto margen de espec1a113mo (Cates, 39811

Por otra parte, también se ha men01qnadc que aunque el con-
-écepto de ’anarlencia’ de 1a planta ha estimulado mucho el debate
fy la investiga&ién productiva, poco ha contribuido al entendlv

f@iento'de la dindmica planta-herbivoro debido, principalmente,
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é’que la apariencia no es posible medirla (Crawley, 1983).

Uno de los pocos trabajos en los que se ha intentado evaluar

«iaiyresién por herbivoros en relacién‘coﬁ el eStado sucesional e
1Vhlstoria de vida de las plantas en condiciones naturales, ha 51do
: realizado por Coley (1980). Ella ha encontrado que en claros su-

'cesianales de~1a selva de Barro Colorado, Panamé, existen dife#

rentes tasas de herbivoria para especies de distinta edad sucesio-

‘1@31. Las tasas de herbivor1a para. ho;as maduras de espec1e5 de

répido crecimiento, pioneras, fueron un orden de magnitud mas

'altas que las obtenidas para especies de lento crec1miento, tole-

Tr&ntes;a 1a sombra.

'i.s.S; rmﬁacto de 1os'herbivorosven l1a comunidad,

. A nlvel de toda una comunldad, el papel de los. herblvoros,ne

 ha sido completamente evaluado Aunque existe una gran. cantldad
‘de 1nfarmac1en sobre aspectos muy dlversos, se han sugerldo yva

nalgunas de las impllcaC1ones de la influencia de los herbivoros

a este nivel

:‘  Se ha con51deraﬁo que los efectos de los herblVOrOS pueden
‘1nf1uenClar la diversidad, la estructura y la sucesion en la comu-

faldad, e 1ndirecﬁamente la estructura?del hibitat y del suelo,

y el clclage de nutrimentos (Crawley, 1983). No obstante, hay

“ quxenes consideran que el ciclaje de nutrimentos en el eco51stema;"

son el resuita&o neto del xmpacto de 1los herbivoras (Chew, 19?4

Mattson y Addy, 1975 Kltchell et al., 1979; Schowalter, 1981]



60.

§;3.3.3 Impacgo de lms herbivcros en la estructura y diversidad.

Uno de 1os prlmeros trabajos que pone de manifiesto 1a 1nf1uen—‘
v c1a de los herbivoros tanto en 1a estructura como en la dlver51dad
:'fdﬁ una comunidad es el de Tansley y Adamson (1925} En un expe—
%’¥ 152¢ rimento llevado a cabo en un past1231 calcérec en Gran Bretafia,
| ‘,Velios excluyeron de los conejos, algunos cuadrantes de terreno y
f51gu1eron los cambios posterlores en la vegetac16n.( Los resulta- |
 dos 1nﬁicaron que en los sitios excluidos, hubo una d1sminuc16h B
 , de 13 rlqueza de especzes, quedando el 4rea domlnada por unas cuan-

S U tas espec1es de pastos, mlentras que la. flora de dicotiledéneas

l&ecllné rédpidamente,

i

En la rev1sién de Harper (1969} cita trabajos en los cuales

!

) ‘en .sistemas de pastlzales (p.ej. Jones, 1933 Milton, 1940; 1947;

 \ambo5 CItados por Harper, 1969) con valor agropecuarla, la doml-
"[4fnanc1a por una especae de planta y la dlver51dad del 51stema puede
ﬁg'depender de cuales plantas preflere el ganado (ovegas} Por ejem—‘j
j‘plo,, cuando 1a especze dominante es la preferlda por los herblvo-
?os, el sobrepastoreo dirige a un aumento en 1a riqueza de espec1es.f

~;En cantraste, cuando las espec1es domlnantes1ﬂﬁ11naceptab1es para'

‘“~»ios herbivoros, el sobrepastoreo acentfia la domlnanCAa de unas. cuan-"

t ?,especies v el decaimiento de la diversidad De lo anterior,
(ﬂa;per (196§) concluye que una generalizac1én del imPaCtQ de 105

k} harﬁivoros en 1a comunidad no ‘puede hacerse ya que ‘hay que C°n51‘f

j ;1€1~31~, por ejempic? el tipo de herblvoro y 1&5 preferencias esPe"

,;iglgas de ellos,
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AResnltadOS‘similares respecto al impacto de los ﬁerbivbros en
la comunidad y con relacién a las preferencias de 1los m1smos, han
'51do encontrados por Lubchenco (1978), en un sistema marino de 11?;

’tgral ‘(zona de intermareas].

‘En él desierto Sonorense (sur de Arizona, E.E.U.U.) fue"llevado
 'a cabo un estudio de dos afios CWaser y Price, 1981) en un 51stema

de plantas anuales con germinac16n en 1nv1erno, y reveld que ex1s~ o

, 1;§e,un‘decramento en la diversidad de especies de_plantas, en fun-

” éiﬁﬁ de un incremento en el pastored recienté por ganado (vaCUno)
Los autores d15cuten que sus resultados no concuerdan con el he~
che de qne en algunos sistemas marinos y terrestres [Connell 1970
Lubchenco, 19?8}, los. herbivoros fomentan la divers1dad de espec1es'
y tonsiderando 105 modelos tebricos de equillbrio y deSEQUIllETIO‘
ée»135;comun1¢ades, concluyen que 1as condiciones generales de;és—
ibs:Clds‘modeIOS}‘no se’ap1ican al sistema estudiado por ellos.
Con base en otros eétudios, se ha.céncluidd‘quela.selecciﬁn‘

‘ée las especies vegétales:por91os héibiVoros (como el casb del

th«ganado}, puede d1rig1r 1nevitablemente, por 10 menos a corto pla-‘

“‘jkzo .4 una reduaciﬁn de ia dxversldad vegetal

En'1asfselvas tropicaies caracterizadas p@r‘una elevada riqueza

‘1? 53 @specigs de plantas, en particular arbéreas, se ha tratado de

‘J ﬁex910rar el papel de 1os insectos herbivoros en la generacién de}

u tal diversidad Esta 1nf1uencia segﬁn se nropone no estd dada por

 "4193 efectos de los herbivoros en 103 indlvxduas adultos sino a

i través del consumo del follaje de las piéntuias {Ccnnel;, 1975],
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j:pbr dépredaciéane semillas (Janzen, 1970) en las cercaniaé
d;&ebgjo'éel‘ﬁrbol padre (donde los heybivqrés espectalistas eétén
".5gregados);klos herbivoros en estos sitios pueden impedir que las
;gléntaS«se-estableZCaﬁ, | |

La hip6t851s de Janzen (1970) dice que los herbivoros son im-
iportantes en la mgnutencién de la alta diversidad de 1as selvas
porque incrementan la distancia qntre ind1viduos coespeC1f1cps,
‘y;previenen la domlnangla de una o vaxias espec1es. Este modelo
%é‘s;dofensayado empirica y analiticamente por Hubbell (1980) y
‘%g‘hé/encontradQ deficiente; En'primgr’iugar, en muchas selvas
ios'éfb01és de una‘especie se encﬁentéan en forma agfegada y el'

;feCIutémiento ocurre debajo del‘é?bol padre, a pesar de la depr¢~:A:”

’ ;dacién por insectos herblvoros ~ En Segundd la alta variabilidadf*"'

‘en la. produccz@p de semillas de un individuo a otro hace que el
jpico de reclutamlento 6ptimo (dxstanc1a} varie mucho y asi, ‘cual-

'quler regularldad en el espac1am1ento de 105 ind1v1duos adultos

‘7“jes 1ndetectab1e, flnalmente, 51 se le asigna Valores reales a’ los“:.f‘

~,ajes de sobrevivencxa y 11uv1a de semillas en el modelo de Janzen
f$c197q3, Hubbell (198&) sugiere que el pico de reclutamiento siem-.
fpre seré debajo del drbol padre, que a cierta distancia de este.

'gsélo si 1a presién por herbfvorus fuera 'tan intensa como para que

"i;éla sobrev;vencia debago del érboi padre fuera cero, el modelo de .

“'fJanzen (op.git. ] seria factible.: Los grupos de individuos 3uven1-~t
Eles a&rededor del arbol padre, sébretodo si son coetfneos, son el
;Tesuitado probable qe una saciaciﬁn Qel depredadcr(ﬂubbell op,

"?cit )
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' T.3.,3,2, Impacto de los herbivoros en la sucesibn,

De los pocos traba;es ex1stentes sobre el xmpacto de los heyw
blvoros en la sucesi6én, s6lo muy pocas generallzaciones puedenf
ﬂ,ohtenerse; Uno de los prcblemas es que muy pocos trabajcs han.
‘QjSIdG diseﬂados con este fin, por lo que muchas de las ev1éenc1aaj.

‘?f30n~ind1rectas.

AL igual que como se ha visto que el 1mpacto de los herblvorgw

g en la dxveTSIdad depende mucho del tlpo de comunidad ¥ de herbi~”

S vorgs, el;efecto enilaﬁsucesxén parece estar afectado por 1as

mismas Vafiables. Con51derando estc, las generallzac1ones deben

ser cmnstruiéas espec;flcando ba;o qué cond1c1ones (camunldad y

E'f,':herﬁi*ie'taros) pueden cumplirse.

Schewalter (1983) ha prcpuesto que tanto la suce516n en 1a
;cmunldad como el rec1cla;e de nutrimentos, son los resultadas
ﬂetes de 1as 1nteracc1ones entre plantas e 1nsectos herblvorcs
bperando en un réglmen camblante de luz- nutrlmentos, el thOtetléa
‘que»plantas que*no~estén en stress. saportanupoblac1ones pequeﬁas
"ﬁe herbivoros que estimulan, a corto plazo, el reC1c1a3e de nutri-

'nentcs, mxentras que plantas en stress favorecen el 1ncremento de

e

as poblacienes de herbivorcs que aceleran el reempiazamxento de
’ieSPecies y de Dlantas (xndzvlduos) ~ En otras palabras, los 1nsecﬂ
tos herbivoros aceleran durante la sucesifn las serles de transzn
ciéa de una capunldad vegetal de poca bxomasa y altos requerxmie@
ﬁ‘qfos luz- nutrxmentos, a una comun1dad de mayor blomasa requeriw

fmicntps luz-nutrimentos menores.
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J A’Al mismo'fiempc, para el insgcto herbivoro el status nutri-
éionéi de la planta influye deci;ivamante en su'estrategia de o
ferra;eo. Por ejemplo, 1as piantas que se encuentran en un ha-

‘ bztat rice en nutrimentos, tzenen altas tasas de crec1m16nto, te-
’"JldOS con niveles nutritivos altos, y poseen tamblen una respuésta
réplda a los cambios en 1a concentracxép de nutr1memtos en el sue~"‘
lo Estas vlantas tienen una comunidad de insectos herbivorcs\

K

dom;nada por espeC1es ‘espec1alistas en nltrégenq‘ los cuales

- EuscanA parches de su planta. huésped en su statUS de nutrimentos

\ﬁreferido [primeros e§tadlas sucesienales] y responden reproduc-
ytlvamente a los niveles de nutrimentos en las plantas. En‘contras{,
te 1as plantas de amblentes pobres en nutrimentos tienen un bajo

'contenldo nutrltlvo en los tEJldOS 'y una quimica secundarla actzvaff

4

'La comunldad de insectos herbivoros en estas plantas estd dom1na-v'
“ida por ’espec1allstas sedentar}os' que responden relativamente
‘poco a 105 niveles nutritivos dlsponxbles en la planta huésped

(McNexll v Prestldge, 1982),

"Se ha anallzado 1a dlversxdad de insectos aSOc;ados con la
’diversidad de plantas en diferentes estadlos suce31ona1es, y se
Jrfhan hecho correlac1ones entre ambe§ marametros [Southwood et al,,;: 
3979) Bstps autores~han observado que 'durante los prlmeros es-
@adlos sucesienaies, las. diversidades de plantas e Insectos (nr1n~

,aipalmente fitéfagos) son similares, vy sugleren que ésta padr:a

v

"ser la razén por la cual el 1mpacto de éstos es mis fuerte en es-.

<tas-etapas. Durante los primegos dieciseis meses de sucesion

(de una comunidad cuya etapa climax es un bosque caducifolio
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ptemplado), la diversidad taxonémlca de plantas e insectos se ele-
;va; después de ésto la dlverszdadkde plantas desciende mucho mis
ﬁque la de insectos. Sin emﬁargo, en estadios avanzadoé de la su-

«CESion‘“el mantenlmlentc de una alta diversidad de‘insectos, esté

15 cual uOmpensa aparentemente la calda de éstas en lo referente

v;a&su:divers;dad taxonémica.,

Varios autores {Lawton y Schroder, 19?7 1978 Stronolv Lévin,
'f1979 citados por Lawton, 1983) han llegado a la. conc1u516n de
7}que el nﬁmero de 1nsectos asociados a las plantas, se 1ncrementa‘
{qqngorme estas~son més complejas arqultecturalmente (estructural-
";”ﬁéﬁﬁeléieﬁ esté‘seﬁiidm, los d4rboles tienen un nfimero mayor de 
'“éépétiés de inSe#tos aSoéié@oquue, por ejemplé, las hierbas
 ;i£éwt0ﬁ}gi983)ﬂ Estos hallazgos corroboran los encontrédos por

 ET S < 3

;,sgéutxmnd‘ et. al, (;39?9) :

En otro estudlo 1mportante (Brown y Southwood, 1983) 11evado
cabo en la misma comunldad del estudio de Southwoad et al. (19?9),
f' §§$e ha encontradc que varlas caracteristlcas ecolégicas de la fauna
‘*:ée ;nsectos (5610 Exopterlgota) estén relac1onadas con el proceso
"»suce51onal. Por egemplo, la dlverszdad taxcnémlca del grupo (1n~”w
:sectos} como un’ todc Y la dzversldad troflca (prlncxpales‘habzﬁos.' 
i}aliment1c1os, entre elios la herbivoria), se incrementan conforme
:',avanza 13 sucesidn (Brown y Southwood, 1983); cuando Se‘comparé'
 f1a diversidad de especies vegetales con la de insectos, hﬁbo‘una:‘

“gﬁuena carrelac16ﬁ para la etapa herbdcea de la sucesion (primerosﬁ

7‘accmpaﬁada de la ascendente dlversidad estructural de las plantas,
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\ﬁuatre‘meseS);‘mientras\que en las etapas sucesionales mayores
ﬁe dos aﬁos;‘ias'Cerelaciones fueronkmejo%eS'ent%e 1a diversi-
Adad dé’insectos‘yfla abundancia de las plantas, no la diversidad .
g{BroWn y‘Sbﬁthwodd, 1983}.‘ La amplitud del nicho de 1los hefbjfd~‘
~ros chupadores de sévié, se correlaciond 1nversamente con la @dad
‘i3ucesioﬁa1 del‘hébitatt‘ Estas hallazgos 1ndudablemente egtan
?dlrectamente relac10ﬁados con el problema de como se estructuran
' ias comunldades, si existen patrones o no; 1osvresu1tados'encon-‘
f;?rados parecen apoyar lo primero, es‘dec1r, gque existe un of&eﬁ
?tequiiibrio]-eh«la estructuraciéﬁ de las comunidades, y‘resuita~’
,Gfiafmuy‘interésante investigar los Cémbios‘en‘lé diyérSidad de
jfinSéctqs‘y‘plagtas en sistemas tropicéies.
‘Un trgbéjo;revéladpr del'impactg‘de 1os ﬁefbivorss‘en:la suce- .
f$ién haVéidb_el TealizadOVpor Browni{1982). Usando una meto%glof
~fg$avsimiiar a ia'empleada por Southﬁood‘gg al. [1979},«per0‘5;a«
fliﬁénﬁc,con mévor detailé seis de 135 eSpecies més importaﬁtes de r
%13 toﬁunidad sus resultados indican que miéntras la dlver31dad de‘k

?lnsectos herbivores se incrementa con la ‘edad sucesional del ‘hdbi-

:état,vel impacto sobre las especies de.plantas (el porcentaje de bié—  

. 5§masa removida por fit6fagos) muestra una relacién negativa, sugi-

;r;endb que el efecto de los ﬁerbivo&os é5 mayor cuando su diversiQ
,éﬁaa‘es baja; es decir, durante 1os pfimer03~estadics sucesionales. .
'ffémbién se encontr6é mediante la exclnsién:experimentalyde,pafcelas

‘;émfitéfagos un incremento tanto eﬁ la tasé de acumulaéiénkde eépé»'g

cies, como en la de recambio de las mismas (Stinson, citada por.
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Brown, 1982).

La conclusifn més importante es que los herbivoros tienen un

\:éfecto consmderable en el desarrollo sucesional, pues una excluvt
‘j51én de ellos en el yroceso tlene como consecuencia un aumento

;3en la tasa de TenovaciOﬁ de eswec1es y del ntmero de plantas re-

clutadas, ademés de elevarse el norcentage de cobert&ra. Obvia-

*mente, ta tasa de SHCGSlOﬁ o} VeiOCldad varia de una comunidad a

. x

fctra, pero en este caso, se evidencia que 1os herbivaoros pueden

retardar el proceso suceslonal

Connell v Slatyer (1977) sugieren que los herbivoros pueden

;lelng la suce516n, si, por e;emplo, ellos fomentan el reempla-

{'zamzento de las espe01es vegetales. 81 los primeros colonlzado-'

‘res (vegetales} prev1enen o retardan el establec1m1ento o creC1-'x

Jmlento de las plantas suces10na1es tardlas, entonces el ataque
‘ pQr\herbivor0s a_las plantas de 1Qs pr;merosﬁestadlos ﬁpzﬂneras] ‘
qu;ésiana1es‘incrémentaré'la velocidad dé la Sucesién,.?Lé supo-

§$ici6n impliﬁita es que las defensas contra los he}bivoras invo-
?fiucian'un‘cestm; al §ua1, las éspecieS‘SUCesiOnales tardias eétéﬁ

;iméstapacitaéas a arrostrar, Sin embargo, si esta suposicidn es

£

’;ﬁlnfundada y los herbivoros prefieren‘e.tienenfun efeCto~mayar SO

“ é§re las plantas sucesionales tardias, el resultado puede ser opues{

itc, es decir, disminuir la velocldad de la sucesidn (Lubchence Y

~

‘Existen evidencias de al menos tres casos en los cuales el me;“

r‘fgaﬁismo propueste»pof Connéil y Slatyer (1977) opera [(ver La%cheﬁ£§ 
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y Gaines, 1981), sin embargo, el estudio que lo demuestra expli-
ﬁtitamente es el de Lubchenco (1983}, Ella estuéiﬁ en una z0na

rocosa de intermareas, el efecto de los herbivoros gastronodos

(§r1nslnalmente Littorina littorea), en la sucesidn secundarza de
fla comun1dad Sus resultados indican que los herbivoros consumen
preferentemente a las especies de algas efimeras de los primerqs

estadios suce51onales (p. ej. Ulva 1actuca, Enteromornha SPP, ¥

Por‘hvra sn b, que cuando no son depredadas 1nh1ben el estabiec1n

mzento de 185 especies tardias (como Pucus ve51cuicsus} por lo
tanto, el efecto de los herblvores sobre la sucesxon agui, es un

aumento en la veIQCIdad del proceso,

“En Otro tipo de sistema, un campo abandonado y rodeado por un

ﬁ,osque caduczfolio en Ontarlo, Canadi, McBrlen et al g3983} es*,k
tudlaron durante un periodo de cinco anos el efecto de los herbl-f

voros en La sucesién estos campos se encuentran dominados por

Solldago canaden51s, Una comparacién enire patéeias trafadés con
‘1nsect1C1da y otras sin €1 (control experlmental}, revelarcn que |
durante juna, irrupczén (outbreak) 51mu1ténea de tres espec1es de

coleépteros del género Trlrhabda, el porcentaje de cobertura (como‘

1nd1cadcr de la ‘dominancia) de Solldago canadensls se redugo de

un 49 709 a menos de 1f en los cuadrantes no tratades con lnsec-f
1c1da, adamés, hubo un incremento Sign1ficativo en el Dercentage
;Vée cnbertura de espec1es vegetales de los prlmeros estadios suce-
;j 51ona185‘(5ﬁn éste caso, los autores discuten que puede ccnsidefaf«"'
; se que 105 herblvoros actuan retardando la sucesién al menos tem— _ 

::poralmente,' Sin embargo, la tasa de suc651on.puede 1ncrementarsa
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debido a que la eliminacién de una especie sucesional intermedia

L S e o . : -
tomd So&idagofcanadensls,~wewmite que las especies de arbustos vy

: arboles 1ncrementen su dom1nanc1a en la comunldad y evitar que

"Solldago canaden51s la recupere. ,Si asi ocurriera, entonces la
;nterpretacién del papel de los herEivoros‘éﬁ*ig sucesién se’ in-
v?értiria; | | |

En las selvas troplcales la ﬁnica\sugerencia del papel deJ195§  
. herbivoros en la suces1oa es la pr@porcién‘de‘ﬂartshqrﬁ'(1978)
.'y dos trabajos con una relacion indirecfa [Coiey, f983aMy Nﬁﬁezl
Farfan y Dlrzo,,en prensa) En eiios‘séfestablete que los hetbiil
vwros pueden tener un efecta en.el estabiecimzento de 1as especzes
guetcalonizan 105 claros (afectando la composic1én futura del 51~‘
K tloj, pero no. conocemos 31 afectan 1a tasa suce51onal de la a@mu~f

Vg;dadn~

ConsideramOS que'a*partir de las evidencias ‘disponibles al

momenta, es p031ble establecer algunas generalizaciones en relac10n[ o

“al 1mpact0 de los herblvoros sobre el proceso suceszonal nero,;
,es necesarzo con51derar para qué tlpo de comunldades pueden ser

 &pI1cables.




fl, MARCO TEORICO DEL PRESENTE ESTUDIO.
| Bstevtrabajo tiene comc marco de referencia el proceso de re-
%enefacién natural de las selvaS‘perenﬁifolias;«en dicho procege
‘Egegén un papel muy importante las espeéies pioneras,
| La colonizacién por estas especies en los siiibs pefturbados
ée ve 1nf1uenc1ada DOT NUMErosos factores (ennumeraéos po* Plckett‘
?QSS Bazzaz 1984~ Brokaw, 1985; Martinez-Ramos, en prensa}; tanxg‘
EflSlCOS como bidticos. |
Pocos trabajos han sido dirigodos espec1f1camente a exnlorar
qué factores déterminan la colonizacién de un claro por las espe~
C1es pioneras. En Barro Colorado, Panaméd, por ejemple, se encon-
tré‘una correlacibn positiva entre la densidad de 1n&1vzduos y di-
verszdad de espeC1es ploneras en func16n del tamano del clare“
"~ Otros factores fisicos muestran tamblen relac16n con el tamafio

‘éaél claro (v.gr. disminucidn de la humedad relatlva;; a nlvel de

ibda la comunidad se propone que los claros: crean una gran- hetef
‘rogeneldad espac1a1 que ﬁavorece el e»tableczmzento de 1as pione-
”fgfas.v;Este\mecanlsmo de pertursac16n ha sido propuesto como el‘fa;¢
?for qﬁe ha déﬁerminado la alta diversidad de esﬁecies arbdreas en
%iasVselﬁés‘(Connell, 1970, 1978; Fox, 1977; Ricklefs, ?977-*Sirong,_
19?? Hﬁstcn,,3979- Leigh, 1982Z; Orlans, 1982) por proporc1onar -

area dlsponlble para el establec1mlento,*por re1333616n de la c0m~

petenc1a entre raices (Bazzaz, 1979; Bazzaz y chkett 1980; chkett

1983} Y al mismo tlempo, por una reducc1on de la. amplltud de nlchoAa*

;ée cada espe61e (Dobzhansky, 1950; Pianka, 1966; Orians, 1982}

| RecLentemente se ha postulado que el éxito en la. colon1*ac1oﬁ
-de 103 claro< por 1&5 espec1es pioneras esté 1nf1uencwado, tambaen, *

k por 1a accién de 105 ﬁ@rblVOTOS (Hartsnorn, 1978, 1980},,e1 efecte,

de 103 fltéfaoos en las especies pioneras depende tanto de la abun-
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‘?ﬁancié de,éstas,'camo de las defensas quimicas (metabolitos
Esecundarios) fisicas que posean, De este modo, 1los herbive-

rffros pueden determinar si un individuos sobrevive o muere. Hart-

,ffshorn C?Q?B) ha elabarado una serie de Bredlcc1ones acerca de 1&3

f?especies pioneras en la regeneraczén de los claros y su relaC1éa

ffsan los herbivoros {Tabla 2.1).

A nivel més 1GC31 Orians’ L1982j ha propuests que el proceso
>;de formaalén de claros no sélo es 1mportante en el proceso de ra- 
_%generaC1on de la ccmunldad y la pernetuac16n de las especies pio-
neras,‘51no que tamblén es el mecanismo que ha favorec1do la gran‘
"rlqueza de especzes arbéreas en las selvas. En este sentido, &1
propone que un claro es 1nternamente muy heterogeneo &e tal suer*;kf
‘nte que en: él pueden dist1ngu1rse tres zenas diferenciales: (Fig.

?2 1} (1} la - zona de 1a perturbac1on don&e la copa del drbol que

§¢361;3C1de, (ii) 1a zona donde cae el tronco, (111)rla‘zqna dandﬂf‘

'~  ?ig5.gai¢e5‘emeTgen (claro estd, sélo en érholes que sé &ééérraigaa .
k:ipnes eX1stea distxntes tipos de caida y. ocurren a dlstlnta fre-
ygtuenc1a para diferentes selvas, por egemple ver Faster Y Brokaw, f '

N S
vn; ¢198w Putz, 1983 Brandan1 et al‘, ms.].

ﬁsta zonificacidn dentro del claro esté determlnada)por la. ai»i
\éteracmcn ﬁiferenclal de los factores fzslcos en cada puntn {Flgg,'

:;fgz 13 POT ejemplo, la cantiéad de luz incidente, eﬂtrada de’ nﬁ£T1~

fﬁmentas al suelo, y por la magnltud de la perturbac1én en la. estfas»
“,Qtura vegﬁtal zﬁterna {qa& tantos indivmdu@s mueren o sabrev1w&a

 V§ﬁ:Q&da zona4.f Oriaas C19821 propone que debida a8 que distggggin;?f
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~fabla 2.1, Pred1cc10nes de algunas caracteristicas de plantaQ

tropicales y su posxble relacién con herblvorla
(modificado de Hartshorn, 197 8).

