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RESUMEN

Se describen los patrones de sobrevivencia, crecimiento
y fecundidad del &rbol pipnero Cecropia obtusifolia Bertol.
(Moraceae) en 5 ha del mosaico de la selva de Los Tuxtlas,
Ver. durante_un . perfodo anual. En el mismo sitio se analiza
la dindmica de poblaciones de semillas de la especie, median-
te un monitoreo de su 1lyvia y banco de semillas y mediante un
experimento que evalda 14 sobrevivencia de semillas en claros,
sitios sucesionzles y parches maduros.

Se marcaron 141 &rboles (» 50 cm altura) de los cuales
71 fueron no reproductivps, 28 fueron &rboles maches y 42 fue
ron hembras. La sobrevivencia es muy baja durante las etapas
de semilla (2-3%) y pléntula {£50 cm altura; 0.04%); y las
principales causas de mortaiidad fueron: depredadores, condi-
ciones limitantes de luz| y dafios fisicos por cafda de ramas o
movimiento del sustrato de enraizamiento. Los juveniles sobre
vivientes, generalmente laguellos que provienen de pldntulas
establecidas en claros % 100 mz, alcanzan una posicién no su-
presa mediante elevadas tasas de crecimiento (0.32-2.46 cm.
ao™! en d.a.p.) 1legando a la madurez aproximadamente a los 3
afios de edad. La fecundidad promedio aumenta de 1.1x106 a 10.5
x 106 semillas hasta antes de morir, aparentemente por senili-
dad, a los c.a. 30 afios; Las tasas de crecimiento decrecen has-
ta valores promedio de 0,25 cm-afio” " en d.a.p.

En un modelo de flujo numérico de semillas se incorporan
los datos de la 1luvia y del banco de semillas; asf como de 1la
dinfmica de disturbio de 1a selva de Los Tuxtlas. Con ello se
prueba que las semilas| provenfentes de 1a 1luvia tienen una
contribucidn relativa mucho mayor a las cohortes de plé&ntuias,
que aquellas semillas gue han permanecido en el suelo por més
de un afio.

Se comparan los patrones demogr&ficos de 'C. obtusifolia
con aquellos de Astrocaryum mexicanum, una palma tolerante del
estrato bajo y de PenticTéthra'deroIoba un &rbol persistente
del dosel superior, engontrdndose importantes diferencias.
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La dinémica poblacional de C. obtusifolia se ve afectada
por Ta dindmica de apertura de claros en Los Tuxtlas, que de-
pendiendo de la cantidad de claros > 100 mz. determina la den-
sidad inicial de juveniles. El rendimiento demogr&fico de los
adultpos parece estar afectado por la densidad dentro de cada
parche.

1



INTRODUCCION GENERAL

Se estima que cerca de 1.5 a 4 millones de especies, desde
procariontes hasta vertebrados y plantas superiores pueblan ta
tierra (Grant, 1977). La distribucidn espacial de cada una de
ellas estd limitada por factores fisicos y bidticos (Krebs,
1978).

La ecologia de poblaciones se ha preocupado por entender
los factores causales de las tasas reproductivas, de crecimien-
to y de sobrevivencia que operan en las poblaciones de especies
particulares. Ha intentado, pues, definir qué factores determi-
nan la distribucién de las especies y expiicar los mecanismos
de regulacidn numérica de las poblaciones {Begon y Mortimer,
1981).

El andlisis poblacional en plantas tiene sus rafces en tra
bajos de interés prdctico en el drea forestal (i.e. Wyatt-Smith,
1958) y agrfcola (Sanydon, 1980), que se desarrollaron a partir
de 1a década de 1920. Posteriormente, el anilisis del ciclo de
vida completo de las especies se ha constitufdo en un enfoque
dtil para estudiar 1a ecologfa y la evolucidén de las especies
vegetales {ver por ejemplo Sarukhdn y Harper, 1973; Venable,
1984). Analizando los cambios numéricos a 1o largo de los dis-
tintos estadfos del ciclo de vida de las plantas es posible en-
tender Yas causas de los cambios espaciales y temporales en el
tamafio de una poblacién. Con una perspectiva evolutiva, el cono
cer en una poblacién las contribuciones numéricas diferenciales
individuales, a 1o largo del ciclo de vida, permite postular hi
p6tesis acerca de las presiones ambientales que a corto (ecolé-
gico) y a largo plazo {evolutivo) estén operando en ella.

La demograffa es precisamente 1a herramienta que permite
estudiar los cambios numéricos poblacfonales, producidos por fe
cundidades, sobrevivencias y crecimientos diferencfales, a tra-
vés del ciclo de vida de los organismos. Si ademds, se investiga
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Tos efectos demogrdficos de distintos factores ambientales,
se pueden conocer las causas de dicho flujo numérico y por lo
tanto sus posibles derroteros evolutivos.

El estudio que aquf se presenta forma parte del proyecto
general sobre "Demografia y regulacién poblacional de &rboles
tropicates” a cargo del Dr, José Sarukhin del Departamento de
Ecologfa del Instituto de Biologia de 1a UNAM. E1 objetivo in
mediato de este proyecto es “tener un mejor entendimiento de
1a biologfa de especies tropicales, 1os mecanismos de flujos
numéricos, Yos factores que 1os causan, 1a naturaleza de las
interacciones bidticas que afectan las poblaciones bajo estus’
dio y el papel que juegan éstas en sus respectivas comunida-
des" (Sarukhdn, 1978). A largo plazo se intentan descubrir si
existen patrones generales de regulaci6n poblacional para es-
pecies bioldgicamente distintas. Si los hay se pretende inves-
tigar cufles son los factores responsables de dichos patrones
y su forma de acci6n en las poblaciones de drboles tropicales.
Se espera, pues, entender qué posibles presinnes-selectivas
hay y cufles son las respuestas de las plantas a dichas presio
nes (Sarukh&n, 1978).

Estudios recientes han mostrado que los bosques tropicales
himedos son comunidades estructuradas en parches sucesionales
de vegetacén en continuo cambio espacial y temporal (Van
Steenis, 1958; Hartshorn, 1978; Whitmore, 1978; Halléd, et al.,

.1978; Brokaw, 1982, 1983, 1985a; Martfnez-Ramos, 1985). Esta

dindmica se dd como resultado de disturbios recurrentes (prin-
cipalmente cafda de ramas y &rboles) que crean un mosaico hete-
rogéneo de factores ambientales en el que plantas de diferentes
éspecies crecen, sobreviven y se repfoduéeﬁ’a diferentes tasas (Brokaw, _
1985b; Martinez-Ramos, 1985). Si bien tal estructura no es propiedad gnica’ de
los bosques tropicales, sino también de las regiones iempladas [RujkIé, 1981),

las relaciones planta-planta y planta-animal mayormente drversificadds en los
primeros, aparentemente han sido promovidas por un ambiente fi-

sico y biético, mas heterogéneo dentro de tal estructura en
parches en les trépicos (Orians, 1982).



Se ha postulado (Denslow, 1980; Bazzaz, 1984; Martfnez-
Ramos, 1980, 1985; Martfnez-Ramos y Alvarez-Buylla, én prensa)
que dicha dindmica dedisturbio natural de las selvas tropicales
y el ambiente heterogéneo del mosaico resultante han consti-
tufdo presiones de seleccidn importantes sobre varios atribu-
tos demogrdficos de las poblaciones de plantas tropicales. Es
posible diétinguir entre las especies de &rboles tres grandes
grupos o gremios, con historias de vida contrastantes dentro
del ciclo de apertura de claros y de regeneracidn de la selva
alta perennifolia (Martinez-Ramos, 1985):

Pioneros. Unicamente pueden germinar y desarrollarse en claros
{generalmente mayores de 100 m“). Son especies de crecimiento
répido, reproduccifn temprana y perfodos de vida cortos

(<50 afios).

Némadas. Germinan en sombra o en claros y disparan su creci-
miento y 1legan a la madurez al abrirse el dosel (generalmente
claros pequefios <100 mz). Especies del dosel superior, con
crecimiento intermitente, reproduccitn tardfa y perfodos de vi
da largoes (>100 afios).

Tolerantes. Germinan, se establecen y maduran en la sombra. Es
pecies que permanecen bajo el dosel durante 12 mayor parte de
su ciclo de vida, de crecimiento.lento, reproduccién tardfa y
perfodos de vida largos (>100 afios).

Esto no significa que todas las especies arbfreas de la
selva alta perennifelia, se puedan incluir en esta clasifica-
cibn. Pero sf constituyen 3 rutas de evolucién distintas que
exblotan 1a disponibilidad de recursos en los claros de dife-
rente manera (Martfnez-Ramos y Alvarez-Buylla, en prénsa).

Con este marco de referencia cabe preguntarse entonces:
¢C6mo se dan los ciclos de desarrollo de los individues de di-
ferentes especies a 10 largo del ciclo de renovacién general
de 1a selva? ¢Qué parte del ciclo de vida de Tas plantas es
afectada de forma critica por el ciclo de renovacién de la
selva? y {Qué factores, producto de dicha dindmica, son los



dué directamente afectan el flujo numérico de las poblaciones
de drboles en los trépicos himedos?.

Al estudiar una especie que depende estrictamente de la
apertura de claros grandes-—para perpetuarse en la selva, sur-
gen las siguientes preguntas particulares: (Qué factores limi
tan la germinacién de esta especies en claros de cierto tama-
fio? ¢C6mo los factores medioambientales o bidticos de los si-
tios abiertos favorecen el crecimiento y reproduccién de los
individuos de la especie? ¢Cémo se da la disponibilidad de
propdgulos en los sitios iddneos a el establecimiento de la
especie?. Y en un contexto evolutivo (Cu&l ha sido l1a histo-
ria de fijacidon de las caracterfsticas de historia de vida de
una especie como Cecropia obtusifolia?.

Hasta ahora los estudios demogrd&ficos de plantas tropica-
les, excepci6n hecha del trabajo de Astrocaryum mexicanum
(Martinez-Ramos, 1980), se han realizado al margen de la dind
mica de regeneracién de 1a selva y de sy estructura en mosai-
co. Por ello, es imposible evaluar el efecto de dicha dindmi-
ca en la demograffa de los &rboles tropicales con los estudios
hechos hasta ahora. Todos ellos consideran a las especies bajo
estudio creciendo en una selva madura estable y homogénea.

E1 objetivo central de este trabajo es pues, describir
cuantitativamente la historia vital de Cecropia obtusifolia en
el contexto de la dindmica de disturbio natural de la selva de
Los Tuxtlas.

La tesis estd estructurada en dos partes principales
antecedidas y precedidas, respectivamente, por la descripcién
del sitio y especies bajo estudio; y por una discusién y con-
clusiones generales. La primera parte consiste en la descrip-
cién de los patrnnes demograficos de la especie y la explora-
cidn a fuentes de causalidad. La sequnda parte se centra en
el andlisis de la dindmica de las semillas (dispersidn y banco
de semillas) encaminado a discutir la fuente de nuevos reclutas
a la poblacidn afio con afio y su efecto en la dindmica poblacional total.
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DESCRIPCION DEL SITIO Y ESPECIE DE ESTUDIO

EL SITIO: La investigacifn que se presenta se l1levé a cabo
en la Estacién de Biologfa Tropical *"Los Tuxtlas® (EBT) del Ins
tituo de Biclogfa, UNAM. La EBY comprende un &rea de reserva de
700 ha de seiva. Se localiza en la 1lamada sierra de "Los Tux-
tlas" al SE del Estado de Veracruz, entre los meridianos 95°04'
y 95°09' longitud Deste y los paralelos 18°34' y 18°36' latitud
Norte (Fig. 1).

E1 macizo montafioso de "Los Tuxtlas” es de origen 0ligocé-
nico y el material parental lo constituyén principalmente rocas
bas&1ticas y andesiticas mezcladas con cenizas volcdnicas (Rfos
MacBeth, 1952, citado en Lot-Helgueras, 1976).

En los estudios edafoldégicos realizados en la regién se han
descrito 1itosoles en las partes de mayer pendiente, y regoso-
les y andosoles tropicales en el resto (Chizén, 1984).

EY clima en 1a EBT es c4lido himedo {Af(m)), con tempera-
tura media anual de aproximadamente 25°C y precipitacifn de 4500
mm al afo (Fig. 2). Estos datos corresbonden a la Estacién Me-
teorolégica de Coyame a 15 km al SE de la EBT. En el capftulo I1
se muestran datos de temperatura y precipitacién registrados en
la EBT para los afios del estudio..

La vegetaci6n de la mayor parte de la EBT es de Selva Alta
Perennifolia (sensu Miranda y Hernéndez-X., 1963). Existen des-
cripciones generales de la vegetacifn de 1a regién en:.Penning-
ton y Sarukhan (1968), GOmez-Pomﬁa "(1978) y Rzedowski (1978).
Flores {1971), Carabias (1979) y Martfnez-Ramos (1985) han estu
diado diferentes aspectos de la Gegetacion en la misma EBT.

Entre las especies arbéreas dominantes del dosel superior
(25 2 30 n) se pueden citar a Nectandra ambigens, Brosimum
alicastrum, Poulsenia armata, Omphalea oleifera, Pterocarpus
rohrii, Cordia meqdalantha, Spondias mombin. En el estrato me-
dio, Pseudolmedia oxyphlearia;'QuafariBeu'fUnebris;'Stemmadenia
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donnell-smithii, son de las mis abundantes. El estrato bajo
estd claramente dominado por la palma Astrocaryum mexicanum y
Faramea occidentalis (Pifiero et al., 1977; Martinez-Ramos,
1980; Ibarra, 1985). Los claros de 1a selva son colonizados
por especies pioneras, de las cuales Heliocarpus spp. y Ce-
cropia obtusifolia son las mds importantes. Esta dltima fue
justamente nuestro objeto de estudio. En un listado actualiza
do se reconocen para la EBT alrededor de 210 especies arb6-
reas (lbarra, 1985}.

LA ESPECIE: Cecropia bbtusifolja Bertol., F1. Guatimal,
3.9. 1840. La ubicacién taxon6mica del género estd adn en dis
cusidn. En ocasiones se le incluye en la familia de las Mora-
ceae (e.g. Croat, 1978), pero Berg (1978) ha ubicado el géne-
ro en 1a familia Cecropiaceae con otros 5 géneros de &rboles
tropicales dioicos.

En el género Cecropia hay especies que constituyen algu-
n0s de los elementos florfsticos m&s importantes de las £reas
perturbadas de los trépicos del Nuevo Mundo. Estas especies
se distribuyen desde las costas de Sinaloa y Tamaulipas en
México, hasta el Sur de Brasil en Sudamérica. También se les
encuentra en las Islas Antillas (menores y mayores). En México
se han reportado tres especies: €. peltata en Oaxaca y chiapas.
C. obtusifolia y C. mexicana (aparentemente es sinonimia de la
anterfior; Pennington y Sarukh&n, 1968). C. obtusifolia se dis-
tribuye desde Tamaulipas y San Luis Potos{ hasta Yucatdn y
Quintana Roo en la costa del Golfo de México y desde el Sur de
Sinaloa hasta Chiapas en la del Pacffico. Se le encuentra cre-
ciendo en &reas perturbadas derivadas de cualquier tipo de sel-
va (excepto baja caducifolia y espinosa) en altitudes de hasta
800 m.s.n.m. y sobré suelos de drenaje y origen diversos {Pe-
nnington y Sarukhdn, 1968).

Cecropia obtusifolia, comunmente 1lamada “"chancarro",
"quarrumbo" u "hormiguille” en 1a regifn de Los Tuxtlas, es una
especie arbérea dioica de 20 a 30 m de alto y 20 a 40 cm de
d.a.p. cuando maduro; de tronco cilindrico, recto y hueco en et
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centro. Su corteza es 1isa, grisfcea a parda con lenticelas
abundantes, pardo obscuras dispuestasilongitudindnente en
1fneas de hasta 8 cm de largo; con cicatrices anulares delga-
das y evidentes a lo largo del tronco. Presenta un exudado
transparente Que cambi® a negruzco.

E1 "chancarro” presenta el modelo argquitectural de Rauh
(sensu Torquebiau, 1981; Fig. 3) con tronco monopSdico, que
porté ramas ortétropas en dispesicién subverticilada. Las in-
florescencias se insertan en las ramas, y raramente en el
tronco, en posicién lateral. En apariencia la copa de estos
drboles es abierta y redondeada.

HOJAS: Simples, en espirsl, peltadas, palmado partidas y
20-30 cm de di&metro. Peciolo de 25-45 cm de largo y 0.5-1 cm
de ancho, pubescente, 15-20 suicado, con exudado transparente
al desprenderlo del tallo, negéuzco al oxidarse y por el lado
del envés y en su base es posible localizar un cuerpo glandu-
Yoso, pardo pubescente (cuerpo de Miiller). Lé&mina de 8-11 1§
buios oblongos a lanceolados, margen entero, haz verde obscu-
ro, brillante escabroso al tacto y con el envés mds pélido,
canescente, venacién actinodroma, 8-11 venas prominentes por
el envés, pardo rojizas o grisiceas. Estfpula terminal de
9-17 cm de largo y 2-4 cm de ancho, cénica, verde grisdcea o
rojiza,

FLOR: Plantas dioicas. Espigas estaminadas de 15-20 cm
de largo y 0.8-1 cm de ancho incluyendo el pedinculo, amari-
1lentas y en conjuntos de (11-)12 (-14) espigas por inflores-
cencia. Pedlnculo de 6-10 cm de largo y 1-1.5 cm de ancho,
guinda, sulcado. Flores de 1.5-1.8 mm de largo, c&liz tibudar,
transldcido, dpice truncado y 1(-2) estambres exertos; care-
ciendo de pistilo. Espigas pistiladas de 12-21 em de largo y
0.4-1 cm de anche, verde grisfceas y en conjuntos de 4(-5) es-
pigas por inflorescencia. Peddnculo de 5.11 cm de largo 1-1.5
cm de ancho, glabro, sulcado. Flores separadas por una masa de
pelos blancos, cdliz tubular, de 1.2-1.8 mm de largo y 0.6-0.8
mm de ancho; careciendo de estambres; pistilo de 1-2 mm de lar
. g0, ovario unilocular, estigma simple.
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Figura 3. Arouitectura de Cecropia obtusifolia, modelo de Rauh. A. &rbol joven
portando sus dos primeros pseudoverticilos de ramas pudiendo tener
hasta cinco 0 seis. B. detalle de la insercién de las ramas sobre
el tronco; note 1a talla constante de los entrepudos entre y al ni-
vel de 1os pseudoverticilos de ramas (tomado de Torouebiau, 1981).
C. rama de un individuo macho con racimo de inflorescencias maduras
y una yema floral y otra foliar. D, racimo de infrutescencias femeni
nas {x}} (mdificado de Pennington y Sarukhin, 1968).
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FRUTO: Infrutescencia de similares dimensiones a la de la
inflorescencia, verde amarillenta a pardo obscura, fl&cida al
madyrar, Aquenios embebidos y con aproximadamente 3000 semillas
por infrutescencia. Semillas de 1-2 mm de largo y 0.8-1.3 mm de
ancho, cilindricas, pardo brillantes.

E1 alto contenido de resinas y gomas ha impedido el uso in
dustrial o comercial de Ya madera de C. obtusifolia (Pennington
y Sarukhdn, 1968)., Sin embargo, los campesinos la destinan a
diversos fines. Las fibras del tallo se utilizan en la manufac-
tura de cuerdas y la pubescencia de las hojas es fumada por los
habitantes de la provincia de Alta Verapaz, en Guatemala. Los
troncos se usan para construir balsas o canales de agua (Wi-
11iams, 1981 citado en Ibarra, 1985) y escaleras domésticas
(Lazos y Alvarez-Buylla, 1983). Martinez’ {1979) le adjudica pro
piedades similares a las de C. peltata como ténico para el co-
razény notabie diurético asf como en la solucibn contra afeccio-
nes nerviosas, de diabetes y asma. La infrutescencia es comestji
ble, con un sabor similar al del higo (Ibarra, 1985).

De los aspectos ecolfgicos generales de la especie (y del
género Cecropia en general) resalta por su importancia, su aso-
ciaci6én con hormigas del género Azteca. Aparentemente las espe-
cies del género Cecropia, a excepcibn de algunas localizadas en
islas, elevaciones altas y bajas (una especie) (Janzen, 1973),
tienen una fuerte relacién mutualista con hormigasdel género Az-
teca. Estas mantienen los 4rboles libres de bejucos y enredade-
ras (Janzen, 1969) y pueden protegerlos de algunos herbfvoros.
Los cuerpos de Miller en la base de las hojas (ver antes pag.10)
que son ricos en glicégeno (Rickson, 1971; citado en Janzen,
1973) son fuente alimenticia para las hormigas. Adem&s los ta-
1los huecos del 4rbol sirven de sitios de anidamiento, y tole-
ran una pérdida constante de energfa a causa de homopteros {in-
sectos que se alimentan de 1a savia de la planta) que son mante
nidos dentro del tronco por las hormigas {Janzen, 1973).

Nota: La déscripci6n general de la especie se tom6 de Ibarra, 1986; 1a biblio
graffa utilizada y los ejemplares de herbario revisados estan citados
en su trabajo.
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Aln existe mucha discusi6n en cuanto a 1a dependencia mu-
tua de las especies de Cecrdpia y Azteca (ver citas en Janzen,
1973). Sin embargo, aiin no han sido realizados experimentos
criticos que prueben 1a dependencia de Cecropia en las hormi-
gas (ver por ejemplo Janzen, 1967). Janzen (1973) ha demostra-
do, por otro lado, que la existencia de habitats apropiados (y
probablemente 1a ausencia de las hormigas del género Azteca)
permite Ya disolucién evolutiva del mutualismo en algunas espe-

- cies; mientras que en otras, aparentemente, si existe una depen
dencia importante entre las cecropias y las hormigas.




CAPITULO 1

PATRONES DEMOGRAFICOS DE Cecropia obtusifolia Bertol,
EXPLORACION DE FACTORES CAUSALES.

IA. ANTECEDENTES

Las especies de zonas templadas han recibido mayor atencién
desde el punto de vista demogrdfico, que las especies tropica-
les. Una revisidn detallada del estado actual del conocimiento
en ecologfa de ﬁoblaciones de plantas puede encontrarse en los
1ibros de Harper (1977) Silvertown (1982) y Dirzo y Sarukhdn
(1984). En esta tesis me limitard a puntualizar las evidencias
que hasta hoy se tienen sobre 1a demografia y regulacién de po-
- blaciones de &rboles tropicales.

. La diffcultad para conocer la edad de los &rboles tropica-
les de regiones c&lido-himedas por carecer de anillos de creci-
"miento cronolugicamente regulares, (e,j. Bormany y Berlyn,
1921}, ha limitado los andlisis demogréfico-histéricos de las
poblaciones de estas especies (ver Martinez-Ramos et al., wma-
nuscrito), A la fecha se han publicado tinicamente nueve estu-
dios que abarcan el ciclo de vida completo de especies arbd-
reas tropicales. De las especies estudiadas tres son palmas
del estrato bajo de selvas perennifolias (sensu Miranda y Her-
nindez, 1963); las seis restantes son &rboles de larga vida del
dosel superior en estas comunidades (ver tabla 1). En compara-
cién, existe una multitud de trabajos que analizan la influen-
cia de cierto factor bi6tico y/o abi6tico en la sobrevivencia,
crecimiento o reproduccién en alguna‘faceta del ciclo de vida
de especies arbbreas de los trépicos. En este primer capftule
expondré l1a evidencia referente a las etapas: establecidas del
ciclo de vida de los drboles: desde el establecimiento de la
pléntula hasta la maduraci6n de los mismos.

1. Sobrevivencia

£l patrén de sobreviencia encontrado para las especies es
tudiadas {(referidas en 1a tabla 1) se ajusta al tipo IlI de
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Tabla 1. Estrategia de regeneracion (de acuerdo a Martinez-Ramos, 1985) de
ias especies arbdreas tropicales, para f{as cuales se tiene un estudio
demogrifico parcial o completo.

BSPECIE SITI0 FUENTE

NOMADAS (Arboles

del dose! alto)

Pentaclethra macrolobg Costa Rica Harishorn, 1972
Siryphnodendron excelsum  Costa Rica Hartshorn, 1972
Euterpe globosa Puerto Rico Bannister, 1970
Parashorea tomenteils Sabah, Malasia Wong, 1973

Shores [eptocladuy Sabah, Malasia Wang, 1973

Shotes leprosula Sabah, Matasia Wong, 1973
Dipterocaroys caudiferus Sabah, Malasia Wong, 1973

Nectandra ambigens México Cérdova, 1979
Araucaria cunainghami Nueva Guinea Enright & Ogden, 1979
Brosimum alicastrum México Peters, 1983

Dipteryx panamensis Costa Rica Clark & Clark, ms
TOLERANTES (Arbotes

de estratos bsjos)

Welfia georsii Costa Rica Vandermeer et gi, 1974
Astrocaryum mexicanum México Pifiero et al, 1984
Podococys bharteri Camerun Butlock, 1980
Todoicea maldivica Seychelles Savage & Ashton, 1983

Chamaedorea tepejilote Mézxico Oyame, 1984




/

/

las - curyvas de Deevey (1947). Hay una enorme reduccidn numéri-
ca desde la diferenciacibn de los Qvulos y la formaci6n de las
semillas hasta y durante 1a etapa de pléntula.

Son muy escasos los datossobre la eficiencia de las flo-
res en l1a produccién de semillas. Esta, medida como la propor-
¢i6n de semiilas maduradas con respecto al ndmero de 6vulos,
oscila entre 0.00001 y 0.92 (Cbrdova, 1985). EIIGB% dé las es-
pecies estudiadas (n=36) obtienen una fecundacién exitosa del
25% o menos de los Gvulos producidos y solo en dos especies se
han reportado eficiencias de maduracién mayores o tguales al
75%. Entre las principales causas que reducen la cosecha poten
cial de semillas se encuentran: fi){el1 desarrollo anormal de Vos

" gvulos; (ii} 1a falta de polinizac16n.[i11} 1a herbivorfa de

flores ya polinizadas y([iv,) 1a depredacién de semillas inmadu-
ras (principalmente por briquidos) (ver por ejemplo Heithaus,
Stastko y Anderson, 1982 y McDade, 1983, citados en Cérdova,
1985} .

La principal causa de mortalidad de Yas semillas maduras
parece ser la depredacifn. Estas constituyen 1a base de 1la die
ta de muchos vertebrados e fnvertebrados (Willson, 1983). Las
evidencias muestran que la depredacifn de semillas tiene con-
secuencias demogréficas importantes, y posibiemente genéticas
si operase una correspondiente fuerte presién de seleccifn pa-
ra las especies (Janzen, 1978; Silvertown, 1980; Pifiero y
Sarukhdn, 1982; C6rdova, 1986). Para dos de las especies estu-
diadas en Los Tuxtlas se han encontrado porcentajes de depre-
daci6n mayores al 90% para A, mexicanum y de aproximadamente
un 40% para M. ambigens. Mientras que son los roedores los de-
predadores mis evidentes de las semillas de 1a palma (Sarukhdn,
1980; Pifiero et al, 1981), depredadores insectos son los que
causan mayor dafio en las semillas de N. ambidens {Cérdova,
1985},

La etapa de pldntula constituye una de las etapas esta-
blecidas mds critica del ciclo de vida de los drboles tropica
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tes (Cook, 1979; Harper, 1977; Sarukhdn, 1980), encontrindose
hasta un 86% de mortalidad (ver tabla 2). La acci6én de eventos
de disturbio, como cafda de ramas y/o &rboles (Hartshorn,

-1972; Vandermeer, 1977; Cérdova, 1977; Clark ¥ Clark, manuscrito) ;
y el ataque de par&sitos y depredadores (Fox, 1972; Synott,
1975, citados en Sarukhd&n, 1980; Builock, 1980; Augspurger,
1983; Savage ¥ Ashton, 1983; Clark y Clark, manuscrito) cons-
titayen 1las causas mds importantes en la mortalidad de pléntu-
las.

La apertura de claros en el dosel, al modificar las dis-
ponibilidades de luz y nutrientes, también puede, tener un
efecto importante en las probabilidades de sobrevivencia de
1as mismas. Por ejemplo, se ha mostrado para algunas especies
qgue en condiciones de escasez de Tuz la herbivorfa afecta
mis la sobrevivencia de las pl&ntulas que en condiciones con
mds Juz (Hartshorn, 1972; Dirzo, 1984a,b; De Steven y Putz,
1984).

Los patrones de sobrevivencia de cohortes de pléntulas
que se han encontrado se resumen en la tabla 2, Las pléntulasi
de las dos especies estudfadas en Los Tuxtlas, México (cdrdova.
1979 y Pifiero et al., 1984) presentan tasas de mortalidad
constantes. En estas dos especies los factores de mortalidad
no dependen de la edad por 1o que,la mortalidad actla de mane-
ra aleatoria con respecto a esta variable. Sin embargo, en el
segundo grupo de especies, estudiadas en diferentes selvas de
América y Asia, los primeros meses de desarrollo después de la
emergencia estdn sujetos a tasas de mortalidad mayores que las
etapas inmediatamente posteriores. Este patrén“se puede deber
a la existencia de un cambio fisiol6gico que altera las posi-
bilidades de sobrevivencia de las pl&ntulas a cierto tamafio; o
a que las causas de mortalidad que operan antes y después del
cambio en la tasa de mortalidad son distintos (Vandermeér. manys,
crito). otra posibilidad es que de entrada exista una elevada
varianza en el vigor de las pldntulas dada por recursos mater-
nos diferenciales (p. ej. recursos en los cotiledones) y que
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Tabla 2. Probabilidad de muerte y curva de sobrevivencia de plintulas de

irboles tropicales (modificado de Sarukhin, 1980).

ESPECIE MORTALIDAD (%)
CURVA DESOBR. YUENTE
6 12 18 24

Feostandea snbigens Lo Chedove, 1977
197, cohorte @ 639 P56 . — —
197, cohoets b 9838 — _— . :
Parashores toentelia 44 292 242 169 T l#nvtwng,
Shoreagibbora 86 291 260 07 — x#;nuvu
Entsndrophrogma wtile %8 — — — - Synott. 1973
¥elfia goorsii 60— o - \\ Vandermser,

e ms
Dypteryx penamensis — - — %378 T Clark & Clark,

ms
Shorea pervifiora 735 143 25 204 . ,',};“‘S“m"
Diterodendron corarricens®36s 89 — ~ — m_’
Shoreagvalls 139 148 166 133 . l#nv't'wg.
T

*Primer estadio (0-2 ¢m tamafio de 1a hoja).
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las pléntulas con menores tasas de crecimiento y/o de recur-
sos maternos myeran y la probabilidad de sobrevivencia del
resto sea mayor habiendo un cambio brusco en la curva de
sobrevivencia. Ademds en Helffia geoﬁgi se encontrd que la
probabilidad de sobrevivencia de las pléntulas a 3 m o menos
de un adulto de su misma especie, era significativamente ma-
yor que el de aquellas a mfs de esta distancia. Esto consti-
tuye un mecanisno denso-dependiente y» que Ta probabilidad
de que una pl&ntula esté presente cerca de un adulto aumenta
al aumentar la densidad total de la poblacién (Vandermeer,
1977). Una sitvaci6n similar se ha encontrado en A. mexicanum
(Sarukhdn, et al, en prensa) Finalmente hay un tercer grupo
de especies con patrones de sbbrevivencia intermedios o dis-

/'tiﬁ}os a los anteriores. En Dipterodendron costarricense

(Fournier & Salas, 1967, en Sarukh&n, 1980) a partir de los

7 meses se acelerd la mortalidad debido, aparentemente, al
comienzo de la época de secas. En Shorea ovalis en Sabah

{Liew y'Hong. 1973} y en Koompasia malaccensis (Wyatt-Smith,
1958) en Malasia hay un decaimiento paulatino en Ta tasa de
mortalidad de 1as plintulas.

No existe ninguna asociacién aparente entre los facto-
res causales de la mortalidad de pldntulas y su curva de so-
brevivencia. Tampoco se puede encontrar relaci6n alguna entre
ésta y la forma en que se regeneran las especies en la dind-
mica de renovaci6n de 1a selva (ver Tabla }). Seguramente Ja
época del afio en la que se 1leva a cabo el estudio y el tiem-
po relativo de emergencia (para cohortes sucesivas) gue se
considera, afecta de manera importante el patrfn de sbbrevi-
vencia que se obtiene. La ausencia de trabajos experimentales
y de estudios de Ja misma especie en diferentes condiciones;
ast como de especies con distinta forma de regeneracién en la
misma localidad y condicién, para la etapa de pl&ntula, nos
impiden evaluar el significado ecoldgico y evolutivo de los
patrones hasta ahora encontrados.
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Una forma de evaluar el efecto evolutivo de los distintos
patrones de sobrevivencia en pléntulas es analizando Ta varia-
bilidad individual y sus causas en la mortalidad. Sarukhdn et.

{1984) encontraron que en cohortes de”pléntulas de ‘Astro-
caryum mexicariym la probabilidad de sobrevivencia es mayor en
Tas pléntulas con mayor nimero de hojas. Probablemente esté ope
rando una seleccidn que tiende a aumentar los recursos maternos
aportados hacia las semillas de especies que como esta palma
crecen en condiciones de escasez de recursos (por ejemplo la
Tuz). Parece que las pldntulas mds vigorosas son mds resisten-
tes al "stress" lumfnico y por 1o tanto presentan las mayores
probabilidades de sobrevicencia (Sarukhédn et 'al., 1984). Clark
¥ Clark mmnquﬁto) también encontraron una correlacién positiva
entre el tamafio inicial y 1a probabilidad de sobrevivencia de
Tas pldntulas de Dipteryx panamensis en Costa Rica. Sin embargo,
hasta ahora ha sido dificil esclarecer si el o los factores cau
sales de 1a jerarqufa de tamafios y vigor en plantas tienen una

base.genéticaAo no (Sarukhén et al, 1984),

Bullock (1980) en ‘Podococcus barterd, palma con reproduc-
ci6n vegetativa, encontrd que 1os chupones’ (individuos nacidos
a partir de estolones), siempre presentaron mayores sobreviven-
cias que 1os individuos nacidos de semillas. Probablemente, la
elevada mortalidad en Yos primeros estadfos encontrada para el
resto de los drbeles tropicales estudiados esté relacionada con
las fuertes pfesiones de selecci6n sobre Tos nuevos vecombinan-
tes genéticos que representan las plintulas de especies con re-
produccién sexual (Sarukhsn, 1974).

