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BUMMARY 

Fructification and fruit rernoval patterns of Erythroxylum 

havanense Jacq. were studied in Chamela, Jalisco. 

Erythroxylurn havanense produces fruit during the rainy season, 

and hqs a synchronical and rnassive fructification pattern at an 

individual as well as ata populational leve!. This fructification 

pattern influences the fruit removal pattern. 

The relation between fruit removal rate (number of fruits 

rernoved/day) and crop size is described by a linear regression 

(fruit rernoval rate = (0.0797 * initial fruit crop size)-0.4093). 

Taking into consideration Charnela's seasonality, it seems that when 

seeds are dispersed sooner, the probabilities that propagules have 

to survive are increased. 

It seerns that birds are the rnain dispersers of these seeds, 

but mamrnals could also have an important role as dispersal agents. 

Apparently, rodents and rnammals of bigger size are the main 

seed predators in the post-dispersa! phase and, according to the 

results, seed predation is not influenced by density and/or 

distance frorn the parent plant. 
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INTRODUCCION 

Los mutualismos son interacciones que se definen como 

relaciones entre individuos (casi siempre de diferentes niveles 

tróficos) en las que la adecuación de cada participante se eleva 

debido a la acción de la otra parte (Janzen 1985). Los mutualismos 

se pueden dividir, básicamente, en indirectos y directos, y dentro 

de los últimos en simbióticos y no simbióticos (Boucher et fil_,_ 

1982). 

Los mutualismos simbióticos u obligados son aquellos en que 

la interacción es intima y frecuentemente la desaparición de uno 

de los interactuantes provoca la desaparición o una disminución 

notable en la adecuación de la otra parte (Janzen 1985) (ej. la 

asociación entre hongos y algas verdes formando líquenes (Begon et 

al. 1986), la asociación entre Rhizobium y leguminosas (Boucher et 

al. 1982) ) • 

Por su parte, en los mutualismos no simbióticos o 

facultativos, cada mutualista se beneficia por la interacción, pero 

no hay dependencia fisiológica entre las partes (ej. peces del 

género Amphiprion que viven entre las anémonas 

1982), Heliconia y los colibríes que la polinizan 

y en la naturaleza la mayoría de los mutualismos 

(Janzen 1985). 

( Boucher et fil_,_ 

(Jordano 1987)), 

son de este tipo 

En particular, la dispersión zoócora es un ejemplo de 

mutualismo no simbiótico, y se define como un proceso activo de 

transporte que tiene como consecuencia la distribución espacial de 

las semillas (van der Pijl 1982). 

A grandes rasgos, los mecanismos de dispersión pueden ser 

divididos en abióticos y bióticos. Teóricamente, estos mecanismos 

han evolucionado en las angiospermas en concordancia con el medio 
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físico y biótico donde están inmersas {sin embargo ver Herrera 1986 

·y~989a), lo que se refleja en diferencias en la frecuencia entre 

los síndromes de dispersión en diferentes ambientes (Cuadro 1} 

(llowe y Srnallwood 1982). En los ambientes húmedos predor.iinan 

especies con dispersión zoócora, mientras que en los ambientes 

secos existe una proporción considerable de especies dispersadas 

por medios abióticos (Howe y srnallwood 1982, Dirzo y Dornínguez 

1986}. 

Independientemente del tipo de dispersión, la mayoría de las 

plantas presentan estructuras que pueden interpretarse corno 

adaptaciones para la dispersión de semillas, y se ha supuesto que 

estas estructuras se han desarrollado y modificado por presiones 

de selección (pero ver Herrera 1986 y 1989a). Este fenómeno es más 

conspicuo en aquellas plantas donde la dispersión es zoócora. 

Así, la mayoría de las semillas presentan estructuras 

modificadas que facilitan su dispersión y que, aparentemente, se 

han desarrollado por presiones de selección (pero ver Herrera 1986 

y 1989a). En el caso de las semillas zoócoras estas modificaciones 

aparentemente surgen por la interacción entre la semilla y su 

dispersor. 

En la dispersión zoócora, la planta invierte un cierto 

porcentaje de su presupuesto energético en la producción de 

semillas y estructuras adicionales (ej. pulpa de frutos carnosos 

o exceso de semillas) que actúan como atrayentes para los 

dispersores (Herrera 1982a, Janzen 1985). Se espera que l~s 
dispersores visiten con mayor frecuencia a las plantas que 

produzcan frutos más atractivos, ya sea debido a su conspicuidad, 

abundancia, u otras características. A.cambio de esto, la planta 

logra alejar sus semillas. 

Por su parte, el animal obtiene alimento a cambio de alojar 

en el tracto digestivo semillas que no puede digerir, y que 
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CUADRO 1. Porcentaje de espcclfs leñosas que presentan modificaciones morfológicas para diferentes 
tipos de dispersión • 

LOCALIDAD PRECIPllACION 
VERTEBRADO/ D~~PsE:Hs!:c~:fR• ABIOTICOS 

TOTAL 
ANUAL (nml OTROS SPP. 

Bosque~~ 
Condndo Jcnnings, lnd., E.U.A. 1205 54 23 23 ·' 26 
Condndo Oronge, Jnd., E.U.A. 1091 47 34 18 34 
s~ de Ohio, E.IJ.A. 1015 10 52 38 21 

PRCJt\EDIO 37 36.33 26.33 0.33 81 

!!™tropical n2 ~ 
Al to Yunda, Colcxrbia 5530 89 3 8 133 

BoSft!g tropiill húnedo 
lo Selva, Provincia de 

Hcrcdio, Costo Rico 4000 91 8 1 161 
Rio Palenque, Ecuador 2650 85 15 324 

PROOEDIO 88 11.5 0.5 485 

Bosque tropical ~ 
Isla de Borro Colorado, 

Ponom6. 2650 81 19 422 

805gue tropical gf.!? 
Porque Nocional Sonto Roso, 

Costo Rica. c.1800 59 41 247 
Provincia de Guanocnste, 

Costo Rico. 1533 51 31 18 104 

PROO[OJO 55 36 9 351 

!!.Qg¡U_s. paleotroplcnl 
Honte Kinobnlu, Borneo >3985 35·40 25·28 32·40 360 

PROOEDIO TOTAL 60.4 10.9 22.25 6.4 1832 

Hodificodo de Howe y Smollwood (1982). 

2 
Frutos carnosos. 

3 
Diseminor·ocurulor. Equivalente a 11 scotter-hoordcr. 11 
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depositará como p~~d;;ctos de desecho lejos--dÉl°~ ni°-planta=nÜldreº -

(Janzen 1985). 

Teóricamente el balance entre los costos y beneficios será lo 

que rija las interacciones fruto-frugivoro y determine el éxito o 

fracaso de la interacción (Howe 1977, Pianka 1983, Janzen 1985, 

Levey 1986, Jordano 1987). 

Aunque desde el punto de vista de la adecuación, no es obvia 

la ventaja que confiere la dispersión, en la siguiente sección se 

describen brevemente las hipótesis más plausibles sobre las 

ventajas de que las semillas se alejen de la planta madre. 

VENTAJAS DE LA DISPERSION 

Existe mortalidad de semillas antes y después de la 

dispersión, y cada una tiene distintas consecuencias. 

La depredación predispersión reduce el tamaño de la cosecha 

de la pianta provocando uno o varios de los siguientes fenómenos: 

1) Disminución en el número de dispersores (Janzen 1970, 

Herrera 1982b, Dirzo y Dominguez 1986). 

2) Modificación del tamaño óptimo de cosecha (Janzen 1970, 

Harper 1977, Dirzo y Dominguez 1986). 

3) cambios en la sombra de semillas (Janzen 1970, Harper 1977, 

Dirzo y Dominguez 1986). 

4) Efectos en la depredación post-dispersión en caso de que 

ésta sea denso-dependiente (Janzen 1970, Dirzo y Domínguez 1986), 

Una vez que las semillas son removidas de la planta, la 

mortalidad ya no se relaciona directamente con el tamaño de cosecha 

original, sino con el patrón de distribución que presentan las 

semillas y plántulas, y cobran importancia otras causas de 
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mortalidad, como la competencia por recursos y espacio entre 

individuos de la misma especie. sin embargo, este patrón de 

distribución está muy relacionado con la depredación pre

dispers ión. 

Es posible que la dispersión juegue un papel importante en la 

dinámica poblacional de las plantas, ya sea en aspectos de 

colonización de nuevas áreas, en el mantenimiento de poblaciones 

ya establecidas y/o en el incremento del flujo génico (Harper 

1977). Por ello es importante discutir las hipótesis que se hnn 

desarrollado para explicar las ventajas que confiere el alejarse 

del progenitor. 

Hipótesis del Escape 

Janzen (1970) desarrolló la hipótesis del escape a partir de 

observaciones de los patrones de distribución de semillas con 

respecto a la planta madre y postuló que la mayor ventaja de la 

dispersión es evitar los riesgos de mortalidad·asociados con la 

planta progenitora, ya sean debidos a su cercania o a las altas 

densidades de plántulas y semil+as (ver también Connell 1971). 

Generalmente la densidad de semillas es mayor en la vecindad 

de la planta madre, disminuyendo rápidamente al aumentar la 

distancia (Janzen 1970, Smith 1980, Howe y Smallwood 1982), y se 

espera que la sobrevivencia aumente conforme disminuye la densidad 

de las semillas y/o la distancia al progenitor (Janzen 1970). Este 

patrón de sobrevivencia diferencial se ilustra en la figura 1 y se 

ha explicado de varias maneras. 

Por un lado, se habla de la presencia de depredadores que 

responden ya sea a la alta densidad de las semillas, o a un punto 

focal (planta madre) cercano al cuál buscarán las semillas (Janzen 

1970). Conforme la densidad de adultos reproductivos de una especie 

aumenta, también aumenta la mortalidad de las semillas, ya que se 

sobrelapa la sombra de semillas de diferentes individuos y aumenta 

12 



et 
..J 

U) w<t <t et :::> ..J 
.JW o::> 
.J a: ¡-
:t<t z 

Wet ww O.J 
U) o o.. w 
wo ~ºa: o et o :::> o - o z ::! et et 
o:::> m .J ::i: a: et .J w a: m_ 
:fo O::!: 
¡¿c.. a:W 

o.. U) 

Fig<Jra 1. Hodclo que "'-"'Stra la probabilidad de reclutamiento de una semilla o plántula en función de: C1J 
tamoño de cosecha, (2) tipo de agentes de dispersión, (3) distancia del progenitor, y (4) la actividad 
de depredadores. Al auncntar la distancia del progenitor, el núncro de semillas por unidad de áreo (1) 
dismlooye rápidamente, pero la probabilidad (P) de que una &Cf111lla dispersado sobreviva ol otnque de 
patógenos o depredadores ouncnte. El producto de las curvas 1 y P produce una curvo de reclutom1ento 
de población (CRP) con un máximo o la distancia donde la probabilidad de que un nuevo adulto se 
establezco es mayor (tOCMdo de Jonzen, 1970) • 

• 
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el número de semillas por unidad de área . 

. Por otro lado, Clark y Clark (1984) proponen que la alta 

mortalidad de plántulas en la vecindad del progenitor se debe, por 

un lado, a la competencia asimétrica con la planta madre, y por 

otro a la competencia interespecifica provocada por la alta 

densidad de plántulas en la vecindad de la planta madre, y que 

limita el acceso a recursos y espacio. 

Por estas razones, la distribución de los adultos es dintinta 

a la que se esperaría en función de la distribución de las 

semillas. Así, aunque en la vecindad de la planta madre se 

encuentre el mayor número y densidad de semillas, también es en 

esta área donde la mortalidad de semillas es mayor. 

Hipótesis de la Colonización. 

La hipótesis de la colonización parte de la suposición de que 

el ambiente cambia en el tiempo, y que por ello cuanto más amplia 

sea el área en que una madre distribuye sus semillas, es mayor la 

probabilidad de que alguna semilla encuentre una situación 

favorable para establecerse y desarrollarse (Howe y Smallwood 

1982). Esta muy relacionada con especies que se establecen en 

sitios perturbados, se reproducen y mueren en tiempos relativamente 

cortos, y tienen baja capacidad competitiva (Howe y Smallwood 

1982). sin embargo, se ha comprobado que los claros no sólo son 

importantes en el establecimiento de plantas "pioneras", sino 

también para especies de bosque primario (Howe y Vande ))erckhove 

1979, Howe y Smallwood 1982, Augspurger 1984, Levey 1988), 

Augspurger (1984) realizó experimentos con semillas de nueve 

especies de árboles y observó, en todos los casos, mayor 

sobrevivencia de plántulas en los claros que en la sombra. Además, 

en otro estudio demuestra que la probabilidad de sobrevivencia de 

las plántulas de Platypodium elegans aumenta en los claros debido 



a q-ue~- Ias~ coJ1ciicione;,; de sombra en el sotobosque favorecen el 

desarrop:o de los hongos patógenos causantes del "damping-off". En 

los claro~, dónde hay más luminosidad y menos humedad, los 

. patógenos no pueden desarrollarse y las plántulas son menos 
-vulnerables (Augspurger 1983). Como los claros no se distribuyen 

regularmente en el tiempo y en el espacio, entre mayor sea el área 

en que se dispersen las semillas, habrá mayor probabilidad de que 

estas lleguen a un claro y se establezcan exitosamente (Augspurger 

1983, 1984). 

La hipótesis del escape y la de colonización no son mutuamente 

excluyentes. Sin embargo, la importancia relativa de cada una puede 

variar, dependiendo de la especie en particular, de la abundancia 

y especificidad, de los parásitos y patógenos, de la etapa 

sucesional en que se encuentre la comunidad, y de la habilidad 

competitiva de la especie (Howe y Smallwood 1982). 

Hipótesis de la Dispersión Dirigida. 

La hipótesis de dispersión dirigida plantea que en especies 

donde las semillas requieren habitats especiales para germinar y 

establecerse, los dispersores transportan estas semillas a sitios 
apropiados para el desarrollo y crecimiento de la planta (Howe y 

Smallwood 1982), 

La hipótesis de la colonización y la de dispersión dirigida 
se distinguen principalmente porque en el primer caso el movimiento 

• de la semilla ocurre de manera totalmente azarosa, y en la 

dispersión dirigida interviene la conducta de los dispersores. En 

la dispersión dirigida los dispersores pueden presentar conductas 

de almacenamiento de semillas en sitios que son propicios para que 

la planta se desarrolle (Howe 1986), o visitar preferentemente 

claros, dónde forrajean y depositan las semillas, y dónde las 

semillas tienen una mayor probabilidad de establecerse (Levey 

1988). 

15 



Hay aves, mamiferos y hormigas que realizan este tipo de 

dispe~sión. En las especies Viola odorata y y_,_ hirta hay una mayor 

probabilidad de que emerjan plántulas de semillas que han sido 

llevadas a hormigueros que de semillas localizadas al azar (Howe 

y Smallwood 1982, van der Pijl 1982). El ave Dicaeum sanguinolentum 

lleva semillas del muérdago parásito Loranthus sp. y las deposita 

en la corteza del huésped al defecar (Howe y Smallwood 1982). 

Roedores excavadores pueden cavar y transportar diásporas bajo 

tierra y abandonarlas. En Asia hay ardillas que se alimentan de 

semillas de Quercus y Castanea, llevando las infrutescencias a sus 

madrigueras, y ahí algunas semillas son abandonadas. También 

entierran semillas de Pinus, y esto propicia que germinen cuando 

no son recuperadas (van der Pijl 1982, Howe 1986). 

Incremento en la Variación Genética. 

A diferencia de las hipótesis mencionadas anteriormente, la 

importancia de la dispersión sobre el incremento en la variación 

genética no reside en la probabilidad de sobrevivencia de la 

progenie, sino en como influye sobre la variación genética 

existente dentro y entre poblaciones de una especie. 

El movimiento de genes en las angiospermas se lleva a cabo a 

través de la dispersión de polen y semillas. Las semillas llevan 

dos alelos en cada locus, y por ello el flujo génico efectivo que 

se da a través de ellas es el doble que el de un grano de polen 

(Hamrick y Loveless 1986). • 

En las plantas la probabilidad de cruzamiento disminuye 

rápidamente al aumentar la distancia entre los individuos (Begon 

et~ 1986). Si los individuos y su progenie permanecen agregados, 

es muy probable que haya endogamia y esto comunmente provoca una 

reducción en la vitalidad de la progenie (depresión por 

consanguinidad). Por otro lado, el entrecruzamiento con otras 
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poblaciones puede causar la ruptura de combinaciones de genes que 

han sido seleccionados por determinadas presiones del medio, 

provocando una depresión por exogamia (Begon et ª1..._ 1986) . 

La dispersión favorece el entrecruzamiento entre la progenie 

de padres no emparentados, y se puede esperar que la progenie más 

vigorosa sea producto de estos entrecruzamientos (Ehrlich y Raven 

1969, Janzen 1983b, Begon et ª1..._ 1986, Dirzo y Domínguez 1986). 

Se sabe que la mayoría de las semillas de una planta caen muy 

cerca del progenitor, y que sólo una proporción muy baja se aleja 

más de unos cientos de metros, pero en poblaciones naturales no se 

ha estudiado cuál es la distancia óptima de dispersión para evitar 

efectos de depresión tanto por consanguinidad como por exogamia. 

Limitantes ª las hipótesis de dispersión 

Con lo anterior se hacen evidentes las probables ventajas que 

confiere la dispersión. Sin embargo, es conveniente discutir bajo 

qué condiciones son válidas estas hipótesis. 

Si las semillas son acarreadas a sitios donde las condiciones 

no permiten el establecimiento y desarrollo de plántulas, el 

escapar de los depredadores se vuelve irrelevante. Por ejemplo, el 

murciélago frugívoro Artibeus jamaicensis en los Tuxtlas, Veracruz, 

deposita un gran número de semillas en las cuevas en que habita 

(Vázquez-Yánes et al. 1975). La mayoría de estas semillas muere, 

y las plántulas que logran establecerse no pueden desarrollarse 

(Dirzo y Dominguez 1986). En este caso el alejarse de la madre para 

evitar competencia y depredación pierde todo sentido. 

Por otro lado, el tamaño de las poblaciones está limitado por 

factores bióticos (como competencia) y por la capacidad del sistema 

para sostener a un máximo de individuos. En términos demográficos, 

la depredación de semillas y plántulas pu'ede considerarse como 
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irrelevante mientras la densidad de semillas se conserve por arriba 

del nivel que puede sostener el sistema (Harper 1977, Dirzo y 

Dominguez 1966). Sin embargo, si la depredación es selectiva, los 

individuos que sobreviven a la mortalidad juvenil son una fracción 

seleccionada de la cohorte original. cuando esto sucede, un 

depredador de semillas puede ejercer presiones de selección 

importantes aunque no cambie el tamaño de la población (Harper 

1977). 

