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PRESENTACION 

Además del conjunto de condiciones fisicas del sitio en 

que vive un organismo, éste .se encuentra inmerso en una trama 

de relaciones biológicas con otros organismos tanto de su 

misma especie como de otras. Dentro de un ámbito particular, 

algunas especies pueden no verse 

generalmente puede esperarse 

afectándose mutuamente <tanto 

afectadas por otras, pero 

que dos o más interactúen 

en forma positiva como 

negativa). Las interacciones antagónicas, entre las cuales la 

competencia, depredación y parasitismo han sido más 

estudiadas, principalmente bajo un enfoque zoocéntrico, 

pueden jugar un papel central dentro de los procesos y 

mecanismos que determinan el xamaf'io y dinámica de una 

población natural <Begon, Harper 

Particularmente, las poblaciones de 

y Townsend, 1986). 

plantas pueden estar 

sujetas a un balance numérico por animales que reducen el 

potencial reproductivo de las plantas individuales de una 

manera directa (p. ej. depredadores de óvulos y semillas) o 
-··--·----· ..... ·~-~ ·-·-·- -·-·- -- ---· -- -

indirecta Cp. ej. herbívoros>. 

En el presente estudio se investiga el impacto causado 

por un herbívoro especifico sob,re la demografia y din~ica 

poblacional de una especie arbórea tropical. El sistema 
1 

estudiado se encuentra constituido por las larvas de la 

palomilla diurna Urania fulqens Stand. <Lepidoptera: 

Uraniidae) y por su hospedero el árbol Omphalea oleifera 

Hemsl <Euphorbiaceae). Este sistema se desarrolla actualmente 

dentro de la selva alta perennifolia encontrada en la 

Estación de Biología Tropical Los Tuxtlas, Veracruz. 

No obstante que los estudios demográficos en plantas 

han crecido aceleradamente durante los últimos diez af'ios 

<véase p. ej. Dirzo y Sarukhán, 1984; Crawley, 1986>, los 

estudios demográficos completos (analizando todo el ciclo de 

vida) no pasan de di~z Cp. ej. Alvarez-Buylla, 1986; Oyam~, 

1987; Caswell, en prensa>. Tal situación se refleja también 

en la escasez de trabajos que se han avocado a investigar el 

papel que juegan los herbívoros en la demografía de 



------.~ ... -

plantas tropicales Cver Oyama, 1994 y Dirzo, 1987). . . Por:
1 

otro lado, ningún estudio se ha dirigido a evaluar 

cabalmente los efect1::>s de la herbivor1a sobre · la din.ámic:a 

poblacional de árboles tropicales. El presente estudio 

pretende ayL1dar a llenar el hueco existente en estos tópicos 

dentro de nuestro conocimiento ecológico de los bosques 

tropicales~ 

En México, ~l Dr. Rodolfo Dirzo dirige desde 1980 un 

proyecta general de investigac i6n cuyo propósito principal. 

es el de obtener patrones generale de herbivoria en selvas 

altas perennifolias. Además, se pretende esclarecer el papel 

desempe!'lado 

lato) en 

poblaciones 

por la depredación causada por herbivoros Csensu 

1 os mecanismos de regu 1aci6n 

de .árboles tropicales. Se 

natural 

pretende 

de las 

también 

obtener respuestas a diversas pregun~as que surgen dentro del 

estudio de la interacción planta herbivoro (ver Dirzo, 1987). 

En esta tesis abordaré dos aspectos concretos de 

investigaciéo. El primero, es el de describir los patrones de 

sobrevivencia, crecimiento y reproducción de Q.:_ olei fera y 

analizar el posible papel jugado por la herbivor1a, causado 

por Urania fulqens, en definir estos patrones. El segundo 

trata de evaluar, usando modelos matriciales que simulan el 

crecimiento de la poblaci61 CHartshorn, 1975; Pi~ero et 

al,1984; Caswell, en prensa>, el impacto que tiene; o pudiese 

tener , la herbivor.ia sobre la dinámica poblacional de 

Omphalea oleifera. 
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OBJETIVOS 

El primer objetivo es determinar las características 

demográficas básicas de Dmphalea oleifera, analizando para 

esto: 

Crecimiento 

Sobrevivencia 

Producción de frutos y semillas <cuantificación de la 

actividad reprodustiva expresada como promedio de frutos por 

individuo por a~o) 

-Elaboración de una tabla de vida que describa la 

de Q.:_ olei fera. 

poblacicii 

El segundo objetivo intenta evaluar, en función de la 

interacción con la 

herbívoro especifico, 

local de Q.:_ oleifera. 

factores: 

-palomilla diurna U~ania fulgens, su 

el posible impacto sobre la poblacién 

Para ésto se analizan los siguientes 

- Indices de herbivoria por individuo (plántula, juvenil y 

adulto>. 

- Exploraciones correlativas entre los niveles de herbivoria 

y el desempel'lo de las plantas, en particular en lo referente 

a sus atributos demográficos enunciados arriba. 

Simulaciones del impacto de los herbívoros por medio de una 

matriz de proyección y un análisis de sensibilidad· 

Considerando estos ob je ti vos, las preguntas 

pertinentes pueden situarse dentro de dos puntos de interés 

central en esta tesis : la demografía de árboles tropicales y 

la interfase herbívoro-planta. Específicamente se intenta 

responder a lo siguiente: 

1) ~Cuál es la estructura poblacional de ~ oleifera y 
. ·--· ···- .......... -·· ·-· ·--·- -·-·- -·· --··· -- ·-

c6mo es la distribuci6n espacial de la población en este 

sitio? 

2) ~Se puede caracterizar el proceso de defoliaciái de 

~ oleifera por ~ fulgens bajo algún patrón definible, por 

ejemplo: 

3 



-Variación ontogénica (plántulas, juveniles y adultos)? 

-Variación espacial <en sitios de alta o baja concentración 

coespec1fica)? 

-Variación temporal <intra e interanual>? 

3) ~Cómo afecta la defoliación por 

desempef'ío <sobrevivencia, crecimiento y 

~ oleifera? 

!:k_. ful gens 

reproducción) 

el 

de 

el 

Tales cuestiones constituyen el punto de partida 

estudio de este complejo sistema. El enfoque 

para 

tomado 

consiste en un análisis demográfico de Omphalea oleifera en 

cuatro hectáreas de selva alta perennifolia y observaciones 

detalladas de su herbivoria, con la finalidad de evaluar el 

impacto de la de-foliación sobre la ~mografia de esta planta. 

Otro aspecto importante de este estudio es que cubr~· 

el objetivo de describir por vez primera algunos detalles 

básicos de la historia natural de la interacción de Omphalea 

y Urania, en el limite boreal de la distribución de dicha 

interacción en el continente. 

. ' 

. ,1 

·.:. 
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INTRODUCCION Y ANTECEDENTES 

Demografía §fil. Arboles tropicales. 

La demografía de plantas es una de las ramas más nuevas 

de la ecología; en particular, la demografia de árboles 

tropicales se encuentra aún en gestación. La razón de mayo~ 

peso por la que existen tan pocos trabajos, es probablemente 

el ciclo de vida tan largo que presentan la 

árboles CC6rdova,1985; Sarukhán, 1980; 

Vandermeer, 1977>. 

mayoria de estos 

Van Valen, 1975; 

Por otra parte, los estudios de comunidades 

tropicales, han sido enfocados a conocer la estructura y 
:; 

composici61 de la comunidad, car~cterizada por una alta 

diversidad de especies y por la complejidad de las relaciones 

biológicas que éstas guardan <Oyama, 1984). 

Recientemente, se han elaborado estudios que 

contemplan no sólo el conocimiento de la estructura de la 

comunidad, sino también la dinámica de la misma CHartshorn, 

1978; Martinez-Ramos, 1980, Brokaw, 1982) a través de 

estudiar las tasas de renovación del dosel de la comunidad 

después de que ocurren una serie'de alteraciones naturales. 

Los resultados obtenidos predicen que las comunidades 

selváticas se renuevan ciclicamente de manera muy activa 

CHartshorn, 1978; Whitmare, 1978). De estos estudios se 

desprende que un enfoque poblacional demográfico puede ser 

una de las formas mas fructíferas para entender la estructura 

y dinámica de estos complejos ecosistemas <Sarukhán et al, 

1985). 

Los estudios demográ.ficos en especies de gran tamaf'ío 

y longevidad han sido muy escasos, sobre todo en el caso de 

especies caracteristicas de sistemas tropicales <Sarukhán, 

1978). Dentro de estos últimos son contados los trabajos que 

existen; como antecedente se presenta a continuacién una 

rese~a breve de algunos de los más sobresalientes de ellos. 

·--- .. -~-··-----··-·--.. ···~··· ... -- ·--- -·-·- ---· -· --- .... 
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Tomando en cuenta las consideraciones enunciadas 

anteriormente sólo ciertos aspectos del ciclo de vida de 

algunas plantas han podido ser estudiados con 

entre otros: estudios del estadio de plántula 

detenimiento, 

y tasas de 

cr,cimiento a corto y mediano plazo, mediante las suales se 

han podido determinar edades de los árboles utilizando 

regresiones lineales (ver Van Valen, 1975), o métodos de 

proyeccién de trayectorias de crecimiento <Lieberman et al., 

1985). 

Fournier & Salas <1967>, realizaron el primer estudio 

demográfico con plantas de Dipterodendron costaricense, 

germinadas bajo la sombra del árbol madre; estos autores 

observaron la supervivencia durante un a~o y demostraron la 

intensa mortalidad que ocurre en estás etapas del ciclo vital 

de árboles tropicales. 

Banister (1970> trabajó con Eutefr.pe·--·c¡TCitiosa·--- fr::-almae>, 

determinando el indice de sobrevivencia. Mas tarde, 

esta misma especie fué estudiada por Van 

determinando aspectos reproductivos, tasas 

foliar y la edad. 

Valen < 1975>, 

de producci6-i 

Hartsharn <1972, 1975>, i1ev6 a cabo un estudio que 

ahora es clásico en la literatura del tema determinando la 
1'! 

sobrevivencia, crecimiento individual, estructura y dinámica 

poblacional de Pentaclethra macroloba (especie dominante en 

planicies aluviales de la costa Atlántica de Costa Rica) y 

de Stryphnodendron excelsum, una leguminosa codominante. 

Casi simultáneamente, Vandermeer, Stout & Miller 

<1974>, realizartin la ecología y demografía de Welfia georgii 

<Palmae) en Costa Rica. En dicho estudio contemplan con un 

análisis demográfico, la sobrevi vencía de p 1 ántulas, 

dispersión y depredación de semillas. 

Para el caso particular de México desde 1971 se 

vienen realizando una serie de estudios demográficos con 

árboles de ambientes contrastantes. Sarukhán (1977) realizó 

un estudio demográfico comparativo entre especies de clima 

~----------=----------6 ................ _ ..... 



templado y tropical: f'inus hartwe9i_i·~---~_otd_ia._elaea9noides, __ ... 

Nectandra ambiqens y Astrocaryum mexicanum, en el cual 

describe el crecimiento individual y pablacional asi como la 

demograf ia básica de estas especies. También en México (Los 

Tuxtlas, Veracruz>, los más recientes estudios que contemplan 

la demografia de especies arbóreas son los de Chamaedorea 

tepe jilote <Oyama, 1984, 1987); Nectandra ambigens 

<Córdova, 1985); Heliocarpus appendiculatus CNú~ez-Farfán, 

1985) y Cecropia obstusifolia<Núf'íez-Farfán, 

Alvarez-Buylla, 1986). A la fecha, el estudio demográfico 

más completo en una especie tropical es ei de A~trocaryum 

me:dcanum (Pii"lero et al, 1984). A raiz de estos estudios en 

México, se ha generado parte de la información demográfica 

más extensa y detallada que se conoce hasta ahora. Cabe 

mencionar, sin embargo, que en la mayoria de estos estudios 

sólo se ha explorado el papel de las 

interacciones con animales sobre la demografia de las 

especies. 

Los trabajos mencionados, son sólo algunos de los 

más representativos sobre demografia de árboles tropicales; 

sin embargo, es claro que no existe una profusión de trabajos 

de esta indole. 

Por otra parte, para p~der explicar los patrones 

demográficos, es necesario comprender aquellos factores 

fisicos y bi6ticos que influyen sobre ellos <Oyama, 1984; 

Sarukhán et al, 1984). En el siguiente apartado se presenta 

una revisión acerca de la herbivoria y su efecto sobre 

diversas poblaciones de plantas. 

La herbivoriª §11 las interacciones poblacionales 

Los herbivoros son los animales que se alimentan de 

plantas vivas, sus semillas, sus frutos, corteza y raices, y 

por lo común no matan a las plantas sino que únicamente las 

da~an CCrawley, 1983). 
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La herbivor1a se enmarca dentro de las interacciones 

del tipo "+ -" entre especies, dentro de la categoría de 

depredación ( Begon et ª1_, 1986). Sin embargo, Harper (1977) 

menciona que en la depredación, el depredador mata a su presa 

(necesariamente>, mientras que en el herbivorismo la planta 

continúa viviendo; cabe mencionar que efectivamente cuando un 

herbívoro consume toda la planta o semilla, la interacción es 

similar a la depredación. 

También Harper <1977>, menciona que la relación de los 

herbívoros con las plantas puede ser como depredadores cuando 

las matan; o de parásitos, reduciendo algún componente de la 

adecLtación del individuo. 

Por otra parte desde el punto de vista de cuál es el 

impacto de los herbívoros en la plantas y viceversa, parece 

ser que en general las plantas tienen un mayor impacto en 1~ 

dinámica de los herbívoros que éstos en la dinámica de las 

plantas <Crawley, 1983). Sin embargo existen ejemplos (i.e., 

1984b y Dirzo & Harper, 1982) que muestran 

claramente que los herbívoros pueden tener un impacto 

demográfica en las poblaciones vegetales naturales. Los 

en 
" 

estudios herbívoro-planta 

tenido diferentes enfoques; algUnas han 

nivel 

sido dirigidos a 

la comunidad entender procesos que ocurren a de 

vegetal, mientras que otros ·contemplan sólo procesos que 

ocurren a nivel poblacional. De estos niveles citaremos a 

continuación algunos de estos trabajos. 