La sobrevivencia de los estad1os posteriores al de p]&ntu-
la es mucho mayor. E1 dnico trabajo que ha explorado las causas
de mortalidad entre infantiles y.juveniles es el de Sarukhdn et
al. (1984), en el que se encontré que para palmas de A. mexica-
num sin tronco aln formado {juveniles) y hasta antes de la ma-
duracién (individuos inmaduros) la variacién en la probabilidad
de sobrevivencia se debja, en parte, a 1a cantidad de 4rea fo-
tiar con que contaban los individuos.



En la mayorfa de los casos, no se conocen las causas de
mortalidad de los &rboles maduros. En A. mexicanum, que al pa-
recer no presenta senilidad, se observé que los golpes produ-
cidos por la cafda de ramas y/o &rboles es una causa de muerte importante
(1/3 de las muertes) (Piﬁéro et al, 1984; Sarukhdn'et al, 1984). Se ha ob-
servado que, al morir,.las palmas tienen un numero promedio de hojas menor que
las palmas que permanecen vivas. En un estudio de defoliacién
artificial en esta palma, Mendoza (1980) mostré que una menor
Srea foliar produce mayor riesgo de muerte. Las pérdidas fo-
liares en condiciones naturales pueden ser producto de traumas
fisicos, o bién de mecanismos patoldgicos y/o fisiolégicos de~
letéreos adn no entendidos (Sarukhdn, 1980). Savage y Ashton
(1983) en las Islas Seichelles han observado que en Lodoicea
maldivica 1as hembras tienen una mayor probabilidad de muerte
que los machos, por el enorme peso de Tos frutas maduros, que’
hacen a la copa muy susceptible de ser doblada y rota.

Las especies estudiadas hasta ahora son especies de larga
vida o persistentes (Martfnez-Ramos, 1985). Las longevidades
reportadas varfan de los 74 aifios para Podococcus barteri en
Africa (Bullock, 1980) hasta los 1000 afios en Adansonia digi-
tata en Asfa (Swart, 1963; en Cérdova, 1985). La edad de esta
Gltima fue determinada mediante el uso de radiois6topos. En
la mayorfa de los &rboles tropicales, sin embargo, unicamente
se extrapolan las tasas de crecimiento diamétrico observadas
durante perfodos variables hasta los tamafios diamétricos mayo-
res. Haciendo uso de este método Peralta et al. (manuscritd en-
contraron que las especies arbfreas de 1a selva alta en finca
La Selva, Costa Rica viven entre 50 y 312 ados. La longevidad
m&xima que ellos reportan es de 470 afios. En las especies de
palmas la determinacién de la edad se ha facilitado por el co-
nocimiento de la tasa de produccién de hojas y cicatrices que
dstas dejan en el tronco; asi como por la buena correlacibn
que se encuentra entre el nimerc de cicatrices, la longitud
del tronco y la edad (Sarukhdn, 1978; Savage y Ashton,

1983).
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2. Crecimiento

Muchos de los trabajos sobre velocidad de crecimiento de
irboles tropicales tienen un interés prdctico y estin enfoca-
dos a-evaluar el tiempo promedio mecesario para .el restableci
miento de poblaciones de especies maderables (ver por ejemplo
Wong, 1973). Son muy pocos los estudios que han explorado las
causas y consecuencias del crecimiento diferencial en los.dr-
boles tropicales (Sarukhdn, et al, 1984).

. La curva de crecimiento de las especies estudiadas es en
general de forma sigmoidal (Wong, 1973; Enright y Ogden, 1974).
Sin embargo, 1a velocidad de crecimiento a tamafios o edades
diferentes varfa ampliamente entre las especies arbéreas de los
bosques tropicéles himedos en funci6én de su status sucesional.
Las especies de paimas tolerantes estudiadas presentan bajas
tasas de incremento en altura (0.5-3 cm afio ‘1) que aumentan a
lo largo del ciclo de vida (Bullock, 1980; Fifero, et al, 1984;
Vandermeer.@wgyscrﬁé).Por ejemplo, Poddcoccus barteri en Africa
crecis ansalmente 0.5 cm de 1os 0 a los 5 cm de altura, de 1 a
1.5 cm de los 523 20 cmy de 2 a 3 cm de los 21 ¢cm a los 2 m de
alto (Bullock, 1980). Este patr6n se asocia probablemente al he
cho de que estas especies no dependen necesariamente de la aper
tura de claros para crecer y reproducirse (Martfnez-Ramos,
1985).

Por otro lado, en condiciones estables de la selva las es-
pecies de drboles del dosel superior presentan un estado de ale
targamiento del crecimiento, permaneciendo por perfodos prolon-
gados como arbolitos jévenes. Por ejemplo, 1a palma del dosel
superior Euterpe g1obdéa puede permanecer como plintula hasta
por 8 aflos; (VanValen, 1975) y Llark N Clark (manuscrito) en-
contraron que las plé&ntulas de Dypteryx pananensis permanecie-
ron supresas en condiciones de umbrfa durante distintos perfo-
dos de tiempo. Sin embargo, se ha observado que las pléntulas
de dichas especies disparan su crecimiento en sitios abiertos.
Por ejemplo, Clark y Clark (manuscrito) encontraron una corre-
lacién positiva entre la velocidad de crecimiento y la apertura
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del dosel en pldntulas de Dypteryx panamensis; y Bannister
(1970) reporta tambi€én este mismo resultado para Euterpe globo-
sa. Esta estrategia de crecimiento y regeneracidn se refleja
también er la estructura poblacional de estas especies. Por un
lado, se ha encontrado una-amplia distribuci6n horizontal de
pléntulas en la selva, indicando que estas no requieren de con-
diciones especiales para germinar. Por otro lado, en la estruc-
tura de tamahos de estas especies se ha encontrado una pobre
representacidn de estadfos intermedios entre Vas pldntulas y
los adultos (Hartshorn, 1972; Cérdova, 19795  Clark y Clark, m
nuscrito). Esto indica que las primeras, efectivamente se mantie-
nen supresas en el sotbbosque hasta la apertura de un claro en
que crecen rapidamente y maduran. las tasds de crecimienta dia-
métrico reportadas para estos drboles son de alrededor de 0.2 a
1.2 cm/arno dependiendo del -tamafio del &rbol. La mayorfa de es-
tas especies presentan pues un crecimiento intermitente con
lapsos de incremento rdpido y lento en relacién a la apertura y
cierre del dosel, respectivamente (Hartshorn, 1972; Enright y
Ogden, 1979; Cérdova, 1979; Peters, 1983; Clark y Clark, -manus

crito).

Lang & Knight (1983) en 1a Isla de Barro Colorado, Panamd
en un estudio de sucesién, encontraron que las especies secun-
darias (Cordia, Luchea y Spondias) presentaron las mayores ta-
sas de crecimiento diamétrico de todas las especies estudiadas
(1.5 cm/afio). Bullock (1980) también reporta que la especie se-
cundaria Anthocleista vogelli present6 un incremento en altura
hasta del 100% en contraste a las bajas tasas de crecimiento
registradas para la palma primaria. Podococcus harteri, Final-
mente, Peralta et al, (ranuscrito) también encontraron la misma
relacibn entre la velocidad de crecimiento y el status sucesig
nal de las especies estudiadas en Finca La Selva, Costa Rica.
Las mayores tasas de crecimiento pertenecen a especies que de-
penden de claros grandes para regenarse como Hernandia didyman-
thera (rango= 0.69-14.62 mm/afio); Goethalsia meiantha (0.08-
13.81 mm/afo), Inga cf. pezizifera (0.45-11.96 mm/afio), Ptero-
carpus officinalis (0.35-11.05 mm/afio), Inga coruscans {1.36-
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10.52 mm/aﬁo).'Otova‘novogranatensis'(0.88-10.52 mm/afo), y
Stryphnodendron excelsum (7.45-10.25 mm/afio). Como se ve,
hay amplios rangos de variacién en las tasas de crecimiento
individual, encontrandose grandes contrastes entre las tasas
minimas y midximas de incremento diamétrico.

Una de las implicaciones demogrificas del crecimiento di
ferencial en los drboles puede ser su relacién con la repro-
duccifn de los mismos. Por un lado debe existir un compromiso
entre la tasa ue crecimiento y la fecundidad individual de
los &rboles maduros, y por otro la velocidad de crecimiento
debe tener relacién con la edad a la primera reproduccidn de
las especies.

3. Reproducci6n
La edad de maduracifn en las palmas tolerantes estudiadas
fluctda entre 30 y 50 afios (Bullock, 1980; Pifierc et al, 1982
Savagé y Ashton, 1983; Vandeémeer. manuscrito); y en los &rboles
del dosel superior varfa de 15 afios para Pentacletlira macroloba
en condiciones abiertas (Hartshorn, 1972) hasta 120 6 150 afos
en Araucaria cunninghami y Pentaclethra macroloba en selva ma-
" dura, respectivamente (Enright y Ogden, 1979). Ecsta gran varia-
cién en el perfodo'prereproducfivo dentre de una misma especie
entre individuos creciendo en distintas condiciones de luz,
refleja l1a dependencia del crecimiento de estas especies en
este factor. También indica que para estos 4drboles existe una
talla minima 1ndepéndiente de la edad, que puede depender de
Jos recursos disponibles en el sitio de crecimiento, (p. ej.
Tuz 'y nutrientes requeridos al disparo de 1a reproduccidn)en
el cual",s'e'd’i"s;ﬁé'ra un “switch" fisiolgico inicidndose- ta produccibn de
estructuras sexuales (Harper, 19??). a

Se han encontrado tres patrones diferentes de fecundidad
con respecto a 1a edad en drboles tropicales (Pifiero ‘et al,
1984). 1) La fecundidad aumenta linealmente con la edad:
Pentaclethra macroloba {Hartshorn, 1972), Podococcus barterd
(Bullock, 1980). 2) La fecundidad individual tiene un miximo
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a edades intermediax Araucaria cunninghami (Enright y Ogden,
1979) y 3} La fecundidad aumenta hasta un m&ximo que se mantie
ne constante para la mayorfa de los estadios reproductivos
subsecuentes: Astrocaryum mexicarum (Sarukhdn, 1980). Usando
el tamafio de Tos individuos en vez de su edad, se encuentran
patrones similares. Por ejemplo, Deckenia nobilis y Phoenfico-
phorum barsigianum para el primero y tercer patrén respectiva-
mente (Savage y Ashton, 1973). Sin embargo, al considerar el
tamafio, el patrén mds comin es el aumento exponencial de la
fecundidad (Hubbell, 1980; Bullock y Bawa, 1981; Petdrs,,
1983). Tal patrén refleja que la plasticidad en el tamafio jue-
ga un papel mis importante en definir la fecundidad de los &r-
boles de regiones tropicales hdmedas.

Ademds del nimero de semillas producidas, con Ta edad pue
de variar también 1a frecuencia de reproduccién de los indivi-
duos maduros. Por ejemplo, en Astrocaryum mexicanum la mayorfa
de Vas palmas maduras pequefias (al inicio de la etapa reproduc
tiva) se reproducen con una frecuencia anual muy baja mientras
que 12 mayorfa de las grandes (a edades reproductivas avanza-
das) muestran un ritmo de reproducci6n anual (Sarukhdn et al,
1984), Estos autores plantean un modelo del comportamiento re-
productivo de A. mexicanum en relaci6n a la proporcién de par-
ches medioambientales favorables y desfavorables.

Una fuente de variabilidad individual en la reproduccibn
de especies dioicas es la presencia de individuos diferencia-
dos en maches y hembras. Lioyd y Webb {1977, citado en Sarukhén,
1984) plantean que las diferencias en crecimiento y sobreviven-
cia inducidas por el sexo reflejan un costo que estd asociado
can 1a reproduccifn. Asi, una alta inversi6én energética por
parte de las hembras 1levard a uma mayor probabilidad de muer-
te y/o a una menor tasa de crecimiento. Dicho costo puede re-
flejarse también en una produccién mis prolifica de estructu-
ras reproductivas por parte de los machos (Bawa et al.,

1982).
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La variacién individual en el esfuerzo reproductivo puede
tener un efectobimpartante en 1a estructura genética de Ya po-
blacién. Por ejemplo Bullock {1982} encontrd una fuerte jerar-
qufa reproductiva entre los individuos de 4 especies arbéreas

3/ de los trdp\cos Por ejemplo, en una de Tas 4 especies un sélo
&rbol aport6 el 20% de Ya produccién total de flores produci-
das en una temporada por toda la poblacién.” Serfa importante
saber si son los mismos &rboles, y por lo tanto, los mismos ge-
notipos los qus contribuyen con la mayor parte de la produccién
de semillas (genotipos) afio con afio. Por ejemplo en A. mexica-
num los mismos 58 individuos contribuyeron con mds del 43% de
las semillas producidas por toda la poblacién durante siete
afios. Sin embargo, parece gue tal Jerarqufa'reproductiva mis
que tener una base genética estd determinéda por algin facfor
medioambiental, porque los individuos prolfficos se encontra-
ron agregados en parches que pudiesen ser ambientalmente favo-
rables (Sarukhin, et ‘al, 1984). Se ha encontrado que Tos indi-
viduos que crecen en claros j6venes tienen una mayor frecuen-
cia y cantidad de reproducci6n que aquelios que crecen en si-
tios de selva madura (Martfnez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1985),
Esto implica que lYos individuos reproductivamente dominantes
cambian al cambiar las condiciones medioambientales del claro,
anulédndose asi los posibles efectos en la estructura genética
de 1a poblacibn.

4. Ecologia de &rboles pionerosk

Hasta ahora no ha sido publicado ningln estudio demogrifi
co de drboles pioneros tropicales. Sin embargo, datos demogfﬁ-
ficos aislados b anecd6cticos permiten plantear las caracte-

- risticas autoecolcgiéas generales de las especies arbdreas se-
cdndarias (ver por ejemplo 1a revisi6n de Vdzquez-Yanes,
1980).

Como se planted 1ineas arriba, Vos &rboles pioneros. sélo
se estabYecen en claros grandes,, por. 1o que su d1str1bu€16n es
agregada y su densidad depende estrechamente de la dindmica de
apertura de dichos claros. En general, 1os drboles pioneros
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presentan densidades bajas en las selvas altas perennifolias
“virgenes". Por ejemplo, para Los Tuxtlas Carabias (1980) em-
contr6 sélo 8 individuos de Cecropia obtusifolia de 15-20 m
de altura por ha. En otras selvas del mundo la densidad de
estos &rboles es aln menor (Hartshorn, 1978; Heithaus y Fle-
ming, 1978; Hubbell y Foster, 1983). De acuerdo a los datos
de Pifiero et al, (1977) para Los Tuxltas, los &rboles pioneros
presentan un aporte estructural bajo, en relacidn a especies
arblreas persistentes de los diferentes estratos del dosel.
Dentro de los claros este aporte varfa, por ejemplo, para el
valor de dominancia entre un 10 y un 50%, dependiendo de la
ead sucesional de los mismos y de otros factores ambientales
favorables a la colonizaci6n por los pioneros (ﬁhrtshorn.
1978; Martfnez-Ramos, 1980).

Al abrirse el dosel de 1a selva el microclima al nivel
del suelo cambia totalmente, y se ha visto que 1a radiacién
directa y los cambios de temperatura activan la germinacién
de Tas semillas de especies pioneras que se encuentran en el
suelo de la selva (V&zquez-Yanes, 1976). Una vez estableci-
das, las pléntulas de estas especies son heliéfilas con altos
puntos de compensaci6n de luz y altas tasas fotosintéticas
méximas (Bazzaz y Pickett, 1980). Varios autores han medido
la tasa fotosintética de Cecropia obteniendo un amplio rango
de valores de saturaci6n de luz, pero siempre Superﬁoﬁes a los de especies
tolerantes a la sombra. En promedio, las tasas fotosintéticas y de-respira-
cidnipara los pioneros son de 14,1y 2.0 moles de COZ/cm hr respectivamente.
Dos veces mayores que las tasas promedio registradas para los drboles del dosel
superior y 5 y 6 veces superiores a aquellas de las plantas
del sotobosque (Lugo, 1970; Stephens y Waggoner, 1970; citados
en Bazzaz y Pickett, 1980).

La mayor radiacién solar de los claros se asocia a una
menor disponibjlidad de agua. Hasta ahora no se ha investigado
1a relacidon entre el potencial hidrico foliar y las tasas fo-
tosintéticas. Las especies pioneras presentan vasos mayores y
de menor resistencia al movimiento del agua que las especies
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persistentes. Sin embargo, no se sabe si ésta caracteristica’
es producto sé6lo de. 1a baja densidad de las maderas de los
pioneros o si es una caracter{stica adaptativa a condiciones
de baja disponibilidad de agua en las zonas abiertas (Bazzaz
y Pickett, 1980).

La acumulacién de Tefio con alto contenido de agua y bajo
costo energético, asf como las elevadas tasas fotosintéticas
de los pioneros se traducen en altas tasas de crecimiento en
di&metro y altura’ (Vizquez Yanes, 1980). E1 m&ximo incremento
anual en altura registrado es de 7 m para juveniles de Trema
micrantha en Panamd (Brokaw, en prensa). Este mismo autor re-
gistré incrementos miximos en altura de 4.9y 2.5 m al afo pa-
ra Cecropia'fnsignis‘y’Midonia‘argéntea,respectivamente. En ge
neral (ver también aparéado sobre crecimiento de este capftu-
10), los pioneros presentan tasas de crecimiento entre 2 y §
veces mayores que las de especies persistentes y su crecimien
to es contfnuo y no intermitente como el de muchas especies
que crecen en las fases maduras (sensu Whitmore, 1975}).

E1 acelerado crecimiento de los pioneros se asocia, ade-
mis, con la rdpida acumulacién de nutrientes. Se ha visto que
la concentracién de nutrientes es mayor en tejidos en creci-
miento activo de especies secundarias que en aquellos de es-
pecies persistentes (Golley‘gﬁ'gl.; 1975; citado en'Bazzary
Pickett, 1980). En relacién
a &sto se ha planteado que la sobrevivencia y crecimiento de
los pioneros puede ser afectada por la competencia de la toma
de nutrientes del suelo (Whitmore, 1975). M4s adn, mientras
que la mayorfa de las especies de selva madura presentan aso-
ciacién con micorrizas que les facilita la toma de nutrientes
de suelo, las pioneras carecen de esta asoicacidn. Janos
(1980) plantea que sto se debe probablemente at grado de
perturbacidén de la rizosfera en los sitios de establecimiento
de las pioneras.

La forma de crecimiento de los pioneros también es pecu-
liar. En su etapa juvenil captan Ya luz con un tronco moncp6-
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dico y pocas hojas megifilas, desarroliando después ramas ortd-
tropas que forman una amplia capa convexa de hojas que no se
traslapan (Briiing, 1977; Ashton, 1378; Hallé, et al, 1978).

Asociada a 12 rdpida tasa de crecimiento de los &rboles
pioneros estd una temprana edad de waduracidn. Por ejemplo,
Carica papaya puede alcanzar su primer evento reproductivo a
Tos 8 meses de germinar en 1a selva de Los Tuxtlas. En la misma
selva Heliocarpus appendiculatus y 1a misma Cecropia obtusifolia
maduran entre los 2 y 5 afios de edad (Martinez-Ramos, 1985).
Ademds, estas especies se caracterizan por producir cosechas de
semillas copiosas con una dispersifn amplia espacial y temporal
mente durante un ciclo anual (Fleming, 1979; 1981; Vizquez-
Yanes, 1980; Whitmore, 1983}. Muchas de estas especies tienen
relacién con frugfvoros dispersores (Fleming, 1979; Fleming y
Heithaus, 1981) y otras producen propigulos dispersados por el
viento durante la época de secas {Martfnez-Ramos, 1985).

La aparentemente elevada proporcifn de recursos que los
pioneros dedican a1 crecimiento y reproduccién puede tener re-
Yacién con las longevidades relativamente cortas de estas es-
pecies { 10-50 afios, Martfnez-Ramos et al,, datos no publicados).
Esto concuerda ademds con los altes niveles de herbiveria ob-
servados en estos drboles {Coley, 1982; citado en Martinez-Ramos
1985; Nafez-Farfdn, 1985; Ndfez-Farfdn y Dirzo, 1985; De 1a
Cruz y Dirzo, manuscrito). Se h2 argumentado que estas especies
escapan a los depredadores temporalmente (por ser effmeros e
impredecibles al regenerarse en claros) y no por la inversién
en compuestos secundarios de defemsa {Hartshors, 1978). Sin em-
bargo, en muchas especies pioneras se encuentran relaciones mu-
tualistas, generalmente con hormigas, que impiden el ataque de
herbivoros y l1a competencia con otras especies (i.e. 1ianas y
enredaderas). Los ejemplos més conocidos son el de Acacia cor-
nigera y la hormiga Pseudomyrmex ferruginea (Janzen, 1967};

y el del género Cecropia y las hormigas del género Azteca
{Janzen, 1973; Downhower, 1975).
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También se ha planteado que las semillas de estas especies
tienen mecanismos de escape a depredadores (pequefias y poco
apetitosas) y por lo tanto pueden permanecer en el suelo por
periodos prolongados (m&s de 3 afios). Paralelamente a ésto se
han desarrollado en estas especies finos mecanismos de latencia
que aseguran su germinacién en condiciones adecuadas de creci-
miento (Vdzquez-Yanes, 1976).



IB. OBJETIVOS

tos objetivos de este primer capitulo son los siguientes:

1. Describir los patrones de sobrevivencia, crecimiento y re-
produccidn de Cecropia obtusifolia.

2, Evaluar el efecto de algunas caracteristicas y condiciones
ambientales de los .claros sobre dichos atributos demografices..

3. Analizar la relacidn entre el ciclo de vida de la planta y
el ciclo de regeneracién natural de al selva.

4. Comparar la demografia de esta especie con la de aguellas
de estrategias de regeneracidn contrastantes (i.e. toleran-
tes 2 la sombra y ndmadas) que crecen en 1a misma seiva de
Los Tuxtlas.

IC. MATERIALES Y METODOS

Cecropia obtusifelia depende estrictamente de claros para
germinar y por lo tante su poblacidn se encuentra segregada espa
cialmente en grupos coetdneos que crecen en parches con distinta
edad sucesional., Esto impide que se encuentren sitios pequefios
con altas densidades de la especie, en donde se representen to-
das Yas etapas de su ciclo de vida y en donde se pueda llevar a
cabo un estudio demogrdfico. En contraste, es necesario conside-
rar grandes extensiones que abargquen todas las fases del mosaico
de regeneracidn de la selva.

En este trabajo se establecid un sitio permanente rectangu-
lar de 100 m de ancho por 500 m de largo (Fig. 4). En diciembre
de 1983 se marcaron 500 cuadros de 10x10 a lo large de transec-
tos en direccion E-H. En cada cuadro de 100 m2 se localizaron y
mapearon con un sistema de coordenadas, todos los individuos de
C. obtusifolia mayores o iguales a 0.50 m de altura.

Se distinguieron 4 estadios para las plantas establecidas
de esta especie: plantula , juvenil (I y 1I), prereproductivo y
reproductivo o maduro (I, II, YII y IV). Para los individuos
pertenecientes a cada uno de estos estadios se siguieron progra-
mas de marcaje, observacidn y recenso particulares:
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Pléntulas: Esta etapa se consideré a partir de 1a emergen-
cia hasta una altura de 0.5 m. Esta altura coincide con &1 ini-
cio de 1a lobulacién de las hojas que en las pldntulas. son en-
teras y lanceoladas. En septiembre de 1983 en un claro de alre-
dedor de un afio o menos de .edad se establecieron aleatoriamente
6 (25x25 cm) cuadros permanentes de observacién en 6 manchones
de pldntulas de la especie (2 de alta, 2 de media y 2 de baja
densidad). Cada cuadro se delimité con 4 varillas clavadas en
el piso o en el tronco en cuyos &ngulos interiores corrfa un
cuadro removible con cuadrfcula de 2.5 cmz. Las pl&ntulas se ro
dearon con un alambre fino de cobre amarrado a un alfiler cla-
vado cerca de la pl&ntula con el nGmero de registro de l1a mis-
ma. Se hicieron censos mensuales tomando datos de altura total,
(al am mds cercano), nimero de hojas y presencia de cotiledo-
nes, sobrevivencia y nuevos reclutamientos. Los censos se con-
tinuaron hasta marzo de 1984,

Juveniles: Todos los fndividuos mayores de 0.5 m de altura
‘del tallo afin no ramificado (con una sola punta) se agruparon
en asta catégorfa. que a su vez fue subdividida en dos: {indivi-
duos de 0.5 ma 1 m de altura (Juveniles 1) e individuos de 1 a
5 m (Juveniles II}. Durante el primer censo general (diciembre,
1983) todos los juveniles presentes en las 5 ha se etiquetaron
con una numeracifn progresiva. Con un vernier estdndar de plds-
tico se les midi6 el didmetro (al mm mis cercano) a 1.3 m de
altura 0 a 10 cm por debajo de la yema apical en aquellos meno-
res a esta altura. En 3 puntos de contacto del vernier sobre el
tallo se colocaron marcas con pintura vinflica. La altura se mi
di6 con una‘cinta y/o con la ayuda de una varilla de aluminio
de 3 m, colocando una marca justo por debajo de l1a yema apical
de Tos individuos menores o iguales 3 2 m de a’tura, Se contd
el ndmero total de hojas y se anot§ la presenc. . ausencia de
hormigas. Se recensaron a los 4, 7 y 12 meses de la primera me-
dicidén; se registraron las posibles causas de muerte, el creci-
miento y 1a sobrevivencia.

E1 19 de noviembre de 1984 se tomd§ una marcha del flujo
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lumfnico incidiendo sobre 25 individuos juveniles de Cecropia:
13 recién muertos ( < 1 mes) y 12 vivos distribufdos indistin-
‘tamente en dos claros diferentes. Se nimeraron progresivamente
1os individuos y se hicieron recorvidos del lo. al 250. y del
250. al lo. sucesivamente desde las 7:30 A,M. hasta las 3.15
P.M. Para cada medici6n se colocS horizontalmente un sensor
Quantum Li-Cor {Li-1905) sensible a radiacién fotosinteticamen-
te activa (RFA:400-700 nm),conectado a un quantémetro Li-Cor
(L1-185A?,justo por encimé de cada individuo vive o muerto en
pie. Para los individuos muertos y cafdos la medici6n se tomé -
en el punto de localizacidn correspondiente a la altura regis-
trada para cada individuo inmediatamente antes de su muerte.

En todos los casos la lectura se tomaba hasta que la aguja del
quantémetro se estabilizaba.

Prereproductivos ¥ reproductivos: En ambas categorfas se
incluyeron a los individuos ramificados (con m&s de una'punta).
La primera abarcd individuos adn sin estructuras reproductivas
que siempre tuvieron troncos con didmetros menores o {guales a
10 cm y la segunda se constituyél de todos los reproductivos se-
parados en 4 subcategorfas de 10 ¢m de difmetro cada una {MI:
10.1-20; MI1:20.1-30; MIT1:30.1-40 y MIV:40.1-50). Se etiqueta-
ron. con numeracifn progresiva en diciembre 1983 y se tomaron
medidas de altura con un clindmetro; y de difmetro’ (a) mm mis
cercano) con un vernier grande de madera y aluminio marcando con
pintura en los puntos de 1a medicifn. Para cada planta se obtu-
vo una estimacién del &rea foliar tomande el numero total de
puntas (verticilo terminal de hojas, ver descripcitn de la es-
pecie) y de hojas en 5 puntﬁs tomadds arbitrariamente. Se re-
censaron a los 7 y.12 meses de la primera medicién., Si bien se
obtuve una estimacidn del drea foliar total a pértir del pro-
medio de &rea foliar paraE?hoJas colectadas, en las correlacio-
nes se utilizé el nGmero de hojas y puntgs como estimadores de
1a misma. ’

Se obtuvo un fndice de cobertura por encima de las copas
de los drboles de Cecropia calculado para cada individuo con
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el némero de copas de otros 4&rboles que cubrieran el 50% o
mis de 1a copa del mismo. También se anots el nidmero de copas
contiguas de otros individuos de la especie. Mensualmente a
partir de febrero de 1984 y desde 1a copa de un &rbol vecino,
se conté el numero de yemas y de racimos’ (1nflorescenc1as mady
ras y seniles para los machos e infrutescencias inmaduras y ma
duras para las hembras} en los 70 &rboles reproductivos (28 ma
chos y 42 hembras). En un tndividuo de cada sexo se marcaron y
observaron mensualmente durante medio afio todas las hojas, ye-
mas, flores y/o frutos de 10 ramas elegidas al azar, para esti
mar 1a tasa de produccidn, maduracidén y recambio de las distin
tas estructuras. ' .

Se asigné a cada individuo la edad sucesional del sitio en
donde se encontraba creciendo ya que la germinacidn de C. ob-
tusifolia ceincide con la formac16n del claro. A su vez, los si

Liebm. tal y como se describe por Martfnez-Ramos’ (1985) y
Martfnes-Ramos ‘et al. (en prep.}.

Para estimar el nlGmero de semillas por individuo se colec-
taron 195 infrutescencias, pertenecientes a 11 individuos de
distintas edades. Las {infrutescencias se midieron (largo total)
y se secaron en un horno a 80°C durante 2 dfas para tomar el
peso seco de cada una. Se conts el ndmero de semillas en una
fracci6n de peso conocido de cada infrutescencia y se extrapold
al peso total para obtener el total de semillas por infrutescen
cia para individuos de las diferentes categorfas de tamafo dia-
métrico. Estos datos se sometieron a un anflists de varianza y
de comparacifn miltipie de medias {cf. tabla 16). Se encontrs
que solo el promed1o de semillas por infrutescencia de los ar-
boles hembras maduros mds jévenes difiere significativamente
de aquel del resto de las categorfas. Entonces para las hembras
de 10-20 cn de difmetro se utilizf et promedfo de sem{ilas/in-
frutescencia obtenida para ahuelios‘co1ectados de bembras de
este tamafio; y el nimero de semillas /de \as‘infrute'scep‘cias' colectadas
de las hembras mayores (20-50 cm diimetro) se promediaron para
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obtener un valor comdn. Para estimar el nimero de semillas poten
cialmente producido (sin considerar la cafda prematura de las
yemas florales) por hembra, se multiplic6 el nimero de semillas/
infrutescencia por el numero promedio de infrutescencias/racimo
y éste a su vez por el total de yemas florales producidas/hembra
/afio,

1D. RESULTADOS
1. Estructura de la Poblacifn

Cecropia obtusifolia present§ una densidad de invididuos
('>50 em de altura) por ha de 28.2, con un 50% de individuos re
productivos y el otro 50% de individuos inmaduros (tabla 3). Su
distribucifn espacial resulté claramente agregadz {Fig. 5). Pa-
ra los individuos no reproductivos se encontrd mayor agregacién
que para los reproductivos y al considerar a los machos y a las
hembras por separado se obtuvo un patrdén aleatorio. Este patrén
refleja 1a distribucién espacial de los parches de regeneracitn
de C. obtusifolia mds que aquella de Yos machos y hembras, ya
que ep wuchos casos sélo se encontrd un individuo de cada sexo
por parche (tabla 3). Machos y hembras no se encontraron asocia
dos entre sf (X21.04; P<0.1).

Se encontrd una proporcidn sexual de 1.5 hembras por cada
macho, 1o que usando una prueba de "G* (Sokal y Rohl1f, 1969)
(G=4.03) resulta significativamente distinta de una relacifn
1:1 (P<0.05),

La fig, 6 muestra la estructura de tamafios por didmetros y
alturas troncales y por 4rea foliar (nimero de puntas y hejas),
ademds de la estructura por edades de la poblacién. En todas
ellas se advierte una buena regeneracién (preponderancia de ca-
tegorias inferiores), siendo la distribucién diamétrica una ti-
pica de la forma "J" invertida. En las distribuciones de tamafio
{altura y didmetro principalmente) y edad se nota 1a preponde-
rancia numérica de una de las categorias intermedias de repro-
ductivos (11-14 afios). Esto puede indicar una época de mayor



Tabla 3. Densidad y disteibucion horizontal de Cecropia obtusifolia en 5 ha de
Ia selva de Los Tuxtlas. El indice de distribucion de Ciark & Evans (1954) se
basa en distancias al vecino mas cercapo. Valores menoces a 1 indican
agregacién, igusles a 1 aleatoriedad y mayores a 1 uniformidad. La
significancia del {ndice se obiuvo mediante una prueba de “z’ (Poole, 1974).

("p<0.0S, ""p«0.001, ***p0.0001).

ESTADIO DENSIDAD INDICE
(ind. ba™?) CLARK&EVANS
POBLACION TOTAL 282 05073 *=

(> 0.5 mafturs)

NO REPRODUCTIVOS 142 0.2008 **
JUVENILES | 48 -
JUVENILES I 62 —
PREREPRODUCTIVOS 3.2 -

REPRODUCTIVOS 14.0 07720
HEMBRAS 84 09340 *
MACHOS . 56 09627 *
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Figura 5. Distribuci6én de {ndividuos de Cecropia obtusifolia en sitio de & ha de>1a selva de Los
Tuxtlas, Veracruz. (o) Individuos no ramificados »50 cm de altura; (a) individuos
ramificados no reproductives; (e ) hdmbras; (m) maches.