DISPERSION Y COEVOLUCION 

El concepto de coevolución implica la existencia de cambios 

evolutivos secuenciales y reciprocas entre poblaciones de 

categorías taxonómicas lejanas que interactúan durante intervalos 

prolongados (Roughgarden 1979, Herrera 1962a, Dirzo 1963). En el 

caso de los mutualismos, existen algunos ejemplos en que 

aparentemente la relación se ha desarrollado por procesos 

coevolutivos (ej. la cucurbitácea Anguria y las mariposas 

Heliconius que las polinizan (Gilbert 1975), las orquídeas del 

género Catasetum maculatum y los machos de las abejas Eulaema 

(Janzen 1965)). Sin embargo, en la mayor parte. de los casos, los 

mutualismos han ocurrido porque organismos que coinciden en tiempo 

y espacio pueden beneficiarse, pero las características que 

permiten la interacción no surgieron por cambios secuenciales y/o 

reciprocas, y no existe una historia común entre los mutualistas 

(Herrera 1965b y 1966, Janzen 1965, ver también Gould y Vrba 1982). 

Las interacciones mutualistq,s no implican la existencia de una 

historia común entre los participantes (Janzen 1965), y no 

necesariamente hay coevolución entre taxa que han interactuado 

durante intervalos prolongados (Herrera 1966) . 

En el proceso de dispersión de semillas se ha planteado que 

al no haber especificidad, la relación frugívoro-planta se ha 

desarrollado por coevolución difusa y facultativa (Howe y Smallwood 
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l!J82, Wheelwright y Orians 1982, Janzen 1985, Herrera 1985a, Levey 

1986, Jordano 1987, Wheelwright 1988). Pero en un gran número de 

casos los frutos aparecieron antes que sus dispersores actuales, 

por lo que no es correcto hablar de coevolución, debido a que los 

taxa que interactúan carecen de una historia común, y la relación 

se basa en "preadaptaciones11 (Snow 198la, llowe y Smallwood 1982, 

Jordano 1987). 

si se define a un gremio como un grupo de especies que 

comparten un recurso y lo aprovechan de manera similar (Smith 1980, 

Krebs 1985), se puede hablar de gremios de dispersores. En general, 

los gremios de dispersores están formados por especies que con 

dietas generalistas, y por ello las presiones de selección son 

débiles tanto espacial como temporalmente (Howe y Smallwood 1982, 

Wheelwright y Orians 1982, Janzen 1985, Herrera 1985a, Levey 1986, 

Jordano 1987, Wheelwright 1988). Se puede hablar de mutualismos en 

la relación frugívoro-planta, pero es dificil distinguir en cuáles 

casos la relación se ha desarrollado por coevolución. 

Herrera (1986) sefiala varias características de los sistemas 

fruto-dispersor, y discute las restricciones para que haya 

coevolución en estos sistemas: 

- Prácticamente no se ha considerado el papel de los patógenos 

e invertebrados en la evolución de las características de los 

frutos, aún cuando características que atraen a los dispersores 

también atraen a los depredadores. Al ignorar a patógenos y 
0 

depredadores se está suponiendo que las presiones ejercidas por no

dispersores son pequefias. No se han desarrollado estudios que 

puedan confirmar esto aunque, al parecer, la influencia de los no 

mutualistas no es despreciable. 

- No se han considerado características del medio sobre los 

que el progenitor no puede influir debido a que sus componentes no 
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son heredables (como las caracteristicas del sitio donde crece, la 

influencia de plantas vecinas, o la interferencia entre 

coespecificos), y que provocan un aumento en la varianza no 

genética, disminuyendo la probabilidad y /o la tasa de cambio 

evolutivo en los atributos de la dispersión (Herrera 1986). 

El establecer patrones coevolutivos requiere un análisis 

proximal y último del sistema, enfatizando el estudio de relaciones 

de dependencia débil y de los factores no heredables que pueden 

influir sobre los patrones de dispersión (Herrera 1986) . 

Por otra parte, la misma naturaleza de la interacción previene 

el establecimiento de mutualismos estrechos entre angiospermas y 

frugívoros ya que: 

1) Las plantas no tienen la capacidad de dirigir el destino 

de las semillas dispersadas (Wheelwright y Orians 1982, Janzen 

1983b y 1985, Herrera 1986). 

2) Muchas veces la diferencia entre la calidad de dispersión 

proporcionada por distintos frugívoros es relativamente pequefia 

(Janzen 1985, Denslow et al. 1986). 

3) Es impredecible y dificil determinar los sitios apropiados 

para depositar las semillas (Wheelwright y orians 1982, Janzen 

l983b y 1985, Herrera 1986) • 

• 
4) Existen ventajas potenciales al tener un amplio gremio de 

dispersores (Janzen 1985, Denslow et al. 1986). 

5) La naturaleza de los ciclos de vida de los frugívoros no 

permite que éstos dependan únicamente de un recurso que no esté 

disponible continuamente en el tiempo (Wheelwright y Orians 1982, 

Janzen 1985, Denslow et al. 1986). 
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6) Puede haber organismos que derivan beneficios de una 

asociación mutualista sin aportar ningún beneficio a la relación 

(organismos "aprovechados") {Soberón y Martínez del Rio 1985). 

Dentro de estos organismos se pueden mencionar a las leguminosas 

que producen semillas que mimetizan frutos carnosos dispersados 

por frugívoros, que compiten con otras plantas por dispersores, y 

que no dan ninguna recompensa a los frugívoros que las dispersan 

(Soberón y Martínez del Rio 1985) . 

7) En las comunidades naturales predominan las interacciones 

débiles y asimétricas. Este tipo de interacciones permiten que las 

especies poco comunes persistan y ofrecen diferentes rutas de 

respuesta cuando hay perturbaciones en el sistema, por lo que 

tienen un papel central en los sistemas mutualistas (Jordano 1987). 

De cualquier manera, la existencia de síndromes de dispersión 

podría apoyar la idea de coevolución entre gremios de plantas y 

animales. 

SINDROMES DE DISPERSION 

Un síndrome de dispersión se define como el conjunto de 

características morfológicas generales compartidas por grupos de 

frutos o de semillas que asocian a estos frutos con agentes de 

dispersión determinados (van der Pijl 1982). 

Los síndromes se pueden dividir principalmente en zoócoros y 

abióticos. En las especies con síndromes abióticos, se han 

"aprovechado" factores físicos corno medios de transporte de 

semillas. Por su parte, la zoocoria aprovecha la presencia de 

grupos de animales para transportar semillas. En el cuadro 2 se 

muestra una caracterización de los principales síndromes de 

dispersión (Snow 198lb, Howe y Smallwood 1982). 
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En los trópicos, del 50 al 90% de los árboles del dosel y 

prácticamente el 100% de los arbustos y árboles del sotobosque 

producen frutos adaptados para la zoocoria, y un gran número de 

especies de aves y mamiferos dependen, cuando menos parcialmente, 

de estos frutos (Snow 1971, Morton 1973, Howe y Vande Kerchkove 

1979, Howe 1984). 

Las preferencias de los frugívoros probablemente están 

determinadas por factores como tamaño de fruto, recompensa 

nutrimental, color y presentación (Snow 1971, Janzen 1983a, 

Wheelwright 1988). 

Los principales sindromes zoócoros son los siguientes: 

Mirmecocoria 

Con este nombre se designa al síndrome de dispersión por 

hormigas. Las semillas dispersadas por estos insectos presentan 

una estructura lipídica, llamada elaiosoma, de la que se alimentan 

algunas hormigas (van der Pijl 1982, Horvitz y Schemske 1986). Las 

hormigas acarrean las semillas, desprenden el elaiosoma y abandonan 

el resto en cavidades en el suelo (van der Pijl 1982). 

Saurocoria 

Atmque los reptiles tuvieron gran importancia como dispersores 

de semillas durante en el Mesozoico y el Pérmico (Willson, Irvine 

y Walsh 1989), en la actualidad hay pocos reptiles herbívoros. Sin 

embargo, existen lagartijas, iguanas, tortugas, e incluso lagartos 

que dispersan semillas. En cuanto a las características 

morfológicas, los frutos saurócoros no difieren mucho de los 

dispersados por mamíferos y aves (van der Pijl 1982, Willson, 

Irvine y Walsh 1989), generalmente son naranja-rojizos, olorosos 

y basicaules (Snow 198la, van der Pijl 1982). Algunos ejemplos de 
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CU~DRD 2. Principales síndromes de dispersión de frutos y semll los4 -

figcntc dispersor y 
Ad<iptnc i ón general 

Anim.il (Zoocoria) 
cornoso, nutritivo 

.1t1 nycntc qui mico 

estructurns colgantes 

ml~sis 

Viento (Ancmocorio) 
Reducción de tamaño 

Proporción 
supcrf icie/volunen 
elevado 

Rodantes 

Agua (Hidrocorie) 
Resistencin a hurdirse 

Alto tensión supcrficlnl 

Bojo peso especifico 

Autocorio 
Frutos explosivos 

Diosporos rastreros 

Hodiflcnción que 
presento el fruto 

Arilo, pericorplo, pulpa 

Elatosoma 

Ganchos, material viscoso 

Teste coloreado 

Semi l los rruy pcquel\os 
(coma polvo) 

Alos, plUMs o globos 

Se seporon yemas 

Tricomas o estructuras 
Vi SCOSBS 

Pequeños, itrpermcobles 

Espacios de nlre, corcho, 
ace l tes 

Diversos 

Trlcomos hldrosc6plcos 

4 
Te<nado de Howe y Smal lwood 19BZ. 
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Estructure de ln que Forma de 
Derivo lo rrodiflcnclón Dispersión 

Testa u ovario 

lnteguocnto de \a 
semi lln 

Gencrolmcnte partes 
flore les 

Testa 

Semil los 

Testo o fruto 

Yemns 

Testa 

Testa 

Semilla o fruto 

Frutos 

Frutos 

Vetebrodos 

Hormigos 

Adhesión ni 
pelnje o plunas 

Aves 

Se esparcen semi l los 

Transporte debajo 
del aguo 

Flotan hasta mojarse 

Floto largos 
dhtoncios 

Es cooún el 
transporte secuidor io 

Se di spcrson cuando 
hoy varlnclón en lo 

huncdnd 



.. 

frutos dispersados actualmente por reptiles son: cel tis iguaria (por 

iguanas), Annona palustris (por iguanas y lagartijas), Asiminia 

pyqmaea (por tortugas) (Willson, Irvine y Walsh 1989) . 

-· 
orni tocoria 

Las aves se guían principalmente por la vista, y su sentido 

olfativo es débil o nulo (van der Pijl 1982) . Los frutos 

ornítócoros se caracterizan por tener una estructura comestible 

atractiva, con colores llamativos (como rojo, negro, azul o 

combinaciones), son relativamente pequeños (entre 2 y 25 mm de 

diámetro), la semilla generalmente está protegida para evitar que 

la digieran los animales, los frutos son poco olorosos, y 

generalmente se desarrollan en la parte terminal de las ramas 

(Kantak 1979, Snow 198lb, van der Pijl 1982, Wheelwright 1985). 

Mastozoocoria 

Los mamíferos tienen un sentido del olfato bien desarrollado 

y muchos mamiferos frugivoros son de hábitos nocturnos. Los frutos 

mastozoócoros característicos despiden olores llamativos y, a 

diferencia de los ornitócoros, sus colores no suelen ser 

llamativc~, y son de mayor tamaño que los frutós dispersados por 

aves (van der Pijl 1982). Las semillas generalmente presentan 

testas duras como protección contra daños mecánicos y a veces 

contienen sustancias tóxicas o amargas (van der Pijl 1982). 

Por otro lado se tienen a los dispersores "diseminadorcs

acumuladores", que colectan y almacenan semillas para consumirlas 

posteriormente, pero por alguna razón no vuelven por las semillas 

y éstas germinan. Este tipo de conducta se encuentra en algunas 

aves, y en roedores que entierran semillas (van der Pijl 1982). 

otras clasificaciones 

Existen intentos para clasificar la dispersión en términos 

funcionales. McKey (1975) define dos estrategias de dispersión en 
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térnin'as de- ia- -inversión- ae~recursos por-frutos, y- del- tipo_ de

rrugivoro que atrae: 

La dispersión de baja calidad se caracteriza por prorlucir 

frutos de bajo costo y por atraer dispersores oportunistas. Por su 

parte, en la dispersión de alta calidad se producen frutos con alto 

costo y la dispersión la realizan frugívoros especializados. 

La "calidad" de la dispersión está expresada en términos de 

probabilidad de visita, porcentaje de sobrevivencia y trato de la 

semilla por el dispersor (Snow 1971, McKey 1975, Smith 1980, Howe 

y Smallwood 1982). Las evidencias que existen acerca de la 

capacidad de los dispersores para distinguir entre frutos de "al ta" 

y "baja"calidad son débiles. Es muy probable que factores como la 

abundancia y facilidad de encuentro del recurso influyan más que 

la calidad nutrimental del fruto en la decisión del animal para 

consumir los frutos de determinadas especies. En el cuadro 3 se 

resumen estas estrategias caracterizando a los frutos y plantas, 

y a los frugívoros asociados. 

DINAMICA DE LA INTERACCION FRUGIVORO-PLANTA 

Debido a que existen limitantes de energía, tiempo y riesgo 

que influyen en la elección del animal sobre el alimento que elige, 

el estudio de la interacción entre frugívoros y plantas puede ser 

abordado de manera similar al de la interacción depredador-presa 

(Howe 198u6). 

Sin embargo, por sus características, los frutos difieren de 

otras presas. Las plantas se benefician cuando sus frutos son 

consumidos y las semillas dispersadas, y esto se refleja en la 

conspicuidad, facilidad de manejo, y abundancia de los frutos 

respecto a las presas animales, y los frutos que producen 

representan una fuente importante de alimento para los frugívoros. 
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. 
CUADRO 3a. Caracterización de los frutos dispersados por animales 

Frutos por coseche 

Conspicuidad del fruto 

FRUTOS DE BAJA CALJD,\D 
NLJOCrosos 

Alta 

Corocterfstfcos de le pulpa Suculenta 

Nutrientes que proporcionan Cerbohidrotos y egue 

Semi l los Generalmente dures, pare protegerse 
del paso por tracto digestivo. 

Núncro de semillas. por fruto Abundantes 

Tamaño de semil les Pequeños 

Costo por propágulo Bajo 

Patrón de fructificación Periodos cortos. Hasividad y sin· 
cronfe en lo maduración de frutos 
dentro de le especie. Desplazamiento 

en el ticrrpo de fructificación con 
respecto e otros especies. 

Estrategia reproductivo Estrategos 11 r 11 

Ohpersorcs Huchos y voriodos, los frutos son 
solo Ul coiplementO e su dieta. 
11 0portuni stes 11 

No, de es pee i es que Nunerosas 
producen es te t 1 po de frutas 

FRUTOS DE ALTA CALIDAD 
Relativamente pocos 

No necesariamente conspicuos 

·' 
Firme y densa 

Carbohidratos, l ípldos y proteínas 

Generalmente suaves y de rápida 
germinación. Huchos veces tóxicos. 

Une o pocos 

Relot ivnmente grandes, con noches 
reservo& 

Alto 

Periodos largos de fructificación. 
Hoduron pocos frutos o le vet. 
Fructificación silfllltáneo con 

especies que proporcionan otro tipo 
de nutrientes. 

Estrategas 11 K11 

Pocos y cspcciolizodos. Los frutos 
constituyen lo m.lyor porte de su 
dieta. "Especial istos 11 

Pocas 

CUADRO 3b. Caracterización de nves frugívoras 

Tamaño del animal 

Pico 

Ocpcndcnc i a por los frutes 

Tipo de dispersión 

EstGmogo 

OPORTUNISTAS 
Pequeños (altas toses metabólicas) 

Picos más delgados 

Baja. Frutos • CCIT'f'lcmcnto de la dicte 

Bojo col idod y gran contidad 

Sin odopteciones espccfoles poro 
no mal tratar las semillas 

ESPEC 1 ALI STAS 
Generalmente grondes 

H6s planos y nnchos, comisuras 
nnchos. 
Alta 

Al ta cal idod y bajo cantidad 

Poco rruscutor 1 zodo, de paredes 
delgadas, frecuentemente pequeño. . 

(* Tamdo de 5noW 1971, McKcy 1975, Herrero 19Mo). 
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Por ~st°".165 frutos se han considerado como "presas que quieren 

ser conÍfdas'' (Morton 1973, Snow 198lb, Herrera 1985a, Wheelwright 
1985)'.. ·.·· 

·' 

El tamaño de cosecha, la calidad nutritiva de la pulpa, y la 

relación entre cantidad de material comestible y masa no 

aprovechable por el animal son factores que determinan qué tan 

redituable es el consumo de un tipo de frutos, y esto influye en 

el comportamiento de forrajeo de los animales (Howe y Vande 

Kerckhove 1980, Janzen 1983a, Murray 1987). Así, la redituabilidad 

de la presa (fruto) se puede medir en términos de la cantidad de 

biomasa obtenida por unidad de tiempo. Al aumentar la densidad de 

las presas pueden darse dos tipos de respuesta: cada depredador 

consume más presas en el tiempo (Respuesta Funcional), o bien 

aumenta el número de depredadores en el área (Respuesta Numérica) 

(Smith 1980, Krebs 1985). 

Se ha planteado que existen estrategias de forrajeo óptimo en 

las que se maximiza la diferencia entre las ganacias y los costos. 

Como los frugívoros tienen un conocimiento imperfecto de la 

disponibilidad de recursos en el tiempo y el espacio deben 

"muestrear" su entorno para decidir sobre la estrategia de forrajeo 

en el futuro y así maximizar las ganancias (Pianka 1983 1 Pyke 

1984). 

El forrajeo óptimo está en función de varios parámetros que 

determinan el comportamiento del frugívoro. Entre estos parámetros 

se pueden considerar a las tasas de encuentro y el tiempo de manejo 

asociados con cada tipo de alimento (Pyke 1984), la calidad del 

parche (Pyke 1984), y el ~iempo óptimo de permanencia en un parche 

(MacArthur y Pianka 1966, Pyke 1984, Begon et ª1. 1986). 
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El caso de frutos y frugívoros 

La cantidad de nutrientes que proporcionan los frutos por 

unidad de peso fresco es muy reducida, pero lo compensa la 

abundancia estacional del recurso y la facilidad de captura de los 

frutos con respecto a los animales. Por esta razón el tamaño de la 

cosecha puede influir en el comportamiento de forrajeo de los 

dispersores y, como consecuencia, en el éxito reproductivo de la 

planta (Morton 1973, Herrera 1984a, Murray 1987). 

