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PRESENTACION

Ademas del conjunto de condiciones fisicas del sitio en
que vive un organismo, ¢ste se encuentra inmerso en una trama
de relaciones bioldgicas con otros organismos tanto de su
misma especie como de otras. Dentro de un &mbito particular,
algunas especies pueden no verse afectadas por otras, pero
generalmente puede esperarse que dos o mis interactden
afectdndose mutuamente (tanto en forma positiva camo
negatival). Las interacciones antagénicas, entre las cuales la
competencia, depredacidn vy parasitismo han sida mas
estudiadas, principalmente bajo un enfogue zoocéntrico,
pueden jugar un papel central dentro de los procesos vy
mecanismos que determinan el tayaﬁo y dinamica de una
poblacidn natural (Begon, Harper v Townsend, 19864).
FParticularmente, las poblaciones de plantas pueden estaf
sujetas a un balance numérico par animales que reducen el
potencial reproductivo de las plantas individuales de una

manetra directa (p. ej. depredadores de dvulos y semillas) o

indirecta (p. eJj. herbivoros).

En el presente estudio se investiga el impacto causado
por un herbivoro especifico sohre la demografia y dinAmica
pcblacinnai de una especie arbdrea tropical. El1 sistema
estudiado se encuentra cunstituidé por las larvas de la

palomilla diurna Urania fuloens Stand. (Lepidoptera:

Uraniidae) y por su hospedero el 4rbol Omphalea oleifera
Hemsl (Euphorbiaceae). Este sistema se desarrolla actualmente
dentro de 1la selva alta perennifolia encontrada en 1la

Estacién de Biologia Tropical Los Tuxtlas, Veracruz.

Mo obstante gue los estudios démogréficos en plantas
han crecido aceleradamente durante los Ultimos diez afios
(véase p. ej. Dirzo y Sarukhan, 1984; Crawley, 198&4), los
estudios demograficos completos {(analizando todo el ciclo de
vida) no pasan de diez (p. ej. Alvarez-Buylla, 19B6; Oyama,
192875 Caswell, en prensa). Tal situacidén se refleja también
en la escasez de trabajos que se han avocado a investigar el
papel gue juegan los herbivoras en la demografia de
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-plantas tropicales (ver Oyama, 1984 y Dirzo, "f1987j;2‘ Lﬁ6§,”

. 4
Dtro lado, ningun estudio se ha dirigido a evaluéﬁ
cabalmente los efectos de la herbivoria sdb;e Qléfrdihémica
poblacional de Arboles tropicales. El1 presente estudio
pretende ayudar a llenar el hueco existente 2n estos tdpicos
dentro de nuestro conocimiénto ecoldégico de los bosques

tropicales.

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

proyecto general de investigacidn cuyo propésito principal -

es el de obtener patrones generale de herbivoria en selvas
altas perennifolias. Ademis, se pretende esclarecer el papel
desempefiado por la depredacidn causada por herbivoros (sensu
lato) en 1los mecanismos de regulacidén natural de las
poblaciones de A4Arboles tropicales. Se pretende también
obtener reépuestas a diversas pregantas que surgen dentro del

estudio de la interaccidn planta herbivore (ver Dirzo, 1987).

En esta tesis abordard dos aspectos concretos de
investigacidn. El primero, es el de describir los patrones de
sobrevivencia, crecimiento y reproduccidn de 0. gleifera y
analizar el posible papel jugado por la herbivoria, causado

por Urania fulgens, en definir estos patrones. E1 segundo

trata de evaluar, usando modelos matriciales que simulan el

crecimiento de la poblacidn (Hartshorn, 1975; Pifiero et
al, 1784; Caswell, en prensal), el impacto que tiene; o pudiese
tener , la herbivoria sobre la dinimica poblacional de

Omphalea gleifera.



OBJETIVOS

I

El primer objetivo es determinar las caracteristicas

demograficas basicas de Omphalea ogleifera, analizando para

esto:

- Crecimiento

~ SBobrevivencia .. .

- Produccidn de frutos y semillas (cuantificacidén de la
actividad reproductiva expresada como promedio de frutos por
individuo por abio)

—Elaboracidn de una tahla de vida que describa la poblacién

de 0. oleifera.

El segundo objetivo intenta evaluar, en funcién de la

interaccidn con la palomilla diarna Urania fuiqens, su

herbivoro especifico, el posible impacto sobre la poblacidén
local de 0. opleifera. Para ésto se analizan los siguientes
factores:

- Indices de herbivoria por individuo (pléantula, Jjuvenil vy
adulto). ‘

- Exploraciones correlativas entre los niveles de herbivaoria
y 2l desempefio de las plantas, en particular en lo referente
a sus atributos demogrificos enunciados arriba.

- Simulaciones del impacto de los herbivoros por medio de una

matriz de proyeccidn y un andlisis de sensibilidad -

Considerando estos 6bjetivns, las preguntas
pertinentes pueden situarse dentro de dos puntos de interés
central en esta tesis : la demografia de arboles trapicales y
la interfase herbivoro-planta. Especificamente se intenta

respander a lo siguiente:

1) sCudl es la estructura poblacional de 0. oleifera y
cédmo es la distribucidén espacial dé'iémnaéﬁiégizgumgh—Megﬁ;*'”
sitia?

2) iSe puede caracterizar el proceso de defoliacidén de
ng oleifera por U. fulgens bajo algin patrén definible, por

ejemplo:




-Variacién ontogénica (pléntulas,»juveniles y adultos)?
~Variacidn espacial (en sitios de alta o baja concentracidén
coespecifica)?

~Variacidn temporal (intra e interanual)?

3) Ldoma afecta la defoliacidn par U, fulgens 2l
desempefio  (sobrevivencia, crecimiento y reproduccién) de

0. oleifera?

Tales cuestiones constituyen e1 punto de partida para
el estudio de este complejo sistema. El enfoque tomado

consiste en un andlisis demografico de Omphalea aoleifera en

cuatro hectireas de selva alta perennifolia y observaciones
detalladas de su herbivoria, con la finalidad de evaluar el

impacto de la defoliacidén sobre 14~démngrafia de esta planta.

Otro aspecto importante de este estudio es que cubre”

el objetivo de describir por vez primera algunos detalles
badsicos de la historia natural de la interaccidédn de Omphalea
y Urania, en el limite boreal de la distribucidén de dicha

interaccidén en el continente.
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INTRODUCCION Y ANTECEDENTES

Demografia en 4rboles tropicales.

La demografia de plantas #s una de las ramas maAs nuevas
de la ecologia; en particular, la demografia de 4rboles
tropicales se encuentra aun en gestacidn. La razén de mayor
peso por la que existen tan pocos trabajos, es probablemente
el ciclo de vida tan largo que presentan la mayoria de estos
4rboles (Cérdova, 1985; Sarukhan, 19803 Van Valen, 1975;
Vandermeer, 1977).

Par aotra parte, los estudios de comunidades
tropicales, han sido enfocados a conccer la estructura Y
composicidn de lé:comunidad, cgrﬁcterizada par una alta
diversidad de especieé y por la complejidad de las relaciones

biolégicas que éstas guardan (Oyama, 1984).

Recientemente, se han elaborado estudios que
contemplan no sdlo el conocimiento de la estructura de la
comunidad, sino también la dinémica de la misma (Hartshorn,
1278; HMartinez-Ramos, 1980, Brokaw, 1982) a través de
estudiar las tasas de renovacidn del dosel de la comunidad
después de gue ocurren una serie de alteraciones naturales.
Los resultados obtenidos predicen gue las comunidades
selvaticas se renusvan ciclicamente de manera muy activa
(Hartshorn, 19783 Whitmore, 1978). De estos estudios se
desprende gue un enfoque poblacional demografico puede ser

una de las formas mas fructiferas para entender la estructura

y dindmica de estos complejos ecosistemas (Sarukhan et al,

1985) .

Los estudios demogréaficos en especies de gran tamafio
y longevidad han sido muy escasos, sobre todo en el caso de
especies caracteristicas de sistemas tropicales (Sarukhin,
1278). Dentro de estos Ultimos son contados los trabajos gue

existen; como antecedente se presenta a continuacidn una

resefla breve de algunos de los més sobresalientes de ellos.




Tomando en cuenta las CGnsidekéciones - enunciadas
anteriormente sdlo ciertos aspectos del ciclo de vida de
algunas plantas han podido ser estudiados con detenimiento,
entre otros: estudios del estadio de plantula y tasas de
crecimiento a corto y mediano plazo, mediante las cuales se
han podido determinar edades de 1los Arboles utilizando
regresiones lineales {(ver Van Valen, 1975, o métodos de
proyeccidn de trayectorias de crecimiento (Lieberman et al.,
1983) .

Fournier & Salas (1967), realizaron el primer estudio

demogrifico con plantas de Dipterodendron costaricense,

germinadas bajo la sombra del Arbol madre; estos autores
observaron la supervivencia durante un afio y demostraron 1la

intensa mortalidad que ocurre en estas etapas del ciclo vital

de aArboles tropicales.

Banister (1970) trabajé con Euterpe globosa (Falmae),

determinando el indice de sobrevivencia. Mas tarde,
esta misma especie fué estudiada por Van Valen (19735),
determinando aspectos reproductivos, tasas de produccidn

foliar y la edad.

Hartshorn (1972, 1975), llevé a cabo un estudio qué
ahora es clasico en la literatura del tema determinando 1la
sobrevivencia, crecimiento individual, estructura y din&mica

poblacional de Pentaclethra macroloba (espetievdDMinante en

planicies aluviales de la costakﬁtléntica de Costa Rica) vy

de Stryphnodendron excelsum, una leguminosa codominante.

Casi simultaneamente, Vanderméer, Stout % Miller

(1974), realizaﬁdn’la ecologia y demografia de Welfia georgii

)

(Palmae) en Costa Rica. En dicho estudio contemplan con un
analisis demografico, la sobrevivencia de plantulas,

dispersidén y depredacidn de semillas.

Para el caso particular de México desde 1971 se
vienen realizando una serie de estudios demograficos con
irboles de ambientes contrastantes.  Sarukhan (1977) realizé

un estudio demografico comparativo entre especies de clima




templado y tropical: Pinus vhartweqiiiwggnQié;elaea'hdidés;

Nectandra ambigens vy Astrocaryum mexicanum, en el cual

describe el crecimiento individual y poblacional asi como la
demografia bisica de estas especies. También en México (Los

Tuxtlas, Veracruz), los mas recientes estudios que contemplan

[T

la demograffa de especies arbéreas son los de Chamaedorea

tepejilote (Oyama, 1984, 19287); Nectandra ambigens

(Cédrdova, 1985)5; Heliocarpus appendiculatus (NUflez—Farfan,

1985) vy Cecropia obstusifolia(Ndfez—Farfan, 1985;,

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

mis completo en una especie tropical es el de. Astrocaryum

mexicanum (Pifiero et al, 1984). A ralz de estos estudios en
México, se ha generado parte de la informacidén demogrifica
mas extensa y detallada que se conoce hasta ahora. Cabe

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

sélo se ha explorado minimamente el papel de las
interacciones con. animales sobre la demografia de las
especies.

Los +trabajos mencionados, son sélo algunos de los
mas representativos sobre demografia de Arboles tropicales;
sin embargo, es claro que no existe una profusidén de trabajos

de esta {ndole.

Por otra parte, para pader explicar los patrones
demograficos, es necesario comprender aquellos factores
fisicos y bidéticos que influyen sobre ellos (Oyama, 1984;
Sarukhan et al, 1984). Efn el siguiente apartado se presenta
una revisién acerca de la herbivoria y su efecto sobre

diversas poblaciones de plantas.

La  herbivoria en las interacciones poblacionales

Los herbivoros son los animales que se alimentan de
plantas vivas, sus semillas, sus frutos, corteza y raices, y
por lo comiun no matan a las plantas sino que uUnicamente las

daffan (Crawley, 1983).




La herbivoria se enmarca dentro de las interactidnaé
del tipo "+ -" entre especies, dentro de la categoria de
~depredacidn ( Begon et al, 1984). Sin embargo, Harper (1977)
menciona que en la depredacidén, el depredador mata a su presa
(necesariamente), mientras que en el herbivorismo la planta
continda viviendoj cabe mencionar gue efectivamente cuando un
herbivaro consume toda la planta o semilla, la interaccién es

similar a la depredacidn.

También Harper (1277), menciona que la relacidn de los
herbivoros con las plantas puede ser como depredadores cuando
las matan; o de parAsitos, reduciendo algun componente de la
adecuacidén del individuo.

FPor otra parte desde el pJnfo de vista de cudl es el
impacto de los herbivoros en la plantas y viceversa, parece
ser qgue en general las plantas tienen un mayor impacto en la
dindmica de los herbivoros gque éstos en la dinadmica de las
plantas (Crawley, 1983). 8in embargo existen ejemplos (i.e.,
Dirzo, 1984b y Dirzo & Harper, 1982) que muestran
claramente que los herbivoros pueden tener un impacto
demagrafico en las poblaciones vegetales naturales. Los
estudios herbivofa—planta en distintos ecosistemas, _. han
tenido diferentes enfoques; algﬁnos han sido dirigidos a
entender procesos que ocurren a nivel de la comunidad
vegetal, mientras que otros -rcontemplan sdlo procesos que
ocurren a nivel poblacional. De estos niveles citaremos a

continuacidén algunos de estos trabajos.

