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Résumen‘

- Estudios anterlores han encontrado correla01ones negatlvas
entre la densidad de individuos de Astrocaryum mexicanum en . un
‘s1tlo, y el numero de especies y densidad de brinzales de otras

especies arbdéreas. ' El1 presente estudio pretende 1nvest1gar si
- estos patrones son: producto del fendmeno de interferencia luminica '
vejer01da por la palma sobre el sotobosque de la selva. Por medio -
de un’ modelo, basado en la distribucidn espacial de las palmas en
a:tcrno a un punto en el suelo de la selva, se determlno el -
'vec1ndar10 de palmas que afecta la cantidad de luz que a ese ‘punto:
| llega, y se. le. asigndé un . valor (1nd1ce de rlntercepclon del ' -
- vecindario = IV). = De entre varios estlmadores del ambiente
~ luminico, el factor de luz difusa anual es el dgue mejor se
relaciona con el IV. Esta relacidén es 51gn1flcat1va solamente '
dentro de tres de cinco de los parches del mosaico de la selva que

fueron. estudlados. En los otros dos, la interferencia de A.

mexicanum estéa presente, pero no es el principal determlnante del
ambiente luminico. Se evalud el posible efecto de la interferencia

"de las. palmas sobre la vegetacidén inferior a 1 m de altura. . ‘El Iszj7

se Correlaciona con la cobertura, nuimero de individuos y numero de
especies en este estrato. Se estudidé también la relacién entre el
IV y la ocurrencia espacial de brinzales de dos especies arbéreas
(Pseudolmedla‘oxvohvllarla y Poulsenia armata (Moraceae)) a través

de un andlisis estatico. Se. compararon, las distribuciones ‘de

,frecuen01as ‘de brlnzales encontrados en vecxndarlos con’ dlferente

IV asoc1ado, con una dlstrlbu01on observada al ' generar ‘puntos al’
azar en el sotobosque. La distribucién de P. oxyphyllaria difiere’
“s1gn1flcat1vamente de la aleatorla, Los brinzales tienden a no-
'~ ogurrir en sitios .de alto IV. La distribucién de PE. armata no.

‘difiere de nlnguna otra. De los' componentes 1nclu1das en el IV,

el nuimero de palmas y la dlstancla de las copas de las palmas son’ "¢
‘respcnsables de las diferencias. Se discute la relevancia de estos
‘resultados en el contexto de las hlpote51s de estructurac1on de 1asl

7comun1dades arboreas troplcales.
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‘deacomunidades, desde los -bosques boreales,
‘s_a tres esp901es%pcr hectareay hasta 1

'.~31stemas templados antes que al de los tropicales, resulta mas =
;‘<.1ntr1gante la alta dlver31dad ‘del troplco gue la baja dlver31dad
' de las zonas templadas. A pesar de ello, el conocimiento ‘ \ﬂ-
’_ecslegicc de los bosques troplcales es escaso ya gque por muchos

.i~consistlo de descr1p010nes de historia natural, y sélo

-1(re01entemente se ha formalizado, e integrado con la teoria

. ecoldgica centemporanea. Dentro de este marco, la ecclogla .
“tropical tiene entre sus objetivos conocer y evaluar las fuerzas,

- ‘en la estructuracién de las comunidades arbdreas.

- de las fuerzas que, presumiblemente, interviene en la

’»xpapel gque podria desempenar una especie de alta jerarquia S

" estructural, en la organizacién de la comunidad arbérea, y
ﬂ,explerar la idea de la ocurrencia de espec1es claves (sensu
 Paine, 1966), dentro del nivel autotréfico, en las selvas. - Con

. este propésito se usd la palma arborescente Astrocaryum meg;canum;

\‘ﬁg5de Los Tuxtlas, para evaluar el papel, que por efecto de - y
\,;1nterferenc1a luminica, podria jugar en la estructuracién de la
- .comunidad arbdrea. La explorac1on de este papel se logré ‘

- . espacial de las copas de la palma, que permitiera cuantificar su

 ﬁ¢1ntercepc1Qn de la luz. El modelo fue calibrado con datos del
 ambiente luminlco del sotobosgque (h = 0.9 m) y utilizado para .

. - explorar el efecto de interferencia sobre el estab1901m1ento v -
' ‘permanencia de plantulas y brinzales de especies arboreas,‘y

,ﬁfotras plantas pegqueias del sotobesque. A lo largo de este

5‘¢trahajo, se denomina intercepcién luminica a la oclusidn de la -

- 1luz, e interferencia al efecto biolégico consecuente.

s El trabajo representa una extensidén de los estudios
'f:;reallzades sobre la ecologia de poblaciones de Astrocaryum
“imexlcanum en ‘Los Tuxtlas, VEracruz (Pifiero et al. 1977 y 1984,

’estlon de dlver51dad de espec1es arhereas, ex15te una]7~*;“

‘fvez deblﬁc a que 1a ecolegia se enfoco ‘al estudio de'los,/7~f"”

 afos, su estudio, y el de los bosques en general (Noy-Meir 198?),%fffg“~V

que dentro de un mismo nivel tréfico, el autotréfico, lntervxenen “**”?
El1 presente trabajo pretende evaluar algunos aspectos de unai-,g;‘x

'fﬂ,estructurac1on de las comunidades arbdreas de las selvas humedas.ﬁ*ff;xjé
~ la interferencia luminica. En partlcular, se trata de conocer e11W'f~“

‘Liebm. (Palmae), una especie abundante del setobcsque ‘de la selva“?g°

jmedlante la elabora01on de un modelo geometrlco de la dlsposiczén f*t

‘“{ff?lnera Yy Sarukhan 1982; Sarukhdn 1978 y 1980; Sarukhan et al.;“‘i;‘“

-en primer lugar, se presenta una revisién de la teoria de la e
‘ecologia de cmmunldades, restrlnglda a las interacciones biéticas

de la ceex;stenc1a de espec1es. En segundo lugar, se hace una

1 .1985; Martinez-Ramos et al. 1988; Martinez-Ramos et al. 198%a ? ¢1iLi\,»4
“‘b). Se ha estructurado de la s;gulente manera: como antecedentes,.

‘dentro de un mismo nivel troflco, en lo gue concierne al problema?ff
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revisién de este tema, enfocada a la comunidad arbdrea de las

selvas humedas, y se esboza la historia de la idea de gremios de
érbcles tropicales. En segulda, se revisa la informacidn sobre

las relaciones entre A. mexicanum y el resto de la comunidad
arbdérea en Los Tuxtas. " Finalmente, se examina el cenocmmlento
“actual del ambiente luminico del sotobosque de las selvas ‘ :
5humedas., Posteriormente, se desarrolla el modelo propuesto para
-cuantificar la intercepcién de la luz por A. mexicanum y el

posible: efecto de 1nterferenc1a (sensu Harper, 1977) en 1la
comunldad arbérea. - :
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. Uno. de los fundamentos de la teorla ecolcglca es el - S
'1p1o?de exclu51on competltlva.« Este prlnczplo predlce que -

‘}comu ida la- BSpe01e que logre acaparar el uso dal'recurso, 4
vexeluyenVo aflas otras {Glller 1984) . Por ende, una de las :
,'preocupa01,nes prlnCLpales de 1a ecalogla es expllcar la ublcua
_coex1stenc1a;de especies. . -
- ‘La teoria cléasica. de. cempetencla (Chesson Y Case 1986}
“‘,suglere”que la coex 'ten01a de dos -0 mas espec1es es poslble
“cuando- los recursos cuya disponibilidad limita el crecimiento .
o ycbla01ona1 cantlnuo, ‘son consumidos en propcrc;gnes dlferentes
. por las'especies. El razonamiento es que siempre gue'existan -
.estas dlferenc1as, I amadas diferencias" de nicho, 'las espe01es
‘ffagotaranfsus propios recursos, ‘limitando:su. creclmlento JRTIR
pobl onal antes,de ‘agotar los recursos de otraS»esp601es
Este‘razonamlenta lmpllaa que el tamano de la

934}

flo tanto, la tecrla GléSlCa sostlene que el equlllbrlo ykla
'coex15ten01a ﬁe las especles son censecuen01a de’ las dlferenc1as‘

T?las espe,”és para ‘xplicarksu ,ceX1sten01a (Sale 197?: Hubbell y
 Foster 1986a). En’ general se*presupane que*d;chas samejanzas
flretardan la exel,‘ ‘ )

/ loniza &r »'mﬁ -
eorlas de‘equllmbrio y ne—equlllbrla parten de
s muy dlferentes, a51 como tamblen son . dlferentes lasgﬁ“%

 e se lléga en'Caﬁa casé (CheSSOn y Caée 1985} Sin’




embargo, todas ellas presuponen la ocurrencia de interacciones
competitivas interespecificas como proceso determlnante de la
estructura de la comunidad.

Dentro de la teoria de competencia, se utilizé el concepto
de "gremlo" © "grupo ecoldégico" para referirse a agquel "conjunto.
de especies que utilizan un recurso particular de una manera.
funcionalmente similar" (Giller 1984). Debido a esta putativa
similitud en la‘explotacién de un recurso, se predijo que las
especies integrantes de un gremio interactuan méds intensamente
entre si que con el resto de la comunidad, constituyendo "el foro
de las ma&s intensas interacciones entre especies" (Pianka 1982; .
Giller 1984). ' Como consecuencia de ello, en un gremio pueden.
asociarse grupos filéticos tan disimiles como las hormigas y los
roedores granivoros, o tambieén distanciarse especies de un mismo
grupo filético, como el de pinzones en las islas Galapagos, hasta
explotar recursos muy diferentes (Roughqarden y Case 1986). - Porﬂ
lo mismo, la determinacidén de gremios es de importancia ‘
fundamental en la ecologia de comunidades. Sin embargo, dentro
‘de las diferentes hlpﬂteSlS de organizacién de las comunidades, -
el concepto de gremio tiene bases e 1mpllcac1ones contrastantes.
Para las hipetes1s de equilibrio, un gremioc se encuentra '
constituido por especies que,coex1sten al espec1allzarse cada
una, en éexplotar un pequefio dmbito del espacio de recursos
(Giller 1984; Denslow 1980, 1987), mientras que para las
hipétesis de n o~equ111brlo, el gremio se encuentra conformado por
especies generallstas, que coexisten al explotar, de una manera
muy similar, el-mismo gran amblto de recursas (Sale 1977: Hubbell
y chter 1986a) . , :

2.2 La estruatura de las comunidades‘arhéreas tropicales

Tamblen en el estudio de la estructuracién de las g
comunidades de &rboles tropicales, se han sugerido hipdtesis de'
coex1stenc1a que se basan en diferencias entre los nichos
(Denslow 1980 '1987; Orians 1982), asi como otras: que suponen
semejanzas entre ellos (Hubbell y Foster 1986a). En todos los
casos, se ha presupuesto la ocurrencia de fuertes 1nteracc1ones,
ccmpetltlvas interespecificas.