Una manera de evaluar las consecuencias del tamaño de cosecha 

es anal izar los datos de remoción de frutos para plantas con 

distinto número de frutos (Murray 1987). Por ejemplo, en Guarea 

glabra el número de semillas removidas incrementó linealmente al 

aumentar el número de semillas con arilos. Sin embargo, la 

proporción de semillas removidas no cambió al cambiar el tamaño de 

cosecha (Howe y De Steven 1979). En seis especies de arbustos de 

clima templado no se encontró correlación entre el tamaño de la 

cosecha y la proporción removida, pero hubo una correlación 

positiva entre el tamaño de cosecha y el número de frutos removidos 

(Davidar y Morton 1986). Murray (1987) estudió tres especies 

tropicales: una herbácea (Phytolacca rivinoides), y dos arbustos 

(Witheringia solanacea y !L. coccoloboides). En las tres especies, 

la proporción de frutos removidos por dia fué independiente del 

tamaño de la cosecha, pero la probabilidad de visita y el número 

de frutos removidos aumentó al aumentar el tamaño de la cosecha. 

En Sambucus pubens se estudió la relación entre el tamaño de 

cosecha y la agregación espacial de l.,os arbustos con los efectos 

en la remoción de frutos. Tanto en plantas aisladas como en las 

agregadas, el número de frutos removidos fué mayor en las plantas 

con tamaños de cosecha mayores, aunque en ningún caso la tasa de 

remoción se incrementó desproporcionadamente (Denslow et al. 1986). 

Esto parece indicar que aunque un tamaño de cosecha mayor no 

incrementa la tasa de remoción, si aumenta el número absoluto de 

semillas removidas. 
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Los estudios realizados hasta ahora enfatizan que las tasas 

de remoción se mantienen constantes y no discuten el incremento en 

números absolutos. Sin embargo la probabilidad de que una planta 

deje descendientes no está en función de la proporción de la 

cosecha que sea removida, sino del número de semillas que sean 

dispersadas. Entre más semillas se dispersen, mayor será la 

probabilidad de que alguna encuentre las condiciones adecuadas para 

establecerse. 

Al considerar la proporción de frutos removidos se está 

suponiendo que la selección favorece la eficiencia en la 

reproducción, medida en términos de la descendencia que sobrevive 

con respecto al esfuerzo reproductivo (Murray 1987). 

Aún así, la probabilidad de que una planta sea visitada 

incrementa al aumentar la producción absoluta de frutos (Howe y De 

Steven 1979, Murray 1987). Aunque la proporción de frutos removidos 

diariamente decrece, en muchas especies los frutos pueden 

permanecer en la planta por varios dias, por lo que la disminución 

en la tasa de remoción no necesariamente implica el desperdicio de 

los frutos (Murray 1987). Además, la recompensa que un animal 

obtiene tampoco está en función de la proporción, sino del número 

absoluto de frutos que encuentre y consuma. 

Este estudio tratará explicar cómo se relaciona el tamaño de 

cosecha de Erythroxylum havanense Jacq. (Erythroxylaceae) con la 

eficiencia en la dispersión. Esta eficiencia será considerada con 

respecto al número de frutos removidos para distintos tamaños de 

cosecha y distintos tamaños de parche. 
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OBJETIVOS 

Objetivo General 

El objetivo general de este trabajo es describir el patrón de 

fructificación y remoción de frutos de Erythroxylum havanense, asi 

como determinar cuáles son las principales variables involucradas 

en este fenómeno. 

Objetivos Particulares 

1) Describir el patrón de fructificación de los individuos y 
de la población de li.,_ havanense en Chamela, Jalisco. 

2) Evaluar la relación entre la tasa de remoción de frutos y 

el tamaño de la cosecha, el tamaño del parche de fructificación y 
el patrón temporal de presentación de frutos. 

3) Determinar quienes son y que papel juegan los frugívoros 

que visitan fu havanense. Esto es importante para conocer el 

posible destino de las semillas una vez que son removidas. 

4) Evaluar experimentalmente la probabilidad de escape a la 

depredación post-dispersión de semillas en función de variaciones 

en densidad y distancia con respecto a plantas focales. 
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ME TODOS 

SITIO DE ESTUDIO. 

La Estación de Biologia Chamela (U.N.A.M.) se localiza 

aproximadamente a los 19"30 1 N y 105'03'W, a menos de 2 km de la 

costa del Océano Pacifico (figura 2; Lott 1985, Bullock 1986). 

Esta region se caracteriza por una marcada estacionalidad. En 

promedio el 80.9% de la precipitación se presenta entre los meses 

de julio y octubre, con un largo periodo de sequia desde noviembre 

hasta mayo (ver figura 3). La precipitación promedio anual es de 

733 mm y la temperatura promedio anual es de 24.9'C con diferencias 

en las temperaturas medias mensuales menores a 5"C (promedio de 

1977 a 1983). El clima corresponde al grupo de los más secos de los 

cálidos subhúmedos (Awo(x')i según Koppen modificado por Garcia) 

(Lott 1985, Bullock 1986, García 1988). 

El tipo de vegetación dominante en la región de Chamela es 

Selva Baja Caducifolia (Miranda y Hernández X. 1963). Esta selva 

se distribuye sobre las zonas de lomerios o en las pendientes con 

suelos someros. La altura del dosel tiene, en promedio, entre 5 y 

10 metros. La mayoría de las especies arbóreas pierden las hojas 

durante la sequía (Lott 1985). 

En contraste, en sitios con suelos profundos y a lo largo de 

los arroyos, existe Selva Mediana Subperennifolia a Subcaducifolia. 

En estos sitios solamente del 50 al 75% de las especies arbóreas 

pierden las hojas en la época de sequía (Lott 1985, Lott et al. 

1987). 

En Chamela, el 16% de las especies de plantas son endémicas 
de la región, y la riqueza floristica de esta zona sobrepasa a la 

del resto de las selvas secas hasta ahora muestreadas (Lott et _\!1..,_ 

1987). 

31 



,-~ ~\··, 

··~·-' 

• . .. 

'------·-----------
Figura 2. Mapa que muestra la localización de la estación de 

Biología Chamela (Tomado de Lott 1985) 
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HISTORIA NATURAL DE Erythroxvlum havanense 

Erythroxylum havanense Jacq. (Erythroxylaceae) es un arbusto 

muy abundante en la sel va baja de Chamela. Alcanza hasta 6 .·m de 

altura, aunque en la estación de Chamela no sobrepasa los 3 m. (ver 

Britton 1907, Croat 1978) • 

.!h havanense es una especie caducifolia, y su crecimiento y 

reproducción se restringen a la época húmeda del año. La expansión 

foliar empieza durante la primera semana de la temporada de lluvias 

(Dominguez 1990). El ciclo reproductivo de .!h havanense se puede 

dividir en 2 fases, seguidas por el establecimiento de nuevos 

individuos. Tanto las fases de reproducción como la de 

establecimiento se llevan a cabo durante el período de lluvias 

(aproximadamente 3 meses) y se pueden describir brevemente de la 

siguiente manera: 

a) Floración: Es sincrónica y masiva. Inicia alrededor de 7 

dias después de las primeras lluvias. El tiempo de vida de las 

flores individuales es un día, los individuos tienen flores un 

máximo de 3 dias y el periodo completo de floración de la población 

dura aproximadamente 7 días. Las flores son heterostilicas, y son 

polinizadas principalmente por abejas del género Trigona {Dominguez 

1990). 

b) Fructificación: Este periodo comprende el desarrollo, 

maduración y remoción de los frutos. La maduración de frutos 

comienza aproximadamente 20 días después de la floración, y la 

fructificación también es masiva y sincrónica. Los frutos de .!h 

havanense son drupas de color rojo, y se ajustan al sindrome de 

dispersión ornitócoro descrito por Van der Pijl (1982) (cuadro 5). 

c) Germinación de semillas y establecimiento de plántulas: 

Las semillas germinan aproximadamente 3 días después de caer al 
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suelo (Domínguez 1990, Avila no publ. __ y obs. = pers.J,_~y __ si 

sobrev,iven, continúan su desarrollo como plántulas hasta el .fin de 

la temporada húmeda. 

Los nuevos individuos se mantienen como plántulas durante toda: la 

sequía. 

OJIJJRO 5. Horlologlo de los frutos de É... hovoncnse 

d.s. rengo n 
fRUTOS 
Longitud 7 .3 rrm 0.538 5.5·8.5 rrm 165 
Di6mctro 5 .1 rrm 0.591 3.8·6.7 rrm 165 
Peso (Pulpa + semi l lo) 0.137 g 0.04 0.010-0.236 g 165 

SEHILLAS 
Long! tud 6.5 nm 0.500 5.3·7.8 nm 165 
Diámetro 3.1 nm 0.309 2.3·3.9 nm 165 
Peso (scmil le) 0.047 g 0.01 0.025-0.083 g 165 

SELECCION DE LOS INDIVIDUOS 

En Chamela, los individuos de _¡;;.... havanense tienen una 

distribución agregada (Pescador com. pers.) y es probable que la 

masividad y sincronía en la fructificación (tanto a nivel 

individual ,como poblacional), combinada con la distribución y 

densidades en que se presenta esta especie tengan consecuencias 

sobre el patrón de remoción de los frutos. 

Para evaluar la importancia de la producción de frutos y de 

la agregación de los individuos sobre la tasa de remoción de 

frutos, se buscaron plantas en parches de distinto tamaño, 

utilizándose 51 individuos distribuidos en 6 parches (cuadro 6). 

En estos mismos parches se realizaron las observaciones de 

frugívoros, y éstos individuos se utilizaron como puntos focales 

en los experimentos de depredación de semillas en 1989. 

La ubicación de cada individuo dentro del parche se determinó 

usando un telémetro y una brújula Bronton, midiendo la distancia 
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y la orientación de cada planta con respecto a un punto de 

referencia. 

CUADRO 6. Composición final de los parches de R._ havanense' 

PARCHE 
1 
2 
3 
4 
5 
6 

NO. DE INDIVIDUOS 
26 
11 

4 
2 
5 
3 

REMOCION DE FRUTOS. 

PROMEDIO DE FRUTOS/PLANTA 
260 
289 
340 
266 
112 

45 

RANGO 
2-1602 

46-1278 
126-581 

40-492 
3-211 

7-14 

Los frutos de un individuo no maduran simultáneamente y 

diariamente hay remoción de frutos, por lo que el recurso que una 

planta ofrece a los frugívoros varía constantemente. Para ver el 

efecto del tamaño de la cosecha sobre la tasa de remoción, se 

contaron diariamente el número de frutos maduros e inmaduros en 

cada planta. El conteo se inició desde que cada individuo empezó 

a madurar frutos hasta que todos desaparecieron. 

A partir de estos datos se calcularon los siguientes 

estimadores: 

a) Número de frutos totales por día por planta: se calculó 

como la suma de los frutos maduros e inmaduros. • 
Frutos totales • Frutos lnnaduros + Frutos Haduros 

b) Número de frutos que maduran por día: Se restó el número 

de frutos inmaduros presentes el dia n+l al número presente al día 

n. 

Frutos que maduren por die -= Frutos lrmaduros(tn) M Frutos INMduros(tn+l) 

36 



dónde t~día. Para calcular el número de frutos que maduran por día 

se partió del supuesto de que los frugívoros no remueven frutos 

inmaduros, y que una vez que empieza la maduración no caen frutos 

inmaduros de la planta. 

e) Frutos removidos: se restó el total de frutos presentes el 

día n+l del número de frutos el día n. 

frutos Dispersodos por Ola• Frutos Totales(tn) - Frutos Totoles(tn+l) 

d) Número de frutos maduros en el parche: se calculó la 

sumatoria del número de frutos maduros en las plantas de cada 

parche para cada dia. 

Frutos Maduros en el Porche = :C(Frutos Hoduros en ¡) 

dónde i=planta iésima del parche. 

e) Número de frutos dispersados por parche: Se sumó el número 

de frutos dispersados en las plantas de cada parche para cada día. 

Frutos Dispersados del Parche/di•• :C(Frutos Dispersodos en ¡> 

OBSERVACIONES DE FRUGIVOROS. 

Con el objeto de construir una lista de especies y 

caracterizar a las aves que consumen frutos de .fu.. havanense, se 

realizaron censos durante las temporadas de fructificación de 1988 

y 1989. Las observaciones se realizaron entre las 6: 15 y 19: oo hrs, 

completando 29 horas de observación entre el 21 de julio y el 4 de 

agosto de 1988, y 20 horas más entre el 25 de julio y 8 de agosto 

de 1989. 

Las observaciones fueron hechas en los diferentes parches 

utilizados. Se utilizaron escondites hechos con tela de tul negra. 

Por la densidad de la vegetación en el sotobosque generalmente sólo 

se podían ver simultáneamente entre una y 3 plantas situadas entre 
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3 y 5 m del sitio de observación. Para realizar las observaciones 

se utilizaron binoculares (8x30) y la identificación de las aves 

se hizo utilizando guias de campo (ver Robbins et al. 1983 y 

Peterson y Chalif 1973 en la bibliografia). 

La información obtenida en los censos consistió en el registro 

de la especie (en especies con dimorfismo también se anotaba el 

sexo), la hora de llegada, el tiempo de permanencia en la planta 

y en el parche, y la manera en que el ave manipulaba el fruto. La 

inforn1ación se vació en formas como la que se muestra en la figura 

4. cuando fué posible, se contó el número de frutos consumidos por 

el individuo. 

CAPTURA DE FRUGIVOROS. 

Para complementar la información sobre los consumidores de 

frutos se capturaron aves con redes ornitológicas (redes de 

neblina) colocadas en la cercania de parches de A.,_ havanense. En 

total se completaron 35 hrs de muestreo entre el 5 y el 13 de 

agosto de 1988 y 54 hrs entre el 25 de julio y el 8 de agosto de 

1989. 

Con las aves capturadas se siguieron los siguientes pasos: 

1) Se anotó la especie, sexo (en especies con dimorfismo) y 

hora de captura. 

2) Con objeto de saber que aves consurnian frutos de fu 

havanense, las aves frugívoras se mantuvieron en bolsas de manta 

durante una hora o hasta que defecaran. 

La pulpa de .&_._ havanense tiñe de rojo intenso las telas, por 

lo que se consideraba que el frugívoro habia consumido éstos frutos 

cuando se encontraba pulpa con éste color en el excremento o se 
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encontraban semillas de E_,_ havanense. Es posible confundir la pulpa 

de E_,_ havanense con la de Erythroxylum mexicanum que fructifica en 

la misma época; sin embargo, .!L.. havanense es mucho más abundante, 

por lo que se supuso que los restos eran de ésta especie. 

Aparentemente en ese momento no había otros frutos que pudieran 

teñir del mismo color. 

Además se anotaba si se encentaban semillas de E_,_ havanense, 

y la condición de éstas semillas. Después de esto se liberaba al 

animal. Las semillas encontradas no se guardaron, pero 

observaciones aisladas parecen indicar que cuando la semilla no se 

ve dañada, la viabilidad no es afectada por el paso por el tracto 

digestivo del animal. 

Con esta información y la obtenida por observación directa se 

pudo clasificar a los consumidores de ~ havanense de la siguiente 

manera: 

a) Dispersores eficientes: Aquellos que tragan el fruto 

completo y no destruyen la semilla. Como no permanecen mucho tiempo 

sobre la planta en que forrajean, se puede suponer que estos 

animales transportan la semilla lejos de la planta madre. 

b) Dispersores poco eficientes: Se consideró dentro de este 

grupo a aquellas especies que únicamente consumen la pulpa y dejan 

caer las semillas bajo las plantas progenitoras. 

c) Depredadores: Aquellas especies que al consumir el fruto 

destruyen las semillas. 

ANALISIS QUIMICO DE LOS FRUTOS, 

Con fines comparativos, se evaluó el contenido de nutrimentos 

de frutos y semillas de ~ havanense por medio de un análisis 
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_ c:¡uím_lsc:>-_'. __ L~_ frutos fueron colectados y refrigerados hasta reunir 

la cantidad -suficiente para poder realizar el análisis. Se 

separaron pulpa y semillas y se pesaron, colocándose en una estufa 

a 56'C; Posteriormente se pesaron diariamente hasta ya que no hubo 

vaifacTón en el peso. 

El análisis químico proximal de pulpa y semillas se realizó 

en el laboratorio de análisis quimicos para alimentos de la 

Facultad de Medicina Veterinaria y Zootecnia de la U.N.A.M .. Este 

tipo de análisis permite agrupar a las sustancias de acuerdo a 

semejanzas en cualidades o composición y obtener la contribución 

relativa de cada grupo a la composición total (Flores Menéndez 

1977). A estos grupos se les llama principios inmediatos, y se 
pueden dividir, de acuerdo a Flores Menéndez (1977) en: 

I. Agua 

II. Materia seca 

A. Porción incombustible. Incluye a las sustancias que no 

contienen carbono, como cenizas, sales minerales y sales 

orgánicas. 

B. Porción combustible. 

l. Proteina cruda. Se determina el porcentaje de 
proteína y compuestos nitrogenados. Cada gramo de 
nitrógeno corresponde a 6.25 gramos de proteína. 

2. Extracto etéreo. Formado principalmente por lípidos. 

3. 

4. 

También incluye a todas las sustancias solubles en 

eter sulfúrico como carotenos, algunas vitaminas, . 
y clorofila (entre otros) . 

Fibra cruda. Lignina y celulosa. 

Elementos libres de nitrógeno. Corresponde a 

azúcares libres y coloidales que son hidrolizables 

y se desintegran. 
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Adem~~~s~ec_ca_lcula las-Kcal/Kg. ·aproximadas-que"pr(:)p6f'Cioffa'-efº 

fruto. 
~·, ·::'. ', 

-'-''-'~· .,_ 

Estos anaÜsis permiten evaluar la cantidad de,rÍÚtrientes,que 

el rruf6 ~;;'tá':pl:'oporcionando al dispersor. 

REMOCION DIURNA Y NOCTURNA DE FRUTOS. 

Los frutos de ~ havanense se ajustan al síndrome de 

dispersión ornitócoro (de acuerdo con van der Pijl 1982); sin 

embargo, es importante comprobar en cada caso quienes son los 

consumidores reales de los frutos. 

Las aves frugívoras únicamente están activas durante el dia, 

por lo que para saber si éstos son los principales consumidores de 
frutos de :!'l.,_ havanense se marcaron JO frutos maduros en 11 plantas 

elegidas aleatoriamente, entre el 5 y el 8 de agosto de 1988. Estos 

frutos se distribuyeron en un minimo de J ramas en cada planta y 

se contaron a las 6: 30 y 18: 30 hrs todos los días, hasta que 

desaparecieron todos los frutos marcados. 

Es importante mencionar que en estos experimentos únicamente 

se tomó en cuenta el número de frutos que desaparecieron en el día 

y en la noche, pero no se pudo distinguir entre los frutos 

dispersados y los frutos que se pierden por depredación pre

dispersión. 

DEPREDACION DE SEMILLAS. 

En julio de 1989 se realizó un experimento con objeto de 

comprc;:>bar si hay depredación diferencial de semillas de :!'l.,_ 

havanense con respecto a la distancia de la planta madre y a la 

densidad en que se encuentren las semillas. Este experimento se 

hizo partiendo del supuesto de que todas las semillas que 
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desaparecen. del suelo son. d~PJ:!'ldª<:liis:~ 
_,,'. .. ,·.... ,, 

El diseño fué ún e~p2;i~~nt:~ con.· los' sJguientes 
factores: 

: .. ·' .:i'·- .-.},~.'._, .. 