Efectos d 0os herbivoros en las poblaciones de plantas

Aungque algunos autores consideran a los ~ herbivoros
como uno de los factores que regulan las pobiaciones de
plantas, el impacto que aguellos tienen sobre estas, todavia
no ha sido del todo evaluado (Dirzo, 1984b). Al parecer el
efecto del herbivorismo es mas driastico en las etapas
tempranas _(semiiias, pléantulas y juveniles) (Harper, 1977).

Asimismo, Harper (ogp. cit.) seffiala que la susceptibilidad de




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 sefalan a
los herbivoros como elementos que afectan la adecuacién de

las plantas o un parametro de ésta (Dirzo, 1984b).

Experimentalmente, se ha encontrado, en varias especies
vegetales, que los componentes de la adecuacidn
(sobrevivencia, crecimiento Y reproduccidn), decrecen
conforme se incrementa la magnitud del dafio foliar (Rockwood, _
19735 Dirzo, 1784a y by Nﬂﬁez—Farf@n y Dirzo, 1984).

Nafez-Farfan (19835), sefiala que “sin duda 1la mayot
parte de las evidencias del impacto de los herbivoros en una
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 dafinos de diferentes magnitudes sobre la
planta, con el Tin de observarr las consecuencias en la
adecuacidn y en algunos casos su. posible:3 ﬁepercusidw
demografica. Por ejemplo, en ia etapa de semilla, se ha
podido simular, mediante dafio artificial, el papel de los
herbivoros; se ha observado-que a medida que la  proporcidn
del dafio a la séﬁilla aumenta, se incrementa la reducci¢n en
la adecuacidn de las pléntulas originadas a partir de dichas

semillas (Janien,lé?b; Dirzo, 1984a).

En sistemas tropicales, se ha demostrado que un
incremento en la defoliacidn artificial sobre plantulas  de
dos especies del gé¢nero Shorea reduce su probabilidad de

sobrevivencia (Becker, 1983).

Lowman (1982), en comunidades tropicales australianas,
ilustra el efecto que los herbivoros pueden tener sobre el

crecimiento de plantulas de Ceratopetalum apetalum, siguiendo

el sistema de dafio artificial.




Nifiez-Farfan y Dirzo (1984), observaron que aplicando

un  dafio del 75%Z en cada hoja de Heliocarpus appendiculatus,

aumentaba la mortalidad y se disminuia la tasa de crecimiento
y simultineamente las hajas tenfian una esperanza de vida
menor. Dirzo (1984a), realizd estudios de demografia foliar

en Psychotria chiapensis encontrando que el riesgo de muerte

en cohortes de hojas se incrementa y la._ esperanza..de _vida —— .
disminuye conforme aumenta la defoliacidén (Fig. 1). Por otra
parte, Dirzo (pp. cit.) sugiere gque la herbivoria per §§ no
tiene efectos drasticos en la sobrevivencia de las plantas,
sino que es necesario que haya una conjuncidn con otros
factores medioambientales (Fig. 23 por ejemplo condiciones
luminicas y densidad. Asi, Dirzo (1982, 1987) sefiala 1la
influencia que los herbivaoros pueden tener en la
sobrevivencia de las etapas juvenilé& de especies tnlgranteé

a la sombra en bosques traopicales.

Los herbivoros también pueden afectar la adecuacidédn de
plantas adultas. Rockwood (1973), demostré experimentalmente,
en seis especies . arbdreas de Costa Rica, que la defoliacién
total tiene como consecuencia que los individuos no produ=can

semillas, o que el numero sea muy reducido.

Mendoza (1981, 1987) encontrs gue la defoliacién

total en palmas de la esperie Astrocarvum mexicanum, hace que

estas no  produzcan frutos, aungque los efectos son mas
evidentes en el segundo afio de aplicar el tratamiento; esto
sugiere que existe algun mecanismo compensatorio que

permite a estas plantas soportar los eventos de dafio foliar.

El impacto de los herbivoras sobre las distintas
etapas de las plantas puede tener efecto en 1los aspectaos
demograficos de sus poblaciones. Rausher & Feeny (1980) ,

observaron los efectos de Battus philenor (Lepidoptera) sobre

poblaciones de Aristolochia reticulata (Aristolochiaceae) vy

observaron que la intensidad del dafio ocasiona hasta un 48%
de pérdida de follaje de 1la planta; lo cual influye

aumentando las probabilidades de mortalidad.
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(tomado de Dirzo, 1984).
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El mejor estudio existente hasta ahorémxw_gqg__quggsgrqw_w

inequivocamente el impacto demografico de los fitéfagos en una
poblacidn de plantas es el de Louda (1982). Por medio de la
aplicacidn de insecticidas, ella demostré cémo los
depredadores de flores y semillas limitan el crecimiento

poblacional y la distribucién del arbusto Happlopapus

squarrosus (Asteraceae).

Desde un punto de vista practico, el papel regulador de
los herbivoros ha sido ejemplificado mediante el controi
biolégico de malezas, cuando éstas se repﬁoducen tanto que
alcanzan niveles de plaga. El control bioldégico radica en
establecer limitaciones al crecimiento poblacional de wuna
especie, en éste caso las mélezas, manteniendo su densidad
por abajo de ciertos limites, dhé“nu ocasione perjuicios.
Esta Pegulécién o control debe de ser de tal manera que
influya en la habilidad competitiva y/o sobre 1la capacidad\

reproductiva de la especie ( Harper, 1977; Oyama, 1984).

FPor otro lado, existen estudios que muestran el
efecto de 1los herbivoros a nivel de 1la comunidad. Harper
(1977) cita algunos de estos trabajos; por ejemplao, el
efecto de la herbivoria sobre la diversidad de especies en
una comunidad, como ocurre en péstizales calcicolas de Gran
Bretafia. El pastizal posee una gran rigueza floristica, la
cual al excluir artificialmente a los conejos (que son los
herbivoros principales en esta comunidad}, cambia
dristicamente a un pastizal mondétono dominado por Zerna
erecta (Tansley % Adamson, 19235 en Harper, 1977).

Crawley (1983), sefiala también que la accidn de un
depredador o un herbivoro sobre una planta, estid ligada a
otros factores ( por ejemplo abidticos) que pueden influir en

la regulacidn natural (p. ej. ver Fig. 2).

13




Otra idea del papel de los herbivoros en los sistemas
naturales se encuentra en los trabajos de Janzen (1970) vy
Connell (1271), en los gue se trata de explicar algunas
caracteristicas de 1los bosques tropicales como su gran
diversidad de especies, baja densidad de individuos adultos
y relativamente grandes distancias entre adultos de la misma
especie. En este analisis Janzen (op. <c¢it.), elabora una
serie de hipdtesis en 1las que resalta el papel de los
depredadores y parésitos; los cuales presentan dos tipos de
respuestas. Una estd en funcidén de la densidad de propagulos
y la otra en funcidn de la distancia a la que las semillas o
las plantulas se depositan con respecto al Arbol progenitor.
Ambas respuestas contribuyen a gque la distancia entre las
plantas aumente y por lo tanto disminuya 1la densidad
monoespecifica de adultos nuevos.~C6nsecuentemente, al guedar

espacio disponible, se permite el establecimiento de otras

especies. Estas ideas plantean lé&gicamerte &l "papel™ "de Ios

depredadores para incrementar, de alguna manera, la
diversidad de especies en una comunidad (ver Dirzo vy
‘Dominguez, 19846 para una revisidén sobre la depredacidn de
semillas postdispersién Y sus efectos sobtre el

establecimiento y sobrevivencia de las plantulas).

Por otra parte, sin embarga, Hubbell (1980) éncontré
que la varianza asociada a la produccién de semillas, a lé
intensidad de depredacidn y la dispersidn de- laé‘;mismas es
alta al comparar un individuo con otro y de un afin a otro en
el mismo individuo; de tal forma que es muy dificil
establecer un patrén en la distribucién espacial que pueda
contribuir a generar diversidad en una comunidad y considera
que existen otros factores, como las condiciones
medioambientales, .que pueden ser. determinantes en el
establecimiento y sobrevivencia de las plantas. Una discusidn
mas completa a este tema se puede encontrar en Clark % ‘Clark

(1984), donde se analizan las evidencias en contra y a favor

de la hipétesis Janzen—Connell.




Esta descripcién de antecedentes conceptuales sirve
comp marco de referencia para describir la presente
investigacién gue involucra una ﬁlanta tropical con
caracteristicas afines al término de ndmada (sensu Hartinez-
Ramos, 1985), que ipteractﬁa con un‘fitéfago que la consume
en abundancia. y qﬁe' podria estar afectando o en parte
determinando el comportamiento demografico de aquella y que
puede haber sido, tal vez, responsable de algunas de las
caracteristicas (por ejemplo quimicas o fenoldgicas) de la

misma.




DESCRIPCION DE LA ZONA DE ESTUDIO

La zona de trabajo de campo del presente estudio
se ubica en la Estacidn de Biologia Tropical "“Los Tuxtlas"
Veracruz, dependiente del Instituto de Biologia de 1la
Universidad Nacional Auténoma de México, al Sureste del
Estado de Veracruz, en la regidn de la llamada Sierra de Los
Tuxtlas. Su situacidn geografica estia aproximadamente entre
los 1B grados 30 minputos de latitud norte y los 95 grados 4
minutos de longitud oeste (Lot—-Helgueras, 1976) (Fig. 3).

Clima

En general el clima de la regidn de Los Tuxtlas,
comprende variaciones del tipo "A" de la clasificacidn de
Kéeppen (Garcia, 1973). En parti;diar, el clima del &Area de
la estacidn de Los Tuxtlas pertenece al subtipo Af(m). Este
tipo de clima se caracteriza por ser el mas humedo de los
cailido—humedos, con una temperatura media anual mayor de 22
grados centigrados y lluvias todo el afo; el mes mas frio es
Enero (17 grados centigrados promedio)... - Los .nortes- -(vientes
del norte, que traen gran cantidad de lluvia), resultan del
desplazamiento de masas de aire continental hacia el Golfo de
México, gquea producen bajas temperaturas de Diciembre a
Febrero y suman aproximadamenté el 15% de la precipitacién

anual (Sarukhan, 1978). l

La estacidén meteorolégica de Coyame, situada a 15 Km al
’sureste de la Estacidn de Biologia, reporta una temperaturad
media anual de 23.4 grados centigrados y una precipitacidn
’pluvial de 4300 mm; el clima de Coyame ﬁo difiére mucho
con el de la Estacidén de Biologia "Los Tuxtlas" (Soto,
19746) (Fig. 4).
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Vegetacidn

La superficie que comprende la Estacién, estd cubierta
en su mayoria por el tipo de vegetacién de selva alta
perennifolia (Miranda y Hernandez-X., 1963).

La estructura y composicidén floristica de la selva, en
la estacién, varian de acuerdo con la”altitudy @l grado de
perturbacidn de la vegetacidén. Para la regidn de Los Tuxtlas
han sido hechas descripciones generales de la vegetacién por
Gdmez-Fompa (1978) y Rzedowsky (1978). Flores (1976),
Carabias (1979), Martinez-Ramos (1980) y Dyama (1984) han
hecho estudios sobre la estructura y composicidn de la
comunidad vegetal para la Estacién de Biologia.

La estructura vertical, estd formada por tres
estratos arbéreos los cuales no siempre son fécilmenf;
discernibles. El estrato superio; 120-30 o mas m de altura),
se encuentra representado por especies cComo Nectandra

ambigens, Brosimum alicatsrum, Poulsenia armata, Pterocarpus

rohrii, Bernoullia flamea, Cordia alliodora, Cordia
meqgalantha, Spondias radlkolferii, Ficus spp. y' Omphalea
oleifera, entre otras. En el estrato medio (10-20 m), son

abundantes: Pseudolmedia oxyphyllaria, @Guararibea funebris,

Faramea occidentalis y Stemmademia donnell-smithii. Para

el estrato inferior (por debajo de los 10 m de aItuha);

la especie dominante es Astrocaryum mexicanum (Pifiero et
al, 1977); pero también son comunes: Trophis racemasa,

Chamaedorea- teggjilote; Trichilia moscata, Croton npitens

(Ibarra-Manrigquez, 1985).

Caracteristicas de la interaccidén Omphalea vleifera—

Urania fulgens

~Los componentes

Omphalea oleifera. Existen varias especies del
género Omphalea (Euphorbiaceae) reportadas para los

neotrédpicos; varias de estas son lianas y algunos Aarboles.
Se distribuye desde Brasil hasta México en América vy se
le encuentra también en el extremo oriental de Tanzania,
Madagascar, Papua yv el sur de Filipinas (Smith, 1983).
Johnston (en Smith, 1982) describe las caracteristicas

generales del génerao, sefialando que presenta frutos del
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tamafio de un durazno.con tres semillas de color negro, hojas

grandes y cordiformes. Smith (op. cit.) menciona que en

algunas regiones de América Central, las semillas de Omphalea
son comidas por el hombre e incluso, en El Salvador, Arboles

de Omphalea gleifera son cultivados con este fin. Omphalea

triandra, también un arbol, ha sido introducido en Haiti
para darle este uso (Adams, en Smith, 1982). Las especies

comunes en América son: Omphalea diandra, Omphalea triandra y

Omphalea oleifera, é4sta Ultima se encuentra en México.