-~ En lo gue respecta a la caracter12ac;on de qremlos de
arboles. troplcales, se han sugerido ideas muy diferentes. Por
una parte,- se ha propuesto que estos gremios no son sino los -
extremos ‘de un continuo de estrategias de regeneracién (Whltmore -
1978; Hartshorn 1978) gue se reparten el recurso luminico,
principalmente (Denslow 1980, 1987), o mineral (Orians 1982).
Por otra parte, se ha prepuestc que los gremios constituyen
verdaderos grupos de especies que han coevolucionado hacia
determinadas estrategias de regeneracidn (MartlneZ*Ramos 1985}
que estan separadas func1onalmente per compromlsos (Hubbell y
' Foster 1986a). N

“Sin- embargc, estas 1deas ne son exclu31vamente conclu51ones
basadas en observac1ones, sino también predicciones basadas en

4




\,,Mlas gremlas de arboles trcplcales muy probablemente no se
n a las predlcciones\da modelos - basados. en. 1nteracc1ones
Zadas, como lo estan muches ée los anterlares.;

2 3 Breve histéraa da Ias 1deas sebre 1a estructuraclan»de

S

~las: cemunl;ades arbcreas trep;cales

TEudewskl (1963, 19‘ ),deflnlé grupos de espeales aanlbase en~
icia -en diferentes etapas de la sucesién gque ocu re.a )
de na'pe;turbac én humana‘tploner@s, sa ndarios :

‘N,nmlcas ¥ estructurales., farma de 1a copa,‘
scmbra, pxnducclen, dlsper81on ¥ laternicia de T
o , :3as, tamanm de estas,‘w"

';grupcs ecolog,‘os que suglere son grupos de aspe01es\que TS &
coocurren en- 1a_s ce51on antes que grupos de especles que

'Qmpara g,rminaclon y crecimlentc} que soh satlsfechos en areas;w




restringidas del bosque. Como los pioneros de Budowski, los
némadas de van Steénis son ocupantes de hdbitats temporales y-
pareceéen ser especies permitidas por la comunidad de driadas, que
son los habitantes permanentes del bosque. Sin embargo, a
diferencia de Budowski, van Steenis distlngulo que cada espe01e
posée una tolerancia aﬁtoecoléglca propla e independiente del.
superorganismo comunitario, y sugirid que la interaccidén
autocecolégica entre las especies produce el balance ecoldgico
observado. Méas particularmente, van Steenis observé -aungue

- también lo hizo Budowski- gue las espe01es nomadas son tolerantes
a climas estresantes y suelos &asperos.

La selva, como toda comunidad arbérea, esta sujeta a un
proceso de reemplazamiento de &rboles, a través de la muerte y
caida de unos y el establecimiento de otros. Whitmore (1978)
definié este proceso como "el ciclo de crecimiento ‘del bosgue®,
identificando tres fases que se suceden: fases de claro, de
construccién y de madurez. El ciclo se inicia con la caida de un
‘arbol y la creacidén consecuente de un claro que pasa a.la’ etapa
de construccién al crecer en €l un bosque de arboles jévenes.
Estos mismos arboles maduran para llegar a la ultima fase del
ciclo (Whitmore 1978). Este proceso resulta en un mosaico de
parches cuyos tamafios se encuentran determinados por el tamano
del claro que les da origen; la caida repentina de un arbol o
produce un claro grande, mientras que el desprendimiento de ‘ramas
y partes de un’ arbol dafiade, moribundo o muerto produce. claros
- més pequefios {(Whitmore 1978). Mas adelante, Whitmore (1989) .
elaboré scobre su modelo del ciclo de crecimiento: la nuerte de
los Arboles' climax producen claros grandes gue son ocupados por
drboles pioneros .que al entrar a una etapa. degeneratlva ‘producen
claros pequefios que son ocupados por drboles climax. -Esta
- elaboracidn resulta en un 01clc mayor, en el que alternan clares
grandes y ‘pequefios.

Whltmore (1978) propuso que este ciclo de crec1m1ento del
bosque es un importante determinante de las caracteristicas:
morfoldégicas y fisioclégicas de las especies arbéreas: Con el
antecedente de los experimentos de Kramer (1926, 1933, in
Whitmore 1978), en los que sé determinéd gue los claros. pequefios
son ocupados. por especies del bosque primario, mlentras que en
los claros grandes estas especies son suprimidas por espec1es
‘invasocras, Whitmore (1978) observd que los clarps pequefios son .
~colonizados por especies presentes como plantulas y brlnzales,

- mientras qué los claros grandes son. colcnlzados ‘por especies que
-estando ausentes ‘del sotobosque, germinan con la apertura del
claro. * A estos’ qrupos de especies los llamé respectivamente,
tolerantes a la sombra y demandantes de 1uz, siendo estos
conceptos ya usados anteriormente por forestales' (Whltmora 19?8)
Para Whitmore (1978) este hecho significaba que si las especies
del prlmer grupo ‘son capaces de regenerarse in 51tu, las del
segundc son - espe01es equipadas para explotar espa01os abliertos. Y
areas parturbadas.t Whitmore (1978) sugirié que para ‘cada grupo
existen otras caracterlstlcas relacionadas que forman’ 51ndromes
y equiparé los sindromes pionero y . tolerante a-la sombra con los

6




‘j51ndromes r y K‘~t11;zados p@rflos zoologes._ No- obstante que 1a‘

‘:}garte, Whifmore (1978) aflrmo que todas las‘ ST
1eren entreisl, ya sea en su tasa de germlnaCIén o.en

. pot
"“equlllbrlo, ni d
'7coex sten‘la 5

‘ Prlmeramenté, a las esp901es que dependen de c‘aros las 11‘m0z. f;,,
'flntalerantes a la- sombra, aunque tamblen descrlblc estas eSpQClQS"




como incapaces de sobrevivir en la sombra como juveniles
- supresos). En seguida y basado en "numerosas diferencias
adaptativas™ (Hartshorn 1980), él dividid este grupo en espe01es
pioneras (descrltas anteriormente) y especies de claros.
Reconocié la existencia de las especies que no dependen de
claros, las tolerantes a la sombra. de Whitmore, y dentro de
ellas,; describié las especies intermedias, que sélo requleren
incrementos en luz para su reproduccidn, y las especies
‘completamente tolerantes. De esta manera, Hartshorn ordend los
grupos de espec1es arbdéreas a lo largo de un gradiente de
dependenc1a 'de claros paralelo al cual establecié un gradlente de
tamafios de claro en los que se regeneran dichas espe01es N :
(Hartshorn 1978; 1980). De acuerdo a ésto, las espe01es plioneras
requieren de ¢laros grandes a lo largo de todo su ‘desarrollo, asi
como las “espec1es de claros" reguieren claros mas pequenos'
durante algunas etapas de su vida, mientras que las especies
tolerantes no requieren de claros, sino solamente de llgeros
incrementos de luz. Tal vez esta ordenacién entre grupos
respecto al tamafo de claro lo llevd a proponer (Hartshorn 1978)
que hacia el interior de estos grupos, en especidl dentro del
‘grupo de especies de claros, existe también un gradiente en el
tamafic de claro en el que las diferentes especieées se regeneran.
: Denslow (1980) sugiridé mas expllcltamente la hlpotesis de”
relacién entre la dependencia de las espec1es por los claros y
el tamafio de claros en los due se regeneran, ‘al menos al’ n1ve1 de
grupos de especles.‘ Las especies que requieren de claros en
todas las etapas de su cicle de vida generalmente se regeneran en
claros grandes, mientras gue las especies gue son capaces de
establecerse como plantulas en el sotobosqua requieran de claros
pequefios ‘para su .crecimiento. Las especies gue no requleren:
claros para completar su ciclo de vida se regeneran en el
sotobosque. Basada en esta hlpote51s, Denslow (1980) sugirié la
ordenacién de todas las especies arbéreas y sus ‘estrategias de
regeneraciodn ‘a lo largo de un gradiente que corresponde al tamafio
de claros gue colonizan, hecho que gqueda exp11c1to en la
nomenclatura que utiliza para sus grupos de especies: '
especialistas de claros grandes, espe01allstas de claros pequenos
y especialistas del sotobosque.

A pesar de gue en este esquema las especmes se ordenan ‘a lo.
1argcAde un continudé con solo dos extremos (claros muy grandes
‘por un lado y claros formados por los espa01os entre las hOjaS
por el otra), Denslow (1980} reconocidé tres griupos de’ espe01es vy
propuso que cada grupo ‘constituye una estrategia de. regeneracidn,
caracterizada por un sindrome. Sin embargo, sugiere también que
existe todo un continuo de sindromes asociados al gradlente
constmtuldo ‘por claros de diferente tamafio. De acuerdo a
Denslow, las caracteristicas de cada sindrome estan
correlacionadas con las caracterlstlcas ambientales 'y de .
distribucioén del tamafio de clarc del que es propio, es decir,
estas caracterlstlcas aparentemente adaptan a la ‘especie al
amblente de 01ertos claras'




, Par otra parte, en aste esquema, cada esp601e permane¢e N
‘:canflnada a una porcidn de la escala de tamafios dehalaro debldb a

OnaS; Slno en una

mdlferenclacion de las especles arbéreaé congr’lacion al t[mano de
. los ‘claros. El- ‘ha’ sugerido que existe un continuo de. estrateglas
de regeneraclon, gue correspcnde al gradlenteﬁ,a tamafio de :
‘claros. La- ordenacién de especies en este gradiente de =
‘regeneracion. ‘requiere de’ propledades (tasa de crecimiento, drea-
- ode dlspersion) ¥ trae conseauenclas (abundanc1a, dinamica.. o
fpcblaclonal) gue son propios de. cada estrategla (Brokaw - 1987),n :
I En general, estos autores manejan, -en ocasiones / o
f,;'lmpllcltamente, una serie de conceptos que talvez son mas -
‘_Nconci‘amente descrltos por Pickett (1983). En palabras dB*ug
1 = : VAﬁla dlnamlca de 1a vegeta01on de 1as selva‘«

: y sugléfe que 1a
'sensu Gruhb (1977},




mientras que los ndmadas los canalizan hacia la sobrevivencia, y
los tolerantes, hacia la adquisicidn de tejidos fotosintéticos.

‘Hubbell y Foater (1983; 1986a) analizaron los patrones de
dlstrlbuclon a gran escala, de individuos mayores gue 20 cm de i
diadmetro a la altura del pecho (d.a.p.), de un gran nuimero de o
especies. A través de estos patrones, es posible estudiar la
‘asociacidén entre el establecimiento de individuos de cierta
‘especie y las caracteristicas del ambiente, y asi describir el
nicho de tal especie, y el gremio al que pertenece. Ellos
encontraron tres patrones generales de distribucidn, pero -
conceden que "la mayoria de las especies parecen tener sus
propios. patrones individuales de distribucidn y existen solamente
llgeras asocxac1ones con habitats particulares en algunas

“especies™ (Hubbell y Foster 1983). Algunas especies muestran una
- distribucién aleatarla, pero la mayorla axhlben una dlstrlbu01on
agregada en el espacio.

Con respecto a las. esp901es con dlstrlbuclon aleatoria, que

. por lo tanto no parecen estar asociadas a caracteristica alguna’
del paisaje, los autores sugieren gue "todos los sitios son
iqualmente buenos para su establecimiento y maduracién®. Estas:
espec1es no parecen tener nichos bien definidos. Entre las
especies con dlstrlbu01cn,contag1ada, algunas se asocian a
caracteristicas particulares del palsa3e, como la’ topografla o
los suelos (Hubbell Y Foster. 1983) ‘Se puede decir que las
- especies que se asocian a una misma caracteristica comparten un
a . mismo nicho de habitat (sensu Grubb, 1977) y conforman asi un
o - gremio. Otras especies tienen distribuciones asociadas a
ambientes mas particulares, como los ¢laros, los bordes de los
‘claros, o incluso sitios sombreados del sotobcsque (Hubbell y
"Foster 1986a), conformando respectlvos gremios. Sin embargo,
muchas otras especies no se asocian con caracteristica ambiental
alguna. :De ‘estas especies, los autores sugieren que’ posiblemente
su: establecmmlento "esta fuertemente influenciado por factores
histéricos transitorios, tales como perturbaclones por 'la calda
de arboles, .0 por la reciente expansién a partir de pocos ‘
ancestros celonlzadores, Yy no por condiciones mlcrocllmatlcas
’fljas" (Hubbell y . Foster 1983).