Efectos de los herbívoros grr las poblaciones de plantas 

como 

Aunque 

una de 

algunos autores consideran a 

los factores que regulan las 

los herbívoras 

poblaciones de 

plantas, el impacto que aquellos tienen sobre estas, todavía 

no ha sido del todo evaluado <Dirza, 1984b). Al parecer el 

efecto del herbivorismo es mas drástico en las etapas 

tempranas . (semillas, plántulas y juveniles> <Harper, 1977>. 

Asimismo, Harper (QQ..:_ cit.) se~ala que la susceptibilidad de 

8 



una planta a un factor ambiental determinado varia de una 

etapa a otra y la resistencia a este factor determina si el 

individuo pasa a la siguiente etapa, permanece en la misma o 

muere. 

Por otro lado, existen algunas evidencias que sel'íalan a 

los herbivoros como elementos que afectan la adecuación de 

las plantas o un parámetro de ésta <Dirzo, 1984b). 

Experimentalmente, se ha encontrado, en varias especies 

vegetales, que los componentes de la adecuacién 

(sobrevivencia, crecimiento y reproducci61>, decrecen 

conforme se incrementa la magnitud del cj_a_f'io. .. f1::>P_<?-r ___ <!3q\;_k~pqq, ___ ... 

1973; Dirzo, 1984a y b; Núi'lez-Farfán y Dirzo, 1984). 

Núi'íez-Farfán <1985), sei'íala que "sin duda la mayor 

parte de las·evidencias del impacto de los herbivoros en uni 

etapa del ciclo de vida de las plantas, o sobre la adecuacién 

de los individuos, proviene de trabajos experimentales". Es 

decir, estudios en los que el investigador toma el papel del 

herbivoro produciendo da~os de diferentes magnitudes sobre la 

planta, con el fin de observar las consecuencias en la 

adecuación y en algunos casos su .. posible repercusiál 

demográfica. Por ejemplo, en la etapa de semilla, se ha 

podido simular, mediante dai'\o arti fi.cial, el papel de los 

herbivoros; se .ha observado·que a medida que la .proporciál 

del daría a la semilla aumenta, se incrementa la reducci61 en 

la adecuación de las plántulas originadas a partir de dichas 

semillas (Janzen,1976; Dirzo, 1984a>. 

En sistemas tropicales, se ha demostrado que un 

incremento en la defoliación artificial sobre plántulas de 

dos especies del género Shorea reduce su probabilidad de 

sobrevivencia <Becker, 1983). 

Lowman <1982>, en comunidades tropicales australianas, 

ilustra el efecto que los herbívoros pueden tener sobre el 

crecimiento de plántulas de Ceratopetalum apetalum, siguiendo 

el sistema de daño artificial. 

~~·- ··--. \. 



Núf"íez-FarfAn y Dirzo <1984), observaron que aplicando 

un daf"ío del 75/. en cada hoja de Heliocarpus appendiculatus, 

aumentaba la mortalidad y se disminuía la tasa de crecimiento 

y simultáneamente las hojas tenían una esp8ranza de vida 

menor. Dirzo C1984a>, realizó estudias de demografía foliar 

en Psychotria chiapensis encontrando que el riesgo de muerte 

en cohortes de hojas se incrementa y Ja_ .... espet~anza_ . ..de- -vida __ .. 

disminuye conforme aumenta la defoliación <Fig. 1>. Por otra 

parte, Dirzo (QQ...:_ cit.) sugiere que la herbivoría per ~ no 

tiene efectos drásticos en la sobrevivencia de las plantas, 

sino que es necesario que haya una canjuncién con otros 

factores medioambientales CFi9. 2>; por ejemplo condiciones 

lumínicas y densidad. Así, Di rzo < 1982, 1987> sef"íala la 

influencia que los herbívoros pueden tener en la 

sobrevivencia de las etapas juveniles de especies tolerantes 

a la sombra en bosques tropicales. 

Los herbívoros también pueden afectar la adecuacién de 

plantas adultas. Rockwood (1973>, demostró experimentalmente, 

en seis especies.arbóreas de Costa Rica, que la defoliacicón 

total tiene como consecuencia que los individuos no produzcan 

semillas, o que el número sea muy reducido. 

' Mendoza <1981, 1987) encontró que la defol iaci én 

total en palmas de la especie Astrocaryum mexicanum, hace que 

estas no produzcan frutos, aunque los efectos son más 

evidentes en el segundo a~o de aplicar el tratamiento; esto 

sugiere que existe algún mecanismo compensatorio que 

permite a estas plantas soportar los eventos de daf"ío foliar. 

El impacto de las herbívoros sobre las distintas 

etapas de las plantas puede tener efecto en los aspectos 

demográficos de sus poblaciones. Rausher & Feeny <1980)' 

observaran los efectos de Battus philenar <Lepidoptera> sobre 

poblaciones d~ Aristolochia reticulata CAristolochiaceae) y 

observaron que la intensidad del daf"ío ocasiona hasta un 48/. 

de pérdida de follaje de la planta; lo cual influye 

aumentando las probabilidades de mortalidad. 

10 
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1 ' 

5, 25 y 75% de ~rea r~movida) (tomado de Dirzo, 

1984). 



El mejor estudio existente hasta ahora y que demuestra 
'··-·-··-----·--···--~ ·--.. ·--·- ·-·-·- -·· ---· -- ..•. 

inequívocamente el impacto demográfico de los fitófagos en una 

poblaci6n de plantas es el de Lauda (1982). Por medio de la 

aplicación de insecticidas, ella demostró cómo los 

depredadores de flores y semillas limitan el crecimiento 

poblacional y la distribuci6n 

squarrosus <Asteraceae). 

del arbusto Happlopapus 

Desde un punto de vista práctico, el papel regulador d~ 

los herbívoros ha sido ejemplificado mediante el control 

biológico de malezas, cuando éstas se reproducen tanto que 

alcanzan niveles de plaga. El control biológico radica en 

establecer limitaciones al crecimiento poblacional de una 

especie, en éste caso las malezas, manteniendo su densidad 

por abajo de ciertos limites, qu~no ocasione perjuicios. 

E:sta regulación o control debe de ser de tal manera que 

influya en la habiiidad competitiva y/o sobre la capacidad· 

reproductiva de la es~ecie C Harper, 1977; Oyama, 1984). 

Por btro lado, existen estudios que muestran el 

efecto de los herbívoros a nivel de la comunidad. Harper 

(1977) cita algunos de estos trabajos; por ejemplo, el 

efecto de la herbivoria sobre la diversidad de especies en 

una comunidad, como ocurre en p~stizales calcicolas de Gran 

Bretana. El pastizal posee una gran riqueza floristica, la 

cual al excluir artificialmente a los conejos (que son los 

herbivoros principales en esta comunidad), cambia 

drásticamente a un pastizal monótono dominado por Zerna 

erecta CTansley & Adamson, 1925 en Harper, 1977). 

Crawley (1983), se~ala también que la acción de un 

depredador o un herbivoro sobre una planta, está ligada a 

otros factores ( por ejemplo abióticos> que pueden influir en 

la regulac i 6n natural Cp. ej. ver Fig. 2). 
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Otra idea del papel de los herbivoros en los sistemas 

naturales se encuentra en los trabajos de Janzen 

Connell <1971>, en los que se trata de explicar 

caracteristicas de los bosques tropicales como 

diversidad de especies, baja densidad de individuos 

<1970) y 

algunas 

su gran 

adultos 

y relativamente grandes distancias entre adultos de la 

especie. En este análisis Jan~en (~ cit~>, elabora 

serie de hipótesis en las que resalta el papel de 

misma 

una 

los 

de depredadores y parásitos; los cuales presentan dos 

respuestas. Una está en función de la densidad de 

tipos 

propágulos 

y la otra en funciln de la distancia a la que las semillas o 

las p l á.ntulas se depositan con respecto al .á.rbol progenitor. 

Ambas respuestas contribuyen a que la distancia entre las 

plantas aumente y por lo tanto disminuya la densidad 

monoespecifica de adultos nuevos. Consecuentemente, al quedar 

espacio disponible, se permite el establecimiento de otras 

especies. C:stas ideas plantean 16gicamerité-el -·,:rapeT-·-ae-· IcJ's- ·­
depredadores para incrementar, de alguna manera, la 

diversidad de especies en una comunidad <ver Dirzo y 

Dominguez, 1986 para una revisión sobre la depredación de 

semillas postdispersi6fl y sus efectos sobre el 

establecimiento y sobrevivencia de las plántulas). 

' Por otra parte, sin embargo, Hubbell <1980) encontró 
. ¡ 

que la varianza asociada a la producción de semillas, a la 

intensidad de depredación y la dispersión de· las· mismas es 

alta al comparar un individuo con otro y de un af'ío a otro en 

el mismo individuo; de tal forma que es muy dificil 

establecer un patrón en la distribuciÓn espacial que pueda 

contribuir a generar diversidad en una comunidad y considera 

que existen otros factores, como las condiciones 

medioambientales, .que pueden se~ determinantes en el 

establecimiento y sobrevivencia de las plantas. Una discusién 

m~s completa a este tema se puede encontrar en Clark & Clark 

(1984>, donde se analizan las evidencias en ~entra y a favor 

de la hipótesis Janzen-Connell. 

14 
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E.:sta descripción de antecedentes conceptuales sirve 

como marco de referencia para describir la presente 

investigación q~e involucra una planta tropical con 

características afines al término de nómada Csensu Ma1~t1nez­

Ramos, 1985>, que interactúa con un fitófago que la consume 

en abundancia y que podría estar afectando o en parte 

determinando el comportamiento demográfico de aquella y que 

puede haber sido, tal vez, responsable de algunas de las 

características Cpar ejempla químicas o fenológicas) de la 

misma. 

., 

. ··---·--··~··-··-·--·· ... -· ·--·---·-·- - ----· - -·-
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DESCRIPCION DE LA ZONA DE ESTUDIO 

La zona de trabajo de campo del presente estudio 

se ubica en la Estación de Biologia Tropical "Los Tuxtlas" 

Veracruz, dependiente del Instituto de Biología de la 

Universidad Nacional Autónoma de Mé}<ico, al Sureste del 

Estado de Veracruz, en la región de la llamada Sierra de Las 

Tu:<tlas. Su situación geográfica está aproximadamente entre 

los 18 grados 30 minutos de latitud norte y los 95 grados 4 

minutas de longitud oeste <Lot-Helgueras, 1976} <Fig. 3}. 

Clima 

En general el clima de la región de Los Tuxtlas, 

comprende variaciones del tipo "A" de la clasificación de 

Koeppen <Garcia, 1973>. En particu1ar, el el ima del área de 

la estación de Los Tuxtlas pertenece al subtipo Af(m). Este 

tipa de clima se caracteriza por ser el mas húmedo de los 

cálido-humedas, con una temperatura media anual mayor de 22 

grados centígradas y lluvias todo el ano; el mes más frío es 

Enero <17 grados centígrados promedio>-.. -Los .no1~tes.- -C-v--ientos --·- ··· 

del norte, que traen gran cantidad de lluvia), resultan del 

desplazamiento de masas de aire continental hacia el Golfo de 

México, que producen bajas temperaturas de Diciembre a 

Febrero y suman aproximadamente; el 15/. de la precipitación 

anual <Sarukhán, 1978). 

La estación meteorológica de Coyame, situada a 15 Km al 

sureste de la Estación de Biología, reporta una temperatura 

media anual de 23.4 grados centígrados y una precipitación 

pluvial de 4500 mm; el clima de Coyame no difiere mucho 

con el de la Estación de Biología "Los Tuxtlas" <Soto, 

197 6) < F i g. 4) • 
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Fig 3 Localizaci6n de la Estaci6n de Biología 
· Tropical 11 Los Tuxtlas 11 (tomado ele Lot­

Helgueras, 1976). 
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Vegetacién_ 

La superficie que comprende la Estación, está cubierta 

en su mayoría por el tipo de vegetación de selva alta 

perennifolia <Miranda y Hernánctez-X., 1963). 

La estructura y composición floristica de la selva, en 

la estación, varian de acuerdo con la-al·flti..ld--y-elg"t~ada-·de ___ ·· 

perturbación de la vegetación. Para la región de Los Tuxtlas 

han sido hechas descripciones generales de la vegetación por 

Gómez-Pompa <1978> y Rzedowsky (1978). Flores (1976>, 

Carabias (1979>, Martinez-Ramos (1980) y Dyama <1984) han 

hecho estudios sobre la estructura y composición de la 

comunidad vegetal para la Estación de Biología. 

La estructura vertical, está formada por tres 
.:; 

estratos arbóreos los cuales no siempre son fácilmente 

discernibles. El estrato superior l20-30 o más m de altura), 

se encuentra representado por especies como Nectandra 

ambigens, Brosimum alicatsrum, Poulsenia armata, Pterocarpu~ 

rohrii, Bernoullia flamea, Cordia alliodora, Cordia 

megalantha, Spondias radlkolferii, Ficus §Qih_ y Omphalea 

oleifera, entre otras. En el estrato medio (10-20 m>, son 

abundantes~ Pseudolmedia oxyphyllaria, Quararibea funebris, 

Faramea occidentalis y Stemmademia donnell-smithii. Para 

el estrato inferior (por debajo de los 10 m de altura>, 

la especie dominante es Astroc'.arvum mexicanum (Pii'íero et 

al, 1977>; pero también son comunes: Trophis racemosa, 

Chamaedorea tepejilote, Trichilia moscata, Croton nitens 

(!barra-Manriquez, 1985). 