Urania fulgens. Es ésta una palomilla diurna

(Lepidoptera, Uraniidae), cuyo adulto semeja una mariposa del
tipo de papiliu, de colas angostas y rayadas. Es negra con
franjas iridiscentes longitudinales de color verde en cada
ala. Los sexos pueden distinguirse facilmente: las hembras
son  mas grandes, pesan de 0.9—{.3 g ¥ los machos de 0.2-0.3
g, ¥ estos ultimos son voladores mis poderosos (Smith, 1982).
Urania esta restringida al neotrdépico, pero la subfamilia
se extiende desde el Africa oriental, el sur de Filipinas,
FPapta, Nueva Guinea y Norte de Australia., Esta distribucién
refleja la del recurso alimenticio de sus larvas: plantas

del género Omphalea (Smith, 1982).

-La interaccidn.

Smith (op. cit.) menciona gque ha observado durante 10

aflos, individuos de Omphalea diandra en Panam&, Surinam,

Venezuela y Costa Rica, y concluye que, salvo el hombre Y
guizds otros mamiferos que comen sus semillas, ningun
fitdfago come las hojas de O. oleifera excepto las larvas de
Urania fulgens. Varios hemipteros succionan los tallos vy
algunos crisomélidos comen ocasionalmente las hojas jévenes.

En Los Tuxtlas, con excepcidn de las hormigas Atta cephalotes

y una larva de lepiddptero (adn no identificado) cultivada
por A. Ibarra y R. Dirzo (com.pers.),pocosfinsectds comen las
hojas de 0. gleifera y aparentemente las larvas de U. fulgens
no comen ninguna otra planta; conclusidn a la que se llegd,

después de ofrecer a las larvas hojas de otras 11 especies

de Euphurbiaceéé. En un ensayo reciente con vertebrados
herbivoros tipicos de la zona, se encontrd que el follaje

también es inaceptable a estos animales (incluyéndose entre




ellos el venado cola blanca y el tapir (R. Dirzo y A.

Miranda, com. pers.). Por otro lado, el hecho de que la

distribucién de Urania sea la mismauaﬁéwf;waévﬁﬁgﬂglgg apoya
la suposicidén de que la primera depende de esta ultima
(Smith, 1983).

Una caracateristica de Urania es la realizacidén de
vuelos migratorios .desde Amégrica Central hasta Vercruz
(México), donde las hembras ovipositan sobre las hojas de
individuos adultos de 0. oleifera, de las cuales se alimentan
las larvas al emerger. Estas, presentan al principio habitos
gregarios pudiendo encontrarse en cantidades espectaculare%
en una sola planta y llegando a producir defoliaciones
totales en estas. Una vez gque las larvas alcanzan el estadio
adulto realizan la migracidn de regreso a América Central,
aunque siempre queda una pequefia pafte de la poblacidén en
forma permanente. - |

Las larvas de Urania, una vez que han terminado con una
hDja; ante la ameraza de algun depredador, presencia de
hormigas ( las cuales son atraidas por los nectarios que  se
encuentran en la base del pecioclo y en el borde de la 1Amina
foliar) o movimientos bruscos en el follaje, pueden descender
rdpidamente por un hilo que secretan hasta llegar a otra hoja
0 bien regresan a su punto de partida comiendo el hilo (L.M.
Mota, com. pers.) ' -

For otra parte, Dmghalé; oleifera muestra 7 tipos
diferentes de dafio por insectos en plantulas (Dirzo, 1984a);
sin embargo la mayor parte del dafio es causado por larvas de

Urania fulgens durante los periodos de arribo y permanencia

en la zona de los Tuxtlas en Veractruz; este tipo de datio es
caracteristico y puede ser facilmente reconocible: al inicio
del desarrollo larval, aparece en forma de raspado sobre la
superficie foliar, bosteriormente, conforme estas crecen y su
aparato bucal es mas poderoso se puede apreciar hojas a las
que se le ha removido parte de su tejido, llegando a guedar,
en ocasiones sdlo el peciold. Sin embargo es posible gue al
haber agotado todo el tejido foliar de un arbol, las larvas
de U. fulgens continten con los peciolos y en muchas
ocasiones hasta con los primordios florales si los hay. Cabe
seffalar que aunque me he referido al tipo de dafio en arboles,

este se presenta en la misma forma en todos los estadios de
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Sitio de estudio _

La totalidad del trabajo de campo se llevd a cabo
dentro del Area del censo de vegetacién que se realiza
actualmente en la Estacidn de Biologila tropical "Los Tuxtlas"
y que comprende un total de 4 hectireas como proyecto a
censar y del cual se tienen hasta el momento 2 hectireas. Las
cuatro hectiareas forman un gran rectingulo de 110 x 370 m con
una orientacidén Este-Oeste. 8Se aprovechd el estacado que
delimita cuadros de 10 x 10 m dentro de las 4 hectareas (ver

mapa en apéndice II). La poblacién de Omphalea oleifera que

quedd dentro de la misma se dividid de la siguiente manera:
a) Flantulas

Se establecieron tres sitios permanentes de observacidn
en diferentes lugares dentro de 1; Selva. Se consideraron
para tal efecto zonas que presentaran una alta densidad de
pléantulas y se delimitaron iransectos de 2 x 10 metros. ET
primer sitio presenta una orientacidn Noroeste—-Sureste; el
segundo, una orientacidn Este-Oeste y el tercero se encuentra
orientado en Noroeste-Sureste. Tal orientacidn esta en
funcidn de la distribucidn de las plantas en el terreno.

b)Juveniles .

Se tomaron 2.5 hectareas de las cuatro del censo de
vegetacidén, con una orientacidn éur—Norte, siguiendo el curso
del censo. Al igual que los adultos, se tomaron en cuenta los
individuaos que estuvieran dentro del Area marcada
(delimitada) para el registro de vegééséféﬁfwééﬁ"éY”BE}é¥o"Ee°
aprovechar el estacado va existente.

c)Adul tos

Los individuos adultos de Omphalea gleifera quedaron

incluidos dentro de los limites de las cuatro hectireas del

censo de vegetacidn.
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Eleccidn de los individuos

Los criterios para categorizar a 165 individuos en
plantulas, Jjuveniles o adultos fueron los siguientes (Fig.3):
se consideraron plantulas aquellos individuos que no
alcanzaran un PAP (perimetro a la altura del pecho -
aproximadamente 1.3 m. de altura-) mayor de 1.0 cm. Los
juveniles mostraban un PAP mayor de 1.0 cm y rebasaban los
1.3 m de altura. Los adultos fueron todos los individuos

reproductivos.

METODOS DE CAMFO Y ANALISIS DE DATOS
La metodologia para obtener datos demograficos
se expone simultineamente con la encaminada a obtener datos
de herbivoria, asi como los métodos de andlisis de los
mismos. -
El método de estudio consistid primero, en establecer
estadios reconocibles dentro del ciclo de vida ( a los cuales

llamaremos categorias, ver Fig. 5 ) de Omphalea opleifera v,

segundo, el establecimiento de sitios permaneéntas de” &gstudio™

(ver sitio de estudio y eleccidédn de los individuos). Una vez
establecidas las categorias y los sitios permanentes, se
procedid a hacer registros periddicos 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) Plantulas ‘
Los sitios de plantulas fueron delimitados con cinta
"flagging" en transectos de 2 x 10 m. Las plantulas Sg
marcaron con una etiqueta de cinta DYMO atada cohvhilo nylon,
en la que se inscribid un numero para poder identificarlas
posteriormente. A cada plantula se le midié la longitud del
suelo al 4pice con una cinta "Stanley" tipo fPowerlnck
PZME". GSe estimé la herbivoria a cada hoja, asignandosele
categorias de la siguiente manera: se incluyeron en categoria
"0", 1las hojas que, no tenfan ningdn dafio; en "1", aquellas
cuyn dafio se encontraba entre 1 y 254 de remocidén de area
foliar; en "2", las que presentaban entre 26 y 30%4 dE'daﬁo{
la categoria "3" incluia hojas con 51 a 75% de 4area foliar
removida y la "4", a todas las que tenifian del 76 al 100/ de

area perdida (Fig.6).
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Fig,5 Estadios del ciclo de vida de Omphalea 6ieifera.

1y 2, plantulas (PAP £ 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 proceso anterior se repitid cada dos neses. De 1la
misma manera se registraron las plantulas muertas. Asti fué

como se obtuvieron datos sobre: crecimiento, sobrevivencia e

indices de  herbivaoria. Este ﬂléimo s2 obtiene de ia
siguiente forma segin Dirzo (1980): supongase una planta
que tiene 4 hojas distribuidas en las categorias de dafio
(establecidas anteriormente) de la siguiente manera: una en
dafio "0", otra en dafio "1", otra en dafio "2" y la dltima en
dafio "3". Se multiplica entonces, el numero de hojas en "0"
por cero; en este caso 1 %x 03 el numero de hojas en "1" por
una (1 x 1)5 el numero de hojas en "2" por 2 (1 X 2); e}l
numero de hojas en "3" por tres (1 x 3) y =21 numero de hojas
en "4" por cuatro (en este caso, 0 x #4). Enseguida los
productas se suman:
(1x0)+(1x1)+(1x§)$(1x3)+(0x4)= &

La sumatoria se divide entre el numero total de hojas
(que &5 4): &74= 1.5 (ca. hasta 37.5% de dafo), este es el
indice de herbivoria de é&ste individuo. Los indices de
herbivoria se analizaron de la siguiente manera: i) Por sitio
y fecha, se elabararon histogramas de frecuencias de indices
de herbivoria, lo cual da una idea de céma varia ésta én el

tiempo y en cada sitio de observacidén. ii) Una comparacidén de

la herbivoria acumulada por sitio durante el tiempo de
estudic mediante una anilisis dé‘varianza (ANOVA) de una via
(Zar, 19743 NCSS, paquete estadistico para PC). 7
Con los datos de sobrevivencia se elabord una curva
"para cada sitio y se hizo un andlisis de regresién con el fin
de encontrar la ecuacidn que describiera ésta. También se
compararon las pendientes de cada curva de sobrevivencia
utilizando una prueba de “Logrank" (Pyke % Thompson, 1986).
Ademas, una curva de sobrevivencia general (tres sitios) con
el objeto de describivr el patrén de sobrevivencia global de
la poblacidn de pléantulas. '
También en cada sitio de plantulas se estimd la
cantidad de luz, utilizando un método propuesto por Dawkins %
Field (1978) . Se establecieron cinco categorias de
luminosidad; la 3 corvresponde a aquellas plantulas que
raeciben luz por una abertura en el dosel de por lo menos 90

gtados de amplitud; en 4 se encuentran aquellas plantulas
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°/o AFER. O 1-25 26-50 51-75 - 76-100

i=4
AREA REMOVIDA . LH= Y (HI() /n
1 AREA NO DANADA =0

Fig,ﬁ'Categorias de dafio foliar (C.D.) y porcentaje del &rea 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 '( 2) de los productos del nimero de hojas (Hi) por cate-
goria (i) en que se encuentran, entre el nimero total de hojas
(n) de la planta (modificado de Nifiez-Farfan, 1985).
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‘que - reciben  luz por una aberbtura en el dosel en forma de.

‘cilindro y esa luz ilumina por lo menos el 90% de terreno en
el gue se encuentral(n) la(s) plantula(s). En la categoria 3,
la 1luz que reciben las plantulas es a través de uia aberFtura "
cilindrica en el dosel (igual que en la clase anterior) y el
area de suelo iluminada es menor del 90%. La clase 2 puede
subdividirse en 2.5, 2y 1.5, ésta subdivisién se hace de
acuerdo a comparaciones de diferentes situaciones de
plantulas; en esta clase la luz llega oblicuamente (por un
lado). La 1 es la categoria en la que se encuentran plantulas
que no reciben luz por arriba ni oblicuamenete. La estimacién
fué realizada por tres personas y en 5 diferentes lugares de
cada sitio de observacidén permanente, estos se promediaron
dando 35 valores de luminosidad para cada sitio y se hizo una
comparacidn entre sitios megiante una prueba de

Kruskal-Wallis por rangos (Zar, 19743 Daniel, 1978).

b)Juveniles

Los juveniles, se marcaron con etiquetas de cinta DYMO
de la misma forma Que en las plintulas, y la estimacidén 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 plantulas, con el
objeto de abservar el patrén de herbivoria en esta etapa.
También mediante un anilisis de Qérianza (ANOVA) , se compard
la bherbivoria acumulada de los juveniles contra 1la de
plantulas y adultos (NCSS; Zar, 1974).

Dtra medicién que se practicéd en los juveniles fué el
'PAP  con  una cinta marca "PROD" serie MR7. En la primera
medicidén se marcd el punto especifico del individuo en el que
se habia tomado el dato, con pintura de aceite y las
mediciones subsecuentes =e registraron en el mismo lugar. De
la misma -manera se midid el DAP (didAmetro a la altura del
pecho), con un vernier "DBGM", a todos aquellos individuos
cuyo diametro maximo no excediera de los 15 cm, dadas las
dimensiones del vernier. Ademis la altura se midié con una
cinta "Stanley" tipo "Fowerlock F3ME". Tanto la altura cdmo
el PAP y el DAP se midieron en tres ocasiones durante los dos
afivs que durd el estudio debido a que los registros mensuales

no mostraban cambios sensibles. De esta forma se obtuvieron
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los  del perindo Julio 1984-Marzo 1985 cuntra los de Marzo
19285-Diciembre 1985 mediante una pruebta de "“t" (NCSS;
Zar,1974; Schefler, .1981).