‘Por otra parte, Hubbell y Foster (1986a) realizaron un
ana1151s de la composicién floristica del vecindario arbdéreo de
un arbol prcmedlo para varias espe01es, y ‘encontraron gue este
vecindario es sumamente rico en especies, pero también es.
sumamente variable. Por lo tanto, la probabilidad de que
1nd1vxduos de dos especies partlculares se encuentren
frecuentemente es muy baja. Ellos suglreren que esta,
lmpredecibllldad constltuye una presién selectiva semejante para
todas las especieées; presion gue ha de resultar én una evolucidn
convergentem, contraria a la diferenciacién de nichos. Por esto,
estos autores sugieren que las especies que integran un mismo .
gremio, camparten morfologias y fenologias similares- que les
permiten "resolver los problemas fisiolégicos basicos para su
sobrevivenCLa dentro de las ‘amplias zonas adaptativas de su
gremio de’ hlstcrla de vida". También afirman que la fuerte

10




xfpara afabar algunas} i

S ’pote51s sobre las 1nteracclones entre 1as j1  ,~~
”espacles arboreas troplcales‘ ; , ‘ Lo e
"i2.4 La estructura 69 1a c@munxdad arborea en Los Tuxtlas

Desde los prlmeros estudles de la comunldad arborea en Los l;Ji

fﬁTuxtlas, se puso de manifiesto la ubicuidad de la palma:

: *arborescente Astroc ryum mexic

anum, que en cuadros»de 600 mz

. .alcanza den31dades equlvalentes a entre 300 y 1230 1ndlv1duosjq,
"*(>3 3 em d.a.p<) por hectarea (Plnerc et al. 19??), den51dades

que cnnstltuyen entre el 20 y el 61% del total comunitario -

-~ . (Pifiero et al. 1977). En materia de cobertura, la relac1an o

SRR bertura/area de: muestreo, para A. mexicanunm, reglstra valores.
. -entre 0.25 y 1.28, que: carrespenden a entre 8 y 45% . del total dei

a comunidad (Plnere et al. 1977). Estos hechos candujeron a la

1 pecies caracteristicas del dosel superior . de. la” selva, e

¥ gue su influencia en ‘la ﬁetermlnac1en, tanto de. las LAl e
,caracterlsflcas fisiondémicas y ecolégicas de. ‘la comunldad es al:

nos tan-. 1mportante, ‘como la de las especies que se conslder

L ‘1nant&s de la comunidad" (Pifiero et al. 1977).. En este
estudlo ‘se observé también, que la dlsmlnuc1on de la 1m@ortan_1a'

isugerefcla,de que - posiblemente "A. mexicanum 3uega el mismo papel;‘“jfﬂ

de la palma en diferentes sitios es acompafiada por: un “lncremento S

S general de . especies del estrato 1nfer10r, ‘especialmente por el . -
 incremento de! “individuos de Faramea occidentalis (Rubiaceae),.,uf

" gugiriendo un papel 1mp0rtante para; A. mexlcanuf en la - -

”ﬁestructuracion Ade este grupa de especles del sctabasque, mlsmo al e

Vfajque pertenace.J.,,
k Por -otra parte, 'se ha propuesta que el mayor efecto que A o

"gmex?cannm puede- tener sobre la comunidad, es a través de la
mo caCLGH del régimen luminico del satobosque (Sarukhan etral.A

propuesta as plau31ble ya gque Yoda (1974) encont:

'>a selva.humeda malaya, la zona entra los 0 y 6 m, de al‘ ra oo

““'Esto es. deblda a/la mayer éansldad de area follar, o a la mas fﬂf’7ﬂé

v .. eficiente. 1ntchep01on de la luz, gue ejercen: las frondas
-~ ‘horizontales de las. palmas (Yoda 1974). = =

.. Estudios 'subsecuentes explorarcn el p081ble papel de 1a PR

.~ "palma’en’la estructuracién de la ‘comunidad arbérea, En cuadras'

o de 606 mz,‘exkste una- rela01on inversa entre la cobertura de

‘,';lll?fh,




'Astrocaryum mex1canum y el nﬁmero de otras esp901es arboéreas
(Sarukhan et al. 1985), sugiriendo un efecto dlferenclal sobre
las especles. ‘En cuadros de una hectarea, se obsarva una '
( relacién inversa entre el numero de palmas y el numeroc: de ,
- brinzales (ind. >10 cm diametro a la altura del pecho -d.a.p. ) de
- otras espécies (Pifiero et al. 1986). Este ultimo dato es. cuanto
‘mas interesante porque se ‘observa que las altas densidades de
palmas, y consecuentes bajas densidades de otras especies, se
“encuentran en los sitios con mayor grado de perturbacidén, en
donde presumiblemente deberian encontrarse altas densidades de’
brinzales de especies demandantes de claros (ver e. ¢. Brokaw
, 1985). Es posible entonces gque la agregacién de palmas,
promovida por la apertura de un claro, produzca un dosel cerrado
gque limita diferencialmente la regeneracidén de las especies
demandantes de claros. Sin embargo, investigaciones posteriores
‘revelaron qgue las altas densidades de palmas se correlacionan con
bajas densidades de espec1es arbdreas tanto del dosel inferior
como del desel superior, pero con altas densidades de especies de :
claros (Martinez-Ramos dat. no publ.). En conclusién, A. : o
mexicanum podria afectar la distribucidén y abundancia de espe01esA,
de diversos grupos ecoldégicos. Uno de los cbjetivos de esta
tesis es explorar estas relaciones entre grupos ecologlcos de-
‘arboles troplcales.‘

2. 5 El amblente luminico del sotobasque

La luz es a menudo el principal factor llmltante (Pearcy
1983; Chazdon 1988) y regulador (Denslow '1987) de los procesos
del sotebcsque y sin embargo, es aun un factor poco entendido.
El- reglmen luminico del- sotobosque estd determinado tanto por la
~variacién estacional, intrinseca al aparente movimiento del sol,
y pbr'lasiccndiciones climdticas transitorias gque modifican la
intensidad y composicidén espectral de la radiacidén solar, asi
como por la estructura del bosque (Horn 1970; Pearcy 1983; )
- Chazdon 'y ‘Fetcher 1984; Canham 1988). La conjugacidén de estas
variables produce gran heterogeneidad en el ambiente lumlnlco,
que es la razén de que su estudio sea tan complejo.l
: - Por mucho tiempo, se ha presupuesto dque la luz esta = B
compuesta por dos factores: luz de sombra y luz de rayo de sol, o o}
‘mAs comunmente, luz difusa y luz directa. Aungque esta dlstlnc1on |
fue util en el reconocimiento de la variacidn en la intensidad de = = ¢
la luz, operacionalmente puede resultar en subestlmaalones del- ‘
‘ambiente luminico (Anderson y Miller 1974). 1ILa descomp051c10n de
‘la luz en dos factores dificulta también las comparaciones entre
diferentes sitios; en un bosque maduro, Evans (1939) observd: que
un sitio con. mayor intensidad. de luz difusa que otro, puede
experlmentar también menor frecuencia de luz directa.
En lo que respecta a la luz directa, su misma conS1derac10n

‘ fue ob]eto de polémica por autores que la consideraban
~ innecesaria e incluso equlvocada, ya que su intensidad parecxa

- anormal y fortuitamente variable (Walton 1936, in Evans 1956).
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j.gdifusa ‘en condiciones nubladas y soleadas, Evans (1939) sugi
‘jﬁque las: relaciones de intensidad entre. dlferentes puntos 'se’
o conservan, yerﬂaEVans et al.

- \1uminlcas es la naturaleza espectral de la luz
' dos ambientes luminicos ccmparables en 1ntan31dad pueden L
;corresponder, pcr'dlferenCIas en jsu comp03101@n espectral, a dos

‘*Para resolver tal prahlema, Evans et al (1960) suqlrleron'
»;medlclanes prolongadas del -factor de- luz directa.

-Otra dificultad en la’ descrlpclon de ambientes. 1um1n1cos es

‘[la reprodu01b111dad de las mediciones. Algunos estudios tempranos*
- ‘investigaron esta situacidn- para el factor -de luz: dlfusa,fy :
\<7c0ﬁcluyeron que;. en condiciones nubladas, ‘existe relativa
 estabilid

¢ (BEvans. et al.-1960) en los patrones de luz difusa del setobesque. 

* - ‘En-condicicnes nubladas, se puede esperar que, -en’ un mismo - punto,’

©. la luz difusa varie por efecto del grado-de nubosidad. Sin =~
'fembarge de-acuerdo-a Evans et al. (1960), a pesar de esta

Vo reproduclbllldad espacial (Evans 1939). y temporal

”»v‘on, las relaclones de i 1nten31dad entre diferentes puntos
g . En _cuanto a la relacién de'los patrones de ‘luz

(196@} encontraran que dlchas

, Para ellc, se estudle
'*1a 1ntensidad de ambos factores en. un mlsmo ‘

‘festudlés han sugerldo su. ccrrelac1én (Sasakl y Mcrl 1981}, etros

a&oiﬁufausencla de correlacidén (Evans’ '1939; Evans et al.
edricamente, estos factoras son - 1ndepend1entes (ver
1), ‘1o que es evidente si se piensa que la intensidad
,'dlfusa ‘puede: aumentar en - dias nublados, ‘mlentras que la -

irecta necesarlamente disminuye (Anderson 1964) ‘Chazdon v

que y la de un. claro es mayor - en»dlas nublados que- en~diask
ryfFetcher 1984),_ o que suglere que-‘la razdéh

) stos SlthS.t;tﬁ”

»de amblentes

En muchos casos,

~féctor'mas de ocmplejldad en elc'"

situaciones biocldgicas muy. diferentes’ ‘(Evans 1939; Chazdon 1938)

 El mismo paso a través de las nubes o del follaje afecta’ la
‘;,compo ¢ién -espectral de la luz. La nubosidad :es, ‘pues, .un
. modificador 1mpartante del" ambiente lumlnlco.f Otros efectss de'
- la nub 1ﬁad(han’51do«menclonados por Chazdon y Fetcher (1984).

a, ellos observaron que la alta 1rrad1a01on, producto

,de la- mayar elevac1on solar en el verano, pueae sexr- mltlgada por

nubes, .comunes ‘en . esa astac1on del afo. -Sin emhargo, en otros
; eﬁtas factares se conjugan de diferentes maneras; en Los:

Nbajas latitudes solares de invierno son’ acompanadas

viif par con iciones de~gran nubosidad (Estrada et-al. 1985),~'
' 4;resultando enuamblentes de baja luminosidad. El efecto de 1asfa

tal que la. varxabilidad dlarla, ‘dependiente de: 1a,

;fnub051dad ‘es ‘mayor dque la: variabilidad -.estacional, dependlente
‘ de la elevaalan solar (Chazdon v Fetcher 1984) . , .
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‘No obstante las dificultades que acompaﬁan\la‘complejidad;de‘
esta materia, su estudio puede facilitarse si se conocen las ‘
variables relevantes a la pregunta que se plantea; no todas las
_varlables son pertinentes a una pregunta, y hay algunas que son
- suficientes para una respuesta. En estudios de fotosintesis y-
ganancia de carbono, las unidades de luz apropladas son . flu]o de
guanta. Si se trata de estudios de balance energético o '
relaciones hidricas, son mds apropiadas las unidades de energla,
'y en el caso de estudios de tasas de crecimiento, supervivencia y
reproduccidén, los estimadores apropiados son poreciento de cielo-
abierto o total de mlnutos poten01ales de luz dlrecta (Pearcy
1983 Chazdon 1987).