1. La 1atenc1a de- semllias ocurre en muy pocas espec1es pri-
' marias y es comlin en especies tiplcamente pioneras.,

?} La colonigacion de ‘claros depende de la producc1on y tama-

fio de semillas, proximidad de 1la fuente de las mismas, me- .
canismos de dispersién, y del efecto de herbivoros. B

‘3., \El‘ﬁivel‘deiﬁefensa contra herbivoros estd positivamente‘
: ‘relac1onaéo con el estado sucesional de las planta
4 ’Las especzes tiplcas de Llaros (cqmo las emergent s) tlenenk

una aceptabilldad 1ntermed1a a la de especzes pioneras {muy
aceptables} y especies del bosque maduro [poco aceptables}

Las‘espeC1es raras en los claros son més dependzentes ée
‘el escape en tiempo y espacio (en 1ugar de defensas quzml-
' cas) que las especzes comunes. '

6. Las especies raras en 103 claros poseén tasas de creci-
' mientO’mayor>que especies comunes, '

?; ;El HlV%l de defensa (qu1mlca) estd p051tlvamente relac1onad0
.~ con. 1a abundanc1a de la planta.
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Figura 2.1. Naturaleza y macpltud de la perturbacién
en un claro tipico formado nor 1la caidsa
de un sdlo arbol v la incidencia de la lu:
en aaguel (segln Orlans, 1982Y. La pertut-
bacidén en la zona de la rafz consiste pri-
mariamente de movimiento del suelo, mientras
gque en la zona de la copa, &sta consiste de .
la caida de pgrandes cantidades de materia-
les vegetativos que pueden acumularse. La
poca luz @ nivel del sueleo en 1z zona del
tronco, es debido a la alta sobrevivencia

i . de arbustos en esta zona; en la zona de la

il . copa, es debido a la acumulacién de restos
' Vegetalﬂs (tomado de Orlans, 1982) .
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éondiciones prevalecen en cada zona dgi claro, diferentes especies.
%e podrén establecér én ellas, existiéndo por ié.tanto diferéncias
én compbsicién'florfstica entfe»zonas. De!este modoc, es factihiéf
‘gue dos zonas iguales de claros dlstintos {w ej zonas de COpa)
sean més semejantes en composicién ficrzstlca, que dos zonas dlS*

ﬁlntas de untmlsmo ciarc (p.ej. zona de raiz ggg zona de COpa).

E1 mismo autor {Orzans, ;E cit.) propone aue este estableczv«
‘vmlento ézferenc1a1 de las especies en una determlnada zona del
 ¢1&?0 (es decxr, ei,hecho\de que una determznada especie coionlcé
'ﬁreferéntementé'una zona del clarb),‘havsidﬂ el mecaniémo‘cue’ha
fomentadc el 1ncremento en e1 numero de espec1es arboreas Lsobre~

‘ todo pioneras) en las selvas troplcales, Para apevar esto, tamv“
@;en hlpotetiza algunas de las caracterlsticas que las especies
'ﬁieneras debén de poseer ?ara ccionizar una zona del claro cualquie-
;ﬁ.k Estas Caracteristicag~dsben«ser adaptaiivas y dar una respues?j
| fala”lé explotacién de un ambiente en«los‘claro$, por ejempla;\pygﬁi,'
’éucir semillas de cierto tamafic v en ciertas cantidades, poseér'unéﬁ
u.arauitectura caracteristlca {dada por. el patrén de crecimiento,
:d13p031c10n de ramas, hojas, etc, ), tener aitas tasas fot051ntét1-l"

'\gas, crecimiento rdpido, etc.

t

7' ‘El'estudio de Brandani‘et‘al (ms.,] en La Finca La Selva, Cos-
’ta Rlca, narece aportar ev1deﬂc1as de que e¥ect1vamente existen
especmes que tlenazuna probabllldad de ocyrrencia en una determi-
gada.zqaa\del claro, Sin,embargo, respecto;a si éste es ei~meca»v'

ﬁismc gque ha incrementado la riqueza de especies en los trépicos,
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;eé uné cuestidn dificil aﬁn‘de afirmaf.

Existen muchos problemas metodolégicés dificiles de résolver
Qfen el campo como: edad del claro, tlpo de. caida,_comp051c1on fle»
”rlstmca aue existia antes de la perturbac1én, caldas recurrentes

‘ ;de ﬁrbeies?en clarosAaﬁn no "llenados™, \caidas 51mu1taneas,‘vec1ﬁw
lsdad de un claro con otro, vec1ndad de una zona de un claro {n e“
;Jzana de copa) con, otra distinta (p.ej. zona de ralz) de Qtre Cla“
y uno muv serio, el delimitar la exten516n de cada zona"Uné
f‘de 1as formas p051b1es de eliminar algunos de estos problemas, e:'

VCQntrolar el proceso de perturbaczon, es decxr, experlmentalmente,

'?‘par ejemplo pueden crearse claros artificialmente (51 uno mzsmo

fderrlba el §rb013, conoc1enéo de antemano la estructura y comp031~

‘czén~del 51t10 ‘13 especze a derrlbarse, la epoca natural de for-
*Wﬁmac1cn de claros, 'y 105 sitios més frecuentes donde estos ocurren
(N V L. Brokaw, com. pers.).

Si la hlpéte51s de Orians (op.cit.) es correcta {al menos una

- parte), nodrlamos encontrar dlferenCLas en composicién floristlca

o entre zonas de un CLaro, y por lo tanto, dlferenc1as en el éx1to

?en la colonlzac16n de una zona por dlstlntas espec1e5.
| En otro contexto,‘suponlendo aue los herbivoros afectan la
'sobreV1venc1a de las especzes pioneras en los claros y cuyo efec»
'to es ‘menor mientras mayor es la diversidad (Tahvanainen v Qoot
:JTQTZr Root, 1973' Atsatt y D’Dowd '1976), es posible que‘el 1m—
Jpacto de los herblvoros sea d15t1nto en diferentes zonas del cla—
«;ro,con‘dlstinta comp031616n,florlst1ca. Considero. que s6lo los
"estudlos experlmentales pueden determlnar cudl es el peso de cada

gfactor.
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Un esquema general de la regeneracidén natural de las selvas

debe de incluir la mayoria de los factores que 1a afecten LF_o.

TQ‘Z 2) y, considerando esto, uno de los objetivos pr1nc1na1es de
:este estudlo es el conocer si los herbivoros y la heterogeneidad

'espac1al son factores 1mportantes en 1a regeneraczén de los cla-

GI’DS .

A‘partir de la Figura Z. 2 es claro que ia:comﬁlejidad del pro-
‘céso y la 1nteracc16n entre varlables son enormes, por.lo que la
- eValuac10n aproplada del papel que puede jugar una o mas Varza~‘
Fbles requeriria de un estudio experlmental chyo disefio debe par»

ﬁirfde un minimo de informacidn bdsica obtenida deylafobservacién

irecta en el campo.

‘Objetivos.
“Con este estudié pretendemos conocer'algunOS‘aspectos de 1la

: ecologla de dos especies ploneras de Los Tuxtlas, Ver.,: Cecrogia '

fohtuSLfolla y Heilocarpus appendlculatus, 1nc1uyendo 1a relac15n

‘ f{que estas guardan,en la etapa de plédntula, con el proceso suceszo-

“nal en les claros y algunas relaciones de &stas con sus herbzvorss.

f]Se 1ntenta abgrdar un niimero de preguntas pertlnentes a estos as-

‘ gectcs,gdentro de éos rubros generales; la heterogeneidad espac1al
ée,lus claros y la interfase planta-herbivoro.
é) 5Existeﬁ‘diferencias en la composicién floristica de la comu-
nidad de plédntulas entre una zona del claro y otra, aque evi-

dencien la heterogeneidad interna de los claros?
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L MACROAMBIENTE

Clima (huracanes, lluvia,
tormentas eléctrlcas, etc,)
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‘Figura 2.2. Esquema que ilustra las 1nteracc1ones entre el amblentef; }

O v fisico y el bibtico en los claros y algunos de sus efec- .
tos (f = fisico; b = blOthO) (modlflcado de Bargers et T
aL E 1984). u




fbi Ccn respecto al proceso de colonlzac16n de un claro por las.
kdos esp601es estudladas, ¢Cu§1 es 1a 1mportanc1a relatlva de
kcada una en 1la estructura de 1la comunldad de pléntulas de ca-

- da'zana del claro estudlada?

c) ¢Afecta dlferenc1almente la heterogeneléad espaC1a1 1nterna
del claro la sobrev1vencza de las espec1es ploneras estable-

c1das?

gHérbivoxia.

'lé) aEs la herblveria un factor que influye en el estab1931m1ent0~‘

'Jde las especzes pioneras a través de su efecto en la sobre-
yzvenc1a de éstas?

’éi ibéﬁidd‘a que la‘unidéd més COmﬁn dé'ataque pcf herbivoros es

'9;  13 nggg de la- planta zCémo es la sobreV1venc1a de los médu-

] 1105 (hoyas) de las dos espec1es ploneras estuéladas en fun~

‘c1én de la herblvorxa v cudles son sus posibles consecuenc1as?

 c) aCuéles son - los. nlveles de defallac16n por herbivoros ‘encontra-
' dos en los: 1nd1v1duos adultas de las especzes plcneras estu-
fdxadas ¥ cuél es su relaclén con aquellos observados en los

EEStadlos juvenlles (pléntulas).de las mismas espe61es?

 fEs presente estudlo constltuve un - an511315 preliminar de la
“mayorla de tales cuestlones y espero: constltuya el punto de par-
Ptlda de trabajos mas espec1f1cos. En este sentido, este estudio

?mrata de explorar qué varlables pueden merecer un estudlo deta-
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'113&0‘y‘1a maneta en qUe éstas pueéen evaluafsé. El enfoque qde
se ha. adoptado consxste en un anéllsls demograflco de las plan-
ﬁulas de dos espec1es ‘pioneras tlplcas, en dos d1ferentes zonas

'fﬁe:un claro, 1ncluyendo observaciones detalladas de herhmvoria.
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1;41‘1. »I:‘ACOMUNIDAD VEGETAL Y JLOS SITIOS DE ESTUDIO.

 r,Lgsﬂse1vas Altas Perennifoliés‘{gggggtMifanda,y Hernéndezﬁx,,
4ﬁ963)‘tieneﬁken México su 1imite boreal de distribucién para el
*Contlnente Amerlcano Sarukhén (1978) mencioﬁa gue tal limite‘
;se encuentra en la Sierra de. Los Tuxtlas, en Veracruz, anrox1ma~’

7,'§amente a los 18 407 de latltud nerte, sin embargo, narece ser

. F
;que ‘la dlstrlbuc1on de este tipo de vegetac16n se extlende teda-.

‘v1a mids al norte de Los Tuxtlas, cercana a 1os sz de 1at1tud ‘
‘kz[Leopold 1950 eranda y Hernandez X ?963}, en los alrededo-
‘res de Agua Buena, S.L.P. (21°58" ) {Rzedow&ki, 1963, 1978).

: Ei trgbajq de campo del presente estudiclse ilev6 a cabcvenk
k'iéAEStaci6n~de Biologfa Tropical "Los Tuxtlas™, Ver., delilnéti—
"j/tuto de Blologla UNAM. Esta es una reserva biOlégica'natur31 
| A¥‘con una superf1c1e de YOO ha, cuyos ob;etzvos principales son la

” Jf(lnvestlgac1on y. conservac16n de 1la comunldad (Lot Helgueras,

 3976) La EstaC10n de Blologxa se encuentra ubicada en la ver-

{tlente del Golfo de Méx1co, en el Estado de Veracruz ~dentro de

'Ia llamada‘81erra de Los Tuxtlas Su sltuac16n geograflca aproxi-

:fél?; o mada es entre 95 041 y 95° 09‘ de longitud, vy entre 18934 v 18° 36'

‘*de latitud nofte (Fig. 3.1).
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Figura 3.1, Localizacién de la BEstacidn de Biologfa Tropical

Tuxtlas (modificada de Pifiero. et al., 1977).
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Bl'material geolégico subyaceﬁte al macizo montafioso de Los

?uxtlas, esta fcrmado prlnC1palmente de rocas basalt1cas V ande -

fsltzcas, con mezclas de cenlzas volcanlcas, las edades Van del
*Qllgoceno al ReC1ente (Rios MacBeth 195u, citado por Let Helgue~;

ras, 19?6 Gom@Z-Pomp¢, 1978) .
g : :

No existenft¥abajos completbs de’los tipoé de suelé que?se'
encuentran en la Estacifn Bloiéglca sin émbargo,'de 1e$=tra5ajes’
de Flores {19?1) 'y Rico- Bernal (1972) se sabe ‘que existen Litd4-
.aoles, Regosoles, suelos Laterltlcos r03os y amarlllos y Andosolest

”troplcales,(ver Chizénm, 1984).

V[pes del tmpo "A" de Koep@en (Garcia, 19?3) En general el clima ,f;'

f'del érea de 1a BstaC16n Los Tuxtlas es el Calldo Humedo (Af(m}},

~-<con una temperatura medla anual de 73 4° C y una precmpltac16n

47?;?‘ﬂffip1uv1al de 4500 mm (Flg 3.2)_ ‘Estos datos cé responden a la
A ‘.( Estac16n Metereoléglca de Coyame (15 km gl SE}, sin embargo, el
1c11ma ‘no parece dlstlnto al de la Estac1on Los Tuxtlas La Fl-
  ;gura 3.3 muestra Ia prec1p1t3c1on pluv1a1 anual y promedlo men-
flsual para dos afios {1982 y 1983) de reglstro en 1a propla Esta-
c16n‘ 105 promedlos no- parecen dlstlntos a los de Coyame (ver

Soto, 1976).

'  ¥égetaai6n.w

En su mayoria, la superficie que comprende la BEstacidn de

°‘f§i¢16gia, esté‘cﬁbierta por el tipo de Vegetacién'de Selva Aita

i

Ei clxma de la reglén de Lcs Tuxtlas comprende varios subtl* L
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"Peéenﬁifaiia (Mirahda’y Hernindez X., 1963). Descr1p01ones gene—f
‘ *_?ales de Ia,vegetac1én en la regzén de Los Tuxtlas, han 5160 he--
“   chas poT . Pennlngton y Sarukhan (1968), Gémez Pompa (19?8] y Rze-f
wdeWSkl [1978), mlentras que Flores (19??) y Carablas (1979} han‘
iestudlado 1a estructura Yy comn051CI6n de la comunldad vegetal

5?7en la propla Estaczén de Blologla.~‘

"ifEntreilas especies arbdreas domiﬁantes del dcsel superior
H ‘«:

\;(de 25 a 30 m) estan Nectanéra amblgens, Br031mum allcastrum,

‘ LPoulsenla armata Bernoullia flammea, Pterccarpus rohrll, COYdla‘

’{, Spondias mombln' en el estratq medlq son abundantes Pseul-,;"

“ .&01med1a oxyphyllarla, Faramea occldentalls, Quararlbea funebrls, ‘

7

;{gStemmadenla dannell Smlthll, en estratc bajo, la espec1e domznan«

f;@t@ es Astrocaryum,mexlcanum (Plnero et al . 1977), etras espe51esk

‘ ]1mportantes son Chamaedorea tepejllote, Psychotrla spp Trlchllla

: me”cata Crcton nltens {ver 1a rev1slén de Ibarra Manrlquez, en

;prgparac16n}

}Lés esﬁeciés;estudiadas;

N Dos espeC1es arbéreas pioneras fueron elegldas para este es-

fjd10' Cecropla ‘obtusifolia Bertol (MQT&CG&G} y Hellocarpus o

'*fappendlculatus Turcz.,(Tlllaceae}, ambas son el componente fisio-

‘{némlco més 1mportante de la vegetac1on secundarla de la zona’ (Cawi
‘,rablas, 1979 Flares, 19?1) y en pranapa Ver. {Ramos Prado et

. gg., 1982), y de Ias claros naturales de la selva de Los Tuxtlas‘
Q(Qartlnez Ramos, 1980) Una descr1pc1on de las dos espeC1es sé

 , presenta en el Apéndlce II.
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"i;Los sitias de estudio,

» momb1n de 30 m. de altura; la superf1c1e ablerta fue- de 580 m

Para el estud1o de la colonizac16n en sus przmeras etapas, y

ﬁ“éy demografla de las especies gzoneras en el estadlo de. pléntula se

ellgleron dos claros naturales formados por la calda de arholes

|  (F1g 3. 4 )

E1l §1t1o I, es un~c1ar0»formad0'por la caida‘de unvindividuo

de]Fitﬁé,sp (ca. de 35 m de altura) en Junlo de. 1982 la super- 

’\f1c1e ablerta o del claro (sensu Brokaw, 1982a) fue de aprox1ma-

g: damente 600 m (Flg.,S.S).

El sitio II es un claro natural cuya formacmén ocurrid en

’;” Octubre de 1981 deb1do a la caida de un 1nd1v1duo de vgondlas

2

Ambos 31tlos (claros) tlenen una orlentac16n Este Oeste, que'“

es el sent1do de la pendlente (Flg 3. S)

»DebidO“a que 1a'colonizacién de laS'distintas zonas dentro

’ffdeznaclare se lleva a cabo en dlstlntos tlempos en func1en del
,sustrato aprop:ado para la germlnac1on se e11g16 de cada claro,

4~‘1as zonas donde la colonxzac16n se llevari a cabo 51mu1taneamente',7

En,el claro fermado en octubre de 1981, la colonlzatzﬁn en la

”zana de- la copa se . 1n1¢16 hasta 3u110 de 1982 debxdo a que debe ﬁ.:
'transcurrlr un tiempo para que la- descemp051c1on de troncos y
;vaamas ogurra.. Por otrn 1adc, en el claro formado en Jun1o de 1982

fla @olonlzacién se 1n1c1o, en la zona de las ralces, en Agasto

del mismo aﬁa
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ZONA DE LA RAIZ ) . ZONA DE LA COPA

( s1TI0 1 ) ‘ o - UsiTio 11 ).

Figura 3.5.
S - para estudiar a las. pob14c1ones de plantas pioneras: uno, formado en

Las -dos v1stas de los sitios de estudlo Dos claros. fueron elegidos

Junio de 1982 por la cafda de un 4rbol de Ficus sp. {SitiO;T) fue
apropiado para estudiar la colonizacifn en la zona de la rafz; el
otro, formado en Octubre de 1981 por la caida de un 4drbol de _pgnd1da
mombln (sitio I1), fue adecuado para es?ud1ar la LOIDDlZdClén en la

“zona de la.copa.

88
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Por estos motivos, ambos claros resultaron adecuados para
‘ hacer observaczcnes de la colonizacién, en una de sus zbnés: en
‘i*el claro de 1987 se estudlé la zona de la copa (sltlo I11). y en el
| Clara de 1982 se estud16 la zona de las raices (51t10 ) (ver |
Fig. 3.5). |
En eétos'sities se llevaron a'cabé divefscs eStudios QQe‘de

‘VIG general a lo partlcular 1ncluyen (1) un anallsls detallado

",@e la estructura Yy comp051c1on floristlca de las comun1dades de

‘pléntulas (Capituio IV); [11} un anallsls demogréflco en el esta-
1f d1o de pléntula de 1as dos especres elegldas, 1ncluyendo detalles
'1%de la presién pOr herbivoros que sufren las plﬁntulas de las m15~u

Lfmas {Capltulo V}>,(111) un andlisis de 1a herblvoria a nlvel de
» modu1os [ho;as) (Capituio VI) y {iv) f1nalmente se 1nc1uye una

;lescu516n generaz {Capltulo VII}
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 »iv;‘ESTRUCTURR Y COMPOSICION DE LOS SITIOS DE ESTUDIO.

 1$¢ioducci6n.

” Numerosos articulos han desgrito los grupos de»eSpecies aée'a\
‘ ftraves del tlempo 1nvaden 1as zonas perturbadas y los claros en -
flas selvas (Beard 1945; Richards, 1952; Schulz, 1960, thtmore,
'{~j975], no obstante - pocos de ellos han seguidb las Setuencias'én

°1Qs camblas en comp051CIon a través del tlempo en 1as primeras

 7av;§tapas.> Otros (como Sarukhén, 1964 Rico-Bernal y Gémez—Pompa,

)19?6), han seguldo 1as secaenc1as en el tlempo de los cambios en =

'*lﬁéstructura y composicidn, en 51stemas perturbados por el hombreV

}{y ej. pa?a la agrlculturaj Tamblén,se hanlestudladc comunlda-

fdes secundarlas de distinta edad y se ha reconstruldo la secuen-

R féla'sucesional (Ross, 1954; Budoswski, 1963, 1965; Sarukhén, 1968

~ Ramos-Prado et al., 1982).

Pocos’ traba;os han seguido los camblos en espec1es y estruc—

ura, desde 1os inicios de 1la- colonlza016n, en cond1c1ones natu—

‘:raleS‘en‘las selvas:[pero ver p.ej. Martinez-Ramos, 3980}. En

1f-eSte sentiéﬁ, b considerando la importancia que tiénE“el‘Conoci~

: mlento tanto. de la den31dad COomo la dlversldad en el establec1~'

‘leento de las especies pioneras, en esta-seccién’ se. muestran los

v{fesultados de un estudlo que intenta segulr el desarrollo de Zas

",~

SRR poblac1ones colonlzadoras a traves del tiempo, comenzando por 1a

‘  ~.wdescr1Dc16n de los cambios en la estructura y composicién floris- -

thca de la comunldad de plidntulas desde las prlmeras etapas del
‘;procese suce51onal en los claros.

i
H
i



91.

_Mﬁteriales y Métodos,

En Septlembre de 1982 en el sitio I se estableCIeron cuatro

' cuadros de observacién permanente (cop) con un irea de 1 m®

;ada‘
,uno, mlentras que en el 51t10 II, se colocaron tres de estos CCPSJ‘

k'Las CDPS estén dqflnldos por un sistema de cuadricula removible

‘; ¥ ajustable a dlferentes alturas de la vegetac16n la cuadrlcula

1,perm1te que cada COP este a su vez SUbleldldD en 25 subcuadrcs”

’ de 20 x 20.cm (?1g 4 1.

Se h1c1eron tres censos florlstlcos en cada. COP de cada si-

‘ th uno al 1n1c10 del estudzo (Septlembre de 1982), el segundo

‘A&n,Febrerozde 1983, y el tercero en Julio de 1983

Tcdos 105 1nd1V1duos {mayores de 5 em de altura) de ca&a es-

'pEC1e presente en los COPs fueron regxstrados Yy locallzados en

ffun mapa a escala"ademas, a cada 1nd1VIduo se 1e tomaron los si-

' gu1entes parémtros' altura, nﬁmero de hojas, érea foliar promedio,

(”y cobertura. En cada COP, y en cada tiempo de muestreo, se deter—

“ner e1 V I. de;una(espe01e dada (i) se usé la siguiente expresidn:

;v;I,i = Fri‘f‘Dri + Dxi

dcnde Frl es la frecuencia relativa de Ia especie i (No. de sub-

"cuadros donde esté presente la espeC1e i/No. tdta} de subcuadros):.

@ri‘es 1a»&enSidad relativa de la especie i; y Dxi es la dominan-

1c1a relatzva de la espec1e i {para determinar el indice de domi-

;nanc1a se usaron dlferentes parémetros combznados, altura, nﬁme-'

%rg,de hOJas,‘cobextura, nlimero de,hogas x drea follar promedio de

&

Mminé el valor de 1mportanc1a (V.1.) delcada espec1e Para obte~’ﬂ~"7
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COP 3, SITIO 1

6

‘44 ~ 0‘&c}ibc#fﬁ#8 vgécndféviéfﬂt
3." BN ) ,

. ;‘o

\ o Cecropia oblusifolia

1 o7

© Figura 4,1.

Y ena—y
T 20 em

Cuadros de observa616n permanente (COP), Las flechasA

ylndlcan que’ el COP. puede moverse hacia arriba y ha-

cia abajo, segin varie la altura de los individuos.

. E1 cuadro de arriba ejemplifica la forma de mapeo y . .

locallzac16n de 10q 1nd1V1éuos
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‘Qadé especie (ver Sarukh&n, 1968).

: ﬁéando el‘indice de similitud (I.S. ) de Sorensen (ver Krebs,
V1978), se comparé la similitud florlstlca entre COPs de un mismo
iclaro y entre COPs de los dos claros (1 e. zona de la raiz vs. ‘
zona devla copa) Las comparac1ones se real1zaron tres veces,r

~»cerrespondlendo con los muestreos floristlco estructurales

Para todos los COPs y en cada thmpo de censo, se determlné
'f;la dzversldad (H") usando el indice prOpuesto por Shannon- Wlener

f(?oole, 19?4)

o }f (Pi) (log Pi)
‘donde H‘ es el ;ndlce de dlverSLdad Pi es 1a abundanc1a relatlva .
‘de 1a‘aspec1e,£*v El 1ndlce va de cero a 1nf1n1t0.‘ g es ndmero
"ﬁé,espehies.
Para el calculo de 1a equltabllldad {eveness], diver31daé re-
A“latlva u homogeneldad (Poole, 1974 Zar, 1974), se usé la s;gulenf
[te expres16n' |

‘E==HVwmx
ﬂéande H' es el indice de diversidad de Shannon-Wiener obtenldo para
‘la mnestra 'y Hmax es la diversidad m5X1m% esperada para la mues-.
tra.‘
‘Hmax = log s

@@nﬂe s es el nhGmero de especies en la muestra.




94,

i’nﬂ; ‘;,ngResultados.

El ntmero total de especies diferentes en la zona de Taices.

;fa lo largo del tiemp6 fué de 71, mientras QUé elJﬁﬁméfo corre§4
Elpéndieﬁté a la zona de 15<Coga fﬁe‘de 28, Clarameﬁte;;el proce-
“iésc'de‘C6IQniZac;6n de‘clérosg se inicia con un éonfingente espe-
:?Cificp:diversﬁ y distinto en 1a$ distintés'zchas“dé uﬁ claro. |

La Tabla 4 1 presenta 103 datos cbtenidésfpafa‘los difefentes,]
' f;componentes de dlver51dad (nﬁmera de espec1es, H', v E), para los

“300?5 de ambos s1tlos, en las tres fechas de reglstro.

Puede notarse {Tabla 4. 1], que en todos 105 tlempos y en to-
; d0s 103 COPS Cexcepto en el COP Z del sitio I), la dlver51dad en
”Qggfnﬁmero de. espac1es fue 31gn1f1cat1vamente mayor en la zona de
éfraices (P<0 05 prueba de t}; 351m15m0, la dens1dad de 1n61v1ducs‘
’f pr0med1o por COP fue mas alta en la zona de raices [P<0 053
 %;{prueba;de t). |
: vLQS iﬁdiCes de diverSidad‘obteﬁidos para todos los COPs, fue-
';“rdn'ﬁambién Amayo%és en la zona daVlasfiaices que en la de_ia |
ﬁf&;copa, para, todos 105 COPs (excepto el COP 2, sitia‘I, en B y C de :

7i 1a Tabla 4. 1), en todos los tiempos.

De la equmtabllldad que es una expr951on de la repart1c1on
fsde las esp601es en la muestra, se observ6 que mlentras en algunos;‘.
ﬁicasosyestuvo cgrcana al valor de 1 (i.e. sztlo I, COP 1), en Qtros,‘ 
 &§su;va1of fuefmuy bajo (i.e. sitio I, cop 2 y sitio 1T, COPs 1 ¥
i 2)./ Estos resultados sugleren diferencias espaczales, aﬁn dentro ,f:

j«de una zona del claro, en la repartxcxon de 1las espec1es




55.

ot Tabla 4,1, Densidad, nfimero de especies, indice de diversidad de

observacmon Se anexa el ndmero promedio de indivi-
-dues y de especmes por sitio (x + 15).