40 20

"
o
2
2
>
= 20 - 10
£
R
0 0
08 8 1 I7T 23 37 051 8 18 24 3
~ Edad (ahos) : Altura (m)
[ B
»
o 40f a0} 40}
3
2t r i
’ .
5 20f 20} 20t
[
a?
ot — ot L ol
08 10 20 30 40 80 1 2« 6= Il 2I- 4i- Bl 1= 1i= 21- (O} 201-30i- 40 501-
) . . 3 10 20 40 80 10 20 100200 300400 500 893
,Diametro tem) Nimero puntas Nimero hojas

Figurd 6. Estructura poblacional de C. obtusifolia para 5 ha de la selva de Los Tuxtlas.
{N=141). (0}) No reproductivos (N=T1); (@) Hembras (N=42); (D)) Machos (N=28).

gc-



-39

reclitamiento de 1a especie, posiblemente debido a la mayor dis
ponibilidad de claros en esos afios ( ~ 1971-1974. En el caso de
las ramas y hojas se pueden presentar mayores variaciones dependiendo de Tas
condiciones medioambientales en que crecen los individuos en di-
ferentes momentos. La primera ramificacién coincide en un lapso
de 3 afios (de los 2 a los 5 afios de edad} con la primera repro-
duccidn, que octurre cuando las individuos alcanzaﬁ una talla de
4 a 12 m de altura y de 5§ a 10 cm de didmetro. Una proporcién
muy pequefia de individuos se encuentran en la categorfa de md-
xima érea foliar (mds de 80 puntas) y cerca de 50% de los repro
ductivos fienen entfe 20 y 80 ramas, gue corresponden a 100-300
hojas en promedio. -

Aplicando pruebas de Kolgomorov-Smirnov’ (Siege}, 1980}, no
se encontrd diferencia yignificatiéa entre machos y hembras para
" tas distribuciones anteriores, aunque aparentemente las hembras
“pueden alcanzar longevidades mayores {26 afios) (ver fig. 6).

La "dmax” para 1a comparac16n de las distribuciones por altura,
nimero de puntas y numero de hojas (19, 20'y 21 respectivamente;
P<.0 1) fue mucho mayor qgue aguella para la comparac16n por: d16-
‘metro y edad’ (9 y 11 respectivamente; P>od)

‘Las mayores probabilidades de mortalidad se concentran .en
1os primeros estadfos (plantuia-Juvenil II) y aparentemente se
asocian a causas fisicas, principalmente carencia de luz, trau-
mas fisicos por cafda de ramas y dafies por movimiento del sustra
to de'enraizamienté.(pudriciﬁn o movimiento del tronco o ramas).

En la etapa previa a la reproduccién sigue habiendo un 11%

" de muertes, pero una vez que maduran 108 6rbo1es, la sobrevivenfj'
cia es casi del 100%. Esta disminuye nuevamente en Tos estadfos
mayores en que los &rboles mueren aparentemente por sendlidad
(tabla 4). '

2.1 'P-IEn’t‘u’Iés '

En los primeros meses de desarrollo de Tas pldntulas se re-
gistran las m&ximas probabilidades de muerte ‘de todas las etapas .



Tabla 4. Probabilidad anual de mortalidad de los individuos de diferentes
estadfos de Cecropia obtusifolia en S ha de la selva de Los Turtlas, entre

- diciembre, 1983 y diciembre, 1984. Se reporta el porcentaje de individuos
muertos bajo las distintas causas de mortalidad: 11 caida de ramas encima, 12
movimiento del sustrato, 2 falta de luz, 3 senectud, 4 desconocida.

ESTADIO N  Edad** PROBABIL. CAUSA MUERTE
(anos)  MUERTE
i1 12 2 3 4

PLANTULA 131 45 0999* 00 00 00 001000
JUVENIL 1 24 4da 0792 158 00 789 00 S3
JUVENIL 1T 29 1-4 0.655 5.3 368 S26 00 53
PREREPRODUCTIVOS 18 1-9 0.111 00 001000 00 00
MADUROS 1 20 3-17 0.000 — e e e e
MADURGOS i1 29 7-24 0.034 00 00 001000 00
MADUROS 111 16 10-36 0.062 00 00 001000 00
MADURGS 1V S 16-37 0.200 00 00 001000 00

- ¥ Al cabo de 167 dias se murieron todas las plintuias marcadas inicialments,
** De los parches en que crecen los individuos de Cecropis.
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establecidas de C. obtusifolia (casi del 100%). La muerte de
las pidntulas se origina, aparentemente por upa combinacién de
causas, principalmente de carécter fisico, asociadas al débil
sistema radicular de las pldntulas recién establecidas. En los
6 sitios permanentes la mayorfa de las pldntulas (70%) se en-
contraban establecidas sobre troncos cafdos y muchas de ellas
murieron cuando en el proceso de descomposici6n de los mismos,
se empe2d a desgajar la corteza del drbol. La muerte de las G1-
timas pldntulas coincidi6 ademds con el inicio de la época de
secas y aparentemente la falta de agua marchitéd a las Gltimas
sobrevivientes. Es importante considerar entonces la épéca de
establecimiento de 1as diferentes cohortes dentro de un mismo
ano, ya que ésta probablemente afecta l1a dindmica de los prime-
ros estadfos de desarrollo de C. obtusifolia.

Otro factor que influye en 1a sobrevivencia de estas eta-
pas es el tamafio del claro en el cual se establecen las pléntu
las. Parece que el tamafio de clarc minimo para que las pléhtu-
las de esta -especie. puedan sobrevivir es de alrededor de 100
mz. A partir de este tamafio, la probabilidad de sobrevivencia
de las pléntulas al aifio de haberse establecido aumenta al in-
crementarse 1a superficie del sitio abierto (fig. 7).

Todas las pldntulas establecidas dentro de un perfiodo de
un mes se consideraron de la misma cohorte. Para la cohorte de
septiembre (mes 2°) de 1983 hay una tendencia clara de mayor
probabilidad de sohrevivencia a mayor tamafio y ntmero de hojas
{tabla 5). A los 69 dias unicamente los individuos menores a 1
cm de altura y con O0-1 hojas en el primer mes de la emergencia
presentan sobrevivencias significativamente menores al resto.
A Tos 167 dfas se agrupan 3 y 4 categorfas para la altura y
el nimero de hojas respectivamente, con una probabilidad de so
brevivencia menor a la del resto de los individuos (tabla §).
Ahora bién, la jerarqufa de tamaifios puede deberse a pequefias
diferencias en el tiempo de establecimiento dentro del mismo
mes, a diferencias de micrositio o a diferencias genéticas o de
recursos maternas (p. ej. tamafo de la semilla). '
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Tabla 5. Probabilidad de sobrevivencia para diferentes categorias de altura,
nimero de hojas, nGmero de cotiledones y tiempo de emergencia para las
plintulas de Cecropia obtusifolia de la cohorte de septiembre de 1983, Se
reportan los datos de los 6 sitios juntos. Se muestra el valor de G para las
probabilidades de sobrevivencia en cada caso (*p<0.05; **p<0.01). Las [ineas
continuas unen probabilidades estadisticamente (p>0.05) iguales en una
prueba & posteriori por STP (Sokal y Rohlf, 1969).

CATEGORIAS DE: PROBABILIDAD DE SOBREVIVENCIA AL DIA:
N 69 167
ALTURA (cm)
1.0 27 0.07| 0.00
1.1-2.0 49 0.25 0.02
2.1-3.0 14 0.36] G=8.7134* 0.00{ G=4.0104"
3.1-40 7 0.29 0.14
4.1-50 4 0.25 025
NUMERO DE HOJAS
0 13 0.0 0.00
1 ] 0.00 0.0
2 40 0.25 0.00
3 27 0.22| G=7.8952® 0.04] G=7.6096™
4 14 029 0.07,
4 6 0.33 0.17
COTILEDONES
0 2 0.00 0.00
1 5 040 G=0.1914NS  0.00
2 94 02! 0.03
MES DE EMERGENCIA
10 101 0.22 0.03
20 20 0.35 G=3.1324NS  0.10 G=0.1804 NS
30 12 0.42 0.08
4° 3 - 0.00
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E1 70% de las plantulas pierden ambos cotiledones a los 2
meses de héber emergido y aparentemente aquellas que conservan
ambos cotiledones durante el primer mes tienen mayores probabi
lidades de sobrevivir que las que pierden uno o ambos de ellos
durante este perfodo, pero las diferencias no son significati-
vas (tabla 5). Los datos para analizar la probabilidad
de sobrevivencia de las distintas cohortes en un mismo claro no
son suficic ites.

2.2 Juveniles, pre-reproductives vy reproductivos

En C. obtu$1foi1a la luz parece ser un factor importante
que influye en la sobrevivencia de los juveniles. Se encontrd
una asociacién entre la cantidad de Tuz y la probabilidad de
muerte para 25 individuos "(Fig. 8). En promedio, 1a Tuz (RFA)
que llegaba a individuos que permanecieron vivos de Diciembre
1983 a Diciembre 1984, para cada hora del dfa fue siempre mayor
que para l1os que murieron en este mismo perfodo. Sin embargo,
este factor no parece tener la misma importancia en los indivi-
duos ya ramificados. E1 88% de ellos se encontraron totalmente
expuestos a la luz, indicando que después de pasar cierta altu-
ra (5-10 m) 1a luz deja de ser un factor limitante (tabla 6).
No se encontrd ademfs relacibén entre el fndice de cobertura y
1a probabilidad de muerte de 105 reproductivos, ya que todos
los &rboles de Cecropia que murieron tuvieron un {ndice de ce-
ro. E1 porcentaje de &rboles maduros de Cecropia maduros con
copas contiguas de la misma especie es mayor {tabla 6). Sin em-
bargo, IOs_muertos registrados también pertenecieron a la cate-
gorfa de cero copas contiguas. Es necesario hacer anilisis mis
‘detallados y tener mayor nGmero de ailos de observacidn para po-
der establecer Tas causas de mortalidad en los adultos.

En la tabla 7 se resumen las probabilidades de sobreviven
cia para diferentes categorfas de edad, tamafio y &rea folfar.
En general, a mayor tamafio (didmetro, altura y area foliar) hay
mayor sobrevivencia. Lo mismo sucede para la edad. Sin emBargo,
hay que hacer notar que mientras que los individuos que murie-
ron pertenecian a las G1timas categorfas de diﬁmetro y altura
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Figura 8. Radiacién fotosintéticamente activa .que 1lega a tndividuos jJuveniles
de C. obtusifolia que permanecieron vivos durante Diciembre, 1983-
Dicfembre, 19684, (0} (n=12) y que murieron en el transcurso del mis- -
mo perfodo (#) (n=13). Se reporta el pramedio y el error esténdar
para cada tiempo de lectura.




Tabla 6. Nomero de arboles de Cecropia obtusifolia maduros con distinto
nOmero de copas contiguas de 1a misma especie y de copas sobrepuestas de
cualquier especie. Entre paréntesis se reporta el porventaje del total de arboles
registrados.

NUMERO DE COPAS NUMERO DE COPAS DE OTRAS BSPECIES
CONTIGUAS DE Cecropia CUBRIENDO EL 50% O MAS DE LA COPA DB
ghiuaifolia Cecronia obiusifolis

0 | 2 3 0 1 2 3

25 7 1 3 32 4 0 0
(69.4) (19.4)(2.8) (8.3) (889) (11.1) - -
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Tabia 7. Probabilidad de sohrevivencia para diferentes categorias de tamafio
(alturs, dismetro, nimero de. puntas'y de hojas) y edad en Cecropis obtusifolia
en 5 ha de 1a seiva de Los Tuxtias: Se muestra el valor de G (**p<0.005) para
1as probabilidades de sobrevivencia. Las lineas continuas unen valores
estadisticamente iguales (p»0.05).en una prueba a posterjori por STP (Sokal y
- Rohtf, 1969).

“-~: CATIGORIAS DE: ] PROBABILIDAD DE SUBREVIVENCIA
EDAD (ancs)
05-2 Y] 026
3-4 19 026
5 -6 i 100
710 18 091
11 -14 19 0.95(691.95¢#
15:-10 10 0.90
19 -2 8 1.00
23 2% 7 086
26 - 2 100
031~ 18 2 019
110- 40 24 025
410- 80 17 0.94[Ge78514*
0.10-160 2 093
1610-M0 1 097
24.10- 16 089
DIANITRO (cm)
< 30 " 0.2}
5.10-100 16 087
10.10-130 1t 1.00|Ge262.147*
15.10-23.0 3 096
31050 21 1.00
7510500 1 ' 091
1 69 044
2 3 0.3}
%3 3 1.00] 202514
610 9 1.00
11- 40 » 092
44- 9 19 1.00
NUMERO BOJAS
- 3 2 023
6 10 2 0.4
11- 20 1 086
21- 60 3 1.00| G=349.348#
61-100 9 100
101-200 19 095
201-400 2% 092
401- 12 1.00
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{probabilidades de sobrevivencia <1}, no pertenecfan a las ca-
tegorfas de mayor 4rea foliar (ndmero de puntas y hojas) (pro-
babilidades de sobrevivencia = 1), aunque las diferencias no
son significativas:estadisticamente, es claro pues que los pri-
meros estadios son los més Iabiles. pero dentro de cada uno de
ellos hay variabilidad en cuanto a las probabilidades de sobre-
vivencia. Por ejemplo, en los juveniles y prereproductivos con 1
0o 2 ramas la probabilidad de muerte es significativamente mayor
a la de prereproductivos con mayor alGmero de ramas. Lo mismo sy
cede con el nGmero de hojas; dentro de Ta categorfa de los juve
niles prereproductivos {~ 1-20 hojas) existe una tendencia a au
mentar la probabilidad de sobrevivencia conforme aumenta el
drea foliar individval. La diferencia es ademis significativa
entre la segunda y tercera categorfas. Estos contrastes intraes
tadios no son tan claros en la catégorizacidn por didmetro, al-
tura y edad y s6lo se diferencfa claramente la baja brobab1lidad
de sobrevivencia de los 6rbole§ menores de 4 afios de edad (4 m de altura
y 5 cm de didmetro) de aquella {~1) de los arbo]esﬂnayores de esta edad.

. 3, Crecimiento

3.1 Piﬁntulas

La tasa promedio de crecimiento en altura para las pléntu-
las fue de 1.5 cm mensuales. En la figura 9 se comparan las ta-
sas de'crecimiento de tres cohortes sucesivas. Las pldntulas de
la primera cohorte crecieron sjgnificativamente mis répido que

la segunda y la tercera, entre las que no hubo diferencia signi-
ficativa.

Durante Tos primeros dfas de desarrollo se encontré una *
fuerte correlacidn entre el tamafio de la pl&ntula y el namero de
hojas, misma que se pierde conforme avanza el desarrollo (tabla
8). Esto posiblemente se debe a que en un inicio el tamafio y el
nimero de hojas estdn determinaqos en gran parte por la dota-
ci6n de recursos maternos y conforme avanza el desarroilo, los
factores medioambientales van teniendo una mayor influencia so-
bre el rendimiento de los individuos.
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Figura 9. Crecimiento en altura de pléntulas de C. obtusifolia de tres

cohortes: (e ) 30 septiembre, 1983 (rZ=0.9200; p 0.001);
(0) 27 noviembre, 1983 (r2-0,9074; p 0.001); (&) 15 diciem
bre, 1983 (r=0.7125; p<0.01). Se reportan los promedios y
errores estandar para cada tiempo. by bp=b3; p<g0.005 con

una prueba de "t" para comparacién de pendientes (Zar, 1974).

E) dfa ‘0’ corresponde al inicio de 1a la.comrte.



3.2 Juveniles, prereproductivos y reproductivos

Una vez establecidas las pléntulas y habiendo superado los

50 cm de altura, se inicia en (. obtusifolia un perfodo de cre-
cimiento en didmetro y altura muy acelerado, en el que se alcan

..zan tasas de crecimiento en altura hasta de 2manuales entre los
1y 4 afios de edad (tabla 9). La tasa de crecimiento comienza a
disminuir a los 4 o 5 afos coincidiendo con una rdpida expan~
sién de la copa (figura 10). En esta misma figura es interesan-
te notar ademis que el crecimiento en altura cesa antes que el
crecimiento diametral, Una vez alcanzada una posicifn adecuada
en el dosel continGa el engrosamiento del tronco. Asi pues 1a
planta invierte su energfa durante los primeros afios en una ace
lerada elongaci6n apical y después la va derivando a la ramifi-
cacidn, formaci6n de tejido fotosintético y reproductivo refle-
jéndose en un engrosamiento del tronca. Sin embargo, hay que se~
flalar que la superficie fotosintética por cada hoja de un indivi
duo no ramificado es mayor (%=26.97.6¥1023.5 cma; n=20) que aque
11a de un individuo ramificado (2=1140.Qf334.8 cme; n=37). Esto
puede compensar en los juveniles el relativamente bajo nimero de
hojas por individuo,’ i

Los datos de crecimiento en didmetro, tomados para el perfg
do de Diciembre 1983 a Diciembre 1984, no concuerdan totalmente
con Tos predichos por los modelos de la figura 10 (ver tabla
11), basadas en la asignacién de la edad a los 4rboles de C. ob-
tusifolia utilizande a Astrocaryum mexicanum como indicador de
edad de perturbacién., La mixima tasa de crecimiento se registrd
en Tos individuos de 4 a 6 afios {tabla 11}, Sin embargo, para la
mayoria de 1as categorias se registr6 una variacién muy elevada
{c.v.=40.0 hasta 185.6%). Es necesario considerar un mayor nlme-
ro de individuos y de afios de registro para aminorar la variabi-
lidad y detectar los posibles patrones existentes.

Se encontré una correlacidn significativa entre la veloci-
dad de crecimiento de Yos juveniles y la cantidad de luz (RFA) .
que reciben {figura 11). Este factor determina, en parte, la ca-
pacidad de acumulacitn de biomasa en los primeros afios de desa-



Tabla 9. Tass de crecimiento en didmetro de fos diferentes estadios en
Cecropia obtusifolia_en S ha de 1a setva de Los Tuxtlas.

ESTADIO TASA DE CRECIMIENTO (DIC, 1983--DIC, 1984)
N ALTURA (X *S;cm ano"!) DIAMETRO (X'S;cm ano™!)

JOVENIL I 5 525 703 0.43%0.26
JUVENIL I 10 905 959 1.63%3.21
PREREPRODUC. 15 ~  187.0% 1085 1.64%1.02
REPRODUC.T 20 — 1.83* 145
REPRODUC.IT 25 —_ 1.07 094
REPRODUC. ITI 15 — 0.55 £ 0.41
REPRODUC. IV 4 — 0.53%0.63

* Representa el nGmero de individuos que quedaron vivos de cada estadio
despues de un afio de haberse marcado.
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Figura 10. Crecimiento de C. obtusifolia en 5 ha de la selva de
Los tuxtlas (n=1417. Se reportan los promedios y los
errores estdndar para los individuos agrupados en ca
tecorias de edag de dos afios. Didmetro (o) {DiAm=3.85
+ 9.7 Ln edad; r¢=0.960, p& 0.001}; Altura (@) (ALTu=
4.8 + 7.0 Ln edad, r2=0.946, p& 0.001); nimero de
hojas (a ) nimero de puntas (o
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Luz recibida (RFA) de 8 AM. o 3RM.
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Relaci6n de la tasa de crecimiento en altura y la luz
(RFA) que 1lega a individuos (un dfa de 8 A.M. a 15.00
pm) juveniles deC. obtusifolia en la selva de Los
Tuxtlas. {r=0,7005, v<=0,4907; p¢z0.01; K=14).



-65

rrollo de esta especie. Al comparar las tasas de crecimiento de
los individuos en claros de distinto tamafio se observa también
una tendencia a mayor incremento anual (tanto en altura como en
didmetro) conforme aumenta el tamafo del claro. Las m&ximas ta-
sas registradas son para claros de 150 mz y 200 mz. Sin embargo,
hay una alta variabilidad individual (ver por ejemplo para claro
de 200 m2 con 9 individuos un coeficiente de variacién del 77%).
También hay que hacer notar que los individuos establecidos en
sitios sucesionales presentan tasas de crecimiento bastante ail-
tas, aunque con variabilidad también muy elevada (tabla 10).

En l1a tabla 11 se concentran los valores de crecimiento dia
metral para diferentes categorfas de edad, tamado y d&rea foliar.
En todos los casos, los individuos mds pequefos y meﬁos vigoro-
sos presentan las menores tasas de crecimiento y la mayor varia-
cién. Sin embargo, el crecimiento de los individuos con una sola
rama no es el menor, presentando ademds una variabilidad muy al-
ta. Esto puede indicar, por un lado, un alto grado de impredeci-
“bitidad medioambiental para los individuos con una sola rama, y
por otro una asociacidn de dicha varianza con el amplio rango de
nimero de hojas (0-22) que presentan. La tasa de crecimiento au-
menta bruscamente al pasar a la segunda categorfa de tamafio y/o
foliar. En todos los casos, menos en el de nimero de ramas, la
méxima varianza se presenta entre los individuos de esta catego-
ria. Los altos coeficientes. de variaci6n en muchas categorfas es
tdn asociadas a nimeros muy pequefios de individuos (£ §). Sin
embargo en algunos casos hay un coeficiente de variaci6n de més
del 200% con un considerable nidmero de individuos ( >10), rvefle-
jando en estos casos el grado de variabilidad real. En la etapa
del desarrollo de 1 a 5 m de altura, 1 a 5 cm de didmetro y 6 a
10 hojas se encuentran las mdximas varianzas individuales. Estas
pueden atribuirse a que dicha etapa coincide con el proceso de
clausura del claro por el crecimiento de las plantas producién-
dose un ambiente altamente heterooéneo en cuanto a disponibili-
dad de luz.

Existe una fuerte correlaci6n entre todas las caracteristi-
cas vegetativas. En general el didmetro explica una mayor propor



Tabla 10. Crecimiento de juveniles de Cecropia obtusifolia en ciaros de distinto

tamafio y en sitios sucesionales de 1a selva de Los Tuxtias.

INCREMENTO ANUAL EN:
SUPERFICIE DEL CLARQ EDAD ALTURA DIAMETRO N
(m?) (afios) (m;x*s) em;x*s)
Sucesional >4 1282092 178129 8
Claros
100 1 0.6020.42 1.1620.70 2
125 1 0.75 2068 0882081 6
150 1-2 2842038 334%020 3
200 34 1.05 2081 1012063 9

-56



Tabla 11. Tasa de crecimiento en didmetro para diferentes categorias de edad,
altura, didmetro, nmero de ramas y hojas para Cecropia obtusifolia en $ ha de
1a setva de Los Tuxtias (DIC, 1983--DIC, 1984).

CATECCXIAS IX: TASA DS CRECRIENTO (om ako™)
il 1ts cv.e
EBAD (okos)
0- 2 12 1602920351 1056
1- 4 " 1452 105(s00) 724
‘-6 1 2462 147¢1.80) 398
6 - 10 1? 12140990147 o8
10 - 14 1® 1.01%090(0.75) 9t
-1 9 0.63%061(039) 968
w-2 ] 0.76%053(047) 697
2 - a6 3 0.25%0.23(041) 920
» 26 2 0.70%028(041) 400
ALTURA (m)
03- 1.0 5 0434036 60.5
11- 390 10 1654821 196.9
51-108 13 1.67%1.04 622
101 - 15.0 13 162151 904
15.4 - 200 u 1412147 85.0
204+ 250 16 0.71%047 66.2
254 - 30.0 (] 0.30% 086 "
801 - s 043%0.28 533
TIAXETRD (om)
01- 1.0 3 0.32% 050 156.3
14+ 590 13 142420 200.0
51 - 10.0 13 2014127 60.0
104 - 20.0 19 173813 5.2
201 - 30.0 30 1.04%092 "3
$0.1 - 40.0 13 0355041 M5
40.1 - 50.0 4 052063 121.2
MR RAMAS
1 29 145201 1806
2 -3 4 144196 112.6
5 -10 $ 18t 0.3
1 -20 12 1.79% 130 726
n -4 u 0.e5%0.03 9”4
a“ -0 1? 0.20% 046 65.2
" -9 2 eunton 100.0
»n :
XO0JAS
0 -3 4 o.u!c.« ”ns
6 -10 12 1.43 295 2063
1 o-20 11 1utoss 529
a -4 3 160 us 108
4 -8 3 1977102 924
81 -160 13 l.n!u; 772.6
161 -320 37 no 0.94 1044
821 -840 14 0.2 o4 68.1
o - 3 1.00%0.37 370

'm'lmdvlnuvum que permanecieron vivos haste diciembre de 1904,
mduhmolmdmdom(m Fig. 10). N

PSR S,
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ci6n de la varianza en el resto de las caracteristicas (altura
y drea foliar) que Tla altura. Dicha proporcién es siempre supe-
rior al 70% (tabla 12). Por esta raz6n se hicieron andlisis de
regresién para ajustar modelos lineales a la relacidn del di&me
tro con el resto de las caracteristicas vegetativas. En todos
los casos el andlisis de varianza es altamente significativo
(p>0.0001) (tabla 13). Sin embargo, an algunos casos hay pro-
blemas de autoregresién y del comportamiento de los resfduos
que requieren de andlisis ulteriores. También existen diferen-
cias en el grado de significancia de 155 regresiones entre ma-
chos y hembras para diferentes caracteristicas. Esta puede ser
la base para andlisis mds detallados sobre el dioicismo en esta
especie, que se'presentérﬁn en trabajos futuros.

Por otro lado, se observa que existe una correlacién muy
significativa entre el tamafio (altura y didmetro) y la edad de
105 drboles de Cecropia estimada con la ayuda de Astrocaryum
mexicanum. La correlacfén entre la edad y el érea foliar (nume-
ro de puntas y hojas) es también significativa pero estas carac
terfst1cas explican una menor proporc16n de 1a varianza en edad
(63-68%) que el tamano (71-77%) (tabla 12).

Finalmente, en la misma tabla 12 se observa que al aumen-
tar la edad, tamafio y drea foliar disminuye la tasa de creci-
miento diamétrica de los drboles de Cecropia; pero Ta tasa de
crecimiento en altura aumenta significativamente, excepto con
respecto a la edad. Hay que tomar en cuenta, sin embargo, que
el incremento en altura s6lo se midi6 para los jJuveniles {notar
N entre paréntesis), mientras que el crecimiento diamétrico se
tomé para todos Tos individuos de 1a poblacitn que pefmanecieron
vivos después de un aﬁp.

4, Reproduccidn

La edad a la primera reproduccifn en Ceécropia obtusifolia
es entre 2 y 3 aflos, que corresponde a un tamafo de 10 a 15 cm
de didmetro. Aparentemente, machos y hembras maduran a 1a misma
edad, sin embargo el &rbol més pequefio en fructificacién corres
pondié al sexo femenino (8.4 cm de didmetro y 11 m de éltgra).
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Tabla 12. Correlacién entre caracteristicas vegetativas y entre éstas y fa tasa
de crecimiento en didmetro y altura para Cecropia obtusifolia en 5 ha de 1a
selva de Los Tuxtlas. Se reporta N entre paréntesis cuando éste es diferente de
141. Los incrementos en didmetro {INCR DIAM) y en altura {INCR ALTU) son
de DIC, 1983 a DIC, 1984. (*p<0.05, **p<0.01, ***p0.00S5, ***"p«0.001, NS
£2005)

X Y 2

DIAM ALTU 05643 209
DLAM No.PUNTAS 0.7383 #2440
DLAM LG. Wo. PUNTAS 086800 seee
DIAM No.BOJAS 07108 #eee
DLAM 1G.Mo. EDJAS 08149 #ree
DIAM EDAD 0.772 #s4¢
DIAM 1LG. EDAD 08073 seve
DIAM INCR ALTU 0.3270 #8433
ALTU Yo, PUNTAS 06464 (32) eeee
ALTO LG. No, PUNTAS 08473 S04
ALTU ¥o.HOJAS 035909 #ees
ALTU 16.No. BOJAS 08214 +eee
ALTO EDAD 0.7149 rees
ALYD 1G.EDAD 08178 sees
ALTU A.BASAL 0.7290 *ese
ALTO A.BASAL 07352 #ese
ALTO INCR ALTU 020 (32) #on
A.BASAL No. PUNTAS 07303 #44s
A.BASAL No.BOJAS 06927 teee
EDAD Yo, PUNTAS 06796 Hese
EDAD Mo, BOJAS 06315 eeee
No.PUNTAS Mo HOJAS 09590 *aes
DIAM INCR DIAM 00679 (37) »re
ALTU INCR DIAM 00339 (97) o
No.PUNTAS  INCRDIAM 00398 (97) **
No.HOJAS INCR DIAM : -00%6 (97) *
EDAD INCR DIAM 00929 (97) *eee
INCR ALTU INCR DIAM VIUI(R) *
Ho. PUNTAS INCR ALTU 02023 (2) tee
¥o.HOJAS INCR ALTU 02617 () #eee
EDAD INCR ALTU -00%02 () ¥S

A.BASAL INCR ALTU 02636 (32) #xee
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Tabla 13. Regresion lineal de didmetro contra caracteristicas vegetativas para
toda la poblacién y para hembras y machos por separado. Se reporta el
estad(stico "F"' de cociente de varianzas que en todos los casos es significativo
(p«0.001), el coeficiente de la regresion (B) y su error estindar (valor entre
paréntesis), asi como la constante de fa regresion (A). Entre paréntesis en la
parte superior se reportan los grados de tibertad de la "F". (ALTU=altura;
PUNT=no. de puntas; HOJAS= no. de hojas; LG ED=logaritmo de 1a edad; LG
PU=logaritmo del nimero de puntas; LG HO=logaritmo del nGimero de hojas.

H TODA POBLAC. (1,139)

E B
ALTU  106404° 069
{0.021)
PONT 43382 14
0.0394)
HOJAS  3417% 11
(0500)
EDAD  47183'% 032
{0024)
LGED 356876 O
: {0001)
IGPU 1019214° 0051
0002)
LGED  61207'¢ 0036
(0002)

A
1563

<335
~20.20
066
017
00t
075

HEMBRAS (1.40)
3 B A
5122¢ 033 6357
(0.074)
6794% 169 -137%
{0203
4741 1169 -6633
(1.659)
4085 065 -223
(0.101)
48267 02 052
(0.003)
919 003 057
0003)
6546 003 163
{0.033)

MACBOS (1,26)
F B A
4435 030 67
(005)
2901 172 -1268
(0319}
2157 1541 -114.12
3274)
251 041 325
(0.009)
2548 002 070
(0003)
Q@1 003 05
(0003}
3415 003 156
(0.005)

' 'Losresidmcmmlmeonrwpscto b4

* Ray eutoregresidn (p<0)



Machos y hembras producen yemas florales axilares que ma-
duran en racimes de 20 y 4 espddices cada uno, respectivamente.
Estos miden entre 8 y 30 cm de longitud y pesan entre 2.5y 7
g para las hembras.

Las caracteristicas vegetativas que explican mayor propor
cidn de la varianza en el niimero de yemas florales producidas
son el nGmero de puntas y de hojas en los machos; y, estas y el
didmetro del tronco en las hembras (tabla 14). Lo mismo sucede
con la produccién de infrutescencias en ambos sexos (tabla 14).
En esta misma tabla se advierte otra diferencia importante en-
tre los sexos. Mientras gque en los machos no existe una corre-
lacién significativa (p>0.05) entre ta altura y 1a produccién
de yemas e inflorescencias,en las hembras la correlacifn entre
altura y nimero de yemas e infrutescencias (maduras e inmadu-
ras) es sfgnificativa (p< 0.001), explicando mds del 50% de su
varianza, ;

Tanto en las hembras como en los machos hay una tendencia
a un conflicto entre el crecimiento y 1a reproduccitn (tabla
14). Sin embargo, la correlacién negativa entre el crecimiento
diamétrico y la producci6én de inflorescencias maduras y frutos
inmaduros en machos y hembras respectivamente, no es significa-
tiva para los primeros y sf para los segundos. Lo mismo sucede
con la cantidad de flores seniles en los machos y de frutos ma-
duros en las hembras (tabla 14)

La edad explica una pequefa, pero significativa proporcién
de la varianza ep la produccibén de yemas, fleres y/o frutos en
ambos sexos (tabla 14). Finalmente en esta misma tabla’se ad-
vierte que las relaciones del incremento diamétrico y total de
jnfrutescencias(6 inflorescencias) inmaduras con el total de
yemas producidas no son significativas al considerar machos y
hembras juntas, pero s{ lo son si se les toma por separado.
Esto indica que el comportamiento de ambas relaciones difiere
entre los sexos y €stas se cancelan al analizarse juntas,

La tasa de maduracidn de las yemas a flores es de menos de
26 dias para los machos y de menos de 30 para las hembras. De
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Tablai4. Relacién: de caracteristicas vegetativas y reproduccidn en {gcropia
obtusilolia en § ha de la sefva de Los Tuxtlas. DIAM=diAmetro; ALTU=alturs;
NRPUN=nGmero de puntas; N°HOJ=nGmero de hojas; A BAS-drea basal; INC
DIAMe-incremento en didmetro; XYEM= total de yemas; ZIFI=total de
infrutescencias inmaduras o jinflorescenclas para hembras y machos
respectivamente; ZFM=total de infrutescencias maduras o inflorescencias
seniles” para hembras y machos respectivamente (FEB, 1984 - FEB, 1985). Se
reportan [os coeficientes de correlacién de Pearson para mostrar el sentido de
1a relacion entre las variables (*p<0.05, **p<0.01,***p¢«0.001, NS p>0.05).

VARIABLES HEMBBAS + NACHOS HACHOS HENERAS
X . 4 Q70) (i26) Qm42)

DIAM ITEM 04000 2+ 03630 ## 0.7054 #4¢
ALTU * 02493 ¢ 0.19?26 NS 0.7393 tee
HePUN h 06669 #ee 08430 aas 08136
HeHOJ - 07283 #*» 08296 et 0.7762 ***
A BAS - 04499 #44 03010 #* 0.7640 *4#
ICDIA * 0219 kS ~0.339] *¢ 035 *
EDAD - 02914 #* 0.346] @8 035395 ea#
b4 " 0.1388 HS 09427 mot 0.9N6 toe
pii 4 - 02873 ## 0.7163 2a¢ 09048 #3¢
DIAM b1 05661 #e# 03020 ** 0.7900 e+
ALTO - 04700 s8¢ 00935 NS 06793 #8s
ABAS © 03308 #e# o522 * 0.7933 #e¢
HPUR h 03032 #as 0.1430 #4¢ 08198 #4#
R¥HO] - 04577 #ee 07237 #e¢ 08169 #e¢
INCDIA b 02945 # 02671 S QU3+
EDAD - 03695 #e¢ 04420 ® 06499 nee
N * 09281 aes 08349 #as 09770 *e#
DIAM b1y 03574] w2e 04030 * 0.7338 *ee
ALTU b 0426 #08 00353 KS 06702 #a
ABAS ° 03637 wes 03336 * 0.7541 #es
NePUN b 06401 &8 06516 ## 07758 #4¢
p: itk h 03608 #2# 06747 nee 07730 #ee
INCDL h 02469 # ~00725 NS -03198 #
EDAD - 03274 e2e 02324 HS 06307 #*

“ Este centiGed no noe proparcions mache informecita ye que Tepresents unloamente of atimero de
flores seniles de Lo mechon que sloankaron o registreree antes do coor,



esta forma en censos espaciados en intervalos de un mes las ye-
mas registradas en un mes no se vuelven a registrar al'mes si~
guiente. £1 nimero total de yemas registrado en un afo {la suma
de todos los regiétros mensuales) resulta por lo tanto un buen
estimador de la reproduccién anual. Este puede estar ligeramen-
te subestimado para los machos en que las yemas tienen mayor
probabilidad de caer o madurar en el intervalo de un mes.