-Algunos estudlos del ambiente 1um1n1co del sotcbosque han
sugerido que- 1a\estructura del dosel, o incluso la cobertura de
alguna especie\partlcular, tiene un papel determinante del :
ambiente luminico. Evans (1939%9) sugirié que ‘la baja 1nc1dencla
de perlodos de alta 1nten51dad luminica (rayos directos), en-
bosques sucecionales, era debida al "parejo y- contlnue, aunque no
densec, dosel de Musanga _mlthll" Horn (1971) sugiridé que el
trayecto lntegro de la sucesidh en bosques, se debe a los camblos
en las condiciones luminicas, ocurridos por efecto de las:
diferencias en la cobertura de las diversas especies arbéreas.
Otros estudios han sugerido este papel para la vegetacidn del
sotobosque. Yoda (1974) obtuvo el perfil vertical de luz’ para
una selva, y lo ajusté a ‘una funcidén con cuatro pendlentes
distintas. Cada pendlente corresponde a un coeficiente de. .
-extincién de luz, y ya. que dicho coeficiente permanece constante
mientras la densidad de area foliar ho cambie, Yoda sugirid que :
el dosel de la selva se divide en cuatro zonas de diferente
densidad de &rea foliar. Ia prlmera y la tercera corresponden al
dosel de un "arbol emergente y al dosel principal bajo este. . En:
ambas capas, la luz se . extlngue a la misma tasa, mientras- que
- entre ellas existe una capa en donde la densidad de hojas es muy
reducida, y la luz permanece ca51 constante. La tltima capa
corresponde a ‘la zona cercana al suelo (hasta 4-6 m de altura),
donde existe gran. den51daé de palmas, arbustos y. brinzales. A
esta capa correspende el mayor coeficiente de extincidn, Y. Yoda
(1274) suglere que esto se debe a "una mayor densidad de ‘drea jw
foliar o a una més ‘eficiente intercepcidén de la luz por. las

frondas palmares, gue se extienden horizontalmente". En La .
Selva, Costa Rica, se encontré ‘que la cobertura de la vegetacién
se reducia de .90.4 a 85 cuando el setabosque era removido-

(Marquls et al. 1986). Esto corresponde a una reduccidén de 36%.
en la luz gque llega al suelo, por efecto de su paso a través: del
sotobosque. - En comparacidén, en el sitio estudiado por Yoda
(1974), el sctobosque interceptaba entre 60y 70% de la luz gue a
él llegaba. En efecto, la densidad del sotobosque: es may notable
en algunos. besques, como: en Los Tuxtlas, Veracruz, en donde la:
densidad de palmas es tan grande que da la apariencia de haber un

- palmar dentro de la misma selva (Plnero et al. 19?? Estrada et
al. 1985).
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La modlflca01on del amblente 1um1nlco pcr el follaje né es’
~ solamente a través de la 1ntercep01on de luz o la modlflca01cn‘de
. osa. compeslclon espectral. ‘A causa del efecto de penunmbra, el -
~dose puede reduclr parcialmente la intensidad de la luz que lo
R o _f{Smlth et jal. 1989), pero extender aparentamente el area‘
;“'de expos~cion a la misma (Miller y Norman: 19?1) ‘Esta " = '
“modlflca01én puede variar por efecto de la forma de las hc3as de :
. 'una planta; su efecto se 1ncrementa cuando las ho;as tienen una
© razén: perlmetro/suparflcle ‘elevada (Horn 1971).“ ‘Lasg ., palmas,
‘gracias '‘a sus miltiples y largas Pinas, . ‘representan el caso

'vfextr\/exde esta’ 51tuac1on,vexponiendo ‘grandes sup&rfic1es

es con una‘'alta relacién de perlmetra/superflcle (obs.¢
- ‘Por~ ‘efecto de penumbra, una fronda de A. mexicanum, “a 1
*,m ‘o mas dal suelo,;reduce la intensidad 'de toda la 1luz dlrecta
. gue pasa a través de ella (chs.,pers., calculado con 1as
"ecua01cnes de Smith e _; al. 1989). ‘
' - “No obstante la Cantldad de sugerencias que prometen ,
: resultadas interesantes, la 1ntercep010n lumlnlca produd;da por

-1nvest1gada plenam&nte.' Otro objetlvo de esta t651s es produCLr
,algunes reSultados en- este sentldo. .




3. MODELO DE DISTRIBUCION ESPACIAL DE PALMAS
“3 1lIﬁdiéé de'inﬁercépéién del vecindario‘de'palmas;,

Con motlvo da evaluar cuantitativamente 1a modlflcac1on del
ambiente luminico producida por las palmas de Astgocagyum ‘
mexicanum sobre el sotobosque, se elaboré un modelo de
distribucién espac1a1 de dichas plantas. Este modelo tiene como
base 1a cuantlfica01on de la obstruccidén de la béveda celeste que
para un punto determlnadc, produce la copa de una o mas palmas,~y
utiliza. dicho valor como estimador de la- intercepcidén luminica de
tales copas. Es claro. due el argumento fundamental del modelo es
la . sup031clén de dque la cantidad de luz lnterceptada por las
palmas es fun01cn preclsa de la praporczon de cielo cublerto por
ellas. X

El s1gu1ente punto a considerar en la construcclén del .
‘modelo es la decisidn de cual es, teorlcamente,‘el vecindario de
palmas . que afecta el amblente luminico de cierto punto. ‘Ya que
la béveda celeste puede representarse como una superficie .
hemlsferlca, este henisferio es el area inicial de estudio,. pero
‘ademads, es necesario hacer las consideraciones sxgulentes"

‘a) aungue el argumento de la prcporclon de cielo abierto es en-
general valido en cuanto concierne al factor difuso de la luz, su
- extensidén al factor directo sufre de limitaciones. ILa luz
‘directa, que proviene directamente del sol, no proviene entonces
de todo el cielo, sino que se restringe a una linea en el
firmamento, descrita por la trayectoria diaria del sol; la suma
de estas lineas a lo largo del afioc, producen una banda. En la
‘'selva de Los Tuxtlas, esta banda tiene como limites 85 grados de
elevacidén al norte, y 49 grados al sur.

b) no obstante que en un lugar ablarto, la luz proviene, a lo
largo del dia, de elevaciones entre 0 a 90 grados al este y

- oeste, la situacidén es diferente bajo un dosel. Evans (1939), en
‘bosques tropicales de Nigeria, Ashton (1958), en Brazil, y Pearcy
(1983), en Hawaii, observaron que los periodos de luz directa
(sunflecks) ocurren durante las 4 a 6 horas alrededor del medio
dia; en otros momentos, el sol esta oculto debido "a la menguante

transparencia del dosel" cercano al horizonte (Evans 1939). Este.
periodo de 6 horas corresponde a elevaciones solares superiores a

los 45 grados. Anderson y Miller (1974) mencionan gque la
probabilidad de observar un hueco bajo un dosel, aumenta
- marcadamente con el angulo sobre el horizonte, a excepcidn de
cuando las hojas se disponen perfectamente horizontales. Este
punto, al referirse a los huecos del dosel, conciernen tanto al
factor difuso como al factor directo de la luz.
c) la intensidad de la luz sobre una superficie es funcidén del
angulo entre la trayectoria de la luz y la normal a la
superficie, decreciendo con el coseno del mismo. Por lo
- anterior, se puede suponer que es al medio dia cuando la luz
incide mas intensamente sobre el suelo de la selva.

Por las consideraciones anteriores, se concluye que las
obstrucciones capaces de modificar de manera importante el
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- ‘ambiente lumlnico de cierto puntc en. ei sotobosque, son aquellas

,‘f‘que se dlsponen por encima de los 45 grados de elevacién con
. respecto al punto. Esta consideracién restringe el area de

‘;festudlo, mriglnalmenta una superficie hemlsferica, a la base de
rt ~de 20 gradas, cuyo vertice se situa sobre el
stién (Fig. 1). El modelo debe entonces evaluar ‘1la

f 1d1sst1'lén delas palmas cuyas copas se situan dentro del cono-

o slguen.

o invertido; -y cuantlflcar la obstruccioén que producen del area’

"~ transversal del cono. El 51gu1ente punt@ es. la cuantiflca01én de
'“dlah, obstruhclon. o

“En- este punto, las con31dera01ones pertinentes son las que

'ga)la c¢ob rtura de la copa de una palma mayor de 1 m de altura es
 ?re1at1Vamente constante {Pifiero et al 1977; Martinez-Ramos, datos
L .sin publlcar) Esta es aprox1madamente un area clrcular de 7,25 -

povy

- b) si dlcha cobertura es’ csnstante, entonces 1a propor01on de
 béveda (i. €. seccidén del cono). que una palma Qbstruye, depende
| de la: dlstancla a la que la copa se halla del punto (Fig. 2,
. ‘recuadro}, Alt' natlvamente, se puede considerar que esta
. ‘distancia constituye el radic que describe una bdéveda particular
‘para cada palma, gue la proporcién de bdéveda que una palma
- ‘obstruye- aepenéefdelxlnverso ‘del area dela béveda .en la’ que se
#dlspune; el Area de una béveda es funcidén del cuadrado de ‘su
radio {i. e. distancia de la'copa) (Fig. 2). .
Vc) las copas de 1as palmas ‘se sobreponen (51n embargo, 1a -
o o1 5 ién, en: el modelo, de este: hech@, no’ modif co de manera ‘
; mportante las’resultad@s, por lo que- fue excluido, ™ - o :
- posteriormente,. ~por-la compllcacion que implica). : :
ca)y - erhace;la sup051clon de que' la cobertura de una copa :
‘jrepresangakuna superficie- hamogenea, 51 blen en. la realldad tlene7“
.huecos en ’su interior. -

Bl modelo asigna a . cada palma (1) del veclndarle, un 1ndlce ‘
de 1ntercep01on {Iy que. se. calcula a. partlr ‘del area: de~cabertura‘«
de la copa (C), Yy del cuadrado de la dlstancia del ceatro &e la.
‘]copa al puntc (r2) o R S .

15: C/(Z*Pl*r )

Pmr:‘ar canstante, c / 2*P1 se desxgna como k-

ﬁCamo el madelc nio cansxéera 1a 90 ‘ép@s1c1én de copas, el 1ndlce

- de 1ntercep01en del vaeindario {EV} se calcula ccme una 51mple
wsumat@rla._i : , : ;

W= 5 I '- @
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~3.1.1VCalibfaci6n del IV

Para calcular el IV tedrico de cierto punto, se considera
que el vecindario esta compuesto por todas las palmas que
disponen su copa, al menos parcialmente, dentro de uh cono

invertido de 90 grados con vértice en.elgpunto,firrespegtivamente

de la lejania de su copa. Sin embargo, esta definicidén del
vecindaric se basa en consideraciones tedricas (ver arriba) - ‘que
posiblemente no son las mas adecuadas. Por ello, es pertinente
calibrar el IV, a través de la modificacidén de la definicidn
original del wvecindario, basandose en estimaciones directas,delk
ambiente luminico de los puntos. Una técnica particularmente util

para este propos;to, es la basada en fotograflas hemisferlcas del

dosel.

3.1 2 Fotogrgfzas hemisféricas del dosel.

Esta tecnlca de estimacién del amblente lHMlnLCO con31ste en
el andlisis por computadora de fotografias hemisféricas del dosel
(Chazdon y Field 1987). = Su fundamento es el. ana11s1s de la
distribucidén del follaje del dosel visible en la fotografla, la
fotografia es el registro de las obstrucciones del cielo que
experimenta el punto donde esta fue tomada. La fatografia es
digitalizada y alimentada a una computadora para ocbtener
estimaciones de la intensidad de la luz total anual, asi como de
sus componentes difuso y directo, en unldades de flujo de fotones
fotosintéticamente activos o PPFD (males/m /dia ) La -
fotografia hemisférica es una proyeccidén plana circular de una

.superficie hemlsferlca, en este caso de-la béveda celeste. La

proyeccidén en cuestidn es la proyeccién de Hill, en donde el
angulo de elevacién de cierto objeto en la boveda celeste, es

‘proporcional al radlo en el que se halla en la proyecc1én

circular. _

Independlentemente de la técnica, el faetor de luz dlfusa de
cierto sitio es funcidn de a) la distribucidén de la intensidad de
la radiacidn celeste dlfusa. b) la distribucidén de estructuras
absorbentes de la luz; y c¢) la absorbancia, reflectancia y

| transmitancia de las mismas (Chazdon y Field 1987, Canham 1988).