SITIO CUADRO NO. DE ESPECIES 'DENSIDAD ~  H' B

20 57 ©1.2280 0.9438

13 78 ‘ 0.6838 0.6138
20 86 | 0.8430  0.6479
24 82 1.2280 0.8897

PRYRTRAI b

719.25+4.57 75, 75+ 12.91

»Shannon-W1ener (H") ¥ Equltatzbldad (E) por cuadro de

6160  0.6160
5767  0.6824
.7249  0.7596

L B
Tk
WO~ D2
L
~
DO

8,66 +1.52  38.66+ 6.50

0909  0.8691
7476 0.6711

1.2429  0.9005
1.2595  0.8799

o Lk BN -
£ -
LN
[#: w3}
—t ‘
it Y i

(Slmeses)X x5 20.5026.24  59.25+ 4.92

1 26  0.8328  0.7717
2 6 17 | 0.5576  0.7166
_ 9 20 0.8549  0.8959

— -

- I1

G0 W
t

X +s 9.0 +3.0 21.0 + 4,58

18 36 | 1.1564  0.9212
10 36 0.4546  0.4546

28 72 1.3717  0.9478
24 - 51 1.2688  0.9192

s ' 20.0 + 7.83 48,754 17.03

R G ]
A S

|+

(10 meses)

1 13 S 31 ©0.9625  0.8640
9. -2 7 17 ‘ 0,6556  ©.7758
2 o 3 7 18 0.7676  0.9084

S

X rs 9.0 ‘i.3-43 22.0 * 3.43
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Cgando se compararbn los indices de diversidad obténidos en
- cada éitio‘(como un todo), se encontrd Que las diferenciaé son
$ altaméhte significativaS'(t\= 40.08§‘P<O.DT)3 siendo ia diVéréi—
/‘; dad del sitio I [H‘ = 1,6577) mayor que la del sitio Il (H;t=
; 0. 94] Este‘anéllsls se realizé‘usando loé datos de Febreré de
'l«1983, que siendo una etapa relatlvamente joven del proceso suce-
a‘sioﬁalg es sumamente dlnamlca (recamblo de espec1es) y dlversa

o (en nﬁmeros).

De los valores de 1mportanc1a obtenldos para cada una de las

gf‘espec1es en cada COP en tres tlempos, se observan algunos aspec—

v ~;gtos‘notab1es (Flg 4, 2). En el sitio I se observa que ecmopia

f‘obtu51folla es 1a espec1e con V.I. mayor en algunos COPs (1 y 2),
Tilmlentras que en otros 3y 4), aunque se encuentre presente, la.
" especie no aparece entre las domlnantes. En Julio de 1983, Q.:f

j?fobtu51f011a desapareci6 de 2 COPs (3 y 4) y en el dltimo censo en

é'f.()ctl.ﬂn'e de 1984 desaparec1o de todos (datos no presentados)

»Q‘Heliocarpus;appendlculatus,‘en el mismo sitio (Flg. 4.2):se encﬁenj

‘tra entre las 10 espec1es més 1mportantes, para Jullo de 1983 so{"

k 3310 desaparec1o de un COP (1), y fue la especie més 1mportante en

‘dos (3 y 4). Es interesante observar que las espec1es que pudlea,

~ron. estar como domlnantes en una etapa inicial en un COP, decll-

~ ‘'nen en su importancia e 1ncluso llega a desaparecer {en el Apen-,

yjd1ce~1 se‘daxla lista completa de especies en cada COP,‘con sui»_

- V.I. a través del tiempo).
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Valores de importancia (VI) de las 10~ primeras especies

de cada COP del Sitio I, en los tres tiempos de muestreo

‘(se anexa la clave del nfimero que corresponde a‘cada.§s~i
pecie). Cecropia obtusifolia es la ntmero 1 (0) y Helio-
carpus appendiculatus T¥) es la especie nGimero 3.
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Clave de E3p6c1es de las F1guras 4, 2 y 4.3, En. ambas flguw

ras el nlmero asignado a una especie (p.,ej. Cecropia
obtuszfolla No 1) es el mismo. ‘

- kCecrepla obtu31f011a
.- Cissus aff, gosypiifolia
.- . Heliocarpus appendzculatus'
,- . Robinsonella mirandae ‘
.- Trichospermum mexxcanum
. Urera caracasana
, Acalypha skuchii
“Araceae 1
Dieffenbachia seguina
Aphelandra aurantiaca
‘Piper auritum
", Heliconia bihaz
Graminae 1
- Carica papaya
. 'k¢Seliag1nella sp.
 Piper hispidum
Cupania dentata
Anthurium penthapyllum
-~ Neurolaena lobata
. Spigellia sp. -
- Solanum dyphyllum
Pseudolmedia oxyphyllaria
: Psychotrla chiapensis
. Araceae 3
- Trophis. racemosa
.'Syngonlum Sp.
.+ Araceae 4
- .Odontonema sp,
.~ Anemopaegna chrysantha
" Ipomoea. sp.
- Ipomoea phyilomega”
. Sapium sp.
- ' Phytolaca: r1v1n01des
Iresine sp.
 Piper umbellatum
~ Piper sp.
- Hiraea obovata
Trichilia sp.
" Rubiaceae |
Desconocida 4
Desconocida 7
Dussia mexicana
Malphigiaceae 1
- Paullinia sp.
‘Desconocida 3
Fornsteronia viridescens
Cissus sp. «
Croton sp.
~ Orthion oblanceolatum
‘Cymbopetalum bailloni

1

wory
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“En el Slth IT se. observaron diferencias notables con’ resnecto\

a 1os resultados del Slth I, En todos los COPS y en todo el

ztiempo; C. obtu51f0113 €es 1a esnec1e ¢on un V I mas‘alte (Flgn*

4 3),‘se observa aqul, una dominancia por C obtu51f011a que pue-

de estar 1nf1uenclando la diversidad de cada COP ﬁ; apnendlcula-

tus estuvo presente en sélo 2 COPs ‘al 1n1c1o del estudio (1 vy 3),

~y para Marzo de 1983, es dec1r; 6 meses despues de la colonlza-

c16n desaparec16 de ellos. En Julio de 1983, en el-COP 1, vuel—

've a aparecer'H appendlculatus entre 1as 10 prlmeras espec1e5,~~

como resultado de que germlnaron nuevos 1nd1V1duos de ese afio

(Flg 4 3)

“A170bténer los indiCes de similitud floristica'entre COPs\de

Vun mlsmo 51t1o y entre COPs de sitios d1st1ntos (Tabla 4.2), se
observa que, en general la mayor 31m111tud se‘encuentra~a1 hacer
anéllsls por parejas entre COP: de un. mlsmo 51t10, y la mlnlma
cuando se comparan por Darejas COPs” provenlentes de los dos 51tlos
dlferentes. Estos‘resultados se resumen en la Flgura 4.4, en
todos los tlempos de muestreo, la menor 51m111tud florlstlca se
kenCOntrd al contrastar las dos zonas (copa Vs, ralz) del claro,'
/mlentras que la similitud mayor se obtuvo ‘entre COPs de un m;smo
51t10 Esto es partlcularmente notable ;n la zona de copa; pata‘!
1os tres tlempos de reglstro se hace evidente una Jerarqu1zaC1on
de 51m111tud florlstlca con este orden: zona de»la ;0pa»> zqna
';de<ra1ces >> similitud promediq entre copa-raices. EStgs diferen?‘v;f

" l'cias en composicidén, sugieren que efectivamente, dos zonas de un
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sI-CT
SI- cz‘
SI cs*

osI- ca,

©strect

| SsIT-c2

8II-C3

sI-ct
- 8I-C2
L ST-C3

. sI-cé
© 8II-CT

siI-cz.
ﬂ:;slxnC$

- st

sT-C2

o 8I-c3
SI-c4
STI-C1
'9@11 .C2
szx c3

Indzces de- sxmllltud (de Sérensen) entre COP's de un
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mismo sitio, rafiz (I) y copa (II)yentre COP's de dife-
‘rente sitio en Septlembre de ]982 (a), Febrero de 3983

(b) y Jullo de 3983 (e).

CS1-C1

—-

0.3229
0.5116
0.3111
0.3225
0.2142 -

0.2666

SI-C1

ph—-

0.3225
0.3333
0.2666
0.2758
0.3333
0.2962

B == S - B o N e R e oo o o o

oo o o o

ST-C2

.5142
.3243

SI-C2

L4864
.3510

.3636

SI1-C2

. 2631

.4354
.2352
L3529

.2608
.3000"
.2727

.3157

L4705 -

ST-C3

0.3478

0.2500

0.2222
0.3448

SI-C3

1 0.4313

0.1714
0.2000

1 0.3636

SI-C3

0.2692

0.1951
Q.1741

0.2285

1 0.1621
10,1290

{ a )

ST~ C4

"

0.2941
0.1941

0.2424

(b))

SI-C4

0.1578

0.1818
0.2631

(c)

SI-C4 =

p—

0.1290

 STI-C!

——

0.4705

0.4210

SII-CT

0.4700

1 0.5000

SII- cz

0y4000 :
0.3000

- 8IT-C2

0.6250

SII-CZ-

0.6666

SII-C2

0.4285

SII-C3

SII-C3-

SIT-C3
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(a) (b) (¢}
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‘R CRC R CRC R CRC

?igura 4 4, Similitud floristica prermedm (X « 1 E.S. )
: entre COP's del sitio 1 (zona de Tafces = R),

*‘eutre COP's sitio It (zona de la copa = C),

"y entre COP's de ambos sitios (R*G) en tres

. tiempos: (a) Septiembre de 3982 {b) Febrero
de 1983 y (c) Julio de 1983, ‘ v
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B mlsmo clarc son mas dlsimlles que una misma zona (p.ej. raices

':,a de cepa) en dos . claros dlstxntos (Orians, 1982)

#jﬁiscusiﬁn,

Los resultados presentadcs en esta seccidn &ndlcan ~ademas de
V,g}a notable dlver51dad florzstlca que se establece, en las etapas.
" ?tempranas‘de~la colon12ac16n del claro, la gratheterogeneldad-

"3‘spacial en 1o referente a la estructura b4 cemposzcxén fleristlca

k ‘de la camunxdad de plantas que celonzzan una apertura del basq“e*
;1;ev1dentemente ‘no es posible referlrse a ésta cemc un tedn hemo~»
 égéneo«
 Las difeiehciasrencontradas, respecto a la cvﬁpéSicién de .
fjespeczes en cada sitie o zona del claro, asi como 1las dlferenciaséf
\jﬁen las valores de diversidad, sxmllztud y densxéad pramed;c pﬁr B
éice? hacen evidente que existen dmferentes ambxéﬁtes entre una
iffzana del clara y otra* la heteregeneldad ded claro no séla esté
‘éﬂ&et&rm;nada por 1as candlc1ones f151cas (nutrimantes, temperataxa
¥~hum&@ad ‘etc. ) en cada zona del- mlsmo, sino . que tamb1én, asacxa-~
,§ da amésta, existe una notahle heterogene1dad de factores bxétlﬁas

f?r{daaﬂidad camp631c16n, estructura, etc. ) de 1a vegetacz&n

Las éiferanezas taa marcadas entre las dos zonas del ciara en

: f 1& ?efe?enxe a la dzverszdaﬁ (n&mara de espeaiea e indices de éa~"

ji‘?ﬁ?ﬁiﬁ%ﬂ} pﬁe&en estar determinadas no sélo por heter@ganeld&ﬁ
£iskea que produce el clare, sino tambzén por otros faetores, ‘

“Qaﬁ@a han sxdo enumergdos por varios autores (Qrians, 1983



104,

Pickett,‘lgss' Whitmore, 1983‘ Brokaw,'en prensa' Brandani et al.,
kms ), y entre ellos estén el banco de sg@ilias en el claro, com-

p051c16n floristlca precedente a la perturbaclﬁn, patrones de dis-
""persgon,‘epgca,del\aﬁo, tamano del clgro, comp081c1én fiorlstlca
‘ff\éayacehte a ééte; oriéntacién del cléfo; etc. (véase Fig, 2.2).

f;Para dlscernzr entre qué varlables afectan la diversidad en una

‘zona del claro, habré que conocer muchos de estos factores.

En otro contexto més pertlnente con la 1nteraccién entre plan-
;'htas calonlzadoras y sus fit6fagos, Ios resultados obtenidos son

?de 1nterés notenc1a1 La 1mportans1a de las dlferenc1as en com-
.p051c16n floristlca dentro de un mismo claro pueden 1nf1uenc1arv‘
 1as 1nteracc1ones entre plantas y herbivoros. 'Evidencias prave»

7 nlentes del campo de la agrlcuitura, han §enalado que 1a dlver51-”
:‘dad pnede tener un efecto en el dafio por los herb1voros a las.

’ plantas (Atsatt y o' Dde 1976}, '$i una planta se encuentra ‘inmer-
ybsa en una. comunldad dlversa, el daﬁo que puede recibir por herblj,
j];veros puede ser menor. Esto, ha sido demostradc en la 1nterac-

“V c16n de algunas cruc1feras (p.ej. Bra551ca oleraceae))rsus ‘her-

1" }‘ﬁveros coleépteros (Thavanalnen Y Root 1972 Root'.19?3), tam- -

' gxén se ha sugerldo que comun1dades vegetales con una dlver51dad !

‘alta, gueﬁen constltuar gremlos defensivos de nlantas’; es de-

o c1r, ‘una espec1e puede beneficiarse de que otras 11ber¢n compues-
;:tos que ahuyenten a sus herblvoros, fenémena que en monecultlvos

'f  no puede ocurrir (Atsatt y O‘Dowd 1976; ver también Price et gi.,;

3980}
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Es importante evaluar entonces, si poblaciones de plantas de
una especie en comunidades de distinta diversidad, o d%ferente zona

~§e'uh'c1aro,@d1519ren en los niveles de dafio que pueden sufrir

ﬁor herbivorQSvimf@“?

F1nalmente, aﬁn cuando nuestros resultaéos mvestren 11m1tac1o-"

nes {en particular en lo referente al tamafio de muestra) como pa+

«?3 extrap ar'qs\g<muchos ‘de los claros de

;1dad, los cam-

_Omposicién en el tiempc ; ﬁrren para Si-

thS partlculares (claros de clertas caracterist1cas y sus zonas),
ev1denc1an 1a gran heterogeneldad espaczal dentro y entre claros.

Desafertunadamente no parecen existir datos comparables en la li-

teratura con’los ‘ales podamcs confrontar los"

””1es de d:ver51~
“ﬁad y'heterégéne ”dfreportados aqui. ‘Hasta donde. elrpresente es-

tUdlD permlte ver, 105 claros no sélo son 1mpcrtantes en el espa-

ff10 y tlempo en la comunidad sxno, ademds, por 1o menos en sus

5etapas més. tempranas, son znternamente nuy heterogéneos,:de manaL

ra que el ex1t ‘npoblacmones de e%pec1es pxoneras depende

V‘i;ée‘una combinacién de varios factores.

El‘nivelﬁde diferenciacién espatial‘dentro de los claros en

relac16n a su comp051c16n floristica, es ev1dente en los resulta~”

£

dos &e este estudlo, sin embargo, debldo a sus 11m1tac1ones, es.

recomendable usar en estudios posterlores un tamaﬁo de muestra

vmayor (p ej. puede censarse cada zona del claro en su totalldad y

en varlos claros), para poder exp11car a nivel sxnecaléglco, los

patrones de colonlzac16n de dlversas especzes ploneras. En este 
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eleglmos usar COPs ‘para seguir no sdlo los ca@blos f10r15t1COS en
 un punto del claro, sino también para estudlar la demografza de

~d05 espec1es pioneras particulares,
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' V. ASPECTOS DEMOGRAFICOS DE Cecropia obtusifolia Y Heliocarpus

~ appendiculatus -DURANTE LA COLONIZACION DE LOS CLAROS.

Introsuccion.

A lo largo de este trabajo, se han citado varios de'loé éstu-
’dios que muestran:eilﬁroceso dindmico de la co}qnizaéﬁﬁn de las
;zonas perturba@as’en las selvas hﬁﬁedas'tropicales,;sih embargo,
2\"1;?;9;11-:'5'«és'i‘::ud:ios«se han,concenﬁrado a 1a'de5cripci6n de los camhi&s
florlstlcos en el‘tiempo " Un trabajo rec1ente (Brokaw, en nrensa),:f

muestra claramente la relac1§n ex1stente entre la dlver51dad de

espeC1es (tolerantes y ploneras} 'y denszdad de 1as mismas, en re-

[

“'~*1ac16n al tamaﬁo del claro. Los cambios en el nimero de especmes

"ﬁ'éy la den31dad de las poblac10nes colonlzadoras que ocurren en }os
73 ,€c1aros, ejempllflca el dlnamlsmo de la . regeneraC16n natural en

5;105 claros. Al parecer, la dlnémlca poblaC1onal de 1as espec1es
fploneras guarda una estrecha relaC1on con - la dlnamlca de Tegene-

'§&ac16n de la comunldad como un todo.

Una furma de ana11zar la dlnémlca de 1as poblac1ones es usando
1105 metodos demogréflcos La.demografia~trata«lcs aspectos cuan-

‘1tat1vos«de los nac1mlentos,‘crecimignto;ireproduccién y muerte

;jﬂéilos«organismcs en el seno de una poblacifn (Harper, 1977;

jlclbrlg, 1980a) 'Originéimehte el término se- usaba exélusivamenteiﬁ
1 térmlno se usaba exc1u51vamente para estudlas en. peblac1ones ‘
Eumanas (Hu;chinson,_1978), pero més tarde ha sldo incorporado
}n<e1j£ampb 1a,é¢olog1a de poblaciﬁneS'aﬁimalés (a pringipio$7d§/

‘:ste siglo) vy, recientemente,,a‘la biologia dé poblacioneé de.
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plantas (Harper, 196? }???;‘Solbrig, 1980a; Dirzo y Sarukhin,
1984) | |

En estas ﬁitlmas, su estudio se ha incrementado en 1as Glti-

as décadas, dos revisiones 1mportantes en las que se resefian los
'Vances en este campo son la de Harper (196 ) y'Harper y Whlte"

1974).

la demografla de plantas es la p1edra angular de una gran Va- 
fgrledad de estuaios dlsenados con diversos fines (Solbrig, 1989b;
;QSllvertown, 1982)f“ Desde el punto de vista teérico, 13 demOgra-

ﬁ;fla trata de expilcar la dlnamlca de las poblac1ones y lé accién

i

_g;de la selecc1cn natural ‘ya que este concepto es b351camente demo-

‘gréflco (Harper, 1967; Solbrig, 1980b; Sllyertown, 1982},

| Cada uno de los estadosldel ciclo de giéa»de una planta pue-
{thomgrsé como‘un intervalo para analﬁzaryios cambios,qﬁe oéu;rén
;n‘él tamaﬁd de la poblacibn a traﬁés del‘tiempo. - La ﬁemagr&fié‘
Ls ént§nceS, el estudio de los cambios poblacionales y§sus éausas,
‘Através del ciclo de vida. La FiguraUS;l repreSenta 1a;hist¢rié:‘
:de vida idealizada de una planta. Cuando a partir de semilias
mérgen pléntulasksimulténeamente, estas cgﬁstituyen una gohorté,
ue es una unidad demogrédfica impértaniqg toda vez que,sigamos el
.destino de una cohoﬁte a través del tiempo;‘obtendremoé'inforﬁa-\

ilcidén de cudl és, para individuos de una edad (o estado) especifi-

:QCa; la probabilidad de sobrevivir y reproducirse (Silvertown, 1982);

La»mafcr parte de los estudios demogréficos enfplantas,han sidb;,

‘realizados en herbdceas (anuales, bianuales, y perennes); los méds
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~Figura 5.1.
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Elementos de 1a dlnamlca de una planta, I = banco de semlllas

_en- el suelo; TI = reclutamiento de las pléntulas (tamiz am-
~biental);. III - fas”

jdes m&dularas, IY = fase é&

de crecimiento en nimero 'y masa de unida-
“7aduec15n de semlllasb o
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/ﬁéimportahtes de ellos han sido resumidos por Harper (1977)ky‘
| Silvertown (1982). La mayorfa de estas plantas estfn sujetas a

'Ffla perturbacién anual o mds frecuente afin, y constituyen buenos

fﬁsujétos‘de estudie demogréficc por presentar. unfciclo?defvida"&

"corto.  Los’ arbustos han sido relatlvamente poco estudiados, por

ﬁicarecer de un ciclo de- v1da corto y no presentar caracterzstlcas
f;econémlcamente 1mportantes, salvo excepc1ones (ver Mollna Freaner,

?51980, un estudlo demogréflco en ei arbusto diﬁlco Slmmond31a,

 ch1nen$1s) Para érboles existen muy pccas tablas de V1da dlna~ £
‘1cas (basadas en el segulmiento de una cohorte}, ésto, es’ d65160 
:Sga sus. c1clos de V1da 1argos, y por caracteristlcas propias de
‘T?ellos, por ejemplo, 1rregular1dad en la groducc16n de | semlllas

iﬁy consecuente reclutamlento de 1as plantulas (Sllvertown, T982)

V Para,las,espeCies de las zonas tropicales, en espec131 1asi
Sﬂsglvas/hﬁmedas; el nimero de trabajos es fodéviayménor. Adémés;~‘
2?tip1camente se han estudlada s6lo especies reprgsentatlvas de 1a ?
 §§chun1dad o del dosel inferior; algunos de ellos son los refe-

. tentes a dos palmas: Astrocaryﬁm mexicanum (Pifiero et al., 19773

;;}Sarukhén, 1978) y Euterpe globosa (Bannlster, 1970 Van Valen,,*f

§¢f1975)y' algunos drboles del dosel superior (p. eJ. Nectandra

,ﬂfambl‘ens en' Los Tuxtlas, Ver. (Cordova, &n prensa) y Pentaclethrah
 ﬂ_fmacro1gba (Hartshorn,‘1972, c1tadokpor‘Sarukhén,_1980}). entre -
| los més ci§ados.

.‘Par&ée evidente que se requieren‘estUdiés demagréficos no

s6lo en especies importantes (dosel superior), sino también ex- -
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' tenderlos a especies con diferentes historias de vida.

Hasta ahora, no existe ningln estudio demogrifico sobre al-

‘Efguna ;espécie .pionera,'y enVeste~sentido, resulﬁa de'relevaﬁcia'
kf;ab301Uta conocer, la dinimica de las poblaciones de esfas,espearr
1§§Ciééa dad&;sﬁ,importancia en la dinamica de lé régeneracién.
En reiaciﬁnfa la dindmica pdblaciénal de‘estqsiespeCies; se.
‘%ghé4pr§puéstoLque los herbivoros son un factor imﬁortante énisu
]Ci;éstablecimieﬁfo en los claros (Hartshofn, 19?8 1980), parece

iieV1dente que la pr831on por herblvoros en el estadlc de pléntula

v:‘(aunque &emostrada en otros 51stemas) tiene fuertes 1mp11cac1enes
if}demogrﬁflcas~(Cook~ 19793 Harper, 1977) Para 1as selvas, pocos
k¥“estudlos han demostrado que los herblvoros son o no un factor 1m~‘
fzportante de mortandad en 1as esp661es planeras (Coley, 19833}
 Por estas~razones, un estudio demagréfico, al menos'de‘1a~etaf

. pa de pldntula de las especies pioneras y sus interacciones con

. los herbivoros, puede contribuir al conocimiento de su dindmica

~ poblacional, y su papel en la sucesién.

Q}Materialeﬁ y Métodos.

5En tada uﬁo de los COPs Cver Cap. IV) colocadbs en»dos zéﬁaSy‘7

?ﬁcbntrastantes de dos claros, se reglstraron todos los 1nd1v1duos

«Cpléntulas) de C obtu51f011a vy H. appendlculatus (maycres [+ 1gua-:”

i‘les a 3 cm de altura). Cada 1nv1dlduo de cada esnecze, fue mar-’

%lcado (etxquetado), y mapeada en un croques a escala {Flg 4. T]

%fEI sxstema de cuadricula de los COPs, asf como el marcado de los h
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'{gindividues y su mapa, permite una relocalizacién efectiva de las .
’fzplintu1as individuales a través del tiempo.
Los datos que se obtienen de cada invididuos son: altura, ndG- -

 §3merQ de hojas y‘cantidaékde‘daﬁo por he:biVOTOS'en'ellas;‘;Méﬁsha1f¢ 

- mente 1os‘individuos de las cohortes de ambaS&especieS‘Se revisa-‘f‘

*fzron para verificar su sobrevivenc1a, xncremento en altura, nﬁmero

;‘de ho;as y. nlvel de herblvoria.

: Para estlmar la 1nten51dad de dafio por herbivorss de un 1nd1~“

‘?jvlduo y de la. pohlaC16n de cada especie, hemos usadc un indlce

'fﬁgjde herb1vor1a (IH) ‘Dicho ind1ce a51gna un valor de 0 a 5 a cadal

'; ho;a de 1nd1v1duo segﬁn la cantidad de dafio’ presentado (% érea

‘~i;fallar en una hOJa consumlda por herbivoras) El indice (EH) es/ w 

’fﬁ 0, Luandc la planta no presente nlngﬁn dafio en sus hojas, vy es 5

il‘ﬁfﬁ’rff;t‘:vua:mir.a una planta ha perdldo més del 75% de su drea follar (Flg

Q'S.Z}.

Tndlces 51m11ares han sido usados pcr Stanton [1975), DlTZQ

€{ (1984b), y ‘Morrow (1984), dlflrlendo ﬁnicamente en el nﬁmero de

’ ﬁ{categarias y el rango de ‘cada una. El TH presenta la propledad

‘ ¥?~de fa0111tar la determlnaclén réplda del dano promedio de defolla~f

‘f“cldn,que rec;be una planta,%sin perturbarla oidestru1rla.
. . . - B .
AﬁiCionalmente,LSe~regi$tr6\el tipo de éaﬁo\que cada hoja
Vpresentaba, en funcién de‘las hueilasfque el fitéfago'deja en 13’

|| l4mina foliar. Las cicatrices no permiten la definicién de la

'Eéléspecie de herbivoro\responsable del dafio, pero si el grupo'geneiiﬂf~

ral. al que pertenece (p.ej. Orth0ptera, Lepldoptera, Coleoptera, f 

etc., en el caso de 1nsectos)
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CATEGORIAS DE DANO

f 2 3 a4 - 5

- Figura 5,2,

<10 t1-25 26-50  51-75  76-100
o =5

- [ No dafeda TH =2 (Hi) /n

" ~ | i=0

Cafegoriasfde dafio foliar (C} v porcentaje‘delVéfea foliar
consumida (A.F.C.) correspondiente a cada una. El1 indice

~de herbivoria {1H) de un individuo, se obtiene considerando =,

la sumatoria (E] de los productos del nlmero de hojas (Hi).

i LPOL. categorla 1) en gue se encuentran, entre el nimero to-
“ital de hoj {n* de la planta. Indices similares aunque con - =
~ 7 menos . Lategorxa: han 51do usados por Stanton (19?5) v Dirzo
“»(1982 T984a\
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Rééultados

,iDensxdad

La Tabla 5.1 muestra las den51dades de las dos especxes en

’;el tlempo, en ambos SlthS. Tanto en el sitio I como el II (Sep-

ffé;? ; tlembre de 3982}, la den51dad {expresada como el nGmero de 1nd1-

jfv1duos per.m )~de C.\obtu51folla, es mucho mayor que la de H. appen-
fdlculatus (6.5 y 12 85 veces mayor, respectlvamente} No obsténte

';un afio despues, las den51dades de las cohortes de ambas especies

' t1empo, g, obtu51folla t1ene 3 1nd/m , mientras que H. ‘REendlcu—

- latus Zlnd/m H y para el 51t10 II de C. obtu51f011a es de 4.33ind/

“mz Yy para H appendlculatus es de 1 ﬂlnd/m

Al presente (Octubre de 1984), las den51dades de las cohortes

"de C. obtu51f011a en el 51t10 I Y IT (0. 25 y 2.33 1nd/m respec-' o

flvamente) permanecen 51n camblos desde Junlo de }984 (Tabla 5.1);

\10 m1smo ocurre con las cohortes de H. appendlculatus, 1. 25 1nd/m

‘Hen el sitio I 0 0 1nd!m ‘en el 31t10v11 {no se con51deraron los

keclltamlentos en este ﬁltlmo 51t103

Las densidades‘de estas dos especies pieneras en un claro,

‘ T?parecen semegarse las dmferenc1as enconuradas para las mismas
 '§ } V’Vespecles en etapas de edad mayores en toda la comunldad (ver

i

Cap. VII).