El ndYmero de individuos juveniles spbrevivientes en

cada registro se uwtilizd en la elaboracidn de una CUPV&M
de sobrevivencia para este estadio, posteriormente por medio
de un anilisis de regresidén se calculd la ecuacidén
que 1la describe.

c)Adultos
Considerados como individuos Péproducfivos, a los
adultos se le contaron 1 ndmero de frutos cada dos meses vy
se registrd presencia o ausencia de flores. La cuantificacién

del numero de frutos por individuo por afio se utilizd en

un analisis de correlacién entfe la fecundidad y 1la
herbivoria y la fecundidad y 1 crecimiento, asi como
entre el tamafio y la fecundidad del individuo; también

este dato se utilizd en 1la elaboracidn de la tabla de
vida de 0. oleifera . La estimacién de 1la herbivoria
se realizdé categorizando a todas 1las hojas que apareclian en

cinco campos visuales (al azar) de binoculares, observando

las copas de cada 4rbol de Omphalea oleifera. Con
los 4indices de herbivoria por individuo y fecha, se
constiruyeron hisztogramas de frecuéncias de indices de

herbivoria con la finalidad de obtener el patrén de esta

en los adultos.

Del mismo modo que en los juveniles, el PAP fu¢é¢ medido

y  la altura fué obtenida tomando como base los datos del
censo de las 4 hectareas. Ambas medidas se registraron tres
veces en dos afios por las razones anteriormente citadas.
Los incrementos en PAP de Julio-1984 a HMarzo-1985 se
compararon con los de Marzo—1985 a Diciembre—1985 utilizando
una prueba de "t" (Zar, 1974). A estos incrementos se le
practicd un andlisis de correlacidén con herbivoria y
fecundidad (NCSS; Zar, 1974).

De estos registros se obtuvieron datos acerca de
la sobrevivencia, crécimiento, herbivaoria, ﬁeprddﬁ&cién y
el patrén fenoldgico global, tanto de la planta per se, como
del curso de la herbivoria a lo largo de 2 afins.
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AnAlisis del patrén de distribucién espacial de
Omphalea oleifera
Al iniciar el estudio en marzo de 1984, se hizo un mapa

con la localizacidn exacta de cada individuo de 0. oleifera

en 2.5 hectareas, con el fin de conocer el +tipo de
distribucidn que presenta cada estadio y facilitar su
localizacidn posteriormente. Para obtener e1 patrén de
distribucidn de cada estadio (plantulas, juvenileaes Y

reproductivos), se dividid el area de estudio en cuadros de
diferentes tamafios (2, 5, 10 y 20 metros cuadrados) con el
objeto de observar el efecto del tamafo de unidad de muestras
los datos obtenidos se compararon con 10s de Una distribucién
de Poisson mediante una prueba de Ji cuadrada (Poole, 1974).
Asimismo para detectar a qué escala se da el patrén de
agregacidén se utilizd el método.hé‘los cuadrados medios vy

doblaje del tamafin de unidad de muestra (Boldsmith %

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

Janzen—Connell (ver introduccidn y atecedentes), se trazaron
sobre el mapa, circulos concéntricos (cada circulo media 1
metro de radio més con respecto al inmediato anterinr;
alrededor de cada 4rbol mapeado de Q;‘nbleiféra Yy se
cuantificd el numero de juveniles y plantulas, y a qué
distancia se encontraban en relacidn al arbol mas cercano
(presumiblemente su progenitor, udada ia pbca dispersién que

tienen las semillas de 0. oleifera). Utilizando una prueba de

"t"* para medianas (ver Daniel, 1978), se . compararon las
distancias de plantulas y juveniles respecto al Arbol
progenitor.

Elaboracidn de la tabla de vida de Omphalea oleifera

Yy anilisis del crecimiento pgblacional

Con los = datos de sobrevivencia, crecimiento,
produccidn de frutos, se elabord una tabla de vida a parfir
de la cual se obtuvo la matriz de Leftkovich de
probabibilidades de transicién con el fin de obtener el valor
de A (lambda: valor de crecimiente finito de la pobhlacidén;

si este valor es menor a 1, se sugiere que la poblacidén esta
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'detﬁéciehdd,'Si éé'igua1'a”1;‘1a poblacidn  est4 en. - el
“equilibrio y si es mayor a 1, la poblacidén esta creciendo),
la estructura de la poblacidn en el equilibrio y un analisis
de sensibilidad, con el fin de evaluar cdémo algunos cambios o
perturbaciones pequefias en la mafriz afectan el valor de A.
Se conoce como el pardmetro m&s sensible a aquel que produce
un cambio mayor en A, es decir, qué categoria de edad tiene
un efecto mayor sobre la tasa de crecimiento de la poblacidn.
(Hartshorn, 19795).

Pey
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RESULTADOS

Estructura de tamafos v :

En las Figuras 7 y 8, se presentan la disfribucione; de
frecuencias de alturas y DAP de 0. oleifera. Puede observarse
una qgran cantidad de plantulas y juveniles y una cantidad
mucho menor de adultos. También existen algunas clases con
una cantidad de individuos mayer a la clase que le pfecede.
Esto indica que probablemente se requiere un muestreo mas
extensivo para captar individuos de todas las clases de
altura. No obstante, puede apreciarse que no existe una
estratificacidn altitudinal bien definida en la poblacidn; si
acaso, es de notarse que la poblacidén mantiene un banco de
plantulas como reservorio de gran potencial regenerativo.
Aunque existe una relacidn alomégrfta significativa entre el
FAP y 1la altura, (regresidén entre estos dos parametros:
~=0.24646, Y= 7.089(X)—-13.9003; P < 0.0001, n=128 ), los
histogramas de distribucidén de frecuencias de ambas variables
son similares, aunque difieren en la representacidén relativa

de individuos de clases intermedias.

Distribucidén espacial

El Cuadro 1 resume los tipos de distribucidn y las
pruebas correspondientes para cada estadio de 0. oleifera.
Nétese que en los adultos con todos los tamafbos de cuadro el
cociente s%/% es menor de i, y no difiere en  farma
significativa de la distribucién de Poisson, por lo tanto,
este anAlisis sugiere que los individuos adultos tienen una
distribucién azarosa. Claramente, esta es una situacién que
seguramente refleja, mas que nada, una pobre adecuacidn del
método de analisis, en particular cuando se aplica a
individuos de ésta magnitud (ver Greig-Smith, 1983). §&in
embargo, un anilisis de cuadrados medios y  daoblaje
unidad de muestra (Goldsmith & Hér;igggzwmi976) did como
resultado las escalas a las que se puede abservar un  patrdn
de agregacién (Figs.9 y 10 ) (ver mis adelante). En juveniles
y plantulas sefobserva un patrén de distribucién agregado,

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

plantulas. Considerando que el cociente 5%/% puede -ser un
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Fig.7 Distribucién de frecuencias de altura de
Omphalea oleifera (se incluyen plantulas,
juveniles y adultos) (N= 398)
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CUADRO 1.- Anilisis del patron de agregacién en pléan-
tulas, juveniles y adultos de Omphalea A
oleifera; comparando el cociepte SZ/ i;

contra una distribucidén de Poisson.

ADULTOS |
Tamaio de -No. de ¥ de inds. SY% X Distribuadn
cuadro cuadros  por cuadro
2%2 6250 0,002 0997 002211 N.s.aleatoria
55 1000 0.018 0977 001 L o
10%10 250 0.07 095 01839 z oo
20%20 62 029 093 00278 woooon
JUVENILES _
Tamanode No. de X de inds. S7% X Distribucién
cuadro cuadros  por cuadro
2% 2 6250 0.01 3 8.19x108x%s agregada.
5% 5 1600 0.127 456 9.9 x10%usan T
10x10 250 048 9.05 1.6 x 10%%ux 7
20%20 62  1.95 168 1.5 x 10%%xa '
PLANTULAS .
Tamafiode No. de X de inds. S¥% X2 Distribucién
cuadro cuadros por cuadro ,
2% 2 6250 0,205 7.64 49x10%»+  agregada.
5%5 1000 1.35 24.88 2.2x10%h % z
10%10 250 6.33 58.04 3.5x10'117w "
20% 20 62 214 1115 7.18X10'" % % z

n.s. NO significativo RS S
=ux% P/ 0.001
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‘Fig.9Patrén de agregacidén de adultos de Omphalea oleifera.
Tamafio de unidad de muestra: cuadros de 10x10Im. Se -
observan tres picos que muestran la escala a ﬁa que -
se puede apreciar el patrdn de agregacion: 2,'8 y 64
veces el tamafio de unidad de muestra (ver metbdologia
en Greig-Smith, 1972).
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Fig.10 Patrén de agregacidn de ju!veniles de Omphalea oleifera.
Tamafio de unidad de muestra= cuadros de 5x5 m. Aparecen
tres picos, que muestran la escala a la que se puede a-
preciar el patron de agreghcién :2,8 y 32 veces el tama
fio de la unidad de muestrai




reflejo dg» la intensidad de agregacién dé 105“ individuos,
G2 encuentran dos patrones evidentes: i) tanto para
plantulas como para juveniles, la intensidad de agregacién
aumenta con el tamafio del cuadro; ii) en forma geheral, la
intensidad de agregacidén disminuye en el orden pléntulas >
juveniles (los adultos, de hecho, pcuparian el tercer lugar
en este gradiénte dé agregacidn). Para estas dos categorias
de individuos, en particular, una escala esperable de
ocurrencia del patrdn de agregacién, seria en relacidén a la
presencia de individuos adultos reproductivos. Asi, una
observacidén del mapa de distribucidén de esta planta en el
campo (ver apéndice II), muestra que los contagios de
plantulas y Jjuveniles ocurren en asociacién a 1los Arboles
adultos, presumiblemente las plantas maternas.

Siguiendo la distribucidn dg juveniles y plantulas, se
determind la densidad promedio de fbs mismos a diferentes
distancias del 4rbol progenitor y se encontré que las
pléantulas (n=994) presentan una distancia mediana alrededor
de el 4rbol progenitor de 7 m, mientras que en los juveniles
es de 11, (Fig. 11). Una prusba de "t" para medianas
(Daniel, 1978) detectd diferencias significativas entre las
distancias medianas de plantulas y juveniles ( t = 186.03,
P < 0.001) respecto &1 Arbol progenitor. Estos resultados
sugieren un proceso de "espaclamiento . dinadmico" (ver Clark %

Clark, 1984) craciente a través del tiempo.

- Sobrevivencia

Los cursos de sobrevivencia a través del tiempo se
presentan a continuacidén por estadio, plantulas, juveniles y
adultos. En primer lugar, se presenta la sobrevivencia

promedio para los tres sitios de obse@rVacidn permanente de

plantulas (Fig. 12). Un anilisis de regresidén did como
resul tado un patrdn de mortalidad exponencial
negativo, significativo ( r = 0.973; P < 0.001 que se
describe por la ecuacidn log Y = 1.9274-0.0235(X)) .
Puede observarse la existencia de "pulsos” .de mayor a

menor mortalidad con respecto a4 la 1linea de ajuste; no
obstante, no es posible definir la validez estadistica de

4
estas oscilaciones, ni tampoco puedo ofrecer al momento, una

posible explicacién bioldégica al respecto; claramente este es

37




8E

Ne. PROMEDIO DE INDIVIDUOS

e e )

18 1

16 -

=N

12

10t

A
. 5/ \
// \
| 7 \\

DISTANCIA AL ARBOL PROGEMITOR (m)

Fig.11 Distribucién de pléntulas é——-) y juveniles (m=m==)
alrededor del arbol progenitor. Se sefiala la distan--
cia mediana en la que se distribuye cada estadio. Una
prueba de "t" para medianas detect6é diferencia signi-
ficativa entre ambas (t= 186.03, P(0.001; D mediana-
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Fig.12 Curva general de sobrevivencia en plantulas de
Omphalea oleifera. Se tomaron en cuenta las -
plantulas de los tres sitios. Los parametros de
la ecuacion de regresion ajustada fueron:
log Y= 1.93 - 0.0235 (x), donde x est4 dado en
meses; r= -0.9728, P{0.001. La sobrevivencia
se siguid a partir de 282 individuos.
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un punto que requiere un estudio subsecuen%é: Eﬁ;ié Fig. 13,
se muestran las curvas de sobrevivencia en plantulas para los
tres sitios de estudio por separado. El sitio 2 presenta un
riesgo mayor de mortalidad que los sitios 1 y 3. Una prueba
de ‘"Logrank" péra comparar pendientes entre curvas de
sobrevivenéia (ver Pyke & Thompson, 198&, para metodologfa)
detects diferencias significativas entre el sitio 2 y los
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 I (ver Dawkins % Field, 1978, para metodologia de
estimacidn de cantidades de luz)g una prueba de
Kruskal-Wallis, mostré gue egisten diferencias significativas
en la luminosidad de estos sitios (H= 6.3531, P < 0.09), lo
cual sugiere que probablemente exista wna relacidn causal
entre las condiciones luminicas del medio y la sobrevivencia
de las plantulas que se habi; “sugerido en trabajos
experimentales (p. ej. Dirza, 1984b) (ver Fig. 2).