Sin embargo, la técnica fotografica considera solamente algunos
de los anterlores y hace algunas sup051ciones simplificadoras
(Chazdon y Field 1987). Se hace la suposicidén de que a) la
radiacidén celeste. difusa es isotrdpica (es de intensidad unlfcrme

en 'todo el. c1elo) y b) gue las estructuras absorbentes .no

transmiten ni reflejan la luz. E1 componente difuso es calculado
entonces a partir de la intensidad de la radiacidén celeste difusa

'y la disposicién y tamafio de huecos en el dosel. La disposicién

y el tamafio de estos huecos registrados en la fotografla

‘hemisférica, se utilizan para obtener una proporcion ponderada de

¢ielo abierto (Weighted Canopy Openess), es decir, la proporcién
ponderada de la bdveda celeste que no es interceptada por el
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 Fig. ‘1. Origen de! cono nvemdo de mterce cmn lumimcu ST e
potencial. El cono esta descri to por una lmea de 45 grodos de . .. ‘
Jinclinacidn, que gira ‘alrededor de un eje vert cal. - Dentro-de este;
~espacio se situa lag vegetacion que tiene el potencscﬂ de Ubstru ,

~una-fraccidn importante de lgs aperturas del dosel- Superiar que se

gexp}nenmantan en Certo punto dek suelo *vert;ce dal cono—— en una -
o selva : . :
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Fzg 2. Obstruccnon de la boveda ce!este, producnda por polmcs de -
cobertura constante, pero altura variable,’ sobre un cierto. punto ‘
del sctobosque El radio de la bdveda. sobre lo que se d;spsne cada
‘ pmmﬁ estd determinado por la distancia del punto en cuestidn, al
centro de la copa de dichag pu!mu La obstruccion, medzdc en un
indice de intercepcién por palma (n} éepeﬂde de la cobertura = . -
constont»e de las palmas (c) y del drea de la bdvedg ce este (A).
~ El drea (A) depende de una constante (2 Pi) y del rociso de |
' bovedo celeste, o dlstancm al centro de la cspa‘ o




‘follaje del dosel. El val@r aslgnado a caﬁa -.espacio ab&erte es

‘?fponderade por el coseno del angulo con el que incidira 1la 1nz,

o }dpndevfué tgmada;la fotografla.. El PFD d;\

gue a través de él pase, sobre la superf101e horizontal: del
~suelo. . Este valor de WCO es multiplicado por el valor de la

i de. 1 i6n celeste difusa, (PFD difuso) de un sitio

para thener el componente dif

o de la luz. del 51t10 en
fsa deAun 91t10

' abierto,

ce a partir irect
ok of )‘panéerado por el cssena del angulo de lncldencla de 1a

depende de la
jz visible que es
2 considera que el 85%
-jntras que el 15%

s pr ncipaiesvfuentesﬁdffty
'3n<produC1da porkel 1entev

‘f,dlrécto,’es 1a?1nexact1tud en la‘alzneacloﬁhﬁe la fotagrafla al
fser digltallzada (Chazdon y erld 1987)
: ob

”]tecnlca a qu, re una venta]a, pues permlte una confmable L

- -compara01on 1;amb1ente luminico de diferentes sxtl@s, gue no-
‘QVdepende de f ~a01ones tempcrales ﬂel cllma. SRR




-4, MATBRIALES”, METODOS Y LOCALIDAD DE ESTUDIO
4. 1 Lccalldaa de estudmo

El trabajo de campo se realizé en la. Estacion de- Blologlau»
Tropical Los Tuxtlas, del Instltuto,de Biolégia, UNAM (Lot
Helgueras-1976; Estrada et al. 1985). - La estacidn se localiza en
la regidén de Los Tuxtlas, Ver., en el km 33.5 km-de la carretera
de Catemaco a Monte Pio. La esta01on esta situada en la .
vertiente barlovento del volcan San Martin, a 3 km de -la costa
del Golfo de M9x1co. Su posicidén geografica es de 95° 04! de
longltud oeste Yy 18° 34'de latitud norte (Fig. 3). i = '

El paisaje de la estacién es notablemente acc;dentado, con-
varlaciones en elevacidén de 150 a 530 m s.n.m., esta dltima
correspondlente a la cima del Cerro del Vigia. En general, la
regién de Los Tuxtlas se encuentra cubierta por depdsitos
pirocléasticos y derrames de lava, con la aparicidén: esporadica de
ventanas de sedimentos marinos del Terciario (Lot-Helgueras
1976). Se sabe que en la regidén estéan representados los
litosoles, regosoles, suelos lateriticos rojos y amarlllos Y
andosoles trsplcales (Lotwﬂelgueras 1976} .

El clima de la estacidn es calido-humedo (Lathelgueras
1976). La pre01p1ta01on media anual es de 4560 mm y la = | :
temperatura de 23.7 °C, con temperaturas extremas promedio de 29
y 17 °c. 1La preclpltaCAOn varia a lo largo del ano, con 486 mm -
en 105 meses de lluvias -3un10 a febrero- y 112 mm en los meses
secos -marzo a mayo. La época de lluvias es prcplamente el
verano, pero se prolonga hasta prlncmplos del otofio por la
- ocurrencia de ciclones tropicales, y al invierno por la aparicidn

de los nortes, desplazamientos de masas de alre frlo y humedo
provenientes del norte (Soto 1976). :

- El tipo de vegetacidén de la estacidn es la salva alta
perennifolia (sensu’ ‘Miranda y Hernandez~X., 1969, in Martinez-
Ramos 1985), con-elementos arbéreos dominantes &é entre 30 y 40 m
de altura (Estrada et al. 1985; Bongers et al. 1988). Se han
descrito para la ESt&Clon 818 especies de plantas vasculares, de
las cuales, cerca de 250 corresponden a formas arboreas (Ibarra—
Mariquez:y Slnaca~0011n, 1987) ‘La nomenclatura y autoridades’
correspondlentes a las espécies consideradas en el presenta
estudio se basan en Ibarra-Manriquez y Sinaca-Colin : (1987).

4.2 Obtencién del Indice de Inﬁercepcién del Vécindario

Se calculé el IV para 71 puntos distribuidos en cinco SltlQS
de pendiente escasa y sin evidencias de perturbac1on reciente (i.
e. 10 afios), es decir, sitios con el dosel cerrado. En cada
sitio, se escogieron aleatoriamente 16 puntos, de entre 64
posibles puntos situados a 3 metros entre si en un arreglo
- cuadrangular de 8 x 8. Con el uso de un clisdmetro, se determinéd
el vecindario de palmas (palmas con copas dentro del cono
invertido de 90 grados) para estos puntos, situando el vértice
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 Fig. 4. Remc ion entre Ia distancia dei punto a la, palmd cﬂtura l
de ta- polma, distancia del punto al centro- de la copa, vy ongu
de elevacidn al centfo de la capa de individuos de’ Astrocaryur
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desplozad@ de la polma pczro mayor clqndod




”}] con una p
" ‘valores n

= 3sobre 1a comunldad de piantulas y otras plantas peque as.
ﬁherbaceas, helechos, arbustms y palmas‘

1o a- una altura de 90 cm (Flg. 4). Esta ultima medida
vevitar Ia cobertura de las muchas plantas que. crecen por
e Jgﬂ cm, yocuya respuesta ante el vecindario se’

Se- cnns;deraron dentr@ del cono todas las

e

_par a pa ,
‘GOpa vy el vértlce del cono. Esta ‘se hlzo suponx;nd i e
f*ydlstanaia como la hipotenusa de un triangulo rectéangulo cuyo

e -*'uesto es la altura de la palma hasta el ¢entro'de la
: cuyo cateto adyacente es la distancia horizontal del
‘puntm al tallo de la palma (Fig.-4). Con- esta unica medlda se

\1  calcule el IV (Ecuac1ones 1y 2).

Los" valores medios del IV de los cinca 51tlas se compararon
a de . Kruskal~wallls, ya que la. dlstrlbu01on de sus

‘”WfdeterM1napon=con una. prueba de comparac1ones multlples (Banlel ‘
1978) . N R o B o YT

i yi 3 Kodmf:cac;cn de la deflnlclon del veczndarlo.“

T ‘Se callbrm el IV medlante la correlac;on de sus. valores con}t
' *fdlve oS, est;‘adores éel amblente luminlco, a través de.la prueba;

Posterlormente, se

13usta a una fun01on ncrmal'.,

4. 4 Evaluaczcn de correlaciones entre el Iv v 1a ccmunldad
de plantulas y plantas pequenas R Ry o

se ajusta a una func10n normal, Y las diferencias se

A e —




"En cada uno de los 71 puntos utilizados en la calibracién.
‘del IV, se colocdéd un cuadro de 1 m2, y se censd la totalidad de
la vegetac1on (h <1 m) en su 1nterlor, reglstrandose especie, .
forma de vida y cobertura de cada individuo. Por medio de la
prueba de correlacién de rangos de Spearman, se probaron las
carrela01ones entre la cobertura, abundancia y riqueza de
espec1es, total vy por forma de vida, de los cuadros, con: sus -
‘valores asoc1ados del IV modlflcado. : ‘ :

4. 5 Determlnaclon del IV para brlnzales de dos espec1es
“arbdreas y para puntos aleatorlos ‘

-Se utilizé el IV modificado para explorar el p051ble efecto
de: 1nterferen01a luminica del vecindario de palmas sobre el
establecimiento y persistencia de brinzales de otras dos espe01es_
arbdéreas de la selva de Los Tuxtlas: Pseudolmedia oxyphyllaria.
~Smith (Moraceae) y Poulsenia armata Standley (Moraceae). La
exploracién consistidé de un andlisis estdtico en el que se
estudiaron las frecuencias con que se encuentran brinzales
(Arboles entre 0.5 y 1.5 m de altura) de cada especie en
vecindarios de palmas con distinto IV asociado.

‘ Dentro de una zona de ‘dos hectareas, de pendiente y edad de
perturbacidén variable, se localizaron todos los brinzales de
ambas especies con la altura indicada (90 individuos para P.
oxyphyllaria y 45 para P. armata), excluyéndose los individuos
localizados dentro de claros. Se determiné el vecindario de.
palmas ‘para estos brinzales, de acuerdo al procedlmlento va
‘mencionado, situando el vértice del cono invertido a una altura
de 1 m.  Posteriormente, se tomé el angulo de elevacidén de la. -
copa y la distancia a la base del tronco de cada palma para
~ determinar la distancia entre el vértice del cono y'la copa de.
‘cada palma (Fig. 3) y calcular asi el IV asociado a ese brinzal
(Ecuaciones 1y 2). Dentro de la misma zona de dos. hectareas,,se
~eligieron aleatoriamente 65 puntos del suelo del bosque ‘fuera de
' claros, y se determind el Vec1ndar10 de palmas y el IV =~
correspondientes a cada uno.
‘ - S8e obtuvo entonces una distribucidén de la frecuen01a con la
qgue -se situan los brinzales de cada especie y los puntos
aleatorlos, en categorias de diferente valor de interferencia.
'Por medio de una prueba de Kolmogorov-Smirnov, se compararon las
distribuciones de los tratamientos, ya que estas no se ajustan a
una funcién normal. Las diferencias entre las distribuciones se
estudiaron mediante la descomposicién de los IV de cada
tratamiento,” en sus diferentes factores -numero de palmas y
distancia de sus copas al punto. Se probaron las diferencias en
dichos factores, entre las series, mediante una prueba de
Kruskal=Wallis. Finalmente, para describir el ambiente luminico
del sotobosque en esta zona, se obtuvieron estimaciones del
‘mismo, para los 65 puntos aleatorios, mediante el usoc de.
fotograflas ‘hemisféricas del dosel (ver seccidén 3.1. 2)
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. puntes. \
- 5b)y” muestra que los valores mas- frecuentes sé;encuentranwentre'

“,(Kruskal~Wallls;

5, RESULTADOS

5 1 Intercepclon luminica de Astrocaryum mexicanum segun 1a7

f deflnlclon or1g1na1 del vec1ndar10 de palmas

Se obtuvo el numero de palmas por vec1ndarlo, para los 71
“puntos’ ‘del’ sotobosque maduro’ Y plano, basandose en la def1n1c1on
gorlqlnal

palmas: por veClndarlo es 16 2, ‘aungue- también -4 es muy . =
,frecuente.» EL numero max1mo de palmas; por‘ve01ndarlo es de 6
«Valor que ocurre ‘en solo 6% de los puntos. !
‘ Se‘ebtuv1eron tamblen los valores del” IV‘a5001adQS‘a»estqsf
La dlstrlbu01on de" frecuen01as de‘estos valores (Fig.