1) Densidad- Suponiendo que distintos frugivorós ;depÓs.itarian · 

diferente número de semillas, se hizo un tratal11.iellto' c6n dos 
niveles: 

-Alta densidad (15 semillas) y 

-Baja densidad (3 semillas). 

suponiendo que ésto es una aproximación al máximo y minimo que los 

frugívoros dispersan. 

2) Distancia- Con dos niveles: 

-cerca de una planta focal (a no más de 1.5 m del final 
de la copa). 

-Lejos (al menos a 20 m de la misma planta). 

3) Exclusión: 

-Colocando las semillas dentro de una jaula que no 

permitiera el acceso a las semillas a ratones y animales 

de mayor tamaño. 

-Sin exclusión, colocando las semillas en el suelo, y 

sin ningún tipo de protección. 

y se colocaron 15 réplicas de cada tratamiento. 

Las semillas se colocaron en un área de 20 x 20 cm. Para 

localizar el área, se colocaron 2 clavos que coincidían con las 

perforaciones practicadas en un cuadro portátil hecho de aluminio. 

Las exclusiones se elaboraron con malla de gallinero. Se 

construyeron cajas sin tapa con dimensiones de 22 x 22 cm de base 

y 10 cm de altura. La luz de la malla no permitía la exclusión de 
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insectos. 

La variable de respuesta fué el número de semillas remanentes. 

Los registros se hicieron cada 2 a 3 días hasta completar a días 

para cada réplica. 



ºRESULT]\DOB 

PATRON DE FRUCTIFICACION A NIVEL POBLACIONAL 

En las plantas de Erythroxylum havanense existe una relación 

temporal fija entre la floración y la fructificación. Para dos años 

consecutivos los intervalos transcurridos entre estos eventos 

fueron constantes y 1 como señalan los datos, el patrón_ de 

fructificación refleja el patrón de floración. 

Tanto en 1987 como en 1988 el tiempo promedio transcurrido 

entre la floración de una planta y su fructificación fué de 21 días 

(1987 d.s.=4.6996, 1988 d.s.=4.093, n=45) (Dominguez 1990). Sin 

embargo, a nivel poblacional, tanto el patrón de floración como el 

de fructificación fueron distintos en los dos años. Mientras que 

en 1987 hubo un pico de floración y uno de fructificación, en 1988 

la floración tuvo tres picos y esto se reflejó en el patrón de 

fructificación. 

En la figura 5 se aprecian las diferencias en los patrones de 

floración y fructificación de 45 plantas estudiadas en 1987 (fig. 

5a) .y 1988 (fig. 5b) (Dominguez 1990). Para cada planta se 

consideró la fecha en que el número de flores fué máximo y el día 

de inicio de la maduración de los frutos. 

A pesar de que todas las plantas responden al estimulo del 

agua para iniciar su ciclo reproductivo anual, la variación 

provocada por factores físicos o biológicos, puede reflejarse en 

distintos tiempos de respuesta entre los individuos. Esta 

diferencia en la respuesta se observa en el patrón de floración, 

y por lo tanto, en el patrón de fructificación. Por ello podemos 

esperar que si la floración en .!h. havanense es sincrónica y masiva, 

el patrón de fructificación también lo sea. 
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Para que la fructificación sea sincrónica y masiva es 

necesario que todos los individuos de la población produzcan frutos 

simultáneamente y que el periodo de fructificación de cada planta 

sea corto. Aquí cabe aclarar que los términos de sincronía y 

masividad son relativos, y sólo tienen sentido cuando se utilizan 

con fines comparativos con otras especies. 

En una muestra de 45 plantas de E..,_ havanense, transcurrieron 

sólo 8 días entre el inicio de la maduración de frutos en la primer 

planta y el inicio de la maduración en la última. Por otro lado, 

para una muestra de 51 individuos, el tiempo que transcurrió entre 

la maduración de los primeros frutos y la remoción de los últimos 

fué de 37 días. Este periodo, comparado con el de otras especies, 

está muy por abajo del promedio (x=lOB días, d.s.=60 días, n=l07 

especies) (figura 6). 1h_ havanense queda en la segunda columna del 

histograma, junto con especies cuyos periodos de fructificación son 

de más de uno y menos de dos meses. 

Cabe mencionar que el año de 1988 fué aparentemente atípico, 

ya que hubo 3 picos de floración, y sólo hubo uno en 1987. Esto 

provocó que la fructificación tuviera una duración mayor. Es 

probable que en años "típicos" el periodo de fructificación sea 

menor a un mes. De ser así, E..,_ havanense quedaría ubicada en la 

primera columna del histograma, junto con otras cinco especies con 

periodos de fructificación muy cortos. 

Los datos que se proporcionan en otros estudios sobre la 

duración de los periodos de fructificación son poco precisos, e 

impiden hacer una caracterización más fina de los periodos de 

fructificación (para información sobre otras especies consultar el 

apéndice I). Sin embargo, comparando las características del patrón 

de fructificación de 1h_ havanense con el de otras especies, es 

posible considerar que, en términos relativos, la fructificación 

de E..,_ havanense es sincrónica, masiva y de corta duración. 
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Otro aspecto que es importante definir I es la relaciÓ~ que 

existe entre los procesos de maduración y remoción de ·frut~s en 

una población durante una temporada de fructificac.ión: E:;;t~~~se 
definió como dinámica de la fructificación. 

La dinámica de fructificación en Jh. havanense durante 1988 se 

determinó en una muestra de 51 plantas. En la figura 7 se muestra 

el destino de los frutos producidos por las 51 plantas consideradas 

en este trabajo. El área correspondiente a frutos inmaduros 

disminuye rápidamente, debido a que el 90% de los frutos madura en 

un periodo de sólo 20 dias, y como lo muestra la figura 7, el área 

que corresponde a frutos maduros no aumenta en la misma proporción. 

Esta diferencia entre los frutos que maduran y los frutos maduros 

presentes muestra que la tasa de remoción es muy alta y que después 

de madurar, el fruto permanece muy poco tiempo en la planta. En la 

misma figura se puede observar que el patrón de maduración de 

frutos fué bimodal. Como ya se habia mencionado, este patrón fué 

sólo un reflejo del patrón de floración. 

PATRON DE FRUCTIFICACION A NIVEL INDIVIDUAL 

Es probable que factores como el tamafto de la cosecha, la 

duración del período de fructificación y la dinámica temporal en 

la disponibilidad de frutos, sean factores que influyen en la tasa 

<.le remoción de frutos por frugívoros (Howe y De steven 1979, llowe 

y Vande Kerckhove 1980, Howe y Vande Kerckhove 1981, Jordano 1982, 

Davidar y Morton 1986, Murray 1987). Esta relación entre el patrón 

de fructificación y la dinámica de remoción fué explorada para Jh. 
havanense. En primer lugar se describieron aspectos particulares 
del patrón de fructificación individual y posteriormente se 
analizaron las relaciones entre éstas caracteristicas y la dinámica 

de remoción. 

En 1988 el número total de frutos producidos por individuo 
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varió en un)::angó~entre 2 y 1602 (x=247 frutos, d.s.=315.3, n=51) 

(figura 8). El tiempo promedio transcurrido entre la maduración 

del primer fruto y la maduración del 95% de la cosecha fué de 13 

dias (d.s~=3.905, n=51) y la tasa promedio de maduración fué je 20 

frutos por día (d.s.=26.20, n=51). A nivel individual la duración 

del periodo de fructificación varió entre 6 y 30 dias (figura 9). 

Remoción de frutos como función del tamaño de la planta 

En esta sección se explora la relación entre el tamaño de la 

cosecha y los patrones de remoción de frutos por planta. Con el 

objeto de resumir la dinámica de fructificación y remoción de cada 

planta se hizo una regresión entre el número de frutos por planta 

y el tiempo. De esta manera, la ordenada en el origen y la 

pendiente resumen toda la información para un individuo particular, 

ya que la ordenada al origen es una estimación del tamaño inicial 

de cosecha, y la pendiente representa la tasa de remoción de frutos 

por día de cada planta. Las plantas cuyo tamaño de cosecha fué 

menor a 10 frutos no fueron incluidas en el análisis, quedando 45 

de las 51 plantas iniciales (ver apéndice II). En los 45 casos se 

obtuvo una r 2 > 0.66 (en 41 casos r 2 > 0.85), y todos los ajustes 

fueron significativos (p<O. 04), por lo que estos estimadores pueden 

considerarse adecuados en la regresión lineal, y se puede afirmar 

que la tasa de remoción es constante para cada planta. 

La variación en la tasa de remoción como función del tamaño 

inicial de la cosech~ se calculó utilizando los valores obtenidos 

para cada planta, y se hizo una regresión de la tasa de remoción 

individual contra el tamaño de cosecha inicial. 

Los parámetros estimados permiten evaluar la relación entre 

el tamaño de la cosecha inicial de un individuo y la tasa de 

remoción de frutos (número de frutos removidos/día). Los resultados 

muestran que la tasa de remoción aumenta linealmente al aumenta'r 
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e_l_ número inicial de frutos (r2 O. 8145) (cuadro 7 1 figura 10). 

- c~ro 7. An6l,isis de varianza de le regresión lineal ~ntre-;e fe~;-¿~ r~eiÓ~-y el tamaño 
inicial de coseche, - , - ', - ' 

Fuente de variad 6n Suna de Cuodrodos 
Modelo 36098.544 
Error 8220.5493 
Total (corr.) 44319.093 

g.l. 
1 

43 
44 

F ~robobi_lidad _ _-
188~824- :': --,:,;;-.00001 

Este resultado podria deberse a la variación en las tasas de 

maduración de frutos entre las plantas con cosechas grandes y 

cosechas pequeñas. Corno el tamaño inicial de la cosecha no refleja 

la variación diaria en el número de frutos maduros que una planta 

presenta a los dispersores (Thompson y Willson 1979, Fleming 1981, 

Howe y Vande Kerckhove 1981, Jordano 1982, Estrada 1984, Herrera 

1984b, Moermond et fil_.. 1986, en J'h havanense no se observaron 

frugivoros consumiendo frutos inmaduros), la tasa de remoción 

podría ser una función de la tasa de maduración de frutos, sobre 

todo suponiendo que los frugivoros consumen los frutos maduros 

independientemente del tamaño total de la cosecha de la planta. 

Por otro lado, en Chamela Jh_ havanense está distribuido en 

parches de distintos tamaños, por lo que el número de frutos 

maduros disponibles varia de acuerdo al tamaño de la agregación. 

Por lo anterior, es importante determinar de manera más fina 

la forma de las relaciones numéricas entre la cantidad de frutos 

maduros disponibles diariamente y la intensidad de la remoción 

cuando se excluye el efecto de la tas~ de maduración. 

Este análisis se hizo por medio de una correlación múltiple 

entre el número de frutos removidos por planta por día como 

variable dependiente; y el número de frutos maduros por planta por 

día, y el número ·de frutos maduros por parche por dia, como 

variables independientes. 
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El análisis parte de las siguientes suposiciones, qU:e no .son 

excluyentes entre si: 

1) Cada dia es independiente del anterior. 

2) Los pájaros no aprenden, es decir, que el visitar un parche 

un una ocasión no influye sobre las visitas subsiguientes. 3) La 

respuesta de los frugivoros depende de las condiciones del parche 

para cada dia. 

El análisis de regresion múltiple fué altamente significativo 

{cuadro B), y las dos variables independientes tienen un efecto 

sobre el número de frutos removidos por planta por dia (r2 = 

0.4515) (cuadro 9). El número de frutos maduros por planta por dia 

genera un incremento en el número de frutos removidos por planta 

(c.f. cuadro 9). En cambio, la relación entre el tamaño del parche 

y el número de frutos removidos por planta es menor que en parches 

pequeños (c.f. cuadro 9). Este último resultado podría deberse a 

un efecto de dilución generado por el tamaño del parche. 

Cuadro 8. Análisis de vorionze de lo regresión núltiple del minero de frutos removidos por dfn como función 
del tnmoño de lo planto y del tomoño del parche. 

Fuente de Vorioción SllM de Cuadrados g. l. 

Hodolo 
Error 

Total (Corr.) 

468687 
566533 

1035221 

2 
678 

860 

Probabl l idnd 

363. 180 ·ºººº 

Cuadro 9. Ajusto del ~olo de los frutos dispersados por planto contra los frutos maduros por planta 
por dio y los frutos rMduros por porche por dfa. 

Vorioble Independiente 

CONSTANTE 
FR. HADUROS POR PLANTA POR DIA 
FR. HADUROS POR PARCllE POR DIA 

coeficiente Err. Estond. 

4.09963 
o .336939 

·0.004316 
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1 .410847 
0.012679 
0.001602 

2.9058 
26.5749 
·2.6963 

slgnl f iconclo 

0.0038 
0.0001 
o. 0071 



VISITANTES 

En observaciones directas, sólo se registraron individuos de 

tres especies de aves consumiendo frutos de Erythroxylum hava¡¡ense. 

Estas especies son: Cyanocompsa parellina (Emberizidae), Myiarchus 

sp (Tyrannidae). y cyanocorax sanblasiana (Corvidae). Los datos 

obtenidos se resumen en el cuadro 10. 

A pesar de que el mayor número de registros fueron de 

Cyanocompsa parellina, es probable que esta especie tenga poca 

importancia como dispersor, ya que los individuos desprenden el 

fruto perchados en la planta, sólo consumen la pulpa, y tiran la 

semilla bajo la misma planta. Al parecer, las semillas no sufren 

ningún daño. 

Por otro lado, tanto Myiarchus sp. como cyanocorax sanblasiana 

consumen el fruto completo y no permanecen mucho tiempo en el 

parche. Esto hace suponer que son dispersores eficientes que 

transportan las semillas lejos de las plantas progenitoras. 

cundro 10. Observaciones directas de frugfvoros coosunidores de 5..:_ hnvoncnse. 

ESPECIE FECHA HORA PERMANENCIA TECNICA OESPLAZAH 1 ENTO OIROS 

9'.nnoc~ :rnnbl as f nnn 21-Jul-68 7:38 mlis de 1 mfn Perchodo Fuera del parche 
Cynnocorax snnbl ns i onn 23-Jul ·68 8:17 Perchado 
Hyiarchus sp. 23-Jul-68 9:50 Volondo Se vo a un árbol 

vecino o comer 
Cyílnocortpsíl pnrcl l inn 28-Jul-68 9:25 4 min 42 seg Perchado Solo come fr. mncJ1Jros 

Tira loscmilln. llcmbrn. 
f.y_rynocC11p¿fl m!!_C L l i nn 28-Jul-68 9:30 Hncho 
_9'.nnoconpsn parel l ina 28-Jul-88 9:50 1 min 33 seg Perchado Solo corT1C fr. mc:1duros 

y volando Tira lo scmfllo. llC1rbre.-. 
cynnoconpso ~ 28-Jul-68 10:40 1 min 12 seg Volando Solo come fr. maduros. 

Hacho .. 
Cynnocoop~n porcl l inn 30-Jul-68 9:25 9 ••9 Perchado Solo come fr. moduros 

lfcnbro. 
Cynnocoopsn oorcl l inn 30-Jul-68 10:06 3 min 11 seg Col godo Tiro la scmill~ y parte 

y perchado de lo pulpa. HC'flbro. 
~-~IQ!!.!! P.:Otclllnn 30-Jul ·68 11: 15 2 mfn 1 aeg Perchodo Jlen1bra. 
f)'.nnoconpsn parcl L ina 30-Jul-68 11:50 1 mfn 52 seg Pcrchndo Hembra. 
Hy i tirchU!ii sp. 4-Ago-89 17:25 menos de 1 min Perchado 
cy.1nocornx sonblas fono 8-Ago-89 13:00 
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En ningün caso se observó consumo de frutos inmaduros,_ po~_lo 

que se puede suponer que sólo se dispersaron semillas de frutos 

maduros. Esto corrobora las suposiciónes de la sección anterior. 

De manera complementaria se realizó un muestreo con redes. 

•rodas las aves frugivoras capturadas se mantuvieron .en bolsas de 

lona por un período de media hora. Este diseño permitió analizar 

el contenido de las excretas, ya que casi todas las aves defecaron 

dentro de las bolsas. De ésta manera es posible determinar el 

estado de las semillas de .!'.L._ havanense excretadas y además 

identificar aves frugívoras que no fueron observadas directamente. 

En los muestreos con redes se encontraron restos de frutos de 

.&... havanense en individuos de 4 especies de aves: 

MYiarchus tuberculifer - Uno de tres individuos defecó restos 

de pulpa, aparentemente de .&... havanense. 

Cyanocompsa parellina - 5 de 11 individuos defecaron restos 

de pulpa de .&... havanense. 

Trogon citreolus - 2 de 2 individuos defecaron restos de pulpa 

de .!L.. havanense , y además uno de estos individuos defecó semillas 

de .!L._ havanense en buen estado. 

Vireo olivaceus flavoviridis - 1 de 15 individuos defecó 

restos de semilla y 4 de 15 defecaron restos de pulpa, 

aparentemente tanto las semillas como la pulpa eran de .&... 

havanense. 

En el cuadro 11 se muestran los datos obtenidos sobre estas 

especies en los muestreos con redes. Además, se observaron 

individuos de Ortalis poliocephala defecando más de 30 semillas de 

.&... havanense por excreta (C. Martinez del Ria, com.pers.). 

Con estos datos se hicieron categorías de dispersor como 

sigue: i) dispersor de "alta calidad", aquel que aleja a las 

semillas de la planta progenitora y las deposita en sitios dónde 
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CuOOro 11. ConsunidOi'es -di? É..:,. hovoncmse. Individuos cnpturodos en redes Cj=juvenil, h=hC11oro, m=macho). 