La Figura 14, muestra la curva de sobrevivencia de los
juveniles, 1los cuales presentan una tasa de mortalidad
précticamente constante a través del tiempo. Un andlisis de
regresidén didé como resultado un patrdn de mortalidad
exponencial negativo significativo (log Y= 2 - 0.0053 (X)),

=-0.9928, P < 0.06001).

Ninguno de los adultos presentaron mortalidad durante
el tiempo de estudio. CDnjuh%ando las tres figuras de
sobrevivencia se construyd una curva compuesta (Fig.13) que
kmuestra, como se esperaria, un gradiente decreciente en
el riesgo de mnftalidad en el sentido de plantulas >r

Juvenliles > adultos.
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?:Figﬂ3 Curvas de sobrevivencia en plantulas de

0. oleifera por sitios (b ,S1;.+ S2;483).-
Una prueba de "logrank" para comparar pen-
dientes entre curvas de sobrevivencia(Pyke
D..A::& ‘Thompson, J.N., 1986) muestra que

no existe diferencia significativa entre -
las pendientes de los sitios 1y 3 (X2=
0.6998, gl=1), mientras que estos difieren
con el sitio 2 (X%= 34.0248, gl=1, P ¢ 0.001).
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F1g.14 Curva de sobrevivencia de juvenles de
0. oleifera. Los parametros de la ecua
cion de regresién ajustada fueron : -
log Y= 2- 0.005 (x), las unidades de x
estan dadas en meses. La sobrevivencia
se siguid a partir de 138 individuos -
juveniles (r=-0.9928; P: {0.0001).
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Fig,']':') Curva de sobrevivencia de Q. gleifera. Las
diferentes pendientes representan a cada -
estadio ( , plantulasj—.—-4 juveniles; -
—--~ adultos. La sobrevivencia de los in-
dividuos adultos permanecio sin alterarse
durante el tiempo de estudio.
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Crecimiento

En adultos se considéré unicamente el PAF como
indicador del Erecimiento por facilitarse su medicidn con
mayor precisidn que la altura. La Fig. 146 muestra que aunque
hay una tendencia de aumento en el incremento de FAF en la
segunda medicidng tal diferencia no es significativa ( P >
0.1).Durante el tiempo de estudioc el incremento es minimo
(0.79 cm en promedio por individuo) y con gran variacidén
entre individuos (E.E = * 9.03 cm),y en todo casoc no
detectable con los métodos empleados en este estudio.

Fara los juveniles se consideraron el PAF y 1la
altura como indicadores del crecimiento. Las Figs. 17 y 18,
ilustran el incremento en PAF y alturaj; en ambos casos los
incrementos difieren significativamente y se advierte un
incremento mayor en 1984 que en lééS"(PAP, t=4.13, P < 0.001;
Altura, t=2.12, P < 0.095).

Las plantulas (Fig. 19) mostraron un incremento en

altura que aparentemente es estacional, acompafado de

perlodos de decrecimiento en la 4poca de menor precipitacidn

y menot temperatura (Dic-Mar); probablemente los fendmenos

de estacionalidad tengan un efecto mayor en las plantulas que

en los juveniles y adultos de 0. pleifera.

Dindmica poblacional

La tabla de vida para 0. oleifera de acuerdo al
modelo propuesto por Hartshorn (1275), se muestra en el
Cuadro 2. Las etapas criticas, en cuanto a sobrevivencia, de
0. oleifera son los primeros estadios (plantulas y
juveniles), donde ocurren las mayores-tasas--de-mortalkidad: Es
interesante hacer notar la relativa elevada probabilidad de
sobrevivencia de las semillas (0.73), principalmente si se
comparan con las altas tasas de maortalidad registradas en
esta etapa para muchas especies arbdreas en los trdpicos; p.

ej. para Nectandra ambigens sobreviven aproximadamente el 6%

y para Astrocaryum mexicanum, aproximadamente el 4%

(Sarukhén, 1980; Cdérdova, 1985; Dirzo y Domiguez, 1286). Una

vez superada esta etapa la tasa de sobrevivencia aumenta
sensiblemente a partir de la categoria de . Jjuveniles

(categoria 5 en Cuadiro 2). El hecho de no haberse registrado
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Fig,16 Tncremento promedio en PAP respecto al perimetro
promedio original de individuos adultos de -
0. oleifera (1 PAP.promedio;
dio). Una prueba de “"t"no detectd diferencias sig
nificativas entre ambos incrementos (t= 1.104 ;

PY 0.1; N= 20).
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incremento .promdio en altura). Una prueba de “"t" detecto
diferencias significativas entre ambos incrementos(t= 2.12;
P¢ 0.05; N= 113).
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Cuadro 2 :Tabla de vida de Omphalea oleifera
basada enel estudio de 25 ha. de

selva en Los Tuxtlag Veracruz, duran-

te 1 ano.
CLASES'
1T 23 4 5 6 7 3 09 10 n 12 3
Attura (m) 0-04 04-08 08-12 12-20 2-28 2335 3.4
Didmetro (cm) 0516 16-22 2223 2333 334 490 1040 40.60 760
Total de inds. 159 848 354 63 g7 o3 o0 12 w9 o1 g g
Tasa de sobrev, 073 049 05 057 073 005 0w 0 w10 10 10
No. inds. vivos 846 417 206 39 49 22 14 10 12 10 n 9 1
© Tasade crec.(cm) 79101 R5 044 o2 028 043 033 046 07 04 05
Proporcién que pasa , o |
“alasgte. clase, 07006 003 032 033 030 . 035 06 o6 01 o0 oo 00,
Proporcién que perma_ , % | . | ' ‘
neto anla o o 0 094 997083 067 07 065 04 034 09 10 10 10

Proporcion del total de | .
semillas queseaportan 048 0.46 06
No.de semillas
por adulto

0S. 4237 5142

* 1 SEMILLAS
24 PLANTULAS
5-10JUVENILES
13 ADULTOS

I

!

!

!

i . : .

) | 53 61 68
!

!

!
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muertes en la categoria de reproductivos sugiere, pdr ur
lado, que los eventos de mortalidad en la poblacién adulta
ocurren en periﬁdos de tiempo mayores a un afio. Por otro
lado, es posible que estos eventos ocurran de una manerra
heterogénea en el espacio y que nuestrec muestreo de la
pablacidn cubrid sdlo una situacidén posible dentro de tal
heterogeneidad, donde la mortalidad adulta es baja.

El crecimiento diamétrico en las fases juvenil y adulta
se mantiene cnnstante.alrededor de un valar promedio de 0.42
cm/afo (Cuadro 2), sin embargo un anilisis mas fino muestra
que 0. pleifera obtiene su maximo rendimiento en crecimiento
durante las fases juveniles (DAP £ 10 cm) si éste es evaluado
en términos de la ganancia porcentual en diametra troncal
(Fig. 200 . Los individuos juveniles incrementaron su DAF
durante un afio hasta en un B85%Z, mientras gue los adultos (DAF
> 10 cm) obtienen sdlo un incremegfi del 5%; 1la Figura 21
muestra en escala logaritmica lo sefalado anteriormente
ademas de la gran variacidén en crecimiento entre los
individuos jdvenes y la ecuacidn de regresidn ajustada a la
relacidn ganancia diamétrica (L) vs. diametro inicial es: log
Y= 1.743559-0.392%6(1log X). Probablemente, este patrdn sea un
reflejo del tipo de historia de vida que (0. oleifera sigue
dentro de 1la dinamica de regeneracién; al parecer, los
Juveniles desarrollan altas velocidades de crecimiento cuando
se abre un claro (Martinez-Ramos, 1985; Fopma et al, HMs.).
FPosteriormente al alcanzar un DAF de 10 cm comienza la etapa
reproductiva y es en este momento cuando debe ocurrir una
asignacidn de recursos menotr al crecimiento ya qQE' parte de
ellos se translocan a las nuevas actividades reproductivas;
por lo tanto es esperable gue los individuos reproductivos
crezcan proporcionalmente menos que los juveniles (Gadgil &
Bossert, 1970). También es de hacer--notar— -la--—enorme — -
variabilidad en crecimiento observado entre los Jjuveniles
menores a 5 cm de DAP (Fig. 21). Algunos practicamente no
crecieron, mientras que otros alcanzaron casi a duplicar su
tamafio diamétrico (Fig. 20 ). Tal variabilidad podria ser
reflejo de la heterogeneidad ambiental (muy posiblemente
asociada al recurso luminoso) en el que se encuentra la

poblacidn de juveniles.
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Se estimd que existe una contribucidén promedio por
individuo de 19.31 frutos en un afo (DS=5.8), lo gue es igual

a 9B semillas ind/afio, tomando en cuenta que cada fruto es

tricarpelar. 8in embargo, se encontrd que, por categorias de\

tamafio (PAP), existen diferencias significativas en cuanto a
produccidn de frutos (Fig. 22), siendo mayor la produccidn en
los individupos més grandes. Aparentemente, la fecundidad
media de 0. oleifera aumenta directamente con el didmetro
troncal sin llegar a disminuir. Este resultado sugiere que
puede existir una relacidn alométrica explicativa: que a
mayor FAF, mayor numero 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 tamafic requerido para gue un individuo sea capaz de

praoducir una cosecha es de 10 cm de DAF en promedio.

Analisis del crecimiento poblacional

Con los datos de la tabla de vida de 0. oleifera
(Cuadro 2 ), se elabord una matriz de Leftkovich (Cuadra 3)
siguiendo los criterios establecidos por Hartshorn (1975). En
la matriz, los nuimeros que aparecen en la diagonal principal
indican la probabilidad de permaﬁéncia en la misma etapa por
una wunidad de tiempo de un afio y los de la subdiagonal, 1las

probabilidades de fransicidén de una etgggmmgu_gtfg mayors;

dichas probabilidades se aobtuvieron 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 proporciond la estructura de
edades (estadios) en el equilibrio. Con estos datos (Cuadro
4) se hizo una comparacidén de la distribucién de

individuos en el estado inicial "con 1la ditribucidén

esperada en el equilibrio -después de 8% afinos— (Cuadro 3).,

Es notable la diferencia entre ambas distribuciones, pues
las proporciones en las diferentes categokias ‘de tamafio
difieren mucho, particularmente entre las clases 3-10; esto
sugiere gue de mantenerse la actual proparcidén de

individuos en cada categoria y las tasas de crecimiento,
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NO. PROMEDIO DE FRUTOQS / INDIVIDUO

12

1

10

5 20 40 56.50

CLASES DE DAP (cm)
Fig. 22 Iecundidad respecto al tamafio en adultos de
0. oleifera. Una prueba de Kruskal-Wallis -

detecto una diferencia significativa entre
las tres clases (H= 6.2163; p £ 0.025).
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tulas) J;i (juveniles)y A4 (adultos)

S PP Py w ok Uk kA
S0 0 0 0 0 0 0 0 -0 o s3
PO73164606 0 0 0 0 0 0 0 o o
P2 0 025626 0 0 0 0 0 o0 o o
P» O 0 04 38% 0 0 0 0 o0 o o
hoo 0 0 82489 0 0 0 .0 o o

5% 0 0 0 o .2%09.6650 0 0 0 0 o0
JbO 0 0 0 0 3B5es0 0 o0 o o
O 0 0 0 0 0 350400 o 0 o
500 0 0 o 0 0 60008400 0 o
5 0 0 0o 0 fo 0 0 0 .1600 .9000 0
A0 0 0 0 0 0 0 0 0 10009999
A0 0 0 0 o 0o o o o

Cuadro 3.- Matriz de Leftkovich

de permanencia
(subdiagonal) de las diferente

blacién de Ompl

que muestra las probabilidades
(Diagonal principal) y de transicidn
S categorias en la po
halea oleifera: §

(semillag), P; ( plég

0
0
0
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0
0
0
0
0
0
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CUADRO 4. - Matriz de proyeccidén y andlisis de sensibilidad
para Omphalea oleifera. Los vectores de 1la matriz (izgquierdo vy
derecho) corresponden al valor reproductivo de cada _estadio..y...la
estructura de edades de la poblacidn, al porcentaje de individuos
en cada estadia, en el equilibrio. E1 valor mi&s alto para los
elementos del analisis de sensibilidad (8d,p), indica que etapa

2s la mas sensible a cambios en la estructura demografica de 1la
poblacidn.

A = 1.00846294

Reiterandose 89 veces se obtuvieron los

vectores propios
izguierdo y derecho:

ESTRUCTURA DE EDADES
/% en el equilibrio)

YALOR REFPRODUCTIVO

0.00196

40,8204
0.00270 54.35103
0.05020. T © 3.5944
1.28554 0.1007
4,.37432 0. 0353
?.42774 ) 0.0248
10.3253 0.0217
10.3732 : 0.0124
10.7220 S 0. 0445
11.2887 g _ 0. 04656
12.2471 NN B 0.7246
14.0922 0.0403
15. 6087 , . 0.0043

MATRIZ DE SENSIBILIDAD

Sa, 1= 0.006202 o S S¢, o= 0.0064631
Su, 12= 0.000398 . B, 7= 0012030
Sd, 19v= O.000048 S@w, 7= 0.006432
Sz, o= 0.0064645 R Sa, o= 0.004361
S, 2= 0.003987 _ S, 8= 0.0064637
Sa, 2= 0.0064641 S, o= 0.033119
S¢a, a= 0.008380 , Suo, o= 0.006641
S, 3= 0.00&&634 L Suo,40= 0.095068
Swu, o= 0.004143 Su,40= 0.006638
8¢, o= 0.006634 Sad,44= 0.732509
S, = 0.006248 Suza0= 0.000084
S, = 0.0064633 Suzd2= 0.046942
Sw, o= 0.012845 Sus,2= 0.000005

Sug,a= 0.005654
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CUADRO 5. -~ Comparacidén de la distribucidn del estado
inicial con la distr‘ibucir_‘n en el estado en equilibrio para
Omphalea oleifera.