0.1y 0.3" (unidades arbitrarias); el valor maximo del IV es-de
1.3 y ocurre en un solo punto.‘ Parte de la variacién en el IV se
debe a dlferen01as entre los cinco sitios elegldos para el
‘,estudle. la condicidén media del IV entre sitios difiere al 0.06

. H=" 8. 90),vaunque sélo- dos de’ 1los sitios difieren
-'signit lcatlvamente entre 51 (Compara01ones Multlples, Danlel

‘/‘1978) (Cuadro 1.

ﬁ Cuadro 1. leerenclas en el IV de 5 sitios del ‘sotobosque maduro
‘ '3 plano en Los Tuxtlas, Ver. Se muestran el rango medio,.
) por'51t10, delAIV orlglnal y modlflcado, segun la prueba de

‘“S;ﬁld'; . " 'a"" rango _ rango

. b : R IV orlglnal IV modlflcado
| 1 12 33,4 ab 35.7 a
2 14 34.3 ab 40.5 a
3 15 39.2 ab 34.1 a
4 16 26.1 a 29,2 a
5 A a

f75 2 Estlmaclones -del amblente 1um1n1co

L El Cuadro 2 concentra la 1nforma01on sobre el amblente
_lumlnlco del sotobosgue en los cinco sitios 'de estudlo. Los
‘valores de los tres estimadores lumlnlcos se distribuyen

‘f;‘nermalmente.« El factor difuso de la luz tiene un valor promedlo,
. para todos los puntos, de 0. 39 mol m? da™" {+ 0.16 desv. est.); e
 ,jfactor dlrecto, 1.81 mol m2 a’ (+ 0.85 desv est. ) y la luz

'~ total’ (dlfusa mas dlrecta), 2.20 mol m? 4" (+ 0.98 desv. est. )

~ El caeflclente de variacidn de la luz dlfusa, directa y

;:total es alto (42 47 v 44 respectlvamente), y es seme}ante para_

23

o La distribucién de frecuencias de numero de palmas por,‘
ﬂije01ndarlo‘se muestra en la Flg.,Sa.‘ El ‘nimero mas - frecuente de




todos ellos, indicando un notable grado de heterogeneidad
espacial del ambiente luminico. Esta variacién se debe en parte
"a diferencias entre los sitios, sin embargo, los sitios en si
mismos son muy. Varlables (Cuadro 2).

Un analisis de varianza muestra dlferen01as 51gn1f1cat1vas
entre los sitios para el factor difuso (F=2.90, p=0.03), el
directo (F=3.17, p=0.02), y la luz total (F=3. 18 p=0.02).

Dentro del amblto de valores encontrados, el 51t10 5 recibe las
mayores intensidades de luz en todas sus formas, mientras que 1os
sitios 1 y 4 reciben consistentemente las menores, y
partlcularmente el sitio 1 ocupa el extremo inferior del ambito
(Fig. 6). 8in embargo, las uUnicas diferencias sxgnlflcatlvas
consistentes son entre los sitios 1 y 4, y el sitio 5, ya que el
sitio 2 no difiere significativamente de nlngun otro (Flg 6). Y
en lo que respecta al sitio 3, este es el unico entre todos los {
sitios, que cambia su posicién relatlva en intensidad de luz en ; g
sus diferentes formas (Fig. 6). : e

luz difusa ‘ Respecto a la variacidn ‘ !
= . ? ‘ dentro de sitios, sequn el . ;
1 4 2 3 5 - coef1c1ente de variacion, el , 4
: : sitio 5 es el menos variable en
. luz directa todos los estimadores de luz,
S s mientras que de la misma manera,
3 1 4 | 2 5. el sitio 1 es el mas variable.
_ i — : Esta 51ngularmente reducida
‘luz total variacidén del sitio 5 en,cuanto
e . al coeficiente de variacién, no
: 1 3 4 L_z | 5| ~ existe en cuanto a la desviacién .
‘ ‘ L ) standard, lo que sugiere gque su ;
y Fig. 6 Diferencias en luz dmbito de variacidén no es i
- difusa, directa y total . partlcularmente pequefio. ‘ ?
en 5 sitios del soto- - La proporcidén de la luz. total
bosque (p < 0.05). debida a luz directa tiene un

; promedio, para todos los sitios,

de 81% (+ 5.4 desv. est.) y no se observan diferencias

significativas entre los sitios (F=1.63, p=0.18). Dentro del

ambito de valores encontrado, el sitio 3 ocupa el extremo

inferior. El sitio 5 muestra la mayor variacién de todos los :

‘sitios en esta variable. Sk
Cuando se consideran todos los puntos, los tres estimadores ‘

del ambiente luminico se correlacionan entre si (Cuadro 3). Lo

mismo ocurre para los sitios por separado, a excepcidn del sitio §

5, en donde la luz difusa no se correlaciona con la luz directa CoL

ni con la total (Cuadro 3) o

24




% DE PUNTOS -

10k

ot Ll — A | 0 02

16—

BT 0 S T Y A 2
12 BRI 1Y = B —

% DE PUNTOS |

04 086
°.. 1 2z 3 4 5 & ~ , o1 03 05 07

E NUMeRo DE PALMAS POR vac’mwmo :

\th 5 As[:)ec:tr::ss del vecsmdmro de palmas de Astmccryum mexicanum

segun la definicicn original, en 5 sitios del sotobosque maduro
y plano en Los Tuxtlas, Ver. a) frecuencia de vecmdarsos en

V jmtegorms de v, y b) frecuem:m de vecmdorsos c:on dferen’ce |
, numero de pmimqs , EEE

\\\\\\

' INDICE DE INTERFERENCIA DEL vx-:caNDARao‘ o



,kACuadrc 2.;

3*3Cuadro 3.

- Tuxtlas, Ver.

1.57

(0. 59)

1 88

1.48
(0.45)

. 1.69
- (0.39)
- .2.45
(0.35)

S 1.81
 (0547)

~f{0 42}f

Correlac;ones entre luz dlfusa, luz directa y luz
total en 5 sitios del sotobosque maduro y plano de Los -
Prueba de correlaciodn de ranqos de Spearman.

Coeflclente de correlacxon y {nlvel de 31gn1flcanc1a)

31tlo o

dlfusa/dlrecta

dlfusa/tntal

Compcnentes ‘del- amblente ‘luminico, a altura de 0 9 m,
de 5 SlthS del sotobcsque madurc y planc en Los Tuxtlas,

dlrecta/tctal:

,,-q*w-mggduﬁq--*nhwwww——gy—p---m-mnmmmn*-———-a-—qm—u*mumwnwuu—_——-=

1

Total - :
i S <5»Vg,(<ngel)

0.86°

(0.004)

0.79

fio.@04)

2 (<0 001)

O 64

'", {0_91)'

i5 €">‘41 -
(0.1)

‘0. ?T

0.87
(0.004)

0.85

(0.002)

£ 0.96

ﬁ(<e;0a;)

0.83
(<0.001)

C0.67
(0. 009)‘

0 43

(0.12).

0.99

- (0.001)

0.99

(<9,0011¢ ,7

S 0.99
;(<a 0oLy

0 99

'(<o,eo;>f'

;1#06¢‘

© (0.003). ]

(<0.0081)
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5.3 Calibracién del indice de intercepcién del vecindario. -

Para ‘todos los puntos en conjunto, ninguna de las
correlaciones entre estimadores de luz y el IV orlglnal resultd
51gn1f1cat1va (Cuadro 4). Para los sitios por separado, ninguna
correlacién resultd significativa al 0.05, sin embargo, se
mostraron tendencias importantes en varios sitios (Cuadro 4).

Para el sitio 3, existe una tendencia en la correlacién entre el

IV original y la luz difusa (p<0.10). La misma situacién ocurre

para los sitios 2 y 3 en las correlacidnes entre el IV original y
luz directa y total (p<0.10 en todos los casos).

Cuadro 4. Correlaciones entre diversos factores del ambiente
luminico y el IV original de 5 sitios del sotobosque maduro y
planoc en Los Tuxtlas, Ver. Prueba de correlacidén de rangos de
Spearman. Coeficiente de correlacion y (nivel de 51gn1f1canc1a)

sitio lugz difusa luz directa 1uz total
1 -0.30 -0.27 -0.24
. (0.32) (0.38) ' (0.42)

2 -0.23 -0.50 . -0.48 -

‘ (0.40) | (0.07) (0.08)
3 -0.46 -0.51 -0.49

A : (0.09) (0.06) (0.07)
4 - o0.11 . 0.22 - 0.21
o (0.66) (0.40) . (0.42)

5 -0.27 -0.15 -0.13
- (0.33) (0.58) (0.63)
Total -0.10 -0.09 ‘ -0.08
(0.38) (0.46) (0.48)
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Con este punto de partida, se modificdé la defincidén del
vecindario, buscéndose una mejor correlacidén entre el IV y el
ambiente luminico. Con base en la cantidad de variacién
explicada 'y la probabilidad de significancia de dichas
‘correlaciones, se determind el valor mds apropiado para cada
caracteristica. Posteriormente, se siguié el mismo procedimiento
para la combinacién de modificaciones de ambas variables.

‘ En lo que respecta al angulo del cono, se conservd su valor
- original -90°-. Alternativamente, se modificé el umbral de
inclusidn de.- una palma como 1ntegrante del vecindario; la
correlacidén con la.luz es mejor cuando se. .incluyen en el
vecindario solamente las palmas con la base de la copa dentro del
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o redefl

~cono (Cuadro 5). En cuanto a la generatrlz, el valor mas

]aproplada es el de 3.5 m (Cuadro 5). En consecuen01a, se

: q,el vec1ndarlo como el conjunto de palmas que dlsponen

la bas,;dﬁ ‘su ‘copa dentro de un ‘cono ‘invertido de ‘90 grados, qua
) > | ‘s‘alla de 3 5 m de su vertlce.

iCuadro 5 Correla01ones entre luz dlrecta, dlfusa b4 total v
- dlferantes 1V, para un sitio (3) del sotobesque ‘maduro y
' plano enh Los Tuxtlas, Ver. a) IV segun - la’ deflnc1on
original, b) angulo del cono > 39°, ¢) angulo > 45°, 4)
generatriz del c¢cono < 4 m, e) generatrlz < 3.5 nmny f) v
seguin definicidn msdlflcada (dngulo 45°, generatriz 3.5 m.

Prueba de correlacidén de rangos de Spearman. Coef1c1ente de

 _correlacmen y (prcbahllldad de sxgnxflcanc1a)

;iv*fj i 1uz dlfusa luz dlrecta luz total"
o a : ~0.46 ' -0.51 ~0.49
| ? (0.09) (0.06) (0.07)
b | ~0.70 -0.67 -0.67

| (0.01) (0.01) - (0.01)
c -0.70 - -0.67 -0.67
s (0.01) (0.01) (0.01)
a  -0.63 . -0.70 V -0.68
R (0.02) (0.01) - (0.01)
e . -0.69 20,77 ‘ ~0.75

| ~ (0.01) (<0.01)  (<0.01)
£ -0.83 ‘?‘:- ~-0.85 -0.85

) . (<0 01}‘ ‘ (<0 01)v~'? (<0 01)

5.4 Interaepc;on iumlnica de Astrocagggm max:caggm segun Ia
def1nncion modiflcada ael veclndario

Para todcs los puntos en ccnjuntc, resultaron 31gn1f1catlvas
las corre13010nes entre el IV modificado’ y la luz dlfusa, directa

A“gy total, aungue el porcentaje expllcade de la variacidn es ba]o

'-(Cua&ra 6). La correlacmon mas 31gn1f1cat1va fue con el factor
‘ e {p<0 01) (Flg.<7)
_los SlthS por separado,’

se cbtuv1eron varlas

> 3 ,as tras componentes de la luz se correlac1onan
ifi atlvamente con el IV mcdlflcado, ‘en-el sitio 1, ‘resulta’

- fslgnlflcatlva la correlacidn para el factor élfuso (p<0 05) 7 en:

’T> el s1t10 2 1a cmrrel&dlon ‘para luz total es 31gniflcat1va al-




B

0.10. El pocentaje expllcado de la variacidén, para estas
correlaclones, va de 45 a 85, «

Cuadro 6. Correlaclones entre diversos factcres del amblente
luminico y el IV modlflcado, para 5 sitios del sotobosque
maduro y plano en Los Tuxtlas, Ver. Frueba de correlacidén de
rangos de Spearman.,Coeflclente de correlacidn y (nivel de

s;qnlflcan01a)

sitio luz dlfusa 1uz dlrecta luz total

1 -0.67 A -0.39 -0;42

(0.02) V (0.19) (0.16)

2. -0.33 -0.42 -0.45

‘ (0.23) (0.13) . - (0.10)

3 -0.83 -0.85 ' -0.85

(0.002) (0.002) . (0.001)

4 0.02 0.36 0.32

(0.93) (0.17) (0.22)

5 -0.02 -0.21 -0.20

(0.93) , (0.45) (0.47)

Total -0.33 , -0.24 -0.25

- (0.0086) (0.05) (0.03)

————— - " — T — —— T——" T— S—" . — — o — " U T - - . - - - " S - —. T . . W V" W " Yo, Wot

Tras la modificacién de la def1n1c1on, el namero mas
frecuente de palmas por ve01ndar10 es de 0 y el numero maximo es

"de 2 (Fig. 8a). El valor mas frecuente del IV es 0 (unldades
.arbltrarlas), mientras que el valor maximo ez de 0.9 (Fig 8b).