ESPECIE FECKA HORA CULMEN COMISURA AL~ TARSO PESO OEFECACION 

EXP. Cmnl Cnrnl (f!l'll) (nm) (gr) 

~oconpsn o.,rcl l inn 6-ogo-68 8:00 14 10 65 20 16.5 Sin scmtt los 
Cyonoc01roso pnrel lino h. 10-ogo-68 11 :45 9 12 65 15 17.25 Insectos. Semillas 

de otra cspocle 
Cynnocoopsa parel l ina h. 7-ago-89 17:45 13.05 8.55 60.5 19 17 Pulpa JOOrodo 

(¿Guopiro7) 
Cyonocoopsn parcl lino m. 13-ogo-68 10:30 11 8 70 15 17 
cynnocOllpc:;o parcl lino m. 5-090·68 11 :00 14 9 68 19 16 
cynnoccxipsn parcl lino m. 5-ago-88 14 8 69 17 15.S Pulpa rojo• 
Cynnocoopso pnrcl 1 ino m. 5-ogo-88 14 8 70 17 14 .5 rulpn roja* 
Cynnocoopso parcl lino m. 7-090·88 12:00 13 9 70 21 15.5 Heces con pulpa 
Cynnoconpso parcl lino m. 9-ogo-88 tarde 14 8 67 21 17 
Cynnocwsa parel lino m. 6-ego·89 16:30 14.8 9.9 67.75 18.05 17 Pulpo mornda 
Cyonocormsri oorel l \no m.j. 5-090·88 14 7 63 16 14.5 Pulpo rojo• 
Cynnocoopso parellino m.j. 6-090·88 13:00 14.3 6 68 16 19 Pulpo rojo• 
Cynnoconpsa pi!rell ino m.j. 7-ogo-88 10:40 14 10 66 21 15 
Cyonocoopso pare l lino m. j. 26- )ul-89 17:30 11 10.5 59.75 18.4 16.5 Pulpo rojo* 

Hyiorchus tubercul ffcr 5-090·88 11:00 15 12 75 20 16.5 
Hyinrchus tubcrcut i fer 6·090·68 1!:30 22.1 11.8 87 23 26.25 Pulpo rojo* 
Hyiorchus tubcrcul i fer 7-ogo·BB 12:00 18 16 76" 22 18 

Trogon ci trcolus h. 5-090·88 21 20 138 18 67.5 Pulpa roja• 
Trogon citreolus m. 5-ogo·BB 13:30 20 15 128 15 74 Semillas de~ 

Vlreo o. flnvovlridls 10-ogo-88 11:00 6 15 78 15 19.25 Insectos 
~;: flovoviridis 10-ogo-88 11 :45 6 14 72 13 15.75 
Vireo ~ flovoviridis 12-ogo-88 13:45 16 10 79 16 21.5 
Vireo ;.- flnvovfridis 23-ego-89 18 8 77 17 18.5 
Vlreo ;:- flnvovfridis 23-ego·89 15 9 78 16 17.5 
Vi reo Q:. flnvovfridis 5-ogo·BB 15 8 75 20 15.5 
Vi reo o. tlnvoviridis 6-090·88 11:30 14.9 8.6 81 19 17.5 Pulpo rojo• 
Vfreo ~ flevoviridis 6-ogo-88 9:00 16 11 82 21 17.5 Semi l los 

destruidos** 
Virco o. flnvovlridis 6·ogo·BB 13:00 14 .1 10.1 85 16 19 Pulpo rojo• 
Vi reo 0:- flovoviridis 26- jul-89 14:00 12 8.9 72.6 23 17 Defccnc:i6n omnrlllo 
Virco ;;:-- flnvoviridis 30-jul-89 12:00 17.35 11.6 80.25 20.55 16.5 Defecncfón nnronJe 
Virco ;;:- ftavovfridis 2-ogo-69 12:00 14.3 9.3 70 12.3 17 
\iin~o ;;-:- ft~voviridis 2-ngo-69 12:30 15.7 10.15 72_9 21.25 19.5 Oefccoción nm.1rilln 
Ylt'S2 ~ }invoviridis 4·ngo·89 9:00 14.3 10.2 74.J 18.3 16 
Virco 2...:. llnvoviridis 4-ogo-89 18:30 13.8 8.1 71.4 22 20.5 Pulpn rojo• 

* Pulpa de 1h havanense 

** Depredador de semillas de g_,_ havanense 
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pudieran llegar a desarrollarse, ii) dispersor de "baja calidad", 

aquel que generalmente no transporta las semillas fuera de la 

cobertura del progenitor, pero no destruye las semillas, y iii) 

depredador, el animal que destruye las semillas. Se agruparon a 

los consumidores de ~ havanense de acuerdo a estas categorías. 

Ortalis poliocephala, Myiarchus sp., Trogon citreolus y 

Cyanocorax sanblasiana se clasificaron como dispersores de "alta 

calidad", Cyanocompsa parellina como dispersor de "baja calidad", 

y Vireo olivaceus flavoviridis como depredador. 

REMOCION DIURNA Y NOCTURNA DF, FRUTOS 

Con objeto se saber si la remoción de frutos de _¡;;_,_ havanense 

ocurre principalmente durante las horas de luz o durante la noche, 

se comparó el promedio de frutos removidos durante el día contra 

el promedio de frutos removidos en la noche en las 11 plantas dónde 

se marcaron frutos. Debido a que la distribución delos datos no es 

normal, se utilizó una prueba no paramétrica (U de Mann-Whitney) 

para comparar las dos muestras. 

Cu.">Úro 12. An6l lsis de lo remoción diurno y nocturno de frutos 

DIA 
Ha. de observaciones 11 
Promodlo 17.3636 
Oesv. Estondord 6.10365 
Hcdlone 16 
Rongo promedio 14.2727 

HOCHE 
11 

11.2727 
5. 90069 
9 
8. 72727 

U e •1.97498 
p e O. 0482707 

La remoción diurna fué significativamente mayor que la 

nocturna (cuadro 12). Debido a las aves frugivoras están activas 

durante las horas de luz, y muchos mamiferos frugívoros son de 

hábitos nocturnos, se consideró que las aves son los principa.les 

consumidores de frutos de _¡;;_,_ havanense. Sin embargo, es probable 
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que los corísu~~~o:i:esncicturnos t~mbién"tengan un papel importante 

en la dispersión de ~~millas de esta especie. 

CJ\LioJ\D DE LOS FRUTOS 

Los resultados de los análisis bromatológicos de los frutos 

de R.,_ havanense se presentan en el cuadro 13. 

Se consideró la calidad de los frutos haciendo referencia 

únicamente al contenido de nutrientes, y en éstos términos se 

utilizaron datos de la literatura y se elaboró un indice relativo 

para evaluar la calidad de los frutos de R.,_ havanense comparados 

con los de otras especies (ver datos en el apéndice III). 

Este indice se construyó considerando por separado el 

porcentaje de base seca de los 3 grandes grupos de nutrientes 

(lipidos, carbohidratos y proteínas) y el contenido energético de 

los frutos (expresado en k~localorias/gramo). Se convirtieron a 

términos relativos los porcentajes (y las kcal/gr), asignándose un 

valor de 1 al máximo reportado para cada grupo de nutrimentos. 

Cundro 13. Corrposfcfón de los frutos y scmlllos de .L. hovoncnse (los porcentojes son en peso seco) 1 

X de agun 
Bnsc seco 

X Proteína cr~a2 

X Groso Cruda 
X Ccni zas 

Corboh i dra tos 
X r lbro cruda 
X Elementos libres de nitrógeno 

Kcol/gr oprox. 

PULPA 
73.13 

8.5 
34.99 
1,69 

6.7 
48.09 
5.85097 

SEH!LLA 
53.3 

11.92 
7.4 
1.63 

5.68 
73.37 
4 .0824 

1 Am\lisis renlizndos en lo focultod de Medicina Veterinorh y Zootecnia, U.N.A.H., 1988. 
2 Protefnn + conpuestos nltrogrmodos 
3 lfpidos + sustoncins solubles en éter 



Con respecto éste indice, la pulpa de fu havanense_c1:u,vo_ los_ 

siguientes valores: 

Lipidos: 0.522 

carbohidratos: 0.529 

Proteínas: 0.395 

Kcal/gramo: 0.818 

Haciendo referencia únicamente al contenido de nutrientes, 

estos frutos se pueden considerar como frutos de alta calidad, ya 
que presentan contenidos de lipidos, carbohidratos y proteínas, 

asi como de kilocalorias por gramo, por arriba del promedio, de la 

mediana y de la moda (figura 11, cuadro 14). En el apéndice III se 

encuentran los datos para cada especie, asi como la referencia del 

trabajo de dónde se tomó cada dato. 

Cuodro 14. Resuncn de los Indices nutrimcntoles poro varias especies de frutos (datos para coda especie . 
en el opéndice 111). 

Variable Indice Indice de Indice de Indice Energético 
Lipfdi co Corbohldratos Proteínas (kcal/gr) 

lomoño de Muestra 60 33 58 48 
Pr~dio 0.277 0.370 0.307 ~:~~i X 10·3 Hoda 0.011 0.584 0.22 
Desviación estandard ~:~ij X 10"3 

0.053 0.191 ~:~~~ X 10"4 Hfnlmo 0.306 0.075 
H"xirno 1 1 1 1 

DEPREDACION DE SEMILLAS 

Con el objeto de evaluar las consecuencias a corto plazo de 

la dispersión de semillas en términos de la probabilidad de 

sobrevivencia en las primeras etapas del desarrollo de .!L. havanense 

(semillas y/o plántulas), se realizó un experimento simulando 

varias situaciones de densidad de semillas y distancia con respecto 
a la planta madre, acordes con las observaciones de campo. 

Se colocaron semillas tanto debajo de la planta madre, tal 

como lo harían los dispersores de baja calidad; como semillas 
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alejadas aproximadamente 20 m de éstas plantas, por suponerse 

- q-ueas:i. lo harían los dispersores de al ta calidad. En cuanto a la 

densidad, se simuló, por un lado, el tipo de dispersión realizada 

por animales como chachalacas, que depositan las semillas de manera 
agregada, y por otro, simulando la dispersión que realizan 
f:rugívoros de menor talla, que depositan pocas semillas a la vez. 

Se realizó un análisis de varianza de 3 factores (distancia, 
densidad y exclusión) cada uno con dos niveles. Se utilizó una 

transformación de arcoseno (esta transformación se usa cuando se 

trabaja con procentajes o proporciones que tienen una distribución 

binomial (Zar 1974)), y la variable de respuesta fué la proporción 

de semillas remanentes. El análisis supone que la desaparición de 

semillas sólo se debió a depredación. 

En el cuadro 15 se muestra el resulta do del análisis de 
varianza, y en el cuadro 16 los promedios de cada tratamiento. Ni 
la densidad ni la distancia fueron significativas, pero el 

tratamiento de exclusión fué altamente significativo (p < 0.001). 

Este resultado indica que la depredación de semillas es muy alta, 

ya que las semillas protegidas tienen una probabilidad mucho mayor 

de escapar de los depredadores que las semillas no protegidas. 

Cuadro 15. Análisis de variDnza de le probobilidnd de sobrevivcncio en semillas de L. hnvancnse 

fuente de vorinci6n SlXTll'I de Cuodrndos g. l. Nivel de Sfgnificnncla 

HECTOS PRINCIPALES 9.0632099 3 15.499 .0000 
OENS IOAD .0014973 1 .008 .9313 .. 
DISTANCIA .1399042 1 • 718 .4077 
EXCLUSION 8.9218085 1 45.771 ·ºººº 

INTERACCIONES DE 2 FACTORES .3638328 .622 .6021 
DENSIDAD X DISTANCIA .1399042 .718 .4077 
DENSIDAD X EXCLUSION .1975473 1.013 .3162 
DISTANCIA X EXClUSION .0263812 .135 .7176 

RESIDUAL 22.026494 113 
TOTAL CCDRR.) 31.453537 119 
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E~ muy probable que los principales depredadores de semillas 

sean roedores o animales de mayor tamaño (ej. Nasua lli!filli! o 

Didelphis virginiana), ya que la luz de la malla utilizada permitía 

el paso de insectos. 

cuadro 16. Tabla de promedios del análisis de 
varianza de la probabilidad de sobrevivencia 
de semillas de !h. havanense. 

Número de 
Tratam. Réplicas Promedio 

DENSIDAD 
A 60 5.716 
B 60 1.233 
DISTANCIA 
c 60 3.116 
L 60 3.833 
EXCLUSION 
E 60 5.483 
SE 60 1.466 
DENSIDAD por DISTANCIA 
A c 30 5.000 
A L 30 6.433 
B c 30 l. 233 
B L 30 l. 233 
DENSIDAD por EXCLUSION 
A E 30 9.266 
A SE 30 2.166 
B E 30 l. 700 
B SE 30 .766 
DISTANCIA por EXCLUSION 
c E 30 4.966 
c SE 30 l. 266 
L E 30 6.000 
L SE 30 1.666 

Total 120 3.475 

A= olto dcnsfdod 
8• boJn densidad 
C= cerco de la plnnto madre 
L= lejos de ln planta madre 
E= con exclusión 
SE= sfn exclusión 
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Error 
Estandard 

0.640 
0.145 

0.498 
o.591 

0.631 
0.259 

0.852 
0.953 
0.196 
0.218 

0.770 
o. 455 
0.199 
0.177 

0.838 
o. 267 
0.948 
0.445 

0.231 



DISCUSION 

DINJIMICA DE LA FRUCTIFICACION Y REMOCION 

La fructificación y la dispersión de semillas comprenden la 

fase final del proceso de reproducción y el inicio del desarrollo 

de nuevos individuos (Van der Pijl 1982, Janzen 198Jb). El patrón 

de dispersión de semillas está determinado por elementos 

temporales y espaciales (Harper 1977). El elemento temporal está 

determinado por el patrón de maduración de frutos y por el tiempo 

que transcurre hasta que estos frutos son removidos de la planta 

(patrón de fructificación) (Harper 1977). Bajo ciertas 

condiciones (por ej. sequia prolongada), el patrón de 

fructificación puede ser de gran importancia para determinar el 

éxito o fracaso en el establecimiento de nuevos individuos. Por 

otro lado, el elemento espacial está definido por la manera en 

que .los dispersores distribuyen las semillas. En especies con 

diásporas zoócoras, cuando el patrón de fructificación influye 

sobre la atracción de frugivoros, también influye sobre la 

distribución espacial de las semillas. Por estas razones es 

importante conocer la dinámica de la fructificación y de la 

dispersión de semillas. 

En este trabajo se describió el patrón de fructificación y 

remoción de frutos de 11,_ havanense, tratando de distinguir las 

posibles consecuencias de estos patrones sobre el éxito 

reproductivo de las plantas. 

En la literaturaºes común encontrar que el éxito en la 

dispersión se evalúa a través del efecto del tamaño de la cosecha 

sobre la proporción de frutos removidos (Howe y De steven 1979, 

Fleming 1981, Davidar y Morton 1986, Murray 1987). Dicha 

proporción se ha usado como un estimador de la adecuación 

relativa de los individuos, ya que se ha supuesto que la 

selección natural actúa favoreciendo los tamaños de cosecha donde 
se maximiza la proporción de progenie dispersado / esfuerzo reproductivo (Murray 1987). 
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Esta suposición se basa en la idea de que un focremento ene er 

esfuerzo reproductivo en una estación se refleja en une déb:-emento 

en la función reproductiva en las estaciones subsiguientes 

(llarper 1977, Howe y Smallwood 1982, Murray 1987). .• 

En particular, en _¡;;_,_ havanense la asignación para la función 

reproductiva es independiente entre los años y por lo tanto el 

tamaño de la cosecha de una estación no influye sobre el tamaño 

en el siguiente año (Domínguez 1990). Por lo tanto, en _¡;;_,_ 

havanense la inversión en la función reproductiva en un año no 

afecta el desempeño posterior de la planta. Si se parte del 

supuesto de que _¡;;_,_ havanense es una excepción, en otros casos se 

esperaría encontrar tamaños de cosecha óptimos, en los que se 

maximizara la proporción frutos removidos/frutos producidos. Sin 
embargo, al consultar la literatura se observa que no existe un 

patrón definido entre la proporción de frutos removidos y el 

tamaño de la cosecha. Por ejemplo, en Virola surinamensis y en 

Guarea glabra la proporción de semillas removidas es 

independiente del tamaño de cosecha (Howe y Vande Kerckhove 1981, 

Howe y De Steven 1979). Tampoco hay relación entre estos dos 

parámetros en Phytolacca americana, Lindera benzoin, Sassafras 

albidum, 'l'oxicodendron radicans, Aralia spinosa o en Viburnum 
f!~ntntum (Davidar y Morton 1986). Por otro lado, tanto en 
Phytolaccn rivinoides como en Witheringia solanacea y li_,_ 

coccoloboides la proporción de frutos removidos por día 

disminuye al aumentar el tamaño de la cosecha (Murray 1987). La 

conclusión a la que se ha llegado al no encontrar una relación 

positiva entre la proporción de semillas removidas y el tamaño de 

cosecha es que la adecuación de los individuos no incrementa al 

aumentar su inversión en la producción de frutos. 

Sin embargo, la adecuación de un individuo está definida en 

gran medida por el número relativo de descendientes con que 
contribuye a la siguiente generación (Begon et al. 1986), y esto 
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no necesariament~ está ligado a la eficiencia en el uso de 

recursos (Harper 1977). Visto de esta manera, la adecuación de un 

Tndividuo- no depende de la proporción, sino del número absoluto 

de semillas dispersadas, y las plantas con cosecha-s grandes 

tienen el potencial de dispersar más frutos. 

Teóricamente la relación entre el número de frutos removidos 

y el número de frutos producidos puede comportarse de distintas 
formas. En particular podemos pensar en los tres casos generales 

que se ilustran gráficamente en el siguiente modelo: 

FP 
Número 

de Frutos 

Removidos 
A 

B 

e 

Dónde FP=frutos producidos. Este seria el caso ideal, en que 

todos los frutos producidos son removidos y m=l. 

En el caso A, el número de frutos removidos siempre es menor 

que el número de frutos producidos, pero el número de frutos 
removidos aumenta de manera constante al aumentar el tamaño de ·1a 
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C:o-secha. En este caso, lo más relevante es el valor de la 

pendiente de la recta A, ya que este valor nos indica la 

eficiencia en la dispersión. si el valor de la pendiente de.A es 

cercano a 1, prácticamente todos los frutos producidos son 

removidos. En cambio, si la pendiente es cercana a cero, el 

incremento que pueda existir al aumentar el tamaño de la cosecha 

probablemente no influye de manera importante sobre la adecuación 

de la planta. Al aumentar el tamaño de la cosecha, la diferencia 

entre los frutos producidos y los dispersados aumenta (es decir 

mprod - mdlsp aumenta con el tamaño de cosecha) , pero la proporción 

de semillas dispersadas se mantiene constante, y el número 

dispersado aumenta. 

En el caso B, cuando las cosechas son pequeñas, 

prácticamente todos los frutos producidos son removidos. Conforme 

aumenta el tamaño de cosecha, la proporción de frutos removidos 

disminuye. Aunque el número de frutos removidos aumenta, cada vez 

el incremento es más lento. En este caso hay un proceso de 

saturación, y pasando determinado tamaño de cosecha, los 

frugívoros ya no tienen la capacidad de agotar el recurso. El 

número de frutos removidos sigue aumentando con el tamaño de la 

cosecha. Sin embargo, tanto la diferencia como la proporción 

entre el número de frutos producidos y los dispersados incrementa 

al aumentar el tamaño de cosecha, y es probable que las presiones 

de selección actúen en contra de un incremento sin límite en el 

número de frutos producidos. 
o 

Por último, en el caso c, se presenta un umbral de 

respuesta. Cuanto se tienen tamaños de cosecha pequeños, el 

recurso no resulta atractivo para los dispersores, y el número de 

frutos removidos es cercano a cero. Conforme aumenta el tamaño de 

cosecha, el número de frutos removidos aumenta exponencialmente 

hasta que, pasado cierto tamaño, el número de frutos dispersados 

se mantiene constante aunque aumente el tamaño de cosecha. Sólo 
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en este caso podemos hablar de un tamaño de cosecha óptimo que 

- p-tóbableinente se vea favorecido por presiones de selección .• En. 

este caso, el tamaño de cosecha óptimo está definido piJiei-pl.illto 

en que la curva C es tangente a la recta que representa a los 
frutos producidos (*) . 