La reproduccién {total de yemas producidas en un afio) aumen
ta con el didmetro y la edad de los &rboles, tanto en machas co
mo en hembras. Sin embargo, el tamafic explica, en ambos sexos,
una mayor proporcién de 1a varianza en l1a reproduccidn de los
drboles, que la edad (figura 12). Al analizar la grdfica de pro
medios para categorias de 5 cm de didmetro parece que el aumento
en la reproduccién con el tamafio es lineal en ambos sexos. Sin
embargo, para el caso de los machos parece que la produccidn de
yemas tiende a mantenerse constante o a disminuir, después de
cierte tamafic y/o edad si se observan Tas graficas de todos los
individuos (figura 12a y b para les- machos].

Se hicieron andlisis de regresidn lineal simple y miltiple
para plantear un modelo de la reproduccién en funcidn de) didme
tro, el drea foliar y la edad, que son las caracterfisticas vege
tativas que mejor se correlacionaron con la reprqducc16n~(ver
tabla 14). En ambos sexos el mejor predictor de;']a’reprb- .
duccidn es el ndmero de puntas; pero mientras que en las hem-
bras el digmetro también es buen predictor,en los machos esta
variable explica una proporcién significativa pero mucho menor
de la varianza en la produccifn de yemas (tabla 15). Otra dife-
rencia importante entre machos y hembras es el grado de relaci6n
lineal entre la edad y 1a reproduccién; mientras que en los bri
meros ésta no es significativa en las segundas si 1o es. En la
misma tabla 15 se muestra que los modelos lineales miltiples no
mejoran los ajustes. En todos los casos no hubo problemas de au
toregresién (ver valores de Durbin-Watson) y los residuos no va
riaron con ningdn patrén respecto a la y estandirazada.
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Figura 12. Reproduccin de machos (n=28) y hembras {n=42} de C. obtusifolia

.~ en funcién de a) didmetrq troncal: b) edad y ¢) Comportamiento
promedio para categorfas de 5 cm de didmetro; on este caso se re
porta el promedio y un error estdndar,



Tabla 15. Regresién lineal para el nOmero total de yemas producidas por
raachos y hembras de G obtusifolia en funcién de {a edad y {as caracteristicas
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vegetativas. Se reporia el estadistico "F” del anilisis de varianzs y sus grados
de libertad (g.L); el coeficiente de fa regresion {B) y su error estindar entre
paréntesis; la constante de Ia regresion (A) y el estadistico de Durbin-Watson

{d.w.). (**p<0.005, ***p<0.001, NS ;0.05).

X Y F gl Ble.s A dw.
EENERAS
DIAMETRO IVEMAS 64.418*** (1,40) 17.792 (2217)-18370 19501t
NePUNTAS © 78.329**" (1,40) 8.654 (0.978) 152 1.85842
DIAMETRO 48.877***(2,39) 8355 (3.182)-10847 179384
N@ PUNTAS 5467 (1.494)
DIAMETRO ~ 25.123%* (4,37} 6691 (3.486)-166.91 1.80024
ALTURA 6408 (4.417)
N@ PUNTAS 3634 (3.565)
N2 HOJAS 0.134 (0.425)
EDAD h 19.745**" (1,40} 14306 (0.575) 063 223546
NACHES
DIAMETRO IYEMAS 12065** (1,26) 45.073(12.976)-268.08 1.66179
NRPUNTAS * 64286 (1,26) 28.543 (3560) -1.13 240459
DIAMETRG ~ 31.723** (2,25) -84.967(12390) 12699 240373
Ne PUNTAS 31151 (5.245)
DIAMETRO - 16.679** (4,23) 17.310(21.036) 359.104 258475
ALTURA -40.601(26.437)
N2 PUNTAS ¥ 38.783(19.902)
NRHOJAS -1.198 (2.033)
EDAD 4.662NS (1,26) S52.101(24.129) 187 143972
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El namero promedio de espddices (potencilaes*) producidas
por Tos individuos en cada categoria diamétrica es de 12 a 42
veces mayor en los machos que en las hembras. En general, pa-
ra cada categoria diamétrica hay mayor variacidn en la produc
cifn de yemas en Tos machos que en las hembras.

Un andlisis de varianza de un camino mostrd diferencia
significativa en el nlmero promedio de semillas por infrutes-
cencia entre las hembras de distinta categoria de tamafio. Una
prueba a posteriori de comparacién miltiple separd al promedio
de Jos individuos mis pequefios (MI) (tabla 16). No se pudo dis
cernir si el promedio de MIII y MII provenia o no de la misma
poblacidn, Probablemente, el promedio menor cbtenido para MIII
se deba a que las infrutescencias de una de las hembras estaba
afin inmadura. Aumentando el tamafio de muestra se anularfan es-
te tipo de variaciones y creemos que se agruparian claramente
los promedios de semillas para MII, MIII y MIV. Bajo esta consi
deracion se calculd un promedio global para estas tres catego-
rias (X+5= 4611,.7+41041.8) y para MI se dejé el promedfo obteni
do (x+S= 2727.3+994.8). Con estos valores se obtuvo un prome-
dio del nimero de semillas por racimo multiplicando por 4.222
(promedio de infrutescencias/racimo) para MI y por 4,01 para
el resto. Asi, se estimé el nimero de semillas producidas por
cada hembra multiplicando el nGmero de yemas por 11514.660 (se-
mi[]as/racimo) para las hembras en Ml y por 18492.917 (semillas
/racimo) para las hembras en MII, MIII y MIV.

En la figura 13 se muestra la fecundidad de las hembras en
funcion de su edad y tamafio. E1 diametro del tronco, una vez
més, explica una mayor proporcion de la -variacion en la produc
cidn de semillas (64.16%) que la edad (34.85%). Sin embargo,
hay que recordar que la estimacion de 1a edad de los drboles
tiene errores sistemiticos y aleatorios desconocidos que pue-
den estar afectando los resultados que se encuentran. A diferen
cia de la curva del nimero de espidices y diametro, la curva de
nlimero de semillas y didmetro, mds que recta parece tener una
forma sigmoidal.

*E1 nlmero promedio de espadices o infrut. por racimo al que da lugar una
yema es igual a 4.
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Tabla 16. Nomero de semillas por infrutescencia en 11 individuos de Cecropig
obtusifolin en 1a setva de Los Tuxtlas. Se reporta el andlisis de varianza y la
comparacién moitiple de medias para diferentes categorias de tamafio. Las
lineas unen valores iguales estadisticamente (p>0.05). Las pruebas de
homogeneidad de varianzas muestran que no hay heterogeneidad (p<0.05).
(***p<0.001).

FUMB DE VARIANZA gl sC SMC F
CATEGORIA DE TAMARO 3 1208813649 402937883 39.733***
ERROR 191 1936934238 10141017

TOTAL 194 3145747887

PRUEBA DE COCHRAN (Homogeneidad de varianraes)s0.3187 (p=0.261)
PRUEBA DE BARTLEIT (Homogeneidad de varianzas)=2.015 {p=0.110)
(2ar, 1974)

- CATEG. DETAMARO: MI Ml MII  MIY
Ng PROMEDIO SEMILLAS/ESPADICE: 2727.3 40149 46907 47579
PRUEBA A POSTERIORI SCHEFFE: [
(Sokal & Rhotf, 1969).




( miltones ) - Afig™!
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Figura 13. Fecundidad en funcién de edad y tamafio vara las hembras

(n=42) de C. obtusifolia en Los Tuxtlas.
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En la figura 14 se representa la proporcibén de individuos
que se reprodujeron {cor &1 menos 1 yema o racimo) durante 1,2,
3... 12 meses al afio. L. hubo ninguna hembra que tuviese yemas
durante todo el afio y aporentemente estdn divididas en 2 grupos
iguales: 13s que produjeron durante 6 o menos meses y aquellas
que tuvieron yemas durante m&s de medio afio (figura 14a). En
contraste, 1a mayorfa (80%) de los michos produjeron yemas duran
te mds de 8 meses al aflo y un 42% present6 al menos una yema dy
rante 1os 12 meses del afio (figura 14a).

La lenta tasa de maduracién de las infrutescencias inmadu-
ras (2 a 3 meses) en las hembras provoca que estas se vayan acy
mulando en el drbol. La cuarta parte de las hembras present6 al
menos un fruto inmaduro durante todo el afio. E1 nimero de meses
promedio con alglin fruto inmaduro en pie fue de 8.6 (S=+3.5). La
presencia de una pequefia proporcién de individuos en la catego-
rfa de cero meses nos indica que en algunas hembras las yemas
producidas se cayeron antes de la maduracién (figura 14b).

En las hembras la distribucién para los frutos maduros es
muy similar que la de las yemas. La ausencia de &rboles con fru
tos maduros todo el afio y el relativamente bajo promedio de ni-
mero de meses con presencia de estas estructuras nos puede estar
reflejando que una vez que maduran los frutos son ripidamente
removidos por los dispersores diversos (figura l4c);

Para los machos la distribucién de la produccién de flores
maduras es de la misma forma que para las yemas. Sin embargo 1a
pérdida de yemas o la rdpida maduracidn de las mismas provoca
que se haya registrado cierta proporcién de individuos sin flo-
res durante todo el afio y que el porcentaje de machos con flo-
res los 12 meses sea menor que el correspondiente para la pro-
duccién de yemas (figura 142 y b).

La distribucién para las flores seniles en los machos sim-
plemente nos representa el ndmero de individuos que conservan
sus flores por distintos perfodos. La mayorfa pierden las flo-
res rapidamente después de la maduracién. Esto se ilustra por
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Figura 14. Frecuencia de reproduccibn en machos y hemhras de C. obtusifolfa

en 5 ha de Ja selva de Los Tuxtlas. Entre paréntesis se reporta
el nimero promedio de meses que se reproducen Tos individuos y

su desviacion esténdar,



Tabla 17. Produccién de yemas en drboles de Cecropia obtusifolia de febrero,

1984 afebrero, 1985.
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PORCENTAJE DE ARBOLES
LGyo NUMERODE  MACHOS (N~28) HEMBRAS (Ne42)
YEMAS x s

100 — 150 36 119
151 — 200 00 167
201 _ 25 178 38.1
251 —— 300 324 333
301 — 351 429 00
351 — 400 36 00

o
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la asimetria hacia la jzquierda en la distribucidn de &rboles
machos para las flores seniles {figura 14c). También esta dis-
tribucién puede mostrar las diferencias en la actividad repro-
ductiva de los individuos, tanto en su frecuencia de floracidn
mensual como en la tasa de recambio de las inflorescencias.

La mayorfa de los machos (80%) produjo m&s de 324 yemaé;
mientras que el 66.7% de las hembras produjo menos de este ni
mero. Ademds, mientras que casi el 50% de los machos produjo '
m&s de 1000 yemas no hubo ninguna hembra que alcanzara esta
produccién {tabla 17)

1IE. DISCUSION

La superficie de 5 ha considerada en este estudio es ape- .
nas suficiente para poder describir la demograffa de una espe-
cie, que como Cecropia obtusifolia, crece segregada en el es-
pacio. tas semillas se localizan en el suelo de cualquier sitio
de 1a comunidad {ver capftulo II) y tienen una estructura pro-
pia de edades en el banco de semillas. Las plantulas y juveni-
les se encuentran creciendo en claros jb6venes (1-2 afios de ha-
berse formado) y los reproductivos se encuentran en parches de
vegetacibén sucestonal con distinta edad de perturbacién (Martf-
nez-Ramos, 1985). '

La estructura de la poblacidn de esta especie puede refle-
jar la estructura y dindmica de berturbacién del mosaico de la
selva. Por ejemplo, su densidad estd Tntimamente relacionada
con la tasa de renovacidn de Va selva. La selva de Los Tuxtlas
tiene una tasa de renovacisn de 67 afios y la densidad de Cecro-
pia es de 13 individuos < 10 cm de didmetro por ha (Martinez-
Ramos y A.-Buylla, 1986), mientras que las selvas de La Selva,
Costa Rica y de IBC, Panamd se renuevan cada 118 y 114 afios y
presentan densidades de Cecropia { ¢ 10 cm d.a.p.) dé 1 y
3.3, respectivamente (Hartshorn, 1978; Brokaw, 1982;1985). Su
estructura en forma de "3" invertida refleja la disponibilidad
de sitios para el establecimiento de nuevos reclutas y los pi-~
cos en su estructura son reflejo de épocas de mayor perturba-
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cién y dispenibilidad de claros adecuados en el sitic muestrea-
do. En la figura 15 se muestra 1a concordancia que existe entre
la estructura de Cecropia en cada una de las 5 ha y la historia
de perturbacién y estado actual del mosaico dentro de las mis-
mas. En las has 1,2 y 5 con proporciones relativamente altas de
claros hay una mayor representaci6én de individuos j6évenes que
en 1as ha 3 y 4 con menor superficie abierta. Por otro lado, en
las has 3 y 4 en donde hubo mayor perturbacién pasada (mayor
proporcién de sitios sucesionales) los tamafios intermedios y ma
yores estdn mejor representados en la poblaci6én de Cecropia.
Actualmente Vas tasas miximas de apertura de claros se pueden
relacionar con la cercanfa al camino (ha 1': ver figura &)y el
aumento en 1a inclinacién del terreno (ha 5) (Martfnez-Ramos,
et al, en prep.). '

La estructura de especies con distinta estrategia de rege-
neracién contrasta en algunos casos con la de Cecropia obtusi-
folia. Los némadas, por ejemplo, tienen una muy pobre represen
tacidn de los tamafios intermedios (Bannister, 1970; Hartshorn,
1972; C6érdova, 1979; Clark y Clark,manuscrito) por presentar
banco de pléntulas que rapidamente se ‘vreclutan a la poblacién
madura al abrirse un claro. En la misma figura 15 se observa
como hay una mayor representaci6n de &rboles maduros ( 230 cm
de didmetro) en la hect&rea mds estable (ha 3); mientras que en
la menos estable (ha 1) es en donde mejor estdn representados
los primeros estadfos de estas especies.

La estructura de las especies tolerantes a la sombra que
se han estudiado es también de Ta forma "J" invertida con una
alta proporcién de individuos j6venes (Pifiero, Sarukhdn y Gon-
z8lez, 1977; Bullock 1980; Vandermeer, manuscrito). Esto indica
que para estas especies hay también suficiente disponibilidad
de sitios de reclutamiento en la selva, siendo estos general-
mente sitios que se encuentran en las fases maduras del bosque
(sensu Whitmore, 1975).

La distribucién espacial de 1a especie es también conse-
cuencia de su dependencia en claros para regenerarse. Cuando
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un claro se abre, cohortes, en este caso de semillas, se activan
y germinan, produciendo un proceso de reclutamiento en ondas
(Van Steenis, 1958; Martinez-Ramos y Alvarez-Buyl}la, 1986). El
patrén agregado de Cecropia resulta ademis de una alta disponibf
1idad de propdgulos por claro {ver Capftulo II) que producen al-
tas densidades de plantulas; que después de un proceso de acla-
reo dan lugar a individuos maduros con un grade menor, pero sig-
nificativo de agregacién (Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1986).
En la figura 16 se muestra el proceso de reciutamiento por ondas
en un claro recién abierto y el cambio de 1a estructura de Ce-
cropia a 1o largo de la regeneracifn. Hay que hacer notar, sin
embargo, que dentro de parches de la misma edad (ver corte de po
blacién en parches de 6-8 afios) hay cierta variacién en el tama-
flo y drea foliar de los individuos que resulta de dos fuentes.
Por un lado de las caracterfsticas intrfnsecas de los individuos
y por otro de las variadas condiciones para e) establecimiento,
crecimiento, sobrevivencia y reproduccién que se presentan en di
ferentes claros (i.e de diferente tamafio, orientacién, vegeta-
cifn circundante y anterior, etc)}. Dicha variacidn puede deberse
ademfs a nuevas colonizaciones en sitios sucesionales, aunque pa
ra esta especie esto no es muy comin (Martinez-Ramos y Alvarez-
Buylla, 1986). '

La distribucidn aleatoria que resulta de considerar a los
drboles de diferente sexo por separado habia de la distribucién
al azar de los claros adecuados para la regeneracién,de'Cecroéia
{ >100 mz). Esta suposicifn de que los claros se abren y se dis
tribuyen aleatoriamente se constata con la distribucidn de fre-
cuencias de perturbaciones recurrentes obtenida para Los Tuxtlas
que se ajusta a una Poisson (Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla,
1986). :

Cada drbo) de Cecropia obtusifolia produce entre 138,178 y
13,647,772 semillas cada afio. De €stas una proporcién muy baja
germinan ( 6.9%). De las pldntulas emergidas sélo sobrévive una
fraccién muy pequeda (~ 0.05%). La produccién de una cantidad
tan elevada de entidades geneticamente distintas puede ser en si
misma la causa de una elevada erosifn genética en los primeros
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estadfos de la especie (Sarukhin. 1974) La sobrevivencia de 1las
pléntuias de Cecropia ests afectada por un conjunto de factores,
en su mayorfa de fndole ffsico. NGAez-Farfién (1985) también en-
contr6 que 1a cafda de ramas y movimiente del sustrato (descom-
posicibfn y rodamiento de troncos principalmente) son causas im-
pertantes de 1a mortalidad de (. obtusifolis en Los Tuxtlas .
fo obstante, el hecho de que la probabilidad de muerte disminuya
en plantulas con mayor nimero de hojas hace pensar gue la pérdi-
da de 4rea foliar por herbivorfa puede afectar de manera impor-
tante 1a sobrevivencia de las blantulas de esta especie. Otros
resultados incluyen que hasta un 40% de la mortalidad en plantu~
las de 20 a 60 cm de altura de €. obtusifolia en dos claros de
Los Tuxtlas, se debe a la accién de herbfvoroes defoliadores y
chupadores de savia. Reporta hasta 8 diferentes tipos de dafios
para el mes de Diciembre en uno de los sitios de estudio; no
obstante, existe una gran variabilidad temporal y espacial en

1a accifn de los herbfvores sobre esta especie. Los fndices de
herbivorfa también fueron muy distintos entre los individuos,
pudiends ejercer‘un efecto diferencial en la mortalidad de los
mismos (Nufiez-Farfin, 1985).

La tasa de mortalidad que opera durante Yos primeros meses
de desarrpllo (hasta los 11 cm de altura promedio) es significa
tivamente mayor que aquella para los siguientes meses (hasta
aproximadamente los 3 m de altura, datos de'NGRez-Farfé&n, 1985)
(figura 17). Este cambio aparentemente brusco, en la probabiYi-
dad de sobrevivencia a partir de cierto tamafio de las pldntulas
se ha observado para otras especies tropicales {Liew y MWong,
1973; Synott, 1873; Vandermeer.nmnuscrlto Clark y Clark, manuscrito
ver tabla 2). Es diffcil evaluar la gausa de dicho cambio sin
tener evidencias experimentales, perp muy probablemente se deba
a un cambio fisiol6gico que npera a cierto tamafio crftico, o0 a
1a accidn de_un conjunto distintp e factores de mortalidad
{Vandermeer, manuscrito). Tualesquiera de estas dos explicaciones
parecen bastante factibles ya que no .hay razones aparentes para
atribufr el cambio en la tasa de mortalidad a diferancias en
las condiciones de los dos claros (este trabajo y el de Nufiez-
Farfdn) considerados.
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desde 1a germinacién hasta los 11.3 cm de altura promedio
(®) {datos de este trabajo); y a partir de los 27.5 cm hasta
los 3 m de altura promedio (o) (Hiodificados de HaRez~ :
Farfdn, 1985). p&0.05 en una prueba de "t" para probar

Ht: by D by (Zar, 1974).



TESIS WO DEBE
MM BE LA -BIRLIBTECA

En los primercs meses de desarrollo el vigor de las plinty
las, determinado, probabliemente en gran parte, por la dotacidn
de recursos maternos parece influir de manera importante en la
sobrevivencia y crecimiento de las mismas.

€1 conjunto de caracterfsticas asociadas al aumento en el
tamafio de 1os claros parecen determinar de forma importante la
sobrevivencia de las pléntulas y juveniles de Cecropia obtusifo-
lia. Sin embargo, dentro de los claros parece haber heterogenie-
dad, encontréndose sitios buenos y malos para la germinacién,
establecimiento y crecimiento de Cecropia. Ndfiez-Farfdn (1985)
encontré en dos claros de Los Tuxtlas que C. obtusifolia tiene
mayores probebilidades de sobrevivir en la zona de la copa que
Heliocarpus appendiculatus; y lo contrario ocurre en la zona de
la rafz. La colonizacién diferencial de las especies dentro de
un claro ha sido postulada como causa de la gran riqueza de es-
pecies en las selvas tropicales (Orians, 1982; Brandani, et al.
ms., citado en NGhez-Farf&n, 1985). Las diferencias en la sobre
vivencia de estas dos especies pioneras encontradas por Nifez-
Farfdn (1985) ilustran el hecho de que la heterogeneidad expre-
sada dentro y entre los claros determina, en cierta medida, en
este caso por sobrevivencia diferencial de las especies, 1a com
posici6n futura en un punto de la comunidad (NGfez-Farfédn,1985).

De acuerdo con el concepto de “"safe site" de Harper (1977)
dentro de un claro grande ( >100 mz) pueden entonces encontrar-
se una mayor proporcién de "safe sites"” que dentro de uno peque-
fio; pero un claro grande en s no se puede considerar como un
"safe site" por su heterogeneidad interna (ver Martinez-Ramos.

y Alvarez-Buylla, en prensa). Por ejemplo, en un claro grande
en Los Tuxtlas (200 m2) una gran cantidad de pldantulas que ger-
minaron justo a un tado del tronco cafdo fueron aplastadas por
éste al irse descomponiendo y rodando por la pendiente del: te-~
rreno. Es asi como eventos aleatorios pueden hacer que ciertos
micrositos resulten delétereos para las pléntulas de C. obtusi-
folia. Otros eventos de esta misma naturaleza son la cafda de
ramas y/o restos del tronco.



-80

Ademds de la heterogeneidad espacial entre y dentro de los
.claros, la época del afic y el tiempo después de la apertura en
que se reclutan las pldntulas parecen ser también importantes.
En este estudio resultd claro que la primera cohorte registrada
present6 mayores tasas de crecimiento que las siguientes.

E]1 tamafio de claro afecta también la sobrevivencia y el
crecimiento de los individuos juveniles de C. obtusifolia. Hay
una clara relacién entre ambos y la cantidad de luz que reciben;
pero al analizar la variaci6n de estos pardmetros y el tamafio
del claro no hay una concordancia perfecta. Esto se debe a que
factores como la pendiente y orientacién del terreno asf como
caracteristicas de la vegetacién circundante influyen en el &rea
colonizable, que no siempre coincide con la proyeccién vertical
de la abertura del dosel (Popma et al, manuscrito). Es decir, si
hay mayores probabilidades de encontrar “"safe sites" para Cecro-~
pia en claros mayores de 100 m2. pero puede haber claros muy
grandes (en este caso uno de 200 mz) en que no se encuentren las
condiciones 6ptimas para crecer. Brokaw (en prensa) en Islia Ba-
rro Co]orado'(IBc) también encontr6 que en algunos claros gran-
des C. insignis y otras pioneras estaban ausentes. Ademis, las
condiciones lumfnicas dentro de un mismo c¢laro son heterogéneas.'
se encontré por ejemplo un amplio rango de cantidad de Tuz (RFA)
recibida por distintas plantas dentro de una misma apertura (ver
figura 8 que corresponde a individuos en Gnicamente 2 claros).
Bazzaz (1984) ha propuesto que en claros orientados Este-Oeste
individuos situados equidistantes a ambos Tados del centro del
claro pueden recibir irradiacifn solar diferencial durante un
dfa provocando fluctuaciones diferenciales en la humedad. Ambos
factores pueden provocar tasas fotosintéticas distintas en los
diferentes individuos,que a su vez se pueden traducir en distin-
tas tasas de crecimiento. También es interesante el hecho de que
se encuentren individuos de Cecropia en sitios sucesfonales con
tasas de crecimiento bastante altas. Probablemente esto se deba
a que en estos sitios de cobertura poco densa al abrirse un "hue
co" en el dosel se pueden crear condiciones buenas para el esta-
blecimiento y crecimiento de la especie.
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Aparentemente, especies del mismo género en otras selvas de
América necesitan de claros ain mayores bara regenerarse (Brokaw
1983; en prensa). Por ejemplo C. insignis en la selva de IBC, Pa
nam§ ocupa unicamente claros mayores de 215 m2 (Brokaw, en prensa),
E! mismo autor reporta que los tamaiios minimos de claro son de
376 y 102 m® para la regeneraci6n deé Trema micrantha y Miconia
argentea, respectivamente. Curiosamente Vas mdximas tasas de cre
cimiento registradas para ﬁiconia argentea, que se regenera en
claros de tamafioc similar a Yos de Cecropia obtusifolia en Los
Tuxtlas, coinciden con los de esta Gltima especie. Sin embargo,
las mdximas tasas registradas para Y. micrantha y C. insighis
en IBC son 3 y 2 vaces superiores, fespectivamente, a las regis-
tradas para Cecropia obtusifolia en Los Tuxtlas. Con respecto al
rango de tasas de crecimiento registradas para otras especies ar
b6reas { >1«5 cm aﬁo'l). en otras selvas del mundo, las registra
das para C. obtusifolia en este estudio son intermedias {ver
Bazzaz y Pickett, 1980; Peralta'gﬁ‘gjgmahuscrito).

E1 patrén de crecimiento obtenido para €. obtusifolia en
Los Tuxtlas durante las etapas pravias a la reproduccidn también
es distinto al de las tres especies analizadas por Brokaw (en '
prensa). Mientras que este autor reporta una disminucidén en la
tasa de crecimiento con el tamafio, a partir de 1 m de altura; en
C..obtusifolia Ta tasa de crecimiento en los.individuos menores
a un metro de altura es baja y aumenta hasta una tasa mixima des
pués de rebasar esta altura, misma que se mantiene mis o menos
constante hasta los 5 a 10 m de altura (antes de la reproduccionL
Ademds, es en la etapa de méximo crecimiento (1-5 m altura, 1-5
cm de didmetro y 6-10 hojas), en la Qué se prasentan las maximas
varianzaé, reflejandose en ellas el alto grado de heterogene{dad
ambiental que se genera en el proceso de clausura del claro du-
rante esta etapa. ’

A pesar de que alin no tenemos recabados datos pars evaluar
la importancia de las hormigas en la sobrevivencia y crecimiento
de los juveniles de Cecropia, creemos que estas pueden tener un
papel importante. Todos los juveniles registrados adquirieron re
laci6n con hormigas entre los 80 c¢cm y 1.2 m de altura. La varia-
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c16n que se encontrd en relacién a la colonizacién consiste en:
i) en unos casos, 1a hormiga reina hizo el primer orificio en

la base de 1a yema de la planta y permaneci6é dentro sin detectar
se establecimiento de la colonia inmediatamente (1-2 meses des-
pués del primer contacto de 1a reina con la planta); ii) en
otros casos, s hubo colonizacién imediata; y iii) en otros mds
la hormiga reina abandon6 1a planta sin haber co]on{zacidn. sin
embargo se tienen muy pocos datos para evaluar el efecto demogrd
fico de estas variantes. Por el hecho de haberse encontrado rela
cion entre el area foliar y Ta tasa de crecimiento y si efecti-
vamente las hormigas Azteca protegen a Cecropia de la herbivorfa
(Déwnhower, 1975), se puede esperar que variaciones en esta rela
cién aparentemente mutualista tengan efecto en los atributos de-
mogrSficos de la planta. Evaluar esto con certeza requiere de es
tudios experimentales (ver Janzen,1967).

Las causas en la variacifn de las probabilidades de sobrevi
vencia y del crecimiento de 1os &rbcles maduros de C. obtusifo-
lia no estdn aiin claras. Parece que después de pasar cierto um-
bral de altura { D10 m) 1a luz deja de ser un factor importan-
te. Se ha argumentado que‘ﬁos drboles pfoneros requieren de al-
tos contenidos de nutrientes péra crecer y que la competencia
por éstos pudiese afectar la demografia de estas especies (Whit-
more, 1975). De esto s61o se tienen hasta ahora evidencias 1ndi-
rectas para un &rbatl de las selvas Asifticas. Compnosperma bre-
vipetiolatum crecib sSlo al 25% de 12 altura que alcanzé en el
mismo lapso de tiehpo en una plantaci6n muy poco densa {Whitmo-
re, 1975). Para asemejar esta condicién comparamos las tasas de
crecimiento y la reproduccién de &rboles maduros coet&neos en
parches de densidad distinta (tabia 18). Aparentemente el patrén
que 36 OBtuvo no s muy claro. En, los parches de 6-10 y de 11-15 afios pare

-ce existir una tendencia directa en el crecimiento y Ta reproduc
cién al aumentar la densidad; y en los parches mis viejos, ambos
tienden a ser menores al aumentar l1a densidad. Probablemente esto
estd reflejando que mientras que en los ¢laros J6venes'e§1a cali
dad (p. ej. tamafio principaimente) del claro 1o due determina
las posibilidades de establecimiento (N) y las tasas de creci-



*Tabla 18. Tasa de crecimiento y ntmero loial de yemas producidas {FEB,
1984-FEB, 1985) por arboles adullos de Cecropia obtusifolia en parches de fa
sefva de Los Turtlas con densidades y edades de perturbacion distintas. Se
reporta el incremento anual promedio en didmetro y el nimero promedio de
yemas producidas con sus respectivos errores esténdar entre paréntesis.

EDADPARCHE N2 IND N9 PARCHES INCR DAP (cm) IYEM
(afios)

610 2 2 070 (050) 1121 (897)
1 1 0.76 176
5 2 105 (055) 285 (16)
4 1 231 (057) 242 (73)
115 3 3 009 (005) 921 (479)
3 i 077 (623) 825 (211)
6 | 167 (044) 405 (127)
1620 1 ] 0.60 509
4 2 079 (037) 632 (403)
4 1 024 (0.13) 465 (225)
2125 2 2 112 (035) 643 (198)
3 t 0zt {(021) 376 (123)
3 1 023 (009) 430 .(241)
)25 2 1 070 (020) 590 (148)
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miento,en los viejos si puede ser la interferencia la que afecte
el crecimiento y reproduccidn de los drboles. Creemos que en un
andlisis de este tipo sin embargo, intervienen demasiadas varia-
bles (i.e. distribucifn de individuos de cada parche, proporcio-
nes sexuales dentro de cada parche, calidad del parche, interfe-
rencia con otras especies ecoIGgicamente afines, etc) que difi-
cultan el anSlisis del efecto que la interferencia intraespecffi
ca tiene sobre el rendimiento demogrifico de los individuos. Una
relacifn entre el crecimiento y la reproduccidn de los indivi-
duos yAsu distancia al {ndividuo conespecifico y heteroespecifi-
co mas cercano probablemente resulte mﬁs cdng}uyente.

Clasicamente, se ha postulado que la elevada plasticidad de
Tas plantas impide tomar a3 la edad como una referencia demogrdfi
ca fiel. En su lugar, el tamafio ha sido considerado como el me-
Jor predictor demogrifico en especies vegetales (Harper, 1977,
Silvertown, 1983). Sin embargo, en Cecropia obtusifolia, y tam-
bién en Astrocaryum mexicanum, estudiado en la misma selva de
Los Tuxtlas (Sarukhdn, 1978, 1980; PiBero et al., 1984), se ha
encontrado una buens correlacibn entre el tamafio y ta edad. El
grado de variaciﬁn en tamafio dentro de una misma cohorte de plan
tas se debe en parte 2 la severidad del medio en que crece una
especie {Harper, 1977; Sarukh&n et al., 1984). £} amb{ente in-
terno de una selva alta tropical puede considerarse restrictivo
en disponibilidad de luz. E) hecho de que especies con ecologfas
tan diametrales como Cecrupia'obtUsideia y Astrocaryum mexjcanum
muestren correlaciones estrechas entre el tamafio y 1a edad, su-
giere entonces que dentro de una selva alta perennifolia, 14 criba
ambiental de sobrevivencia es mds fina fue en otros ambientes.
Esto contrasta por ejemplo, con lo que sucede en ambientes desér-
ticos en que 1a luz no es un factor limitante y en donde enconirg
mos que adn individuos muy pequefios pueden reproducirse (Venable,
comunicacidn personal).

En los primeros estadfos de Cecropia { 550 cm de altura) se
expresa un rango amplio de variabilidad en crecimiento. Esta va-
riabilidad coincide ademis como ya se puntualizé arriba, con las
primeras etapas de clausura de Tos claros en Qué su heterogenei-
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dad interna en cuanto a disponibilidad de luz aumenta por el
crecimiento de otras plantas. Dicho rango se va estrechando
con la edad; y cuando la mayoria de Tos individuos han alcan-
zado el dosel este rango es minimo ya que las condiciones de
crecimiento (principalmente en cuanto a disponibilidad de luz)
se hacen muy homogéneas para todos los individuos de Cecropia
que han logrado sobrevivir hasta estas etapas (> 10 m de altu-
ra). Este momento coincide ademds con la primera reproduccidn
y con una consecuente disminucion en las tasas de crecimiento.
En las G1timas etapas de Cecropia vuelve nuevamente a aumentar
la variabilidad en el crecimiento coincidiendo entonces con

la clausura total del parche por el crecimiento y 1legada al do.
sel de los drboles persistentes. Esto ocurre alrededor de los
25-30 afos de edad de los arboles en que mueren en pie perdien-
do primero el follaje y después las ramas y porciones del tron-
co poco a poco, dejando en su lugar un pequefiisimo claro en el
dosel de 1a selva. Podemos entonces describir el comportamiento
del rango de variacidn en el crecimiento de los drboles a lo
largo del ciclo de vida de esta especie como un reloj de arena
cuya base coincide con la etapa correspondiente a individuos de
aproximadamente 1 m de altura.