Esta variacidn en el IV no es explicada por @1feren01as entre los
sitios, ya que el valor medio del IV no difiere
51qn1f1cat1vamente entre ellos (Kruskal-Wallis; H=4.23, p=0.37).

5. 5 Relaclon de plantulas y otras plantas paquenas ‘bajo
'~ vecindarios de nstracaryum mexlcanum

Las cerrela01ones entre las varlables de la comunldad para
el total de la vegetacién, y el IV fueron 51qn1flcat1vas en todos
los casos (Cuadro 7). Dentro de las diferentes formas de vida,
las correlac1ones fueron. 51gn1flcat1vas solamente para bejucos,

‘en el caso de cobertura y nimero de especies; y para plantulas,
‘en el caso de cobertura- (Cuadro ?) Sin embargo, al observar las

graficas correspondlentes a la relacidén entre el IV y la.
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L , Frg 9. Reiaoaom entre el IV modif cado y- ia cobertum de Ia BT
c 'vegetaclon (h < 1 m) en 71 cumdros de 1 m2, en Los Tuxtms Ver‘
a) pidntulas de drboles, b) pldntulas de bejucos ¢) helechos
d} arbustos, e) herbocecs Yy f) el total de la vegetacnon.




i ‘en el

‘_cobertura, se- evxdsncla gque aungue la varlac1on es grande,,exlste

- un limite maximo bien definido (Fig. 9). -

‘La forma de esta funcioén. llmlta es dlferente para las varias

1. en el caso de . .

S : : y‘helechos, y-lineal en
el caso: de "baceas, palmas y*vegetacmonﬁen general .(Fig. 9).
Sin- embarqe,sla sxgnlflcancla del limite 'no. fue- probada
estadlstmcamente. _

"kfcrmas de viéa pa:eslenﬁo Ser exponenc

Cuadro ? Correla01an entre el IV y diversos parametros de 1a
: - comunidad vegetal, “inferior a 1.0 m de altura, en el
sot@hosque maduro y plano’ en:Los Tuxtlas, ‘Ver. Prueba de.
- correlacidén de rangos de Spearman.,Ceeflclente de .
~carr&1acion Yy (probabllldad de s1gn1flcanc1a}

formé—de‘vidé ~“cobertura hﬁﬁero'ﬁe“  mimero de
» RN GELT s ‘ espec1es ;’~-individuos
T;vegetac1on e f~0-33‘f‘ A -0.26 L ;9623‘ f‘;
*general R (<0.01)- - (0.02) - {0.04) -
. &trboles . =0.23 - . =0.10 . . =0.14
N ©(0.05) 0 . (0.40) - (0.21)
Cbejucos - =0.24 . =0.30 . -=0.21
. (0.04) .. . (0.01)- (0.07)
arbustos ~ .. 0.08 0.08
S (0:48) - {0.48)
herbdceas . . - -0.12 . =0.07 . _ =0.08 - -
s (0.28) ©(0.52) . - (0.47)
. helechos - =-0.12  ~  =0.09 . - =0.08
Vel o ‘ ST (0.48)
-0.13
(0.24)

‘anlstrlbucxon de brlnzales y puntos aleatormos en
. vecindax;cs de Astrucarxum mex1canum

, Dentro ﬁe 1a dlstr1buc1on de valores del IV modlficado, ;
tanto '‘para brinzales fomo para ‘puntos aleatorlos, los valores de
0'son los mas frecuentes (Fig: 10). No. obstante esta semejanza
valor modal, lar forma de estas distribuciones’ dlflere,'j“
nente en- el caso de los puntos aleatcrlos en comparacién

registran'un valor de IV superior a 1, pero tales valores no:

‘29

species.  -Por: ejemplo, el 14%. de los puntos aleatorios




fueron encontrados para brinzal alguno; el valor maximo :
encontrado para Pseudolmedia oxyphyllariaes de 1; y de 0.8 para
Poulsenia armata, mientras que para los puntos aleatrlos es de 2,
La prueba de Kolmogorov-Smirnov de ‘dos muestras revela S

‘diferencias significativas entre la distribucion de P.

oxyphyllaria y la de puntos aleatorios; la distribucidén- de P.
armata no dlflere significativamente de ninguna otra (Cuadra 8)

Cuadro 8. Diferencias en la distribucidn de valores del v para
individuos de.Pseudolmedia oxyphyllaria, Poulsenia armata y.

~ puntos aleatorios. Se muestran estadisticos de la prueba de

Kolmogorov—Smlrnov {p < 0. 01) N ‘ c

P. oxvnhvllarla / puntos aleatorios 0.22  0.27 <0.01
P. armata / puntos aleatorlcs 0.27 0.26 <0.10
P. oxvphvllarla / P. armata : 0.25 0.09  >0.10

El -estudio de los componentes del IV -distanciamy~humero de
palmas por vecindario- se muestra en la Fig. 11. ILa &1str1bu01on

‘de ‘abundancias de palmas a diferentes dlstan01as, para un

vecindaric promedio de cada tratamiento, sugiere diferencias en .

- estos factores. El vecindario promedio de Pseudolmedia

oxvphvllarla y el de Poulsenia armata son similares en cuanto a
numero -de palmas y distancia a la que se disponen, mieatras que
el vecindario promedio-de un punto aleatorio parece contener un
mayor numero de palmas. Este excedente es aparente a Warias
distancias;'pero_espe01a1mente a distancias cortas. Las:
distribuciones (Fig. 11) fueron de valor heuristico, pero a
través de ellas no es posible analizar la contribucidén gde cada
componente, ya que incluyen la variacién tanto del numeko de
palmas como de la distancia de sus copas. Alternatlvam&nte, para
analizar esta contribucidén, se obtuvo la frecuencia de numero de
palmas por vecindario para cada tratamiento (Fig. 12). 'Ena
prueba de’ Kruskal-Wallis muestra diferencias SLgnlflcatlvas,
entre tratamientos, para esta variable (H=5.87, p=0.053) (Cuadro
9). La prueba de comparaciones multiples (tasa de error del
experimento = 0.15) revela que las diferencias son entre

,oxvnhvllarla y - los puntos aleatorios. La comparacién entte P.

armata y los puntos aleatorios tiende 11geramente a: mostrar una
diferencia, pero no es 51gn1f1cat1va, as1 como tampoco lo es cen
b. oxvnhvllarla. -

. El otro componente del Iv -dlstan01a de las copas de 1as
palmas- fue estudiado mediante la comparacién, entre
tratamientos, de la: dlstancla de la palma més cercana de. cada
vecindario.  Nuevamente, se observan diferencias’ 51gn1f1cat1vasi

‘entre las distribuciones (Kruskal-Wallis, H=8.01, p=0.02). ' La

prueba de comparaciones multiples muestra que las dlferen01as son
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entre segdg;med&a gxyphyllarlg y los puntos aleatorlos, nientras

_ gue Poul .Se 1a‘§£m§~g na dlflere 51gn1flcat1vamente de nlngun
"tratamlento (Cuadrc 9)

: Cuadro 9. Difarencxas en l@s companentes del Iv modlflcado, para‘

brlnzales de_Pse‘dolme‘la oxyphyllaria, Poulsenia armata y
‘puntos aleatorlos, en el sctobcsque de Los Tuxtlas, Ver. Se
,muestran el rango medlc ‘de numero de palmas y distancia de
la copa més cercana por ve01ndar10, obtenido con ‘la prueba
de Kruska1~Wallls, Yy las dlferen01as significativas, b
ag de la prueba de Ccmparaclanes Multlples (taga dei

’“errar,Jel experlmento G 15 (Danlel 1978}}

B trata"entof‘“:‘(n)» numero de palmas ‘ dlstan01a de 1a copa
P, oxvphvllarial 90 ‘“ 91.4 a 109.1 b
'P. armata 43 97.3 ab . 102.7 ab
, punto$ aleatorlos 65W »' *ll2.2‘ b ‘ ?“8&.1\'3

8 | BM{}TEC"A
(CENTRO DE BCOLOGIA
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6. QISCUSION
6.1 El amhiente luminico del sotobosque

Algunas de las estimaciones del ambiente luminico en el
presente estudio fueron obtenidas de fotograflas hemisféricas
tomadas en 71 puntos del sotobosque, en cinco sitios distintos.
'Sin embargo, estos puntos no constituyen una muestra aleatoria
‘del sotobosque en Los Tuxtlas, ya que los sitios fueron
seleccionados partlcularmente por su poca pendiente y por la
aparente ausencia de perturbacidén, lo que descalifica al ambiente
‘luminico de estos puntos como una ‘muestra representatlva del
sotobosque general. No obstante, aun es posible hacer
conclusiones del ambiente luminico particular de estos puntos, a
los que se haria referencia en adelante como sotobosque maduro en
sitio plano. Por otra parte, los 65 puntos del muestreo de '
puntos aleatcrlos, si aonstltuyan una muestra representativa del
sotobosque fuera de claros. A este conjunto se le llamara en
adelante sotobosque general.

La cantidad de luz total en el sotobosque maduro y plano es
en promedio de 2.2 moles m? d1a1, mientras que en el sotobosque
general es mayor que 7. Ambas cifras son considerablemente mas
altas que aquellas reportadas para otras selvas humedas (Cuadro
10), ¥ ello probablemente se debe a las diferencias de las
técnicas usadas. La técnica fotograflca supone un cielo
despejado, y no con81dera la variacidn atmosférica, siendo esta
un perenne modificador de la intensidad de la luz. Por ejemplo,
. la radiacién total diaria reportada para Hawaii, obtenida
rbmdlrectamente con sensores, y correspondiente al promedio de 35
Coodias. frecuentemente nublados (Pearcy 1983), es considerablemente
_'baja(Cuadro 10); sin embargo, el valor para los dias mas
espejados -aunque no carentes de nubes- es mayor, variando de
2.5 moles m? dia’' entre diferentes puntos (Pearcy 1983).

. _or obtenldo, en el presente estudio, para el sotobosque
T du o y plano de Los Tuxtlas, se situa dentro de este ambito, y

.+ muy . probablemente se redujera al considerar la nubosidad. La
.. negligencia de la nubosidad es, pues, una fuerte fuente de

Cuadro 10. Ambiente luminico del sotobosque en varias selvas
humedas. Densidad de flujo de fotones fotosintéticos
(PPFD) (moles m’° dia*) Yy proporcidén de luz transmitida a
través del dosel (de Chazdon y Fetcher 1984).