CLASE No. INICIAL DISTRIBUCION No. EN EL DISTRIBUCION

% EQUILIBRIO €50
1 1159 45.720 1047 40.82

2 848 33.07 ST 1EBRe T T 84051 0
3 354 13.80 93 3.6

4 68 2.70 3 0.10

5 67 2.61 1 0.03

13 23 0.90 = . 1 0.02

7 14 0.55 1 0.02

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 T 0,72

12 5 0.35 1 .02

13 1 y 0.04 0.1 0.004
TOTAL =68 100 2567 100



sabrevivencia y reproduccidén, la poblacién alcanzarad el
equilibrio en un periodo de 89 afios. Sin embargo,
qubell (1980} sefiala que existe variabilidad al
comparar la reproduccién de un individuo con otro y en
un mismo individuo en diferentes episodios, por 1lo tanto
solamente se puede especular respecto a la probabilidad de
que la poblacidn de 0. gleifera alcance el equilibrio en

un periodo de B9 afos.

Los datos de la matriz de Leftkovich se uwtilizaron en
un andlisis de sensibilidad (Caswell en prensa ). E1 Cuadro

~
L

» muestra los resultados del andlisis; se observa una lambda

muy cercana al equilibrio (1.0084) y la etapa de mayor
sensibilidad correspondea la primara categoria de
raproductivos  (Sad,445= 0.7325 _ ). Esto sugiere que la

poblacidén de Q. oleifera esta pré&fiééﬁéaéé“ an equiiiﬁ;iaw
nunérico y gue la etapa mas sensible es aquella comprendida
por los individuos reproductivos. Tal resultado implica qﬁé
si por alguna razdén esta categoria del ciclo de vida de 0.
oleifera resultara alterada negativamente (p. ej. reduccidn
en crecimiento o aumento en la tasa de mortalidad) 1la
poblacidén decreceria o que por otro lado, si se mejoran las
condiciaones que determinan la sobrevivencia v/o ?1
crecimiento, la poblacidn tendeyé a crecer.
Herbivoria

En todos los estadios de desarrollo, i.e. adultos

(Fig 23), juveniles'(Fig. 24) y pléntulas (Figs. 25-28), se

advierte un patrdén de herbivoria similar, es decir, una
marcada estacionalidad en cuantd al dafie que ‘reciben los
individuos por herbivoros. Este patrén coincide en primera
instancia, con 1la llegada de Urania fulgens (Lepidoptera:

Uraniiadae) y con el desarrollo y comportamiento de Esﬁe
organismo en un afio particular. Especificamente, es notable
que la incidencia de los picos de dafio se manifiestan primero
en los adultos, seqguida por los Jjuveniles y en ultima
instancia las plantulas (aunque con cierta variacidn entre
los sitios de observacién de éstas). Esto es reflejo claro de
que la oviposicidén mayoritaria ocurre en los 4rboles justo

después de la inmigracién anual de Urania fulgens y que los

juveniles y pléantulas son dafiados fundamentalmente por larvas

58 .




INDICE DE HERBIVORIA PROMEDIO 2EE.

o

3.5
3.0
25|
20
15 1

1.0

0.51

TIEMPO 1 (MESES )
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Fig, 24 Patrén de herbivoria en juveiiles de 0. oleifera.
El promedio general se sefiala con linea punteada.



E.E.

I. DE HERBIVORIA PROMEDIO

35 -

3.0 ;

2.5 ;

2.0 1

M M J S N E MM J S ND FM
; TIEMPO (MESES)
. !
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que descienden de los adultos después de que el follaje de
estos ha sido desvastado (R. Dirzo, com pers.). Los datos
para los individuos adultos (Fig. 23) muestran en
particular,; que el pico de herbivoria mAximo de 1984 eas
mucho mayor que el de 1985, lo cual esti Pélacionado can éi
hecho de que en 1984 hubo una migracién masiva de U. fulgens
en comparacidn con 1985 en gque practicamente no la hubo. E1
promedio general de herbivoria fué de 1.06 (egquivalente
hasta 26.4% de dafo) en el tiempo de estudio. Una visidn
més detallada del curso de la herbivoria en los adultos en
cada clase de herbivoria a través del tiempo se muestra en
la Fig. 29.

En el caso de los juveniles, cuyo promedio general fud
de 1.38B ( hasta 3I4.5% de dane)( Fig. 24), el pico de
herbivoria maximo estid desfasado por ca 2 meses respecto al
de los adultos. La distribucidn délddaﬁo através del tiempo
de estudio se puede apreciar en la Fig. 30 y muestra cdémo van
cambiando las frecuencias de herbivoria en cada clase; nétese
lo sefialado anteriormente acerca del desfasamiento respecto a
los adultos.

Las pléntulas (Figs. 25, 26, 27 y 28) muestran, como
se indicd antes, un desfasamiento en cuanto al pico de
herbivoria respecto al de juveniles y al dé adultos {(ver en
apéndice 1 las graficas gque muestran los cambios de las
frecuencias en las diferentes ciéses de herbivoria para cada
fecha y sitio); de nuevo la explicacidén a este hecho puede
ser el comportamiento de las larvas de U. fulgens sefialado
para los juveniles. For otra parte el promedio general (tres
sitios) fue de 0.81 (= hasta 20.25% de dafo) y fue el menor
de los indices promedio entre las tres categorias de edad.
Mediante un anaAlisis de varianza (ANOVA) entre las plantulas
de los diferentes sitios, se obtuvieron diferencias
significativas entre el sitio 3 y los sitios 1 y 2 (Cuadro &
3F= 4.63, P <0.01), siendo mayor el dafio en el sitio 3.
Al mismo tiempo, los sitios 3 Yy 1 presentan
significativamente mayor cantidad de luz gue el sitio 2
(Kruskal-Wallis H= 6.41, P < 0.05), esto puede  estar en
relacidn a diferencias en las etapas serales de los tres

sitios; al momento es dificil especular si existe una

relacién causal entre el dafio por herbivoros y las
——— 65 ,
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La Fig. 25 muestra el patrdén de herbivoria para los

tres sitios de plantulas; estas presentaron el f(ndice
herbivoria mis bajo de las tres categorias ( I.H.= 0.82,
ca 20.5% de dafio); sin embargo se mantiene al patrdn

observado en juveniles y adultos.

For medio de un ANOVA entre las tres categorias de
edad, se encontraron diferencias significativas en los
indices de herbivoria (Cuadro 7 s F=B3.%46, P < 0.001),
mostrando los juveniles un Indice de herbivoria mayor,
seguidos . de los adultos y  finalmente las plantulas

presentando el menor {ndice de herbivoria.

Efectos de la herbivoria

Para establecer si existia alguna relacidn o efecto
correlativo de la herbivoria sobre los parimetros
demogrificos, se elaboraron matrices de correlacidn para cada
estadio ( Cuadro 8). En las matrices se incluyen: La
herbivoria acumulada promedio por fecha y por estadio,
crecimiento promedio (en plantulas se utilizd la altura y en
juveniles y adultos, el DAF), probabilidad de sobrevivencia
para cada fecha de registro, y la fecundidad, medida como
nuimero. promedio de frutos en pie por individuo por cada

fecha de registro.

-
-~

Sélo en el caso de la relacidén herbivorfa-crecimiento
se obtuvo una correlacidén estadisticamente significativa
(Cuadro 8). Aunque la sobrevivencia . no s encontrdé
cortrelacionada con e} nivel de herbivoria, la existencia de
una relacidén positiva significativa (r= 0.47; P < 0.01)
sugiere que la herbivoria podria tener algun efecto sobre

ésta, via los efectos causados en el crecimiento. Estas

correlaciones se hicieron desfasadas respecto a la
herbiveoria, tomando en cuanta que la herbivoria afecta "a
posteriori” al crecimiento, la fecundidad v/0o la

sobrevivencia. En el caso de pléantulas, las correlaciones
herbivoria—-crecimiento Yy herbivaria —-sobrevivencia se
hicieron con 2 v 4 meses de desfasamiento ya que el efecto
del dafilo es mayor en éstas que en las otras categqorias,

ademas de que la probabilidad de sobrevivencia tembién es muy

i e e a2 onnni e e+ 68
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CUADRO 6. =

1.387977

(a) An4élisis de varianza entre la
herbivoria acumulada de los tres sitios de pléntulas. - (b)
Tabla de medias y errores estindar.
(a)
FUENTE DE GRADOS DE SUMA DE CUADRADOS F PROBABILIDAD
VARIACION LYIBERTAD CUADRADOS MEDI O%
Entre 2 B.701876& 4.45093 4.463 0.01
sitios
Dentro de 1391 1335.808 0.P607F
sitios
- TOTAL 1393 1344.71
(b)
SITIO No. OBSERVACIONES ~ _ MEDIA ERROR ESTANDAR
2 249 0.72646908 0.0621023
1 528 0.7618655 0,0394517
3 617 0.914447 0.0426473
CUADRO 7.~ (a) Analisis de varianza 4entre la
herbivoria acumulada de las tres categorias de edad. (b) Tabla
de medias y errores estandar.
(a)
FUENTE DE GRADOS DE SUMA DE ~ CUADRADOS F PROBABILIDAD
VARI ACION LIBERTAD CUADRADOS MEDI OG- memr mem e o
Entre 2 206.7773 103.28864 83.96 0.0001
grupos
Dentro de 2740 3398.77 1.231439
grupos
TOTAL 2762 3605.548
(b)
CATEGORIA No. OBSERVACIONES MEDIA ERROR ESTANDAR
PLANTULAS 1385 0.814184 0.0298182
ADULTOS 229 1.066249 0.0733312
JUVENILES 1149 0.0327376

&9



CUADRO 8. - Matriz de correlacién entre la herbivoria 'y
los pardmetros de la adecuacidn de 0Omphalea oleifera en las
distintas etapas de vida. Las correlaciones que se muestran se
hicieron con dos meses de desfasamiento.

SOBREVIVENCI A CRECIMIENTO FECUNDIDAD

ADULTOS = =meeem-- re-0.196 re~0.192
N. S. N. S.
HERBIVORIA  JUVENILES ra-0.047~ _ re0.017 = ee————
N. <. N. &
PLANTULAS ra—0.12 re—0. 447 ————
N. s. P < 0.05

P
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ot

baja. Para el caso de adultos vy juveniles, lasg correlaciones
herbivoria —Crecimiento, herbivoria~sobrevivencia

y
herbivoria~fecundidad se desfasap

on hasta B8 meses, tomando en
cuenta que conforme se desfasaba una fecha,

se perdia un
grado de libertad Y una cor

relacién con pPocos puntos casi
Seguramente resulta significativa.E1l

resultados del

cuadro B8 muestra 1los

analisis de correlacién can 2 meses de

desfasamiento.




Estructura de tamafos

Los limites de altura de 0. pleifera, estan definidos,
entre 0.04 yv 28.5 m; puede observarse (Fig. 7) que existen
algunas clases con menos individuos que las siguientes; asto
puede explicarse desde el punto de vista de causas
histdéricas. Posiblemente en algUn 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 fendmenos de

apertura de claros 'y regeneracidn de la selva (Nufhez—-Farféan,

1985). Dada que ‘0. oleifera es wna planta némada
(Martinez-Ramos, 1985), alcanza grandes velocidades de
crecimiento en condiciones de alta luminosidad. AUN

-~

cuando este hecho no se cuantificd en este estudio (en claros
particularmente), se hicieron observaciones que
documentan el punto. Sin embargo, esto podria explicar, al’
-menos en parte, posibles "saltos" en las categorias de

tamahio.

Existen varias hipdétesis para explicar el hecho de
gue en muchas especies sus estadios tempranos se encuentreh
mé&s agrupados que los adultos D-incluso gue estos Udltimos
presenten una distribucidn al azar. Algunas de estas
hip&tesis sé han presentado en los trabajos de Janzen(1970),
Connell’ (1971i y'ClaPk & Clark (1984) entre otros. En ellos

- s@ expone la teoria del "escape a la depredacidén” o a la
infeccidny es decir los propagulos que se encuentren mas
alejados de su 4rbol progenitor seran menos depredados vy
tendr4dn mas posibilidades de sobrevivir gque los que se
encuentren mis cerca. De esta manera al escoger cohotrtes mas
viejas de individuos de 0. pleifera, sus distancias de maxima

densidad serian también mayores.