.!L.. havanense se ajusta al caso A, ya que el número de frutos 

removidos aumenta linealmente al incrementar el tamaño de 

cosecha. De acuerdo con los datos reportados en la literatura 

(llowe y De Steven 1979, Howe y Vande Kerckhove 1981, Murray 1987, 

Davidar y Morton 1986) se observa que en varios casos hay un 

incremento lineal en el número de frutos removidos conforme 

aumenta el tamaño de la cosecha. Al observar esta relación, y por 

las razones que a continuación se plantean, es factible pensar 

que la contribución en número de hijos a la siguiente generación 

aumenta en las plantas que producen más frutos. 

En primer lugar, se debe considerar que el éxito en el 

establecimiento de la progenie es un evento azaroso que depende, 

en gran medida, del sitio donde la semilla se deposita 

(Wheelwright y Orians 1982, Janzen 1983b, Herrera l985b). Aunque 

es posible caracterizar sitios que física o microclimáticamente 

pueden favorecer el establecimiento de nuevos individuos 

(Augspurger y Kelly 1984, Sork 1987), las plantas no tienen 

manera de dirigir la dispersión hacia esos sitios ni en el tiempo 

ni en el espacio (Wheelwright y orians 1982, Herrera 1986). Los 

dispersores depositan las semillas de manera aleatoria y en pocas 

ocasiones en sitios adecuados (Wheelwright y Orians 1982, Janzen 

1983b), y otros factores, como la presencia de depredadores, 

también actúan sobre la -sobrevivencia de nuevos individuos (Dirzo 

y Domínguez 1986, Sork 1987, Howe 1989). En la fase post

dispersión, entre más semillas se dispersan, hay mayor 

probabilidad de que alguna escape a la depredación y/o llegue a 

un sitio adecuado para establecerse. Además, si el número de 
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semillas es sufJcientemente grande, también aumentá Ta 
p;~¡;~í;iJ..i.c:l;d-d~- q~e un individuo deje un mayor número de 

_descendientes. 

Hasta este punto, se ha supuesto que el número de semillas 

removidas varia de acuerdo al tamaño de cosecha. Pero en .lL.. 
havanense todos los frutos de una planta son removidos 

eventualmente. Por esta razón la discusión anterior parece perder 

todo sentido ya que aparentemente un tamaño de cosecha grande no 

confiere ninguna ventaja en términos de la proporción de la 

cosecha que es removida. Sin embargo, existe una gran variación 

en el tiempo en que los frutos son removidos, y en las plantas 

con cosechas grandes los frutos son removidos en menos tiempo. 

Las diferencias en el tiempo que las semillas permanecen en la 

planta pueden ser determinantes en el éxito del establecimiento 

de propágulos por las siguientes razones: 

a) si los frutos permanecen menos tiempo en el progenitor 

las semillas están menos expuestas a depredación o mortalidad 

pre-dispersión (Janzen 1970, Thompson y Willson 1978 y 1979, 

Herrera 1982b). 

b) .lL.. havanense no forma banco de semillas permanente 

(Dominguez 1990 y obs. pers.) y en Chamela la temporada de sequía 

es larga y severa. Esta especie fructifica al principio de la 

época de lluvias, y las semillas germinan a los pocos días de 

caer al suelo. Es de esperarse que cuanto antes se disperse y 

germine la semilla, más tiempo tendrá para desarrollarse y 

almacenar reservas antes del inicio de la sequ¡a (ver Janzen 

1967). Por lo tanto, en las plantas con tamaños de cosecha 

grande, además de la ventaja asociada con la mayor producción de 

progenie, hay una ventaja adicional por la remoción temprana de 

las semillas, lo que podría incrementar sus probabilidades de 
establecimiento. 
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Otro punto que vale la pena discutir es el referente al 

efecto que tiene una agregación de individuos sobre la remoción 

de frutos a nivel individual. Cuando los individuos se encuentran 

agregados, generalmente hay una mayor disponibilidad de frutos 

que cuando las plantas están aisladas. Por esta razón se podria 

esperar que para un frugivoro resultaría más redituable forrajear 

en parches que en plantas aisladas (Kacelnik y Krebs 1985, Janson 

et ª1..._ 1986), que y por lo tanto hubiera mayor remoción en 

agregaciones que en individuos aislados. En ~ havanense se 

encontró que este fenómeno ocurre a nivel de parche, sin embargo, 

en términos de una planta individual, el número de frutos 

removidos por día es menor entre más grande es el parche. 

El caso de ~ havanense no es excepcional. Se ha visto que 

las tasas de remoción de frutos están influidas por el tamaño de 

las plantas vecinas (Thompson y Willson 1978, Denslow et al. 

1986, Herrera 1986). Por ejemplo, en Sambucus pubens en plantas 

con cosechas grandes se removían más frutos, pero cuando los 

arbustos estaban agregados, la remoción en plantas del mismo 

tamaño era desproporcionadamente más lenta cuanto mayor fuera el 

tamaño de la agregación (Denslow et -ª.l... 1986). 

Una posible explicación de por qué la remoción es más lenta 

en plantas agregadas es que el efecto de un dispersor se "diluye" 

entre todas las plantas que visite. Así, aunque el número total 

de frutos dispersados pueda ser mayor en parches grandes que en 

parches pequeños, la remoción individual es menor en los parches 

grandes. Por esto se puede pensar que, en términos energéticos, 

al animal le "conviene" forrajear en parches grandes (Kacelnik y 

Krebs 1985), mientras que para la planta es más conveniente 

encontrarse aislada y producir un tamaño de cosecha grande. 

72 



Erythroxylum havanense Y SUS CONSUMIDORES 

Eri0 E-. havanense sol amente se reg .i~trar¿n - 6 especies_ de aves 

frugívoras aunque, como se discutirá más adelante, es probable 

qua·e1 número de consumidores sea mayor. 

La mayoría de las aves observadas son frugívoros "no 

especializados" (ej. Myiarchus sp., cyanocorax sanblasiana, 

Cyanocornpsa parellina), es decir, que consumen otros alimentos y 

no pueden subsistir únicamente a base de frutos {Snow 198lb) . Las 

aves que consumen frutos de .!L. havanense conforman un grupo 

heterogéneo dónde los miembros difieren entre si tanto 

morfológica como taxonómicarnente y también en sus hábitos 

alimenticios. Diferentes especies tienen distintos papeles en la 

dispersión y existen desde depredadores (Vireo olivaceus 

flavoviridis) hasta "dispersores eficientes" (Ortalis 

poliocephala y Trogon citreolus). Antes de discutir el papel de 

cada uno de los consumidores vale la pena hacer hincapié en 

algunos puntos. 

En muchos estudios de frugivoria se conoce la identidad de 

los consumidores, su frecuencia de visita, e incluso la 

proporción de frutos que cada especie conm.1me (Howe .1977, llowe y 

De Steven 1979, Howe y Vande Kerckhove 1979 y 1980, Skutch 1980, 

Snow 19Bla), pero en muchos casos no se conoce el manejo 

posterior de las semillas. Sin embargo, después de que un animal 

consume un fruto, la semilla ~uede tener dos posibles caminos: o 

ser digerida o dañada por el animal, o ser expulsada sin sufrir 

daño (Harper 1977) , y un mismo animal puede ser tanto dispersor 

corno depredador de una especie (Janzen l983a, Herrera 1989a), o 

puede ser dispersor de unas especies y depredador de otras. 

Desde el punto de vista de la planta es de suma importancia 

el manejo posterior de la semilla, ya que para que la dispersión 
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sea exitosa no basta que los frutos sean removidos. cuando el 

frugívoro digiere las semillas reduce la adecuación de las 

plantas al destruir los propágulos. Por esta razón, el estudio de 

la interacción entre frugívoros y plantas no debe limitarse-a 

conocer quienes consumen los frutos, sino que debe incluir 

observaciones acerca del destino que tienen las semillas después 

de ser consumidas. 

De acuerdo con la evidencia que se tiene sobre el manejo de 

las semillas de fu havanenese, tanto Trogon citreolus como 

Ortalis poliocephala son dispersores, ya que tragan el fruto 

completo y expulsan la semilla sin dañarla. 

Por otro lado, aunque y,_ olivaceus flavoviridis dispersa 

frutos de Guarea glabra (Howe y De Steven 1979) y de Allophyllus 

edulis (Foster 1978), destruye las semillas de fu havanense. Esto 

señala la importancia de conocer la condición de las semillas 

cuando las expulsa el animal, ya que el consumo del fruto no 

implica la dispersión de las semillas (Janzen 1983a) , y un animal 

puede ser dispersor en unos casos y depredador en otros. 

otro aspecto que es importante resaltar es que a pesar de 

que en fu havanense la especie que se observó con mayor 

frecuencia fué Cyanocompsa parellina, los individuos de ésta 

especie dejan caer las semillas bajo la planta madre. Aunque de 

acuerdo con los resultados, ésto no tiene consecuencias a corto 

plazo sobre la sobrevivencia de las semillas, no se sabe si en 

etapas posteriores la mortalidad de plántulas sea mayor bajo la 

planta madre. Esto indica que una mayor frecuencia de visita no 

necesariamente implica ser mejor dispersor. 

Por otro lado, como ya se mencionó, es probable que no todos 

los consumidores de ~ havanense hayan sido registrados ya que la 

probabilidad de registrar un consumidor varía por razones como · 
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las 15iguient:e~: 

1) Distintas especi~s de aves vuelan a diferentes alturasr 

.Por lo que no todas tienen la misma probabilidad de caer en las 

redes. 

2) Algunos animales son más sensibles a la presencia de 

observadores. 

3) Las probabilidades de observar individuos de una especie 

son menores cuanto menor es la abundancia de dicha especie. 

4) Las horas de óbservación pueden no coincidir con las 
horas de visita. 

Esto puede explicar que a pesar de que se hayan observado 

pocos visitantes, las tasas de remoción de frutos sean muy altas. 

De cualquier manera, se pueden hacer inferencias acerca de 

quienes son los posibles consumidores. 

En_¡;;__,_ havanense la remoción diurna es mayor que la nocturna. 

Si a esto se suma que todos los consumidores observados fueron 

aves y que los frutos de _¡;;__,_ havanense se ajustan al síndrome de 

dispersión ornitócoro (van der Pijl 1982), es muy probable que 

los principales consumidores de _¡;;__,_ havanense sean aves 

frugivoras. En Chamela existen varias especies de aves frugivoras 

que podrían ser consumidores de_¡;;__,_ havanense (ej. Melanerpes 

chrysogenys y, Campephilus guatemalensis (Picidae), Atila 

_r,__p!!cliccus ('l'yrannidae), Icterus pustulatus (Ictericlae)). Pero 

además, e~isten mamíferos, tanto diurnos como nocturnos, que 

incluyen frutos en sus dietas. 

Entre los mamíferos frugivoros, hay una ardilla (Sciurus 
~) (Ceballos y Miranda 1986). En particular, un individuo 
de Sciurus colliaei fué observado cerca de un parche de li_,_ 

havanense, pero cuando se "percató" de que estaba siendo 

observado se alejó del sitio. Además de los frugivoros, hay 
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varias especies de mamíferos omnívoros y herbívoros (ej. Marmosa 
canescens (Didelphidae} y Odocoileus virginianus 

(Cervidae)) (Ceballos y Miranda 1986), y factible que algunos 

carnívoros consuman estos frutos (ver Herrera 1989b). Ademáz, 

existe la posibilidad de que los animales consuman tanto los 

frutos de los arbustos como los que caen al suelo. Por lo 

anterior, es muy probable que varios animales que no fueron 

observados consuman los frutos de !L.. havanense, pero no se conoce 

su identidad, ni el papel que tienen con relación a la planta. 

Por otro lado, por la forma de la planta, y la manera en que 

crecen los frutos, es poco probable que los murciélagos 

frugivoros (fam. Phyllostomatidae) consuman frutos de _¡;;_,_ 

havanense. 

Calidad de Frutos e Interacción con los Frugívoros 

Una de las primeras definiciones sobre calidad de frutos la 

dió McKey (1975). Este autor dividió a los frutos en dos grandes 

grupos de acuerdo con sus características y las de los frugívoros 

que los consumen: frutos de alta calidad y frutos de baja 

calidad. Para este autor, los frutos de alta calidad son aquellos 

que tienen altos contenidos de nutrientes (por lo tanto, un alto 

costo por fruto), semillas grandes y suaves, cosechas pequeñas, 

temporadas de fructificación largas y tasas de maduración bajas. 

Estos caracteres debian haber sido moldeados por coevolución con 

pequeños gremios de frugívoros "especializados" que realizaran 

dispersión de "alta calidad". Sin embargo, ¡.¡,cKey (1975) no define 

cuantitativamente los términos que utiliza, por lo que no se 

pueden comparar datos obtenidos en el campo con los frutos que 
McKey caracteriza. 

Por otra parte, en sistemas tropicales generalmente la 

dependencia entre frugivoros y plantas es débil (Jordano 1987), y 

es poco probable existan procesos de coevolución cuando los 
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consumidores de una planta incluyen a animales de varios taxa, 

que se alimentan de otros frutos y varios tipos de alimento y no 

dependen de los frutos de la planta para poder sobrevivir (ver 

Wheelwright y orians 1982, Herrera 1985b y 1986, Jordano 1987, 

Levey 1987). Por estas razones, es difícil pensar que las 

características de los frutos zoócoros en general, y las de los 

frutos de ~ havanense en particular, hayan sido moldeadas por un 

proceso de coevolución entre las plantas y los animales que 

consumen sus frutos. Aún cuando las características de los 

dispersores se ajusten a las de los frutos zoócoros (ej. cuando 

los tamaños del pico y requerimientos nutrimentales se ajustan a 

los tamaños de frutos y nutrientes en la pulpa) no se puede 
inferir que haya ocurrido coevolución si no existen evidencias de 

que entre ambos grupos de organismos exista una historia común 

(Herr .. n;. l985b). 

Además es dificil pensar en una dependencia estrecha entre 

los frugívoros y las plantas cuyos frutos dispersan por varias 

razones. Por un lado, la disponibilidad de alimento se restringe, 

en la mayoría de los casos, a ciertas épocas del año. Los 

dispersores generalmente son mamíferos o aves que están activos 

durante todo el año, y por lo tanto no pueden depender para su 
alimentación de recursos que sólo se presentan en periodos cortos 

(Herrera 1985b). Por otro lado, las tasas de evolución son más 

lentas en la mayoría de las plantas zoócoras que en los 

frugívoros, ya que generalmente las plantas tienen ciclos de vida 

más largos (Herrera 1985b). Además también se debe tomar en 

cuenta las presiones ejercidas por organismos no dispersores 

(como parásitos) sobre la constitución de los frutos, ya que las 

plantas y los frugívoros no se encuentran en un sistema aislado, 
sino que están en contacto con otros elementos que intervienen en 

la interaccion (Herrera 1985b y 1986) . 
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"}rnnque la caracterización de McKey tiene fallas, es_ 

importante rescatar la inquietud de definir la calidad del 

recurso. Idealmente la calidad de los frutos debería estar 

definida en términos de la interacción entre los frugívoros y la 

planta, considerando qué tan apropiados son estos recursos para 

las necesidades de los consumidores en términos de su adecuación 

(ver Soberón 1986). 

Para evaluar la calidad de los frutos en estos términos, 

sería necesario evaluar como cambia la adecuación de los 

frugívoros al variar su dieta y al cambiar la intensidad del uso 

de recursos (Soberón 1986), lo que llevaría a conocer la 

dependencia entre los frugívoros y las plantas (Jordano 1987). 

Evaluar ésto tiene grandes dificultades. Por un lado para cada 

especie de frugívoro y e diferentes épocas del áno, cambia la 

dependencia y los beneficios obtenidos por el consumo de 

determinados frutos. Por ejemplo, se sabe que durante la época de 

reproducción los frutos son una parte muy importante en la dieta 

de las aves adultas, y que un mismo animal puede ser insectívoro 

al ser recién nacido o juvenil, y ser principalmente frugívoro 

cuando es adulto (Morton 1973). También es difícil evaluar la 

dependencia entre animales y plantas porque en la mayoría de los 

casos, los hábitos conductuales, alimenticios y reproductivos de 

los animales sólo se conocen superficialmente. 

Una manera menos precisa pero más sencilla de evaluar la 

calidad de los frutos es considerando únicamente los contenidos 
o 

energéticos y de nutrientes. Para ello se elaboró un indice de 

calidad relativa entre los frutos de un gran número de especies. 

En estos términos los frutos de 1L.. havanense pueden considerarse 

como frutos de "alta calidad" ya que comparados con los de otras 

especies tienen un alto contenido de lipidos, proteínas, 

carbohidratos y energía. Es lógico pensar que producir frutos de 

alta calidad implica un alto costo para el individuo, lo que 
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podría sugerir una elevada inversión en la atracción de 

dispersores y por lo tanto una ventaja asociada con ello. Los 

consumidores de los frutos de J1.,_ havanense están consitituídos 

por animales que difieren morfológica y taxonómicamente y ti,enen 

hábitos alimenticios muy distintos entre sí. Aunque es poco 

probable que los frutos de .!L._ havanense hayan coevolucionado con 

algún aispersor en particular, se puede pensar que el gremio de 

frugívoros en su conjunto haya ejercido presiones de selección, 

determinando algunas características de los frutos (ver Herrera 

1985b). 

DEPREDACION DE SEMILLAS ES.lJ\ r~ WO D 
SALIR DE lA BtlWtmcA 

En .!L._ havanense no hubo diferencias en la sobrevivencia de 

semillas asociadas ni con la distancia a la planta madre ni con 

la densidad de las semillas. Sin embargo, las semillas protegidas 

por exclusiones tuvieron una sobrevivencia mayor que las 

expuestas. Esto indica que la depredación post-dispersión es muy 

intensa, por lo que la probabilidad de sobrevivencia de una 

semilla es muy pequeña. Lo anterior refuerza la hipótesis de que 

a mayor número de semillas dispersadas, la probabilidad de dejar 

más descendientes aumenta. 

Debido a que la malla de la exclusión permitía el paso de 

insectos y otros animales de talla semejante, y la depredación 

fué menor dentro de las exclusiones, se concluye que la mayor 

mortalidad de semillas en la fase de post-dispersión se debe a 

depredación por roedores o animales de mayor tamaño. Las semillas 

de .!L._ havanense son suaves y presentan un alto contenido de 

nutrientes y una vez localizadas no tienen ningún costo de 

captura adicional, por lo que estas semillas son una "presa" 
atractiva para los depredadores. 
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De acuerdo con la hipótesis del escape (Janzen 1970, Connell 

1971), se esperaría que al colocar semillas a densidades y 

distancias contrastantes, la probabilidad de sobrevivencia de una 

semilla disminuyera a mayores densidades y menores distancias. 