Caracteristicas de 1ª. interacciÓIJ.. Omphalea oleifera­

Urania fulgens 

-Los componentes 

Omphalea oleifera. Existen varias especies del 

género Dmphalea <Euphorbiaceae) reportadas para los 

neotrópicos; varias de estas son lianas y algunos árboles. 

Se distribuye desde Brasil hasta 

le encuentra también en el extremo 

México en América y se 

oriental de Tanzania, 

Madagascar, Papúa y el sur de Filipinas <Smith, 1983). 

Johnston (en Smith, 1982) describe las caracteristicas 

generales del género, señalando que presenta frutos del 
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tamaf'ío de un durazno.con tres semillas de color negro, hojas 

grandes y cordif.ormes. Smith <~ cit.) menciona que en 

algunas regiones de América Central, las semillas de Dmphalea 

son comidas por el hombre e incluso, en El Salvador, 

de Omphalea oleifera son cultivados con este fin. 

árboles 

Omphalea 

triandra, también un árbol, ha sida introducido en Haití 

para darle este uso <Adams, en Smith, 1982). Las especies 

comunes en América san: Omphalea diandra, Dmphalea triandra y 

Dmphalea oleifera, ésta última se encuentra en México. 

Urania fulgens. Es ésta una palomilla diurna 

(Lepidoptera, Uraniidae>, cuyo adulto semeja una mariposa del 

tipo de papilio, de colas angostas y rayadas. Es negra can 

franjas iridiscentes longitudinales de color verde en cada 

ala. Los sexos pueden distinguirse fácilmente: las hembras 

son más grandes, pesan de 0.9-1.~ g y los machos de 0.2-0.3 

g, y estos últimos son voladores más poderosos (Smith, 1982). 

Urania está restringida al neotr6pico, pero la subfamili'a 

se extiende desde el Africa oriental, el sur de Filipinas, 

Papúa, Nueva Guinea y Norte de Australia. Esta distribuci6-l 

refleja la del recurso alimenticio de sus larvas: 

del género Omphalea <Smith, 1982). 

-La interacción. 

plantas 

Smith <~cit.) menciona que ha observado durante 10 

al"íos, individuos de Omphalea diandra en Panamá, Surinam, 

Venezuela y Costa Rica, y concluye que, salvo el hombre y 

quizás otros mamíferos que comen sus semillas, ningún 

fi t6fago come las hojas de !b.. olei fera e:<cepto las larvas de 

Urania fulgens. Varios hemípteros succionan los tallos y 

algunos crisomélidos comen ocasionalmente las hojas jóvenes. 

En Los Tuxtlas, con excepción de las hormigas Atta cephalotes 

y una larva de lepidóptero (aún no identificado) cultivada 

por A. !barra y R. Dirzo (com.pers.>,pocos' insectos comen las 

hojas de lb_ oleifera y aparentemente las larvas de !b_ fulgens 

no comen ninguna otra planta; conclusión a la que se llegó, 

después de ofrecer a las larvas hojas de otras 11 especies 

de Euphorbiaceae. En un ensayo reciente con vertebrados 

herbívoros típicos de la zona, se encontró que el follaje 

también es inacep'table a estos an.imales (incluyéndose entre 
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ellos el venado cola blanca y el tapir CR. Dirzo .y A. 
Miranda, com. 

distribucién 

la suposición 

< Sm i t h , 1 983) . 

pers.). Por otra lado, el hecho de que la 

de Urania sea la misma que la de Omphalea apoya 

de que la primera depende de esta última 

Una caracateristica de Urania es la realización de 

vuelos migratorios desde América Central hasta Vercruz 

<México), donde las hembras ovipositan sobre las hojas de 

individuos adultos de ~ oleifera, de las cuales se alimentan 

las larvas al emerger. Estas, presentan al principio hábitos 
·1 

gregarios pudiendo encontrarse en cantidades espectaculares 

--... 

en una sola planta y llegando a producir defoliaciones . ¡ 

totales en estas. Una vez que las larvas alcanzan el estadio 

adulto realizan la migración de regreso a América Central, 

aunque siempre queda una pequef'ía parte de la población en 

forma permanente. 

Las larvas de Urania, una vez que han terminado con una 

hoja, ante la amehaza de algún depredador, presencia d~ 

hormigas ( las cuales·son atraidas por los nectarios que se 

encuentran en la base del peciolo y en el borde de la lámina 

foliar) o movimientos bruscos en el follaje, pueden descender 

rápidamente por un hilo que secretan hasta llegar a otra hoja 

o bien regresan a su punto de partida comiendo el hilo (L.M. 

Mota, com. pers.) 
' Por otra parte, Omphal~a oleifera muestra 7 

diferentes de daf'ío por insectos en plántulas (Dirzo, 

tipos 

1984a); 

sin embargo la mayor parte del daf'ío es causado por larvas de 

Urania fulgens durante los periodos de arribo y permanencia 

en la zona de los Tuxtlas en Veracruz; este tipo de da~o es 

caracteristico y puede ser fáciimente reconocible: al inicio 

del desarrollo larval, aparece en forma de raspado sobre la 

superficie foliar, posteriormente, conforme estas crecen y su 

aparato bucal es más poderoso se puede apreciar hojas a las 

que se le ha removido parte de su tejido, llegando a quedar, 

en ocasiones sólo el peciolo. Sin embargo es posible que al 

haber agotado todo el tejido foliar de un árbol, las larvas 

de !h.. fulgens continúen con los peciolos y en muchas 

ocasiones hasta con los primordios florales si los hay. Cabe 

se~alar que aunque me he referido al tipo de da~o en árboles, 

este se presenta en la misma far~a en todos los estadios de 
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vida de ~ oleifera (plántulas, juveniles y adultos) • . 
Sitio de estudio 

La totalidad deJ trabajo de campo se llevó a 

dentro del área del censo de vegetación que se 

cabo 

realiza 

actualmente en la Estación de Biología tropical "Los Tu>:t las" 

y que comprende un total de 4 hectáreas como proyecto a 

censar y del cual se tienen hasta el momento 2 hectáreas. Las 

cuatro hectáreas forman un gran rectángulo de 110 x 370 m con 

una orientación Este-Oeste. Se aprovechó el estacado que 

delimita cuadros de 10 x 10 m dentro de las 4 hectáreas (ver 

mapa en apéndice II>. La población de Omphalea oleifera que 

quedó dentro de la misma se dividió de la siguiente manera: 

a) Plántulas 

Se establecieron tres sitios permanentes de observacien 

en diferentes lugares dentro de la ªelva. Se consideraron 

para tal efecto zonas que presentaran una alta densidad de 

plántulas y se delimitaron transectos de 2 x 10 metros. Ei' 

primer sitio presenta una orientación Noroeste-Sureste; el 

segundo, una orientación Este-Oeste y el tercero se encuentra 

orientado en Noroeste-Sureste. Tal orientación está en 

función de la distribución de las plantas en el terreno. 

b)Juveniles 

Se tomaron 2.5 hectáreas de las cuatro del censo de 
' vegetación, con una orientación Sur-Norte, siguiendo el curso 

del censo. Al igual que los adultos, se tomaron en cuenta los 

individuos que estuvieran dentro del área marcada 
. ·----"··~··· .. ······· .... --· ·--- -·-·- -·~ --· -- ··-

(delimitada) para el registro de vegetación, con el objeto de 

aprovechar el estacado ya existente. 

c>Adultos 

Los individuos adultos de Omphalea oleifera quedaron 

incluidos dentro de los limites de las cuatro hectáreas del 

censo de vegetación. 

:, 
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Elección. de .los individuos 

Las criterios para categorizar a los individuos en 

plántulas, juveniles o adultos fueran los siguientes <Fig. 5): 

se consideraran plántulas aquellos individuos que na 

alcanzaran un PAP (perímetro a la altura del pecho 

aproximadamente 1.3 m. de altura-> mayor de 1.0 cm. 

juveniles mostraban un PAP mayor de 1.0 cm y rebasaban 

Los 

los 

1.3 m de altura. Los adultos fueron todos los individuos 

reproductivos. 

METODOS DE CAMPO Y ANALISIS DE DATOS 

La metodología para obtener datos demográficos 

se expone simultáneamente con la encaminada a obtener datos 

de herbivoría, así como los métodos de análisis de los 

mismos. 

El método de estudio consistió primero, en establecer 

estadios reconocibles dentro del ciclo de vida < a los cuale~' 

llamaremos categorías, ver Fig. 5 > de Omphalea oleifera y, 

segundo, el establecimiento de sitios·pe·rma-nentes "fü~--esl:Uái'o-- -

(ver sitio de estudio y elección de los individuos). Una vez 

establecidas las categorías y los sitios permanentes, se 

procedió a hacer registros periódicos de la siguiente manera 

<repitiéndose el proceso cada dos meses en forma general, 
' iniciando en marzo de 1984 y terminando en marzo de 1986): 

a) Plántulas 

Los sitios de plántulas fueron delimitados con cinta 
. ~ 

"flagging" en transectos de 2 x 10 m. Las plántulas se 

marcaron con una etiqueta de cinta DYMO atada con ~ilo nylon, 

en la que se inscribió un número para poder identificarlas 

posteriormente. A cada plántula se le midió la longitud del 

suelo al ápice con una cinta "Stanley" tipo "Powerlock 

P3ME". Se estimó la herbivoría a cada hoja, asignandosele 

categorías de la siguiente manera: se incluyeron en categoría 

"O", las hojas que, no tenían ningún dai'ío; en "1 ", aquel las 

cuya da~o se encontraba entre 1 y 257. de remoción de área 

foliar; en "2", las que presentaban entre 26 y 50% de· dai'ío; 

la categoría "3" incluía hojas con 51 a 75/. de área foliar 

removida y la "4", a todas las que tenían del 76 al 100/. de 

área perdida CFig.6>. 
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Fig,5 Estadios ~el ciclo de vida de Omphalea ;leifera. 
1 y 2, plantulas (PAP L lcm y altura¿ 1.3 m); 
3, juveniles (PAP~ 1 cm y altura~ 1.3 m ); 
4, adultos (todos los individuos reproductivos); 

~ 5, fruto, generalmente con tres semillas; 6, se­
":: ·milla. 
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El proces~ anterior se repitió cada dos meses. De la 

misma manera se registraron las plántulas muertas. Asi fué 

co~o se obtuvieron datos sobre: crecimiento, sobrevivencia e 

indices de herbivoria. Este último se obtiene de la 

siguiente forma según Di rzo < 1980): supongase una planta 

que tiene 4 hojas distribuidas en las categorías de da~o 

(establecidas anteriormente> de la siguiente manera: una en 

dai"ío "O", otra en da!"lo 11 1 11' otra en dai"ío "2" y la última en 

daf'ío "3". Se multiplica entonces, el número de hojas en "O" 

por cero; en este caso 1 X O; el número de hojas en "1" por 

uno C1 x 1>; el número de hojas en 11 2 11 par 2 (1 X 2>; el 
,1 

número de hojas en 11 3 11 por tres <1 x 3) y el número de hojas 

en 11 4 11 por cuatro <en este caso, O x 4). Enseguida los 

productos se suman: 

<1x0)+(1x1)+(1x2>;<1x3>+<0x4>= 6 

La sumatoria se divide entre el número total de hojas 

Cque es 4): 6/4= 1.5 (~hasta 37.51. de dai"ío>, este es ei 

indice de herbivorla de éste individuo. Los indices de 

herbivor1a s~ anal{zaron de la sig~iente manera: i) Por sitio 

y fecha, se elaboraron histogramas de frecuencias de indice? 

de herbivoria, lo cual da una idea de cómo varia ésta en el 

tiempo y en cada sitio de observación. ii) Una comparación de 

la herbivoria acumulada por sitio ·durante el tiempo de 

estudio mediante una análisis de varianza <ANOVA> de una via 

<Zar, 1974; NCSS, paquete estadistico para PC>. 

Con los datos de sobrevivencia se elaboró una curva 

para cada sitio y se hizo un análisis de regresión con el fin 

de encontrar la ecuación que describiera ésta. 

compararon las pendientes de cada curva de 

También se 

sobrevivencia 

utilizando una prueba de "Logrank" <Pyke & Thompson, 1986). 

Además, una curva de sobrevivencia general <tres sitias> con 

el objeto de describir el patrón de sobrevivencia global de 

la población de plántulas. 

También en cada sitio de plántulas se estimó la 

cantidad de luz, utilizando un método propuesto por Dawkins & 

Field (1978). Se establecieron cinco categarias de 

luminosidad; la 5 corresponde a aquellas plántulas que 

reciben luz por una abertura en el dosel de por lo menos 90 

grados de amplitud; en 4 se encuentran aquellas plántulas 
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i=4 
1.H.= ~<HiHi>/n 

i=O 
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Fig.~Categorias de daño foliar (C.D.) y porcentaje del área foliar 
removida (A.F.R.) correspondiente a cada una. El indice de her­
bivoria,(I.H.) de un individuo, se obtiene considerando la su­
matoria'( :l) de los productos del número de hojas (Hi) por cate­
goría (i) en que se encuentran, entre el número total de hojas 
(n) de la planta (modificado de Núñez-Farfán, 1985). 
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··que rec::iben luz .por Una ~hertura en el dosel ~n ·for~ma de· 
cilindro y esa luz ilumina por lo menos el 90'l. de terreno en 

el que se encuentra<n> laCs> plántula(s). En la categoría 3, 

la luz que reciben las plántulas es·a· través·--·der-·ürfa·-aaet'tür·a - ·­

cilíndrica en el dosel (igual que en la clase anterior) y el 

área de suelo iluminada es menor del 90%. La clase 7 puede 

subdividirse en 2.5, 2 y 1.5, ésta subdivisión se hace de 

acuerdo a comparaciones de diferentes situaciones de 

p 1 ántulas; ·en esta clase la luz llega ob 1 icuamente <por un 

lado). La 1 es la categoria en la que se encuentran plántulas 

que no reciben luz por arriba ni oblicuamenete. La estimación 

fué realizada por tres personas y en 5 diferentes lugares 

cada sitio de observación permanente, estos se promediaron 

dando 5 valores de luminosidad para cada sitio y se hizo una 

camparacién entre sitias mediante una prueba de 

Kruskal-Wallis por rangos <Zar, 19741 Daniel, 1978). 

b)Juveniles 

Los juveniles:,se marcaron con etiquetas de cinta DYMO 

de la misma forma que en las plántulas, y la estimación de la 

herbivoria también fué igual. Con estos datos se elaboraron 

histogramas de frecuencias de indices de herbivoria por cada 

fecha de registro, del mismo modo que en plántulas, con el 

objeto de observar el patrón de herbivoría en esta etapa. 
" También mediante un análisis de varianza CANOVA>, se comparó 

la herbivoria acumulada de los juveniles contra la de 

plántulas y adultos <NCSS; Zar, 1974). 