En la figura 18 se muestra la distribucion de frecuencias
de las tasas de crecimiento para diferentes categorias de tama-
fio. Esta es siempre asimétrica; con la mayoria de los indivi-
duos con las minimas tasas de crecimiento; pero el rango de va-
riacidn primero disminuye y después vuelve a aumentar a lo largo
del desarrollo de los individuos. En los primeros estadfos de
desarrollo de Cecropja, hay entonces una restriccién am-
biental fuerte que provoca que solo aquellos individuos que lo-
gran llegar a un tamafio dado y por lo tanto a unas condiciones
de luz dadas, estin fisiologicamente capacitados para reprodu-
cirse. £n la reproduccidon misma se puede expresar una gran va-/
riabilidad.

Al margen de la discusidn anterior hay que hacer una consi
deracion importante. La estimacion de edad en, A.
mexicanum y en C. obtusifolia, hechas ambas con base en los
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Figura 18. Jerarqufa de crecimiento en difmetro para individuos de dife-
rente categoria de didmetro (entre paréntesis) para C. obtu-
sifolia en 5 ha de la selva de Los Tuxtlas de diciembre, 1983
a diciembre, 1984. Arriba de n se reporta la tasa de creci-
miento promedio y su desviacifn estdndar.
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tallos del primero (ver Martinez-Ramos et al., manuscrito) tie
ne un rango de error de mis o menos dos afios. Para A. mexicanum
esto representa Gnicamente el 1.5% de su periodo de vida total,
pero para C. obtusifolia representa el 5.7%., Esto puede ser una
fuente de error importante en l1a estimacién de la edad en esta
especie, que se podria constatar calculando las edades con base
en las tasas de crecimiento observadas. Esto sin embargo, pre-
senta otro problema por 1a ya citada variabilidad en las tasas
de crecimiento registradas para un mismo intervalo de tamafo.
Probablemente uabria que considerar las tasas miximas, esperan-
do que los individuos vivos que observamos son aquellos que pre
.sentaron las miximas tasas de crecimiento en los estadios ante-
riores.

-

" la Tongevidad maxima registrada para Cecropia obtusifolia
con base en las edades de perturbacidn de los sitios fue de 37
afios. Utilizando las tasas miximas de crecimiento se estima una
longévidad mixima de 26 afios. La longevidad real debe estar se-
guramente entre estos dos valores. Es mayor que 1a reportada pa
ra otras especies arbdreas pioneras como Carica papaya (Mart{-
nez-Ramos, 1985), pero menor que las longevidades registradas
para las especies tolerantes o del dosel superior (ver Cérdova,
1985).

Cecropia obtusifolia tiene una maduracidon muy temprana, en
comparacidn con otras especies tropicales. Su edad a l1a primera
reproduccidn es 10 veces menor a la minima registrada, que co-
rresponde a la palma Astrocarjum mexicanum (Pifiero y Sarukhén,
1982 y ver Cérdova, 1985).

E1 hecho de que Cecropia obtusifolia sea“una especie dioica
la hace una especie interesante desde el punto de vista demogri-
fico, ya que constituye un_sistema excelente para el andlisis de
la-varfabilidad en los atributos demogrédficos en individuos gend
ticamente distintos; machos y hembras. Constituye en s{ mismo un
tipo de polimorfismo genédtico (Ford, 1964, citado en Oyama,
1984).

Las causas de que 1a proporcifn sexual en C. obtusifoifa sea
diferente de 1:1 puede ser de naturaleza distinta: 1)} puede estar
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geneticamente determinada y mantenerse a 1o largo del ciclo de:
vida, siendo la proporcidn sexual de las semillas igual a la
gque se observa en los adultos; 2) puede resultar de sobreviven-
cia diferencial de machos y hembras en distintos momentos del
ciclo de vida de la especie; en este caso, por cada tres hembras
sobreviven dos maches. Por la relacidn encontrada resulta diff-
cil pensar que esté geneticamente determinada, ya que tanto en
las formas de herencia del sexo génica como cromosdmica mis co-
munes, las proporciones sexuales esperados son 1:1 & 3:1. Ademis
el hecho de que en los individuos de Cecropia que crecen en el
borde de 1a selva se haya encontrado una proporcidn de 1.3:1
(n=85), que no difiere significativamente de una relacién 1:1
(6=1,697; p 0.1); hace suponer que la proporcidn encontrada
dentro de Ta selva no esté fijada geneticamente. Para poder esta
blecer la o las causas de la proporcién sexual encontrada es ne-
cesario poder determinar el sexo de las plantas antes de su madu
racién para analizar los posibles cambios en la proporcidn de se
X0S y sus causas a lo largo del ciclo de vida de la especie.
Aparentemente no hay diferencia en la sobrevivencia y cre-
cimiento de machos y hembras, porque 1a estructura de ambos se-
xos por edad y tamafio no difirieron significativamente entre
si. No obstante, se encontraron diferencias importantes en la
relacion que guarda el vigor de las plantas y sus tasas de cre-
cimiento con la reproduccidon en cada uno de los sexos. Tanto en
machos como en hembras existe una relacidn inversa entre la in-
versidn de energia 3 la reproduccidn (produccién de yemas) y al
crecimiento. Sin embargo, una vez que se ha asignado cierta
energfa a la produccién de las yemas en los machos la maduracidn
de éstas en flores deja de tener un efecto inverso significativo
en el crecimiento. Probablemente 1a formacién de las flores mas-
culinas ya no requiera de una cantidad de energia suficientemen-
te grande como para afectar significativamente el crecimiento de
los arboles. Por el contrario, en las hembras, la transformacidn
en frutos inmaduros (pasando por la polinizacidon) pesiblemente
es en términos energéticos suficientemente cara como para tener
una influencia inversa significativa en el crecimiento de los
drboles. Lo mismo sucede para la relacién flores seniles-creci-
miento en machos y frutos maduros-crecimiento en hembras. Las
diferencias energéticas en la produccién de flores masculinas y
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flores/frutos femeninas no son dificiles de explicar; ya que
en estos Ol1timos se forma, ademds de las semillas, una abundan
.te pulpa rica en carbohidratos (Fléming y Williams, manuscrito).
No obstante, es necesario hacer comparaciones del contenido ca
lorimétrico en yemas, flores y/o frutos de machos y hembras

asi como estimaciones del esfuerzo reproductivo en ambos sexos,
.para poder sacar conclusiones mis firmes.

Otra diferencia importante entre machos y hembras es la re
lacidn que se encontrd entre l1a altura y 1a produccion de flo-
res y flores seniles en los machos y de frutos madures e inma-
duros en las hembras. La no significancia encontrada para los
primeros nos habla de que la altura de los drboles machos ne
a¥¥cta 12 maduracion floral; y sin embargo esta caracteristica
si es importante en la polinizacidn y maduracidn de las flores
y frutos en las hembras.La clave de esta relacidn puede estar
precisamente en la polinizacidén; tal vez las plantas hembras
mis altas tienen mayores probabilidades de ser polinizadas que
las mas bajas y cubiertas por copas laterales. Para investigar
bien esta hipdtesis habria que hacer observaciones detalladas
sobre e] mecanismo:de polinizacisn de la especie, que hasta
ahora se ha pensado que es por viento. En relacion a esto es
importante mencionar que no se encontrd relacidn significati-
va entre el porcentaje de semillas vanas y la distancia al ma-
cho mas cercano (p >0.05). La relacidn significativa entre al-
tura y produccién de frutos maduros para las hembras puede ser
simplemente ura consecuencia de la relacién con la polinizac16h,
pero puede también estar reforzada por las mayores probabilida-
des de dispersidn de las hembras mds altas, que son también més
aparentes para los frugivoros.

Al igual que para otras especies (Sarukhin et al., 1984)
en C. obtusifolia el didmetro de los &rboles resultd um mejor
predictor de su reproduccidén que la edad de 1os mismos. En pé-
rrafos anteriores discutiamos que en esta especie, que depende
de aperturas grandes del dosel para regenerarse, l1a existencia
de una buena correlacion del tamaflo y el didmetro se despren-
dia de 1a rapidez con que los drboles necesariamente tienen
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que alcanzar cierta posicidn en el dosel y cierto tamafio para
poder reproducirse. Después de la maduracién se expresa enton-
ces la plasticidad y la edad ya no explica tanto, como el vigor
del drbol, su rendimiento reproductive. Aparentemente hay un au
mento lineal en Ja fecundidad con el tamafio. Este mismo patrdn
se ha encontrado para la palma Deckenia nobilis en las islas

Seicheles (Savage y Ashton, 1983) y para el &rbol del dosel
Pentaclethra macroloba en Costa Rica (Hartshorn, 1972).

No s6lo la fecundidad de las hembras pequefias (10-20 cm de
DAP), .medida esta como la produccidn anual de yemas, es menor
que en aquellas mayores o mis viejas; sino que también el niime-
ro de semillas por yema producida es significativamente menor
que en el resto de las hembras. Esto nos da mds que un patrén
Tineal de fecundidad uno exponencial o uno sigmoidal si conside
ramos que €sta baja en las Gltimas categorias (esto G1timo es
diffcil de evaluar por el reducide niimero de &rboles hembras).
Un patrdn exponencial de la fecundidad con respecto al tamafio
ha sido encontrado muy frecuentemente (Hubbell, 1980; Bullock Ky
Bawa, 1981; Peters, 1983).

Para resumir 12 comparacidn de los atributos demogrédficos
de Cecropia obtusifolia con los de otras-especies de estrate-
gias de vida diferentes, contrastaremos los patrones de sobre-
vivencia, crecimiento y reproduccidn, de esta especie con el
de Astrocaryum mexicanum y Pentaclethra macroloba. La primera
de estas es una palma tolerante que crece en 1a misma selva de
Los Tuxtlas (ver Sarukhén, 1978, 1980; Pifiero et al., 1977,
1982a, 1982b; Piﬂe;o et al., 1984) y 1a segunda es la especie
dominante del estrato superior de La Selva, Costa Rica, que
puede analogarse con Nectandra ambigens de 1a selva de Los Tux
tlas, Ver. (ver Pifiero et al, 1977).

De acuerdo a los tipos de curvas de sobrevivencia propues
tos-por Deevey {1947) las de estas tres especies se ajustarian
2 la curva tipo III, con una alta mortalidad de los primeros
estadios {figura 19). Este tipo de curva de sobrevivencia se
ha reportado para todas las especies arbdreas estudiadas hasta
ahora {Harper, 1977; Silvertown, 1983}, No obstante, si anali-
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Figura 19. Curvas de sobrevivencia de C. obtusifolia (®);
Astrocaryum mexicanum (o) {(datos modificados de
pifiero et al, 1984) y Pentaclethra macroloba (A)
(datos modificados de Hartshorn, 1972).
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zamos las curvas con cuidado resultan aparentes una serie de
diferencias biologicamente muy importantes. La reduccidn numé-
rica del primer estadio (semilla) al segundo (plantula) es de

5 y 6 drdenes de magnitud mayor en C. obtusifolia que en P.
macroloba y A. mexicanum respectivamente (Fig. 19). Entonces

la produccidon de semillas en la especie pionera es mucho mayor
que en las otras dos especies persistentes, pero hay una reduc
cidn numérica tal en Cecropia que su poblacion de plantas esta
blecidas es entre 1 y 2 drdenes de magnitud (segdn la catego-
ria de edad) menor que aquellas de Pentaclethra y Astrocaryunm.
Esta G1tima especie es la mds abundante de las tres a partir
de los 20 afios de edad {figura 19). Aunque la especie del dosel
superior que se considera no es para la misma selva de Los Tux-
tlas, ocurre algo similar si se considera a Nectandra ambigens
(Pifiero, Sarukhdn y Gonzdlez, 1977). Otra diferencia importante
entre las 3 especies es la forma con que cambia la tasa de mor-
talidad a 1o largo de sus ciclos vitales. En las dos especies
persistentes, después de una elevada tasa de mortalidad en los
primeros estadios (principalmente de semillas a plintula y-de
esta a infantil y/o juvenil), la tasa de mortalidad se hace ca-
si de 0 hasta el momento de la mixima longevidad en que se mue-
ren todas las plantas. Por otro lado, en Cecropia, después de
la elevada tasa de mortalidad en el paso de semillas a plantu-
las y de estas a juveniles se adquiere una tasa mis o menos
constante de muerte para el resto de las edades. Esta especie
tiene ademds un periodo de vida casi 4 veces mds corto que el
de Astrocarium y casi 10 veces menor que el de Pentaclethra
(figura 19).

En Ta figura 20 se compara la tasa de crecimiento en alty
ra con respecto a la edad de C. obtusifolia y A. mexicanum. Las
diferencias resultan obvias; mientras que en la primera especie
se alcanza un incremento mdximo en los primeros aiios de vida y
después baja bruscamente, en la segunda se 1lega a una tasa
constante entre los 20 y 30 afios de edad que se mantiene duran-
te el resto de la vida de la planta. Las diferencias en magnitud
son también muy aparentes; ya que los miximos incrementos en Ce-
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cropia son 19 veces superiores 2 los de Astrocaryum. De estas
dos diferencias combinadas resulta que la altura promedio maxi
ma alcanzada por el pionero es de 25 m; mientras que para la
palma es de solo 7 m.

E1 comportamiento reproductivo, a lo largo del ciclo de
vida de ambas especies, es también muy distinto. En la figura
2} se ha gradficado el porcentaje del valor reproductivo total,
a 1o largo de las proporciones del periodo de vida total para
A. mexicanum {130 afios) y para C. obtusifolia {35 afios). Hay 3
diferencias fundamentales que distinguen a estos dos patrones.
La primera de ellas es en cuanto al momento del ciclo de vida
en que se presenta el valor reproductivo relativo mayor. En
Cecropia ocurre cuando ha pasado unicamente el 20% de su vida,
mientras que en Astrocaryum se presenta justo a 1a mitad de su
ciclo de vida. La segunda diferencia es en cuanto a la magnitud
{en nimero de semilias) de dicho pico. Este es en Cecropia de
mas de 10x106 semillas y de 90 semillas para Astrocaryum. Ademds
en la primera de estas especies este valor reproductive represen
ta mas del 20% del valor reproductivo total, mientras que en la
palma representa alrededor del 15%. La G1tima diferencia se re-
fiere al valor reproductivo de los drboles en los dltimos esta-
dios. La disminucion en estos con respecto al valor mdximo es
relativamente igual en ambas especies, sin embargo en el &rbol
pionero 1a contribucidn de los individuos a la siguiente gene-
racién en el Gitimo 15% de su periodo de vida total es mayor
{ver &reas bajo las curvas para ambas especies en el intervalo
del 85 al 100% del periodo de vida) que en 1a palma A. mexica-
num,
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CAPITULO II
DINAMICA DE SEMILLAS: LLUVIA Y BANCO

1IA. ANTECEDENTES

La existencia de habitats efimeros, cuya duracidn es menor a la
del ciclo de vida total de las especies colonizadoras; encierra
un enigma: iCémo es que Yos propdgulos de dichas especies se en-
cuentran disponibles en el momento que se presentan las cendicip
nes adecuadas para su establecimiento?. Los ec6logos han plantea
do dos posibles explicaciones: 1. La permanencia de las semillas
en el suelo durante periodos prolongados de tiempo -escape tempo
ral- y 2. La dispersién continua o frecuente, amplia.y homogénea
de las semillas -escape espacial- (ver por ejemplo Venable y Law
lor, 1980). Naturalmente, se espera que en las especies se haya
fijado o se fije constantemente una combinacidn balanceada de es
tas dos soluciones. Y de aqui surge otra interrogante: iQué es
1o que determina dicha combinacidn; es decir, cudles son los fag
tores medfoambientales {fisicos y bidtitos) que afectan este ba-
lance de mecanismos y cudles son las restricciones bioldgicas
(i.e. genéticas, de desarrollo, etc.} relacionadas a las caracte
risticas vinculadas a dichos mecanismos de escape {i.e. tamafio
de 1a semilla, mecanismos de latencia, etc.) que presentan las
especies en cuestidn?.

La evolucidn del balance escape temporal-escape espacial
ha sido abordada mediante modelos matemdticos de optimizacidn pa
ra especies anuales (especificamente del desierto) dentro del
marco conceptual de la teoria de historias de vida. (Cohen, 1966,
1967; Mac Arthur, 1972; Venable y Lawlor, 1980; Ledn, 1985, en-
tre otros). La aplicacion directa de estos modelos a especies
perennes es limitada.

Para especies perennes s6lo se ha evaluado el efecto de la
dispersidon temporal y espacial en la tasa de crecimiento pobla-
cional (A) -y por tanto el posible efects demegrifico y selec-
tivo de estos mecanismos, mediante modelos matriciales de proyec
cién poblacional (Horvitz y Schemske, en prensa)
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En el terreno empirico hay abundantes trabajos que documen-
tan 1a existencia de semillas de especies pioneras en el suelo
de selvas maduras. Estos estudios estdn generalmente hechos a ni
vel de toda la comunidad y enfocados al andlisis del potencial
floristico de los propdgulos latentes en el suelo. De 1a misma
manera, se han hecho.estudios que relacionan los diferentes meca
nismos de dispersidn con el status sucesional de las especies
(ver revision de Whitmore, 1983). Se han descrito mecanismos de
latencia de algunas especies pioneras (Vdzquez-Yines y Orozco-
Segovia, 1984; Whitmore, 1983}, que apoyan la idea del escape
temporal en estas especies. Por otro lado, 1a existencia de nume
rosas interacciones de semilla-dispersares en los trdpicos cali-
do-hiimedos ha alimentado 1a investigacidon de muchos ecdlogos.
Hay un sinnOmero de trabajos empirfcos que analizan los mecanis-
mos de dispersidn y las interacciones con animales antes y des-
puds de la diseminacidn de ias semillas en especies particula-
res, algunas de ellas pioneras, (ver Janzen, 1978; revisidn de
Howe y Smallwood, 1982). Todos estos trabajes se mueven en el
marco conceptual de una relacidén de coevolucidn directa entre
los vegetales y sus dispersores y/o depredadores. Recientemente
Herrera (1984,1985) ha cuestionado este enfoque planteando la
existencia de un balance fino entre fuerzas antagdnicas producto
de multitud de interacciones bidticas y abiéticas como base de
los patrones de dispersidn observados. Esto matiza 1a aplicacién
del modelio de seleccidn natural como explicacidn del patrdn de
evolucion de los caracteres involucrados en las interacciones de
las plantas y sus dispersores.

En este apartado vamos a presentar un panorama general de
las evidencias empiricas sobre .1a acumulacibén en el suelo, laten
cia y dispersién de las semillas de especies pioneras de las sel
vas tropicales c&lido-himedas. En seguida haremos un resumen de
las evidencias recabadas en cuanto a la dispersién espacio-tempo
ral de la especie del género Cecropia, que coloniza zonas pertur
badas de distintas seivas neotropicales. £n la discusidn de éste
capitulo, trataremos de recapitular y enmarcar dicha informacidn
empirica dentro de la esfera general de la discusion tebrica de
1os modelos y marcos de referencia evolutivos, propuestos para
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interpretar 1a ecologia de la dispersidon en el tiempo y en el
espacio.

1. Banco de semillas

Los estudios del banco de semillas de las selvas tropicales
se han encaminado principaimente a evaluar est8ticamente el po-
tencial floristico de los mismos. Generalmente, estos estudios
consisten de muestras de suelo de 1 a 12 cm de profundidad en si
tios de selva madura, de vegetacifn secundaria por perturbacio-
nes naturales y en sitios de cultivo y pastoreo o de vegetacidn
perturbada por alteraciones humanas. La estimacidn del contenido
de semillas y su determinacidn taxondmica se han hecho en estos
estudios mediante la técnica de germinacidn bajo condiciones &p-
timas de iluminacidén y humedad (ver Uhl y Clark, 1983; Whitmore,
1983; Pérez-Nasser, 1985). Todos ellos coinciden en que la mayo-
ria (hasta el 90 y el 34% del total de especies e individuos,
respectivamente) de las especies cuyas semillas se encuentran
viables en el suelo en el momento de los muestreos son especies
secundarias, que se establecen generalmente en los sitios abier
tos por perturbaciones naturales o artificiales (ver Symington,
1933; Keay, 1960; Bell, 1970; Guevara y Goémez-Pompa, 1972; Liew,
1973; Cheke, et al., 1979; Hall y Swaine, 1980; Prevost, 1981;
Putz, 1983; Uhl y Clark, 1983; Salmerdén, 1984; Vizquez-Yanes y
Orozco-Segovia, 1984, entre otros). E1 nimero de especies encon
tradas representadas en el banco de semillas de diferentes sel-
vas del mundo {profundidades de 1 a 15 cm) oscila entre 13 y 43;
y el nimero de semillas viables por me entre 45 y 862 (Uhl y
Clark, 1983; Whitmore, 1983; Pérez-Nasser, 1985). Se ha registra
do una densidad de semillas mucho mayor (580-8000 por mz) en los
sitios perturbados, principalmente en aquellos derivados de gran
des alteraciones humanas {ver por ejemplo Guevara y Gémez-Pompa,
1972; Kellman, 1974; Uh1 y Clark, 1983). En estos sitios la mayo
ria de tas semillas viables corresponden a gramineas y malezas
y en total el ndmero de especies no es superior al registrado en
los sitios de seiva madura.

En algunos estudios se ha descrito el cambio del contenido
de semillas a lo largo del perfil de suelo. La mayoria de las
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semillas se recuperan en los primeros 5 cm (ver por ejemplo
Brinkman y Vieira, 1971); y alin en otros trabajos se ha encon-
trado que 1a mayoria de las semiilas se concentran dnicamente
en el primer cm de suelo (Holthuitzen y Boerboom, 1982). En el
inico estudio que se han encontrado semillas viables a profun-
didades mayores de 10 cm es en el de Cheke, et al. (1979), rea
lizado en Tas selvas del Norte de Tailandia. Sin embargo, Whit-
more (1983) argumenta al respecto, que posiblemente la accién
de lombrices de tierra, en estas seivas de montafia juega un pa
pel importante en la mezcla del suelo, a diferencia de lo que
sucede en las selvas de zonas mds bajas en donde estas son muy
escasas. Son muy pocos los estudios que han analizado la varia-
cién espacial del banco de semillas y sobre todo en relacién a
las fuentes de dispersién de las mismas. Cheke et al.(1979) en-
contraren 3 y 23 semillas por m2 de Macaranga cecropioides y de
Trema orientalis respectivamente, a 175 m del &drbol en fructifi
cacidn mas cercano de 1a especie correspondiente.

E1 cardcter de los estudios citados hasta ahora no permite
evaluar 1a dindmica del banco de semillas en las selvas tropica
les. Sin embargo, el hecho generalizado de que en ellos siempre
son las pioneras las especies mejor representadas en el suelo y
de que sus semillas se pueden encontrar a distancias considera-
bles de los drboles en fructificacidn, nos habla de tres posi-
bles fuentes de causaVidad: & i) las especies pioneras producen
una gran cantidad de semillas dispersadas ampliamente durante
Ta mayor parte del afio, aumentando asi las probabilidades de ser
encontradas en cualquier sitio de la selva; o {i) producen semi
11as muy longevas con mecanismos de latencia que les permiten
permanecer y acumularse en el suelo hasta crearse las condicio-
nes adecuadas para su establecimiento; o ii1) finalmente presen
tan una combinacidn de ambas posibilidades extremas. Revisare-
mps primero la evidencia recabada con intencidn de probar la
segunda posibilidad.

E1 estudio de 1a longevidad de las semillas almacenadas en
condiciones artificiales se ha relacionado con la permanencia
de Yas semillas en el suelo en condiciones naturales. Por ejempIq,

13
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Moreno-Casasola {1976a) encontrd que la longevidad fisiolégica
de las semillas tropicales es en general, menor a la de las se
millas de zonas templadas, aunque no hizo comparaciones entre
especies primarias y secundarias. Unicamente cabe resaltar el
dato de 1a germinacion de semillas del arbol pionero Ochroma
lagopus después de 49 afios de almacenamiento. A pesar de que no
hay datos comparativos, se cree que las especies pioneras gene~
ralmente presentan semillas pequefias con bajos contenidos de hu
medad que pueden permanecer vivas después de ciertos periodos
de almacenamiento; mientras que las semillas de drboles prima-
rios carecen de latencia natural y pierden la viabilidad rdpida
mente en condiciones de aimacenamiento o en condiciones inade-
cuadas para su germinacién (Moreno-Casasola, 1976b; Whitmore,
1983; Vizquez-Yanes y Orozco -Segovia, 1984). Sin embargo, la
longevidad ecoldgica puede ser mucho menor.

Hasta ahora no hay algiin estudio que evalie la longevidad
ecolégica de las semillas de alguna especie pionera tropical.
Hay algunos estudios que han sequido 1a germinacién de semillas
enterradas en condiciones semi-naturales {i.e., frascos y bolsas
de polietileno u organza cerrados). Vazquez-Yanes y Orozco-Sego
via (1982a) encontraron que 1a mayoria de las semillas de Piper
hispidum en Los Tuxtlas, México, pierden su viabilidad en el
suelo después de 1 afio de enterramiento en bolsas de polietile-
no cerradas. Los mismos autores (1982b) reportan, sin embargo,
que las semillas de Heliocarpus donnell-smithii presentaron al-
tos porcentajes de viabilidad durante 12 meses en las mismas
condiciones de enterramiento. Lebrdn (1979) en E1 Verde, Puerto
Rico, encontrd que semillas de Palicourea riparia (Rubiaceae)
pueden permanecer latentes en el suelo por 1o menos durante 3
afios. Por otro lado, en Surinam semillas de Ceg}opia obtusa y
C. sciadophylla presentaron altos porcentajes de viabilidad des
puéds de 48 y 62 meses de enterramiento, respectivamente, en
frascos de vidrio cerrados (Holthuijzen & Boerboom, 1982). Uhl
y Clark (1983) en Sn Carlos, Venezuela, encontraron porcenta-
jes de viabilidad de mds de 25% para un pasto, dos hierbas la-
tifoliidas, dos arbustos y tres arboles pioneros (entre los que

estd Cecropia ficifolia) después de un afio de permanecer en
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charolas a 50 cm de la superficie del suelo, Finalmente, Pérez-
Nasser (1985) astudid 1a germinacibén de semillas de 11 especies
secundarias enterradas en bolsas de organza cerradas en la sel-
va de Los Tuxtlas, México. Siguié el comportamiento de germina-
cidn cada uno o dos meses durante 460 dias y encontrd 4 patro-
nes distintos, ademds de una germinacidn nula para Ficus insi-
pida y Siparuna nicaraguensis (S. andina sinonimia, Ibarra,
1985). Los patrones encontrados son: i) disminucidn del porcen
taje de germinacidn con el tiempo hasta valores cercanos a ce-
ro; i1) fluctuaciones de dicho porcentaje a lo largo del eje
temporal o comportamiento constante e independiente del mismo

a niveles de germinacién altos; 1ii) germinacién baja y constan
te a 1o largo de todas las recuperaciones y iv) germinacién cer
cana a cero durante los primeros 366 dias a partir de los cua-
les empieza a incrementarse. Este Gitimo patrén correspondié
inicamente al comportamiento de Belotia campbellii y se atribu-
ye a la prolongada latencia innata que esta especie presenta.
La explicacion del resto de los comportamientos agrupados en
los 3 patrones citados resultan mucho menos claros. Los porcen-
tajes finales de germinacidn oscilaron para las distintas espe-
cies entre el 0 y el 91 (+ 2.8%) que correspondieron a Piper
hispidum y Trema micrantha, respectivamente. Este trabajo de-
muestra, en términos generales, que la viabilidad y los mecanis
mos de latencia de algunas especies pioneras se conservan por
un periodo de al menos 460 dias.

Otra forma de evaluar T1a persistencia de las semillas en
el suelo de 1a selva es comparando la tasa de caida de las mis-
mas con 1a cantidad de semillas que se encuentran en el banco.
Cheke et al (1979) hicieron esto en 1a selva del Norte de Tai-
landia para algunas especies secundarias y concluyeron que la
cantidad de semillas que hay en el sualo es mayor que la regis
trada en la 1luva anual, Sin embargo, no hicieron una compara-
cion para cada especie y por 1o tanto es diffcil saber si dicha
acumulacién probable se debe a 1a persistencia de las semillas
de una o de varias de las especies. Uhl y Clark (1983) hicieron
1o mismo para Cecropia ficifolia y obtuvieron un total de 82
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semillas por m2 en el banco y 5 en la 1luvia, dando un cociente
de 16.4. Los autores concluyen que la longevidad ecoldgica de
las semillas de estas especies debe, por lo tanto, exceder los
15 afies. -

2. Mecanismos de latencia

Para que las semillas tengan la potencialidad de permane-
cer vivas en el suelo hasta presentarse las condiciones adecua
das para su germinacidn, se necesitan dos condiciones impres-
cindibles: 1. fQue presenten longevidades suficientemente pro-
longadas,-hecho que se discutid arriba- y 2., Que presenten al-
giin mecanismo de latencia, preferentemente acoplado a cierta
sefial medioambiental, indicadora de las condiciones adecuadas
para la germinacién y establecimiento de la especie en cues-
tidn.

Para algunos drboles pioneros se ha descrito la existencia
de latencia enddgena (sensu Harper, 1977) {(Quaterman, 1970, ci-
tado en Whitmore, 1983; Vizquez-Yanes, 1977, 1981; Whitmore,
1983; Pérez-Nasser, 1985). En otras especies se ha demostrado
1a existencia de una latencia exdgena (segiin Harper, 1977) con
factores desencadenadores de la germinacién relacionados con
condiciones microclimdticas de los claros, tales como la cali-
dad de 1a luz y las fluctuaciones de temperatura a nivel del
suelo (Vizquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1984), Existen para las
pioneras basicamente dos tipos de latencia exdgena: la fotoblds
tica y la regulada por la temperatura. E1 caso de latencia fo-
tobldstica de Cecropia spp. ha sido ampliamente estudiado y
sefd descrito detalladamente mds adelante (ver estudios de Valio
y Joly, 1979; Vazquez-Yanes, 1980b; Vézquez-Yanes y Smith,
-1982). La fotoregulacidn ha sido descrita para otras pioneras de
los géneros Macaranga, Musanga, Trema y Piper y para Chlorophora

excelsa (ver revisidn de Vdzquez-Yanes, 1980 y Vdzquez-Yanes y
Orozco-Segovia, 1984). La germinacién termoregulada ha sido des-
crita también para varios drboles pioneros (V&zquez-Yanes,
1976b; Vazquez-Yines y Orozco-Segovia, 1982) y generalmente se
asocia a2 1a presencia de una cubierta impermeable en las semil-
1las (Vdzquez-Yanes y Orogco-Segovia, 1984).
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La existencia de mecanismos refinados de latencia en algu
nas especies es considerada por algunos autores como evidencia
del valor adaptativo de dichos mecanismos para el estableci-
miento de las pioneras en claros (Vazquez-Yanes y Smith, 1982;
Vizquez-Yines y Orozco-Segovia, 1984), Estos mismos autores ma
nifiestan que en especies como Cordia alliodora {Johnson y Mo-
rales, 1972; citado en Vizquez-Ydnes y Orozco-Segovia, 1984)
Pithecelobium recemosus (Laite y Rankin, 1981, citado en Viz-
quez-Yénes y Orozco-Segovia, 1984) en que no existen mecanismos
de latencia especializados, 1a dispersidm puede jugar un papel
més importante que la latencia en su colonizacion de de claros.

3. Dispersidn

Varios autores coinciden, de manera genera, en que la fruc
tificacion de los drboles pioneros tropicales es frecuente,
aunque no continua, con una produccién muy abundante de semi-
11as pequefias dispersadas por viento o por animales (Van
Steeinis, 1958; Guevara-Sada, 1974; Whitmore, 1975; Vizquez-
Yanes, 1980;-Martinez-Ramos, 1985).

Se puede separar a las especies pioneras en dos de acuer-
do con el patrdon fenoldgico que presentan. E1 primer grupo
1o comprenden especies dispersadas por viento con picos de mi
xima fructificacidén en uno o dos meses de cada afio, que coin-
ciden con la época de secas {Garcia-Gutiérrez, 1976; Jackson,
1981; Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1982a; Swaine y Hall,
1983). El sequndo grupo de especies pioneras constituyen el
93% de todas las especies (Charles-Dominique, en prensa) y
corresponde a los arboles dispersados por animales. Estas es-
pecies fructifican durante 1a mayor parte del afio sin presen-
tar periodos de mayor actividad reproductiva claramente defi-
nidos, (Longman y Jenik, 1974; Vizquez-Yanes, 1976b; Stocker,
1981; Holthuijzen y Boerboom 1982; Whitmore, 1983). Entre los
grupos de animales que mds comunmente dispersan las semillas
de estas especies estdn las aves, los murciélagos y algunos ma
miferos arboricolas (Vdzquez-Yanes et al., 1975; Trejo, 1976;
Cruz, 1981; Fleming, 1979; Fleming y Heithaus, 1981; Orozco-Sego
via y Vazquez-Yanes, 1982; Estrada et al., 1984; Estrada gt al. 1984;



-104

Estrada y Coates-Estrada 1984; Foresta et al, 1984; Charles Domi-
nigue, en prensa).