Los resultados indican que la probabilidad de sobrevivencia.de 

las semillas de !!...._ havanense no se ajustan al modelo de Janzen

Connell, aunque es probable que las diferencias en los 

tratamientos de densidad y distancia no fueron adecuadas. Por un 

lado, es difícil evaluar la distancia a la que se deben colocar 

las semillas, ya que se desconoce cómo es la sombra de semillas 

de esta especie. Por otro lado, después de haber iniciado el 

experimento, en dos ocasiones se encontraron agregaciones de 

semillas viables de !!...._ havanense en excretas de animales. En una 

de las agregaciones se encontraron 23 semillas y en la otra 43 

(obs. pers.), es decir, casi tres veces el número de semillas 

utilizadas para el tratamiento de alta densidad. 

sin embargo, es muy probable que aún así el experimento haya 

reflejado lo que ocurre en condiciones naturales, ya que la 

distribución agregada en la que se encuentran las plantas podría 

señalar que la mayoría de las semillas caen y germinan dentro del 

parche. Por lo tanto, el éxito de una semilla en germinar y 

establecerse parece ocurrir como un proceso azaroso de escape a 

depredadores y probablemente también influido por condiciones 

microclimáticas. 

DISCUSION GENERAL 

•La información analizada en las secciones anteriores puede 

integrarse para obtener un panorama general de como ocurre la 

dispersión en ~ havanense y de esta manera entender la 

importancia que tiene este proceso en el ciclo de vida de las 
plantas. 
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La fructificación rápida, sincrónica y más1va Efon~e al menos 

dos consecuencias que pueden influir sobre el éxito en el 

establecimiento de nuevos individuos. Por un lado, corno la 
fructificación ocurre en la primera mitad de la temporada de 

lluvias, hay un periodo suficientemente largo corno para que las 

semillas germinen y las plántulas alcancen un desarrollo que les 

permita sobrevivir a lo largo de toda la sequía. Por otro lado la 

dispersión se lleva a cabo en menos tiempo que si la maduración 

fuera lenta y se extendiera por un tiempo largo tanto dentro como 

entre individuos. Este punto está apoyado por el hecho de que 

cuantos más frutos maduros existan en la planta, mayor es la tasa 

de remoción. 

Además, existen otras ventajas que confiere el patrón de 

maduración y que, aunque no fueron objeto de este estudio, vale 

la pena mencionar. Las semillas de ,!h_ havanense son parasitadas 

por un curculiónido. Los insectos adultos ovipositan en las 

semillas cuando los frutos todavía no han madurado. La intensidad 

del ataque de estos parásitos varia, pero en los años en que el 

parasitismo es fuerte, en las plantas que florecen (y por tanto 

fructifican) en asincronia con la población existe una mayor 

incidencia de parasitismo (Dorninguez 1990) . Estos parásitos 

destruyen la semilla, pero el fruto se desarolla hasta madurar. 

Por esta razón, la planta es afectada de dos formas. Por un lado, 

se reduce su adecuación, ya que las semillas son destruidas, y 
por otro lado, la planta invierte recursos en "mantener a los 

parásitos", ya que los frutos parasitados también maduran. 

Existen además otros animales que destruyen los frutos antes de 

que sean dispersados (por ej. larvas de Lepidoptera y algunos 

Orthoptera), pero no se evaluó el efecto que tienen estos 

depredadores. 

De lo anterior se desprende que cuando las semillas se 

dispersan rápidamente, reducen el riesgo de ser depredadas en la 
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fase pre-dispersión, y se podria pensar que éste es otro-factor 

-'!~:~º~av~rece la maduración sincrónica y masiva. En contra de esta 

hipótesis podría argumentarse que la dispersión masiva--también 

aumenta el riesgo de depredación post-dispersión cuando hay_ 

respuestas funcionales y/o numéricas por parte de los 

depredadores. De ocurrir esto, se esperaria una mayor mortalidad 

en semillas cercanas a la planta madre (ver Janzen 1970, Cla~k y 

Clark 1984). Sin embargo, en .!L.. havanense no se observó mayor 

grado de depredación asociado a distancia o a densidad, por lo 

que podría pensarse que la depredación está más asociada a las 

rutas de forrajeo de los depredadores que a la distribución 

espacial de las semillas. 

Por último, se debe señalar que en Chamela .!L.. havanense se 

distribuye de manera agregada (Pescador com. pers.). Esta 

distribución parece no estar determinada por factores abióticos, 

ya que hay individuos de .!L.. havanense tanto en Selva Baja como en 

la zona de Selva Mediana, y se encuentra tanto en terrenos con 

pendientes pronunciadas como en terrenos planos. Al parecer, el 

patrón de distribución que presenta .!L.. havanense está determinado 

por factores relacionados con la dispersión, y puede deberse a 

una o varias de las siguientes razones: 

- La dispersión es poco eficiente. Esto se refiere a que las 

semillas no se alejan grandes distancias de la planta madre. De 

ocurrir esto, las plantas crecerían agregadas, y el flujo génico 

entre los parches sólo se llevaría a cabo por medio de la 

polinización. 

- Los dispersores viajan de un parche a otro y expulsan las 

semillas del parche anterior en el parche que visitan 

posteriormente. Esto provocaría una agregación de plantas, pero 

habria flujo génico debido a la dispersión. 
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- Los dispersores dejan caer semillás bajo los -sitios .. dónd_e 
habitualmente p~rchan, o a lo largo de las rutas que viajan. Si 

los sitios de perchado o las rutas que recorren son relativamente 

constantes, habrá una agregación de semillas en estos sitios ... La 

probabilidad de que estas semillas sean o no depredadas 

probablemente estará determinada por la coincidencia de los 

sitios visitados por los dispersores con los sitios visitados por 

los depredadores. Probablemente habrá agregaciones de semillas 

que no sean detectadas, y habrá un patrón de distribución 
agregado. 

La discusión anterior señala la importancia de estudiar el 

patron de remoción de frutos en ];_,___ havanense, y en general, el 

estudio de los patrones de remoción puede ayudar a entender: 

Qué factores afectan la adecuación de los individuos de una 
especie 

Las relaciones de dependencia entre las plantas y los 
frugivoros que dispersan sus semillas 

La relación temporal que existe entre los depredadores y el 

periodo de fructificación y dispersión de semillas 

Los patrones de fenologia que se observan, que pueden estar 

influidos por factores abióticos (ej. por la escasez de agua), 

como por factores bióticos (ej. competencia por dispersores) 

La importancia que tiene la dispersión para determinar la 

estructura genética de las poblaciones. 

Muchos de estos puntos no fueron estudiados en este trabajo, 

pero el panorama general que se ~btuvo puede tomarse como base 

para inciar estudios posteriores abarcando uno o más de estos 
aspectos. 
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APfllllCE J. OUAACIOll DEL PERJCl>O DE FRUCTI FICACJOll DE ESPECIES CON DJSPERSIOll Zoocaul 

ESPECIE 

Fnm. Arincordioccec 
Rhus nrom.Jtica 
Rhus copa l l i na 
Rhus sl obre 
Rhu5 tri lobato 
Rhus typl!ina 

íom. Aquí fol ioccoe 
1 lcx cornuto 
~ d1?cidua 
1 lex glabro 
lill .QQfil 

!ill~ 
!.k! vomitorio 
llcx vomitorio 
1 l ex rnontnno 

Fom. Arol ioccoe 
Arolio hispido 
~ spinoso 

Fnm. eurscroccee 
Prot iun fil!.:. 

rmn. Coprl fol ioccne 
Loni cera cmlíldcns is 
!oniccro dioico 
L.oniccro g~ 
loniccro hirsuto 
Snnbucus cnnodcns is 
Sonbucus g t nuco 

r nm. Ce l ns t rnccoc 
~cJ!!-5...l.I.!!! wn:lcn9 
(UOfl)1TfJS nbovotU!l 

f.uon)!!lJs~ 
Euon~ otrooorpurcns 
Euon)'!uJs ~ 

f om. Cornnccnc 
Cornus nl tcrniflorn 
Cornus onxx1un 
~ cnnndcn-.;is 
Cornus dn111nondi i 
Cornus florida 
Cornus rncrmo.r;n 
Cornus ;l~cro 

f nm. Cuprcssnccoc 
~~ü~ruo; .Q~hci 
.J.uu~u.s. chincnsis 
:!~..l!~L~1!. ~mnuni s 
4._u!!l~ silicicolo 
~!tt!J~ruj! vi rginf nnn 
Jltni~ virginfnnn 

LOCALIDAD 

Oklnhomo 
Oklnhomo 

Oklohomo 

Oklohomo 

Val le El General, C.R. 

Oklnhomo 

Oklnhoma 

Oklnhoma 

FORMA DE 
VIDA 

Arbol al to 
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PROOUCCION PERIOOO DE 
DE FRUTOS FRUCTIFICACIOH FUENrc 

Ago·sig.vcrnno Stilcs, 1980 
Sep·slg.vernno Stl les, 1980 
Scp·sig.vcrono Stilcs, 1980 
Ago·sig.vcrnno Sti les, 1980 
Jul·sig.verono Stlles, 1980 

Dlc·nbr 11 HcPherson, 1987 
Dlc·obrll HcPherson, 1987 
sept·invlerno Stiles, 1980 

Dlc·abri l HcPherson, 1987 
scpt·invhrno St1lcs, 1980 

Dic·obri l HcPherson, 1987 
oct·lnvlcrno Stflcs, 1980 
sept·invierno Sti les, 1980 

Mo·sep Stlles, 1980 
Sep·oct Stlles, 1980 

Sept·oct Skutch, 1980 

Jul·scp Stllcs, 1980 
Jun·oct Stlles, 1980 
Ago·sep Stiles, 1980 
Jul·oct StHes, 1980 
Ago·mor 
Scp· l nv 1 crno 

Sep·lnvlerno Stllco, 1980 
Jul·ogo stllcs, 1980 
Ago·lnvierno Stlles, 1980 
Scpt·lnvierno Stiles, 1980 

Dlc·morzo HcPherson, 1987 

Jul·sept 
Ago·sept 

· Ago·oct 
Ago· invierno 
Sept·nov 
Sept·oct 
Scpt·invierno 

&cpt·mnr 
Dlc·obrll 
scpt·oct 
)ul·sept 

Dlc·nbrll 
Scpt·mor 

Stl les, 1980 
Stlles, 1980 
Stl les, 1980 
5tiles, 1980 
Stlles, 1980 
Stiles, 1980 
Sti les, 1980 

Stllcs, 1980 
McPhcrson, 1987 

Stlles, 1980 
St llcs, 1980 

McPhcrson, 1987 
St 1 les, 1980 



ESPECIE 

rnm.· O i \ lcninccoe 
Onvilln~ 
Ool iocarous dcntotus 

r om. El cognoccoc 
Elcncgnus cotrJTJJtnta 

Fom. E r 1 cnccoe 
~I:E~los uvo·ursi 
fo~~UJ.!crio ld~pidulo 
fi_aul thcrio proclJlibcns 
Gnylussacin b.1ccnto 

rnm. Euphorbioccnc 
Alchorncn l!!.I.il...2!.. 

ínm. F l ncourt 1 occac 
Coscnr in nrl>0rcn 
Cnr.~nr in cor)'!rbosn 
9!~;cnrin sylvcstris 
Lncistcmo n99rc9atun 

Fnm. Grossulorioccoe 
Ribero nmcrlrnnun 
aJbcs f_Ynosbota 
Ribc!i missouricnse 
RT~ rotundi fo ti un 

Fnm. Gutt 1 ferae 
Clusio li.QQ:_ 

f nm. 1 ene i noccoe 
~~ 

Fnm. lnurncene 
Lindero~ 

r nm. Harcgrnvi nccnc 
~ guinncnsis 

ínm. Hel inccnc 
Guaren glabro 

ínm. Honlmioccne 
Sioorunn nicorogucnsis 

rom. Hornccoe 

~~ 

fnm. Hydcnccoc 
Hyrico cerífero 
Hyricg ,gill 
Hyrica oonnsylvonko 

Fnm. Hyristicoccne 
Conpsoncuro Spruce 1 
!i..!:.2.!l!. KoschnYi 

LOCALIDAD 
FORHA DE 
VIDA 

Vollc El Genero\, C.R. Ltono 
Valle El General, C.R. Llana 

Val le El General, C.R. Arbol al to 

Valle El General, C.R. 
Finen lo Sclvo, C.R. 
Valle El General, C.R. 
Valle El General, C.R. 

Arbol delgado 
Arbol dosel 
Arbol pequeño 
Ar bol pequeño 

Volle El General, C.R. Arbol pequeño 

Cocha Coshu, Peru 

Valle El General, C.R. Llana 

PROOUCCIOH PERIOOO DE 
DE FRUTOS FRUCTIFICACIOH FUENTE 

o-zsooo 

Abrl l·JMy 
Abril·may 

Ago·oct 

Skutch, 1980 
Skutch, 1980 

Stiles, 1980 

Ago·JMr Stiles, 1960 
Otorlo·pr lmnveroSt ¡les, 1900 
Sept·prlmovera Stlles, 1960 
sept·mar Stlles, 1980 

Abril Skutch, 1980 

Sept Skutch, 1980 
5dic·6feb llowe, 1977 
Hnrzo Skutch, 1980 
Abril· jun Skutch, 1980 

Jun·sep Stl les, 1980 
Jul ·sep Stl les, 1980 
Jun-sept St l les, 1960 
Jul ·sept Stlles, 1980 

Har· Jul Skutch, 1960 

Hayo· junio Terborgh, 1986 

Sept·oct St i les, 1980 

Jun· jul Skutch, 1980 

Borro Colorodo, Pon. . Arbol sotobosq. 8-1735 mar·may Howc·Oc Stcvcn, 1979 

Valle El General, C.R. Arbusto 

Vnlle El Genernl, C.R. Arbol pequeño 
Valle El General, C.R. Arbol grande 
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Harzo· )un 

JlX!·Ago 

Ago-lnvlerno 
Jul· lnvicrno 
Scp· lnvicrno 

Abr·JMy 
JlM1·ago 

Skutch, 1960 

stlles, 1980 

St Hes, 1980 
St i les, 1980 
St tlcs, 1980 

Skutch, 1980 
Skutch, 1980 



~ sur i nomens f s 

f om. Nondi noceoc 
Nondino domestica 

í<Jm. Nyss.accoc 

~ aguatice 
~ Q.9.CChe 

H.m.!! sylvotico 

Fom. Oleoccoc 
Ligustrun sincnse 

Fam. Palmae 
Astrocorxun §..2..:. 

lriortco vcntricosa 
Sobal cto-ni_a __ _ 

Schcclco ~ 

Fnm. Phytoloccoccoc 
Phytolacca r;vinoidcs 

Fnm. Rhormnceoc 
Rhnrmus nlni fol ius 

fnm. Rosoccac 
A~lnnchicr olnifol fo 
Aol';'(onchicr orborco 
A~lanchicr cnnndcnsis 
Amelanchier ~ 
Anv.?I onchi er snnguinca 
Aroni n nrbut i folio 
Aroni n mcl nnocnrpa 
Aronin prl.Xlifolio 
~fil!limoltis 
CratoC'gus nrnoldinno 
Cratacqus crus·gal l i 
~g_~ douglosii 
Crntocgw; succutento 

~1!~ filk ! 
Malus fil!!. f 
Photinio scrrulnto 
Prunus Q!.!9:USt i folio 
~ cnrolininno 
Prunus nlJnsoninna 
Prunus ~ico 
~ 2!.!!ili! 
Prunus scrotino 
Prunus virginionn 
Pyrncnnthil coccince 
Ros11 bl nndn 
~~ sctigcrn 
Rubu5 nl leghcniensis 
RulxJ-; cnnndcns is 
~1!~~ fln!]cllnris 
8_i¿!:-y2 hJ.M>idus 
Rubus idncus 
Íubus O'Ccidc;ntol is 

Borro Colorado, Pon. 

Oklohomo 

Oklahomo 

Coche Coshu, Peru 
Coche Ceshu, Peru 

Coche Ceshu, Pcru 

Hontcverde, C.R. 

oklahoma 
Okl ahorno 
ok lahomo 

Oklahomo 

OklohOCM 

FORMA DE 
VIDA---~--- ---

Arbol- dosel 

Arbol 
Arbol 

Arbol 

Hierba 

94 

PROOUCC!ON PERIOOO DE 
DE FRUTOS - - FRUCT!FfcAcfüKFUENTE 

214·10412 20may-7·sep Howe y Vendo 
Kerckhovc,1980 

Die-abril HcPherson, 1967 

Sep·nov Stilcs, 1960 
Jul ·ogo Stlles, 1960 
Sep·dic Stiles, 1980 

D f c·marzo HcPherson, 1967 

Abril· junio Terborgh, 1966 
Hoyo·Jul lo Terborgh, 1966 
Ago-mor 

Todo el año Terborgh, 1966 

15D0·3D,OOO 6·12 meses Hurroy, 1967 

Ago St ilcs, 1980 

Jul·ago Stiles, 1960 
Jun·ogo Stilcs, 1980 
Hay·jun Stiles, 1960 
Jun-ogo Stlles, 1980 
Jul ·sep St l les, 1960 
Sep·primovera St l les, 1980 
Sep·invierno Stflcs, 1980 
Sep·lnvlerno Stiles, 1960 
Sept·otoño Stlles, 196D 
Scpt-invierno Sti les, 1980 
Oct·lnvlerno Stiles, 1980 
Scpt·otoño St i les, 1980 
Sept·oct St i les, 1960 

O lc-nbri l HcPhcrson, 1987 
O 1 e-marzo McPherson, 1987 
Die-marzo HcPherson, 1987 
Hoy·jul o Stlles, 1980 

Die-marzo HcPhcrson, 1987 
Ago·sep St l les, 1980 
Ago-scp St l lcs, 1980 
Ago-sep Stfles, 1980 
Ago-scp Stiles, 1980 
Ago·oct Sti les, 1960 

Oic-rn..1rzo HcPherson, 1987 
Scpt·invierno Stiles, 1980 
Ago-invierno Stilcs, 1980 
Ago·sep Stlles, 1980 
Jul-scp Stilcs, 1980 
Jun·sep St i les, 1?00 
Ago-oct Stiles, 1980 
Jul-oct 
Jun·ago 



ESPECIE 

r om. Rubi eccoc 
Hitchel le repens 

f am. Rutnccae 
Zanthro:xylun proccrun 

Fam. Saplrdoccoe 
~~ scrobiculntus 
Q..i.Qtcrodcndron el csons 

fom. Sapotnccnc 
Buncl io longuinosa 

Fom. Solonaccoc 
\li thcr ingl!! coccoloboi des 
\.lithcrlngio ~ 

fnm. Ulmaccoe 
Ccltis Jguonco 
~.!ili ln.cvigntn 
Ccl tis occidcntnl is 
Celtis~ 

Fom .. Viscnceac 
Phorndcrdr-on scrot in~ 

fam. Vitnccoe 
Pnrthcnocissus guinaucfol io 

-;o'.--_-:-·.·'·_ 

LOCALIDAD ,:.e, .... 