Otra medición que se practicó en los juveniles fué el 

PAP con una cinta marca "PROD" serie MR7. En la primera 

medición se marcó el punto especifico del individuo en el que 

se habia tomado el dato, con pintura de aceite y las 

mediciones subsecuentes se registraron en el mismo lugar. De 

la misma manera se midió el DAP Cdiémetro a la altura del 

pecho), con un vernier "DBGM", a todos aquellos individuos 

cuyo diámetro· máximo no excediera de los 15 cm, dadas las 

dimensiones del vernier. Adem•s la altura se midió con una 

cinta "Stanley" tipo "Powerlock P5ME". Tanto la altura cómo 

el PAP y el DAP se midieron en tres ocasiones durante los dos 

años que duró el estudio debido a que los registros mensuales 

no mostraban cambios sensibles. De esta forma se obtuvieron 
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lo( incrementos en PAP y altura.por individuo y se compararon 

16s del periodo Julio 1984-Marzo 1985 ~entra los de Marzo 

1985-Diciembre 1985 mediante una prueba de 11 t 11 (NCSS; 

Zar, 1974; Schefler, ,,1981). 

El número de individuos juveniles sobrevivientes en 

cada registro se utilizó en la elaboración de una curva 

de sobrevivencia para este estadio, posteriormente por medio 

de un análisis de regresión se calculó la ecuacitn 

que la describe. 

c) Adultos 

Considerados como individuos reproductivos, a los 

adultos se le contaron el número de frutos cada dos meses y 

se registró presencia o ausencia de "flores. La cuantificacitn 

del número de frutos por individuo por a~o se utilizó en 

un análisis de correlación entre la fecundidad y la 

herbivor1a y la fecundidad y el crecimiento, asi como 

entre el tama~o y la fecundidad del individuo; también 

este dato se utilizó en la elaboración de la tabla de 

vida de ~ oleifera • La estimación de la herbivoria 

se realizó categorizando a todas las hojas que aparecían en 

cinco campos visuales (al azar) de binoculares, observando 

las copas de cada árbol de Dmphalea oleifera. Con 

los indices de herbivoria por individuo y fecha, se 
·. 

construyeron histogramas de frecuencias de indices de 

herbivoria con la finalidad de obtener el patrón de esta 

en los adultos. 

Del mismo modo que en los juveniles, el PAP fué medido . ···- . -·-~---~-----····-········ ... -· ---·- -·-·- -· .... 

y la altura fué obtenida tomando como base los datos del 

censo de las 4 hectáreas. Ambas medidas se registraron tres 

veces en dos a~os por las razones anteriormente citadas. 

Los incrementos en PAP de Julio-1984 a Marzo-1985 se 

compararon con los de Marzo-1985 a Diciembre-1985 utilizando 

una prueba de 11 t." (Zar, 1974). A estos incrementos se 

practicó un an~lisis de correlación con herbivoria 

fecundidad <NCSS; Zar, 1974). 

De estos registros se obtuvieron datos acerca 

la sobrevivencia, crecimiento, herbivoria, reproducción 

el patrén fenolé-gico global, tanto de la planta per §§., 

del curso de la herbivor1a a lo largo ~e 2 a~os. 
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Análisis del patr6!J.. d~ distribuci6Q. espacial de 

Omphalea oleifera 

Al iniciar el estudio en marzo de 1984, se hizo un mapa 

con la localizacién exacta de cada individuo de ~ oleifera 

en 2.5 hectáreas, con el fin de conocer el tipo de 

di stribuci 61 que presenta cada estadio y facilitar su 

localización posteriormente. Para obtener el patrón de 

distribución de cada estadio (p l .á.ntulas, juveniles y 

reproductivos>, se dividió el área de estudio en cuadros de 

diferentes tama~os <2, 5, 10 y 20 metros cuadrados) con el 

objeto de observar el efecto del tama"o de unidad de muestra; 

los datos obtenidos se compararon con -ros-cie.úna-·ciTstt.;-'fbuci-&l 

de Poisson mediante una prueba de Ji cuadrada CPoole, 1974). 

Asimismo para detectar a qué escala se da el patrón de 

agregación se utilizó el método de- los cuadrados medios y 

doblaje del tama~o de unidad de muestra <Goldsmi th & 

Harrison, 1976). También con el fin de probar la hipótesis 

Janzen-Connell (ver introducción y atecedentes>, se trazaron 

sobre el mapa, circulas concéntricos (cada círculo medía 1 
. 7 

metro de radio más con respecto al inmediato anterior> 

alrededor de cada árbol mapeado de º-=- oleifera y se 

cuantificó el número de juveniles y plántulas, y a qué 

distancia se encontraban en relación al árbol má.s cercano 

(presumiblemente su progenitor, dada la poca dispersión que 

tienen las semillas deº-=.. oleifera). Utilizando una prueba de 

"t" para medianas <ver Daniel, 1978), se .compararon las 

distancias de plántulas y juveniles respecto 

progenitor. 

al árbol 

ElaboraciéQ de la tabla de vida de Omphalea oleifera 

~ análisis del crecimiento poblacional 

Con los datos de sobrevivencia, crecimiento, 

producción de frutos, se elaboró una tabla de vida a partir 

de la cual se obtuvo la matriz de Leftkavich de 

probabibilidades de transición con el fin de obtener el valar 

de A (lambda: valor de crecimiento finita de la población; 

si este valor es menor a 1, se sugiere que la poblacién está 
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decreciendo, si es igual a 1, la población está en. el 

equilibrio y si es. mayor a 1, la pob l .;ic i ón está creciendo), 

la estructura de la población en el equilibrio y un análisis 

de sensibilidad, con el fin de evaluar cómo algunos cambios o 

perturbaciones peque~as en la matriz afectan el valor de X. 

Se conoce como el parámetro más sensible a aquel que produce 

un cambio mayor en ~, es decir, qué categoria de edad tiene 

un efecto mayor sobre la tasa de crecimiento de la población. 

CHartshorn, 1975). 

·····- . -------·-····--·-··-···--- ---- -·-·-· -- -· - ··-
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RESULTADOS 

Estructura de tama~os 

En las Figuras 7 y B, se presentan la distribuciones de 

frecuencias de alturas y DAP de º-=- oleifera. Puede observarse 

una gran cantidad de plántulas y ju~eniles y una cantidad 

mucho menor de adultos. También existen algunas clases con 

una cantidad de individuos mayor a la clase que le precede. 

Esto indica que probablemente se requiere un muestreo más 

extensivo para captar individuos de todas las clases de 

altura. No obstante, puede apreciarse que no existe una 

estratificación altitudinal bien definida en la población; si 

acaso, es de notarse que la población mantiene un banco de 

plántulas como reservorio de gran potencial regenerativo. 

Aunque existe una relación alométrfca significativa entre el 

PAP y la altura, (regresión entre estas dos parámetros: 

r=0.9466, Y= 7.089(X)-13.9003; P < 0.0001, n=128 >, lo~ 

histogramas de distribución de frecuencias de ambas variables 

son similares, aunque difieren en la representación relativa 

de individuos de clases intermedias. 

DistribucióQ espacial 

El Cuadro 1 resume los tipos de distribución y las 
' pruebas correspondientes para cada estadio de º-=- oleifera. 

Nótese que en los adultos con todos los tamaños de cuadro el 

cociente 8 2 /~ es menor de 1, y no difiere en forma 

significativa de la distribución de Poisson, por lo tanto, 

este ~nálisis sugiere que los individuos adultos tienen una 

distribución azarosa. Claramente, esta es una situación que 

seguramente refleja, más que nada, una pobre adecuación del 

método de análisis, en 

individuos de ésta magnitud 

particular cuando se aplica a 

<ver Greig-Smi th, 1983). Sin 

embargo, un análisis de cuadrados medios y doblaje de 

unidad de muestra <Goldsmith & Harrison, 1976) dió como 

resultado las escalas a las que se puede observar un patrón 

de agregación <Figs.9 y 10 > (ver más adelante). En juveniles 

y plántulas se observa un patrón de distribución agregado, 

aunque, como se esperaria, este es mucho más marcado en 

plántulas. Considerando que el cociente 
2 -S /x puede ·ser un 
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CUADRO 1.-. Análisis del patrón de agregación en plán-

tulas, juveniles y adultos~de Omphalea ,? 

oleifera; comparando el cocie~te s21 i; 
contra una distribución de Poisson. 

ADULTOS 

Tamaño de .. No. de x de inds. s21x xi Distribución 
cuadro cuadros por cUddro 

2x2 ó250 0,002 0,997 0.02211 n.s .aleatoria 
1'ooo 5x5 

10X10 250 
20X20 62 

.. 

JUVENILES 

Tamaño de No. de 
cuadro cuadros 

2x2 6250 
5x 5 1000 

10x10 250 
20x20 62 

PLANTULAS 

Tamaño de No. de 
cuadro cuadros 

2x2 6250 
5x5 1000 

10x10 250 
2ox20 62 

n.s.. no significativo 
•,. Jt P L 0.001 

~ ;_ :: 
... 

·.· .. 

0.01S 
0.07 
0.29 

x de inds. 
por cuadro 

0.01 
0.127 
0.48 
1.95 

' 

x de inds. 
por cuadro 

o. 205 
1 ,35 
6.33 
21.4 

34 

0.977 0.011 11 " 
0.95 0.1839 11 11 

0.93 0.0278 " 
, , 

5
1
/ x x2 Distribución 

3 a.19x1013*1'!• agregada. 
4.56 9.9 X 1028..iu~ " 
9-05 1.6 X 1a3

6
••• 

,, 
16.8 1.5 X 1Q38-;11tt 11 

s21x x2 Distribución 

7.64 4.9x1a3i•• agregada. 
24.88 2.2x1Q8lr.iHf 11 

58.04 3. 5x101i2-» 11 

111-5 7.1ax101i\ ~ 11 

·- . ··-···------ .. ···· ...... --- ·-·- --·-·- -·· 
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...... · 
reflejo de la intensidad de agregación de los indivlduos, 

se encuentran dos patrones evidentes: i) tanto para 

pl á.ntulas como para juveniles, la intensidad de agregación 

aumenta con el tamaf'lo del cuadro; i i > en forma general, la 

intensidad .de agregación disminuye en el orden plántulas > 
juveniles (los adu~tos, de hecho, ocuparian el tercer lugar 

en este gradiente de agregación). Para estas dos categorías 

de individuos, en particular, una escala esperable de 

ocurrencia del patrón de agregación, seria en relación a la 

presencia de individuos adultos reproductivos. Asi, una 

observación del mapa de distribución de esta planta en el 

campo (ver apéndice II>, muestra que los contagios de 

plántul~s y juveniles ocurren en asociación a los árboles 

adultos, presumiblemente las plantas maternas. 

Siguiendo la distribución de juveniles y plántulas, se 

determinó la densidad promedio de ras mismos a diferentes 

distancias del árbol progenitor y se encontró que las 

p 1 ántulas < n==994) presentan una distancia mediana alrededor' 

de el árbol progenitor de 7 m, mientras que en los juveniles 

es de 11, CFig. 11). Una prueba de "t" para medianas 

(Daniel, 1978) detectó diferencias significativas entre las 

distancias medianas de plántulas y juveniles C t = 186.03, 

P < 0.001} respecto al árbol progenitor. Estos resultados 

sugieren un proceso de "espaciamiento dinámico" <ver Clark & 
" Clark, 1984) creciente a través del tiempo. 

Sobrevivencia 

Los cursos de sobrevivencia a través del tiempo se 

presentan a continuación por estadio, plántulas, juveniles y 

adultos. En primer lugar, se presenta la sobrevivencia 

promedio para los tres sitios de 

plántulas CFig. 12). Un análisis 

obsér·va.-cToñ .. - . periñanén te --a·e --·- .... 
de regresión dió como 

resultado un patrón de mortalidad exponencial 

negativo, significativo 

describe por la ecuación 

r = 0.973; P < 0.001 que se 

log Y = 1.9274-0.0235CX>>. 