Como sucede en el andlisis de Ya frugivorfa tropical en
general {Snow, 1971; McKey,1975) para el caso de las pioneras
dispersadas por animales, algunos autores han planteado que las
caracterfsticas fenol6gicas de los individuos y el de sus fru-
tos son producto de una coevolucién estrecha con sus disperso-
res. De esta manera se buscan las caracterfsticas fenolfgicas
y de los frutes que se hayan podido fijar por presién sélectiva
de los frugfveros; y las caracteristicas y formas de forrajeo
de estos gque puedan ser producto de su interaccidén con la plan
ta en cuestidn. Asi por ejemplo, 1a producci6n escasa, pero
frecuente, en las ploneras se asocia con la dispersi6n de ver-
tebrados pequefios que pueden obtener suficiente energfa de vi-
sitas regulares diarias a los drboles (Fldming y uii]iams, ma-
nuscrite), Charies-Dominique (en prensa) ha demostrado, por
ejemplo, que el murci€lago Artibeus lituratus en dos horas de
alimentarse de frutos de Cecropia obtusa obtiene de 100 a 150
mg de nitrSgeno y 16.6 kcal de azlcares, el 6%% de sus vequeri
mientos diarfos; y en una noche entera obtiene el doble de sus
necesidades minimas diarias, Este mismo autor distingue inciu-
sive entre frutos y fenologfas producto de unaz presifn de se-
leccién por aves {frutos arnit6coros) como en €. sciadophylla
y frutos quiropterécoros, que resultan de una evolucifn en in-
teraccién con murciélagaos como el caso de C. ‘obtusa (Qer mis

adelante). También se acapta generalmente que los frutos de es
pecies pioneras son fuente de energia de carbohidratos para
los dispersores, pero no de 1ipidos y protefnas; y que estas
caracteristicas se deben a 1a relaci6n de estas plantas con dig
persores oportunistas (Snow, 1981). Sin embargo esta asevera-
cién es muy relativa y se han encontrado algunas especies pio-
neras con altos contenidos de fibras y relativamente bajas copn
centraciones de carbohidratos solubles. Este es el caso, por
ejemplo, de tres especies de Cecropia estudiadas en México, en
ta Guyana Francesa y en Costa Rica (Estrada et al, 1984b; Char
tes-Dominique, en prensa; Fleming y Williams, manuscrito). €.
obtusa y C..peltata presentaron ademis bajas proporciones de
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protefnas y 1fpidos; mientras que para C. obistusifolia en Los

Tuxtlas el porcentaje de protefnas y 1fpidos reportados es ex-
tremadamente alto, inclusive en comparacién con algunas espe-

cies primarias (Herbst, 1983; citado en Estrada, et al, 1984b;
Fleming y Williams manuscrito)

De acuerdo con'Fleming (comunicacifn personal) las carac-
terfsticas nutricionales encontradas pafa 1as especies de Ce-
croéia estudiadas hasta ahora, coinciden m&s bien con lo encon
trado para diferentes especies de la misma familia de las Mora
ceae. Entonces, probablemente s{ son caracterf{sticas fijadas
genéticamente, pero no tienen relacion evolutiva con los dis-
peréores actuales de cada especie. Esto ademds coincide con lo
encontrado por Janson (comunicacién personal), quien reporta,
en un estudio del efecto del mono capuchino en las caracter{s-
ticas relacionadas con 1a dispersién de las plantas, que las
propiedades nutricionales de Tos frutos son poco importantes
en 1a cantidad y calidad de la disperstén. Son sin embargo, ca-
racterfisticas como la visibilidad de los frutos, la densidad,
etc, las que mas determinan la efectividad de la dispersign de
una planta. Aparentemente entonces, para estos casos 1a calidad
nutritiva de los frutos no puede ser el resultado de la aecién
de seleccidn natural por efecto de los dispersores actuales
(Ver también Herrera, 1984).

Como ha sido planteado 1fneas arriba, para una especte pio
nera una dispersidon ampiia y homogénea puede constituir el me-
canismo de maximizaci6n de 1a probabilidad de encontrar un sitio
adecuado para el establecimiento de sus descendientes (las semi
1las). éeneralmente, se argumenta que la dispersifn por una gran
cantidad de frugfvoros distintos, que generalmente descargan las
sem{ilas durante el vuelo, asegura Ta presencia gde  los propégu-
los en los sitios idéneos (Mhitmore, 1983; Charles-Dominique,
en prensa; Fleming y Willjams, manuscrito). Sin embargo, exfsten
caracterfsticas de la misma forma de dispersién de las semi{llas
de las especies pioneras estudiadas, que no indican Ja existen-
cia de una dispersidn tan efectiva como se cree.Por ejemplo, el
corto tiempo que tardan las semjllas en pasar por el tracto di-
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gestivo de los dispersores (Estrada, et al. 1984a; Charles-Domi
nique, en prensa) y Ta baja movilidad de algunos de ellos (por
ejemplo algunes mamiferos arborficolas) aumentan las posibilida-
des de gue la mayorfa de las semillas caigan cerca del &rbol
progenitor. De hecho, esto ha sido comprobado para algunas espe
cies de pioneras (Fleming y Heithaus, 1981; Brokaw, en prensa;
Fleming & Williams, manuscrito). No obstante, para ciertas espe
clies se han encontrado por lo menos algunas semillas a grandes
distancias de 1os drboles en fructificacidn, tanto en colectas
del suelo como en monftoreos directos de la lluvia de semillas
{Foster, 1982). Por ejemplo, Ashton (1978) en Malasia germiné
drboles pioneros de semillas en el suelo a 500 m adentro de
selva madura. Cheke et al (1979) en Tailandia obtuviercn el mis
mo resultade con muestras de suelo colectadas a 175 m del &rbol
pionero en fructificacibn mds cercano. En Ghana, Hall y Swaine
(1980) encontraron semillas vivas de Trema orientalis en un si
tio en donde no habfa crecido esta especie por muchos afios.

La interaccién con frugfvoros dispersores puede favorecer
a la planta no solamente aumentando sus poesibilidades de encon
trar claros; sino también aumentando la. posibiTidad de germi-
naci6n de las semillas por modificaciones sufridas en el paso
por el tracto digestivo de los animales, Orozco-Segovia y
V&zquez-Yanes (comunicacién personal), sin embargo, no encontra
ron diferencia significativa en los porcentajes de germinacién
de semillas de C. obtusifolia colectadas directamente de los &r
boles y de aguellas obtenidas de las excretas del murciélage
Artibeus jamaicensis. Contradictoriamente, Estrada et al.,

(1984) reportasgue solo el 0.5% de semillas de esta especie,

que no habfan pasado por el tracto digestivo de algdn dispersor,
germinaron; a diferencia de un porcentaje de germinacibén mayor
al 50%, obtenido para las semillas ingeridas y defecadas por al
giin dispersor.

Se cree que los animales que se alimentan de pioneras son
bdsicamente frugivoros dispersores (Charles-Dominique, en pren-
sa}. Sin embargo, al igual que en otras especies tropicales es-
tudiadas (ver por ejemplo Janzen, 1977, 1982, 1983; Howe et al.
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©1985) seguramente hay un sinndmero de organismos que interfie-,
ren en la relacién de las plantas y sus frugivoros dispersores.
Este aspecto es un campo virgen en la biologfa de las pioneras.
Por ejemplo, no se tienen mas que.evidencias aisiadas del efec-
to que los depredadores pre y post-dispersién tienen en las po-
blaciones de semillas de &drboles pioneros.

Finalmente se ha relacionado el patrén de distribucién es-
pacial de los 4&rboles pioneros dispersados por animales con la
forma en que estos diseminan las semillas. La 1luvia de semillas
producida por los frugfvoros dispersores es heterogénea, consti-
tufda por cargas de semillas pequefias de distintas especies pio-
neras (Fleming y Heithaus, 1981; Brokaw, en prensa). Para Fleming
y Heithaus (1981) adem&s la distribuci6én agregada de muchas espe
cies pioneras resulta de una concordancia entre las posibilida-
des de deposicén y de emergencia de sus semillas cerca del &rbol
progenitor.

4. Banco ‘o dispersibn

Algunos investigadores han dirigido sus esfuerzos en recabar
evidencias para evaluar la importancia relativa de las semillas
del banco y 1a 1luvia en 1a regeneracién de la selva. Por ejem-
plo, Hall y Swaine (1980) argumentan que el hecho de que la ma-
yorfa de las especies recolectadas del'suelo:. sean dispersadas por
animales impliica que estas son mas 1ohge9as que aquelias con
dispersifn anem6cora que por lo tanto se establecen a partir de
ta 1luvia de semillas. Por su parte, UhT et al.(1981) encontra-
ron en el Amazonas Venezolano, que las especies lefiosas son las
primeras en aparecer y que por tanto deben germinar de las semi-
1las que se encontraban en el suelo antes de la perturbacidn;
mientras que los pastos, que son colonizadores mas tardfos, se
originan de semillas de Ta Tluvia. Finalmente, para Putz y Clark
(1983) la coincidencia florfstica entre el banco de semilias de
la selva madura y Yas pl&ntulas establecidas en el suelo pertur-
bado por el desenrajzamiento en los claros grandes; y la mayor
concentracién de pléntulas en esta regidén, son evidencias parcia
les de que 1a fuente de semillas de las especies establecidas en
los claros grandes es el banco.
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5. E1 caso ‘de. Cecropia

Las especies del género Cecropia suelen ser de las mds im-
portantes en 12 colonizaciGn de sitios perturbados artificial y
naturalmente en ias selvas del Nuevp Mundo (Budowski, 1965, Bell,
1970; Boerboom, 1974; Gdémez-Pompa y V&zquez-Yanes, 1976; Harts-
horn, 1978; Uh1 et ‘al, 1981; Prevost, 1982). En esta seccidén re-
copilaremos la informaci6én referente a la permanencia en el sue-
To, mecanismos de latencia y dispersi6n de las semillas de estas
especies. En las secciones anteriores se ha dado ya parte de es-
ta informaci6n y en estos casos solamente haremos nueva referen-

cia a la misma. %

E1 contenido de semillas de'céérdgia spp. se ha cuantifica-
do para diferentes selvas de América. Como se observa en la ta-,
bla 19 1a densidad de semillas de;estas especies es sumamente variable y
aparentemente no guarda relacién con el volumen' (profundidad) de
suelo considerado. Esto se debe probablemente a que siempre el
mayor porcentaje de las semillas se encuentra en los primeros 5
cm de suelo (Holthuijzen y Boerboom, 1982). Es sorprendente la
variacion -encontrada en la densidad de semillas de C. obtusifo-
1ia en la misma selva de Los Tuxtlas. Por la naturaleza de los
trabajos, es difici]l encontrar la causa de dicha variacién. Sin}
embargao, creemos que la fecha de colecta puede ser uno de los
factores causales. Salmerdn (1984) colectdé en julio, fecha en la
que comienza el pico de producci6n de semillas de esta especie;
mientras que V&zquez-Yanes y Orozco-Segovia (en prensa) colecta-
ron justo antes de dicho pico (abril), obteniendo una densidad de
semillas mucho menor. Por otro lado, las condiciones de germina-
"ci6n de los diferentes estudios también pueden ser fuente impor-
tante de variacién. Por ejemplo, Salmerdn (1984) registré 213.85
semillas por m2 en las muestras puestas a germinar en el sitio
abierto y 543 en las muestras colocadas en un claro (ver tabla
19).

Hay evidencias de que 155 semillias de algunas especies de
Cecropia pueden permanecer viables en condiciones seminaturales
"(enterradas dentro de frascos y bolsas cerradas) durante un pe-
riodo de por 1o menos 1 a 4 aﬁos.'(Holthuijzen.y Boerboom, 1982;
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Tabla 19. Densidad de semillas de diferentes especies de Cecropia registradas
en el suelo de varias selvas Neotropicates.

ESPECIE DE SITIB Ke smn.us PROEUND. FUENTE

Cecropia VIABLESoM2 (cm)
C.obtysifollg  MEXICO D_26 12 GuevarayGémez-Pompa, 1976
C.obtusifolia  EIRXICO 21443 15 Salmerdn, 1934
C.obtusifolla  MEXICO 140 9 Véoquez-Yenes ¥ 0rozco, en prens
Q,gcipm yiia+ SURDNAM 152 20 Holthuijeen y Bosrboom, 1962
gmm CUYANA 312 15  Prevost, 1981
C.odtrcifolly  ERARCESA
C.insi7nls PANAMA 12 10 Putz, 1983
. ficifolia VENEZUELA 60 5 Uhl v Clark, 1983
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V&zquez-Yanes y Smith, 1982; Uhl y Clark, 1983; Pérez-Ndsser,
1985). En el caso de C. obtusifolia y C. obtusa y de C. ficifo-
lia estudiadas en Sarinam (Holthuijzen y Boerboom, 1982) y en
el amazonas Venezolano (Uhl y Clark, 1993), respectivamente,
después de 1 a 4 afios de enterramiento se obtuvieron porcenta-
jes de germinacidn superiores al 80%. Sin embargo en todos los
experimentos hechos con C. obtusifolia en Los Tuxtlas {(Vizquez-
Yanes y Smith, 1982; Pérez-Ndsser, 1985; V&zquez-Yanes y Orozco-
Segovia, en prensa) se han obtenido porcentajes de germinacién
que oscilan entre el 1 y el 50% después de aproximadamente un
afio de enterramiento.

Las semillas de Cecropia pueden germinar inmediatamente
después de la maduracién en condiciones adecuadas de humedad,
luz y temperatura. Soportan temperaturas entre los 16°C y 36°C,
pero 1a 6ptima al menos para C. obtusifolia, es de 20. a 26°C
(vdzquez-Yanes, 1979). ‘

Se ha probado que las semillas de C. obtusifolia y C. gla-
ziori son fotobl&sticas y que las condiciones de luz de la sel-
va madura y zonas de vegetacién secundaria tienen-un efecto in-
hibidor de la germinacién (Valio y Joly, 1979; V&zquez-Yanes,
1979). Aparentemente es la calidad y no la cantidad de luz, que
Tlega al suelo de 1a selva, la que regula el mecanismo de laten
cia en Cecropia. Vdzquez-Yanes y Smith (1982) demostraron que
la germinacién de C. obtusifolia estd bajo fotocontrol y es dis
parada cuando el cociente rojo: rojo lejano (R:RL} de la luz in
cidente aumenta, debido a una reduccién de la cobertura verde.
Adem&s, experimentos con tratamientos alternados de Tuz R y R1
indicaron que las semillas de Cecropia necesitan de largos perfo
dos de exposicién a luz R para germinar demostrandc con esto una
fuerte reversibilidad de la estimulaci6n de luz R por la exposi-
cién a RL. Estos autores relacionan este hecho con la capacidad
de las semillas de detectar aberturas del dosel suficientemente
grandes y no germinar por la incidencia de rayos de Tuz filtrada
por huecos pequefios en la cobertura vegetal. E1 mecanismo fisio-
1gico propuesto es mediante l1a activacidn y desactivacién de
un sistema de fitocromo, de cuya concentracifn depende el disparo
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“de 1a germinaci@n. Este mecanismo ha sido propuesto también para
C. glaziori (Valio y Joly, 1979).

Los experiemtnos citados arriba han sido hechos con semi-
11as recién colectadas de los drboles o semillas colectadas y
almacenadas secas en el laboratorio. En un trabajo reciente
Vizquez-Yanes y Orozco-Segovia (en prensa) encontraron que el pa
so por el tracto digestivo de algunos animales incrementaba el
polimorfismo en la respuesta germinativa de las semillas de Ce-
cropia bajo diferentes condiciones de luz. Aparentemente, la
transparencia a la luz de la cubierta de la semilla se ve afec-
tada de diferente forma segiin el destino de 1a misma. Encontra-
ron una reduccidn en transparencia de las semillas en el siguien
te orden descendiente: recién colectadas’ (YT), ingeridas por mur
ciélagos (BT), almacenadas en el 1aborator16'(RT). ingeridas por
el mono aréﬁa‘Ate1es'geoffrozi’(MK). ingeridas por Eira barbara
(EB), enterradas en bolsas de pidstico durante 8 meses (BS) y co
lectads del suelo (SL). Mientras que en YT, RT y BT el rojo le~
Jano revierte totalmente el efecto del Rojo. én MK y BS no ocu-
rre esto, probablemente por requerir de perfodosAde rojo lejano
mas prolongados. De acuerdo a estos resultados el paso por el in
testino de diferentes animales puede afectar diferencialmente el
color y transparencia de la cubierta de 12 semilla y producir
una variacién mas amplia en las respuestas de las semillas de un
mismo racimo a las condiciones de luz. Esto implica que los dis-
persores de esta especfe aumentan el polimorfismo fenotfpico de
las semillas en relacién a su respuesta a la luz, E1 mecanismo
fotéblastico se maqtiehe.s1 las semillas son dispersadas por mur
ciéIagoé, pero en las semillas dispersadas por otros animales
(adn no se ha estudiado el efecto de 1a dispersibn por aves) y
en las semillas del suelo este mecanismo se vuelve mas impreciso.

Pasemos ahora a recapitular lo que se sabe sobre Ta disper-
sifn de \asbespecies de ‘Cecropia. En trabajos generales se ha re
portado 1a importancia de los murciélagos (V&zquez-Yanes, et al.,
1976), aves {Olson y Blum, 1968; Trelo, 1976) y primates (Estrada
et al, 1984a) en la dispersién de diferentes especies de Cecrdpia.
) Eftrada'gg_gL'(1984b) reportan, por ejemplo, a 33 especies de
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aves, 13 de mam{feros voladores, arborfcolas y terrestres, un
reptil y un insecto como posibles dispersores de C. obtusifolia
en Los tuxtlas, México. Trejo (1976) para Ta misma especie.y en
Ta misma localidad registré 21 especies de aves diseminadoras,
en cuyas excretas se encontraron semillas de (. obtusifolia
nueve meses de afio., De estas el 86% lo constituyeron aves vesi-

dentes y solo el 14% fueron migratorias.

En un estudio comparativo de la dispersi6n de dos especies
de Cecropia en Surinam, Charles-Dominique (en prensa) encontré
que mientras que €, sciadophylla es principaimente visitada y
dispersada por aves diurnas; C. obtusa lo es por murciélagos
principalmente. Los frutos de la primera especie se producen sé-
lo de octubre a enero y cambian en su coloracién en el proceso
de maduracibn; y C. obtusa fructifica durante todo el afio, aun-
que con picos de octubre a noviembre y de diciembre a enero, y
sus frutos conservan ta coloracién verde en la madurez.

Hasta ahora, el estudio de dispersién mas completo que se
ha hecho -de alguna especie de Cecropia es el de Fleming y Wi-
11iams (manuscrito) en Costa Rica con L. peltata. Estos autores
concluyen en su estudio que esta especie tiene una dispersién
muy eficiente, de alta calidad, con una relativamente baja pér-
dida de semillas y una dispersi6n de las mismas muy amplia en
diferentes tipos de habitats. Desechan asi la idea de Mckey
{1975) de que la calidad de la dispersifn es antagdnica con la
diversidad de dispersores de una planta. Registran un total de
29 especfes visitantes, generalmente de visitas cortas y fre-
cuentes forzadas por la baja tasa de produccién de frutos del
drbol. Cerca del 50% de los frutos fueron removidos por murcié-
tagos filostémicos, de los cuales 3 especies (Artibeus jamaicen-
sis, A. lituratus y Sturnira lilium) son las mfs importantes. De
las especies diurnas el monc aullador y otras dos especies de mo
nos fueron los principales consumidores. Sin embargo 1lama 1la
atencién la bajisima frecuencia de visita del Alouatta, as{ como
la relativamente larga duracidn de sus visitas; hechos"que unidos
al consumo de frutos verdes por esta especie la colocan md&s que
como dispersor como un posible depredador predispersi6n. Por otro
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lado, el hecho de que muchos de los dispersores de C. peltata
sean de rutas largas (ver también Estrada et al,, 1984b) aumenta
tas posibilidades de que sus semillas sean excretadas lejos del
drbol progenitor.

Existen ademis evidencias de otra fndole que apoyan la idea
de 1a amplia dispersién de varias especies de Cecropia. Los esty
dios del banco y de la 1luvia de semillas, que han encontrado y
capturado semillas de estas especies lejos de &rboles en fructi-
ficaci6n constituyen una de ellai’(ver citas de tabla 19 y estu-
dios de la disparsién de varias especies de Cecropia de Uhl y
Clark, 1983; Foster, 1982; Brokaw, en prensa; Fleming y Williams,
manuscrito).

Se han detectado algunos posibles depredadores de las semi-
11as de Cecropia. Charles-Dominique (en prensa) reports que el
roedor Qeconufs bicotor se come las semillas inmaduras de C. ob-
tusa y C. sciadophylla en la selva de Guyana Francesa. En Los
Tuxtlas, se han observado hormigas del género Atta cargando semia
1las de C. obtusifolia a sus nidos a varias decenas de metros de’
distancia; pero no se sabe si estas semillas son realmente depre-
dadas o no (Estrada et al, 1984b). Este mismo autor hace notar
que aves visitadoras de (. obtusifolia tales como pericos y algu-
nas palomas pueden ser posibles depredadores ya que también uti-
lizan las semillas de tamafio similar deé Ficus cotinifolia (Jorda-
no, 1983) y de F. ovalis (Janzen, 1981). Por otro lado, Fleming!
y Hilliams (manuscrito) encontraron insectos ligdcidos comiendo
semillas de C. peltata. que se encontraban sobre el follaje. Perry
y Fleming (1980 citado en Fleming y Williams, manuscrito) repor-
tan para la misma especie un 68 a 74% de remocidén de semillas por
roedores y hormigas en 3-4 dfas. Fléming‘y Williams (manuscrito)
encontraron resultados muy similares para la misma especie y re-
portan que Tas hormigas rgmquen de 1.2 a 16 veces mas semillas
que los roedores (Sidmodon hipidus en pastizal y Liomys salvini
en selva).

6. Recapitulacidn
E1 cardcter frégmentario y heterogéneo de la informacién con
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que se cuenta, impide, como en l1a mayorfa de los campos de la
ecologfa evolutiva, plantear un esquema claro del fendmeno. Las
preguntas planteadas al inicio de este capftulo han sido poco
abordadas y mucho menos resuelitas para los &rboles pioneros tro
picales.

. Aparentemente, la Gnica generalizacién que podemos hacer es
la més obvia: los &rboles pioneros presentan una combinacidn de
mecanismos de escape en el tiempo y en el espacio, que les per-
mite perpetuarse en los claros abjertos natural o artificialmen-
te. Ahora bien, en cada especie estudiada particularmente se des
cubren peculiaridades de dicha combinaci6n. Algunas presentan la
tencia innata, otras exGgena y probablemente otras no presentan
ningin mecanismo de latencia., Ciertas especies son dispersadas
por viento y otras por animales; y con estas interactdan un gran
nimero de frugivoros. Es decir, resulta diffcil enumerar las ca-
racteristicas del flujo de semillas, de estas mismas y de las in
teracciones generadas a este nivel para las llamadas especies
pioneras arbdreas de los trépicos cilido-hGmedos. A estos aspec-
tos hay que sumar ademds, las interacciones a nivel de la planta
ya establecida (ver capftulo I). Entonces, el camino mas adecua-
do puede ser el intentar entender para cada especie y cada pobla
cién en particular, cufles son los mecanismos que regulan el flu
Jjo numérico a nivel de las semillas y cudles interacciones con
otros organismos son demograficamente importantes. Es decir, es
necesario un enfoque demogrdfico que permita construir un modelo
de flujo numérico con las entradas y salidas al y del banco de
semillas {Harper, 1977). Esto, enmarcado en el conocimiento cuan
titativo del ciclo de vida completo de la planta, puede permitir
evaluar, por ejemplo, cudl es la importancia relativa del banco
y de la lluvia de semillas en la regeneracidén de la poblacifn.
En Gltima instancia, este tipo de enfoque brinda la posibilidad
de evaluar si una fuerza selectiva puede o no actuar a estos ni
veles (semilla) y en que sentido 1o hace. Este tipo de estudios
se han hecho para algunas especies de zonas templadas {ver Harper,
1977; Silvertown, 1983). En partfcular, algunos estudios abarcan
experimentos que permiten evaluar la dindmica del banco de semi-
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11as en condiciones naturales (Sarukhén, 1974b). Para especies
tropicales s6lo existe el antecedente del trabajo de Guevara
(1977), basado en los disefios experimentales de Sarukhdn (1974b)
pero que carece de resultados concluyentes por problemas en los
tamafios de muestra utilizados.

118. OBJETIVOS

En este capftulo se busca cubrir los siguientes objetivos:
Discutir aspectos de la reproduccién de C. obtusifolia con
base en datos fenolégicos.

[

2. Analizar el componente temporal y espncial de la_dispersion
de C. obtusifolia.
3. Evaluar el banco de semillas de la especie y analizar su di

ndmica en condiciones naturales.

4, Explorar algunos factores bi6ticos y abiéticos que pueden
afectar la dispersidén de Tas semillas y su permanencia en
el suelo.,

5. Elaborar un modelo de flujo numérico que permita explorar
la dindmica de las semillas de la poblacién dentro de la di
nimica de regeneracién de la selva.

11C. MATERIALES Y METODOS

1. Fenologfa
Mensualmente se conté el nlmero total de yemas, racimos de
flores y/o.frutos inmaduros y maduros en los 70 &rboles reproduc
tivos de C. 'obtusifdlia marcados en 5 ha de 1a selva de Los Tux-
tlas. €1 conteo se hizo desde un &rbol cercano al de Cecropia
para estar a la misma altura de Ta copa de 1a misma.

2. Lluvia de semillas

A fines de marzo de 1984 se colocaron 60 trampas (0.025 m?
cada una) para estimar el nimero de semillas de C. obtusifolia
que 1lega al suelo del mosaico de la selva a lo largo del afo.
Se querfa evaluar el éfecto de 1a edad sucesional, la presencia
de C. obtusifolia en fructificacién y 1a'composic1§n de los &rbo
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les del dosel superior en la lluvia de semillas de la especie.

Se pusieron 10 trampas en cada uno de dos claros (uno rodeado

de drboles de C. obtusifolia en fructificacién y otro a mds de
100 m de la Cecropia con frutos mds cercana); 10 en cada uno de
dos sitios sucesionales (uno con y otro sin Cecropias maduras
dentro); y 10 en dos sitios maduros (uno con una alta dominancia
de Nectandra ambigens y otro con una alta diversidad de especies
del dosel) (tabla 20). Las trampas se colocaron a 10 cm del sue-
lo cada 3 m a lo largo de un transecto en los sitios sucesionales
y maduros; y distribufdas concentricamente en el centro y en el
borde de los dos claros, Cada trampa midié 0.50 m por lade y con-
sistfa de una charola cuadrada de tela de alambre de 1/2 pulgada
de abertura y 5 cm de reborde. Encima de la charola se coloc6 una
tela de organza atensdndola con seguros en Tas esquinas.

La tela se cambi6 mensualmente en cada trampa y las colectas
se dejaron secar al medio ambiente. Una vez secas el contenido de
cada trampa se tamizé con una criba del No. 10 y otra del No. 30
puestas en serie. E1 contenido de 1a d1tima se vertié en una caja
de Petri de 10 cm y se revis6 al microscopio de diseccién, hacien
do pasar la muestra por una ranura del ancho del ocular con la .
ayuda de pinzas de relojero. Las semillas de Cecropia obtusifolia
se separaron y contaron para cada trampa de cada sitio,

Con las semillas de cada uno de los 6 sitios se hicieron
pruebas de germinacién en agar bacteriol6gico al 1% afadiendo
250 partes por millén de &cido giberélico para romper posible la-
tencia secundaria {Vdzquez-Yanes, comunicacidn personal}. Se co-
locaron 2 cajas con 50 semillas cada una de cada sitio (o todas
las semillas encontradas si estas eran menos de 100), en una cé-
mara de crecimiento a temperatura constante de 25°C y 18 horas
luz/dfa. La germinacifn se contabilizé a la semana y el porcenta
je final se tom§ a las 3 semanas. En cada prueba se colocaron 2
cajas de Petri con semillas colectadas directamente de los &rbo-
les y guardadas en el laboraterio como control.

Se opté por la prueba de germinacién como prueba de viabili
dad, ya que la técnica del tetrazolium (Moore, 1973), resulté
muy imprdctico por el tamaiio de las semillas. Sin embargo, en la
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Tabia 20. Composicién floristica de los sitos de muestreo de la luvia de
semillas, Se consideraron los drboles » 20 cm DAP a 10 m a cada lado del
transecto de las trampas o en el borde de los claros segin el caso.

BSPECIE NUMERO DE INDIVIDUGS

SITI0: CLARD CON €, pbtusifolin ALREDEDGR (* 150 m?)

Cecropin obtusifolia 4
Heliocarpys eppendiculatus 1

SITID; CLARD SDH {, pbtusifolis ALREDEDOR {* 150 m?)
Hectandrazmbigens

Pouteria gapota

Brosimum alicastrum

SITI0: SUCESIONAL DE C, obtusifolia (- 600 m2)

g )

5
|

SITI0; SUCESIONAL DE Befotia campbetif (600 m?)
Deligtia compbellj 4
SITI0; MADURO DE Hectandra ambigens ¢~ 600 m?)

Hectandra ambigens
Drosimum slicestrum

STTI0; MADURO DIVERSD (- 600 m%)

R

;
E
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primera colecta se hicieron ambas pruebas encontrindose una con
cordancia perfecta entre los resultados de las dos.

3. Banco de semillas

Para estimar 1a cantidad de semillas de C. obtusifolia en el
suelo de 1a selva en condiciones naturales se hicieron dos mues-
treos del banco de semillas. Uno el 9 de enero, antes de la épo-
ca de produccién de semillas de la especie. y otro el 12 de oc-
tubre, después del pico de fructificacidn. Las muestras se toma-
ron con un cuadro de 0.0625 m2 para 1a hojarasca y un cilindro
de 10 cm de difmetro por 10 cm de profundidad para el suelo. Los
muestreos se hicieron en los mismos sitios sucesionales y madu-
ros y en 2 claros distintos elegidos con el mismo criterio que
para el registro de la 1luvia de semillas. En cada sitio se eli-
gieron 10 puntos de muestreo al azar y una de las muestras de
suelo se estratificé en 3 profundidades (0-5, 5-10 y 10-15 cm).

Las muestras se tamizaren al chorro de agua con tamices del
No. 10 y del No. 30. EY contenide del dl1timo se dejé secar a la
sombra y se revisé al microscopio siguiendo 1a misma técnica que
para las muestras de 1a 1luvia de semillas.

Las pruebas de germinacién se hicieron igual que para las
semillas de la lluvia.

para estimar el nimero de semillas que caen al suelo y que

se encuentran en el banco por M se sigui6é el siguiente procedi-
miento. Para cada sitio se calcularon los‘promedios de nimero de
semillas por muestra y se conviertieron en nimero de semillas por
n?. Para la hojarasca se multiplic6é el promedio por muestra por
16, ya que la unidad de muestreo fue de 0.0625 mz; y para el sue
To se multiplic6 por 127.3, ya que la unidad de muestreo fue de
78,5398 cm~. Para los dos sitios sucesionales, los 2 maduros y
los 2 cliaros se promediaron los valores y estos se ponderaron
por la proporcién de drea de las 5 ha en claros (0.041), sucesic
nales (0.3413) y maduros {(0.61768)., Finalmente se obtuvo un va-
lor del contenido de semillas por m“ para cada sitio y para las
5 ha en promedio:

Tot.sem =([('isern/m2 c1ar)~(0.041ﬂ+ [(isem/m2 suc)-(0.3413ﬂ +

en las.5.ha [(%sen/m? mat) <(0.61768)3)x 50 000 n.
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Con el fin de estudiar la dindmica del banco de semillas
durante un ciclo anual, en junic de 1984 se monté el siguiente
experimento. En un clare, en un sito sucesional y en un sito
maduro se colocaron aleatoriamente 5 cuadros cubiertos con un 1
toldo de pldstico transparente de 1.5 x 1.0 m a 1 m del suelo,
para evitar el aporte de nuevas semillas. En cada cuadro se co-
Toc6 una cuadrfcula de 16 celdas y se eligieron 6 al azar. En
los subcuadros elegidos se sacé un cilindro de suelo de 8 cm de
digmetro por 10 de profundidad y se colocd en un sitio una canas
tilla de tela de alambre de 3 cm de abertura 1lena de suelo es-
téril. Directamente ‘sobre Ta superficie de cada canastilla se es
1las recién colectadas y secadas a la sombra, homogenizadas de
10 individuos. Las semillas se cubriercn con 1 cm de suelo.

Bimensualmente se recuper6 aleatoriamente una de las canas-
tillas de cada cuadro de los 3‘sitios. teniendo un total de 15
recuperaciones cada dos meses. Para separar las semillas de cada
canastilla se siguié el mismo procedimiento que con las muestras
del bance. Las semillas recuperadas se agruparon en semillas en~
teras, depredadas (rotas o con un agujero) y germinadas (abier-
tas con la radicula emergiendo). Las primeras se sometieron a
pruebas de germinacién para distinguir semillas vivas latentes y
semillas muertas. La 6a., y d1tima recuperacidén se hizo a los 370
dfas de la siembra (julio, 1985). -

Cada 20 dfas se registré en el campo el nGmero de pléntulas
emergidas en cada sitio; removiéndolas después de cada registro.

4. Depredacign de semillas

Se mont6 un experimento preliminar para evaluar el {mpacto
de los depredadores sobre las semillas de ‘Cecropia en el suelo.

En un sitio sucesional se colocaron 40 cajas de Petri de 8
cm de difmetro con 50 semillas secas y recién colectadas de (.
obtusifolia. Cada metro a lo largo de dos transectos en cruz se
colocaron 2 cajas, una descubierta y otra cubierta con tela de
pldstico de 2 mm de abertura. Durante los 4 dfas siguientes de
haberse colocado las cajas se cont6 el nimero de semillas ente-
ras por caja y se observé la presencia de posibles depredadores.
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11D. RESULTADOS

1. Fenologfa de estructuras reproductivas

Los &rboles de Cecropia obtusifolia producen yemas florales
durante todo el afio, pero tanto las hembras como los machos pre-
sentan picos de produccién marcados. Ambos sexos presentan dos
picos que coinciden temperoalmente. E1 primero durante el mes
de marzo y el segundo, menos marcado que e) anterior, en los me-
ses de junio hasta agosto y hasta septiembre en mahcos y hembras
respectivaemnte (Fig. 22).

La periodicidad en 1a producciGn de flores maduras masculi
nas coincide con la de las yemas. £sto se debe 2 que Ja tasa de
maduracién de las flores en los machos es muy rdpida. Ademds es
notable que el nGmero de flores registradas a lo Targo de todo
el aftlo es mucho menor que el de yemas (Fig. 22). Esto puede es-
tar dado, o por la r&§pida maduracién y cafda de Tas flores antes
de ser detectadas o por la pérdida de las yemas antes de su ma-
duracién. Es frecuente encontrar en el suelo de 1a selva yemas

"masculinas y probablemente se deba a que sus pedicelos son muy
delgados y débiles.

En las hembras la produccifn de frutos inmaduros* estd des-
fasada un mes con respecto a la de las yemas y Ja cantidad de es
tas ditimas es menor que 1a de frutos inmaduros a lo largo de la
mayor parte del afio. Esto es reflejo, por un lado, de que la caf
da de yemas es muy baja, menor que para los machos, y por otro
tado, de que los frutos inmaduros permanecen como tales por lar-
gos periodos de tiempo {mis de un mes), presentando tasas de ma-
duracién muy lTentas. La alta cantidad de frutos inmaduros (y por
tanto de flores), en relacién a las yemas producidas, nos habla

ademis de una elevada eficiencia de polinizacién de esta especie.