§Estructura poblac1onal

Usando como parémetro la altura de los 1nd1v1duos para ambas

ya no muestran d1ferenc1as tan ‘marcadas. En el sitio I, para este"A"
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. Tabla 5.1. Densidad de plédntulas @nd./m%) de C. obtusifolia y
S H. appendiculatus en los sitios de estudio. La ta-
bla Incluye los r&clntamlentos que ocurrleron durante
el periodo de estndls ‘

" C. obtusifolia ; "g;'appen&iculatus ,

b | | SITIO I SITIO II SITIO I SITIO 1T
Septiembre 1982 - 16.5  21.33 2.5 1.66

_ Octubre : 19.0 ~ 22.33 0 1.66

5  'Nev1embre | » 15.0 15.00 5. 1.00

“‘D1c1embre | 15.75  12.00 .75 1.00

 Brero 1983 13,75 8.00 75 0.66

O FOR TR T

Febrero 11.75 7.33 75 0.60 i

 Marzo © 9.00  5.33 2075 0.33
ffﬁﬁfil E ' 4,75 5.33 2.5 - 0.33

© Junio 5.0 5.33 2.0 0.33
Julio - a.zs 5.3 2.5 1.33
§ Agésto‘~ 3.2 s.00 - 2.25 1,00
/ ;@Septlembre, o 3.00 4.33 2,00 1.00
h ‘inAﬁrli 1984 ©0.50 3.00 . 1.25 0 0.00

- Upnio . | 0.25 2.33  1.25  0.00
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‘%eépecies, ée*elaboré‘la estructura poblacional a través del
?tiempo. |

En Septlembre de 1982 la estructura poblac1ona1 de C. obtusi»
:ifolla (Fig 5. 3)‘muestra las caracteristicas de una pablaciﬁn
gjoven, donde las categorias inferiores. de altura estén represen-"
ftadas en- una proporc16n elevada; por tratarse de una cohorte (1n-
: ~id1v1duos coeténeos)’ la- plrémlde consta de pocas categorias, las
ééiferencias dadas entre 1n61V1duos en altura, pueden estar deterfj
;mlnadas por el tlempo de germznac16n y la calidad del mlcr051t10 ,
| ef&e germlnaC16n por egemplo la cantldad de irrad1ac16n solar en “
'fal mzcrosxtxo. Es p051b1e tamblen, que dlferenc1as'genét1cas co-
?éiencen a deflnlr una Jerarquia de tamanos (cf. Harper, 1977) ya
’kque en esta etapa tan temnrana para la misma espec1e, en ambos‘ |
~ 51t1os, la estructura poblaczonal muestra caracteristicas 51mxla-
’ ;es y. a medlda que transcurre el tlempo, se observa un’ desarrollo;
,y diferen01ac16n de la plrémlde de alturas (Abrll de 1984 Flg
5.3); una pequefia prepor016n de individuos han alcanzado categorias"
'isuperlores de tamafio (hasta de 3 m), otra proporc15n pequeﬁa ocu-
;pa 1as categorias 1ntermed1as. Un rasgo sobresallente es la au»~;;‘
Lsenc1a de 1nd1v1duos en 1as categorias 1n£er1ores de altuna no
:]eX1sten reclutamlentos y de existir, mueren por no soportar 1a'/

'sombra de sus coespecifzcos.

La estructuraclén de la pob13016n de H. append;culatus (Flg

\5 4) en categorias de altura sigue un patrén simllar al de C

ahtusifolia. Cuando recién se forma el claro, la germ1ﬁac16n de
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fas’semillésFconstituyé‘una poblacién ccetdnea de plﬁntulas que,

en sus prlmeras dias,'es homogénea en cuanto al tamaﬁe de los

V1nd1v1dues. Posterlormente, deb1do a dxferenczas en crec1m1ento

ntre 1ndiv1duos, exlsten traHSiCIOHGS de una categoria de altura

n nar, a una mayor nueden permanecer en la misma, o regresar a

:una inferior (por traumas fi51cos), 0 morir. En Abril de ?984 ai“

‘ {  1gua1 que son C. obtu51f011a, existe una gran heterogeneldad en

fla altura alcanzada por ‘1os 1nd1v1duss, perc la proporcién en

"fﬁada categoria es més 0 menos constante (Fzg 5.4), Nuevamente
A, ,

"ﬁc exlsten individues en las categorias 1nfer10res.

‘Reclutamiento
Bés:camente 1a 1ncorporacxén de individuos nuevos a Ia nobla-f

;‘cmﬁn (p e;. de semllla a pldntula) en las espec1es pioneras, esté\‘

: upeditada a la farmac16n de sitios propicios para su establec1-

,1ento, como 105 claros.,

En general para ambas espec1es, durante 1la época de 11uv1as

1,6turre‘1a'germ1nac16n de H. appendlculatus a prlncipxos del per£o~f? '

‘do de lluvias y C. obtu51folla durante teda este perlodc._‘7’

;é Las cohortes estudladas [Flgs. 5.3 y 5 4) son esencxalmente
‘éﬁuevcsexngresos,a la; pohlaclones (camo un‘tcdo) de estas'espe~ 
fééies;y Uﬁé vez”establecida una nuevé pobiaCién de piéntuIES;v
' 1a posibilzdad de que otros reclutamlentos ocurran en el mismo

51t10, a través del t1empo, es baja [Fzgs. 5.3 y 5. 4), ‘en parte

fporqge @s‘probable;que,el banco de«semillas se ha‘agotado, y
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T ‘éarqué debido a las densidades ya establecidas, no existan sities
propicios (sensu Harper, 1977), para el establecimiento de nuevos.

~f¢c1utas,

Paraalas poblaciunes estudiadas;en los sitios T y II, se ob-.

§A7§ g' ' serv& que el perfodo de germinacién y reclutamiento se lleva a

}cabo en un 1apso de tlempo corto. (Flgs. 5. 3 y S 4], de . aprox1ma~~
' damente cuatro meses. Los 1nd1v1duos que germlnaron tardlamente?V'

 genera1mente no crecieron tan répldc come los precedentes [en H.

'«appendzculatus), o murieron ‘poco- tlempo &espués (en C. obtusxfolla},,;

"en amhos casos, parece “haber una relacién con el stress 1um1nlco
7 M§5 tarde en el t1empo (Ju11n de 3983}, vuelven a ocurr1r germ1na~f4»
'1.elanes en 1os 51t1os de estudlo para ambas espec1es, lo que refie-“
 ;3& que ademés de exlstlr ‘una tendenc1a estac1onal en 1a germina- |

czén también se evldencia que nuevos sitios para colonlzar se abren‘
iA qemo ccnsecuenc1a de una reduccién en la den51dad de las pchlacmo*

f}nes Cver Tabla 5.1 ¥ Flgs. 5.3 y 5. 4) o la llegaéa por dxsperszon

7\&e nuevas semlllas (pr1nc1palmente de H. append1cu1atus)

*Esre?idante,la importancia que tjeneiel conocimiento del banco
;;@efpiéntﬁ&as dé 1aS‘espéCies‘pidneras en sitios perturbados, para N
1;;1%@ comprenslén del proceso de regenerac16n sin embargo, asi como &
w—'fié 1as etapas posterlores a la de pléntuia y de una manera comple-
ﬁé 1ntegrar la demografia de estas especies a la "demografia de

vlk,suceszénﬂ.
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5Cf§cimiento y Merfologia.

' Una de las ¢aracteristicas de las especies ploneras es su

'elevada tasa . de crecimxento (en altura y d1§metro), es cemﬁn
TN“1 ‘encantrar datos serprendentes scbre la. ganancia en ait“ra en un
ynaﬁe. generalmente por pocos indivlduos (Richards, 1952 Schulz,

‘ 19éﬂ)

‘!'En éste*eStudib‘hemcsAseguidn~1a’gﬁnan¢ia~en‘altura a través

?xéel tiempo en cohortes (plantulas} de C. ebtusifalia y H. appen-

,;é&cujatus, registranﬁa los- zndividuns mensualmenta. Los resalaam

74se mnestwan en 1a Figura - S, en general ambas especles pr&-

ﬁfjseatan patr@aes de xncremento en altura simzlares, y aunqaa en

{?émbaé exxste ‘una gran varzaci&n 1nd1vidnal BS ésta en H ggggg ‘

ulatus mucho més notable.A Tan 5610 slete meses despaés del |
aﬁlecimiento [Abril de 1983], las plan&as habian alcanzado va
(galtura promed1o de ca. de 70 ¢cm (cf Flg 5.5).

Respectn a la proporc16n de 1ncremento en altura de un mes
”tra, paade abservarse que en un princxpie el p@acenta;e de in-

¢M‘eaente~es muy alto (>190% en C. obtusifclza <Fig. 5. Sa- vy

h”ano al 80% en H. append1culatus —Flg 5 Sb ~}J. A medlda que

{‘{{traﬁscurre el txempo, 1a proporczén de 1npremento en la. altura
'Q;mensual declzna debido a la asignaci6n de- energia a la, produccmﬁm .

?f';de un mayor nﬁmero de ho;as {H. appendlculatus) 0 a un. 1ncrementa f

Q‘ien el érea fallar (C. ebtu51folia), y a un incremento en el d1§—~

i;‘ﬁcﬁro-:wﬁn g. appendlculatus (Fig. 5.5b) 1a~pmop¢rcié;:de«incre—

' mento mensual fluctia en el tiempo.
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.80

150

i

incremento ‘en altura

de

“Altura promedio (em) -

Yo

—+T
loln

| ma

: T:empo (meses) ;
Altura promedio (curva} para C. obtusifolia (a) y
ﬁ. appendxcU18tUS (b) en el tiempo y nroporcién de
. incremento en altura (en barras) de ‘un mes a otro

- Todos los puntas son x + 1 E S.
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" Como se habia mencionado, las e§pec1es plonenas muestran
‘gaitas tasas de crecimiento, aunque existen diferenc1as entre

';$espec1es_en los patrones de crecimiento y,ramifxcac1én‘ "En el

- caso de C, obtusifolia y H. appendiculatus se han encontrado que

'fdifiETén'en'su modelo arquitectural; para C. obtusifolia se ha

ﬂdetermlnado que presenta el modelo de Rauh (Torqueb1au, 1981

‘ ;Plg 5, 6), mientras que H. appendlculatus‘presenta el modelo_dé

"QQScarrone (Torquebiau,A3981}, como se observa en la Fig, 5.7

'i(O Chévez(com. pers.) sugiere que en realldad H. appeﬁdiculatus_‘

‘n?tamb1én presenta el modelo de Rauh),.

Torqueblau (1981) menc1ona que la relteracién adaptat1va no.
*,}gx;ste, pqr‘lo,general, en 1as espec1es ploneras, esto es c1ert@

{én el caso de C obtusifolla, pero en H. appendzculatus la. rez-v

.f%terac16n adaptatxva es la regla constltuyendo una excep016n
?En las pioneras.
Respect@ a la estrategia seguida por cada especie en laWéap—5

3tac16n de energla luminica, exlsten diferencias 1nteresantas. §n 

”;éﬁ, appendlculatus a medlda que transcurre el ‘tiempo, el drea fo~
7(?1iar promedao por‘h03a, se inCrementa, ccnforme crece el 1nd1v1a
‘;duo de una érea fcllar muy pequeﬁa en las pléntulas, a un Valorf
‘Vésuperlor a }00 cm (Fzg 5.8a) en 1n61;1duos con una aitura de
] 1 m, Al mzsmc ‘tiempo, conforme avanza el tiempo, el numero

‘?de hogas promedxo por individuo se incrementa notablemeate (Flg

QS.Sb); Eg contraste a los resultados obtenidos en H. jEEendlcu?

 ;1atus,‘en C. cbtu31folla el ndmero de hojas promedio por planta"




’tura{de Cecropia obtusifolia
, -modelo de Rauh. (a) &rbol
rtando sus dos.primeros pseudo-
ios de ramas. ,pudiendo tener has-
¢o.o seis. (b) detalle de la in-

i d “las ramas sobre el tronco;
alla ‘constante de los entrenu-.

r al nivel de los pseudover-
e‘ramas (ta&ado de. Torqueblau,

124,




B

Figura 5.7.
'Modelo arquitectural de Scarrone para
‘Helicarpus appendiculatus (Tiliaceae).
v individuo joven sin florecer ni rei-
ar; b) individuo adulto; note la mayor
otomig del tronco junto a la reitera-
adaptativa .y el abatimiento de las
rama&>in§§fiqx§swque_mnestran entonces
convergencia de forma con las ramas

g;i‘,étffqlggis.;’por/\apasvicién {tom‘adg o
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Heor g | S

Area foliar promedio X hoja (em?)

Y F 4 & 7y . i L . '] i

SN T | 40 80 " 80 100

Altura {cm)

'ﬁfS,B Curva del incremento del 4drea follar por hOJa con 1a
' altura, en H. appendzculatus. 4 .
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SONDEFMAMJIJASONDEFMAMUY
2. 3 ‘ igg4
- Tiempo (meses)

gura 5.8b. Nimero de ho;as promedlo por planta a través
» del tiempo- en H. appendzculatus {x + T E. S ).
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permanece constante, durante los prlmeros 21 meses de edad con
poca varlac16n entre 1nd1v1duos (F1g. 5. Sb} Sin embargo, un

hecho notable en C. obtus1f011a es que a una determinada altura

'cambla la morfelogla de sus hojas (Fig. 5. 93);'de"las infantiles .

a ‘las que prevalecen en los adultos {ver Apéndice I1I). La magnif

- ftud de camb10 en érea foliar es muy grande, de una drea foliar
'\‘premedlo par ho;a muy pequena en un pr1nc1p10 {ca. 1 c:m2 a 1,5

:meses de edad), alcanza valores cercanos a 608 cm2 promedlo por

's

,hOJa en 1nd1v1duos de ca. 1. S m de altura o ca. 32 meses de edad

(Flg. 5 93)

Estos resultados jlustran como - dos espec1es ploneras ’resuel-

@",.’ven* el problema de. la captaC1on de energla en forma contrastante

,una 1ncrementa su drea foliar por ram1f1cac1on temprana (H. Eg ,

dlculatus) y pTOdUCCIOn de numerosds ho;as (sin 1ncrementar nota-'

- ‘blemente el ﬁrea follar de cada ho;a), mlentras 1la otra (C. abtu»
gsifolla} mantlene desde pléntula hasta Juvenll (de hasta 3 m) un
Enﬁmero constante de ho;as, pero. 1ncrementa el area de cada ho;a»,g‘

S \camb1anda notablemente la morfologla follar.

~‘E

~Sdbr¢vivenéia.

%71Los resultados de*sobreviVencia paravc. obtusifolia y H.

-a;pendlcplatus, muestran algunas dlferenc1as notables (Flg 6. 10)

Co

En ambas espec1es, al pr1nc1p10, la mortalldad es muy. alta, sin

- embargo, en el transcurso del periodo de estudio, se presentan~‘
-difereﬁcias»en 1a‘sobrevivencia de,cada;especie entre las zonas,,

~ y también entre la sobrevivencia 96 las especies dentro de una

& {
N AN



i 5

“Area foliar promedio X hoja (cm?)

T ey T
S Altura (cm)

Curva de incremento en gl drea foliar por hoja

con la altura en C. obtusifélia. El notable in-y
cremento. de drea se corresponde con un cambio .
“en la morfologia de la-heja. B
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 ”°3dafbiQm£dm ﬁo{;ndﬁfd  ”f1_tu‘_

TWempd(meSes)

lffFigura 5. 9b Nﬁmero promedlo de hogas por 1ndlv1duo en el tlemmo‘
; ‘ para C. obtusifolia en el 'sitio I (~0 y sitio 11
(-~ - -). Note la constancia en el niimero de hojas
-y la poca variacidn entre individuos (los datos co-
s rresponden a 1nd1v1duos tadavia no ramlfzcados}
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En C. \obtusifolia;{Fig. 5. 103), se obsefva que la mortalidad

fs gue un patrén sxmllar en las’ dos zonas del claro aunque en la

‘zﬁna de la copa (sitlc I1) 1la mortalldad fue mas - 1ntensa que en
’ffla zona de 1a raiz (sitio I) duranteuloS'prlmeros siete meses;

'_désﬁués dé*ést0 ia éobrevivenCia de los inéividuos‘de C. obtusi-

; :,wfolla en 1a zona de la copa se mantuvo constante, durante cinco

“xmeses, con awroxlmadamente el 22% de 1nd1v1duos smbrevzvlentes"

':de 1a cohorte orlglnal Bn la zona de Taxces, engpontraste, 1a

'  s©brev1vencia 51gu16 decllnando dréstlcampnte. Ei pércéntaje"
-dé sobrev1v1entes actual (Octubre de 1984}, se ha mantenldo cons-

o

yxltante desde Abrll de 1984 “con un Valor~de sobreviven61a cercano

i:al 15% en 1a zona de la copa y un valor de sdlo aprox1madamente:

'f1 S% en la ‘zona de la raiz (cf Flg 5. TOa) Parece ser que des- “

 p“eS’de un patron 1n1¢131 (hasta ca. 6 meses) relatlvamente simi-

1ar, la zona de. razces constltuye una zona de mayor rlesgo de

o muerte para las plantas de C. obtu51folla Qver dlscu516n en este

‘fCapltulo)

Los resultados anterlores contrastan con los obtenidos en H.

‘fappendlculatus {Flg 5r10b) En la zona de 1a copa de cohorte de

| ‘H fH;:appendiculatus tuvo, desde el pr1nc1pio, una tasa elevada de

: ’érta11dad llegando al 100% seis meses desnués (Marzo de 1983),

i,&e manera 1nversa,,en la zona de la raiz la sobrev1venc1a de los
) ¥1ndiv1duos decllna 11gera y gradualmente a través éel tlempo, has~
'té llegar a un valor de 41% en Abril de !984, y ha permanec1do

;:éonstante ‘hasta Octubre de 1984,

Agrupando a los 1nd1v1duos de C obtusifolia de ambas zonas

' f(ta1z y,copa) en una sola cohcrte,'se observa que<la»probabilidsdf
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Plgura 5. IG Curvas de sobrev1venc1a para las cohortes de Cecropia

gbtusifolija (a) y Hellccarpus appendiculatus (B); én ‘
la zona de la copa (0] y en Ia Zona dé TAICES (a), Ao -

te las diferencias entre las esnec1es en- 3mbas 51tIOS, ,‘/”1

‘ (ver detalles en el texto}
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de muerte es ccnstante, al menos, durante los prlmeros velnte

' meses de v1da (Flg 5. 115 vy 1a curva de sobrev1venc1a se aprox1~ )
V-.ma 3 1a del Tlpo II de Degvey, es decir, una mortalidad exponen-
/”czal negaglva Se ha graflcado también la curva de H. aggendlcu—f

‘“flatus (poblaC16n de la zona de la raiz) para comparar la sobre-

v1venc1a de esta, con la de C. obtusifolia (Fig. 5.11). En gef‘

;jn§ra1, puede‘observarse‘que H. appendiculatus muestra una mejor
} - N . i o s " i ‘ R .

—

\«égbrevivenciaQQue C~fobtusifolia  2Resu1ta sorprendente el hecho

fde que ambas espec1es, muestren una sobreV1venC1a diferente en

erentes SlthS [Fag 5. ]0],‘esto habla de 1la gran influencia

pe la heterogeneldad egpac1al pupde tener en las pOSlbllld&deSv

ffde éx1tc de las poblaciones de dlferentes especzes que se esta-

blecen en 103 claros.f

 t¢Herb1vor1a.

| En la Tabla 5. .2 se muestran los resultados del niimero de t1~

'p@s de ‘dafios, y la diversidad {usando el 1nd1ce de Shannon Wlener}

‘**f~!de los mlsmos, para ambas especies y en ambos 51tlos, durante 105

.

";fp::meros cuatrtheses‘de,V1da de las plantas.

A Ei ntmero de dafios causados por herbivoros y el indice de

féxxersadad muestran varlaclon en el tlempo y entre sitios para

1as dos especies. La presencia de un tipc de daﬁo determlnado,

u_né 1mp11ca que este sea ocasionado por un tipo espec1f1co de her-

b%yope, aunque‘ésto;ﬂlt;mo tampocn puede exgluirse, El nlmero de

B B : \ ’ ‘
tipos de dafio oscila entre 3 y 9, pero, notablemente, en todos

“los casos, los herbivoros reSansablesvde1~daﬁo fueron insectos;
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. Figura 5. 11
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Curvas de sobrev1venc1a para Heliocarpus appendlculatus é

(#) (poblacién del sitio 1) y Cecropia obtusifolia (0]
{poblaciones de los dos sztios) ae Septlembre de 1982

o a Junlo de 1984,
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no se~encontraronfevidencias de qé herpiveros coma mamlferos,

“causen défes a 1as pléntulas de estas espec1es.

; ‘
-4} {

Ei 1&&13& de diver§1dad de dafigs varia en ambas especies depenv  

f‘dlendo no 5610 de la presencia de ellos, sino tamblén de la fre-

Q,cuencla'relatlva de cada uno (Tabla 5.2). Para C. obtu51fclla el‘

.g,rango de dlver51daf d§ danos [0 372-2.722) es mayor al ae H. if B

"rfﬁdlculatus (0 127 0. 55), y al nﬁmero de dafios en C obtu51f011a

'fjaumenta‘con el tiempo, mlentras que en H appendaculatus d1m1nuye.

3§Se abserva que aunque el nﬁmero de tlpo de daﬁas es elevado (p. e3

;TEQJ, generalmente uno de 1os,t1pos predomina, haciendo quezlos,vaf“

 f§lores de~diversidad én«geﬂeral, Se.mantengan bajos,

La dzver31&ad de ‘dafios que una poblac1on puede sufrlr puede

?Qvarxar a 1o largo del tlemno, denendlendo de 1a epoca del afio;. 31n‘ j

Qf%embargo, este aspecto reguiere. de un conoc1m1ento de la comunldad
 gde herbfvoros presentes en el afio, y la interaccifn e impacto en

fliangsﬁeCies pioneras.‘

En lo réﬁefenteua'la intensidad &e;daﬁo'promedib para las dos
/?se5peciés; se ha calculado‘mensualmehteﬁtn indice de.herbivoria»flﬂjti,
3_}@rdmeaioﬂ(cff Fig. 5.3) pafa lod sis sitios (Fig. 5.12).

En Septlembre de 1982 al inicio del+establecimiento, se cbser- 

'»m;va que 105 gHs son 51m11ares y bagos en las dos espec1es (Flg 5 }2)
~(ﬁE1 IH se;incrementa en las dos esnec1es~hasta valores:promed;o de L
?254 [catagoria de dafio 2) del irea f01131 consumlda en C, ‘obtUSife#ﬁ

ia (Fxgg 5.12a) y el 15% en H. append;culatuSA(Elg 5. 32b) (ambas

3en*D;ciembre%de11982); pos;eriormente‘COmienza a fluctuar en:el =
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de herbivoria
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3
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Etsss ' 1984

S T NP _ Tiempo (meses) :
~ . Figura §,12, Indices de Herbivaria (x + .1 E.S,) mensuales obtenidos
A para las poblaciones Cecregm (a) Heliccarpus (b) en eI
- s1t10 Iy IT.)
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£

;ien el transcurso del tlempo, Eflste un deqcenso notable en el IH

f@%en la época seca eﬁ las dos cahortes de C. obtu51f011a\(a menos

Aé;del 10% 6@1 érea foilar gonsumlda} y menos marcado en H. appendi-
‘5; u}gtus (hasta\el 179) en el sitio I, En epoca de 1luV1as, el IH e

‘f?enzamhas especzes se 1ncrementa notablemente a valores dei‘SS%;de" 

i ? ,
-;Earea follar ccnsumlda por herblvoros en C. obtu51foi13, y mayores

\
:;,de 50% en H, appendiculatus (Fig. 5.12l a y b).
7

El hecho més sobresallente, es que el TH varia de un 1ndlv1-
@ﬁdua a ot;o y entre especies; no obstante, parece que ex1ste un -
L / v
Q:patrén a 10 1argc del afio en la presién por herbivcrqs, aumentan—s

tifdo en 13 época de lluv1as.

. Discusién.

Los resultados presentadoi aqui, muestran aspectos notables
k-§¥ée 1a blologla de La espec1es pzoneras estudladas durante la celo-
EfnlzaCién‘en 1os‘c1aros.

"E1 hecho mis sobresaliente se refiere preciéamente a la gran -

’E?heterogeneidad espac1al entre y dentro de los claros Un ambiénte o

“ggifi51co heterogéneo puede "influenciar la dindmica de una especie

:5¥plonera particu1ar y por lo tanto,el‘cursoAde‘regeneracién en un.
i§ sitio.i No obéténte, existén'otros facté}es como los biéticos;A 
‘Aéquefhanfsido eXploradas muy‘poco y qﬁe requierén un«estudio:deta-:

‘:i;llado, por ejemplo, las 1nteracc1ones planta- planta y planta-'

herbivoro. |

'En este estudio, hemos encontradb que existe variacién en dis-

'Etiﬁtoﬁrparémetrosrae la adecuacién de los individﬁGS'y en 1a:diné<



139.

‘fmiCa»de una~poblacién,wén'diétintos sitios.
Un ejemplo de esto, son las densidades a las que cada especie
';ecﬁrre~en‘cada zona del claro (Tabla 5.1). La densidad de plén-

“tulas dewg.jOEtusiﬁoiia]en la zona de 1la copa~y~raiz del claro,

;son mucho mayores que ias‘de H. appendicuiatus, sin embargo, aun-

que el nﬁmerp &e 1nd1viduos que representan a una especie sea ele—"
‘»ivado en un 51t10, esto no garantlza que esta presente en las gene—k
'sira01enes ulterlores, ya quehtambién puede ocurrxr una tasa de

,imertandad alta.