Puede observarse la existencia 

menor mortalidad con respecto a 

obstante, no es posible definir 

'de "pulsos" . de mayor 

la linea de ajuste; 

la validez estadística 

a 

no 

de 
.·J 

estas oscilaciones, ni tampoco puedo ofrecer al momento, una 

posible explicación biológica al respecto; claramente este es 
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un punto que requiere un estudio subsecuent~. En • Fig. 13, 

se muestran las curvas de sobrevivencia en plántulas para los 

tres si ti os de estudio por separado. . El si tia 2 presenta un 

riesgo mayor de mortalidad que los sitios 1 y 3. Una prueba 

de "Logrank" para comparar pendientes entre curvas de 

sobrevivencia <ver Pyke & Thompsan, 1986, para metodologia) 

detectó diferencia~ significativas entre el sitio 2 y los 
2 . 

sitios 1 y 3 <X = 34.0248, P < 0.001). Es de hacer notar que 

el sitio 2 es el que recibe menor cantidad de luz que los 

sitios 1y 3 <ver Dawkins & Field,1978, para metodologia de 

estimación de cantidades de luz>; una prueba de 

Kruskal-Wallis, mostró que existen diferencias significativas 

en la luminosidad de estos sitios CH= 6.51, P < 0.05), lo 

cual sugiere que probablemente exista una relación causal 

entre las condiciones luminicas del medio y la sobrevivencia 

de las plántulas que se habia -sugerido en 

experimentales Cp. ej. Dirzo, 1984b) <ver Fig. 2). 

trabajos 

La Figura 14, muestra la curva de sobrevivencia de lo~ 

juveniles, los cuales presentan una tasa de mortalidad 

prácticamente constante a través del tiempo. 

regresión dió cama resultado un patrón 

Un análisis de 

de mortalidad 

exponencial negativo significativo Clog Y= 2 - 0.0053CX>>, 

r=-0.9928, p < o. 0001>. 

Ninguno de los adultas presentaron mortalidad durante 

el tiempo de estudio. Conjun'tando las tres figuras de 

sobrevivencia se construyó una curva compuesta <Fig.15) que 

muestra, como se esperarla, un gradiente decreciente en 

el riesgo de mortalidad en el sentido de plántulas >> 
juveniles > adultos. 

. ··- . ·------: ......... ~·····-- ·--- -·-·- --- ---·· -- ··-
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Crecimiento 

En adultos se consideró unicam~nte el PAP como 

indicador del crecimiento por facilitarse su medición con 

mayor precisión que la altura. La Fig. 16 muestra que aunque 

hay una tendencia 'de aumento en el incremento de PAP en la 

segunda medición; tal diferencia 

0.1).Durante el tiempo de estudio 

no es significativa ( P > 
el incremento es minimo 

C0.79 cm en promedio por individuo) y con 

entre individuos CE.E = + 9.03 cm>,y en 

gran variacién 

todo caso no 

detectable con los métodos empleados en este estudio. 

Para los juveniles se consideraron el PAP y la 

altura como indicadores del crecimiento. Las Figs. 17 y 18, 

ilustran el incremento en PAP y altura; en ambos casos los 

incrementos difieren significativamente y se advierte un 

incremento mayor en 1984 que en 1985"' CPAP, t=4. 13, P < O. 001; 

Altura, t=2.12, P < 0.05). 

Las plántulas CFig. 19) mostraron un incremento en 

altura que aparentemente es estacional, acompai''lado de 

periodos de decrecimiento en la época de menor precipitación 

y menor temperatura <Die-Mar>; probablemente los fenómenos 

de estacionalidad tengan un efecto mayor en las plántulas que 

en los juveniles y adultos de ~ oleifera. 

Dinámica poblacional 

La tabla de vida para ~ oleifera de acuerdo al 

modelo propuesto por Hartshorn (1975), se muestra en el 

Cuadro 2. Las etapas criticas, en cuanto a sobrevivencia, de 

Q.:,_ oleifera son los primeros estadios (plántulas y 

juveniles), donde ocurren las mayores -tasas--de -mor·tal-i-clad• -Es -- -

interesante hacer notar la relativa elevada probabilidad de 

sobrevivencia de las semillas <0.73>, principalmente si se 

comparan con las altas tasas de mortalidad registradas en 

esta etapa para muchas especies arbóreas en los trópicos; p. 

ej. para Nectandra ambigens sobreviven aproximadamente el 6% 

y para Astrocaryum mexicanum, aproximadamente el 4% 

<Sarukhán, 1980; Córdova, 1985; Dirzo y Domiguez, 1986). Una 

vez superada esta etapa la tasa de sobrevivencia aumentd 

sensiblemente a partir de la categoría de juveniles 

Ccategoria 5 en Cuadro 2). El hecho de no haberse registrado 
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Altura (m) 

Diámetro <cm> 

Total de inds. 

Tasa desobrev. 

No. inds. vi vos 

f;, Télsa de cree. (cm) 

Proporción que pasa 
· a la sgte. clase. 

Proporción que perma-
neceen la misma clase 

Proporción del total de 
semillas queseaportan 

No. de semillas 
por adulto 

Jt 1 SENILLAS 
2·4 PLANTULAS 
S·lOJUVENILES 
ll-13ADULTOS 

1 

1159 

0.73 

846 

1.0 

o 

Cuadro 2 :Tabla de vida de Om~halea oleifera 
ba sacia en el estudio de 2. ha. de 
selva en Los Tuxt las Veracruz, duran-
te 1 año. 

CLASES* 
2 3 4 5 6 7 3 

0-04 0.4-0.8 QB-1.2 1.2-2.0 2-28 28-36 3.6-4 

0.5-1.6 1.6-2.2 2.2-2.3 2.3-3.3 

848 354 63 67 23 14 10 

0.49 0.53 0.57 0.73 0.95 1.0 1.0 

417 206 39 49 22 14 10 

79 10.1 12.5 o .44 0.21 0.28 0.43 

0.06 0.03 0.32 0.33 0.30 l 0.35 0.6 

0.94 0.97 0.63 0.67 0.7 0.65 0.4 1 

•· 

g 10 11 12 13 

3.3-4 4-10 10-40 40-60 ?60 

12 10 11 g 1 

1.0 1.0 1.0 1.0 1.0 

12 10 11 g 1 

0.39 0.46 0~7 0.41 0.51 
0:16 0.1 o.o o.o o.o 

0.34 0.9 1.0 1.0 1.0 

0.48 0.4ó 0.6 

53 61 68 
0.5. 42.37 51..42 



~uertes en la categoría de reproductivos 

lado, que los eventos de mortalidad en la 

sugiere, por un 

población adulta 

ocurren en periodos de tiempo mayo~es a un ano. Por otro 

lado, es posible que estos eventos ocurran de una man~ra 

heterogénea en el espacio y que nuestra· muestreo de la 

población cubrió sólo una situación posible dentro de tal 

heterogeneidad, donde la mortalidad adulta es baja. 

El crecimiento diamétrico en las fases juvenil y adulta 

se mantiene constante alrededor de un valor promedio de 0.42 

cm/a~o (Cuadro 2>, sin embargo un análisis más fino muestra 

que Q_:_ oleifera obtiene su máximo rendimiento en crecimiento 

durante las fases juveniles <DAP S 10 cm) si éste es evaluado 

en términos de la ganancia porcentual en diámetro troncal 

<Fig. 20). Los individuos juveniles incrementaron su DAP 

durante un arío hasta en un 85/., mientras que los adultos <DAP 

> 10 cm) obtienen sólo un increment5 del 5%; la Figura 21 

muestra en escala logaritmica lo seríalado anteriormente 

además de la gran variación en crecimiento entre lo~ 

individuos jóvenes y la ecuación de regresión ajustada a la 

relación ganancia diamétrica (/.) vs. diámetro inicial es: 109 

Y= 1.743559-0.39296(109 X). Probablemente, este patrón sea un 

reflejo del tipo de historia de vida que ~ oleifera sigue 

dentro de la dinámica de regeneración; al parecer, los 

juveniles desarrollan altas velocidades de crecimiento cuando 

se abre un claro <Martinez-Ramos, 1985; Popma et al, Ms.). 

Posteriormente al alcanzar un DAP de 10 cm comienza la etapa 

reproductiva y es en este momento cuando debe ocurrir una 

asignación de recursos menor al crecimiento ya que parte de 

ellos se translocan a las nuevas actividades reproductivas; 

por lo tanto es esperable que los individuos reproductivos 

crezcan proporcionalmente menos que los juveniles (Gadgil & 

Bossert, 1970). También es de hacer -notar·-- -1-cr-·-·-enorme-- -

variabilidad en crecimiento observado entre los juveniles 

menores a 5 cm de DAP <Fig. 21). Algunos prácticamente no 

crecieron, mientras que otros alcanzaron casi a duplicar su 

tama~o diamétrico <Fig. 20 ). Tal variabilidad podria ser 

reflejo de la heterogeneidad ambiental <muy posiblemente 

asociada al recurso luminosa) en el que se encuentra la 

población de juveniles. 
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Se estimó que existe una contribución promedio por 

individuo de 19. 31 frutos en un af'lo <DS==5. 8), lo que es igual 
' a 58 semillas ind/a~o, tomando en cuenta que cada fruto es 

tricarpelar. Sin embargo, se encontró que, por categorias de 

tama~o <PAP>, existen diferencias significativas en cuanto a 

producción de frutos (Fig. 22), siendo mayor la producción en 

los individuos más grandes. Aparentemente, la fecundidad 

media de ~ oleifera aumenta directamente con el diámetro 

troncal sin llegar a disminuir. Este resultado sugiere que 

puede existir una relación alom,trica explicativa: que a 

mayor PAP, mayor número de ramas que llevan ·flores y frutos; 

alternativamente es posible que individuos de mayor 

masividad, sean capaces de desarrollar y sostener una mayor 

cosecha de frutos. 

Por otro lado, estos datos obtenidos sugieren que el 

minimo tama?lo requerido para que un individuo sea capaz de 

producir una cosecha es de 10 cm de DAP en promedio. 

Análisis del crecimiento pob lac ion al 

Con los datos de la tabla de vida de ~ oleifera 

<Cuadro 2 ) , se elaboró una matriz de Leftkovich <Cuadro 3) 

siguiendo los criterios establecidos por Hartshorn <1975). En 

la matriz, los números que aparecen en la diagonal pri.ncipal 

indican la probabilidad de permanencia en la misma etapa por 

una unidad de tiempo de un a~o y los de la subdiagonal, las 

probabi 1 idades de transición de una .~.t-~P..~ .... .:.\ .. <?.t~~.-: ·- ___ m~o!:_; __ ... 

dichas probabilidades se obtuvieron multiplicando la tasa de 

sobrevivencia por las proporciones de individuos que 

permanecen en la misma clase o que pasan a la siguiente. 

La matriz de Leftkovich también proporcionó la estructura de 

edades (estadios) en el equilibrio. Con estos datos (Cuadro 

4) se hizo una comparación de la distribución de 

individuos en el estado inicial con la ditribucién 

esperada en el equilibrio -después de 89 ª"os- (Cuadro 5). 1 

Es notable la diferencia entre ambas distribuciones, pues 

las proporciones en las diferentes categori~s de tamano 

difieren mucha, particularmente entre las clases 3-10; esto 

sugiere que de mantenerse la actual proporción de 

individuos en cada categoria y las tasas de crecimiento, 
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Cuadro 3 .- Matriz de Leftkovich que muestra las probabilidades 
de permanencia (Diagonal principal) y de transici6n 
(subdiagonaJ.) de las diferentes categorías en la P.2.. 
bJ.ación de Omphalea oJ.eifera: S (semillas), Pi ( plá_!l 
tulas), Ji (juveniles)y Ai CaduJ.tos) 

s P1 P2 P3 J1 J2 J3 Jli J5 Js At A-z AJ .. s o o o o o o o o o o 53 61 68 
.. 

P1 0.7316 .4606 o o o o o o o o o o o 
P2 o .0294 .5626 o o o o o o o o o o 
PJ o o .0174 .3876 o o o o o o o o o ,. 

J1 o o o .1824 .4891 o o o l o o o o o.· 
J2 o o o o .2409 .6650 o o o o o o o 1 

1 
1 

o o o o J3 o o o o p .3135 .6500 o o 
J4 o o o o :o o .3500 .4000 o o o o o ! 

Js o o o o lo o o .6000 .8400 o o o· o 1 
! 

Js o o o o 'o o o o .1600 .9000 o o o ! 

Ai o o o o IQ o o o o .1000.9999 o o 
1 

A2 o o o o io 
1 o o o o o .0001 .9999 o 

o .íl001 Q_QQQ 



CUADRO 4.- Matriz de proyección y an~lisis de sensibilidad 
para Dmphalea oleifera. Los vectores de la matriz <izquierdo y 
derecho) corresponden al valor reprodu!=1;_~\/9 ___ d_e __ C::~Pa._e.s.t.ad.ia ·---·-Y--- la 
estructura de edades de la población, al porcenta.ie de individuas 
en cada estadio, en el equilibrio. El valor más alto para los 
elementos del análisis de sensibilidad <S<i.,j», indica que etapa 
es la más sensible a cambias en la estructura demográfica de la 
población. 

A. = 1 • 00846294 

Reiterándose 89 veces se obtuvieron los vectores propios 
izquierdo y derecho: 

VALOR REPRODUCTIVO 

0.00196 
0.00270 
o. 05020_ 
1.28554 
4.37432 
9.42774 
10.3253 
10.5732 
10.7220 
11.2887 
12.2471 
14.0922 
15.6087 

MATRIZ DE 

Sa, :li>= 
Sa, 12>= 
Sa, 1Sl= 
Sc2, i>= 
S<z, 2>= 
8<9, 2>= 
S<S, 9l= 

5<4, 9l= 

8<4, 4>= 
S<!S, 4->= 

S<!S, 5>= 
S«:s, !SF 
S<cs, cS>= 

SENSIBILIDAD 

0.006202 
0.000398 
0.000048 
0.006645 
0.005587 
0.006641 
0.008380 
0.006636 
0.004143 
0.006634 
0.006248 
0.006633 
0.012845 

56 

ESTRUCTURA DE EDADES 
ex en el equilibrio> 

8<7, 
8<7, 
Sce, 
S<B, 
S<S>, 
Ses;., 

40.8204 
54.5103 
3.5944 
0.1007 
0.0353 
0.0248 
0.0217 
0.0124 
0.0445 
0.0656 
0.7246 
0.0403 
0.0043 

cSF 0.006631 
7F 0.012030 
7>= 0.006632 
e>= 0.004361 
e>= 0.006637 
'1>= 0.033119 

S<iO, OF 0.006641 
8<10,iO>= 0. 055068 
8<H,10F 0.006638 
s (1:1.,:li>= 0.732509 
Si12,H>= 0.000084 
8<12,iZF 0.046942 
8<13,12>= 0.000005 

S<i9,i9>= 0.005654 

\ 



CUADRO 5.- Comparación de la distribución del estado 
inicial con la distribución en el estado en equilibrio para 
Dmphalea oleifera. 