La produccifn de frutos maduros esti desfasada un mes con
respecto a quella de frutos inmaduros; y la cantidad de estos il
timos es en todos los registros de 2 a 9 veces mayor. {Fig. 22b)

*En el caso de la fenologfa al hablar de frutos nos estamos refi
riendo a racimos de espddices o infrutescencias. Cada racimo,
que se orjgina de una yema, en las hembras produce en promedio

4 espddices o infrutescencias (ver descripcibn de especie y Cap.l).
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Figura 22. Fenologfa de estructuras reproductivas de machos
y hembras de C. obtusifolia (1984-1985) .en la
selva de Los Tuxtlas. Se reporta el promedio y
el error estdndar para cada fecha. (e )-yemas;
(o)-inflorescencias maduras o infrutescencias

inmaduras y { a )-infrutescencias maduras.
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La diferencia en la cantidad total de frutos inmaduros (25,318)
y maduros (3,557) . producidos en un afio no se puede usar como in
dicador del porcentaje de remoci6n por frugivoria por la acumula
cién de los primeros. Para estos fines podemos comparar ta canti
dad de frutos maduros y de yemas (11,100), que en las hembras
presentan pedicelos gruesos y no caen al suelo frecuentemente an
tes de la maduraci6n. Considerando un 30% de yemas cafdas en pro'
medio para 4 cohortes del &rbol marcado, queda un 48% de diferen
cia entre yemas y frutos maduros que se puede atribuir a la remo
ci6n de estos Gitimos por frugivoros dispersores antes de ser re
giétrados. Para cada registro, la comparacién se debe hacer en-
tre la cantidad de yemas producidas y la cantidad de frutos madu
ros producidos dos meses después, considerando el tiempo para la
apertura de las yemas y la maduracién de los frutos (Fig. 22).
Por ejemplo, 1a diferencia entre yemas registradas en marzo y
los frutos maduros registrados en mayo nos dard una idea de la
proporcién de dichas yemas que al madurar fueron removidas. Bajo
esta consideraci6n parece que la cantidad de remocién es menor
.cuanto menor es la produccibn y viceversa. Es decir 1a diferencia
de yemas y frutos maduros (2 meses despuds) es muy pequefa (poca
frugivorfa) cuando la produccibén de las primeras es baja (Fig.
22b y Fig. 23). Esto puede ser evidencia de que la tasade frugivo-
rfa en Cecropia obtusifolia depende de la disponibilidad de fru-
tos.

2. Lluvia de semillas

Analizaremos ahora la mecdnica del proceso de dispersibn de
C. obtusifolia: ¢C6mo se presenta espacialmente en el mosaico de
la selva y cémo se presenta temporalmente a lo largo de un ciclo
anual? . v

En la Fig. 23 se muestra que hay una concordancia perfecta
entre la periodicidad de disponibilidad de frutos maduros y la
caida de las semillas al suelo de 1a sera.‘Ihdependientemente
de los pasos intermedios entre la produccién de las semillas y
su 1legada al suelo (i.e. remocién por frugfvoros, paso por el
tracto digestivo de los mismos, caida y posible acumulacién a
diferentes niveles del dosel), a partir de esta evidencia pode~ _
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mos plantear que en promedio la cantidad de semillas recién dis
persadas en el suelo del mosaico de la selva a lo largo del afio
bien se puede predecir a partir de la disponibitidad de frutos
maduros en Jos drboles de C. obtusifolia.

Cecropia obtusifolia tiene una dispersién muy eficiente. La
probabilidad de encontrar al menos una semilla recién dispersada
de la especie en cualquier cuarto de m2 del suelo de 1a selva,
es casi de 1 durante la mayer parte del afio {Fig. 24). Sin embar
go, la Nuvia Je semillas de Cecropia no es homogénea espacial-
mente, S§ analizamos Ta distribucién de frecuencias del nimero
de semillas por trampa acumuladas durante un afio, observamos que
es claramente asimétrica. La mayor{a de las trampas reciben po-
cas semillas y hay algunas que reciben cargas muy grandes de sg
millas. La proporcién S2/% (un indicador del grado de agrega-
cién) para el nGmero de semillas por trampa fue extremadamente
alta (295.1) (Fig. 25). Esta agregacifn en 1a lluvia de semillas
tiene relacifn con la forma de dispersifn de la especie en forma
de cargas fecales despufs de haber sido ingeridas por los f%ugi
vOros.

Como se esperaba, el sitio ;ucesional y el claro con 4rbo-
les en fructificacién de €. obtusifolia, recibieron durante todo
el afio las mayores cargas de semillas de la especie de los 6 si-
tios monitoreados (tabla 21). Un andlisis de varianza no paramé-
trico (Zar, 1474) para el ndmero de semiilas anuales por trampa
entre 10s 6 sitios resulté significativo (pg 0.05). Una prueba
de comparacién miltiple a posteriori (Wilcoxon y Wilcox, en Zar,
1974) mostrd que el nimero de semillas colectadas en el sitio-

" sucesional (1917 semillas m-2 afo~l) fue significativamente ma-
yor que aquel colectado en el claro rodeado de C. obtusifolia
(1132 semillas n-2 afo-3). E1 resto de los sitios recibid una
cantidad de semillas significativamente menor (X¥d...=267.59 se-
millas m-2 afio-1) y no se encontrdé diferencia significativa en-
tre ellas (p > 0.05) (tabla 21). Estos resultados sugieren que

€. obtusifolia presenta una curva de dispersi6n leptochrtica de
cola larga, ya que Jos sitios cercanos a los drboles en fructifi
cacidn recibieron mds semillas que aquellos sitios lejos de ellos.
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Figura 25, Distribucién de frecuencias del nhmero de
semillas de L. obtusifolia por trampa acu-
muladas en un ano (n=60).



Tabia 21. Nomero total de semilfas caidas poc m? en 6 sitios de Ia setva de
Los Tuxtlas de abril de 1984 & abril de 1985. Se muestra el resuitado de una
comparacion maitiple de Wilcoxon y Wilcor (2ar, 1974) para los distintos
sitios. CC- Claro con C pohbtusifolis maduras airededor; CN- Claro sin C.
obtusifolia; SC- Sitio sucesional con C, ohtuaifolis; SN- Sitio sucesional sin C,
obtusifolis; MD- Sitio maduro diverso; MN- Sitio maduro de Negtandra
ambigens, Se reporta el nomero total de semillas. La linea une valores
estadisticamente iguales (p>0.0S). Entre paréntesis se reports el promedio de
germinacién y su desviacion esténdar para todas las colectas (N=11).

1917 1132 338 292 229 209

SC o« SN MN MD CN

(0.33%0.18) (0.38%0.21) (0.60%0.18) (0.56:0.26) (0.700.29) (0.62*0.27)
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En la misma tabla se reporta el porcentaje de germinacién
para las semillas colectadas en cada uno de los seis sitios. Di
cho porcentaje fue mayor en todos aquellos sitios lejanos a una
fuente de semillas de Cecropia obtusifolia, y menor en el claro
y en el sitio sucesional con &rboles de la especie en fructifi-
cacién. En estos dos sitios cierta proporcién de las semillas
debe caer al suelo directamente, mientras que en Tos sitios las
semillas necesariamente tienen que ser dispersadas por los fru-
gfvoros. Habria que hacer experimentos para probar una relacidn
de causalidad entre ambos hechos.

Ppentro de cada sitio hay ademds variacidén en 1a estaciona-
lidad de la cafda de semillas. E1 segundo pico de cafda de semj
11as en el claro con C. obtusifolia alrededor, estd casi dos me
ses desfasado con respecto al pico correspondiente al sitio su-
cesional de C. obtusifolia. En el resto de los sitios los picos
en la estacionalidad de 1a Tluvia de semillas son también en el
verano, pero menos marcados, siendo la 1luvia mucho m&s homogé-
nea que en los dos sitios anteriores (Fig. 26).

Una vez dispersadas las semillas de C. obtusifolia, su des
tino después de 1legar al suelo de la selva dependerd de las
condiciones del sitio en donde caigan. Si 1a semilla cae en un
sitio abierto con condiciones adecuadas para la germinacidn y
establecimiento, ésta tendrd cierta probabilidad de ser recluta
da como plantula a la poblacidn. $i l1a semilla 1lega a un sitio
inadecuado para germinar permanecerd latente en el suelo incor-
pordndose al banco de semillas de la especie.

3. Banco de semillas

Se encontrd un gran ndmero de semillas de C. obtusifolia en
condiciones naturales del suelo de la selva., Este, en promedio
fue igual en la colecta de octubre, después del pico de produc-
cién de frutos { x#d.s. = 1789+1909 semilla/m 2), que en la de
enero (R+d.s.= 1790+1699 semill/m 2). Sin embargo, hay una gran
heterogeneidad espacial en el contenido de semillas en el suelo.
Un an&lisis de varianza no paramétrico (Zar, 1974) mostré dife-
rencias significativas en el contenido de semillas entre los
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seis sitios para ambas colecta (p< 0.05). Una prueba a poste-
riori de comparacibn miltiple de rangos (Wilcoxon & Wilcox, en
Zar, 1974) mostré, como se esperaba, que 1os sitios cercanos a
Cecropia en fructificaci6én tienen, en total, una mayor cantidad
de semillas en el suelo (CC y SC, ver tabla 22) que el resto de
los sitios., Mientras que en la colecta de enero la cantidad de
semillas en el suelo para estos dos sitios fue distinta estadis
ticamente, para 1a colecta de octubre el andlisis no distin-
guié entre los dos valores. El orden entre estos dos sitios ade
mds se invirtié en la colecta de octubre en que se encontrd un
mayor ndmero de semillas en el sitio sucesional que en el claro,
Esto probablemente responde a 1a variabilidad individual del
comportamiento reproductivo y fenolégico (ver Fig. 26). Probable
mente las diferencias entre los sitios con/6 rodeados de indivi-
duos de Cecropia se deben a los distintos comportamientos fenolg
gicos de los individuos en cada uno de los dos sitios y en cada
una de las fechas de la colecta. En ambas colectas, el resto de
los sitios present§ un menor nimero de semillas de la especie,
siendo, el sitio sucesional de Belotia el mis pobre en semillas
de C. obtusifolia. .

E1 patrén espacial del banco de semiilas de Cecropia es muy
similar al patr6n espacial de su 1luvia de semillas. Los sitios
cercanos a hembras maduras de la especie recibieron en las tram
pas y presentaron en el suelo un contenido mayor de semillas de
Cecropia, que el resto de los sitios (tabla 21 y 22).

E1 contenido de semillas en la hojarasca fue significativa
mente mayor en el sitio SC. E1 valor para el sitio CC, sin embar
go, se agrupd en el andlisis con aquel de los sitios MD y SN y
con los sitios CN, MN y MD en las colectas de enero y octubre
respectivamente (tabla 22). Esto tiene relacién con el hecho de
que en los claros probablemente 1a cantidad de hojarasca es me-

_nor que en 1os sitios sucesionales. Ademds las hojas de Cecropia
también pueden interceptar descargas fecales y despué€s caer al
suelo. '

. A pesar de que el ndmero total de semillas encontradas en
el suelo de 12 selva en enero y en octubre son muy similares
entre sf, la proporcidn de semillas viables es mayor en la coleg
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“Tabla 22, Namero de semillas por m? de hojarasca y/o suelo en 6 sitios de la
selva de Los Tuxtlas y en dos fechas de colects. Se muesiran los resuitados de
una comparacion moltiple de Wilcoxon y Wilcox (Zar, 1974) para los diferentes
sitios. Las lineas continuas unen valores iguales estadisticamente (p0.01);
discontinuas (p»0.001). Debajo de las lineas se reporia el ntmero de semiflas
visbles por m“. (Ver tabla 21 para clave de sitios).

ENERO, 1984 OCTUBRE, 1984

163 99 88 6 29 21 %6 1M 120 M 6 13
EDMARASLA SC CC MD SN CN MN S CC CH MN MD SH

69 S7 80 268 Z18 118 60 68 25 14987 8

4393 357 966 691 662 204 963 W 955 ST 280 204
SUELO € S MD MH CH S S C NN CH MDSH

09 36 40 71 115 63 120 111 60 176 202128

496 TR0 10% 918 691 210 4351 4093 1029 693 H9 217
nnmuumccsc'nustu SC CC MN CN MD SH
+

10 38 43 73 122 135 115 108 531 150 244 17
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ta de octubre (24.6+16.3) que en la de enero (6.7+4.5). En ambas
los porcentajes de germinacifn menores se registraron para los
sitios de claro y sucesional con C. pbtusifolia (tabla 22), al
igual que en el caso de las semillas provenientes de la Tluvia.

La distribucién de semillas en el perfil de suelo no es uni
forme. E1 77% de estas se encuentra en los primeros § cm del sue
1o y a mi&s de 10 cm sélo se encuentra un 2% de las semillas (Fig.
27). Ademds, de estas dltimas no germiné ninguna, mientras que
los porcentajes de germinacién para las dos primeras capas fue-
ron de 6.7 y 6.0 (las colectas estratificados se hicieron sélo
en enero)en promedio, respectivamente. Los porcentajes promedio
de germinaci6n de las semillas recuperadas de la hojarasca y del
suelo fueron muy similares para ambas colectas 12.99+9.88 y
15.93+15.93 (n=12) respectivamente.

Aparentemente la cantidad de semillay por m2 que cae en un

afio al suelo de la selva (573) es mucho menor a la que se encuen
tra en el banco de semillas antes (1328) o después (1303) de la
dispersién. Sin embargo no todas las semillas que 1legan al sue-
lo en la lluvia anual, ni todas las que se encuentran en el ban-
co de semillas son viables. De Tas semillas colectadas en las
trampas de un 29.1% a un 76.7% fueron viables. En la tabla 21
se muestra entre paréntesis el porcentaje de germinaci6n para
cada sitio. De las semillas colectadas del suelo una proporcidn
menor estuvo viable (del 0.87 al 46%) encontrdndose como se sefa
16 anteriormente, un porcentaje promedio de germinaci6én mayor
para las colectadas en octubre que para aquellas colectadas en
enero (tabla 22). .
Considerando el nimero de semillas viables unicamente, en-
contramos que la cantidad de semillas por metro cuadrado que cae
anualmente (253) al suelo de la selva es ligeramente menor que
la encontrada en el seulo después del pico de fructififaci6n de
Cecropia (281); y cuatro veces mayor que aquella encontrada en
enero (63). Esto indica de cierta manera que no hay una acumuia
ci6n muy grande de semillas viables en el suelo de 1a selva. La
mayoria de las semillas del banco de Cecropia obtusifolia por
To tanto est&n muertas.
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para evaluar cual es 1a probabilidad de sobrevivencia de
las semillas en el suelo y cufl el porcentaje de estas que se
pierden por diferentes causas, se realiz6 un experimento de la
dindmica del banco de semillas.

4. Dindmica del tanco_de semillas

Los resultados del experimento de dindmica del banco de sg
millas se resumen en las figuras 28,29 y 30 para el claro, el
sitio sucesional y el sitio maduro, respectivamente. En 10s tres
sitios el porcentaje de semillas removidas fue muy alto. De es-
tas no se sabe que proporcién fueron depredadas o dispersadas
de manera secundaria. Sin embargo, de las semillas recuperadas
una proporcifn importante presentaron dafios por depredadores. Co
mo se observa en la Fig. 31 estos fueron desde orificios en la
parte central de las semillas hasta fragmentacidén total, aparen-
temente por rotura después de haberse perforado o por masticacidn
directa.

En los tres sitios la proporcién de semillas recuperadas y
de &stas el porcentaje de semillas vivas latentes bajé bruscamen
te después de los dos primeros meses de haberse sembrado. Al final
del experimento s6lo el 3.75%.de las .semillas en el sitio sucesio
nal y el 2.2% en los otros dos sitios, permanecerion latentes en
el suelo. Las mayores pérdidas por germinacién ocurrieron en to-
dos los casos durante los primeros meses después de la siembra,
Sin embargo, algunas semillas siguieron germinando durante todo
el aflo en Tos tres sitfos.

Se pueden detectar algunas diferencias en 1a dindmica del
banco de semillas en los tres sitios experimentales. Las mayores
pérdidas por germinacién ocurrieron en el claro. E1 porcentaje
global de germinacién en el campo en este sitio fue de 4.4%, mien
tras que en el sitio sucesional y en el maduro fué de 2.2% y 0.53%
respectivamente. También en el claro se detectd el mayor porcenta
je de remocidn de semillas, aunque la proporcién de semillas dafia-
das por depredacidn encontrada fue menor para este sitio que para
los otros dos. Del sucesional se recuperaron mas semillas en las
6 colectas del ciclo anual, que en los otros dos sitios. Finalmen-
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Fig. 31. Semillas de Cecropia obtusifolia con diferentes
grados de dafio por ataque de depredadores, las
cuales fueron colectadas del suelo de la selva
en Tos experimentos de dindmica del banco de
semillas. E1 tamafo de Tas semillas oscila en-
tre.1.6.y 2.5 mm longitud.
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te el porcentaje de semillas latentes recuperadas bajé paulati
namente en el claro, mientras que en los otros das sitios se
presentan fluctuaciones en dicho porcentaje a lo largo del afio.

Estas evidencias apuntan hacia la posibilidad de que las
semillas de Cecropia obtusifolia estén sujetas a presiones de
depredacién importantes.

5. Depredacifn de semillas

De las semillas colectadas en las trampas del 2.1% al 18.2%
para los diferentes meses estuvieron dafiadas por depredadores.
Como ya se plante§ en el apartado anterior, una proporci&n impor
tante de las semillas sembradas en el experimento de dindmica
del bance también fueron recuperadas con dafos por depredadores.

De las semillas puestas en el experimento de depredacifn
al cuarto dfa se recuperaron el 4% y el 72% de las colocadas en
cajas descubiertas y cubiertas con malla, respectivamente {(Fig.
32). La dépredacién de semillas en las cajas abiertas ocurrié
a una tasa muy elevada; al dfa siguiente de haberse colocado
s61o quedaba el 45% de las semillas, Probablemente esto se de-
bié a la facilidad con que los depredadores tuvieron acceso a
las semillas. En las cajas con mallas se encontraron mis semi-
1las depredadas dentro de las cajas y se llegaron a observar
hormigas y semillas atrapadas enrn la malla. Probablemente, de
haber dejado estas cajas durante un lapso méds prolongado Tas
semiltlas hubiesen sido depredadas poco a poco por las hormigas,
u otros depredadores suyficientemente pequefos para introducirse
en las cajas.
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IIE. DISCUSION

E1 enfoque demogrdfico y el cardcter particular del estudio
que se presenta, nos permitird discutir y matizar algunas de las
generalizaciones planteadas acerca de la biologfa de las semi-
Tias de las especies pioneras.

La fenologfa reproductiva de Cecropia obtusifolia se apega
al patrén general- propuesto para las especies pioneras con dis-
persién zoocora (Whitmore, 1983). Sin embargo, su reproduccién
no es constante durante todo el afio sino que presenta 2 picos
claros de mixima disponibilidad de estructuras reproductivas (fe
meninas y masculinas) y por tanto, de semilias. Ademds parece
que la variabilidad individual en el comportamiento fenoldgico
no es suficientemente grande como para anular el patrén estacio-
nal y aunque existe cierta varianza interindividual en la canti-
dad de frutos producidos en distintos momentos a lo largo del
afio, 1a mayorfa siguen el mismo comportamiento fenoldgico que se
observa a nivel poblacional. Aparentemente, la estacionalidad en
la produccidn de flores y frutos en-hembras y machos no tiene re
lacidn con la varfacién en la temperatura y precipitacifn a lo
largo del afo (figura 33). Sin embargo, la produccién de yemas y
la precipitacién mensual tienden a presentar una mayor concordan-
cia con estos factores. Fleming y Williams (manuscrito) encontra
ron un s6lo pico fenolégico mucho m&s marcado en la reproduccibn
de C. peltata en Costa Rica. Esta especie fructifica unicamente
de mayo a septiembre, que coincide con 1a época de lluvias en la
selva estacional (pp anual de 1660 mm) de Santa Rosa. Estos mis-
mos autores encontraron, ademds, que la variaci6n en la humedad
entre distintos sitios afect6 significativamente la produccibn
de frutos en C. peltata, En Tos sitios himedos algunas hembras
fructificaron inclusive durante la época de secas. En contraste,
la fructificacifn en las selva hdmedas de E1 Verde, Puerto Rico
ocurre durante la época de secas, en la cual, la precipitacién
mensual oscila alrededor de los 100 mm (Silander, 1979; citado
en Fleming y Williams, manuscrito). Fleming y Williams (manuscri
to) atribuyen dicha diferencia a que en una seiva no estacional
como la de E1 Verde, Puerto Rico, la polinizacidn por viento,
el crecimiento vegetativo y la efectividad de 1a dispersién se
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maximizan reproduciéndose en secas; mientras que en una selva
estacional, como 1a de Santa Rosa, Costa Rica, 1a severidad de
1a época de seca (pp mensual < 200) obliga a los &rboles a per-
manecer vegetativa y reproductivamente quiescentes durante ésta
época. Surge entonces la siguiente pregunta: ¢Porqué algunas esy
pecies de Cecropia en selvas no estacionales como la de E1 Verde,
de Puerto Rico (Frankie et al, 1974) y México (este trabajo)
fructifican a 1o largo de todo el afio con o sin estacionalidad
en el tamafio de las cosechas y no presentan sus picos de fructi-
ficaci6n en la época de secas?. Fleming y Hil]iams.(manuscrito).
simplemente concluyen que en ausencia de restricciones estaciona-
les {como en selvas hGmedas de M&xico y Costa Rica) las especies
de Cecropia pueden reproducirse a2 1o largo de todo el afio; con-
tradiciendo la argumentaci6n utilizada para explicar la diferen-
cia entre las selvas de el Verde y de Santa Rosa. Aparentemente
1o que ocurre es que no estd claro el mecanismo de relacién en-
tre la precipitacion y la fenologfa de estas dos especies de Ce-

cropia.

En C. obtusifolia el pico de disponibilidad de frutos coin-
cide ademis con 1a época de mayor actividad de frugfvoros migra-
torios en Los Tuxtlas (Trejo, 1976). Sin embargo, hay que resal-
tar que s61o el 14% de las aves que consumen las semillas de la
especie son migratorias (Trejo, 1976); y que entre los disperso-
res mis importantes estdn los murciélagos (Estrada et al, 1984;
Fleming y Williams, manuscrito), gque son animales residentes.
Esto restringe las posibilidades de explicar el patrdn fenolégi-
co de €. obtusifolia en Los Tuxtlas por una presién selectiva
por parte de los dispersores migratorios.

Por otro lado, Fleming y Williams (manuscrito) argumentan
que no es la evasidon de competencia por frugfvoros de otras es-
pecies que atraen gran nimero de dispersores, la causa del com-
portamiento fenol6gico de C. peltata en Costa Rica. Ellos repor
tan que hay varias de estas especies de drboles cuya produccién
de frutos se sobrepone con la de C. peltata.

Finalmente, el hecho de que en (. obtusifolia se haya encon
trado evidencia de que la remocibn de frutos es baja cuando 1a
produccién también lo es, permite plantear la hipétesis de que
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la estacionalidad en la produccitn tiene otras causas y la tasa
de frugivorfa depende de 1a disponibilidad de frutos en un momen

‘to dado. Para poder probar estas y otras hipGtesis relacionadas

con la causalidad de la fenologfa reproductiva de Cecropia, se
necesitardn observarionesiy cuantificaciones detalladas sobre la
remocifn relativa de frutos por cada uno de los frugfvoros en
distintos tiempos. También es necesario plantear experimentos

que permitan evaluar el efecto de factores fisiolfgicos y ecols-
gicos {relacionados por ejemplo con disponibiidad de agua u otros
factores medioambientales).

En comparaci6n a las estimaciones de Tluvia de semillas ob-
tenidas para otras especies del género Cecropia, ta 1luvia anual
de semillas estimada para C. obtusifolia es mucho mayor. En Los
Tuxtlas, registramos un promedio -de 573 semillas cafdas por m?
durante un afio; mientras que Uhl y Clark (1983); Brokaw (en pren
sa) y Fleming y Williams (manuscrito) obtuvieron estimaciones
anuales de 5, 47 y 16.5 (selva hﬂmeda), respectivamente. Para po
der discutir estos datos vale la pena hacer un paréntesis para
analizar 1a metodologia utilizada por estos autores y compararla
con aquella utilizada en Los Tuxtlas (ver metodologfa en este Ca
pitulo). Ukl y Clark (1983) estimaron Ja Jluvia de C. ficfPolia
colocando 10 charolas (&rea total de muestreo = 1.2 m ) con sue-
1o estéril dentro de la selva y exponiéndolas en condiciones
abjertas a germinacién después de 1 afio, La estimacifn del nime-
ro de semillas cafdas se hizo con base en el ndmero de pl&ntulas
que germinaron después de un ano. Esta estimacién dista mucho de
ta cantidad real de semillas de 1a especie gue pueden 1legar al
suelo de la selva durante un afto, porgue hay una serie de fuen-
tes de "salida" (muerte, germinacién, remocién, depredacisn) de
semillas operahdo durante el tiempo. antes de que se haga ta es-
timacién. Ademds, como se muestra en el trabajo de Salmerdn
(1984), diferentes condiciones de germinacién pueden arrojar es-
timaciones distintas del.céntenido de semillas viables. Fleming
y Williams sf hicieron un conteo directo de las semillas que caen
al suelo, mediante 60 trampas colocadas aleatoriamente con respec
to a las cecropias maduras {47 m“ de Srea de muestreo), pero sélo
contaron las semillas cafdas en per?odos de 7 dfas consecutivos
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de cada mes (de julic 1983 a julio 1984). Finalmente, Brokaw
coloc6 150 trampas (21 mz de drea total de muestreo) unicamente
dentro de claros, sin atender a la ubicacifn de los individuos
de Cecropja maduros; y las colectd mensualmente, durante 4 me-
ses.

Con estos antecedentes, es claro que la cantidad de semi-
1las obtenidas por Uhl y Clark (1983) puede ser una subestima=
cién. La metodologia de Fleming y Williams podria tener el pro
blema, poco probable, de una Jluvia de semillas muy beterogénea
dentro de cada mes. Y en cuanto al trabajo de Brokaw (en pren-
sa) el problema es la falta de cuantificacién de 1a lluvia de
semillas en sitios sucesionales y maduros y el corte perfodo
considerado.

Les valores mds bajos obtenidos por Fleming y Williams
y por Brokaw se pueden atribuir, sin embargo, 2 una menor
densidad pablacional o una menor fructificacibn de Cecropia
en sus respectivos sitios de estudio; y sobre todo para el
caso de Brokaw, a que 1a lluvia de semillas en los claros fue

~se menor a la promedio de tada T2 selva. Esto Gltimo, sin em-
bargo, no fue 1o que observamos en Los Tuxtlas, ya que la he-
terogeneidad de la lluvia atendi§ mds bién a la ubicacién de
las Cecropias maduras y no al estado sucesional del parche.
Asi pues, la reproduccién restringida a una época del afio de
C. peltata en Santa Rosa, Costa Rica; asf como la aparente~
mente menor fecundidad promedio de ésta {500,000 semillas,

de acuerdo a Siltander, 1973; en Fleming y Williams, manus~
crito), pueden explicar la menor tasa anual de caida de semi
¥1as de esta especie, en comparacifn a la de C. obtusifolia
en Los Tuxtlas. Por otre lado, la diferencia observada entre
la Tluvia de esta dltima especie y la de C. insignis en IBC
{Brokaw, en prensa), se puede atribuir a la menor densidad

de ésta y/o a 13 localizacién de los drboles de . insignis
maduras con respecto a los claros.

Ademds de la magnitud de la 1luvia de semillas (nidmero
promedio de semillas que cae al suelo por unidad de superfi-
cie) otras caracteristicas de la dispersidn pueden también
variar: su homogeneidad espacjal y temporal y su amplitud. En C.
abtusifolia la 1luvia de semillas es altamente heterogénea, pero
la probabilidad de encontrar al menos una semilla en cualquier
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cuarto de metro cuadrado de 1a selva durante todo el afic es
superfor a 0.4 y durante 7 meses es cercana a 1. Ademds en

‘Jos sitios lejanos a individuos de Cecropia maduras (aprox.
50-100 m) hay un escaso pero constante aporte de semillas de

la especie. Esto ha sido comprobado indirectamente para otras
especies del mismo género y para otras especies pioneras en es-
tudios generales {por ejemplo Foster, 1982; ver citas introduc-
cidn de esta capitulo). Brokaw (en prensa) encontr§ una probabi
1idad de caida de semillas (0-0.3) de Cecropia menor que la en-
.contrada por Fuster (1982) en selva madura de 1a misma IBC, den
tro de los claros que €1 estudié. Esta diferencia se puede deber
a los hdbitos de los d{spersoreé. y-como se demuestra en este es-
tudio de . obtusifolia, también a la cercanfa de los &rboles ma
duros. En relaci6n a 1o primero y contrario a 1o esperadso,
Schemske y Brokaw (1981) encontraron que los frugfvoros de pione
ros (p. ej. murciélagos) raramente se encontrabanan cruzando o
denitro de los claros. M&s adn, si los dispersores defecan princi
palmente mientras que pérchan (Phillips, 1910; en Brokaw, en
prensa), la ausencia de perchas en los claros desprovistos de ve
getacién puede ser otra causa de la existencia de una menor 1lu-
via de semillas en estos sitios, en comparacién a los sitios de
selva madura. Augspurger (citado en Brokaw, en prensa) ha obteni
do resultados concordantes. Encontrd que dentro de los claros la
cafda de semillas dispersadas por animales, por unidad de super-
fiée, es menor que dentro de 12 selva madura en IBC. Ademds en-
contr6 una relacién inversa para las semillas de dispersi6n ane-
mécora, atribuyéndola a las corrientes de aire y/o al aereodina-
mismo de Tas semillas que las fdifigen" hacia los claros.

temporalmente. Las causas principales de dicha heterogeneidad son
la variaci6n temporal en la fructificaci6n de la poblacién, la
distribucién de las hembras maduras;y el comportamiento de forra
jeo de los dispersores en relacién a la ubicacién de Tos indivi-
duos de Cecropia en fructificacifén y a los parches de vegetacién
con distinto desarrollo sucesional. Sin embargo, no conocemos el
destino de aproximadamente un 80% (porcentaje de semillas que se
pierden desde antes de 1a apertura de las yemas hasta llegar a
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ser semillas en el suelo de la selva) de las semillias que poten-
cialmente (estimadas por el nimero de yemas florales que produ-
cen las hembras de las cuales c.a. 37% caen al suelo antes de
abrir) se producen. Estas pérdidas pueden deberse en parte a
factores que operan antes de 1a dispersi6n (infertilidad, baja
eficiencia en la polinizacién y depredacidén) y que ameritan es-
tudios futuros.

La densidad de semillas viables de C. obtusifolia encontra_
da en éste estudio es superior a la reportada para 1a mayorfa de
las especies del mismo género estudiadas en otras selvas de
América. Ademds se encuentra entre el nimero de semillas germi-
nadas en el sitio abierto y en el claro, que Salmerdén (1984) re
porta, para la misma especie y en la misma localidad (ver tabla
19). Esto puede indicar que probablemente el contenido de semi-
11as en el suelo, sobre todo durante y después del pico de fruc
tificacién que es cuando Salmer6n (1984) colecté el suelo es
superifor al encontrado en este estudio. Una posible, causa de la
relativamente baja densidad de semillas viables encontradas pue-
den ser la manipulacién a que se sometieron las mugstras de sue-
1o para separar las semillas. Posiblemente durante este proceso
algunas semillas fueron muertas o iniciaron el proceso germinati
vo, mismo que fue interrumpido al secar las muestras. Este efec-
to se podria evaluar repitiendo las muestras y teniendo colectas
testigo en las que se estimase el contenido de semillas viables
mediante la germinacién en condiciones 6ptimas inmediatamente
después de la colecta. No obstante Vizquez-Yanes y Orozoco {en
prensa) atribuyen la baja germinabilidad de las semillas del sue
1o a la alteraci6n del mecanismo de reversién del fitocromo por
incidencia de luz R y RL alternadas, al alterarse la transparen-
cia y absorvancia de 1a cubierta de la semilla en su contacto con
el suelo.

Una serie de evidencias indirectas parecen sugerir que las
semillas de C. obtusifolia no permanecen en el suelo de 1a selva
de Los tuxtlas por periodos muy prolongados de tiempo: E1 patrén
espacial de la 1luvia de semillas coincide con el del banco de
semillas; lo que indica que la cantidad y distribucién actuales
de las semilias por la 1luvia {(que como ya vimos depende en gran
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medida de la ubicacién actual de las hembras en fructificacidn),

.explican Ta cantidad y distribucidn actuales de las semillas en

el suelo. Una segunda evidencia es que la mayor parte de las sg
millas se encuentran superficialmente y de agquellas recuperadas
a mis de 5 cm no se registré ninguna semilla viable (ver también
citas de la introduccién). Si el perfodo de permanencia de las
semillas fuese muy prolongado, estas se podrian ir acumulando
vivas a lo largo del perfil conforme se d& el proceso de descom-
posicién de hojarasca y formacifn de suelo. En tercera instan-
cia, el porcentaje de viabilidad registrado en 1a colecta de
suelo varios meses después del pico de fructificacién (enero)
fue cuatro veces menor que el registrado en la colecta hecha en
octubre, a finales de la época de m&xima produccidn.

Ahora bién, la longevidad de Jas semillas en el suelo y sus
causas de mortalidad s6lo se explicaron mediante el experimento
de dinémica del banco, que si bien nos sirve como un indicador
tiene adn muchas fallas técnicas que corregir. Tanto 12 muerte
fisiolégica (o posiblemente por atague de pat6genos) como la de-
predacién y remocién (posible depredacifn) provocaron fuertes re-
ducciones en el contenido infcial de semillas en todos los ca-
sos. Las fallas técnicas que pueden estar impifcitas em estops
resultados son Tas siguientes: EJ movimiento de las semillas a
causa de movimiento del suelo por viento o corrientes de agua.
Esto fue descartado porque el suelo colocado dentro de las camas
tas era facilmente diferenciable del resto y no se detect6 ni
dispersidn del suelo fuera de las canastas, ni disminucidn en
el nivel del suelo dentro de las mismas. Como las semillas se
cubrieron con una capa de suelo su movimiento tuvo gque deberse
necesariamente a algun factor extrfnseco (i.e. algln animal).