Se han detectado dlferencias en 1a sobrev1vencia de los 1ndiv1-  ‘

‘fduas de 1as dos espec1es en las dos zonas del claro (F1g§a5 10)

'«Emlentras que actualmente C. obtu51folla tiene una mejor sobrevi-

ivenc1a en la zona ée la copla ‘H. appendlculatus tiene una mertan4~

jdad mayor en la mismaj lo ccntraylo ocurre en la zona de la raiz

%donde Iarscbrev1venc1§ de H. appendiculatus fue‘mucho mejor que la

V@fde C. obtus1folla. Orians‘(1982) prépéﬁe que el mecanismo de au-

mento en la riqueza de especzes en las selvas pueda ser el szgu1en-

algunas especles presentan mejores apt1tudes pdra colonlzar
"una zona y otra del claro, de tal forma que. estén 'restr:nglendo'

§§uiamp11tudfde nicho; si esto‘ocurre, entbﬁceg elAnﬁmero de espe-

1ties que potenc1almente'pueden llenar un claro €s mayor, es deczr,
f,,&epende del nﬁmero de micrositios o zonas dlferentes viables a la

‘colonlzac16n de~un cenjunto de especies,

‘fﬁrgnﬂani 8t al. (ms ) han encontrado que algunas especies mues-

' tran 'preferencias' por colonizar una. zona: del claro' por ejemplo,
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fC obtUSifolia que coioniza la zona de 1a cmpé muestra una rela-
k‘~;c16n con dos factores del claro; tamaﬁo (superflcxe) y edad es

;declr, coloniza la zona de la copa bajo c1ertas c1rcunstan£1as.

n;un~t3mano/de claro,aprcprado (Brokaw, en prensa}~y la edad del |
';miSmov{recordeﬁés que lé celoniiaciénfdewlasxdisfintaé’zonas de1
Qélaré no es sincréﬁica) " Brokaw (en prensa) ha probade que las
}énloneras, por eJemplo, colonizan el claro si este presenta una

'?superf151e min1ma de mayer de 150 mz (ver también Tabla 1 de

‘%Brokaw, 1985, Brokaw, }982b Poster y. Brokaw, 1982).  Es p031b1e

l{tamblen, aue una esneC1e muestre una mayor tolerancia al stress

‘}luminzco Por ejemplo, H'Tappenéicuiatus tuVO'una mejor sobreV1-s

'?venc1a en la zona de la raiz del claro y C. obtusxfolla por otro

?wilado,‘tuvo aquf una alta mortalldad ‘una posible expllcac1on es

;ﬂ ue H anpendiculatus es mds 'pléstico’ y,nor 10-tanto,,puede so- f,f

| ortar la sombra m1entras que C. obtu31folla no. Datos que apoyan -
e,§esto, han 51do apcrtados por Fetcher }en prensa) nara H. appendicu- ©

}latus en Costa Rlca Es p051b1e que la toleranc1a de C obtusifo;”'7

?ilia’a‘la sombra sea‘menor que 1a,§.'appendlculatus.

Las diferencias encontradas en este estudio en cuantola la so- . .

ébreV1venc1a de C. obtusifolia y H. appendlculatus no 1nd1can por :

531 selas, que ambas espec1es muestren nfeferencma por colonizar-
%una zona del claro u ctra (Orianﬁ, 1982), sino que estas dlferen—‘
2 /

;c1as 11ustran un heche més 1mportante que la heterogeneldad exprew
Esada dentro de los claros y entre claros determina, en cierta me-

";dlda, la comp031c16n futura (via sobrevivencia diferencial de las

?éspecies) en un punto de la comunidad.
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Los factores: de mortalidad de los individuos dentro de cadé‘
\‘Efzoné‘dei~claro pueden ser diversos, y cada uno tener una impcrtan1~\
lé}gié diferehte para las dos especies. En la Tabla 5.3 se resumen
’? IGSVagentes de,moftalidadrde los cuales se han identificada tres‘v 
(patogenos, herbivcros defoliadores y traumas fisicos), en 1as

dos especies en ambos 31t103.

Los agentes son biéticos (insectos defoliadores y patfgenos)
"7y.fisiccs (traumas pofyla cafida de ramas) .- No OBStanfé se desco-
noce el agente de - mortalldad de un gran porcenta;e de 1n&1v1dﬂos

(Tabla 5. 3)

En‘C obtu51f011a se ha dexectadc que un porcentaje no mayor

del 40g de 105 1nd1vxduos muertos, sobre todo en los prlmeros me-
ses, puede ser atrlbuldc a los herbivoros (tanto defolladores co-
me chupadores de«sav1a], no obstante, un porcentaje con51derab1e

o gde las muertes no ha podido ser expllcadg,

K ‘ :
Réspecto a los factofes fisicos, un aspécto sobreSaliente‘de

Qellos lo constltuyen los traumas f151cos (calda de ramas, begucos,
etc ), que han mostrado ser mucho més 1mportantes en la zona ‘de

”‘la copa (Tabla 5, .3a). La 1nf§uencla de estos dos factores f151cos'

{
puede afettar la sobrev1venc1a 1nd1v1dua1

Debldo a que el rama;e y troncos del drbol caido. requleren de
c1erto tlempo para deafomponerse y formar un sustrato flrme como
el de 1a zona de la raiz, la germinac16n y el establecimiento def_

1as especies pioneras se ve retrasado (alparecer, con excepcmon

' gde g,iobtu31folia), una vez establec1&os los 1nd1v1duos, tamblén"



v”ggTabla
factereg‘ e

5 3 Pormentage@mensual de muertes atrxbuidas a- distlntos
Cecropia- obtusifolia (a) en los ‘sitios I

”‘y Iy Hellocarpus dppendlculatus (b} en los sitios

- by IL ‘
| (a) Sitio 1.
Oct. Nov. Dic. Ene. Feb., Mar. Abr.
2 13 5 7 10 10 14
100.00 61.53 60.00 57,14 60.00 40.00. 35.71
---- 15.38 40.00 28,57 20.00 10.00 14.28
~---  23.07 ---- 14.28 20.00 40.00 42.85
mmemmsemmms- ---- ---- 10,000 7,14
(a) Sitio . IT
12 13 9 8 4 6 2
'25.00 40.00 55.55 12.50 25.00 33.33 50.00
25.00 25.00. ----  —--=  -c-n 16.66 ----
25.00 10.00 ----  87.50 75,00 33.33 ----
25.00 25.00 44.44 ---- ----  16.66 50.00
’ (b) Sitio I y IT.
3 7 ---- 1 1 2 3
---= 71.42 ---- 100.00 100.00 100.00 100.00

66.66 14.28 ---- - -

33.33 14.28 ---- oo L.

'hﬁméro totdl de individuos muertos en ese mes;
muerte por patdgenos;

May.

[PRR -

- e

- - -

-

Jun,
S

Jul.

2

Ago.
2

42.85 100.00 100.00

42 .85
14.28

100.00

.

-

[

-

—

-

EEp—

H = muerte producida por herblvoroq defoliadores; T =
mas f151cos, como calda de ramas. »

Sep.

66 .66
33.33

50.00

- -

50.00

v
.

i
RAA

= causa de muerte desconocida;
trau-
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jestén‘expuestos a cambios en el sustrato por rompimiento dé las

'ﬂ?amas o cafda de restos vegetales del dosel.. En el sitio II (zo-

iﬁa’de-la‘ccﬁa) hemos encontrado que un porcentaje de las~muerte$

fbs'atribuibie a esta causa. Aunque es de mencionarse que C. ob-

tu51folla por presentar raices plvctantes (fulcrantes), tiene

imaveres pasibiixdades que H, appendiculatus de estlablecerse en

asta zona, una vez germinada y establec1da alin sobre troncos muy

ipor encima de la superficie del<suelo.

Para §.‘appendicu1atus se desconoce, en general, cuales son

fias causas«principales de‘mortalidad,~aunque al parecer son ras,i

mlsmas que en C. obtusifolia; En adic' én, un anéllsls de la msr*

\;§f‘ i, talldad mensual en C. obtuslfalla, muestra que las muertes aumenn'

étan en.les meses de sequla, por lo'que»el‘streSS‘hldrlco,anpuede“

 £ es¢artarse como posible agente‘causal de la mOrtalidad.

Respecto a 1a herbivoria, atn cuando los IHS en el t1empo mues; :
tran valores no- muy altos como para 1nf1uenc1ar 1a scbrev1ven01a
 {?1§; 5.12},de cada-espec1e, hubo mucha variacidn; es deC1r, mien-
tras que algunos individuos tienen valores del IH - bajos, otros |
gresentan una inteénsidad de dafio alta; es ‘en estos ﬁltlmos danée
los herbivcros a nlvel poblac10nal es cercana: al 25@, pero . si com-
paramos el EH entre individuos observamo;;que existen diferencias

marcadas entre ellos, y en este nivel la herblvoria puede ser un

;factor de mertalldad‘lmportante.

Parecen no ex1st1r dlferenc1as en el crec1mlento entre las dcs

espec1es, no se hicieron anéllsis estadlstlcos comparatlvos por 1la -
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‘raz6én de que existfia una diferencia en el tiempo de emergencia
'de. las poblaciones de cada claro, aunque serfia muy interesante

‘gnalizar si distintos sitios de colonizacibn favorecen diferentes

‘tasas de crecimiento, por ejemplo, en la zona de la copa existe

Eﬁna~entradanuerte de nutrimentos por la descomposicién del rama-

ijje, troncos, hojas, flores o frutos del arbol Caldﬂ (Orians, 1982)

‘fsln embargo, 105 resultados encontrados muestran que existe ung

igran variabllidad en el Crec1m1ento entre ind1v1duos coeténeos de

‘luna.poblaclén (Flg.,S.S}. Esta var1ac16n es mucho mayor si compavg

1as,tasas de cretlmiento SON mayores para 1nd1v1duos que se

961r, las tasas de crecxmlento muestran una relaczan respecto al
amano del claro, y la p051c10n de un 1nd1v1duo dentro del mlsme

Orlans,»1982, Bazzaz, 1984).
‘  Bazzaé (1984] ha propuésto que individhos situados eqﬁidis-
‘tantes del centro del claro crlentado de Este Oeste (Fig. 5.13),

”Vueden tener tasas fot051ntét1cas dlstlntas por una irradiacién

ﬁ? par fluctuac1ones en la humedad relatmva del aire dufante el

' §53; | | |
LOS clafos estudiados éaui tienen una orientacidn Este-Oeste;

unor 1o tanto el establecimiento de las Doblaciones estudladas de

"jambas especies ocurr16 en los bordes del claro donde 1a cantldad

‘ude }uZ‘reqlb1éa 633b833; en los limites delvclaro es posible que

‘ro (Martlnez Ramos y ‘Nfiez - Parfén datos no publzcados) Al pare*“

olar dxferenc1al en cantldad a través de dlstlntas ‘horas del dia; 

'~ramﬂs a todos los individuos de ‘una especie estableC1dos en un cla- =

”ncuentran més cercanos al centro del cairo (Brckaw com. pers); es

ey
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— e e

[T R

Densidad del
~flujo de fotones

Hora det‘diqf'

F1gura 5.13. Orlent361on del . claro e 1rradlac10n solar de51gua1
recibida por dos plantas equidistantes del centro’
del claro, pero en localizacidn opuesta sobre un .
transecto este-oeste. La nubosidad vespertina y la.
lluvia reducen la cantidad total de irradiacidén en
cel 1nd1v1duo de la 1zqu1erda vuede recibir (tomada.
de Bazzaz ]984] ‘ :
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?rex1stan 1nterac§10nes (competencia en raices] bajo el suelo. y  q§
fisobre €1, pero aﬁn\cuando dlversos factores fis1cos y blétlcos sei

~; han mencionado como agentes de mortaildad es esnec1a1mente en
%ﬁlos herbfvoros (como causa de muerte) donde se ha hecho enfa51s

VPY;Vcomo‘se‘ha‘mostrado, pueden asigdeterminar no 5610 la persis—

”;tencia de‘iosVindividuos‘en 1a5\poblaciones, sino que también,

f“lnfluencian 1a comp051c16n futura del sitlo. _No‘obstante, unaT

'deemostrac16n 1nequivoca del 1mpacto de los herbivoros requer1rla,"

T

51n duda de man1pulac16n exnerlmental (Dlrzo, en prensa' Nunez—

Farf5n~y Blrzo, en prensa).

| El gran nGmero de factores que afecfa ablas‘poblaciones\de“

fflas especies‘colonizadoras puede postularse pero, para‘evaluarse;”

se. requlere mucho trabajo experimental lelgldO a esclarecer 1a

9‘1mportanc1a de una, dos 0 mas varlables y sus 1nteracc1ones.
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 YI. ANALISIS DE LA HERBIVORIA A NIVEL DE MODULOS.

£4

iﬂtrodﬁcciﬁnf, o

1 Una planta puede ser considerada como ‘una poblacién de unlda—

ﬁes que ‘se’ repiten en su construcczén (Harper, 1967) Segun Har-

er (_E c1t ), una planta orlginada a partlr de un c1got9, esté

ormada de unldades estructurales (p.ej. ramas, ralces,‘vastagos,

yemas, ‘hojas, rlzémas, etc, ) que se renlten a traves de la vzda

*‘V&el 1nd1v1duo., Estas poblac1ones de partes 0. modulos nacen y. muefg

Zen a. diferentes tmempos, de esta manera, puede con51derarse que.

L uma planﬁa como un- organismo modular, t1ene una estructura de eda-

?;’des 1nterna en sus partes.

La organiZaCiﬁn poblacionalfde 1as7p1antas'nuede’SerteStﬁéiéh
ntoqces, desde dos puntos de vista: uno, referldo a los in-
1v1duos genetlcamente dlferentes (los . genets) y que prov1enen de 7
n c1got0,<pud1endo‘a‘la'vez producir cigotos hlJOS, 'y el otroy
‘,eferldo al nﬁmero de médulos (los ramets) es. dec1r, a las partes

genétlcamente idénticas que 1ntegran a un genet (Harper, 1980

~ Harper ¥y Whlte3 1974) .

2 Al congunto de mcdulas 0 ramets aue integran a un genet White

1979) 10 ha’ denomlnado como una metapoblacmén. Be esta manera 1a

demagrafla,‘apllcada a los organlsmos moduiares, "es la ciencia

Que puede ‘ser apllcada a los orgaalsmos y dentrm de ellos™ {Harper,

984 p.xvii).

El crecimiento y reproduccién de una planta es elvresultado’

,¢den3quin§mica de recambio de hojas (natalidad y mortalidad;de‘
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hﬁjas],Aasi como de éﬁ actividad defaSimilaCién (Bazzaz y;Harpér,
:~1977} Dentro de esta d1n5m1ca, uno de 105 factores que opera en
"ella es la herbivoria (p.ej. defollacién) llevada a cabc por ani-
M@ales fitéfagos. La herbivoria puede afectar no 5610‘1a dlnamlca
 §551aciQnaifde 105 ihdividuos,‘sino también la de 1as’metapabla?4
‘é?onésk(ﬁartnett y~Bazzaég 1984; Lee y Bazzaz, 1986}, sensu White

éjg?gj,(ver Dirzo, 1984 a,b).

Varlos autores han puntuallzado algunos de. los asnecfos reie—t
,'vantes de la ecclogla de las hogas re1a01onados con patrones . fcto~
\ »$1ntét1cos de espec1es de dlstlnta edad suce51onal, o que poseen
;dlferente fenologla, pertenec1entes a diferentes comunldades, o]
1lque tienen contrastes en su morfologia‘follar, etc, [Chabott\y

- chks, 3982' Mooney y Gulmon,‘ 982) Sin embargo,funa'apfoxima-

°,,616n al conoc1m1ento de la gananc1a ‘total neta de carbono de una

hs}a individual, debe con51derar no sélo 1os‘castos energetlcos‘
en el mantenlmlento de ésta, sino tamblen las pérdidas provocadas

por los herbivoros.

: Hartnett y Bazzaz (1984) han evaluado la demografia de hbjas’
;y la contrzbuc1én de éstas a la dlnémlca de los 1n61V1duos, en
relac16n a los herbivoros; es de esperarse que la sobrev1venc1a ,
de una hoja y su contribucién energétlcg'al individuo decrezca
" c0nf0rme<se_1ncremente el dafio por herbivoros.

ABn esté seccién describimos los ﬁiVeiesrdéAdaﬁd por herbpivoros
én lqs‘hojas de las dos especies én estudio, asi como datosﬁde

sobrevivencia foliar en relacibn a la herbivoria.

3
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‘, “§atéria1e$'y<Métons,

TcdaS‘las hejas de cada individuo dé Cc. obtuszfolla y H EE

fdlculatus presentes en los COP%/fueron marcadas y mensualmente Te-

‘4EV1sadas, para verlflcar su sobrev1venc13 y la preporcién de daﬁo

“éper herbivoros en 1a lémmna follar. Al 1gua1 que»con los 1nd1v1~
féduos, se usé el fndice de herblvorla (cf ~Fig. 5.2) paraVCuantifi~

char el grada de herbivorla para cada hoja.

oS

Para conocer 1a sobrev1venc1a y el periodo de vida de las ho;as
lfpertenecientes a diferentes cahertes y en ambas espeC1es, cada -

: fého;a fue marcada con un anillo de pléstlcc de color (un color para" 

‘ l;cada:cohprte) y observadas en el transcurso del,tlemp0~(g§. cada
5 \ 3 meses) .

' Se Cblectaron 100 hojas maduras de cada espeCie y éi azaf'se

| ",%Qtomaron 20 para determlnar el contenldo de agua; de la- mlsma for— )

‘ﬂéfma, se colectarcn hojas maduras y Jovenes tanto de plantulas como
géde 1nd1v1duos adultos, para determlnar el conten1d0 de nltrégeno’

 1 §§(53 us6 el método de dlgestlon en m;cro Kjeidahi) en ambas espe~,f

”?igsles.

éékeéulgadosl
La inténsidadjde la presién pof’herﬁi#oros parece fluctuar a
'ﬂgfiravés delwtiempe:(ggi Fig. 5.12) y en relacién a la edad de la
i planta y de las hojas, En ‘la Figura 6.1 puede aprec1arse el cam-
 Vi bio en la proporc16n relatlva de ho;as en la poblac16n total de

”_hOJaS nresentes en cada mes para cada categcria ﬁe dano del indice
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. Figura 6.1, Osc1lac10nes en la proporc1on de hojas
j ‘ : _presentes en cada categorfa de dafio (0-5;
- ver figura 5,2) al través de tiempo, para
pliantulas de Cecropia y Heltocarpus y pro-
porcibn de hojas de cada una de las cate-

‘gortas de daﬁo,«en un registro puntual
(ver texto) S




. }&fefhe‘rbivoria (cf. Fig. 5.2).
Al 1n1c10 del es;udlo, cuande las plantuias habian emergldo,
A;fla preporc;&n de ho;as sin dano fue muy alta para ambas espec1es,

liy la pronarc16n relatlva de hcjas disminuye con. la categorla del

o;f 1n embargo,/esta proporclﬁn decrecio'conforme»avanzo el

5

V empo (y ia: edad de la ho;a),'a 13 vez que otras categorias de‘

*”mayor dano se 1ncrementaron. En H. appendlculatus parece ex1st1r

mayor propOTC15n de ho;as en categorias de dano mayores quel‘?’;

'i cbtusxfalia (ver F1g tambxén 5.12b); En C obtu51f011a,

i‘en contraste con H appendlculatus, 1as categorias 4 ¥y 5 de dane B

”fparacen constantes ven baJa proporcxén (ﬁS ] en el transcurso

‘:Lempo (Pig, 6 1), mlentras que las categorlas 0y 1 son 1as

ayor representac16n a lo 1argo del estudlo.

Las proporc1ones de hogas en cada categorla de dafio para las

’ntulas de Ias dos especxes, parecen tener concordanC1a con los

Para ambas espec1es se anallzaron dos cohortes de hcjas corres~

o ondlentes a dos tlempos dmstlntQS' la cohorte de Nov1emhre de

§1982 y la de Junio de 1983; éstas corresponden aila vez, (aecohoréf

7‘7 ftas foliares para 1nd1V1duos de diferente edad asi como de tamano  1
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En 1a Flgura 6.2 se muestran ‘las curvas de sobrev1venc1a para
i

‘las dos cohortes de C. obtus1f011a. En ambas cohortes, 1a 1onge-

dad &e las hogas no rebasﬁ la edad de 120 dias (4 meses),

ﬂg%urvasgde,sabrev1vencia se aprox1man a 1a de tipo I de Deevey
70£Ravinov1éh"1980} En la nrlmer c?horte (Flg 6. za}, a los 60
@dlas de vxda de las hojas, el IH alcanzé valores cercanos a 2
f(<25% de drea follar nromedle consumida. por herblvoros), a los

':90 dias, aprox1madamente el 95% de las ho;as murieron y el IH re- 
:Z%asé llgeramente el valor de 2. En la segunda cohorte estudlada,/ {
 §[F1g 6 Zb), se cbserva un comvortamiento ‘similar; a los 90 dias,
gapraxlmadamente el 90% de' las hojas habian muertc, mlentras que
n‘féel IH gn esta fecha desczende (abajo de 2}, probablemente porque‘a‘
; “{%1as pocas ho;as sobrev1v1entes presentaron menos dafio que ‘el pre-

: .fmedlq de 1"1..35 h,‘??as-

 §$¢§.‘appéndiculatus (Fig. 6,3) los resultados encoﬁtfados

ﬁ‘ﬂt?e‘cdhoftes son SUmamente contrastantes. En 1a primer cohorte

"iila 1ongev1dad méxlma de los. modulos fue de 165 dlas, mlentras queLJ”

f ‘;en la segunda fue de 90 dias.

En la ‘primer cchorte (Flg 6, 3a) hubo una mortalldad baja pero

f‘fconstante en el tiempo hasta los 150 dias mientras que el IH alcan- o
5 izé valores de 4 (hasta ?5% de dafio) ; en la segunda cohorte (Flg
~(f¢6 Sb) a. los 30 dias, la sobrev1venc1a fue cercana al 1000 y el IH

‘§;con un valor aprox1mad0 de' 3; pero a partir de esta fecha, ocurre/

f@?nnaﬁglﬁa¢mort&ndadi existiendo a los 60 dias mMenes del;10% de}so-“

fébrevivienfés,ﬂal mismo tiempo, el IH alcanz6 valores de 4. Al
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‘ ‘ de C. obtusifolia, e indice de herbivoria (—-—-
---J en el tlempo, para cada poblaczon.




154,

+ 4
\ -
L ; ‘ 2 |
? ‘,‘;M. . R °}
St e . et
L {* ' \ .2
g3 \ {1 %
> \ S
‘o \\ o
; oL L " L : i 1 s 410 ;
- T S b : 3
,'; 20— ., ' 44
- o
- =t
3 1=
- 42
! (o] R s . . 1 ,V .no i
s | 20 . 180
i Tiempo (dias)
{= Edad )}

Flgura 6.3. Curvas de sobrevivencia para las cohortes de hojas
N nacidas en Noviembre de 1982 (a) y Julio de 1983

. (b}, de H. append1cu1atus e indice de herbivoria 2
- {1H) . obtenido cada mes para cada poblacidn de hojas.-
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rparecer, en H. ‘appendiculatus 1a»10ngevidad de laS"hejas tiene qﬁe

'ver no 5610 con la época del afio, edad Y tamano del 1nd1v1duo,

?v

.slno tamblen, con‘la»cantldad‘de dano re01bido por los herblvoros.e

Respecto a la vida media de las ho;as (medlda como el tiempo
\
que transcurre entre la emergenc1a de la cohorte en el tlempo t

1

S hasta que la poblac16n 'se reduce a la mitad (]/ZN) en el tlempo
,_t+1) tamblen se han encontrado d1ferenc1as no;ables. En la primer.

f'}ohorte de C. thu51f011a la v1da medla de las ho;as fue de 56

‘\dlas, mlentras que en la segunda ésta fue de 67, por otro 1ad0

7,§n H. appendlculatus, la vida medla fue de 90 dlas mlentras que,
%n contraste,‘la de 1a segunda fue de sélo 31 dlaS. Estos resul-

»f Htados 1nd1can que, al parecer la v1da media. de 1as hOjaS de pstas:

‘“ﬂos espec1es pioneras es dlstlnta y que,. como en el caso de H

"«ﬁppendlculatus, tamblén ex1sten d1ferenc1as en 1a v1da medla de

cohortes de ho;as en una misma espeC1e

‘Se. determlno el contenldo de proteina y agua en las hogas

bévenes y adultas de ambas esnec1es, tanto en 1nd1v1duos 1nfan-

5t11es como adultos Los resqltados 1nd1can que ‘las hOJaS Jove—_
"nes, tanto de 1nd1V1duos Juvenlles como adultos en ambas espec1es,
tuv1eron una mayor concentracién de- nltrogeno [v protelna) que las

‘71ﬁ03as maduras [105 resultados encontrados en C obtu31f011a, aun-

que llgeramente dlferentes, concuerdan con 105 encontrados para la

mlsma especie por Coley, 1983b). C. obtu51f011a tiene valores

fllgeramente mis altos de nltrﬁgeno que H. appendlculatus que~en'1as;

fyde C. obtu51f011a (Tabla 6.1). Las d1ferenc1as en herblvorla en-

etre ambas espec1es son d1f1c11es de 1nternretar a la luz de estas
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Q[Ia§i3~6,l Centenxdo de Agua Cx + s) y cgntenido de nitrogene
e ftotai [% de 1la materia seca) en las. dos especies
'.<,@stud1adas.

Nitrégeno S Agﬁa‘

- Piéntﬁla‘é Adultos ’ Avdulto“s\

- Cecropia obtusifolia

. Hojas jévemes  8.75 5.60
' 'Hojas maduras  2.71 3.22 67.44%2.27

“'f}Hé;io¢arpﬁsr@ppendidulatus

 Hojas jévenes  5.43 442
. HojaSVmaﬂﬁras . 4.48 406 - 79.3442.17
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‘dzferenc1as en cal:daé del follaje: C. obtusifolia por su mayor .

w‘centenido de. nitrageno podria ser preferlda por los herbivoros

' p§ro, simllarmente, H. appendlculatus podria ser preferlda por su

T contenldo de agua'

i
P,

Discusién.

a !B1 estudio de 1é>dinémicaAde 1as'pobiaciones'de hdjas, ﬁuede

“;contrlbulr al conQC1miento de la dindmica de los 1nd1vmduos Al
: 1smo tlempo el 1mpacto de 105 herblvoros sobre las ho;as 1ndl—

‘:vaduales, puede esclarecer aspectos del comportamlento demograf1c0;

/,d las plantas 1nd1vzduales {Hartnett y Bazzaz, 1984)

Los resultados mcstrados arriba respecto a la’ proporc1on de

érea follar que los herbivoros consumen de las hojas, muestran que
H ,/

ste una gran varlabllldad tanto en el tlempo como entre los

i d1V1duos y las espec1es* por lo tanto, es dlfiCll establecer

'fpatrenes, 51n embargo, en C. obtus1f011a las proporc1ones relat1~
"vas de hogas en cada categoria de ano, parecaﬁ ajustarse blen
?a las encontradas en los 1nd1V1duos,adultos [Fig 6. 3 'y ver Cap.

:j‘VI 1.

Con51derando esto es posible que- en C. obtusifolia algunos
u:factores, como Ia asoc1ac16n mutuallsta (Janzen 11969) con\hormi—

}fgas del género Azteca {como agentes alelopéticos), pueden reduczr

e él impacto de 1os herbivoros sobre esta especie, Por ejemplo, se B

"ha.observadofunaxdismlnuc16n en la inteﬂsidad del dafo producido‘, 

«;Vﬁér herbivoros en Cecropia obtusa, una vez que &sta es colonizada
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,ﬁérzlas hormigas‘(DOthower 1975). En Los Tuxtlas, Ver 1a'c016— a
@1zac16n por - hormlgas esté supedltada a que el 1nd1v1duo alcance
;Qna C1erta altura >1m) vy didmetro, ademés de produc1r 105 cuer-
:;gos de Muller que sirven de alimento a las hormlgas, estos G1ltimos

fC@mlenzan a prodUC1rse ‘una vez que ha ocurrldo el cambio en la

, morfologla follar de C obtuslfolla (obs. pers. ) - Esto parece ser
QQmpatlble con . las marcadas dlferencias en herblvorla encontradas
féntre plantas adultas de 1as dos especles de estudlo (ver Cap.

”,ViI) Es de. esperarse que en el tlempo (estad1o de pléntula) en

;;él cual C. obtu51folla no tiene a las hormlgas,‘el 1mpacto de 1os

herblvoros en- su sobreV1venC1a y crecimiento, sea ‘mayor.