CLASE No. INICIAL DISTRIBUCION No. EN EL DI STRI BUCI ON 
(%) EQUILIBRIO 0-.D 

1 1159 45.20 1047 40.82 

i3Wi····· ···--· ·---- -- . -·- -·· ---·· --- --
2 848 33.07 54.51 

3 354 13.80 93 3.6 

4 68 2.70 3 0.10 

5 67 2.61 1 0.03 

6 23 0.90 1 0.02 

7 14 0.55 1 0.02 
.:t, 

8 10 0.40 0 .. 3 0.01 

9 12 0.46 1 0.04 

10 10 0.40 2 0.06 

11 11 0.43 19 0.72 

12 9 0.35 1 0.04 

13 1 0.04 0.1 0.004 

TOTAL 2564 100 2567 100. 
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sobrevivencia y reproducción, 

equilibrio en un periodo de 

Hubbell (1980) sel'íala que 

la población 

89 af'los. 

existe 

alcanzará el 

Sin embarga, 

variabilidad al 

comparar la reproducción de un individuo con otro y en 

un mismo individuo en diferentes episodios, por lo tanto 

solamente se puede especular respecto a la probabilidad de 

que la población de ~ 

un periodo de 89 a~os. 

oleifera alcance el equilibrio en 

Los datos de la matriz de Leftkovich se utilizaron en 

un análisis de sensibilidad <Caswell en prensa). El Cuadro 

2, muestra los resultados del análisis; se observa una lambda 

muy cercana al equilibrio 

sensibilidad correspondea 

rep rod uc ti vos ( Sa:t,iil= 

Cl.0084) y la etapa de mayor 

la primera categoria 

0.7325 ). Esto sugiere que 

de 

la 

población de º-.:... oleifera está prácticamente en equilibrio 

numérico y que la etapa más sensible es aquella comprendida 

por los individuos reproductivos. Tal resultado implica que 

si por alguna razón esta categoria del ciclo de vida de ~ 

oleifera resultara alterada negativamente Cp. ej. reducción 

en crecimiento o aumento en la tasa de mortalidad) la 

población decreceria o que por otro lado, si se mejoran las 

condiciones que determinan la sabrevivencia 

crecimiento, la población tenderá a crecer. 

Herb i vori§.. 

i.e. 

y/o el 
.? 

adultos En todos los estadios de desarrollo, 

CFig 23), juveniles CFig. 24) y p 1 ántulas CFigs. 25-28), se 

advierte un patrón de herbivoria similar, es 

marcada estacionalidad en cuanto al daf'lo que 

decir, una 

reciben los 

individuos por herbivoros. Este patrón coincide en primera 

instancia, con l~ llegada de Urania fulgens <Lepidoptera: 

Uraniiadae) y con el desarrollo y comportamiento de este 

organismo en un á"o particular. Específicamente, es notable 

que la incidencia de los picos de daf'ío se manifiestan primero 

en los adultos, seguida por los juveniles y en última 

instancia las plántulas (aunque con cierta variación entre 

los sitios de observación de éstas). Esto es reflejo claro de 

que la oviposici6n mayoritaria ocurre en los árboles justo 

después de la inmigración anual de Urania fulgens y que los 

juveniles y plántulas son da~ados fundamentalmente por larvas 
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que descienden de los adultos después de que el follaje de 

estos ha sido desvastado <R. Dirzo, com pers.). Los datas 

para los individuas adultos CFig. 23> muestran en 

particular, que el pico de herbivorla máximo de 1984 es 

mucho mayor que el de 1985, lo cual está relacionado con ~i 

hecho de que en 1984 hubo una migración masiva de lb_ fulgens 

en comparación con 1985 en que prácticamente na la hubo. El 

promedio general de herbivorla fué de 1.06 (equivalente 

hasta 26.6/. de da~o) en el tiempo de estudio. Una visión 

más detallada del curso de la herbivarla en los adultos en 

cada clase de herbivorla a través del tiempo se muestra en 

la Fig. 29. 

En el caso de los juveniles, cuyo promedio general fué 

de 1.38 <hasta 34.5/. de da~o) < Fig. 24>, el pico de 

herb i varia má.x imo está desfasado por ca 2 meses 

de los adultos. La distribución del-da~o através 

respecto al 

del tiempo 

de estudio se puede apreciar en la Fig. 30 y muestra c6mo van 

cambiando las frecuencias de herbivorla en cada clase; n6tese 

lo sei"íalado anteriormente acerca del desfasamiento respecto a 

los adultos. 

Las plántulas <Figs. 25, 26, 27 y 28> muestran, como 

se indicó antes, un desfasamiento en cuanto al pico de 

herbivoria respecto al de juveniles y al de adultos (ver en 

apéndice I las gráficas que muestran los cambios de las 

frecuencias en las diferentes clases de herbivor!a para cada 

fecha y sitio>; de nuevo la. explicación a este hecho puede 

ser el comportamiento de las larvas de ~ fulqens sef"ialado 

para los juveniles. Por otra parte el promedio general <tres 

sitias> fue de 0.81 <~hasta 20.25/. de da~o) y fue el menor 

de las indices promedio entre las tres categorías de edad. 

Mediante un análisis de varianza <ANOVA> entre las plántulas 

de las diferentes sitios, se obtuvieran diferencias 

significativas entre el sitio 3 y las sitios 1 y 2 (Cuadro 6 

;F= 4.63, P <0.01), siendo mayor el dai"ío en el sitio 3. 

Al mismo tiempo, las sitios 3 y 1 presentan 

significativamente mayor cantidad de luz que el sitio 
··•·· ... ··- ~ ......... ~ . --- ... --- -- . -·- -·· 

<Kruskal-Wallis H= 6.41, P < 0.05), esto puede estar 

relación a diferencias en las etapas serales de los 

sitios; al momento es dificil especular si existe 

relación causal entre el daf'ío por herbivoros y 
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La Fig. 25 muestra el patrón de herbivor.1.a para los 

el .indice tres sitios de plántulas; estas presentaron 

herbivor.1.a más bajo de las tres categorias 

ca 20.5/. de daf'ío>; sin embargo se mantiene 

observado en juveniles y adultos. 

I. H.= O. 82, 

el patrón 

Por medio de un ANOVA entre las tres categorías de 

edad, se encontraron diferencias significativas en los 

indices de herbivoria (Cuadro 7 ;F=83.96, P < 0.001), 

mostrando los juveniles un .indice de herbivoria mayor, 

seguidos de los adultos y finalmente las plántulas 

presentando el menor indice de herbivoria. 

Efectos de 1ª. herbivoriª-

Para establecer si existía alguna relación o efecto 

correlativo de la herbivoria sobre los parámetros 

demográficos, se elaboraron matrices de correlación para cada 

estadio Cuadro 8). En las matrices se incluyen: La 

herbivoria acumulad~ promedio por fecha y por estadio, 

crecimiento promedio (en plántulas se utilizó la altura y en 

juveniles y adultos, el DAP>, probabilidad de sobrevivencia 

para cada fecha de registro, y la fecundidad, medida como 

nórnero promedio de frutos en pie por individuo por cada 

fecha de registro. 

Sólo en el caso de la relación :herbivoria-crecimiento 

se obtuvo una correlación estadisticamente significativa 

(Cuadro B>. Aunque la sobrevivencia 

correlacionada con el nivel de herbivoria, 

una relación positiva significativa (r= 

no se encontró 

la existencia de 

0.47; p < 0.01) 

sugiere que la herbivoria podria tener algón efecto sobre 

ésta, vi.~ los. efectos causados en el ·crecimiento. Estas 

correlaciones se hicieron desfasadas respecto a la 

herbivoria, tomando en cuanta que la herbivoria afecta ''a 

posterior!" al crecimiento, la fecundidad y/o la 

sobrevivencia. En el caso de plántulas, las correlaciones 

herbivoria-crecimiento y herbivoria -sobrevivencia se 

hicieron con 2 y 4 meses de desfasamiento ya que el efecto 

del da~o es mayor en éstas que en las otras categorias, 

además de que la probabilidad de sobrevivencia tembién es muy 

··- -·-·.-- -·--· · .. --·~-·····-·"'·"""-·-··-·. 68 



CUADRO 6.~ (a) Análisis de 
herbivoria acumulada de los tres sitios 
Tabla de medias y errores estándar. 

varianza entre la 
de p 1 Antulas. < b) 

(a) 

============================================================== 
FUENTE DE 
VARIACION 

GRADOS DE 
LIBERTAD 

SUMA DE 
CUADRADOS 

CUADRADOS 
MEDIOS 

F PROBABILIDAD 

============================================================== 
Entre 2 8.901876 4.45093 4.63 0.01 
sitios 

Dentro de 1391 1335.808 0.9603 
sitios 

TOTAL 1393 1344.71 
============================================================== 

(b) 

============================================================== 
SITIO No. OBSERVACIONES MEDIA ERROR ESTANDAR 
============================================================== 
2 
1 
3 

249 
528 
617 

0.7266908 
0.7618655 
0.914447 

0.0621025 
0.0394517 
0.0426473 

============================================================== 

CUADRO 7. - (a) Análisis de varianza 
herbivoria acumulada de las tres categorias de edad. 
de medias y errores estándar. 

entre la 
(b) Tabla 

(a) 

============================================================== 
FUENTE DE 
VARIACION 

GRADOS DE 
LIBERTAD 

SUMA DE 
CUADRADOS 

CUADRADOS F PROBABILIDAD 
MEDIOS·- ··· ··· · ··-· ·-··- -·-·- -· ··-· -- -

============================================================== 
Entre 
grupos 

Dentro de 
grupos 

TOTAL 

2 

2760 

2762 

206.7773 103.3886 83.96 0.0001 

3398.77 1. 231439 

3605.548 
============================================================== 
( b) 

. ,, 
============================================================== 
CATEGORIA No. OBSERVACIONES MEDIA ERROR ESTANDAR 
============================================================== 
PLANTULAS 
ADULTOS 
JUVENILES 

1385 
229 
1149 

0.814184 
1.066249 
1.387977 

0.0298182 
0.0733312 
0.0327376 

============================================================== 
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CUADRO 8.- Matriz de correlación entre la herbivoria ·y 
los parámetros de la adecuación de Omphalea oleifera en las 
distintas etapas de vida. Las correlaciones que se muestran se 
hicieron con dos meses de desfasamiento. 

SOBRE VIVENCIA CRECIMIENTO FECUNDIDAD 

ADULTOS -------- r·-o. 196 r-0.192 
N. s. N. s. 

HERBIVORIA JUVENILES ra-0.047- rmO. 017 --------
N. s:. N. s: 

PLANTULAS r111-0. 12 r-o. 467 --------
N. s. p < 0.05 

. ------·-~-···········-··-- .. ·-·- -·-·- -·· --· -- ··-
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bajá. Para el caso de adultos y juveniles, las correlaciones 

herbivoria -crecimiento, herbivoria-sobrevivencia y 

herbivor1a-fecundidad se desfasaron hasta 8 meses, tomando en 

cuenta que conforme se desfasaba una fecha, se perdia un 

grado de libertad y una correlación con pocos puntos casi 

seguramente resulta significativa.El cuadro 8 muestra los 

resultados del análisis de correlación con 2 meses de 
desfasamiento. 

I 

-·~ ~-· --- .. ··~ 
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Estructura de tamal:"íos 

Los limites de al tura de ~ olei fera, están definidos:' 

entre 0.04 y 28.5 m; puede observarse CFig. 7> que existen 

algunas clases con menos individuos que las siguientes; esto 

puede explicarse desde el punto de vista de causas 

históricas. Posiblemente en algún momento se incrementaron 

las proporciones de individuos que pasaron a clases mayores 

o aumentaron las tasas de mortalidad en esas clases en 

particular. Este hecho puede tener que ver con fenómenos de 

apertura de claros ·y regeneración de la selva CNúf'íez-Farfán, 

1985). Dado que ·~ oleifera es una planta nómada 

CMartinez-Ramos, 1985),·alcanza grandes velocidades de 

crecimiento en condiciones de alta luminosidad. Aún 

cuando este hecho no se cuantificó efi este estudio (en claros 

particularmente>, se hicieron 

documentan el punto. Sin embargo, 

menos en parte, posibles 

tamaf'ío. 

Patrórr de distribuci6Q. 

"saltos" 

observaciones 

esto podria explicar, 

en las categorias 

que 

al 

de 

Existen varias hipótesis para explicar el hecho de 

que en muchas especies sus estadios tempranos se encuentren 

más agrupados que los adultos o incluso que estos últimos 

presenten una distribución al azar. Algunas de estas 

hipótesis se han presentado en los trabajos de JanzenC1970), 

Connell (1971) y Clark & Clark <1984) entre otros. En ellos 

se expone la teoria del "escape a la depredación" o a la 

infección; es decir los propágulos que se encuentren más 

alejados de su árbol progenitor serán menos depredados y 

tendrán mas posibilidades de sobrevivir que los que se 

encuentren más cerca. De esta manera al escoger cohortes más 

viejas de individuos de~ oleifera, sus distancias de má:<ima 

densidad serian también mayores. 