Por otro lado, tanto en este como en el experimento de depreda-
cién se recuperaron numerosas semillas con claras huellas de ata
que por depredadores, Posiblemente estos son principalmente hor-
migas y pequefios roedores, que han sido ya identificados como de
predadores de otras. especies de Cecropia (Fleming y Williams,
manuscrito). No obstante, la alta densidad (12,500/m°) de las sg
millas en el experimento en relacién a la encontrada en condicio-
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nes naturales (hasta 500/m2. ver Salmerén, 1984), puede estar -
acelerando y aumentando la tasa de depredaci6n y ataque de patd
genos normales. Esto puede ser mediante la mayor facilidad de
localizaci6n de grupos densos de semillas de Cecropia por parte
de los depredadores y mediante la mayor facilidad y rapidez de
contagio por patfgenos de semillas cercanas. Pero no hay que
olvidar que a pesar de que en términos promedios las condicio-
nes experimentales son muy densas, la 1luvia de semillas de C.
obtusifolia es muy heterogénea {(ver también Fleming y Heithaus,
1981; Brokaw, en prensa) y muy bien podemos ‘encontrar grupos
densos de semillas que llevadas a nimero por m nos darfan cifras
similares a las experimentales. De cualquier manera, serfa inte-
resante evaluar experimentalmente el efecto de la densidad de
semillas en las tasas de depredaciéfn y muerte de las mismas en
el suelo.

Asi las cosas, podemos plantear que Tas altas tasas de soe
brevivencia (hasta 50%) reportadas para semillas de Cecropia
en otros estudios (Holthuijzen y Boerboom, 1982; Uhl y Clark,
1983; Pérez-Ndsser, 1985) bien se pueden atribuir a la exclu-
si6n parcial o total de las semillas de sus depredadores u
otros factores de mortalidad.

Las elevadas varianzas gque se registraron en los porcenta-
jes de germinacién, recuperaci6n y remocién de las semillas nos
impide sacar conclusiones claras a partir de comparaciones en-
tre los diferentes sitios en que se mont6 el experimento. Una
de las dnicas diferencias claras, ademis de la obvia mayor ger-
minacién en el claro, es la relativamente baja depredacidn y
remocidn de semillas en el sitio sucesional. Una hipGtesis que
se puede plantear para explicar este hecho es el saciamiento de
los depredadores de Cecropia por la alta disponibilidad de semi
11as en este sitio con abundantes hembras de la especie que pro
vocan una 1luvia muy densa de semillas en sus cercanfas (sitio
SC, ver seccifn de resultados). Tanto ésta como muchas otras hi-
p6tesis requieren de experimentos posteriores.

También seria importante profundizar en el estudio de los
cambios que sufre la semilla en su contacto con el suelo, para
poder entender las causas dec la pérdida de su capacidad germi-
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nativa en los casos que no son depredadas (ver por ejemplo Vdz-
quez-Yanes y Orozco-Segovia, en prensa).

Para poder evaluar la importancia relativa(en su contribu-
ci6n a cohortes de pléntulas)de las semillas que caen anualmente
al suelo de la selva (1luvia) y de aquéllas que permanecen laten
tes en el banco por mds de un afie vamos a sintetizar los datos
obtenidos para EL'obtﬁsifoTia en un modelo de flujo numérico.

En primera instancia hay que tener en cuenta que Ta selva
en que crece Cecropia no es un medio homogéneo, sino que es un
mosaico de ambientes en el que podemos distinguir arbitrariamen
te al menos tres tjipos de parches por su status sucesional (ver
Whitmore, 1978). Para cada especie, sin embargo, el grado de he-
terogeneidad serd distinto y afectard de diferente manera sus
distintas partes del ciclo de vida.

Para fines de analizar la dindmica de las semillas de C.
cbtusifolfa vamos a suponer la existencia de 4 tipos de parches
en la selva: a) claro grando (> 100 mz), en donde, supongamos
también que todas las semillas de la especienue 1legan, pueden ger-
minar; b) claro pequefio (€ 100 m ), c) sitios sucesionales y
d) sitios maduros, en donde (cualquiera de estos tres) no pueden
germinar las semillas de Cecropia y si 10 hacen mueren inmedia-
tamente.

Antes de comenzar con la explicacidén del diagrama de flujo
de la figura 34 hay que mencionar que si bien la reproduccién,
germinacién y muerte de las semillas en C. obtusifolia son con-
tinuas, el modelo que vamos a elaborar serd discreto. Por razo-
nes prdcticas vamos a considerar eventos anuales como si fuesen
discretos.

Iniciamos con las semillas que han permanecido latentes en
el suelo inmediatamente después de que ha ocurrido la lluvia de
semillas y con la germinaci6n del “afio 0. Asf,el banco de semillas
(0) estard constitufdo por las semillas que se encuentran en el
suelo de claros pequeﬁos, sitios sucesionales y maduros (las se
millas que llegaron a un claro grande o pasaron a €1 por la di-
ndmica de perturbacién de la selva ya se incorporaron al flujo
numérico de las planfas establecidas). Al cabo de un afio las sg
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Figura 34, Diagrama de flujo numérico gara las semillas de C. obtusifolia en el mosaico de
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suces jonales y M- sitios maduros). SEMILLAS*= Semillas de Vluvia de afio 1.
(ver texto y ecuaciones para ampliar informacitn).
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millas en cada uno de estos sitios pueden scobrevivir o no con
una probabilidad dada. Dependiendo de la dindmica del ciclo de
renovacién de la selva las semillas del banco pueden pasar a
condiciones distintas (Martinez-Ramos, 1985); y pueden incre-
‘mentarsé'pcr 1a 1luvia de semilias (figura 34). En el diagrama
se esquematiza primero el flujo segidn las probabilidades de so
brevivencia de las semillas en el suelo de cada uno de los dis
titnos parches y segin las probabilidades de transicién de los
diferentes pay ‘hes entre sf. Después se ilustra la entrada por
Tluvia de semillas a2 los distintos tipos de parches y fina1meﬂ
te se ilustra 1a germinaci6n y 1a conformacién del huevo banco
de semillas al cabo de un afio. Entonces 1a cantidad de semillas
en el suelo de distintos tipos de parches al cabo de un afio se
puedgn‘definir de acuerdo a las siguientes ecuaciones:

S(F11)=S*(C11)fS(Su°)'p -(Sug=, C41)"p(Sbr . Sem/Su)
+5(M,) (M= ;") "p(Sobr. Sem/M)
+5(6q2)"p(Cy2- C1)"p(Sobr.Sem/C).... (1)

$(C,2)=5%(C;2)+5(Suy) "p(Suo- €,2) ‘p(Sobr.Sen/Su)

+S(M°)'p(M°— c12)'p(Sobr.5em/M)...(2)

S(Su1)=s*(5u1)+S(Su°)'p(5ud- Sul)'p(Sobr.Sem/Su)
+S(C01)‘p(C01— Sul)'p(sobr.Sem/c)

+S(COZ)‘p(C02— Sul)'p(Sobr.Sem/C).{.(3)

S(Ml)ns*(M1)+s(Suo)'p(Sud— Hl)‘p(Sobr.Sem/Su)
+S(Mo)'p(M°— Ml)’p(Sobr;Sem/M)
45(Co2)"p(Cy2- M) p(Sobr.Sem/C). .. (4)

donde: : .
s(xt)= semillas en parche"X'y tiempo”t'en el sualo
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= ¢laro grande (£ 100 mz)

€™ = claro pequefio

Su = sitio sucesional

M = sitio maduro

u

p(Xo-Yt) probabilidad de que un parche tipo "X" pase a ser

parche tipo “y" del tiempo "o" al tiempo “t®.

p(Sobr.Sem/X}) = probabilidad de sobravivencia anual de las semillas
en el suelo, que estédn en el parche tipo "X"

S*(Xt) = nimero de semillas de la Tluyia que caen al parche tipo j‘_Xff
en el tiempo "t".

De todas las semillas en el suelo de la selva, al cabo de
un afio, aquéllas que por sobrevivencia en el banco y/o por la
dindmica de apertura de la selva, o por la Jluvia, se hayan en .
contrade en un claro grande {4 100 mz) san las que germinaron y
se incorporan al flujo numérico de los individuos establecidos
como pléntulas. ' i

Entonces la probabilidad de que cualquier semilla de la
selva germine es: :

P(G)='S(C11’ donde: S = ndmero total de semillas
-z, (5) “en el suelo de la selva
1 dado por la suma de

S${C,1), S(C;2), S{Suq)y
sfni). ! !

a su vez:

5(811) = S*(Cll) + A donde: R = nimero de semillas

) que sobrevivieron y

s 5 quedaron en ¢laros
1 1 1 ...(6) %r§ndes {ver ecuacidn
1 ’

S

Con esta ecuacidn podemos comparar la probabiiidad que tie-
nen las semillas de 1a lluvia y del banco de germinar.
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g] banco de semillas del siguiente afio quedaré entonces constitufdo
por: :

B1 =5-8§ (Cll)...(7
Antes de aplicar el modelo a los datos obtenidos para Cecro-

pia obtusifolia en las 5 ha de selva hay que explicitar las supo-
siciones implicitas en dicho modelo:

1. Todas las semillas en un claro grande germinan al cabo
de un afio.

2. Todas las semillas vivas del banco de semillas tienen la
misma probabilidad de germinar ijndependientemente de su
edad.

3. Los claros son colonizables por esta especie sélo durante
el primer afio, a partir del segundo Se les considerar&
sucesionales (ver Brokaw, en prensa).

4. No hay dispersiGn secundaria.

A continuacién presentamos los datos obtenidus para ‘C. ob-

tusifolia en las 5 ha consideradas, y los resultados del c51culo
~ de las ecuaciones (1) a (6):

En la: época de menor producciﬁn de sem111as de ‘Cecropia se
hizo un muestreo de suelo* y se obtuvieron Tos sigu1entes nume-
ros de semillas vivas:

S(Col) = 33,250
S(COZ) = 103,075
S{Suo) = 1,288,408

S(Mo) = 1,729,504

E1 total de semillas cafdas en la 11uv1a de semi]]as por m2
“del afio siguiente para los’ diferentes parches fue:

S*(C,1) = 335,246.6

$*(C,2) = 1,039,278.4

S$*(Su1) = 19,240,788.0
_S*(M}) = 8,045,282.0

*Representarfa al contenido de semillas después de que ha transcurrido casi un
afo del fnicio de la época de fructificacion del ano anterior,
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Las probabilidades de sobrevivencia en los distintos par-
ches, de acuerdo a los experimentos del banco de semillas fue-
ron:

0.022

P(SobrSemEC)
P(SobrSemES) = 0.375

P(SobrSemEM) = 0.022

Finalmente, las probabilidades de transicién de los dife-
rentes tipos de parches de acuerdo a los datos obtenidos por
Martinez Ramos et al. (no publicados) para el ciclo de renova-
cién de la selva en las 5 ha de Los Tuxtias, fueron:

pcl 5) = == 0.2109 P(M - ¢?) = 0.0318
p(ci- cl) = 0.0480% P(S—S) = 0.6030
p(c~s) = 0.6537 ~  P(S~C') = 0.0480
P(C2~ M) = 0.1354 P (s —¢?) = 0.1490
P(M—M) = 0.9579 P(S ~ M) = 0.2000
p(i-cly = 10.0103

*Esta es la probabiltidad de que un claro chico se agrande como esto
es generalmente posible cuando algiin pionero o algun drbol del barde
del claro de alrededor se cae, se le asign6 la misma probabilidad que
P(s — ci). )
tos resultados son:
S(Cll) = 335,246,6+2319+391,9+108,8 = /338,066.3/
S(Cll) = 1,039,278.4+7199.0+1210 = /1,047,687.4/
.S(Sul) = 19,240,788+68422.4+154.3+1482.4 = /19,310,847.1/
S(Ml) = 8,045,28249,663.1+36,447.2+307.0 = /8,091,699.3/
51 = S(Cll)+S(CIZ)+S(Su1)+S(M1) = /28,788,300.1/

P(6) = S(C;1)

s 28,788,300.1 28,768,300.1
P(G) = 0.01165 + 0.00010 = /0,01175/ |
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$ De cada aproximadamente 11gsemillas que germinan en un
afio t, 1 proviene del banco de semillas de hace mds
de un afic y 117 provienen de 1a lluvia de ese aiio t.

Estos resultados, sin embargo, son unicamente un ensayo
numérico con algunos datos obtenidos. Para poder evaluar el
efecto de los diferentes aspectos involucrados en el modelo.
(dindmica de 12 selva, sobrevivencia de semillas en el suelo,
ect.) es necesario transformarlo en un modelo matricial de
proyecciones lineales, que nos permita hacer predicciones. No
obstante, los resultados obtenidos muestran que el banco de
semillas es muy dindmico y la disponibilidad de las mismas
para colonizaci6én de nuevos parches se alimenta de la abundan
te y frecuente lluvia de semillas afio con afio. Esto implica
que perturbaciones extensas que abatan fuertemente la posi-
bilidad de nuevos aportes de semiilas* pueden reducir, si no
es que provocar la desaparicién de las poblaciones de esta es-
pecie pionera. Esto ciertamente cuestiona Ta visi6n clisica
sobre el posible impacto de grandes perturbaciones de la selva
alta perennifolia, lag cuales planteat que estas tendrdn gran-
des impactos sobre las poblaciones de especies primarias, pero
que se dar& un proceso de “cicatrizacifn" con el establecimien
to de especies pioneras.(i(e. deez-PompS. et al. 1972).

*Hecho que concuerda con la observacién de que C. obtusifolia
estd ausente de &reas con una vieja historia de perturbacién
y de dreas aisladas y lejos de drboles de la especie
(obs. personal).
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DISCUSION Y CONCLUSIONES GENERALES

La dindmica de una poblacién se resumet en muertes y naci
mientos, migraciones e inmigraciones (Krebs, 1978). Suponiendo
que las dos Gltimas son negligibles, 1os cambios en el tamafio
de una poblacién se deben_a los patrones de sobrevivencia (muer
tes) y fecundidad (nacimientos) que operan en ella. Un resumen
cuantitativo de estos cambios, demogrdficos se obtiene con el
uso de diagramas de flujo numérico. En la tabla 23 se muestra
el correspondiente a Cecropia obtusifolia en las 5 ha estudiadas
durante 1983-1984 en Los Tuxtlas.

Un andlisis global del flujo numérico permite calcular la
tasa de incremento poblacional (de individuos establecidos mayo
res o iguales a 50 cm de altura) para C. obtusifelia: N2/N1=
0.9720; en donde Np= 139y Ny=14d. Este resultado contradice
las suposiciones de que especies secundarias o colonizadoras de
habitats abiertos poseen tasas de crecimiento poblacional muy
alejadas de valores de 1 (equilibrio poblacional) en cualquier
intervalo de tiempo {ver por ej. Martfnez-Ramos, 1985).

Valores cercanos al equilibrio (2=1.0040) se han encontra
do también para poblaciones de la palma tolerante Astrocaryum
mexicanum (Pifiero et al., 1984) dentro de la misma comunidad.
Surge entonces la preguna: iQué factores regulan los tamafios po
blacionales de estas y otras especies en la selva de Los Tux-
tlas?. El andlisis de las curvas de sobrevivencia (figura 19)
sugiere que el grado de pérdida numérica de los primeros estadios
(semiltlas y pldntula)} del ciclo de vida parece determinar de ma-
nera crucial el tamafio poblacional en las fases adultas de las
poblaciones de Adrboles tropicales (ver también Harper, 1977).
Este patrén de sobrevivencia se ha atruibufdo a la erosién gené-
tica due opera en los primeros estadios de tos drboles al interac
tuar con diferentes factores de mortalidad (p. ej. depredadores,
micrositios inadecuados, etc). La calidad, intensidad y forma de
acci6n de dichos factores en cada una de las especies debevser,
sin embargo, de naturaleza distinta.
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Tabla 23. Sobrevivencia y transicion de los individuos de C obtusifolia
mayores de 50 cm de altura en 5 ha de a selva de Los Tuztlas de diciembre,
1983 a diclembre, 1984. N2 IND=nGmero de individuos; N2 SOBR=-nGmero de
sobrevivientes; N@ MTOS=nGmero de muertos; Nﬂl_rnumero de individuos que
pasan de Ia categoria "i" a 1a "j", N¥;_;=nGmero de individuos que permanecen

en la misma categoria; ?7=individuos de sexo desconocido; H=hembras;
M=machos; JUV = juvenil ; PREREP=prereproductivo, MAD= maduro,

ESTADI) NeliD HOSOER HeWioS Koy, KBy, NVOS  WeIND
oI 1963) IGRESDS (DIC 1964)

WI?HM ? HM ?HM ?HMN ?HM ?BM TI?HN

Juv i 242600 500 1900 400 100 2700 282800
Jovir 313100 1100 2000 400 700 1900 262600
PREREP 161600 1300 300 300 1000 500 1151500
MADI 201118 1118 000 022 1866 300 18486
MADII 3202111 02110008 021 0189 022 3102011
MADII 15087 066 001 000 066 021 170 107
MADIV 5032 ©031 00! 000 031 000 4031

0TAL 1437243 28 13969 44 2%




1,1= 4 afios

4.1-30 aikcs

Figura 35. Diagrama de flujo numéric a lo largo de} ciclo de vida de

Ce: ia obtusifolia en 5 ha de 1a selva de Los Tuxtlas,
Veracruz. Tos circulos concéntricos representan el banco y

*la Nuvia de semillas de la especie repartidos en el mosai
o de neracion de las selvas (M- maduro, S- sucesion y
C- claro). Los niweros dentro de las figuras representan
nimeros de individuos (rectangulos} y semillas {(en el res-
to}; y los nimeros sobre las flechas representan las proba-
bilidades de transicion entre los estadios (P1- Plintula
J- juvenil, P- prereproductivo y R- reproductivo). La fle-
cha de salida en el pentigono representa las pérdidas de
semillas por abortos, depredacion predispersion y disper-
sin fuera del sitio de estudio. En los trifagulos se re-
porta Ta fecundidad promedio anual para cada estadfo de
hesbras en millones de sewillas.
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En C. obtusifolia, tamto Ya prebabilidad de transicidn de
semilliz a pléntulas cono de €sta a juvenil I, som muy bajas
(figura 35). En Yas semillas la depredaci6nm parece ser la causa
primordial de mortalidad (Cap. II}. Em las plémtulas los princi
pales factores que afectan su sobreviveacia som: 1) eventos
traumdticos aleatorios; 2) el wigor imicial; 3) el tiempo rela-
tive de emergencia {con respecto a otras cokortes de plimtulas
y/o a otras pléntulas individuales) y 4) 1a calidad del micro-
sitic en cuanto a disponibilidad de luz {Cap. I). Es justamente
en esta etapa del ciclo de vida de la especie en 12 gee se dan
las mayores pérdidas numéricas relativas (figura 35). Probable-
mente gs en estenivel en el que se ejerce el efecto regulader y/o
controlador de 1a poblacién por la restricci6n de sitios adecua
dos al establecimiento de individuos potencialmente reproducti-
vos (claros ? 100 nz). E} tamafio de los claros no controlz tanto
1a germinacién de las semillas sino el crecimieato y sobreviven-
cia futura de las plintulas germinadas. La anterior aseveracitn,
se apoya por: (i) en claros muy peguefios ('; 20 nz) se obtienen
porcentajes de germinacifn mayores del 90% (Cano, datos no publi
cados), ademds de que es comin observar abundantes plintulas de
Cecropia establecidas en claros recientes muy pequefios { £ 60
mz) y {1i) se ha probado que el crecimiento y sobrevivencia de
Tos juveniles estdn fuertemente determinados por la disponibi-
1idad de Tuz (RFA) y las pérdidas numéricas en este estadfo y
Ta probabilidad de transi:iﬂn al siguiente (figura 35) se deben
primordiaimente a este factor (ver Cap. I).

Durante el transcurso de los primeros afios (2-5) de clau-
sura del claro se crea un ambiente altamente heterogéneoc en
cuanto 2 dispenibilidad de luz; mismo que se traduce en un am-
plio rango de tasas de crecimiento individual, pero que en pro-
medio son las miximas presentadas durante todo el ciclo de vida
de la especie. Al alcanzar aproximadamente los 10-15 m de altura,
los &rboles de Cecropia se ramifican coincidiendo con una dismi-
nucidén en las tasas promedio de crecimiento y con el inicio de
la reproducci6n. La probabilidad de transici6n (para el afio de
estudio) de individuos prereproductives a &rboles femeninos re-
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sults del doble que aquella a &rboles masculinos (figura 35).
Sin embargo, la relacidn sexuai en la pobiacién considerada no
es de 2:1, sino de 1.5&1. La explicacién de ésta y de las d!fg
rentes probabilidades de transici6n a &rboles de los 2 sexos
permanece adin oscura. ’

La probabilidad de transicién del primero al segundo esta-
dio reproductivo es bastante altai dada en parte por una relati-
vamente alta tasa de crecimiento y por unabaja probabilidad de
mortalidad, que a su‘vez coinciden con una reproduccién espors-
dica y escasa (figura 35). Esta aumenta en frecuencia y canti-
dad con la edad, tanto en machos como en hembras, dd&ndose en am
bos una concomitante reduccién en las tasas de crecimiento y
probabilidades de transicidn (figura 35).

Como resultado del establecimiento en los claros, C. obtu-
sifolia tiene una distribucién espacial estructurada en parches
(Cap. 1). Para los 4&rboles adultos e) nimero de individuos por
parche vari6 de 1 a 5 en las 5 ha estudiadas. Al parecer, tanto
el crecimiento como 1a reproduccién de los individuos estdn .
afectados por la densidad intraespecifica de los parches.'Asf.
la presencia de un claro determina el establecimiento de indivi-
duos coétdneos de Cecropia, pero una vez establecidos, la misma
agregacién provoca interferencia entre los mismos. En contraste,
en especies con atributos poblacionales distintos, como 1a pal-
ma tolerante Astrocaryum mexicanum cuyos adultos se reparten
uniformemente en el espacio, 1a interferencia intraespecifica
actda a niveles distintos. La germinacién de A. mexicanum ocu-
rre bajo cualquier sitio de 1a selva ¥ la interferencia se esta
blece, mis bien, entre las pldntulas y los individuos juveniles
o adultos cercanos {(Sarukh&n:y Hartfnez-Ramos;:détos.no publica-
cados):. ¢

La muerte de los &drboles de ‘Cecropia coincide con 1a clau-
sura casi total del claro original debido‘al crecimiento y expansién
de la$ copas de drboles persistentes. Esta situacifn ocurre en-
tre los 25 y los 30 afios después de la apertura del ciaro y ger
minacién de los individuos.
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En términos generales entonces, el régimen de apertura de
claros (incluyendo 1a tasa promedio de renovaciGn de la selva y
la distribucién de frecuencias del tamafio de los claros) parece
determinar la densidad inicial de Cecrogia(a través de la in-
fluencia que el tamafio del claro tiene sobre el crecimiento y
sobrevivencia de las pl&ntulas y Jjuveniles), pero una vez alcan-
zada la fase reproductiva, el rendimiento demogrifico de los
drboles se ve afectado aparentemente por factores denso;ﬂepeh-
dientes intraespecificos dentro de cada parche.

La copiosa y frecuente reproducci6n de los 4drboles feme-
ninos de Cecropia, asf como la dispersién de sus semillas por
diversos frugfvoros (ver citas introduccién capftulo II) dan
como resultado una amplia lluvia de semilias. estacional y he
terogénea que se incorpora al suelo de la selva durante todo
el afio (figura 35). Al parecen existe una fuerte presién de
depredacifn que es balanceada por un constante aporte de nug
vas semillas. Bajo el regimen de disturbio actual las semillas
recién dispersadas tienen una contribucidn relativa mucho ma-
yor en el reclutamiento de cohortes de pléntulas, que aquellas
semillas dal banco que tienen mis de un afic de edad (ver figu-
ra 34). Se puede plantear entonces que la colonizacidn de ha-
bitats effmeros ha sido resuelta en esta especie prebonderantg
mente mediante un mecanismo de escape espacial. Surge entonces
la pregunta: ¢Porqué en Tos estudios previes se ha hecho tante
énfasis en los mecanismos de latencia de ésta y otras especies
pioneras como mecanismos adaptativos de escape temporal de lar
go plazo?. Estas investigaciones y la interpretacifn de sus re
sultados han estado dirigidas fundamentalmente por dos eviden-
cias:

1. Las semillas de las especies pioneras presentan una

prolongada Tongevidad fisiol6gica, ¥y

2. Las semillas de Tas especies nioneras conservan su capa

cidad de respuesta germinative a medios adecuados en
condiciones de laboratorio.

Ambas parecieran indicar que el escape temporal fuera un
mecanismo importante en la colonizacién de sitios efimeros por
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las especies pioneras, y por 1o tanto debiese estar sujeta a
fuertes presiones de seleccién que optimicen este mecanismo en
sus dos componentes: aumento en la longevidad de las semillas y
persistencia y fineza de los mecanismos de latencia exGgenos.

Esta interpretacifn ha sido reforzada ademds por los re-
sultados de dos conjuntos de experimentos:

1. La conservacién de la viabilidad de gran parte de las

semillas (1-80%) por algunos afios (1-4) bajo condicio
nes seminaturales (exclusi6én de depredadores ' o2
por ej. Holthuijzen y Boerboon, 1982).

2. La conservaci6n de Tos mecanismos de latencia bajo es-
tas mismas condiciones durante cuando menos 460 dfas
(Pérez-Nasser, 1984).

Los resultados obtenidos en este trabajo pueden ayudar a
reinterpretar estas evidencias. Partamos del hecho de que 1a
probabilidad real de sobrevivencia de las semillas de Cecropia
es mucho mas corta que su longevidad fisioldgica, debido a mil
tiples interacciones de las semillas con otros organismos en
el suelo de la selva, principalmente depredadores. Entonces la
vida de las semillas es ajustada no por sus caracteristicas fi
sioldgicas, sino por sus interacciones ecolfgicas. Por lo tan-
to, el perfodo de vida excedente a la viabilidad ecolégica no
puede haberse fijado a través de selecci6n natural, bajo las-ac
tuales condiciones ecolfgicas de Cecropia en Los Tuxtlas. Es de
cir, bajo las condiciones actuales la depredacidn actia a una
tasa de tal magnitud que impide que se pueda expresar la longe-
vidad fisiolégica y la persistencia de los mecanismos de laten-
cia a mis de un aflo. Esta situacién nos 1leva a-plantear la hi-
p6tesis de que tales mecanismos, no estdn sujetas a seleccidn
natural y que, por lo tanto, no pueden ser adaptativos. Adeﬁ&s.
resultados recientes muestran que la dispersidn por algunos ani
males y la permanencia en el suelo de las semillas de Cecropia
provocan cambios en su cubierta que impiden el funcionamiento
del mecanismo fotosensible en condiciones naturales (Vdzquez- o
Yanes y Orozco-Seqovia, en prensa). Entonces el mecanismo de
escape temporal estd acotado a aproximadamente uno o dos afos;
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-y las evidencias presentadas antes, no son evidencias de mecanis-
mos adaptativos de escape temporal a largo plazo, bajo las actua-
les condiciones ecol6gicas de Los Tuxtlas.

Ahora bien, la existencia de un mecanismo de escape temporal
{(latencia fotobldstica por medio del distema fitocromo) dentro de
un Tapso anual s{ puede ser adaptativa, ya que aumenta las proba-
bilidades, en el periodo que la semilla no es depredada, de germi
nar en condidiciones adecuadas para su establecimiento (claro>,
100 m2 en donde la probabilidad de sobrevivencia es7,0.5.). Esto,
a pesar de que ex sten evidencias de que este mecanismo no es tan
fino, ya que no es capaz de discernir entre claros adecuados
(> 100 mz) e inadecuados (<100 mz) para la sobrevivencia y el
crecimiento de las plintulas de ‘Cécropia (Cano, datos no publica-
dos y ver discusi6n arriba). Ademds, un mecanismo que pudiera
discernir no resultaria muy ventajoso ya que el 64% del drea
abierta anualmente la constituyen claros? 190 mz’(MartTnez-Ramos
et al., datos no publicados). Si la prolongada longevidad de
las -semillas y la persistencia del mecanismo fotosensible no son
objeto de selecci6n natural bajo las condiciones actuales, queda
entonces por explicar la causa evolutiva de su presencia actual.
Se podrfan elaborar dos hipGtesis (no contradictorias), basadas en dos importan
tes: 1ineas del pensamiento de la teorfa evolutiva actual (Gould y Lewontin,
1979):*

1. Estas caracter{sticas evplucionaron bajo seleccién natural en con-
diciones distintas (en otros tiempos y/o espacios)y actualmente se
encuentran en estasis evolutiva en 1a selva de Los Tuxtlas y,

Estas caracterfsticas son un subproducto de 1a fijacidn adaptativa
de otras caracteristicas {por ej. el mecanismo fotobldstico se fija
adaptativamente por su importancia ‘durante el perfodo real de vida
de 1a semilla, pero por 'su constitucién bioguimica y fisiol6gica
puede perdurar mis tiempo; 1o mosmo puede ‘suceder con las caracte-
risticas que confieren longevidades prolongadas que en este caso
pueden por ejemplo estar asociadas a caracterfsticas de vigor y re
sistencia en la germinacién).

N
.

*5.J., Gould y R.C. Lewontin. 1979. The spandrels of San Marco and the
Panglossian paradigm: a critique of the adaptationist programme.
Proc. R. Soc. Lond. B 205: 581-598.
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Para comprobar una o ambas de estas hip6tesis es necesario
hacer estudios demogrdficos completos de las especies del géne-
ro Cecropia en Tas diversas condiciones en que se les encuentra
actualmente: diferentes regimenes de disturbio natural y arti-
ficial dentro de una misma fegién y diferentes selvas del HNuevo
Mundo.

Queda ahora por preguntarse sobre el origen evolutivo de
las caracteristicas de los frutos que actualmente subyacen el
mecanismo de escape espacial que asegura la regeneracén de
g;'obtuéifolia en los claros dentro de la selva de Los Tuxtlas.
De estas caracterfsticas ennumeraremes 1as siguientes: abundan
te produccién de frutos maduros durante casi todo el afio, tasas
de maduracién lentas, frutos pendientes y arquitectura,’ de la
copa del &rbol que permite la.visibilidad y accesibilidad de
Tos mismos a sus frugfvoros (dispersores y no dispersores), ca-
vacterfsticas nutricionales de Tos frutes y resistencia de la
sem111a al paso por el tracto digestivo de diferentes frugfvoros.
Probar h1p6tesis del posible origen coevo1ut1vo de estos y otras’
caracterfsticas, en relaci6n a los actuales dispersores de¢ Cecro-
pia requiere de estudios que permitan evaluar: 1) 1a posible fuen
te de variabilidad de estas caracterfsticas (genética y/o ambien-
tal); 2) el efecto relativo de los diferentes diépersores y fru-
givoros en general, sobre la demograffa de 1a planta y 3) si real
mente la efectividad actual de 1a dispers16n de ‘Cecropia por sus
frugivoros actuales depende de estas caracteristicas probablemen-
te 1ntr1nsicas a la planta’ (y con una base genética) o si depen-
de de otros factores extrinsecos a la misma’ (ver por eJ. Herrera,
1984).

Ademas de estas posibles gufas de investigaciones futuras
resulta de trascendental importancia hacer estudios detallados
sobre el destino de las semillas al 1legar al suelo y el papel
que diferentes factores tienen en su corta longevidad. Por otro
lado, resultarfa prioritario realizar experimentos que permitie
sen evaluar 1a variabilidad genética.de caracteristicas fisiolg
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gicas involucradas en las tasas de crecimiento de las pldntulas
y juveniles bajo distintas condiciones de luz. Finalmente se ha
ce imprescindible un estudio a largo plazo para poder evaluar i
si el tamafio poblacional de C. obtusifolia responde a las fluc-
tuaciones en el régimen de disturbio de la selva; o si existen
mecanismos de regulacién denso-dependientes gue mantienen a la
poblacién en equilibrio a pesar de las fluctuaciones en los r¢
gimenes de disturbio natural en Los Tuxtlas.

Por otro 1ado, para poder hacer predicciones acerca de
Ta tasa de crecimiento de la poblacién en su estructura estable
de edades; asf como del efecto de alteraciones en las fecundi-
dades y probabilidades de transici6n sobre la dindmica poblacio-
nal de Cecropfa, es necesario elaborar un modelo. Este necesita
incorporar las probabilidades de transici6én y fecundidades de

. los individuos agrupados en los diferentes estadfos y 1a hetero-
geneidad ambiental de la Selva en que crece la péb]acidn de ‘Ce-
cropja. Ambas se pueden incluir en un modelo matricial, similar
al de Lefkovitch, cuya elaboracién serd objeto de un trabajo
futuro.

Por Gitimo, regresemos a la agrupacidén de los &rboles tropi
cales en tres gremios (Martfnez-Ramos; 1985) para resaltar dos as
pectos importantes: 1) Al cémparar Ta demografia de tres especies
tipicas de cada uno de estos gremios, resulta aparente que 1os mo
delos explicativos necesarios para entender la regulacidh pobla-
cional de especies con formas de regeneracifn tan contrastantes
(como C. obtusifolia, A. mexicanum y P. ‘macroloba, o en su caso

'ﬂ; mbigens), necesariamente tienen que ser distintos; y 2) Estas
comparaciones tienen que hacerse, ademds, con mucho cuidado, ya
que no existen métodos para corregir diferencias en caracterfsti-
cas y/o limitaciones intrinsecas de cada especie, tales como‘ei
esquema de desarrollo, la organizaci6n moedular, la distribucién
de flores y frutos, etc.

Queda entonces abierta la pregunta: ¢(Qué tanto podemos ge~
neralizar To encontrado en Cecropia obtusifolia en el mosaico de
la Selva de Los Tuxtlas, para el resto de los 1lamados drboles
pioneros; y es ¢sta entonces una agrupaci6n vdlida?. ’
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