Valle El General, C,R. Arbol mediano 

Cocho Coshu, Peru 
Valle El General, C.R. Arbol alto 

Hontcvcrdc, C. R. 
Hontcvcrde, C.R. 

Cocho Ceshu, Peru 

OklahO!M 

OklohO!M 

Arbusto 
Arbusto 
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PROOUCCION 
DE FRUTOS 

4-1150 
5·1084 

PERIODO DE 
FRUCTIFJCACION FUENTE 

Jul·sep 

Jul • I nvl erno Stlles, 1980 

Oct Skutch, 1980 

Moyo- Junio Terborgh, 1986 
Abril·may Skutch, 1980 

OCt· invierno Sti les, 1980 

Hayo-die Hurroy, 1987 
Hoyo· die Hurroy, 1987 

Horlo·ngasto Tcrborgh, 1986 
Oct-invlcrno Stlles, 1980 
Oct·invierno Stlles, 1980 
ole-abril HcPherson, 1987 

Dic-morzo HcPhcrson, 1987 

Sep·feb Stlles, 1980 



1\PENDICE II, Valores de los parámetros de la regresión de la tasa de 
remoción de frutos para las 45 plantas utilizadas, 

ORDENADA 
AL 

PLANTA ORIGEN PENDIENTE F Prob. r2 
15 143 -10.267 16.09 0.005 0.697 
16 438 -33.103 57 .48 0.0000 0.878 
50 363 -64.4 99.28 0.002 0.971 
51 732 -89.286 59.23 0.0002 0.901 
40 401 -29.482 159. 46 º·ºººº 0.923 
41 1138 -58.623 2005.4 0.0000 0.991 

801 1759 -187.31 262.5 0.0000 0.97 
802 247 -18.797 255.12 0.0000 0.959 
803 411 -25.146 511. 84 0.0000 0.973 
804 135 -9.635 318.62 0.0000 0.964 
805 91 -6.321 224.29 º·ºººº 0.949 
806 18 -0.851 1.185 0.2886 0.053 
807 42 -2.688 220.95 0.0000 0.949 
808 161 -7. 404 484.11 º·ºººº o. 964 
809 389 -33.482 79.48 º·ºººº 0.898 
813 96 -6.049 310.61 º·ºººº 0.957 
815 11 -0.741 103.90 0.0000 0.896 
817 38 -3.441 66.843 0.0000 0.87 
821 188 -11. 482 101. 67 0.0000 0.857 
823 125 -7.636 181.42 º·ºººº 0.933 
825 14 -0.876 224.69 º·ºººº 0.941 
826 294 -21. 581 80.68 0.0000 0.852 
827 585 -29.13 303.34 0.0000 0.944 
828 453 -26.699 43.49 0.0000 0.784 
840 115 -8. 063 98.854 0.0000 0.908 
855 505 -40.357 92. 46 0.0000 0.894 
930 136 -12.818 171.13 º·ºººº 0.955 
940 15 -1. 648 56.39 0.0000 0.875 

1100 283 -20.35 72.471 º·ºººº 0.878 
1101 157 -10.174 294.67 º·ºººº 0.952 
1102 103 -7.018 136.19 0.0000 0.913 
1103 246 -24.933 42.66 0.001 0.895 
1104 205 -14.427 69. 075. º·ºººº 0.874 
1105 1458 -73.287 424 º·ºººº 0.964 
1107 387 -21.424 202.14 º·ºººº 0.931 
1108 188 -16.948 139. 89 º·ºººº 0.933 
1109 423 -37.355 670 º·ºººº 0.987 
1110 58 -6.833 110.14 0.0000 0.948 
1111 148 -10.056 81.602 º·ºººº 0.845 
1200 51 -3.892 120.82 º·ºººº 0.924 
1201 536 -33.2 74. 41 0.0033 0.961 
1300 106 -6.5 9.917 0.0254 0.665 
1301 251 -30.381 82.091 0.0001 0.932 
1302 196 -21.5 253.51 0.0005 0.988 
1303 82 -5.543 10.128 0.0334 0.716 
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APENOICE 111. lnlTENIOO DE NUTRIENTES EN VARIAS ESPECIES DE FRUIOS 

ESPECIE Local fded % % XCorbo % FUENTE 
Lfpld. Prot h;drat Ague Kcol/fruto Kcel/gr 

íam. Anocordioccoe 
Rhus copal l ina 26.1 Sti les, 1980 
Rhus 9.l!!.bra 22.4 Stlles, 1980 
Rhuc; radicans lllinois 7.151 Johnson et o l, 1985 
Spondias mocrtiin 88 0.042 Horton, 1973 
Toxicodcndron rndicons N.Jersey 47.2 Stiles & \/hite, 1986 

F am. Annonaccae 
Anr1'lno rcticuloto 74.2 0.092 Horton, 1973 
C<manga odornto 2.575 Foster, 1978 

F nm. /lpocynaccae 
StC1nnJdcnia donncll·smithii 0.114 Fostcr, 1978 

Fnm. /lqui fol ioccac 
1 tcx cornuta Okiohoma 42.95 Hc:Phcrson, 1987 
11 e-; Q.cci dua oklohoma 4.31 41.25 0.016 HcPherson, 1987 
l!S! p~ Oklohoma 7.9 5.39 41.69 0.003 Sti les, 1980; Hcflhcrsori, 1967 
!.ill vomitoria Oklahome 7.7 2.54 40.63 0.025 Stiles 1980, HcPherson, 1967 

F om. Ar aceac 
Arisncma~ 1 l liois 3.52 5.54 35.9 4.586 Johnson et al., 1985 

Fam. Aral inccae 
DidyrtDpill,'!!!,! morototoni Guyana 33.5 11.9 68 Hodl f. Snow 1981a 
Kisr.od-:-rdron au~trnlinnllTl 0.076 Foster, 1976 
Pnnn;¡-~ucfol ius lllfnois 9.24 4.383 Johnson et al., 1985 
Tic9hc1rornnax elcgans 1T1.Jrroyi 0.042 Foster, 1978 

Fam. Arccaccae 
ArchontoQ!!ocnix olexandre 0.244 Foster, 1978 

rom. Burseroceae 
Canarlun nustrol ionun 3.44 Foster, 1978 
º2.illMes füh Trinidad 24 ·11 60 Hodi f. Snow 19810 
Dncryodes fil!!. 2.465 Foster, 1978 

Fam. Cnpri fol inccne 
Snn1bucus canndcnsis lll inois 2.8 7.08 12.6 5.047 Johnson et al., 1985 

F am. Cor i Cllceoe 
Carico ~ 90.8 0.032 Horton, 1973 

ForTJ. Celostraceoe 
Celnstrus orblculotus M .Jersey 1.7 Stlles & White, 1986 
Celor.trus scondens llllnols 3.92 8.18 4.611 Johnson et el., 1985 
E uon'(llJJs !ffi:. Oklehoma 11.36 24.89 0.209 HcPherson, 1987 
Euonym.JS nn~ri canus 33.7 Stiles, 1980 
~ otropurpureo 1 ll tnofo 31.16 9.15 4.7 5.581 Johnson et 11 l . , 1985 

Fom. Cornoceoe 
~florido N. Jersey 24 Stlles & White, 1986 
~~ 1 l l inofs 39.86 3.26 10 6. na Johnson et ol.' 1985 

ínm. Cupressoceae 
Junipcrus~ Oklehoma 5.17 48.28 0.003 HcPherson, 1987 
~rus virginiano Oklahoma 3.14 O. 016 HcPherson, 1987 
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ESPECIE 

ínm. Oillcnioccoc 

~~ 

Fnm. Ebennceae 
Euctcn mitnlcnsis 

Fam. Elacocarpaccne 
Accrnt iun mcgalososrlll.ll\ 
~!:.~~ grnhnmi i 
Elncocº!M grnrdis 
Elecocorpus largi f lorcns 

Fom. Erythroxylncene 
E rythroxylun hovoncnse 

fom. Euphorbiaccoc 
~ lotifolio 
Brcynin st ipitnto 
Bridcl ie micronthe 
~h~folius 

Fam. Flacourt i oc e oc 
Corval is !2!!gispino 
Lncistcm..1 ~otun 

r nm, í.lJt ti feme 
Cnlophyl Lun thnl ictroidcs 

F nm. J ene i noccnc 
~'_t_~ dimidintn 

Fom. Louraccac 
e i nnn1110f1i•n l mibn ti i 
Cinnmoonun i!_onYotun 

lli'.l!lli.'!D'.!!!!Y~ 
Cryotocary_!! mackinnoniono 
iliPlocnrya filh 
Mi_mvJrn~ 
Erdinndrn rrontnna 
§.ndinndr_!! nucllcri 
litscn lccfcnro 
l indt'rn bcnzoin 
l ir.clero bcnzoin 
Ucolitsc1! dclnbnto 

~31..:. 
acoten ~...:. 

gcotc-Q \.lachcrlhcimi i 
~ grntissim.o 

rnm. l i l i oc ene 
Smilncinn ~ 

r nm. l.oranthaccnc 
llototh i "ºs subaureus 

rnm. Hcl i nce~c 
0Y50lWl l!!! ~~ 
Hebcrgia fi!I>ensis 

Local lded 

Hotal 

Chamela, Jal. 

Coste Rica 

Ha tal 

Ha tal 
Costo Rico 

1 l l lnols 

Motel 

Trinidad 

H .Jersey 
lllinois 

Guyana 
Guyana 
Trinidad 

llllnols 

Hotel 

!/-,-;'o-_'.o_·,--_ --:oc-e;- _ 

: % ._ 'xce'rbo .. -x . 'O·':' FUENTE.~ -

Prot hldrot Agua Kcel/fruto:Kcal(ilr 

0,7 

34.99 8.53 48.09 

0,6 5, 1 82.3 84.2 

o.a 4 .8 87 .2 ,87 .s 

1.62 5.24 

35.5 12 36.a 1a.3 

44 9 

34.6 
33.'24 4.22 3.4 

22 6.6 63 
35.5 10.8 53 

34 14 75 
80.3 

0.54 1.63 12.6 

8.6 21 .6 53. 7 74 .6 
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0.639 
0;303 7., 
1.445 

o. 139 

0.173 

2.986 

0.583 
0.801 
0.437 
0.675 
3.202 
1. 188 
0.598 

0.379 

2.45 

0.075 

3. 781 

5.851 

,foster, 1978 

Hodlf. Snow 198lo 

Foster, 1978 
foster, 1978 
foster, 1976 
Foster, 1978 

Skutch, 1980 
Foster, 1978 
Hodi f. Snow 1981e 
Foster, 1978 

Hodl f. Snow 19810 
skutch, 1980 

4 .464 Johnson et al, 1985 

Hodi f. Snow 1981 

Fostcr, 1978 
Hodif. Snow 1981• 
fostcr, 1978 
Fostcr, 1978 
Fostcr, 1978 
Fostcr, 1978 
Fostcr, 1978 
ros ter, 1976 
Fostcr, 1978 
Stlles & \/hite, 1986 

6.389 Johnson et nl., 1985 

0.121 

4.431 

Fostcr, 1978 
Hodl f. Snow 19610 
Hodi f. Snow 19610 
Fostcr, 1976; SnoM 
Morton, 1973 

Johnson et ol, 1985 

Foster, 1978 

Fostcr, 1978 
Hodif. Snow 19810 

19810 



ESPECIE 

Hel in nzcdcroch 
Tríchílio cuncato 
lrichilio t-mctico 

Fam. HcnÍSp<!rmaccae 
!tfpscrpn lnurina 
Hcnis~rnun canndensc 

rnm. Monimi nccae 
Tctrnc;yn;mdro lnxifloro 

fom. Hornccoe 
Ficus enrien 
Fic~ t;.ptoclodo 
!.i!:!!~ pl!!!.yP-1yl to 
Ficus vogelii 

F nm. Hyr i en-cene 
Hyrica ccri fcro 

fnm, Hyrist icocalle 
Hyristica ITlJclleri 

Virola sp. 
Virola surinílmcnsis 

Fom. Hyrsinnccne 
Ardisin rcvoluto 
Enbcl io m.:. 

Fom. Hyrtoccnc 
~r.nia johnsoni i 
Psidiun filh (Gunvn) 
~kurand'a 

fom. Nnndinoccoe 
Nardinn dcmcstica 

Fam. Nyssoccne 
~ sylvotico 

Fom. Oleoccee 
~E..!!!:!!! sinense 
linociero ronifloro 

Fam. Polmae 
Bnc tris cueso 
Elocis guinccnsis 
Jcsscnio ol igocoroa 

fnm. Pnsslflornccne 
Possifloro incornato 

fnm. Phytolaccoceae 
Phytolncco .nmcricnna 

r am. Pi pcroceoe 

!'.i= fü 

Local fdad 

Guonocoste, C.R. 
Natal 

Jllinols 

Hotel 

Barro Colorado, 

Costa Rica 

Oklohomo 

N.Jersey 

Oklahomo 

Trinidad 

Trinidad 

11 lfnofs 

.X·· X · xtarbo X FUENTE 
<Lfpfd; Prot hidrat Agua Kcol/fruto Kcal/gr 

1.063 Foster, 1978 
59.68"15.11 22.34 53;68 0.6639 Foster y HcOiormfd, 1983 

46.9 6.5 31.1 57.6 Hodif. snow 1981a 

0.546 Foster, 1978 
0.86 4.75 23.2 4.962 Johnson et ol., 198S 

0.76 Foster, 1978 

85.2 O.OS2 Horton, 1973 
o.sos Foster, 1978 

83 0.056 Horton, 1973 
3.3 4.6 62.S 84.8 Hodi f. Snow 19610 

23.2 Stl les, 1980 

4.2S Foster, 1978 

4.669 Foster, 1978 
Pan. 63.1 2.5 9.2 6.5 Howc y Vende Kerckhove, 1980 

2.9 1.9 81.5 87.8 0.127 Foster, 1976; Snow 1981a 
0.043 Foster, 1978 

0.219 Fostcr, 1978 
82.2 0.064 Hartan, 1973 

13.688 Fostcr, 1978 

5.09 42 0.038 HcPhcrson, 1987 

14.8 Stllcs & ~hite, 1986 

4.75 23.85 0.01 HcPhcrson, 1987 
2.1165 Fostcr, 1978 

39 13 Hodff. Snow 19810 
26.2 O.S4 Horton, 1973 

26 Hodl f. Snow 19810 

72.5 0.111 · Horton, 1973 

0.73 5.37 53.1 4 .468 Johnson et ol., 1985 

0.066 foster, 1978 
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ESPECIE 

íam. Ror;nceac 
Crotriegus m.·irchol l i i 
Malus fil!!. ! 
Malus füh i 
rhotinio serrulato 
~Olliltun ~ifrt.Jtotun 

Prunus c:nrol iniona 
Prunus scrotin;
Prunu5 ~ 
~ virginiano 
Pyrocontho coccinco 
Rubus al lcghcnlcnsis 

Fom. Rubiaccae 
.Anti rhca tcnui floro 
CDnthiun ~es 
Hitchclle rcocns 

r om. Rut oc e oc 
Vepris undi\ota 

Fom. Snpindaccoe 
Sapindus sencgnlcnsfs 

fom. Sopotnccoe 
Bunel in lnn9uino1>n 
Plcmchoncl la obovoidco 
~-;;;-inerme 

Fom. Smi lococcoc 
~¡ lax hispidn 
Smi lnx lasioncuro 

Fam. Sol nnnccoc 
Solnnu~ ~n~ricomm 

Solnnun ~ 
Sol onun Y.i.Lif!s 

fnm. Strclitzincf!ne 
Strel i u io nicholof 

Ftim. Syrrplococeoc 
~stawcllii 

fnm. UlrMceac 
Cel t Is laevigato 
Cel t is occidental is 
Ce\ t is fillQ,. 
~ orientoll& 

r nm. VcrbcnlJCCOC 
!EJ:p.Q!u:g splcncHdn 
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" " XCorbo " . . . F~ENte' 
lfpld. Prot hidrat Agua Kcal/fruto Kcol/gr 

-· 
8.6 Stlles, 1980 

12.46 64.52 0.01 HcPhcrson, 1987 
2.99 66.8 0.001 HcPhcrson, 1987 
8.49 56.86 0.022 HcPherson, 1967 

1.61 5.41 47 .2 4 .420 Johnson et o\., 1985 
4.27 30.94 0.019 Hcrhcrson, 1987 

0.42 2.02 19.9 4.058 Johnson et ol., 1985 
4.455 Foster, 1978 

3.89 Stiles, 1980 
1.64 71.94 0.013 HcPherson, 1987 

4 .340 Johnson et al., 1965 

0.183 Fostcr, 1978 
0.278 Fostcr, 1978 

7.4 Stl les, 1980 

18.4 11 .s 51.4 59.3 Hodlf. Snow 1981a 

71.4 0.099 Hartan, 1973 

19.7 Stiles, 1980 
0.741 Fostcr, 1978 

5.8 5.8 79.3 70.7 Hodlf. snow 19810 

0.64 3.96 8.2 4. 707 Johnson et el, 1965 
0.73 4.09 15 4 .433 Johnson et el, 1965 

0.73 5.37 53. 1 4.468 Johnson et ol, 1985 
0.375 Foster, 1976 
0.074 Foster, 1978 

67 3.6 10.8 3.3 Hodlf. Snow 1981• 

0.121 Foster, 1978 

~.9 St ilcs, 1980 
0.36 3.46 11.6 4.434 Johnson et o\., 1965 

4.63 12.38 0.057 HcPhcrson, 1987 
47.6 15 20.6 62.5 Hodlf. snow 19810 

22.964 Foster, 1978 
0.993 Foster, 1978 

5.25 72.37 0.016 HcPhcrson, 1987 
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ESPECIE Locol ldod . " " XC orbe " FUENTE 
Llpld. Prot hidret ~gua Kcol/fruto Kcel/gr 

Fom. Vt taceae 
Ci ssu~ sterculf folius 0.517 Foster, 1978 
fnLlhr.nocl~ ~Jingucfol in N. Jersey 16.2 St i les & llhlte, 1966 
Pnrthcnocissus guinguefol in llllnois 25.66 3.85 11.1 5.592 Johnson et al., 1985 
Vltis !131 N.Jcrsey 1.8 Stlles & llhlte, 1966 
Vit\! vulpina llllnols 0.81 2.24 12.4 4.384 Johnson et al., 1985 

~~ Hlmesots 1.64 5.41 5.1 3.569 Johnson et al., 1985 

Valor mínimo 0.36 1.63 3.3 3.3 0.042 0.001 
volor m;:iximo 67 21.6 90.9 90.8 22.984. 7.151 
no. dntos 60 58 33 43 50 48 

• 
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