Los resultados obten idos para ~.. olei fera" _apoy.an.. ... l.a 

hipótesis de Janzen-Conell, al igual que una gran cantidad de 

trabajos (ver Clark & Clark, 1984, para una revisión sobre 

trabajos que prueban la hipótesis Janzen-Connell). Cabe 

sef'íalar que Q.:_ oleifera presenta una alta densidad en 
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sus plántulas y Clárl< & Clark, 9.11. cit mencionan que se 

debe establecer este efecto sobre la mortalidad de las 

plántulas y separarlo del efecto de los herbívoros o 

patógenos en la sobrevivencia de las mismas. Sin embargo 

en esta especie la herbivoria per §.§. no tiene efecto en la 

sobrevivencia de los individuos <Dirzo, 1984b). El 

resultado de la correlación Herbivoria-Sobrevivencia en 

plántulas y juveniles, que no fue significativo 

apoya esta aseveración. 

(Cuadro 8) 

Con las consideraciones anteriores, se puede argumentar 

que aunque existe un patrón de distribución para cada 

estadio <ver Cuadro 1>, la varianza en cuanto a la 

producción de propágulos entre individuos es muy grande y es 

posible que también con esta tenga relación dicho 
; 

HubellC1980), encontró que la varianza asociada 

patrón. 

a la 

dispersión de semillas y (pot' consiguiente) al 

establecimiento de plántulas, es alta al comparar un 

individuo con otro y de un ano a otro en el mismo individua,· 

de tal forma que es muy dificil establecer un patrón en la 

distribucién espacial y considera que existen otros factores 

como las condiciones medioambientales que pueden ser 

determinantes en el establecimiento y sobrevivencia de las 

plantas. Sin embargo, la distribución de !h. olei fera se puede 

explicar mediante una combinación de los argumentos Janzen­

Conell y los de Hubell (1980), ya que es factible que la 

distribuci6i de los adultos sea producto de las condiciones 

microambientales y un efecto sinergético con factores 

bióticos que determinaron la sobrevivencia de las plántulas y 

juveniles que les dieron origen CAugspuerger & Kelly, 1984). 

Sobrevivencia 

Existe un consenso general en la literatura, de que 

las fases mas criticas del ciclo biológico de las plantas en 

cuanto a sobrevivencia, corresponden a los estados iniciales 

del desarrollo <semillas, plántulas y juve~~l~;:;?_.~'iª!:P8.~.' 

1977; Dirzo, 1982> y durante la reproducción <Solbrig, 1980). 

En ~ oleifera, se observa particularmente el primer caso 

<Cuadro 2). Es claro que en !h. oleifera la sobrevivencia en 

la fase de plántula es el estado mas crit~co del ciclo 

biológico ya que aproximadamente sólo el 12/. de la población 
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de plántulas logra pasar a la siguiente edad (juveniles>. Las 

causas probables de tan elevado indice de mortalidad durante 

las fases iniciales del desarrollo en plantas han sido 

documentadas por Cook (1979> en ambientes estacionales y por 

Augspurger (1983} y por Augspurger ~ Kelly <1984>, en 

sistemas tropicales. CookC1979>, menciona que una fuente 

importante de mortalidad en plántulas se debe ;¿1. dé·ficits 

estacionales de agua durante periodos prolongados. En cambio, 

las observaciones y manipulaciones de Augspurger (1983> y 

Augspurger & Kelly (1984> realizadas in situ para detectar 

los factores de mortalidad y sus efectos sobre el patr6t 

espacial y temporal de dispersión en árboles tropicales, 

sugieren que la incidencia de patógenos es la principal 

causa de su mortalidad. Mencionan también que el ataque por 

hongos patógenos está inversamente asociado con la distancia 

de plántulas al árbol progenitot~ y con la densidad de 

plántulas y positivamente correlacionado con 

intensidades de luz en el sotobosque de la selva. Se 

observaciones en plántulas de ~ oleifera, en las 

individuos empiezan a podrirse del meristemo apical 

pudric i én continúa hacia abajo hasta que finalmente 

bajas 

tienen' 

cuales, 

y la 

mueren, 

aunque en algunos casos, logran sobrevivir y reiniciar el 

crecimiento. Presumiblemente esta pudrición es causada por 

hongos ya que la mayoría de plántulas que murieron, siguieron 

este patrón. Además, se ha encontrado ya otro patógeno foliar 

que causa la clorosis tipica de las hojas de !h. oleifera; asi 

aunque haya hojas con bajo nivel de da~o, el patógeno puede 

continuar con el efecto. De cualquier manera es 

considerar la relevancia potencial de los hongos 

importante 

patógenos 

como probables causas biológicas de la elevada mortalidad de 

plántulas, aunque Dirzo <1984a y b) considera que es la 

conjunción de varios factores lo que determina la 

sobrevivencia de un individuo (p. ej. condiciones lumínicas, 

humedad, cantidad de da~o foliar y densidad). 

Otro argumento acorde a los estudios de Augspurger & 

Kelly <1984), es que el sitio de mayor mortalidad de 

plántulas <sitio 2 en este estudio>, presenta también menor 

luminosidad que los otros sitias de observación <Kruskal­

Wall is, H= 6.41, p <o.os>, lo i:úa1· ·púede· -··-·1-avat:.ec:·er-··- ·· 
la propagación de hongos patógenos, además de imponer tasas 
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de crecimiento bajas. M. G. Garc1a (com. pers.} ha observado 

in situ daf'lo por hongos en plántulas de ~ oleifera, sin 

embargo no ha explorado si hay diferencias entre sitios con 

diferente luminosidad. 

Rep roducc i 6n 

Los datos presentados en la tabla··de ··vida--- ·-·-(-Cu-adro -- -

1 >, muestran que los individuos de ~ olei fera comienzan a 

reproducirse al llegar a la clase 11 <20 cm de diámetro en 

promedio). Desde esta clase en adelante la fecundidad de !b__ 

oleifera se incrementa progresivamente, incluso entre los 

individuos de gran tamaf'lo. A este respecto, ~ oleifera, se 

ajusta bien a las predicciones de Harper & White (1974>, 

según 

edad 

las cuales la fecundidad tiende a incrementarse con la 

en las plantas perennes. En otras plantas de ambiente¿ 

tropicales, también se ha encontrado este mismo patrón, como 

es el caso de Astrocaryum mexicanum, Welfia qeorgii 

y Pentaclethra macroloba (Sarukhán, 1980). 

Crecimiento 

Aún cuando se observa una tendencia a aumentar el 

incremento en PAP .. de un af'io a otro en los adultos de 

~ oleifera CFig. 16) ,. la prueba estadística aplicada indica 

que la tasa de crecimiento es constante <0.79 cm anual>. 

Otros estudios muestran resultados similares. Hartshorn 

(1975), encontró que la tasa de crecimiento disminuía con la 

edad en Pentaclethra macroloba y el mismo patrón se ha 

encontrado en otros árboles tropicales: Astrocaryum 

mexicanum CSarukhán, 1980), Cecropia obtusifolia Y. 

Heliocarpus appendiculatus(Núnez-Farfán, 1985>, Chamaedorea 

tepejilote (Oyama, 1984), Nectandra ambigens (Córdova, 1979, 

1985) y en plantas perennes pero de climas estacionales, 

como Nolina parviflora <López-Mata, 1986). 

En el caso de juveniles de ~ oleifera, estos 

presentan un aumento en los incrementos de altura y PAP, es 

decir, crecieron más entre los meses de Marzo 1985 a 

Diciembre de 1985 que entre Julio de 1984 y Marzo de 1985. 

Este fenómeno puede estar en relación con la apertura de 

claros que se establecieron durante el tiempo de estudio y el 

hecho de que una buena parte de la población de juveniles se 
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encontraba cerca o en ellos; de tal forma que se vieron 

beneficiados con tal cantidad de luz, permitiendoles 

producir una mayor cantidad de fotosintetatos y asignarlos al 

crecimiento <ver Bazzaz, 1984; Martinez-Ramas, 1985). Se sabe 

también que los claros tienen una importancia fundamental en 

el crecimiento y sabrevivencia de las individuos. En estos 

sitios se alcanzan las mayores tasas de crecimiento y en 

algunos casos de reproducción (Martinez-Ramos, 1985). 

Las plántulas mostraron un crecimiento caracteristico: 

sus incrementos varian mucho y aparentemente este es 

estacional CFig. 19). Se observa un incremento inicial 

fuerte y posteriormente decae hasta llegar- a ·· decrecet~~- -Este---- ··· 

decremento es ocasionado presumiblemente por hongos patógenos 

CBurdon, 1982), ya que una gran parte del banco de plántulas 

presentaba sintomas de fungosis; muchas de estas murieron y 

sólo algunas lograron sobrevivir y reiniciar el crecimiento. 

Por otro lado, esta disminución en el incremento, e incluso 

el decremento de altura se presentan hacia los meses de 

Enero-Marzo, cuando es mas alto el indice de herbivoria CFig. 

25>; además existe una relación negativa entre la herbivorid 

y el crecimiento (ésta correlación es significativa>: a 

mayor herbivoria, menos crecimiento <Cuadro 8). Estos 

resultados son comparables con los encontrados por Dirzo 

C1984b) CFig 1>, El sometió e::perimentalmente plántulas de 
·, 

~ oleifera a diferentes niveles de herbivoria en diferentes 

condiciones de luz y densidad y encontró que la herbivoria en 

condiciones de luz no tiene efecto drástico (significativo) 

sobre el crecimiento y sobrevivencia de las plántulas, en 

cambio en sombra y alta densidad, las plántulas (incluso siri' 

defoliar) 

densidad. 

presentaron mayor mortalidad que las de baja 

Es importante considerar entonces a la alta densidad 

como un factor de competencia en ciertas condiciones que en 

un momento dado elimina cierta cantidad de individuos, ya 

que en el presente estudio los sitios de observacién 

permanente se eligieron en función de la alta densidad del 

banco de plántulas. 

Por otra parte aunque Urania fulgens no afecte 

severamente a los individuos de ~ oleifera via herbivoria, 

puede ser vector de patógenos <hongos entre otros>, que 
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pueden en un determinado momento producir el efecto discutido 

en el apartado de sobrevivencia <M. 

Di rzo, 1987) . 

G. García, com. pers.; 

Dinámica poblacional 

Aunque se han descrito y discutido los procesos de 

sobrevivencia, crecimiento, y reproducción para cada estadio 

de Omphalea oleifera por separado, es necesario hacer 

referencia a la dinámica poblacional observada en ésta 

especie durante el periodo de estudio y con referencia al 

análisis de proyección poblacional usando 

Leftkovich. 

matrices de 

La din.árnica poblacional implica cambios en la tasa de 

crecimiento <X> de la población, y en algunos casos, en las 

proporciones de cada uno de los estadios. 

El Cuadro 5 es ilustrativo ae lo que el análisis 

matricial predice con respecto a la estructura estable de las 

proporciones de los diferentes estadios de Omphalea oleifera 

(semillas, plántulas, juveniles y adultos); esta distribución 

se alcanza después de 89 iteraciones de la matriz de datos, 

lo cual indica que, · ~i las probab i 1 idades de transic i6n no 

cambian se llegará a esa estructura en 89 a~os. Al mismo. 

tiempo, el valor propio de la matriz, A <lambda), tiene un 

valor de 1.00846294, el cual es cercano a 1 Cen el .• 
equilibrio>. Si el valor de A fuese realmente mayor que 1, 

esto seria una indicación de que la población de Omphalea 

oleifera en Los Tuxtlas está creciendo. Valores similares de 

X se han obtenido en estudios con otras plantas tropicales, 

por ejemplo de 1.0042 para Astrocaryum mexicanum CPi?iero.s.. et 

ª-h. 1984>, de 1. 0471 para Stryphnodendron excelsum 

<Hartshorn, 1972). 

Aunque estos valores son todos positivos, lo cual 

sugiere Ltn cree imiento de la pob lac i 6n, no hay certeza si los 

errores o desviaciones en la matriz de datos, le asocien un 

valor de desviación a A que cambie radicalmente la 

interpretación. Por ejemplo en el caso de Astrocaryum 

mexicanum <Bayona-Celis y Guzmán-G6mez, 1986>, han encontrado 

que la A obtenida en el estudio de Astrocaryum mexicanum 

tiene un error asociado que no rebasa el 4.7/., y aunque es 

peque"º' este nos indica que el valor de X puede tomar 
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valores de 1.0510 a 0.9574, en cuyo caso cambiaría la 

conclusión pasible. El errar asociada a A. encontrado para §.;__ 

excelsum es aún mucho mayor. 

Si se campara la estructura poblacianal de ~ oleifera 

en Las Tuxtlas con la estructura estable de estadios que 

predice el modelo en el Cuadro 5, puede verse que existe una 

diferencia considerable entre la estructura observada con 

respecto a la estable <lo cual indica que la población no ha 

alcanzado dicha estructura). 

Es importante hacer notar que con la estructura inicial 

(Cuadro 5>, así come con los parámetros de fecundidad y 

sobrevivencia especificas de cada clase, se logra describir 

el crecimiento de una población estructurada y predecir su 

tama"o futuro, su distribución de edades o estadios y su tasa
7 

de reemplazo (A). Además, puede hacerse el análisis de 

sensibilidad que evalúa como algunos-cambios o perturbaciones 

peque~as en los distintos elementos de la matriz afectan el 

valor de A. Se conoce como el parámetro más sensible a aquel 

que produce un cambio mayor en ~- En nuestro estu~io, el 

parámetro más sensible corresponde al elemento X11,11 de la 

matriz que es la probabilidad de sobrevivir o permanecer en 

la primera categoriá' de adultos reproductivos (ver Cuadro 2). 

Este resultado no parece ser muy sorprendente •. 

Teoricamente el cambio de la edad a la primera reproduccién 

es uno de los factores que afectan más la tasa de crecimiento 

poblacional <Krebs, 1985), y la edad a la primera 

reproducción tiene el máximo valor reproductivo (sensu 

Fisher, 1930 en Wilson & Bossert, 1975>. 