Otras caracteristlcas ‘como 1as propledades flSlcaS y qu1m1cas

1as ho;as [textura ~pubescencia, agua, flbra y contenldo de com-
;estos secundarlos], pueden tamblén explicar 1a 1nten51dad del
. dafio produc1do por los herblvoros en las espec1es (Coley, 1983b).

‘ gn'e1 caso de H appendlculatus, que presenta una textura (dureza) -

‘ubeSCEncia y contenldo de nltrpgeno (en 1as hogas j6évenes de las ﬁ

’_;1antu1as] menores que C. obtuszfolla y un mayor contenldo de agua,

pueden qu1zas expllcar 1os THs mayores. para esta. espec1e (Tabla

';;I) Aunque, ‘en general, las caracteristlcas defen51vas pueden

} 6 aJustarse estrlctamente a los patrones de herblvorla (Coley,
;983b33~un estudlo.sobre la presencia y cantldad,de metabolitos

_secundarios merece un estudio completo.

;%‘ Nuestros‘résultados (ver arriba) apoyan algunas generalidades

héchas en el sentido de las especies pioneras que tienen hojas con
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;‘ \longev1dades cortas, como los resultados encontrados por Coley 4

>(1983b) y Shukla y Ramakrlshnan (1984], tambzén, se sabe que las
 hoJas de las espec1es pioneras tlenen ho;as con altas tasas fota» |
'51ntet1cas en comparacién con las espec1es tardzas (Flg. 6. 4] .
A{Bazzaz, 1979, 1984, Bazzaz y Pickett, 1980 Chabott y chks,
 1&82~:Mooney nynImOh, 3982): ‘Bazzéz,(1984) ‘ha sugerldO'la relg4 
‘!alén que exzste entre 1a tasa fotoslntétlca de 1a howa edad de

' 1a hoja, y p031cién del xgdlvxduos en el claro (Fig. 6A:);féﬁ

aste sentldo, 1a 10ngev1dad de una hOJa Y Su tasa f0t051ntét1ca,‘g:v'

tlenen.que\vef»con la cantldad de. luz que rec1ben. 'Estasfgene-

' rallzac1cnes apoyan los resultados encontrados respecto a las d1~

ferencmas en icngev1dad de 1as cohortes de hOJaS de He11ocarpus

,”.{Flg 6 3), 31n embargo,‘es necesarlo conocer el efecto de la in-
>teraCC1on entre los factores flSlCOS (como 1a luz) y los blétlcos
(como 105 herblvoros), estos éltlmos, en el caso de H. aggendlcuft

‘latus, parecen ser responsables de la ab561510n
' Otr05~faCt0res'que varecen‘afectar*lavlongevidad de la hoja,\
‘ 5on la dlsponlbllldad de recursos. En amblentes con camblos rapz-

?Péos en nutrlmentos (como en los claros), 135 hOJas son frecuente~

yente/de%corta Vldak(Mouney y Gulmon, 1982).

Eﬁ‘felaci6n a la hérbivaria, ha habiéb‘inténtcs pof‘cuanfifi-s
icar cual es el detrlmento que ‘los herblvoros preducen en la gananrf
;c1a total de nitrégeno (Chabott y chks, 1982 Mooney y Gulmon

t§1982} “En el trabawo de Hartnett ¥ Bazzaz (1984) se. muestra como

';fla den51dad de dfidos es mis alta en cuanto 1&5 hoﬁas tlenen una‘:
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25
- C‘ccrpp ia
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‘ Cardig
Gaorbolcfa
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intensidad luminica {Cal cm® min"')

Respuesta. fot051ntet1ca a 1nten31dad de 1a lua

en especies pioneras (Cetropia}, del dosel supe-. .

“rior (Cord1a; Goethalsia), y especies del soto-

beosque {Ccrdyllne,Aloc351a,aCroton Y Protium)

(tomado de Bazzaz y Pickett, 1980, calculadas a-
.partir de Bjorkman, et al,,,?972 y Stephens, et
al., 1970),
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1 Ca)

Fotosintesis

hoja’y el ambzente 1um1n1co cércano al suelo de -

la selva. (a) una hoja dé sombra de una pléntula

en el sot@bosque. (b] una heja expuesta a un claro
-‘del dosel en los inicios de su yida, ipcrementa su
-tasa fotosintética cercana a la de una hoja de sol,
y reduce su longevidad, (c) la hoja de sombra es ti-
‘rada después de la formacién del claro y una nueva
hbja ‘adaptada al sol se produce, El tiempo de for-
macién del claro se 1nd1ca con flechas (tomado de

Bazzaz, 1984)
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}contrlbuclén mayor [en términos de eflclenc1a fotoslntetlcaj a 1a‘

 §asim11ac1on y crec1miento total de 1a planta (Solldago canaden51s)

~”§En casos ‘como éste, se ilustra bien como los herbivoros 1nf1uyen4
t?no 5610 en la 1ongev1dad de la hoga y. su aporte de carbono al in-

de1v1duo, sino tamblén que tal 1mpacto puede repercutlr en la ade-‘

 xfcuac16n de éste.

Coley (1983b) ha estud1ado la herblvoria y las caracter1st1cas
Edefen51vas de plantas con hlStOIlaS de V1da dlstlntas en Barro"
,jﬂolorado, Panamé y ha encontrado que en el 70%. de las espec1es,

élas hOJas jBvenes son més danadas por herbivcros que las ho;as

' gmaduras, a pesar de que 1as prlmeras son MENos - nutrltlvas, menos.
‘f/?flbrosas, tlenen mayor dureza vy una concentrac16n tres veces mayor
?en fenoles, Ex1sten aqui algunos problemas para. aJustar los datos‘-
‘;a la teoria de 1a‘”Defensa Optlma" de Feeny (1976) y Rhoades y
€Cates (3976) Ella no encontrﬁ correlac16n entre 1a apar1enc1a
,itemporal de 1as hOJas Jévenes con la d15tr1buc16n de 1a herblvo—

frla entre 1nd1v1duos de una espec1e.

Por otra parte, las espec1es ploneras de las selvas en reali-

ad no. pueden ser con51deradas aparentes o 1mpredec1bles como . las,
e otros 51stemas (p. ej. hlerbas en zonas templadas), Yy aunque 1as‘
V‘”[;caracteristlcas defenslvas ﬁlslcas y quiﬁicas] se ajusten a lo

tfpred1cho, las’ tasas de herblvorla en las espec1es no se Correspon‘

'igden con éstas.. Mds atn, 1a gran varlabliidad dentro de una, espe- -

cie puede ser mayor que‘entre especies (ver Coley, 1983a y b).

‘En.g; obtusifolia al‘parecer;'la herbivoria no afecta la absci-

. .sidn de 1la hoja como parece ocurrir en H. appendiculatus.
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éEn,esta Gltima especie, los IH alcanzaron valores muy altos que

¢orresponden con la caida en la curva de sobrevivencia de las ho-.
jas.

Es. p051b1e que 1a gran mortalldad de hcgas (Flg,‘é 3) en el

tlempo en el que el IH alcanza valores altos pudzera atrlbulrse

étes dlfleren en su- 10ngevzdad (Flg 6. 3a y b) y el IH muestra Te-
’ ,ggaclén con la muerte de las hogas, Un experlmento de defollaC16n['?

;értificigl en,ﬁ..gpﬁehdicuiatus (Nﬂnez~Farfan y Dirzo, 1984), ha

%ﬁosfradbEQue~una defoliacién alta (75% en-tbdaé las hojas) dismi-'
nuye la esperanza de v1da de las hOJas y de los 1nd1v1duos (plan?

q%ulas) : EnAeste caso, bajo un tratamiento experlmental el efec-

to de los herbivoros en la dindmica’ prlac1onal (de 1nd1v1duos v

sSus partes) se hace ev1dente {N fiez-Farfan vy D;rzo, en’ prensa},

Es probable tamblen que la lonoev1dad de 1as cohortes de ho-

£
17

égas de H appendlculatus sea dlstlnta debldo al 1a época del ana

y a 133 edades de los 1nd1v1duos, por ejemplo, las hojas. 1nd1v1-

duales pueden tener una vida medla mayor si la planta 1nd1v1dual

&se encuentra en stress luminlco (F1gs. 6. Sa y 6.5a) mientras que

en 1a épcca de crec1mlento 1os 1nd1v1duos pueden tener un recam-
.

le follar més activo si no se encuentran en p051c10n supresa

M(Plgs G,Sb‘y 6.5b); en esta época, los nﬁmeros de los‘herblvoros'

'igtamblen son mayores.,

Finalmente, considero muy apronlada una de las conc1u51ones

de Hartnett y Bazzaz (1984), en el sentido de que la demOgrafia a

al tlempo de vida normal de las h03as, sin embargo las dos cohor~Ax
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" nivel de médulos en plantas, puede ser una aproximacibn Gtil para

1a comprensién de las interacciones entre las plantas y sus herbi-
_viﬁéips; y puede, en algunos casos, arTojar'més‘informacién‘quek10$

tudios de la variacién en compuestos secundarios, textura fisica,

otras supuestas caracteristicas defensivas.
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VII. DISCUSION GENERAL.

'...Beneath thelr loftv canopy <of the great trees> there
S often exists a second forest of moderate 31zed trees, whose
. _crowns, perhaps forty or flfty feet high, do not touch the
flowermast brawdmm of those above them. "These are of coursel‘
]shade loving trees, and their presence effectually prevents
| the growth of any young ‘trees of. the 1arger klnds, until,
'573f0vercome by age and’ storms, ‘some monarch of the forest falls
 ;down,'and carrylng destruction in 1ts fall ~open. up a con-
3i51derab1e space, into which sun and air can penetrate. Then -
Scomes a race for'ex1stence among the seedllngs of the surrou¥' 
f{dln trees, in ‘which a few ultrmately preva11 and fill up the
kspace vacated by thelr predecesscr...

" Estas frases de Wallace (]8?8) parecen pTGfethaS porque hoy
ken d1a nos damos cuenta de que éstas no d1fleren mucho de las que
'thcy se expresan al referlr 1a dlnamlca 1nterna de un: claro 0 1as

I§>

*?interacczcnes planta nlanta, que se supone ‘ocurren; sin embargo,

fanadle ha aportadc ev1denc1as y. los estudles actuales, y 18303 de

'5ver1f1car estas aflrm361ones ‘basadas en una culdadosa observac1on,

ajhan seguldo concluygndo bé51camente lo mlsmo. 'Es necesario. mucho,

f:rabajo experlmental para desllndar varlables y ev1denC1ar 1a im- .

_@srtancla de 1as mlsmas en la dlnémlca de la regeneracxon en claros.,

En los capltulos precedentes hemos descrlto los resultados en- .

contrados en un estudlo ecaléglco de las especies pleneras en la

fsglva Alta Perennlfolla de Los Tuxtlas, Ver. Este estudlo tzene»“k

'kue ver con la. COlOHlZ&ClOH en- cond1c1one$ naturales por 1as es-"

:"”p cies p;oneras y la 1nteracczon, tanto de 1nd1V1duos como pdrtecj‘§ "

‘ellos (médulos) con 1os herbivoros; el estudio se concentrd en.
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B las etapas de crec1m1ento durante el prlmer afio. de vida de C.

obtu31folia y H. appendlculatus, aunque se obtuv1eron algunos

1datos de 105 individuos adultos de ambas espec1es.

Uno de 1os objetivos de esta seccibn no es sélo el dlscutlr
'.en forma global los resultados ya - expuestos, 51no al mlsmo tlempo; :

1carlos en ‘el contexto de 1a hlstorla dp v1da de las espec1es

~p10neras y tratar de expllcar, a partlr de ellos, las caracterls~‘

tfcas exhlbldas por los 1nd1v1duos adultos de ambas espec1es en

:toda la comunldad

Una de las caracteristlcas mas sobresallentes de las selvas
‘troplcales es la notable heterogeneldad espac1al observada de un

s Sltlo a otro, tanto en comp051c1on (florlstlca), como en cond1C1o—

"H s f151cas (v gr. luz) Estos puntos, hablan 51d0 ya notados
;mucho txempo atras (Aubrev1lle, 1038) vy rec1entemente (V g_.

'.gOrlans, 1982), por 10 que es necesarlo en esta parte dlscytlr 1os

;resultados en funC1on de tal fenomeno.

i.

EXisteninumerOSOS‘factoresique propician‘esta heterogeneidad‘

(i

"ntre y dentro de claros. Practlcamente no ex1ste repllca de un
aro tomado al azar; este aspecto 1mp1de que los resultados obte— 
dos,3al estudlar un claro o varlos, sean apllcables a todos en
”a comun1dad Al mismo tlemno, el comportam1ento de colon1zaC16n
ffﬁor una poblac16n de una eSpeC1e en relaclén a. factores blOthOS

;ﬁp e] herblvoros] y'flslcos.(p eJ) luz] en un claro, no puede

‘1r extrapolado ni al n1ve1 de una especie, ni a todas ‘las. espe-

ies plonerasi_ No obstante, algunos factores ‘han mostrado una -




‘5ﬁayor importaﬁcia en la regeneracién,en 1oskclaros por tener una
relaczén mﬁltlple con otros factores, uno de ellos es el tamano

del claro (ver. SBCC1én 1.1.2).

Basxcamente, Grlans (1982) ha planteado todos los aspectos

de 1ia’ heterogeneldad que los claros producen en la comunldad

fpero ha enfatluadc, alin més, en la heter&geneldad 1nterna del

3£1aro. En este sentldo, el comportamlento de coionlzac1on de las
ﬁpzoneras va a varlar de. un punto a otro dentro del claro (1nf1uen-

‘}Clandafla comp931c1on florlstlca). En este Gltimo punto los resul-

‘tados que obtuvzmos respecto a la composxc1on florlstlca de dos

onas del claro {copa vy raiz), muestran claramente esta heteroge-f
eldad espaclal en las dlferenc1as en la dlver51dad (nﬁmero de
fvespec1eS)fH') v en la composzc15n florlstlca. - Ademéds, la simili-

‘tuﬁ florlstlca basada solamente en la presenCLa ausenc1a de las

f@espcc1es entre zonas dlstlntas del claro es muy baga}{<30%),[Verf
Cap. IV).
kSid‘embargo, las diferencias encontradas no sélo son el produc-

"-Tto de la heterogeneidad creada por el claro per se, sino también,

?por una ser;p de factores que actdan en conjunc1on al evente de
"Qperturbaczén (p.ej. composicién floristica adyacente a cada zena
[ 0

"gdel claro, banco de pléntulas precedente a la formacidn del claro}

’Asm, un anails1s previo de 1la COmpO:1C10ﬁ floristica del sotobos-

“que, puede mostrar qué tanto puede o no atribuirse a los componen~ 

‘?tes de la zona del claro (copa, tronco v raiz) por la perturbac1on,

'Estudlos experlmentales como ei nroduczr claros 3ftlf1ClaiﬁeBt€




,i,f ' 'EfCCGHOCIQHdO la comp031c16n floristlca subyacente pendiente, épo~

| éca del afio y espe61es que caen) paede arrc;ar resultados 1mpertan~

yﬂates, por ejempio la 1mportancia de la regenﬁrac16n establec1da

_§3 diSper516n' podrlan evaluarse modelos h;pctéticos respecto a
6mo es la disponlbllldad del claro a la colonizacidn en. el tiem- -

po (Fig. 7.1).

Otro aspecto relac1onado con 1o anterlcr, es 1a scbrev1venc1a

dmferencmal ‘de una especze dada por e;empiu C obtusifolia y‘ﬂ;

fappendlculatus, en una zona de dos claros [raiz y c0pa) Bﬁ un

‘5éent1do ampllo, 1a5 dlferenc1as en sobrev1venc1a encontradas en-.

CL Y

re 1as dos espec1es tlenen relaczén Cver Gap V) con las predlc-:

1ones de Grlans (1982), podriames deczr que C. ebtu51folza es una;i

Txesp361e que colon;za preferentemente la zona de la copa (ver tam~

*bién Brandan1 et al., ms.) y H. appendlculatus la zona de ralces

ero, 51n embargﬂ, es. necesarln decir tamblen que la genera11dad

e estos resultados parece 11m1tada

Entre las causas que pueden producxr una mortalldad mis alta
n una zona del claro que en otra para una eSpecie, estén: ;luz,
ustrato, nutrimentos, densidad composicidn flor15tica'(divefsi~"
f”;dadj, 1mportanc1& ecologlca (en 1a estructura) de las espec1es,’ ‘ ”'
» oncentrac1ones de COZ’ herbivoros, patogenes, etc. La 1mpertan~({
dc1a de estas variables ha sido exp11c1tada en Varlos trabajos

(Hartshorn, 1978 Orians, 1882 Plckett, 1&83, Bazzaz,‘1984]. 

For\egemplo, es,p051b1e‘que la presidn por herbivoros sea.

istinta en cada zona del claro, de manera que en una afecte el




T

invasion

_ Disponibilidad de

. Figura 7.1,

Tiombo‘

Cambisa en la disgon1b111@ad de un claro a
la invasi6n por
(tomade de: Eazzaz, 1984) .

antas, Modelo hipotétlcoﬁ‘

S0
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I

 ;,}éé;rén'de'sobreVivencia de 1la poblaCién'estableCida en una ZOﬁé;
”3gin7embargb ofians (1982) considera que la heterogéneidad‘sewda,'

| aﬁn considerando a 1a pre515n por herbivsros constante en todas

1as zonas del claro Pero también se sabe que este factor (los

i

herbivoros) depende de otras varlables como la diver&x&ad para

una poblaciﬁn de una. especie vegetal, el dano poT. herbivoros pue—
de ser mﬁs elevado 51 &sta se encuentra en ’monocultlvo‘,es (iec1r,~~
una comunldad de baja dlver51dad (Thavanalnen y Root, 1972; Root
1973 Atsatt y O Dowd, 1976)  Estas ideas pucden probarse en los
clarns donde la com3031C16n floristica varla de un sitio a otro’
(ver Tabla 4, 1}, la presién por herblvoros parece no ser constante
en todo el claro y puede’ afectar los- patrones de colonlzaclﬁn y

sobrev1vencia de las espec1es.

:tj

No se ha evaluadc la 1mp0rtan61a de las 1nteracc1ones planta-
planta como un factor 1mportante de. mortalldad Una de las difi-

, cnltades de probar qué factor es més relevante en la mortalldad

f‘e ind1v1duos, prov1ene del hecho de que en realldad varios faﬂw‘:

tores actﬁan en forma conjunta Por ejemplo la zona de ralces

donde C obtusifolla tuvo den51dades mucho mayores’ que H. kggend1- |

iuculatus (Tabla 5.1), la sobreV1venc1a de esta ﬁltlma fue mejor

“(Flg..S 10). Una explicaclén puede ser atrlbulda ala competen- o

del sitio T (come el cop 2) donde la denszéad de C obtu51f011a

11eg6 a ser de SUind[m , es posible que el autoaclareo ("self-
gthinning"} sea mis fuerte que la competencia 1nterespecif1cai Por

"iétro lado, se sabe que en condiciones de monocultive el impacto de

cia interespecifica (bajo y por arrlba del sueio}, pero en cuadros -
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félos herbivoros es més fuerte, por lo que la importanc1a de una u
'E;otra variable es dlficil de ser. separada,‘ Se hace 1mpresc1nd1ble

E{un estndlo experlmentai con un dlsenc apropiado,

Hna eValuacién de las Causas de muerte (Tabla 5.3)'6n ambas

i?especles, muestra tamblén que la: probabilidad ‘de morlr varla en

1unc15n del claro* en este punto también se manifiesta la heterc-
f;geneldad’espaciai En la zona de 1a coPa los traumas flSlCOS para‘
’Ejambas especies, fueron més frecuentes que en~la zona de ia raiz,

3?y‘aunad0 a la inconsistenc1a del‘sustrato (troncos y ramas en des-”,

‘ompﬂsic15n] en ese. sxtlo, este factcr 1nf1uenc1a 1a sobrevzvencza
’7ide 105 1nd1v1duos. En esta zona, las espec:es deben de poseer una

arquitectura,aproplada\(Orians; 1982) para eéfabiecbrse y soportar

105 traumas fis1cos (p.ej. raices plvotantes), ;, obtu51f0113 pare4V”

Y

“'ce ser una especie exitosa en esta zona,'aunque la hlpote51s pare-

ce'haberse‘postulado=gnposterlorl, es dec1r,:una‘vez conocidas las

Cara¢teriéti¢as de las -especies,
En 1o referente a1 1mpacto de los herbivoros en ‘la sobrev1ven—< 
cia y. cr301miento de las especies ploneras estudladas, nuestros
ttgdatos, sumadﬁ&laylos de quey (3983a)vapayan lo expresado.por
‘é?Hattshéfﬁ~{1978) en el sentidé déHqué‘losTherbivoroé inflﬁyén en‘
. f;el estableclmiente de las esp601es plone;és. Nuestros datos no

égcencluyen que los herEEVOros sean el factor més importante, sino

i un facnor'que:efectlvamente podrla'contrlbuzr a la mortalidad, a

jtravésvde la @gfoliacién, 0 transmisiﬁn'de_patégénosy(hongqs y

virus) por insectos '‘chupadores™ de savia, También se ha estable-
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e

cido que este impacto es mds fuerte en los estadios infantiles

VEIPiéniulas} y juven£1ES,' Lus'fﬂs cbtenidos'para las dos esnécies:

(Flg. S. 12), no parecen expllcar la muerte de un ind1V1duo por
éfoliaciﬁa, sin embargo, es de mencionar que la 1nten51dad ée dano
,a?iaimucho‘de~un individuo a otro, ai igﬁai que de una hoga a
,tra*fen esteaﬁitimd‘nivél 1a herbivoria si parece afectar dlrec-

ﬂtamente 1a sobrev1venc1a [ver Gap, VI).

Unasdiscusién dé los'patrones de herbivoria encontra&os eﬁ 
»este estudlo en térmlnos de 1la tearia de la. apar1enc1a de Feeny
(1976), parece no tener mucha relevancza ‘debido a que, por una

A arte, no se han anallzado las caracterlsticas defen51vas de 1as
‘spec1es,, pcr otra, la teor1a no parece. apllcarse 1dealmente .

n 1as selvas troplcales. La aparlenC1a de una espeC1e es dlfl-

il de ser medldae{ver Crawley, 1983), y en estas espec1es plcne'
‘as;parece dificil,crger que escapan en tiempo y«espéci0; tanto
'iehéraé éomo toleréntes;pfeSentan (en Los Tuxtlas, en el estédio»f
e - pléntula) nlveles de dano 51m11ares en cond1c1ones naturales, |

or 10 que sus mecanismos de defensa parecen igualmente eflclen-'

ites.ENﬁnez-Farfén y Dirzo, en~pxensa).

H

Es posxble pensar que 133 hojas. de 1as especjies ploneras (can
'Qtasas de recambio foliar répidas) si puedan ser poco aparentes,

%pero 105 resultados de Coley (1983b) 1ndican que las tasas de her~’

'blvoria son mﬁs altas en las hojas Jévenes que en las adultas; si

3seksup0ne‘que~1a‘aparlen61a,de las hs}as Jévenes es menor que la’

ﬁfdé\laS'hojas maduras, entonces 1as‘h0ja§ jévenes deberian presgn-,;v”'
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‘fé% tasas*dé‘herbivoiia menorés.

Como ha sido ya enfatizado ‘por Crawiey (3983), el estudlo de
;‘la 1nteracc16n planta herbivoro se encuentra tedavia en estado,
embrlonario, Y las hlpéte51s y teorias postuladas han tenldo el f1n5~'

'fdﬁ sxstematizar la informacién y estlmular el trabajo creatlvc ne

1‘abstante muchas de ellas han probado ser de poca apllcabllldad

‘Es“pOr 1o7antefior que cénsidero'que mucho dél‘trabajo que'se
i'realxce en 1as selvas trop1cales en el plano de la 1nteracc1on

':‘planta*herblvoro, como en ctro, tiene el poten01al de ser de. amplla_ﬁ
’apllcabllidad desde el punte de v1sta teﬁrlco, asi como de- estlmu—

"lar la creatiVIdad en el plano metodolﬁglco.« Baste dec1r, por ejem-L }

"iwhplo, que tadavia no se: han evaluado ampllamente el impacto de 105

‘”  herbivoros (en poblac1ones de plantas), en cond1c1ones naturales

*(para algunas aprox1mac1ones ver p. ej. Stanton, !975 Coley, 1980

3719833 y b'vﬂlrzo, 1982b 1984a; Morrow, 1984) .

Uno de los aspectos més 1nteresantes&5montrados en 165 1né1v1-'
duos adultas de las dos: espec1es estudladas es su densidad en la
\Jmunldad Datos obtenldas en otros trabajzs en Los Tuxtlas Vy:*
E “npasmazpva“ Ver., revelan:que,,aﬁn en dlferentes superf1C1es mues-
;}treadas y cen dlstlnta hlStOTla &e perturbac16n lasdensxdades de

‘ ‘€“ obtu91folla~y H. appendlculatus parecen mostrar un patrén en

'1<1as proporc1ones {Tabla 7. 3} : Bn todos los muestreos, la densi-

dAde‘g,mobtuslfpl;avcercana a dos veces 1a:ﬁe H. appendlculatus'

ﬂﬁfpdsibie QQereStés diferencias tengan mucha relacibn con el pa~_};y .

-6n de reproduccién, dispersién y reprgéentacién en el banco de




(a) C.

e

(b)

i B!

I

,Cc)'

I

(@)

o]

H.

(a)
(e)
- (d)

' Tabla 7.1,
- 'k,en LQS Tuxtlas (a by C

Obtu51f0113 -

appendiculatus

obtusifolia

. appendiculatus

obtusifolia

appendiculatus

obtusifolia

appendiculatus

tomado de Ramos Prado et al

rnen31dades de Cecrcpia @btu51f011a y Hellacar

pus appendlculatus

”1nds. > 1 cm en D A
(d'*lnds. 3 3 cm en D A P Y

»*Np.de inds.

98 |

5 ha de selva alta parennifolxa
1mperturbada. :
42
0.2 ha borde de selva alta pe- | 106
renn1f011a.» :
- 44
600 m? en un claro natural 96
de la selya (Sitio JI).
. 36
0.16 ha en un acahual* de aprox1~ 83 .
madamente 12 aﬁos
: 55

y“(b}'tﬁmado~de~Martinez Ramos7et'a1~,‘én'preparac16n
tofhdo de Martinez-Ramos y Nﬁnez Farfan, en preparac16n

, 1982

P ) y UXpanaga Vhr. -

Cociente

2.33

2.40

2.66

1.50

# Nombre que re01ben en Méx1c0 Ias dreas con vegetac16n secundarla, derlvadas de Selva
Alta Perennlfolla, ‘después de ser cultlvadas (Sarukhén, 1964) . -

No.Q.O_b.,/No.ﬂ.gppﬁ, ‘

Tpit
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é;sbmillas defcada especié. Por ejemplp, C. obtusifolia prb&uce

‘éfsemillas todo el ‘afio, dispersada‘por‘un buen némero de animales
{(Bstrada et‘ai;, 1984] y’mantiene;semilias‘viabies en el bénco

prer largos periodos de t1empo [Pérez~Nasser, 1985}, mlen;ras que,

VVf”persada pcr 1 viento ¥ mantienen sus semilias buena vlabllldad f
E?a lc 1ar%o del aﬁe (Vézquez»Yanes y Orozco Segcvia, 1982), qu1za
“Egla dlferencia sea el nﬁmero de semlllas en el banco de semlllas: 
| de la»comunxdad‘ Sln embargo, 1as den51dades observadas pueden -
égser el resultado de preferenc1as de las especies por claros de uh

«fjdetermlnado tamano, o producidos en una época determinada del- ano. e

Las den31dades de los 1nd1v1ducs adultos guardan relacidn

: con 1as den51da&es " encontradas’ en las etapas juveniles (cf

;;Tabla'7 1y 5 1. En este sentld@, el compertamlento de- 1as dos

~espec1es en- 105 estad1os 3uven11es en un claro, puede refle;ar de

9manera general el patrén que exhﬁxm a nlvel de toda 1a comunldad
~ !