Los resultados obtenidos para 0. oleifera. .apoyan.. la ...

hip&tesis de Janzen—-Conell, al igual gue una gran cantidad de
trabajos (ver Clark % Clark, 1984, para una revisidén sobre
trabajos que prusban la hipétesis Janzen—Connell). Cabe

sefialar gue 0. oleifera presenta una alta densidad en
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s5US pléntulés y Clark & Clark, Qg. 'gig'rmencionan que se
debe establecer este efecto sobre la mortalidad de 1las
plantulas y separarlo del efecto de 1los herbivores o
patdgenos en la sobrevivencia de las mismas. Sin embargoj
en esta especie la herbivoria per se no tiene efecto en 1la
sobrevivencia de los individuos (Dirzo, 1984b). El
resultado de 1la correlacidén Herbivori{ia—-Sobrevivencia en
plantulas y juveniles, que no fue sigﬁificativn (Cuadro 8)
apaya esta aseveracidén.
Con las consideraciones anteriores, se puede argumentar
que aunque existe un patrdén de distribucidn para cada
estadio (ver Cuadro 1), 1la varianza en cuanto a 1la

produccién de propigulos entre individuos es muy grande y es

posible que también con esta tenga relacidén dicho patrdn.

Hubell(l?éO), encontrdé que la varianza asociada a 1la
dispersidn de semillas vy {ponr consiguiente) al
establecimiento de plantulas, es alta al camparar un

individuo con otro y de un afio a otro en el mismo individuo,’
de tal forma que es muy dificil establecer un patrén en la
distribucidn espacial y considera gque existen otros factores
como las condiciones medioémbientales que pueden ser
determinantes en el establecimiento y sobrevivencia de las
plantas. Sin embargo, la distribucidn de 0. oleifera se puede
explicar mediante una combinacidén de los argumentos Janzen-—
Conell vy los de Hubell (1980),\ va gque es factible que la
distribucidn de los adultos sea producto de las condiciones
microambientales y un efecto sinergético con factores
bidticos que determinaron la sobrevivencia de las plantulas y

juveniles que les dieron origen (Augspuerger & Kelly, 1984).

Sabrevivencia

Existe un consenso general en la literatura, de que
las fases mas criticas del ciclo biolégico de las plantas en
cuanto a sobrevivencia, corresponden a los estados iniciales
del desarrollo (semillas, plantulas y juveniles) (Harper,
19773 Dirzo, 1982) y durante la reproduccidn (Solbrig, 1980).
En 0. oleifera, se aobserva particularmente el primer caso
(Cuadro 2). Es claro que en . oleifera la sobrevivencia en
la fase de pléantula es el estado mas critico del ciclo

bioldgico ya que aproximadamente s6lo el 12% de la poblacidén
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Cde pléntulas’logra pasah a la siguiente édad {juveniles). Las
causas probables de tan eslevado indice de mortalidad durante
las fases iniciales del desarralle en plantas han sido
documentadas par Cook (1979) en ambientes estacionales y por
Augspurger (1983) y por Augspurger % Kelly (1984), en
sistemas tropicales. Cook(1979), menciona gque una fuente
importante de mortalidad en pléntulas se debhe a déficits
estacionales de agua durante periodos prolongados. En cambig,
las observaciones y manipulaciones de Augspurger (1983) vy
Augspurger & Kelly (1984) realizadas in situ para detectar
los factores de mortalidad y sus efectos sobre el patrdn
espacial y temporal de dispersidén en Arboles tﬁopicales,
sugieren que la incidencia de patdégenos es la principal
causa de su murtalidad, Mencionan también que el atagque por
hongos patdédgenos esti inversamente asociado con la distancia
de plantulas al 4rbol progening y con la densidad de
plantulas vy positivamente correlacionado con bajas
intensidades de luz en el sotobosque de la selva. GSe tienen
observaciones en plantulas de 0. cleifera, en las cuales,
individuos empiezan a podrirse del meristemo apical vy la
pudricidn continda hacia abajo hasta que finalmente mueren,
aungue en algunos casos, logran sobrevivir y reiniciar el
crecimiento. Presumiblemente esta pudricidn es causada por
hongos ya gue la mayoria de plintulas gue murieron, siguieron
este patrdén. Ademis, se ha encontrado ya oftro patdgeno foliar
que causa la clorosis tipica de las hojas de 0. cleifera; asi
aungue haya hojas con bajo nivel de dafio, el patégeno puede
continuar con el efecto. De cualguier manera es importante
considerar la relevancia potencial de los hongos patdgenos
caomo probables causas bioldgicas de la elevada mortalidad de
plantulas, aunque Dirzo (19B4a vy b) considera que es la
conjuncidén de varios factores lo que determina la
sobreavivencia de un individuo (p. ej. condiciones luminicas,
humedad, cantidad de dafbo foliar y densidad).

Otro argumento acorde a los estudios de Augspurger %
Kelly (1984), es que el sitio de mayor mortalidad de
plantulas (sitio 2 en este estudio), presenta también menor

luminosidad que los otros sitios de ohservacidén (Kruskal-—

Wallis , H= &.41, p < 0.09), lo cual puede ~ favorecer

la propagacién da hongos patdégenos, ademés de imponer tasas
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de crecimiento bajas. M. G. BGarcia (com. pers.) ha observado
in situ dafio por hongos en plantulas de 0. oleifera, sin

embargo no ha explorado si hay diferencias entre sitios con

diferente luminosidad.

Reproduccidn

Los datos presentados en la tabla—-de - vida-— - -(Cuadra
1), muestran que los individuos de 0. oleifera comienzan a
reproducirse al llegar a la clase 11 (20 cm de diametro en
promedio). Desde esta clase en adelante 1la fecundidad de 0.
oleifera se incrementa progresivamente, incluso entre los
individuos de gran tamafio. A este respecto, 0. oleifera, se
ajusta bien a las predicciones de Harper & White (1974),
segln las cuales la fecundidad tiende a incrementarse con la
edad en las plantas perennes. En otras plantas de ambientes’
tropicales, también se ha encontr;db este mismo patrdén, como

es el caso de Astrocaryvum mexicanum, Welfia qeorgi i

y Pentaclethra macroloba (Sarukhan, 1980).

Crecimiento

Aun cuando se observa una tendencia a aumentar el
incremento en PAP. de un afo a otro en los adultos de

0. oleifera (Fig. 16),. la prueba estadistica aplicada indica

que la tasa de crecimiento es constante (0.79 cm anual).

Otros estudios muestran Pesultédns similares. Hartshorn
{(1973) , encontrd que la tasa de crecimiento disminufa con la

edad en Pentaclethra macroloba y el mismo patrén se ha

encontrado en otros Arboles tropicales: Astrocaryum
mexicanum (Sarukhan, 1980), Cecropia obtusifolia Y.

Heliocarpus appendicul atus (Nuhez-Farfan, 1985), Chamaedorea

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

1985) y en plantas perennes pero de climas estaciaonales,

como Nolina parviflora (Ldpez—Mata, 1786).

En el caso de juveniles de 0. oleifera, estos
presentan un aumento en los incrementos de altura y PAP, es
decir, crecieron més entre los meses de Marzo 1983 a
Diciembre de 1985 que entre Julio de 1984 y Marzo de 1985.
Este fendmeno puede estar en relacién con la apertura de
claros que se establecieron durante el tiempo de estudio y el

hecho de que una buena parte de la poblacidén de juveniles se

75




encontraba cerca o en ellosy de tal forma que se& vieron
beneficiados con tal cantidad de luz, permitiendoles

producir una mayor cantidad de fotosintetatos y asignarlos al

crecimiento (ver BRazzaz, 1984; Martinez—Ramos, 1985). Se sabe

también que les claros tienen una importancia fundamental en
2l crecimiento y sobrevivencia de los individuos. En estos
sitios se alcanzan las mayores tasas de crecimiento y en
algunos casos de reproduccidn (Martinez—-Ramos, 1983).

Las plantulas mostraron un crecimiento caracteristico:
sus incrementos varian mucho y aparentemente este es

estacional (Fig. 19). Se observa un incremento inicial

fuerte y posteriormente decae hasta llegar-a - decrecer.~ -Este -

decremento es ocasionado presumiblemente por hongos patdgenos
(Burdon, 1982), ya gue una gran parte del banco de plantulas
presentaba sintomas de fungosis; muchas de estas murieron y
s¢lo algunas lograron sobrevivir y~réiniciav el crecimiento.

For otro lado, esta disminucidén 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 (Fig.
25); ademds existe una relacidén negativa entre la herbivoria
y el crecimiento (ésta correlacidn es significatival: a
mayor herbivoria, menos crecimiento (Cuadro 8). Estos
- resultados son comparables con los encontrados por Dirzo
(1984b) (Fig 1). El sometid experimentalmente plantulas de
0. oleifera a diferentes niveles de herbivoria en diferentes
condiciones de luz y densidad y encontrd que la herbivoria en
condiciones de luz no tiene efecto dréstico (significativo)
sobre el crecimiento y sobrevivencia de las plantulas, en
cambio eh sombra y alta densidad, las pléantulas (incluso sin
defoliar) presentaron mayor mortalidad que las de baja
densidad.

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

gue en el presente estudio los sitios de observacidn

permanente se eligieron en funcidn de la alta densidad del

banco de plantulas.

Far otra parte aunque Urania fulgens no afecte

severamente a los individuos de Q. oleifera via herbivoria,

puede ser vector de patdégenos (hongos entre otros),. que
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pueden en un determinade momento producir el efecto discutido

en el apartado de sobrevivencia (M. G. Garcia, com. pers.;
Dirzo, 1987).

DinAmica poblacional

Aungue se han descrito y discutideo los procesos de
sobrevivencia, crecimiento, y reproduccidén para cada estadio

de DOmphalea oleifera por separado, es necesario hacer

referencia a la dindmica poblacional observada en ésta
especie durante el periodo de estudio y con referencia al
analisis de proyeccidén poblacional usando matrices de
Leftkovich.

La dinamica poblacional implica cambios en la tasa de,
crecimiento (A) de la poblacidén, y en algunos casos, en las
proporciones de cada uno de los estadios.

El Cuadro 5 es ilustr‘ativo~ de 1o qgue el andlisis
matricial pradice con trespecto a la éstructura estable de las

proporciones de los diferentes estadios de Omphalea oleifera

(semillas, pléntuias, juveniles y adultos); esta distribucidn
se alcanza después de 89 iteraciones de la matriz de datos,
lo cual indica que, si las probabilidades de transicidén no
cambian se llegari a esa estructura en B89 afios. Al mismo
tiempo, el valor propio de la matriz, A (lambda)l, tiené un
valor de 1.008B462%24, el cual es cercano a 1  (en el
equilibrio). Si el valor de A fue;e realmente mayor que 1,
esto seria una indicacién de que 1la poblacién de Omphalea
oleifera en Los Tuxtlas estA creciendo. Valores similares de
A se han aobtenido en estudios con otras plantas tropicales,

por ejemplo de 1.0042 para Astrocaryum mexicanum (FPifiero, et

aly, 1984), de 1.0471 para Stryphnodendron excelsum
(Hartshorn, 1972).

Aunque estos valores son todos positivos, lo cual
sugiere un crecimiento de la poblacién, no hay certeza si los
errores o desviaciones en la matriz de datos, le asocien un
valor de desviacidn a X que cambie radicalmente la

interpretacidn. Por ejemplo en el caso de Astrocaryum

mexicanum (Rayona-Celis y Buzman-Gdémez, 1984), han encontrado

que la A obtenida en el estudio de Astrocaryum mexicanum

tiene un error ascciado que no rebasa el 4.7%4, y aunque es

pequefio, este nos indica que el wvalor de A puede tomar
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valores de 1.0510 a 0.9574, en cuyo caso cambiaria la
conclusién posible. El error asociado a A encontrado para 8.
excelsum es aun mucho mayor.

51 se compara la estructura poblacional de 0. oleifera
en Los Tuxtlas con la estructura estable de estadios que
predice el modelo en el Cuadro 3, puede verse que existe una
diferencia considerable entre la esfhﬁéé&éa”'ngéFJAHQ‘MCBB
respecto a la estable (lo cual indica que la poblacidn no ha
alcanzado dicha estructura).

Es importante hacer notar que con la estructura inicial
(Cuadro 5), asi como con los parametros de fecundidad vy
sobrevivencia especificos de cada clase, se logra describir
el crecimiento de una poblacidn estructurada y predecir su
tamafio futuro, su distribucién de edades o estadios y su tasa,
de reemplazo (A). Ademas, puede\ hacerse el anilisis de
sensibilidad que svaluta como algunusﬁcambius o perturbaciones
pequefias en los distintos elementos de la matriz afectan el
valar de A. Se conoce como el parimetro mas sensible a aquelu
que produce un cambio mayor en A. En nuestro estuQio, el
parimetro mids sensible corresponde al elemento X144 de la
matriz que es la probabilidad de sobrevivir o permanecer en
la primera categoria de adultos reproductivos (ver Cuadro 2).

Este resultado no parece sar muy  sorprendente.
Teoricamente el cambio de la edad a la primera reprodutcién
es uno de los factores que afectan mas la tasa de crecimiento
poblacional (Krebs, 1985%), y  la edad a la primetra
reproduccidn tiene el maximo valor reproductivo (sensu

Fisher, 1930 en Wilson & Bossert, 1973).