Otro aspecto interesante que revela el análisis de 

proyección poblacional en ~ oleifera, es que en la 

estructura estable de edades, la proporción de semillas es 

menor a la de plántulas; la explicación de esto que a primera 

vista parece incongruente, podría ser el hecho de que ~ 

oleifera no tiene banco de semillas, es decir todas germinan 

o mueren pero no tienen latencia <Ibarra-Manriquez, com. 

pers) y el que na todas las plántulas están pasando al 

estadio superior de juveniles o muriendo, sino que una 

proporción permanece en el estadio original (sin crecer, como 

la muestran los datos de crecimiento>, produciendose una 

78 



acumulación de plántulas en un estadio de tamano. De otra 

forma, no seria posible que germinaran más plántulas que el 

número de semillas disponible. 

En la regulación de los números de las poblaciones se 

han invocado tanto a los factores fisicos como a los bióticos 

y ~ oleifera parece no ser la excepción. 

Al menos en el caso de los factores físicos ya se ha 

se~alado el análisis correlativo que existe entre el sitio de 

menor luminosidad y la sobrevivencia de plántulas. También en 

plántulas se encontró una correlación negativa entre la 

herbivoria y el crecimiento. En los juveniles se detectó que 

las muertes tuvieron algunas veces que ver con el ataque por 

defoliadores (LJrania fulqens, Atta cephalotes y patógenos), y 

aunque en el caso de los adultos reproduct~vos no se 

detectaron muertes, puede deberse ésto a la escala de tiempo 

y espacio que ocupó el estudio. , 

No obstante estos dos factores fisicos y bióticos, con 

todos sus componentes <p. ej., 1 UZ, tempera tura, humedad, 

interacciones, etc) deberla considerarse la historia reciente 

de la comunidad como un factor que afecta la dinAmica de la 

población de ~ oleifera, es decir, encontrar. explicaciones 

considerando la comunidad total. A este respecto, se ha 

se~alado que las selvas tropicales son dinámicas en el 

sentido de que su d6sel se renueva rápidamente <Hartshorn, 

1978). Los valores de tasa de renovación encontrados a la 

fecha van desde 67 a~os en Los Tuxtlas <Martinez-Ramos & 
Alvarez-Buylla, 1986) hasta mayores de 200 af'los 

1968) . 

<Peore, 

Es muy probable que las diferentes tasas de renovación 

para distintas selvas reflejen diferencias reales en su 

dinámica, pero también puede deberse a su historia reciente, 

es decir que algunas estén más perturbadas que otras. 

La relación de la dinámica de la comunidad con la 

dinámica poblacional de ~ olei fera viene dada por el hecho 

de que siendo una especie casi pionera, se beneficia con la 

apertura de claros. Esto sin duda puede afectar la cantidad 

de reclutamientos a la población y las probabilidades de 

transición Clx> a tama~os mayores <crecimiento>. Es tambiér"l 

factible que como resultada del ~rea estudiada C2.5 ha.) sólo 

se esté considerando una parte paco representativa de la 
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poblaci6n de º-.:.. oleifera o más afectada por la perturbación. 

De hecho, existen datos que indican que la tasa de renovaci6-1 

en la selva de Los Tuxtlas varia espacialmente, siendo las 

dos primeras hectáreas usadas en este estudia de las más 

dinámicas quizás por encontrarse en el barde de la selva 

(Sarukhán, et al, 1985). 

~Se benefecian los individuos de. Omphalea -0leif-epa-·· con----

la apertura de claros?. ~Opera el modelo deJanzen-Connell 

para Omphalea oleifera?. ~Regulan 

establecimiento, sobrevivencia y 

los herbivoros 

reproducción de 

el 

ésta 

especie?. No podriamos dar una respuesta satisfactoria a 

todas estas preguntas, pero ciertamente, la hipótesis de 

Janzen-Cannell predice espaciamiento entre los individuos 

adultos, lo que generaria mayor diversidad; sin embargo en 

sólo 2.5 ha. se encuentran 21 individuos de ésta especie ~ 10 

cm de DAP <es decir reproductivos). -

Por otra parte si verdaderamente esta área estudiada es 

altamente dinámica y afecta a la población de º-.:.. oleifera 

como probablemente a muchas otras <Cecropia obtusifolia p. 

ej.), es posible.que esto explique la ~ mayor que 1 que 

indica un crecimiento poblacianal positivo (en caso de que 

ésta no presentara :~esviac iones). 

Por estas razones, aunque en este estudio se intentó 

buscar el papel de los herbivoros en la dinámica poblacional 

de Omphalea oleifera, parece ser evidente que en su 

regulación no sólo están actuando factores fisicos y bióticos 

que afectan localmente a los individuos, sino que también la 

dinámica de la comunidad y su historia reciente afectan tanto 

a la población de esta especie como modifican a su vez, el 

efecto de los dos conjuntos de factores (fisicas y bióticos). 

Herbivoriª- y_ fü! correlacióo_ con los parámetros demográficos 

de Omphalea olei-fera 

Los niveles de da~o observados en los diferentes 

estadios (edades) de º-.:.. alei fera (Figs. 23,24 y 25)' 

muestran que existe un desfasamiento en los picos 

de máxima defoliación para cada categoria. 

80 



-

-Arboles 

A partir de la llegada de !::!..:._ fulgens en los meses de 

Agosto-Septiembr~, se incrementa la herbivoria en los adultos 

hasta alcanzar su máximo en Noviembre e r.·H. =: ·3;· áprox:- -/5%. d-e 

da~o por individuo). Después de éste periodo los árboles de 

~ oleifera quedan prácticamente sin hojas. Estos datos son 

acordes a los observados por Dirzo (1984b) y Oirzo <1987>; él 

observó que Urania fulgens exhibe explosiones poblacionales 

(en general anuales) desde finales de Septiembre (justo 

después de que los adultos inmigran a los Tuxtlas>, hasta 

aproximadamente Marzo (época en que la población empieza a 

experimentar una reducción considerable <L. Mota, com. pers). 

Durante este periodo varias generaciones de larvas emergen, 

defoliando espectacularmente los árboles. Con frecuencia las 

-larvas de estadios avanzados se descuelgan del dosel 

devastando a los individuos juveniles y a las plántulas que 

se encuentran por debajo de los árboles mayores. Algunos 

árboles alcanzan hasta 70% de defoliación durante el periodo 

de irrupción pob lac-ional <anual aunque de magnitud variable) 

de Urania fulgens. Sin embargo, aún cuando los adultos de 

~ oleifera mantuvieron un I. H. promedio de 1. 02 

(aproximadamente 26.5X de da~o>, este hecho aparentemente no 

tiene repercusión inmediata en los árboles de ~ oleifera ya 

que las correlaciones entre herbivoria, crecimiento y 

fecundidad no fueron significativas; incluso, después del 

periodo de defoliación de 1984-85, el incremento en PAP fue 

ligeramente mayor, aunque no significativo. 

Lo anterior puede significar que ~ oleifera tiene 

alguna manera de almacenar recursos, lo cual aunado a que los 

episodios de defoliación no ocurren todos los a~os y a las 

características caducifolias de oleifera, le da 

oportunidad de no agotarlos; además, como demuestra el 

estudio de Rockwood Cl 973) ' los árboles defoliados no 

muestran los efectos sino hasta el 2do.a~o por lo menos; 

por otro lado, los experimentos de Zagorin-Dirzo (datos no 

publicados>, muestran que en condiciones de alta luminosidad 

-como ocurre en el dosel-, la defoliación masiva en 

plántulas no causa mortalidad per g, ni tiene repercusión 

drástica en el crecimiento. Tomando en cuenta que en ~ 
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oleifera la 

sobrevivencia, 

en donde 

plántulas de 

adultos, el 

si solo sea 

-Juveniles 

et~pa mas critica, en cuanto a 

es la de plántula <ver Mendoza, et al, 1987 
·- ........... ·-········· ·······-·· ·--·- ~-·-·-

menciona los efectos de la defoliación en 

Astrocaryum mexicanum>, cabe esperar que en los 

efecto de la herbivoria por !b_ fulgens por 

mi n imo. 

Estos presentan igualmente estacionalidad en el daf'ío 

y siguen el mismo patrón de herbivoria de los individuos 

adultos, aunque ligeramente desfasado, debido probablemete a 

que son los adultos los mas aparentes y luego de que las 

larvas de !b_ fulgens dan cuenta de las hojas de estos o son 

molestadas por hormigas u otro organismo, bajan a los 

juveniles y plántulas; aunque generalmente son los últimos 

estadios de desarrollo larval y ~l da~o que pueden causar 

antes de encapullarse y comenzar su metamorfosis es menor que 

el causado por larvas de estadios primarios. Sin embargo, 

los individuos juveniles son los que presentan el máximo 

J. H. (promedio =1. 38; ca. 34.5/. de daf'ío), lo cual 

probablemente pueda atribuirse a las hormigas "arrieras" 

<Atta cephalotes) <Di rzo, 1987), ya que 42 individuos (ca. 

251. de la población de juveniles, se encontraban en las 

cercanias inmediatas a un nido reciente de estas hormigas. 

Estos insectos causan defoliaciones masivas a veces a una 

gran variedad de árboles, arbolillos, arbustos y palmas; esto 

es particularmente notable en las cercanías a los nidos del 

insecto. En estas zonas, Dirzo (1987) ha observado 

defoliaciones sucesivas en ocasiones hasta que la planta 

muere en por lo menos 10 spp. diferentes, ~ oleifera entre 

ellas. Cabe sefíalar que en el presente estudio la mayor 

mortalidad ocurrió en el sitio donde los juveniles se 

encontraban cerca del hormiguero de Atta cephalotes (10 de 42 

individuos). Es probable que en este sitio la herbivoria si 

tenga correlación con la sobrevivencia. Sin embargo en 

general no existe correlación entre la herbivoria y el 

crecimiento y la fecundidad <Cuadro 6). En todo caso los 

argumentos 

juveniles 

crecimiento 

relación a 

presentados para adultos pueden ser válidos 

también, pues en estos hubo un incremento en 

<Figs. 17 y 18), lo c:ual puede estar 

la estacionalidad ya que el primer periodo 
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medición (Jul. 1984- Mar 1985), ocurrió después de la 

época de "secas", mientras que la segunda medici6'1 

<Mar-Die 1985) ocurre después de los nortes gra~' 

precipitación pluvial). A este respecto, Frankie, et ª-1 
(1974>, mencionan que es frecuente suponer que los fenómenos 

estacionales no están presentes en las regiones 

tropicales y que este concepto se basa en los registros de 

temperatura y no en observaciones b i o 169 i ca s. La 

precipitación pluvial es decisiva en muchas áreas de clima 

tropical y las temporadas seca y de lluvias ejercen efectos 

importantes en la estructura y dinámica de la comunidad. 

-Plántulas 

Las plántulas mostraron el indice de herbivoria 

promedio más bajo ( I. H. =O. 82 ~ 20. 5'l. de da?lo). Sin embargo 

mantuvieron el mismo patrón de juveniles y adultos. El 

promedio se acerca mucho al encontraao por De la Cruz y Dirzo 

( 1987) en plántulas de Q.,:_ oleifera en una medición puntual 

( 1 9 • 5'l. de da ?lo ) • 

Unicamente en esta categoría la herbivor1a tuvo 

una correlación negativa significativa con el crecimiento 

<Cuadro 6) ; es decir, las plántulas mas daf'ladas crecieron 

menos que las que presentaron menos da?ío. Mendoza, et 

al <1987) encontraron resultados similares en plántulas de 

Astrocarvum mexicanum al defoliar artificialmente plántulas, 

juveniles y adultos. El estadio mas afectado por la 

defoliación fué el de las plá.ntulas, 

las que presentaron mayor mortalidad 

que los juveniles y adultos de 

y menor 

siendo estas 

crecimiento 

Astrocaryum mexicanum. 

Se puede decir, como resultado de este estudio, que 

en º-.:._ oleifera la herbivoria por Urania fulgens sólo tiene un 

efecto notable en el crecimiento de las plAntulas en forma 

directa, aunque probablemente existan correlaciones internas, 

p. ej. que la herbivoria afecte el crecimiento de las plantas 

y que el crecimiento esté correlacionado con úi·-capacTcia-d ¿;;; 
sobrevivencia de las plAntulas; este seria un estudio que 

podria realizarse en el futuro. A continuación se 

plantean nuevas posibilidades en el estudio de esta 

especie. 
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PROPOSICIONES PARA LA CONTINUACION DEL ESTUDIO DE 

Omphalea aleifera Y SU INTERACCION CON Urania fulgens 

Es evidente que han quedada muchos huecos por llenar en 

el presente estudio, sin embargo este trabajo preliminar 

puede servir de i~~roducci6n a trabajos posteriores sobre 

este sistema; entre otros: 

- Observación 

~ fulgens en 

de los episodios de defoliación 

adultos de !h. oleifera y su efecto 

plazo sobre el crecimiento y la reproducción. 

masiva por 

a largo 

- Medición de la tasa de herbivoria de una manera precisa y 

su efecto sobre la demografía foliar de ésta planta. 

- Estudios de exclusión de herbívoros y observación del 

desempe~o de la planta a corto y mediano plazos. 

- Estudio del comportamiento de esta especie en ambientes 

contrastantes (p. ej. claros y en selva madura). 

Análisis fitaquimicos y su posible relación con los 

episodios de defoliacién, ya que aparentemente una planta que 

es sometida a varios episodios de defoliación produce de 

alguna forma sustancias que la hacen menos digerible por !b_ 

fulgens (defensas inducibles). 

- Determinación de los patógenas que afectan a !h. oleifera y 

su correlación con las diferentes·····-·--- ·c.::endiciones- ··-

medioambientales en las que se puede encontrar esta planta. 

Estas son sólo algunas de las posibles vías que 

seguramente plantearán nuevas alternativas para una mejor 

comprensión de Omphalea oleifera y su herbivoro especifico 

Urania fulgens. 
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