45Adici0nalmente”se han obtenido'los anélisis de asociacién?ba-7

)
-
i
bt
1

sadcs en 1a prababllldad de que el vecxno mas ‘cercano sea un 1n-

&1v1duc conespeciflco entre C. obtusmfolla y~H appendlculatus

@,(Tabla 7. 2) ‘en 5 ha de selva y‘O 2ha~a lo larga de un camlno (zo-:‘l

57na talada pero no: sujeta a cu1t1vo) Las resultados muestran en

amxw casos, que las espec1es estidn dlSOCladaS [0 025<P<0 05 v

5?0 00]<P<0 05, respectlvamente* Tabla 7. Z)FFes dec1r, es mayor 13

’ §gprobabi11dad de que un 1nd1V1duo de c. obtus1folla o H jggend1cuu’~

-kjilatus tenga como vecino més cercano a otrc conespec1f1co que - de 1a 
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' f?abla 7.2, Anéllsls de asociacién entre Cecropia (C} y Heliocarpus
R (H) a lo largo del camino (0.2 ha) (A), y en claros den-
tro de la selva (5 ha) (B). Los nfimeros én paréntesy< son
los valores eSpérados. |

(A

C H
T LT E
C ., 82 (77.03) | 24 (28.97) . 106 )
; ! X° = 3.99
A 1 0.025<P<0.05
Ho . 27 (31.97) 17 (12.83) @ 44
.;-“"‘_‘ ;;;;;; Ve e 1 )
i 109 | 41 150
Wi C H
T TToTTmEmeEmTS r--‘.'””*---_;-'!
o : | } o .
C ' 63 (57.1) ! 15 (20.00) ' 78  X? = 8.17
B il LR TR TR TP { 0.001<P<0.005
(AR : | L R
" v 16 (21.9) P14 (8.1) ; 30

e W N e W W = o e R W W T W w w e A e

79 29 108
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btra\ﬁspecie'CMartineszamas~et‘al., en preparacién]; este resul-
’/'tado apuntaria, de nuevo, a la diferenciacién espac1a1 a escala

v fina de las dos especies,

VBuraHte los primercs‘mesesyée ia'éolonizaciﬁﬁ'en los claros
,1§0rilés pioneras, es factible que las interaccionéSVéntre indivi-
7dues Juvenlles determinen, en c1erta medida, la den51dad y el pa-
,trﬁn de- dispersién futura de las especxes en la comunldad Tam‘,

bién es p051ble que el patr&n de dmsper516n, estructura poblac1o-
nal (ver abajo}, Y disociacién de las espec1es no tenga nada que

k;‘ver con las interacc1ones entre pléntulas en los. claras, pero la

;;pasibllidad de que la- competenc1a entre especles ocurra, puede ser

“f“explerada per medlo de experlmentos ‘de mezclas de especzes (v gr'

7,178azzaz y Harper, 1976}

Los nlaras son e1~recurso 'llmitado' a la cclonlzac1én y son .
ﬂﬁxmpfedec1bles en espaC1o y tiempo;. ademés,.con51derando que 1a

SugarfiCLe que par afio se abre es minima y que el nﬁmere de esne~.

'T“c1es p1aneras es elevado, puede suponerse que deben exzstlr 1nte~ﬂ‘

fiienes fuertes planta—planta.’ Sin embargo, hay quienes consa—

:an Que este pesiblemente no ocurre debido a que existe una B

partiexén del nichc' (dlsmlnucién de. 1a amplitud del nlcho de las

*Tesp&E;e&}, quﬂ en C1erta forma ha fomentado la alta dlversxdaé en

‘fieftas camuniéades £v f. Strong, 19?7 Denslew, 1980a.y b; Orlans;

'1982 Brandan1 et al., ms.).

Se han abtenldo tambign las estructuras pablacienales (basadas

en lns diémetres de los 1nd1viduos) para. 1as dos especzes en Los
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ﬂTuxtlas (Fzg. 7.2)., Al compararse estadisticamente (KOlmogofovﬁ/

f'Smlrnov) la estructura poblac1ona1 de C. &btusifolia VS. H*‘agge\-' ?'

v;dlculatus, se han encontrado dzferenc1as sxgniflcatlvas, tantc pa4/
ra 1as poblaciones en . S ha de selva (D= 28, 97 U,OI<P<OAﬂ5},~ccm0 , -
V'*‘en 0. Z‘ha a lo 1argo de un camino (D=46,34; P<0, 001)‘(Fig 7.2)."’ 

: En el primer. caso, se observa que 1as categorlas 3uvenlles en C 7

‘Vobtusifolla estén blen representadas,

s

vconfcrme«se avanza en
 ,categor1as Sﬂperiores,vesta—cantldad repreSentadaﬂdisminuye como

‘;en la estructura peblac1onal de una- poblac16n joven; qulzas esta’

"1éstructura es resultado de perturbacienes humanas rec:entes. En

;H\ appendiculatus las categorlas inferior y uperlor son la mejor*

\.Arepresentadas en la camunldad 'y aunque el porcentaje de 1nd1v1-

i}duos 3uvenm1es es menor que. el de C. obtu51f0113 ‘no necesarla-f‘

*mente 1nd1ca que ‘es una poblacidn senll en;la estructura de esta

| 'l\espec1e puede observarse [cf Flg. 7. 2) que alcanza clases dlame»d

“?trlcas mayores que 1as de C obtus1f011a y p051blemente tlene tam

;blén mayor 10gev1dad La alta proporc16n en las clases dlamétr1~

jcas superiores puede ser 1nd1C1o de una perturbac16n extensa en

.el pasado, 51n ambargo, lc més notable es que H, appenilculatus

»lmuestra un: patrén dlstlnto de C obtusifella. -

En la distribuc16n de clases diamétrlcas de ambas espec1es en
1?1& zona talaéa (Fig. 7. 2], las categorias juveniles no estén repre-

1;sentadas en- ninguna de 1asdos especies, lo que refleja bien por

' vyup/lado 1arno;regeneracién en ambas especles después del estable-

. cimiento de las primeras cohortes, y por otro, si suponemos que
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“CLAROS DE ‘LA SELVA (5ha) = VEGETACION SECUNDARIA (0.2 ha).

3@ —  C.obtusifolia
N=98 = . N=108

aa S M. appond:cu!atvs

Frecuencia (%)

Eft_;l“ tone WSS 3038 40-45 380 - ms u-n“m

Clases d1amétr1cas (cm)-

i\‘”F1guxa 7. 2 Estructura poblacional de C. obtusifelia y H.
Lo . appendiculatus en 5 ha de selva y 2000 mZ de

: o fa¢idn sécundaria. La poblacién se estrucw
usande ﬂlases dxamétritag '
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1M =1.098

25 ,"

IN=2.125

‘FrechWQia (%)
o

0.+ 2. 3 &4 5
Categorias de duﬁd

' Figura. 3.3, Indices de. Berbrvaria obtenidos para los
. indiyiduos adultes. de Cecropia obtusifolia
(a) y Heliocarpus appendiculatus (b); las
barras representan la proporcidn de hojas
de cada especie y/o individuo en una de*ar—
minada categeria de dafie,
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iheéhg puede deberse al factor\defensivo queicdnstituyeh las

fhormigaS'que habitan COmo mutualistasfesta‘espécie (ver Cap. VI).

En contraste, en H, appendlculatus la mayoria de las ho;as

1i§é»encuentran en 1as categorias 1, 2, 3 y 4 (Flg. 7. Sb), y un
'pequeno pmrcentaje de hojas estd en 1as categorias 0 y 5; en esta~f~’
especze, la probabilldad de escape al dafio por una ho;a es muy

pequeﬁa {a§rox 6@} y la prababilidad de daﬁo mﬂtense es muy alta

10 que 51gnifica que las hojas 1nd1vi&uales de g. appendlculatus ‘

experlmentan dafio, por herbivoros desde una edad muy temprana (ver«
Fap VI), y mueren antes debzéo a que llegan a vaiores de dafio
mayores al ?S% de su érea foliar, En esta espec1e es muy probas
ble que los herbivoros, dependlendo de 1a estac:én del afio, in-
fluyan en 1a sobrev1venc1a de las hojas, y por extenszon, en la

sobrev1venc1a ¥ crecimiento de los 1nd1v1duos.v

Hac1endo una suma ponderada de las categorlas de daﬁo y su

B

frecuenc1a en 1as hcjas de las dos espec1es eﬁmmntramas que el IH

:mayor en H. appenéaculatus (2.125) que en C. abtus1folla (. 098}

y las dlferenc1as evaluadas en un andlisis de cont1ngen013, son

~5@stadlsticamente szgnlflcatlvas (Ga43,59\ P<0.001, praeba~de G).

El hecho de que. la presi&n per herbiypros pueda afectar en

‘ﬁforma diferencial tanto a los 1nd1viduos como a las espec1es es

otable,;ya que‘en,C1erta msdlda corrobora la hip6tesis (Hartsharngu
978) qne<péstu1a la colonizacién de los claros dependiente de

los herbivoros.
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‘Aﬂtefiormente se ha enfatiZado CCaps. Vy Vi) que los herbié.

voros no son ‘el dnico facter ni prcbablemente el mids 1mp0rtant§

cue afecte 1& sobrev1venc1a de las: espec1es plcneras, sino uno

«ntre ctros. Sin emhargo,‘con51dero que las ev;denc1as encontra-
V&s a lo Iafge de este estudio tienen 1mp1icaciones nO‘sélo porf"
‘cstrar 1a infiuenC1a de los: herbivoros en la demografia de una ‘

*esp661e en partlcular, sino que al hacerlo da evadenc1as ée que

*ggstg influencia puedg ocurrir a nivel comunitarlq, es decir, a

ravés del proceso sucesional.

La suéesién* unoxée lcs‘procesos*més interesantes al nivel
e la cemunidad por su dlnamlsmo {y el de las espe01es que la.
;niclan), ccbra un nuevo auge a partir de involucrar nuevas va-

?,rlables como 105 herbivoros ‘en su estuélo. Con51dero»qne si se“:

;idesea tener una 1magen ‘total del prcceso suce51onal én las selva@

?trcplcales, es necesarlo 1nvolucrar el mayor nGmero de varlableS‘

3P951b183' los. herbivoros son una de ellas, y el estud10 de los o

erbivoros;suces;én esrunajde_las 4dreas en ecolqg;a trap;cal_qug;

en el futuro tendrd importantés implicaciones tedrico-pricticas:

"Otro carélario“importante de esta tesis.es que, dada la com~ -

f‘91331dad del smstema -es necesario realizar, en‘loséalarss; traz

baje experimentai que evalde la 1mp0rtanaia de una a~m§s varia~

bles. por e}emplo, el tran5plante recipreco de plantas entre 1as

“diferentes zenas dei claro o entre claros, el estudie expérimental

de ia interaccién planta«p1anta (por exclusifn o adiczéﬁ), la. axw

ggclusion de fitéfagps en;diferentes claros Q’partessde los mmsmqs;
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‘f&el manejo experimental de la diversidad vegetal y su papel en la
greducc1on del. ataque por herbivoros ‘a una espeé&e en partlcular,
‘ascn algunos de los estudlos que se vislumbran factibles de reall—_ﬂ
‘%zar., EV1dentemente,_los problemas metodoléglcos 1nvolucrados sonf‘

| ﬁde un alto grado de dlflcultad pero los resultados a obtenerse “"

jfson tan importantes, ‘que const1tuyen un gesaflo 1nescapab1e al

| ffjlngenlo del ecﬁlogo 1nteresado en encontrar causalldad en . el pro-

 ;bces9 natural de regeneraci6n en las selvas humedas troplcales,

Ja
H
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}RSSUMBN

AproVechandoila formacién reciente de dos claros (Ca 6od‘m2

Qcada uno} en la selva de Los ‘Tuxtlas, se colocaron cuadros de ob-
;servac16n permanente en dos zonas del clara'

zona de las raices
Ly zona de la copa.

Bstos sitios fueron estudiados de 1982 a 1984 con el fin de
ﬁ,btener 1nformac1on acerca de 3 aspectos. 1) estructura y compo-
;51;16n floristlca de la comunidad de pléntulas en cada zona del
’clarc, 2) dlnamlca de  poblaciones de Dlantulas de ‘dos eSﬁeCleS
1oneras (Cecropla obtusifolia Bertol. vy Heliocarpus appendlcula-
“;i Turcz ] en ‘estos 'sitios; 3) patrones de herbivoria en estas

0s espec1es, en los indIV1duos infantiles y adultos, y en médu-
0s (ho;as) '

~La hetercoeneldad espacial 1nterna de cada claro se refleja

}en 10§ resultados obtenldos respecto a la estructura y composi-
?c1on florlstlca y en la- sobrev1venc1a de las especies en cada 20~

: jna de1 claro. Los pardmetros de diversidad (H’V E) fueron sig-
| 1f1cat1vamente mayores en la zona de raices que en la zona de 1&
opgf La sobrev1venc¢a de C. obtusifolia fue mejor en la zona de

la Copa,fmlentraszque,la de H. agpendlculatus fue mejor en la de
“ raices. | |

Y

En lo referente a los niveles de herbivoria, ambas especies

'imuestran, en el estado juven11 valores seme;antes de drea f@ilar
?consumlda por herbivoros (ca. 25%), mientras que en los indivi-

fﬁduos adultos H, appendlculatus tiene 51gn1f1catlvamente mds dafio. .
;A n1ve1 modular {hOJasj, en los 1nd1v1duos Juvenlles, los valores
de dano son mis elevados en H. appendlculatus, la cantidad de da-

yno que una hoja 1nd1v1dual re61be, parece influenciar su esperan—
za de V1da

Se incluye una discusidén de los posibles factores que influyen
en el establecimiento de las esnec1es nloneras en los claros natu-
wrales de la selva.
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| ABSTRACT

In two gaps (ca. 600‘m2 each} recentlv produced by tree falls .
- in the rain forest at Los Tuxtlas, permanent quadrats were estable
Eshed in two different gap zones; the root zene and -the crown zone.

: Prom 1982 to 1984, these sites were studied to obtain 1nforma-‘

ition on three aspectS' 1) structure and floristic composition of

7the seedllng communlty in each gap zone; 2) population dynamlcs of

i edlings of two pioneer spec1es {Cecrepia obtn51f011a Bertol and‘

fHeliacarpus appendlculatns Turcz } in threse sites' 3) patterns of

'iherbivory on the species, in both seedling and adult 1nd1v1duals,'
as well as in modules (indlvxdual leaves).

V‘fgrg'A7 35_ The 1nternal spatlal heterogeneity of each gap is reflected by
P the results obtalned with regard to structure and floristic _ompo -
s1t10n of the zones, and in the surv1v0rsh1p curves of the two ,
slgnlflcantly greater in the ‘root zcne,,compared to the crown zone.
:;r 0btusxfol1a surv1ved better in the cown zone, while, in contrast
ngg appendlculatus had a higher surv1val rate in the root ?ﬁne.»

The Ievels of herbivory (leaf area consumed) on both spec1es,
at both seedllno and sapllng stages, were slmllar (ca. ZSQ), but
in" adult 1ndlv1duals of H. appendiculatus the },evelswre»re:\s‘:xgnrl.fl-'i
1ty greater than in C. obtu51f011a.i At the modular level (in
juvenzle 1nd1V1duals], the damage values were. also greater in H.

9append1cu1atus, ‘the amount of damage appeared to 1nf1uence the

Gllfe expectancy of an individual 1eaf

| Factors that possibly affect the establlshment of ploneer
speCIes durlng the process of" celonlzatlon of natural gaps are
élscussed | V -
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‘ﬁiApéndlce I Valores de importancia relatlva v, I ) de 1as espe~i“

. cies colonizadoras en las dos zenas del claro, du-
~ Tante tres tlempos distintos. !

Septiembre de 1982, Sitio I,Cuadro

~ ESPECIE DOMINANCIA ~ FRECUENCIA DENSIDAD = V. T,
] - 'RELATIVA ~  RELATIVA  RELATIVA

! Cecropia 24,10 25,49 29,82 79.41
O tuéifolxa S ‘ - :

?}clssus aff, 16,57 17.64 15.78 49.99

gosypiifolia

1.

. Heliocarpus 13,09 . 1.94 1.75  16.78

append1cu1atus

" Robinsonella 9,07 3.92  3.50 16.49

m1randae

i Trichospermum » 7.79 - 3.92 3,50  15.21
me};lcaﬁum ) .

| Urera caracasana 3,42 5.88  5.26  14.56

 Acalypha skuchii | 3.19 ~ 5.88 5.26 14.33

© Araceae sp. (1) 3.23 3,92 3.50 10.65

. Dieffenbachia ~ 3.04 3,92 3,50 - 10.44

sgguinaa

. Aphelandra 2 ‘ 2.54 | 3.92 3,50 9.96

'aurantiaca

fﬁ;I*omoea‘aff

- Sapium sp. 2,27 1.94 1,75 5.94

| Stemmadenia  2.11 1.94 1,75 5.80

JoneIl-smithii

0,81 3,92 3,50 . 8.23

- Carica papaya 2,38 1,94 1,75 6.04

Ly€1anthes aff. o129 1.94 1.75 4,98

heterécllta



«fvszggonium‘sp.
- Heliconja bihaj

. Piper auritum

‘b Descqnacida'4,

‘viridescens

' Begoniaceae I

1,24

1,19

1,02

0.10
0.054

H' = -% (P1) (log Pi) = 1.

had

1,94
1,94
1 .;94 |
T 1.94

1.94

1,75

1,75

-~ 1,75
1,75

1,75
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0939

.93
88

K
79
.74
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APENDICE I (Cont.)
Septiembre de 1982. Sitio I, Cuadro 2.

CESPECIE DOMINANCIA ~ FRECUENCIA DENSIDAD V. I.
O |  RELATIVA'  RELATIVA  RELATIVA

 Cecropia . 61,82 33,33 55.12  150.27

Cissus aff. 12,33 27.45 17.94 57.72
- gosypiifolia . A ‘ :

 Acalypha skuchii 3.54 7.84 5,12 16.50
 Piper auritum . 3.25 784 5,12 16.21

- . Spigelia sp. = - 8.58 3,92 2.56  15.06
. =opligella sp | , 28 .
. Piper sp. 2,06 7,84 . 5,12 15,02

. Cupania dentata 272 1.9 1.28 5.96

" Heliocarpus 2,30 1,96 1.28  5.54
. appendiculatus ) '

. Neurolaena lobata 1,00 C1.96 0 1.28 4,24

. Desconocida 7 0.48  1.96 1.28 - 3.72

' Lycianthes - 0,38 1.96 1,28 5,67
| T'Heteroclita - | - |

. | Chamaedorea 0.14 1,96 1,28 3,39
N R tepejilote ' ‘

'

1

H' = - % (Pi) (log Pi) = 0,6838

i ld

1.3 1.96  1.28 458 -




APENDICE r (Cont )

Septiembre de 1982, Sitio I Cuadro 3,

~ESPECTE X DOMINANCTA | PREGﬁﬁncmA DENgrDAD V. I,
s | RELATIVA - RELATIVA  RELATIVA
‘,géﬁnssus aff, ~ 38.52 20 38,37 96.89

1 pscudolnedia ‘“, C12.78 5 5.8 23.59
i ao - oxyﬁhyllaria ‘ : -

'f‘ftiUrera caracasana* o310 8,13 z1.24

jfpsychatria 8,49 6,66 5,81 . 20,30
. chiapensls o ' '

9,45 1 6,66 4.65 20,10

ﬁ?Araceae sp. - (3) ~ : ,Asz? 1 | 10 1 6.97 "19.34f

;{Hellocarpus T . 9.55 | 5 4,65 19 20
" appendiculatusu : , ‘ -

,:ééphelandra o 1.8 5348 10418
. aurantiaca - ) . o

‘Araceae (3)  1.69 3.33 2.32. 7.01
| Trophis mexicana 1.56 $3.33 2,32 6.88

 Spigelia sp.  0.78 3.33 2.2 6.10

‘fggféra'sﬁ' o 3,10 116 1.16  5.86

s Syngonium sp. 0,52 3.33 2,32 5.48
‘:EJDesc rx (Soianum?j - 1,14 1.6 1.16  v‘3.90

‘jiAcalyvha skuchil 0,69 1.6 - L6 3,45

iﬁgaobinsonella . 0.56 1.6 1.16 3,32
T mirandae : ‘

if?c‘ec‘ram | . 0,45 1.6 1,16 3.21
T tusifolla ‘ > i V :

R T inCupaaia dentata . Q,96 - 1,6 1.16 , 3.72‘>,':‘



f@haMaédarea~
"Ttepejilote

Dieffenbachia

- segulna

¢,20

0,16

H'

b

1.6

1.6

-;E:;cm (log Pi)

1

1

-
-

208,

16

.16

0.8430

2.96

2

92




209.

APENDICE T (Cont,)
Septiembre de 1982. Sitio T, Cuadro 4.

ESPECTE ~ DOMINANGIA = FRECUENCIA DENSIDAD V. I.
B o © 'RELATIVA  RELATIVA  RELATIVA o
Cissus aff.  7.95 11,94 16.86 - 36.75
- gosypiifolia : ' . ‘

 Araceae (4) 6,08 13.43 10,84 30,35

«;ﬁé1i0¢grpus, . 9,07 8,95 7.22 25.24
appendlculatus : . o ‘

"'~§Sin‘on1um ) k .~ 6.88 7.46 - 8,43 22,77
. podophyllum | P

_féhémopaégna,. ‘ ; 8.12 5,97 4,18 18.90
"+ chrysantha : S

Cecropia = 5.05 447 6,02 15.54
“obtusifolia — T | |

PR
7

;ffgcmoea sp. 5,62 4.7 4,81 14.90

4 "§Ipomoea phyliomega, 2,40 '5.97 481 13.18
~ sapiun sp. BT 55 2 Y 3.61  12.85
*~‘fEPsychctria sp. o 3.61 ‘ 4,47 4,81  12.82

| '[Acalypha skuchii 1,66 | 4.47 6.02 “.R,12;15
fizs&z&s sp. 5,68 2,98 2,40 11,06

éﬁescangcmaa 12 6,72 1,49 2,40 10,61

fiUrera'ﬁaracasana g 3,37 4,47 S 2.40 10.24
fL,cianthesJ a3 1,9 1,20 7.42

. phelsmdra 4,73 1,49 1,20 7.42
/- aurantiaca ‘ , ?

?beéconocida 14 3.2 1.9 1.20 5,91
2,44 1.49 1,20 5.30
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Serjania sp. 2,27 1,49 1,20 4.96
~ "Desconocida 10 1,81 1,49 1.20 4,50
‘Desconocida 13 1,66 1,49 1,20 4,35

. Astrocaryum . 0,41 1.49 0 1.20 3,10
«m,‘er‘a’cfifc'anum ‘ » o S , ‘ '

" Helecho desconocido 0,79 1,49 1,20 3.60

P

H' = ;-f(Pi) (log Pi) = 1.228
‘ [EX ‘ : ‘ '
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APENDICE I (Cont,)

. Septiembre de 1982, Sitio IT, Cuadro 1,

~ ESPECIE DOMINANCIA FRECUENCI\A DENSIDAD V. I.
RENEE - RELATIVA RELATIVA  RELATIVA B

i | obfusifolia . -

Acalypha skuchi1 7,84 13,33 11,11 32.28

. Hiraea obovata 6,08 10.00 6.66 22,74
‘ Irichilia sp. 3.43 6.66 - 4,44 14,53

'; appendlculatus

Cissus aff. C0.23 6.66  2.22 - 9.11
b gosypllfolla, : ~ ‘ ‘

- Rubiaceae 3,50 3,33 2,22 9.05
i 2'33» 3'33 2.22V ) 7;88:

. Desconocida 4 1.50 3,33 2.33 7.05

\Urera caracasana  1.16 3.33  2.22  6.71

’Aﬁv

)

2}P1) (log Pi) = 0.616

Cecropia 71,34 43,33 62,22 176.89

" Heliocarpus | 2.53 - 6.66 4,44 13.63
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- APENDICE T (Cont,)

Septiembre de 1982, Sitic IT, Cuadro 2.

. ESPECIE . DOMINANCIA  FRECUENCTA DENSIDAD V. I.
R - 'RELATIVA ~ RELATIVA  RELATIVA =

67.04 52,38 65.62 185,04

. 'Hirsea obovata 12,40 10,08 9,37 31.85

' Acalypha skachii = 8.10 10,0 12,50 30.85

Araceae sp. (1) 5,68 4,87 3,12 13.67

Spigelia . 3.68 4,87 3.12 11.67

| Irichilia 2.52 4,87 3.12 11,67

Piper sp.  0.56 4,87 3,12 8.55

n | ;
H' = -2(Pi) (log Pi) = 0.5167
> .
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APENDICE T (Cont.)
Septiembre de 1982. Sitio IT, Cuadro 3.

ESPECIE  DOMINANCIA FRECUENCIA DENSIDAD V. I.
S RELATIVA ~ RELATIVA = RELATIVA

"&*ceqro‘ia | 73.99 . 37.50 48,71  160.20
0 tusifolia o '

jvﬁlraea obovata 6.76 15,62, 12.82 3520

~ Cissus aff, 5,02 12,50 10.25  27.77
ST os_‘ilfolla

. Heliocarpus = 8.52 . 9,37 7.69 25,58
' appendiculatus . ’ > :

~ Araceae sp. _ 1,59 9.37 7.69  18.65
Araceae 0,78 6.25 5.12 12.15

"‘gg", fiFornsteronia 1,93 3.12 - 2.56 9.54"
T T viridescens. | : | ‘

~ Trichilia 0,92 3.12 2.5  6.60

. Spigelia sp. 0.44 3.12 2.56 6.12

L = - n -
A : ‘H' = -} (Pi) (log Pi) = 0.7249
o : g
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APENDICE T . (Cont,)
Febrero de 1983, Sitio I, Cuadro 2.

'ESPECTE .~ 'DOMINANCIA FRECUENCIA DENSIDAD V. I.
3 | ‘ RELATIVA ~ RELATIVA  RELATIVA

66.49 33,33 50.81  150.63

E 29,75 6,66 4,91 - 41,32
Acalypha skuchii 1,92 13,33 9,83 25.08

. gosypiifelia ~ | - | ‘

o e 3.88 6.55  15.52
T oxyphyllaria |

 Piper hispidum 0.03 6,66 4,91 11.60
e R : -

 Spigelia sp, 1,63 4.44 3,27 9,34
. Heliocarpus .= 1,00 2.22 1.63  4.85
Vol .-~ appendiculatus - S | o |

| Neurolaena lobata 0.42 2,22 1.3 4.27

| Syngonium podophyllum 0.23 2,22 1.63 - 4.08

. Phytolacca 0,05 2.22 163 . 3.90
. rivinodes : v s

' Chamaedorea 0,01 2,22 1,63 3,88
“fepejilote | |

- Ochroma pyramidale 0,01 2,22 1,63 3.86

. Bv
H' = ~.2,‘CP3‘.1 (leg Pi) = 0,7176
] ’ ,
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APENDICE I. (Cont.)
Febrero de 1983, Sitio I, Cuadro 3,

 ESPECIE  DOMINANCIA  FRECUENCTA DENSIDAD V. I.