Otro aspecto interesante gque revela el analisis de
proyeccidén poblacional en 0. oleifera, es que en la
estructura estable de edades, la proporcidén de semillas es
menor a la de plantulas; la explicacidn de esto que a primera
vista parece incongruente, podria ser el hecho de que 0.
oleifera no tiene banco de semillas, es decir todas germinan
o mueren perae na tienen latencia (Ibarra-Manriquez, conm.
pers) y el que no todas las plantulas estan pasando al
estadio superior de juveniles o muriendo, sine que una
proporcidn permanece en el estadio original (sin crecer, como

lo muestran los datos de crecimientol), produciendose una
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acumulacidn de plantulas en un estadio de tamafo. De 6tra
forma, no seria posible que germinaran mas plantulas que el
numero de semillas dispanible.

En la regulacidén de los numeros de las poblaciones se
han invocado tanto a los factores fisicos como a los bidticos
y 0. oleifera parece no ser la excepcidén.

Al menos en el caso de los factores fisicos vya se ha

seflalado el andlisis correlativo que existe entre el sitio de

menor luminosidad y la sobrevivencia déAﬁléﬁf&ié;. Tambi;ﬁ ;ﬁ'm"ﬂ

plantulas se encontrd una correlacidn negativa entre la
herbivoria y el crecimiento. En los juveniles se detectd que
las muertes tuvieron algunas veces que ver con el ataque por

defoliadores (Urania fulgens, Atta cephalotes y patdégenas), y

aunque en el caso de los adultos reproductivos no se
detectaron muertes, puede deberse 4sto a la escala de tiempo
y espacio que ocupd el estudio. T y

No obstante estos dos factores fisicos y bidticos, con

todos sus componentes (p. ej., lu=, temperatura; humedad,
interacciones, etc) deberfa considerarse la historia reciente
de la comunidad como un factor que afe;ta la din4dmica de la
poblacién de Q0. oleifera, es decir, encontrar explicaciones
considerando la comunidad total. A este respecto, se ha
seffalado que las selvas tropicales son  dindmicas en el
sentido de que su dosel se renueva répidamente (Hartshorn,
1978). Los valores de tasa de renavacién encontrados a la
fecha van desde 47 afios en Los Tuxtlas (Martinez-Ramos &%
Alvarez-Buylla, 19846) hasta mayores de 200 afios (Foore,
19468).
' Es muy probable gque las diferentes tasas de renovacién
para distintas selvas reflejen diferencias reales en su
dinamica, pero también puede deberse a su historia reciente,
es decir que algunas estén mas perturbadas que otras.

La relacidn de la dinamica de la comunidad con la
dindmica poblacional de 0. oleifera viene dada por el hecho
de gue siendo una especie casi plonera, se beneficia con la
apertura de claros. Esto sin duda puede afectar la cantidad
de reclutamientos a la pablacidén y 1las probabilidades de
transicidn (lx) a tamafios mayores (crecimiento). Es también
factible que como resultado del Area estudiada (2.5 ha.) sdélo

se esté¢ considerando una parte poco representativa de la
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poblacidén de 0. oleifera o mis afectada por la perturbacién.
De hecho, existen datos que indican que la tasa de renovacidn
en la selva de Los Tuxtlas varia espacialmente, siendo las
dos primeras hectareas usadas en este estudio de las mas
dinadmicas quizas por encontrarse en el borde de la selva

(Sarukhin, et al, 198%).

Se benefecian los individuos de Omphalea .oleifera- con -

la apertura de claros?. sOpera el maodelo deJanzen—-Connell

para 0Omphalea oleifera?. JRegulan los herbivaros el

establecimiento, sobrevivencia vy reproduccidn de ésta
especie?. Mo podriamos dar una respuesta satisfactoria a
todas estas preguntas, pero ciertamente, 1la hipdtesis de
Janzen—-Connell predice espaciamiento entre los individuos
adultos, lo que generaria mayor diversidad; sin embargo en
sdla 2.5 ha. se encuentran 21 individuos de ésta especie 2 10

cm de DAF (es decir reproductivos). ~

Por otra parte si verdaderamente esta Area estudiada es

altamente din4mica y afecta a la poblacién de 0. oleifera

camo probablemente a muchas otras (Cecrapia obtusifolia p.

ej.), es posible gque esto explique la A mayor que 1 que
indica un crecimiento poblacional positivo (en casa de que
ésta no presentara desviaciones).

FPor estas razones, aungque en este estudio se intentd

buscar el papel de los herbivoros en la dinamica poblacional

de Omphalea oleifera, parece ser evidente que en su
regulacién no sélo estan actuando factores fisicos y bidticos
que afectan localmente a los individuos, sino que también 1la
dinadmica de la comunidad y su historia reciente afectan ténto
a la poblacidén de esta especie como modifican a su  vez, el

efecto de los dos conjuntos de factores (fisicos y bidticos).

Herbivoria y su correlacién con los parametros demograficos

de Omphalea oleifera
Los niveles de dafio observados en los diferentes
estadios (edades) de 0. opleifera (Figs. 23,24 vy 25),
muestran gque existe un desfasamiento en los picos

de mAxima defeoliacidén para cada categoria.
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-Arboles

A partir de la llegada de U. fulgens en los meses de
Agosto-Septiembre, se incrementa la herbivoria en los adultos
hasta alcanzar su méximo en Noviembre (IJH.=35 aprok. 757 de
dafio por individuo). Después de éste periodo los Arboles de
0. oleifera quedan practicamente sin hojas. Estos datos son
acordes a los observados por Dirzo (1984b) y Dirzao (19287); &1

observd 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 poblacidén empieza a
experimentar una keduccién considerable (L. Mota, com. pers).ﬁ
Durante este periodo varias generaciones de larvas emergen,
' defoliando espectacularmente los éﬁpoles. Con frecuencia las
larvas de estadios avanzados se& descuelgan del dosel
devastando a los individuos juveniles y a las pléantulas que
se encuentran por debajo de los 4rboles mayores. Algunos.‘
drboles alcanzan hasta 704 de defoliacidn durante el periodo
de irrupcidén poblacional (anual aunque de magnitud variable)

de Urania fulgens. S5in embargo, aun cuando los adultos de

0. oleifera mantuvieron un I.H. promedio de '1.02‘
(aproximadamente 26.5% de dafio), este hecho aparentemente no
tiene repetrcusidn inmediata en los 4arboles de 0. oleifera ya
que las correlaciones entre herﬁivoria, crecimiento Yy
fecundidad no fueron significativasy; incluso, después del
periodo de defoliacién de 1984-85, el incremento en PAF fue
ligeramente mayor, aunque no significativo.

Lo anterior puede significar que 0. oaleifera tiene
alguna manera de almacenar recursos, lo cual aunado a gue los
episodios'de defoliacidn no ocurren todos los afflos y a las
caracteristicas caducifolias de 0. oleifera, le da
oportunidad de no agotarlos; ademas, como demuestra el
estudio de Rockwood (1973), 1laos 4Arboles defoliados no
muestran los efectos sino hasta 1 2do.afio potr lao 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 defoliacidn masiva en
plantulas no causa mortalidad per se, ni tiene repercusidn

drastica en el crecimiento. Tomando en cuenta que en 0.
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oleifera la etapa mas critica, en cuanto a

sobrevivencia, es la de plantula (ver Mendoza, et al, 1987

en donde menciona los efectos de la  defoliacidn  en

'

plantulas de Astrocaryum mexicanum), cabe esperar que en los

adultos, el efecto de 1la herbivoria por U. fulgens por
si solo sea minimo.
~Juveniles

Estos presentan igualmente estacionalidad en el dafio
y siguen el mismo patrén de herbivoria de 1los individuos
adultos, aunque ligeramente desfasado, debido probablemete a
que son los adultos los mas aparentes y luego de que lasd
larvas de U. fulgens dan cuenta de las hojas de estos o son
molestadas por hormigas o otro organismo, bajan a los
juveniles y plantulas; aungue generalmente son los uUltimos
estadios de desarrollo larval y el dafio que pueden causar
antes de encapullarse y comenzar su metamorfosis es menor que
el rcausado por larvas de estadios primarios. Sin embargo,
los individuos juveniles son los que presentan el mAximo
I.H. (promedio =1.38; ca. 3I4.3%Z de dafio), lo cual‘
probablemente pueda atribuirse a las hormigas "arriéras".

(Atta cephaloteg) (DiriD, 1987), vya que 42 individuos (ca.

23% de la poblacién 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 Arboles, arbolilios, arbustos y palmas; esto
es particularmente notable en las cercanias a los nidos del
insecto. En estas =zonas, Dirza (1987) ha observado
defoliaciones sucesivas en ocasiones hasta que la planta
muere en por lo menos 10 spp. diferentes, 0. oleifera entre
ellas. Cabe seBRalar que en el presente estudio 1la mayor
mortalidad ocurrié 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 correlaci®dn con la sobrevivencia. 8Sin embargo en
general no existe correlacidn entre la herbivoria y el
crecimiento y la fecundidad (Cuadro 4). En todo caso los
argumentos presentados para adultos pueden ser validos para
juveniles también, pues en estos hubo un incremento en el
crecimiento (Figs. 17 y 18), lo cual puede estar en

relacidén a la estacionalidad ya que el primer perfodo de
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medicidn (Jul. 1984- Mar 1985), ocurrid desphés de 1la

época de ‘“secas", mientras que la segunda medicidén
(Mar-Dic 1983) ocurre después de laos nortes ( gran’
precipitacidn pluvial). A este respecto, Frankie, et al

(1974), mencionan que es frecuente suponer gque los fenémenos
estacionales no estan presentes en las regianes
tropicales y que este concepto se bhasa en los registros de
temperatura Yy no en aobservaciones bioldgicas. La
precipitacidn bluvial es decisiva en muchas areas de clima
tropical y las temppradas seca y de lluvias ejercen efectos
importantes eﬁ la estructura y dindmica de la comunidad.

-Flantulas

Las pléﬁtulas mastraron el fndice de herbivoria
promedio mas bajo (I.H.=0.82 ca 20.5% de dafo). 8in embargo
mantuvieron el mismo patrdn de ‘juveniles y adultes. EI1
promedio se acerca mucho al encontrado par De la Cruz y Dirzo
(1987) en plantulas de 0. oleifera en una medicidn puntual
(19.5% de daho).

Unicamente en esta categoria la herbivoria tuvo
una correlacidn negativa significativa con el crecimiento
(Cuadro 4); es decir, las pléntulas mas dafiadas crecieron
menos que las que presentaron menos dafio. Mendoza, et
al (1987) encontraron resultados similares en plantulas de

Astrocaryum mexicanum al defoliar artificialmente plantulas,

juveniles y adultos. E1l estadio mas afectado par la
defoliacién fué el de las plantulas, siendo estas
las gue presentaron mayor mortalidad y menor crecimiento

gue los juveniles y adultos de Astrocaryum mexicanum.

Se puede decir, como resultado de este estudio, que
en 0. gleifera la herbivori{a por Urania fulgens sélo tiene un
efecto notable en el crecimiento de las plantulas en forma
directa, aunque probablemente existan correlaciones internas,
p. 3. que la herbivaria afecte el crecimiento de las plantas
y que el crecimiento esté correlacionado con la capacidad de
sobrevivencia de las plantulas; este serfia un estudio que
podria realizarse en el  futuro. A continuacidn se

plantean nuevas posibilidades en el estudic de esta

especie.




PROPOSICIONES PARA LA CONTINUACION DEL ESTUDIO DE
Umphalea plejfera Y SU INTERACCION CON Urania fulgens

Es evidente que han quedado muchos huecos por llenar en
el presente estudio, sin embargo este trabajo preliminar
puede servir de introduccién a trabajos posteriores sobre

este sistema; entre otros:

~- Observacidén de los episodios de defoliacién masiva por
U. fulgens en adultos de 0. oleifera y su efecto a largo

plazo sobre el crecimiento y la reproduccidén.

- Medicidn de la tasa de herbivoria de una manera precisa vy
su efecto sobre la demografia foliar de #sta planta.
- Estudios de exclusidén de herbivoros y observacién del

desempefioc de la planta a corto y mediano plazos.

- Estudio del comportamiento de esta especie en ambientes

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

~ AnAlisis fitoquimicos y su posible relacidn con los
episodios de defoliacién, ya que aparentemente una plantavque
es sometida a varios episodinstde defoliacidén produce de
alguna forma sustancias gque la hacen menos digerible ﬁoh U.

fulgens (defensas inducibles).

— Determinacién de los patdgenos que afectan a 0. oleifera y
sU correlacidn .con las diferentes - - -- condiciones — -~

medioambientales en las gue se puede encontrar esta planta.

Estas son s&lo algunas de 1las posibles vias que
seguramente plantearan nuevas alternativas para una mejor

comprensién de Omphalea oleifera y su herbivoro especifico

Urania fulgens.
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APENDICE 1II

Mapa de la distribucién de la poblacidn de Omphalea
oleifera en 2.5 ha de selva en la Estacidn de Riologia
Tropical "Los Tuxtlas", Veracruz. Simbologia: ( e )Arboles
adultos, ( . } juveniles y ( . )plantulas. Cada cuadro
numerado representa un Area de 100 m'.

76




(ﬂ\_%w..(“.

Bk




	Portada
	Índice
	Presentación
	Objetivos
	Introducción y Antecedentes
	Descripción de la Zona de Estudio
	Métodos de Campo y Análisis de Datos
	Resultados
	Discusión
	Proposiciones para la Continuación del Estudio de Omphales oleifera y su Interacción con Urania fuloena
	Bibliografía
	Apéndices