RELATIVA.  RELATIVA  RELATIVA

. Heliocarpus. 80,82 10.71 11,47 103.00
" appendiculatus '

Araceae sp. (1)  2.22 16,07 14,75 33,04

. Cissus aff; 0,62 8.92 9,38 19,37
.~ gosypiifolia S ‘ - =

i Urera caracasana 4,01 5,35 4.91 14.27

 Syngontum * 0.52 7.14 6.55 14,21

“Pseudolmedia ’ 2,29 5,35 6.55 14,19,
.. oXyphyllaria ’ , :

Psychotria sp. 1,27 5.35 6,55 13,17
| u 1,25 5,35 4,95 11,51

Araceae 4 | 0.18 5.35 4.91 10.44

‘#Aphelandra 1,13 3.57 3.27 6.91
" aurantiaca ~ |

| spigelia sp. 0,07 3.57 3,27 6.91

i Trophis mexicana 1,91 1,78 1,63 5.32
;§313n3¢é;e%;: 1,85 1,78 1,63 5,26

Desconocida 5 0,59 1.78 1.63 4,00
SR ER | - , o
" Pleuranthodendron 0,23 1.78 1,63 3,64

. Chamaedorea 0,23 . 1.78 1,63 3.64
. “'tepejilote I

. Cupania dentata 0,20 1,78 01,63 3,61



217,

Robinsonella 0,16 1,78 1,63 3,57
mirandae v ’

- Desconocida Nva, 3 0,11 1,78 1,63 3,52
Ipomoea sp, 0.10 1,78 1.63 3,51

Phytolacca 0.06 1,78 . 1,63 3.47
- rivinoides ‘

" Piper hispidum 0.04 1,78 1.63  3.45
Compositae 1 0,03 1,78 1,63 3,44

. Acalypha skuchii  0.01 = 1.78 1,63 3.42

H' = -3 (Pi) (log Pi) = 1.2429

(L)
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APENDICE T : (Cont.)
Febrero de 1983. Sitio I, Cuadro 4,

~ 1 ESPECIE . DOMINANCTA® FRECUENCTA DENSIDAD V. I.
I RELATIVA  RELATIVA  RELATIVA -

 Heliecarpus 23,44 12.50 11.11  47.05
i appendiculatus ‘ o -

Solanaceae I 19,69 1,78 1.8 . 23.02
T,§szngcnium, | 2.86 8,92 7.93 19.71

‘promoea phyllomega 0,53 8,92 9.52 18;97.‘
,EAcalypha skuchii 1,18 C7.14 9.52  17.84

Anemopaegna 2,76 7,14 7,93 17.83
- chrysantha ’ \ ' : ‘ ‘

Gecrepia 2,17 5.35 7,93 15.45
‘ \‘oftus,folia ‘ -

. Desconocida IT 11,33 S 1,78 1.58 14,69 .
ifesfné sp. C5.24 3.57 3.49  12.30

sapium sp.  3.25 . 3.57 3,25 11,58
‘yi*'uphcr. f} :

 ‘§nredadera 1 5.35 4.76 11.32
iAraceae (4) . 0.23 5.35. 4,76 10.34

fUrera caracasana 1,35 - 3.57 4,39 8.41
Piper | 4,29 1178 1,58 7,65
3,73 1.78 1,58 7,09

‘f§éffania sp. _ 3.07 1,78 1,58 6,43
~ Desconocida I - 2,72 1,78 1,58 6,08

5He1echo desconocid0 2,70 1,78 1,58 5,26
%?, | ~Descon@cida 1.90 ’ 1,78 - 1,58 5,26



. Astrocaryum -

;i?ipér hispidtm

~ 'Rubiaceae 2

’\*35801ana¢eae IT

Q‘SCamﬁositaé’S

_Trichospermum

1,35

1,34

1,10

1.02

0.56

0.48

0.37

¢.01

1.78

i;1.7s

1,78
1,78

1,78 -
1,78
1,78

1.78

" 1.58

. 1.58

1,58
1,58
1.58

1.58
]'58

1,58

219,

CH' = . ?(Pi)r[lpg Pi) = 1.2595
{+H . ) oL

4,70
4.46

e
3,90
3.84
3,73

3.37
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APENDICE I - (Cont,)
Febrero de 1983, Sitio I, Cuadro 1.

ESPECIE 'DOMINANCIA  FRECUENCIA  DENSIDAD V. I.
] | CRELATIVA  RELATIVA = RELATIVA |

76,06 21,05 26,92 124,03

 Acalypha skuchii 12,43 26,31 34,61 73.35
© Trichilia sp. 3,78 10,52 7.69 21,99

 Cissus aff, 3,06 5,26 3.8 12,10
,,;gygqsypiifolia ‘ -

 Rubiaceae I 216 5,26 S84 11260
| C“;gﬁiraea:obovata' 12,5 | 5.26 3,84 10.35

~ Desconocida 7 0.3 5,26  3.84  9.48
HVﬁﬂﬁsSig‘mexicana -0.28 5.26 , 3,84 9.38

| Trophis mexicana ~ 0,21 5.26 3.8 9.31

. Araceae sp. (1) 0.17 5.26 3,84 9.27
~ Desconocida 6 0.16 5.26 3.84 9.26

. ;
H' = - B(P1) (log Pi) = 0.8328
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~ APENDICE T (Cont.)

Febrero de 1983, Sitio IT, Cuadro 2.
"ESPECIE | DOMINANCTA ~ FRECUENCTA  DENSIDAD V. I.
R | RELATIVA RELATIVA ~ RELATIVA

. Cecropia 43,54 46.15 58,82 148.51
/| T obtusifolia | |

, Acalypha skuchii 17.49 23,07 17.64 58.20
| Araceae sp, (1) 33,37 7,69 5.88  46.94

" Fornsteronia . 3,64 7.69 5.88 17.21
- . yirioecens ' v '

' Desconocida 5 1,18 7.69 5,88 14.75

Cissus aff, 0.75 7.69  5.88 14.32
. T gosypiifolia - o

. “ ‘
H' = - F{Pi) (log Pi) = 0.5576
. =4 B 1 ‘




B ;

'ESPECIE

Cecro 1a ‘
o tusifolla

Clssus aff
*; gosypllfclia

‘;leaea¢0bevata

’Araceae sp. '(1)/

Hellocarpus

N appendlculatuS'

FdfnSterenia
v1r1descens

‘Desconoc1da 5

IAcalypha skuchii

 Araceae (4)

s

APENDICE T

(Cont.)

Febrero de 1983, Sitjo IT,

DOMINANC TA
RELATIVA

76.63
0,77

0.19
13,43
0.09

1,23

0.46
0.14
0.01

H'

FRECUENCTA
'RELATIVA

n

—\

21,05 .

21,05

21,05

5.26

10,52
5.26

5.26
5,26
5,26

DENSIDAD |
RELATIVA

25

20

20

5

10

Z(Pl) (1og Pi) = 0.8549

Cuadro 3.

V. I,

122.68

41,24

41,24
23.69
20.61

11.49

10.72
10.40
10.27
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APENDICE T (Cont.)

Julio de 1983. Sitio I, Cuadro 1.

?ﬁ ESPECIE " DOMINANCIA  FRECUENCTA DENSIDAD V. I.
| T RELATIVA RELATIVA  RELATIVA |
i  ,iAca1ypha'skuchii 5.87 16.66 19,44 41.97
 ‘Robinsonella 17,44 8.33 8.33  34.10
i mlrandae ~ ‘ : o R
| ;Urera caracasana 9.67 11,11 11,11 31.89
" Desconocida I - 0.58 13.88 13,88  28.34
\”‘;Carlca papaya  21.85 2,77 2,77 27.39
Piper aurltum 17,94 2,77  .2.77 24.09
fHellconla bihai 13,09 2,77 2.77 18.63
Araceae sp. (1) . 0.89 8,33 8,33 17.55
 D1effenbach1a | 4,25 5,55 5.55 15.66
seguina o ; o ‘ |
fEecro‘ia 3 ' 0,84 5.55 5.55 11.94
.. obtusifolia | .
. saphium sp.  4.37 2.77 2,77 9.91
f‘gStemmadenla‘ 0.88 | 2.77 2.77 6.62
~donnell- smithil ~ , ~ o
i.deontonema. - 0,61 - 2,77 2,77 6.15
call:stachywm ' | ' L
B 0,42 2,77 2,77 5,96
'f~4301anum sp. 1. 0,40 2,77 2,77 5.94
"Piper unbellatun 0,27 2,77 2,77 5.81
Phllodendron , 0,21 2,77 2,77 5.75

Solanaceae 2 : 0,01 2,77 2.77 5.55

if?i) C10g Pl) =‘1.1564
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~APENDICE I (Cont.)
Julio de 1983, Sitio I, Cuadro 2,

. BSPECIE ° DOMINANCTA  FRECUENCTA  DENSIDAD V. 1.
N | RELATIVA ~ RELATIVA  RELATIVA |

 Cecropia. 70,35 32.14 41.66 144,15
- Tobtusifolia | | ‘

 Acalypha skuchii 12,76 17.85 16,63 42,44

Piper auritum 9.05 7.14 8.33  24.52
 Solanaceae T 1.12 10,71 8,35 20.16
 ,Psevdoimed1é « 0,92 10,71 8.33  19.96

i Hellocarpus - 5,00 7.14 - 5,55  17.78

qursph o 0,44 3.57 2,77 6.74

L Cissus aff, © 0.34 3.57 2.77 -~ 6.68
 Tgosypiifelia ‘ | '

- Neurolaena lobata 0.18 3,57 2.77  6.52

h ~ Araceae (2) 0,09 3.57 2,77 6.43
L fﬁ‘Anthurium:‘

\ | o
= -5 (Pi) (log Pi} = 0,4546
v o .
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APENDICE T (Cont,)

Julio de 1983, ‘Sitio I, Cuadro 3.

. ESPECIE - DOMINANCTA  FRECUENCIA  DENSIDAD V. I.
L RELATIVA ~ RELATIVA  RELATIVA

. Heliocarpus 51.81 6.45 6.45 64,81
. appendiculatus

'R?aceae‘sp; (1 - 3.42 11,29 11.47 26,]8
_ vﬂféra7cafa¢asana - 12,81 4,83 4,91 22.55

Syngonium 4,18 8.06 8.19 20.43

Odontonema 5,17 4,83 4.91 14.91
' calllstachyum : ‘

Aphelandra * S 2.43 4,83 6.55 13,81
aurantlaca

fsElgella sp. 0,77 1,83 4,91 10.51
‘Araceae (3) ~ ; 0,58 - " 4,83 4.91 10,32

. Solanaceae I 1,73 3,22 3,27 8.22
| Poulsenia armata  1.47 3,22 3.27  7.96

fiSyngcnlum pcdophyllum)‘~1,3f ‘ 3.22 '3.27 | 7.80
;Sapotaceae T 1,06 - 3.22 3.27  7.55
Cupania demtata 0,65 1,61 4.91  7.17

=l

‘Cissus aff, 057 3,22 3.27 .06

 gosypiifolia , T

"1Chamaedorea 3,38 \jl.SJ 1,63 6,62
" tepejilote |

pseudolmedia . . 2,41 1,61 1.63 5,65
“oxyphylaria | | ;

*fg.;_;‘Troph:s mexicana 1,65 1,61 1,63 4.98

“Roblnsonelia 0,73 1,61 1,63 3.97
‘ girandae_' « o

o



éPleuranthodendron

gPlper hlspidum |
‘EPhilodendron

Trichillia pallida

"':EﬁpatdriumVsp.

»éZanthaxylum

5P3551flora sp.

0.

0

0

0.

63

.46
0.
0.

25
23

.22

13

0.04

10,03

H!

1,61

1.61
1.61
1.61
1.61

1.6
1,61

1,61

i |
= - B (i) (og Pi)

226.

1.63

" 1.63

1.63
1.63
1.63
1,63

1.63

1.63

= 1.3717

BT R R FOR SR

.87

.70
.49
.47
.46
.37
.28

.27
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APENDICE I (Cont.)
 Julio de 1983, Sitio I, Cuadro 4.
. ESPECIE DOMINANCIA  FRECUENCIA  DENSTDAD V. I.
i RELATIVA ~ RELATIVA  RELATIVA

 Heliocarpus 28,21 7.84 7.81 43.86
- appendiculatus :

' Urera caracasana 20,17 5,88 5,88 31.93
',§?iperiumbe11atum 9,17 7.84 7,81 2485

.. Anemopaegna 1,71 9.80 9.80 < 24.13
FHA igkch:?saﬁtha ‘ :

 Syngonium N 4.44 9,80 9,80 24,04
.~ podophyllun | . 04

~§Acai?ﬁha"skuchii' 4.05 ‘ 9.80 - 9.80 123.65

. ‘Pseudolmedia = 1.49 9.80 9.80 21.09
i oxyphyllaria B ‘

~ Piper sp. 5.81 5,88 5.88 17.57

~ Neurolaena lobata 7.02 1,96 1.96 10.94

“‘éPipernhispiduml 5.18 1.96 1,96 9.10

~ Aphelandra - - 0.59 3.92 3.92 §.43
' -aurantlaca : A '
Solanun 2,45 1,96 1,96 6,37
- * schlechtendalii ' | o o
T meXicanum ' - ‘ ‘

 Ccissus aff, 0,87 1,96 1,96 4,79

 odontonema 0.70 1,96 1,36 462
T callistachyum v |

.\ TIpomoea aff, 0,63 1,96 1,96 4,55
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Cissus sp. 0,48 1,96 1,96 4.4

Ipomoea sp.. 0.51 1.96 198 e
. Salacia 0,146 1,96 1,96 4.38

[

 ?§?1@1&¢& 0,35 ' 1,96 1,96 4.27

| 'émeOSitééV 0.23 -1.96 1,96 IERE
 Sapium sp. : 0.23 1,96 S 1.96 - 4.15
L }?T.$?i#néceae I 0.07 1.96 1.96 3.99

H' = - B(Pi) (log Pi) = 1,26882
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"APENDICE I (Cont,).
Julio de 1983, Sitio W, Cuadro 1,

‘fEsPECTE - DOMINANCIA  FRECUENCTA  DENSIDAD V., I.-
P A - RELATIVA ‘RELATIVA RELATIVA

Cecropia o 75.55 11,11 19,35 103.01
o cftus'foiia

jAcalypha skuchil 15,85 22.22 19.35  §7.43

© Descomocida T 3,03 14.81 16,12 33.96
Dussia mexicana 2,73 7.40 6.45  16.58

Malphigiaceae = 0,99 : 11.11 S 9.67  21.77
~ Paullinia o 1,54 3,70 3.22 8.46
) Descomocida 3 1,01 3.70 3.2z 7.93

' Bornsteronia 0.63 3.70 3.22 . 7.55
| viridescens \ : ‘

' Helivcarpus 0,50 © 370 3,22 7.42
‘~¢aappendlcu1atus‘k \ |

{H;raea obavata ; 0,22 3,70 , 3.22’ ' 7.14 ¢

4‘0Tth10ﬁ f ‘ 0,05 3,70 3.22 6.98
' o‘lanceolatum ' ‘ :

0,06 3,70 . 3.22  6.97

. piperiauritum 0,08 3.70 3.22 6,97 .

H' = - E}Pi) (log Pi) = 0.9625




~ ESPECIE

 Acalypha skachii

Araceae sp. (1)

~Cissus sp.-

| ,E&thﬁ**

" schiedéana

 Paullinia sp,

thien o
yianceoliatum

APENDICE T (Cont,)
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Julio de 1983, Sitio IT, Cuadro 2.

DOMINANCIA
~ RELATIVA

63.69

28,03
6.03
3.97

~0.06

0.04

: "

P
kN

FRECUENCTA
RELATTVA

43,75

\»?7,64
2,50
6.25
6.25

6.25

- B (Pi) (log Pi)

17.64

DENSTIDAD
- RELATIVA

41,17 1
23.52
' 5.88

5.88

5,88

0.65563

V..

48.

58,
54.

16
12

12

61
17
55

10
.19

17
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APENDICE I (Cont.}.
Julio de 1983. Sitio IT, Cuadro 3.

ESPECIE ~ DOMINANCTA  FRECUENGIA  DENSIDAD V. I.
I  RELATIVA  RELATIVA  RELATIVA |

Cecropia | 90,05 7,14 16.66 113.85
- obtusifolia : : - ‘

Hiraea obovata 5,10 35.71 27.77 68,58

0 gissus aff, 3,32 14,28 22.22 39.82
HEY S ‘;ngSXpiifOIia ‘ .

Orthion | 0.82 . 21,42 16.66 38,90
_oblanceolatum ' ‘ ‘ e

Syngonium 0.57 7.4 5,55 13.26
"~ podophyllum ‘ -

J Cy’mbopetalum | : 0,05 - 7.14 5,55 12 ."74 _
*baillonit - I ,

 Trophis mexicana 0,04 7.14 5,55 12,73

Lo :

H' = -a(,Pi)i[log Pi) = 0.7676
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‘ Apéndlce IT, Descrlpc16n* del estadlo de pldntula y adulto de. las
5 « - dos especles estudiadas Cecropla cbtu51folla y Helzow/

carpus appendiculatus.

B

wiﬁetroyiafohtusifoiia‘Bérti.; Fl, Guatimal., 39, 1840.

‘Moraceae
~"Chancarro"

fﬁstadiakjéven de 20-40 cm, Talio pardo, liso, entrenudos thSU*
kftos“ Hojas simples alternas. Peciolo de (1-)2-4 de largo x 0. 1-
0.2 cm de ancho, rollizo, 5-6 ligeramente sulcado, pardo glabreS*
f_gentes., Estipulas de 5-10 e de 1argo, foliares, caedizas, . par—:f‘
jdas al. secar, glabras. L&mlna 6,5~ ?3 cm de largo x 3.3-7.5 cm de
‘ancho de elivtlco a ovoide eliptica membranosas, mﬁrgenes den-
ftados, base redondeada, aguda o 1lgeramente, dpice de mucronado a

',cuspidado, venac15n p1nnatinerv1a, de 6-8 venas secundarlas, blan-,f
‘co pubescente en el envés y puberulento en el haz.

. }Forma Arbol de (10-)20-30 m de alto y de 20-40 cm de D.A.P. con
gfaices fulcrantes de 0,.5-1m de altura. Tronco C11indr1co, recto,

‘\7hueco en el centro. ' Corteza lisa, grisdcea parda, las 1entlcelas~
~abundantes, pardo cbscuras, dlspuestas 1ong1tud1nalmente y formando
Vuna 1inea de hasta '8 cm, aunque de cerca poseen dlstrlbuc1on irre-

‘vrdadc transnarente, cambiando a pardo claro hasta adqumrlr un color
"7hegruzco, Copa abierta, redondeada y las ramas con apariencia ver-j
‘ ElCllada.' ‘

;‘11 egas. Slmples, en espiral, peltadas, palmado partidas y- de 20-50
iv,dm de dlémetro. Peciolo de 25 45 x 0.5-1 cm pubescente,,IS 20 cm o
Lsulcado, con exudado transparente al desprenderlo del tallo, negruz-~
‘co al oxidarse por el lado de1 envés y en su envés, es 9031b1e lo-
';:callzar un cuerpo glanduiose pardo, pubescente, (cuerpos de Muller)
Lémmna con 8 171 1ébu105, obiongos a oblanceolades, margen entero,

,?Las descrlpciones fueron hechas por el Bif6l. Guillermo Ibarra, 1a
bibliografia usada y los ejemplares revisados son C1tadas ‘en su
trabajo Erbarra Manriquez, en preparac16n) .

i

igular con cicatrices delgadas y evidentes a lo 1argo del fuste. Exu-'« 



fhaz verde obscuro, brillante, escabroso al tacto y con el envés
! o més pdlido, canescente, venacmén actznodrema, 8-11 venas prominen- ‘
ahzj . +es por el envés, pardo rojizas o grisaceas, Bstipula terminal de
N SR 9 17 x 2-4 cm, cbnica, verde grlsacea o rojiza.

Plor. Plantas dloicas. Espigas estaminadas de 15-20 x 0.8-1 mm in-
cluyendo el pedﬁnculo, amarillentas y en conjuntos de (11-)12 (- 14)1
esplgas por inflorescencia. Pedﬁnculo de 6-11 x 1.1.5 cm gu1nda,”
sulcado ' Flores de 1.5-1.8 mm, céliz tubular truncado y con 1(-2)

7E,f'; ‘yendo el pedlinculo, verde griséceas y en conguntos de 4(-5) esplgasf

1 'pcr 1nf10rescenc1a pedﬁnculo de 5-11 x 1-1.,5 cm, glabro, ‘sulcado,"
fleres separadas pcr una masa de pelos blancas, el ciliz de 1. 2-
%‘Ei:‘ : i 8 x 0. 6-0.8 mm. Tubular, sin estambres. y con el DlstllG de 1-2
SRR f mm, Qvario unllocular, estigma simple.

‘Fruto Infructescenc1a de 51mllares dlmenslones a la de la inflo-

- rescenc1a, verde amarillenta a parda obscura, los aquenios embeba-j

' dos y con aprox:madamente 3000 semillas por 1nﬁmctescenc1a Semi-
llas de 1-2 x 0. 8 1.3 mm, cilindricas, pardo brlllantes,

fffykgv‘w,Fenologia. Especie que produce hojas jévenes verde rojizas a lo
S “llargo del afio; florece de Enero a Octubre (-Noviembre) y fruct1~
flca de Marzo a Nov1embre, si bien, es posible dlstlngulr dos "p1~'

i ces" en la fructificac1én uno que se verlflco hac1a el mes de

"&\zi “‘Abrzl y otro mis durante el mes de Septiembre.

‘;Uscs. Las fibras del tallo se utilizan én la manufactura de cuer-

“&as y la pubescenC1a de las hojas es fumada por 1os habltantes de
la provinc1a de Alta Verapaz, en Guatemala, los troncos se usan .

‘ﬁjig éf"para construlr balsas o canales de agua [Willlams, 1981). Se ha B
P ; 1ntentado la 1ndustr1a112acién de la madera, pero presenta preble-V

B ‘é’iykfmas por su’ ‘alto contenido de r951nas y gomas [Pennlngton y Sarukhén5

. p 1 1968; Angeles, 1981). Martinez (1969) le adjudica, pTODIEdadeS si-

S “milares.a las de C. Peltata como ténico para el corazén, notable

P ;diurétlco as{ como solucidén contra afecciones nerviosas y asma. La

‘ influCtescenéia es comestible, con un sabor similar al del higo.

,estambres exertos, Espigas pistlladas de 12-21 x 0.4-0.6 cm 1nclu-'5"
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 Distribucién, Se le encuentra por el Golfo de México desde Tamau?
Vilpas 'y San Luls Potosi hasta Quintana Roo y por el Pacifico, de
“Slnaloa a Chiapas., Se distribuye ademés,(de Belice a Panami,

iHeIiocarpus appendiculatus Turcz, Bjull, Moskovsk Obsc, Isp Prlr;f‘
v otd. Biol, 31(1} 226, 1858

‘?iliaceae
j"Jonote"

,Estadio joven de 50 cm de altura Talio rollizo, liso a 11geramen~
'te sulcado, con 1ent1celas amarillas, escasas. HOJ&S 51mples, al-
'fternas, estipuias tringulares, deciduas, estrlgulosas Peciolo ‘de
2.5- S cm de largo, acanalado, glabro. Lémlna de 5.5-13.0 cm de
flargo b'q 3-6, 5 cm de ancho, ovoide eliptico, membranosa, base auri-(

 culada, dpice cuspidado, mérgenes doblemente aserrados, venac1én

fopalmat1nerv1a de S( 7) venas laterales, estrlguloso glabrescente -

: 'fen ‘ambas superfzcxes'

‘ Farma Arbol de 15-25 m de altura y de 15-50 cm de D. AP, sin‘cbn-  o

~trafuertes. Fuste c1lindr1co, recto. Corteza lisa, parda, con
' 1ent1ce1as llgeramente mis obscuras, Pequenas en lineas longitudi-.

'iyﬁlnales de dmmen51én variable, Exudado escasc, pegajoso, anaranJadof"

,pa'redondeada, ablerta.

olas Slmples, en espiral. Peciolo de 2.5-12 x 0.5-1 cm, Suprai\

fi.Pelos estrellados. Lamina de (5-)9-18 (-25) cm de largo x 3.5-10

X { -15) cm de ancho avada o] eliptlca baée aguda o truncada, cpn~V1
2 apéndlces que se diiatan a manera de alas, de 3- 7 x 7-8(-10) mm
Vfdewlargo, con gléndulas en su margen, el éplce cuspidado, margen

*kblserradc, haz obscuro, opaco, con pelos estrellados, dispersos,

":1 pardos, el envés glaucc, y densamente pardo pubescente, venacién

,«actinodroma, con 5 7 venas basales.

aﬁalado, pardo denso pubescente. Entrenudos pardo pubescentes, - -
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gggz.f?lantas dioicas, Paniculas de 10-20 cm
’Xtﬁié"de 0-2 cm, pardo pubescente, Flores estaminadas con (4- )S

_ Sépalos unidos en la base, de 4-6,0 mm de 1argo x 0.8-1.1 mm de

“1abulos 1anceolados, pubescentes por el exterlor, Corola (4- }5

kﬁpétalos libres, de 2, 0-4.5 x 0,5-0, 7 mm de ancho. Amar1llos, oblan-k;x

‘ceolados, - glabros y alternos con los’ sépalos& estambres de. 14-18
xde 3.5-5 mm, amarlllentos, pistiledio - de 2- 3.0 mm de 1arge, ova-
'Tlo verde pubescente, no engrosada uniiacular, estlgma bifido.
/isticas a las de las
eétamlnadas, pero carec1endo de estamhres, plstllo 2.5 3.5 mm de
2:$1argo, ovarle nubescente, un1locu1ar, estilo corto y estlgma bi-
n“[furcado a f ’ S ‘ '

”{Fruto. Infructescencza de 9-20 cm. Nueces de 1.4-2 x 1, 1 1.5 mm,

’1f;aplanadas, e11p501des 0 redondeadas,‘con los mérgenes 01llolados,

1;.rasas y de (1-)2 semillas por fruto. Semlllas de 1.2- -1.6 x 0.8-1
‘ mm, piriformes pardc negruzcas. En&ospermo presente.

enologia Arbol que de Enero a Marzo produce ho;as j6venes pardo

w-" 71‘03:a,..ws. Florece de Febrero a Marzo y. fructifica de Marzo a Abrxl

"Usps. Las flbras de la corteza se utlllzan para hacer cuerdas

- dado de la corteza acelera la c1catrlzac16n de herldas.

;y,]Dlsﬁribuc1on. Par el ‘Golfo se le encuentra en Puebla, San Luis

|  Potosi y Veracruz Por el Paciflco se localiza en Oaxaca y Chia-
Qpa Se dlstrlbuye ademés, de Bélice a Panamd. '

E:-l (Wllll&m@, 1981) Algunas personas de la zona comentan que elVexu- "
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