’ﬁw’.’a-t‘n‘-.-.-‘_“mmup“..“*-‘ﬁ“.v“-ﬁr—————--———--------m--—--n-"ﬂldﬂﬁnﬂ*-——u--—vw-'

localidad PPFD proporcién de luz
transmitida

Australia 0.21 0.48

Hawaii 0.55-1.38 1.5-3.8

Costa Rica 0.26~0.34 , 1-2

———— k. o R -’ -~ N - - T -~ - - -~ (. W . . T —— ———_— T o’ o Al 1 " -~ - —— - S Uk, . st Sk Vo . S . T > >
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‘1mpre01510n en la tecnlca fotoqraflca y el error asoczado a ella
‘se refleja en otras variables.

' ‘Todos los estimadores luminicos cbtenldcs ‘se correlaelsnan
entre si al considerar el total de puntos muestreados (Cuadro 3)-
‘VCuando ‘se considera cada’ sitio por ‘separado, lo. ‘anterior es cierto

‘para’ los 3“11@3 1, 2,3y 4, pero no para el sitio-5. En el sitio
5, "'la luz difusa no se correlaciona con la luz directa ni con la
yluz total. Estas correlaclsnes no resultan - obv1as, ya gque los
factores son relativamente lndapendlentes. tanto la estructura del
- dosel (ver secciones 3.1 y 6.2), como la variacién atmosferlca,
influyen de dxferente manera sobre cada factor. Por ejemplo, ‘la
- nubosidad 'y la bruma disminuyen la intensidad de la luz dlrecta,

pero pueden disminuir o aumentar la intensidad absoluta de la luz
difusa (Evans et al 1960; Chazdon y Fetcher 1984. Young y Smith

1983, din- Chazdon 1988) "Por lo tanto, es posible que 1las
‘correlaciones encantradas sean, en gran med;da, producto de 1la
técnica - fatografica ampleada y su negligencia del efecto
{dlferen01al de la nubosidad. La mayoria de los estudios anteriores
(Evans 1939; - Evans et al. 1960; Anderson . 1964) han encmntrado,
~Jut1113ando mediciones dlreetas, independencia de estos’ factores;
h:Pearcy (1983}, ‘utilizando wuna técnica’ fotografica, encontro
-~ covariacién. entre el factor difuso y- dlrecte de una serle de'
:;puntos, e 1n&ependenc1a en otra.

S ‘BEs interesante ‘notar. ‘que el sitio 5 ‘en donde no ex1ste‘
Vcorrelaclan entre’ luz difusa y directa, es tamblen el sitio-econ
“mayor valor pard ambos factores (Cuadro 2). .Sin embargo, nlngunok
de los. estimadores de 1luz es partlcularmente variable en ‘este
51tio,,s1na por el contrarlo, todos ocupan los menores nlveles
- .promedio-de variacién en el ambito encontrado (Cuadro 2). Tampoco
-1 ~ipropt:>ra1én de luz dlfusa/luz directa es -diferente a otros
}Sthes, aungue .si es partlgularmente varlable.a Por 1o tanto, la
ausencia de correlaclen. s6lo puedé relaalonarse, aqul, a lcs
;relatlvamente altos niveles luminicos, & -

S Otro”aspecta del efecto ‘diferencial de la nubosxdad sahre 105
jores;de la luz ‘es la madlflcacion de 1a razon{ ardada entre

?eSente estudlo, eniprsmedlo, el 816 de 1a
ecta, ‘proporcidén elevada comparaﬂa con 1as
‘ : o isma localidad y otros- 51t1@s (Cuadro 1l)

En Las &uxtlas, ‘Chazdon et al (dn Chazdon 1988) enccntraron, con
,el«uso;de ‘sensores durante un dla, que entre el 16 y . el'44% de la
“lu n: el S0 besque se debe a luz directa. En Hawaii, Pearcy

e en un’ dia de5§e§adé,‘la propor“ion de luzg
V ! : Vcr dlrect@ en el sotobasque, alcanza ‘el 80%.- Sin.
embarga, la proporalon se reduce hasta el 40% si se consldera la
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variacién en 5 semanas de muestreo. Y mas aun, este periodo no
corresponde al de mayor nubosidad en el afic, por lo que si se

1ntegrara la variacién anual, posiblemente se redujera més alla la

‘proporcidén de luz directa.

‘Cuadro 11. Ambiente luminlco del sotobosque en varias selvas

- himedas. Porcentaje de la densidad de flujo de fotones debléa
a la luz directa (de Chazdon 1988) . : :

-m—m—-u—-—-u—m—-——n—n---—-——-——--—————.-—---—----u—.—————a——--—.--——--—-’-—-——---——

localldad porcentaje
. Australia : ‘ 62

~ Australia , 12-65.

~ Hawaii 40
Costa Rica .~ 10-78 .
México 16-44
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Por otra parte, el 81% debido a luz directa en el sotobesque

de Los Tuxtlas es ligeramente méds bajo que el 85% due se

encantrarla‘can esta técnica en un sitio completamene. expuesto
(Chazdon y Field 1987, ver seccidn 3.1.2). Este resultado apoya la
impresién de que, cuando el cielo ‘esta despejado, la proporcién

entre luz difusa y luz directa es mayor en sitios cerrados due en

claros (Chazdon y Fetcher 1984, ver abajo), y sugiere que esta

situacidén 'se dd4 como consecuencia de la estructura del dasel y no
‘solamente en periodos de nubosidad (ver abajo).

‘Los anteriores efectos de la nub031dad se conjugan con

,resultadcs interesantes: la nubosidad puede alterar las relaciones
~ de lum1n031dad ‘que se darian, en un dia despejado, entre dos sitios
. en el sotobosque, un sitio en el sotobosque y uno en claro, o dos

sitios en un claro. Si la razén entre luz difusa y luz directa
varia espacialmente, y la nubosidad modifica la lnten51dad de estos
factares dlferenclalmente, el efecto de la nubosidad debe variar
en el espacio, menguando mas fuertemente la luz total de puntos que

‘recibirian una alta proporcién de luz directa, gue aquella de

puntos que reciben una alta proporcmon de 1luz difusa.  ~En
consecuencia, un sitio de relativamente baja luminosidad en un: dla
despejado, " puede convertirse en un punto de relatlvamente alta
intensidad en un dla nublado.* Posxblemente, ‘

*- Los datos obtenldas en el presente estudla (Cuadro 2) sugleren
que la razon 1luz difusa/luz directa es poco variable en. el
sotobosque,‘31n embargo, a pesar de ello, puede esperarse que esta
razén varie fuertemente entre un punto en el sotobosque al sur,'y
otro al norte, de inclusc un pequefio hueco en el dosel. Ambos

puntos experimentan un aumento en el nivel luminico, pero- en el

punto al norte, este aumento esta dado , pr1nc1palmente, pcr Iuz
directa, mientras, que en el punto al sur, el aumento es, casi
exclusivamente, en luz difusa. : - ‘ '
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esta es la razon por la que Ralch {1989} encontréd que aungue
durante cierta epeca del afio, en un claro se recibe
‘:conSLderablemente més luz gue en el sotobosgque, durante. otra epcca«l
‘~presum1blemente; epoca de lluvias-, se recibe ‘una - cantidad
semejante de luz en ambos puntos. También la ocurrencia de nubes

 a determinadas horas del dia - (Evans 1939; Evans 1956; Ashton
' '1958) puede afectar dlferenCIalmente a los puntos alrededor de un

claro, dependlendj de su dlsposic10n (Bazzaz 1984) o ;

cbne n, en Lo Tuxtlas, ‘donde. el numera de dlas

jnublados ai_aﬁo e; elevado, ‘la luz difusa podrla constltulr la .
;mayorjproperclon de . la luz - total del sotobosque. ~¥ si la luz
: es. un re urso tan 1mportante en muchos mlCrOSltlcs del
Tuxtlas, y de otras selvas humedas, seria p0$1ble“
'“dlstrihuClon de 1nd1v1duos de especles oapaces

% horb: ] ; respectlvamente, (Roblchaux y Pearay 1980,‘
jPearcy y 5alk1n\1983)) = TR
\ ~ Por-otra parte, se ha sugerido que 1a estructura del dosel
\es el pr1n01pal determlnante de la var1a010n luminica espacial,
e ‘ la 1 s ho ,‘;jeo (Pearcy 1983).
p, la: nub031dad 1nf1uye dlferenCLalmenta sobre»puntos con
proporcién - luz - difusa/luz directa, o con distinta
n. alrededor de un claro. - Ademas, la nubosxdldJafecta no -
Tac cantldad ‘de ' 1luz, sineo- tamblen: su. ‘intensidad
”tantanea b'A la- variacién. asocxada. Por lo .tanto, es necesario
e‘sx'erarfla nubos1dad como: otro. determlnante fundamental, de’ la‘
riacioén: lumlnlca “espacial - y temporal - del 'sotobosque
ancorporarla en la descrlpc1on de 'lcS' mlcroamblentes del
f'atabaaque. :
. Flnalmente, el amblente lumlnlco de los puntas muestreados es.
\C_n81derablemente Varlable ‘en. cualqulera de. sus formas (Cuadro 2}
“Suwva 1acion ‘se debe,. parc1a1mente a diferencias entre los sitios,
ro los sitios son, en si mismos, muy variables. Las diferencias
tre 1ms sitios se. deben, principalmente, " 1 dosel superlor, ya
‘la intercepcién .de Astrocaryum. mexxaanum ‘no. | d: 3
I ,atxvamente entre - ellos (Cuadro. 1}. " Pero  la varlac‘an
‘,‘a,de las 51tlos, puede deberse tanto al dosel superlor, como’i

esta parece estar ascclada al
El sit1a 1,

kL Smn embargo; 1a distrxbuc1en de las espe01es vegetales del »
gsmtob@ gue; -en - estos sistemas;A no.: parece . estar determlnada oo
'axcluslvamente par su respuesta a la luz (ver seccién 6. 4) T
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6.2 La modlflcaclcn del ambiente 1um1n1co por Astroaaryum
' mexlcanum

Los valores del Iv modlflcada se ccrrelac1onan con . todos los
estimadores luminicos -luz difusa, directa y total-, sin embargo,
es pertinente hacer una advertencia en este sentido. ' La
correlacién de la cobertura de Astrocaryum mexicanum con la
cantidad de 1luz  directa en un punto particular, sufre de los
siguientes pormenores: a) mientras que la luz difusa depende de
‘huecos en toda la seccidn del cono, por lo que la copa de: cualquler
palma puede constituir una obstruccién, la luz directa depende sélo
de determinados huecos, que muy a menudo tienen una dlatrlbu01on
«aqreqada (Pearcy 1983; Chazdon 1988) ‘Esta agregacién favorece
_que, -en ocasiones, una palma no constituya obstruccidén alguna'a 1la
luz directa, mientras que en otras- pueda obstruir completamente su
paso; . b) en el vecindario de A. mexicanum se.incluyen palmas gque
se dlsponen sobre los 45 grados de elevacidn en todas direcciones,
ilncluso al norte, mientras que en Los Tuxtlas, la -elevacidén-~norte
minima del sol es de 5 grados (ver seccidn 3.1). Por lo tanto, el
vecindario incluye algunas palmas que Jjamas obstruyen la  luz
directa; y ¢) la técnica fotografica, en lo due respecta a 1las
estimaciones de luz directa, es sumamente sensible al movimiento
del follaje cercano a la camara, como el de A.vmex1canum, y es por
‘1o tanto menos precisa en estas estimaciones (Salmimen et al.
1983), en espec1al en sitios muy sombreados del sotobosque (Chazdan
.y Field 1987). Ya que la luz total esta ‘altamente determinada por
‘la luz- directa, todos los puntos anterlor se cunplen.’ tamblen/para
esta variable.

‘Como ya fue mencionado, las altas correlaCIQnes antre los

diversos estimadores de luz pueden deberse a la técnica fatogréflca~

{ver seccion " 6. 1),v y talvez estas mismas correlaciones -
. posiblemente. sesgadas- son la causa de que todos los estimadores
‘luminicos se correlacionen con el IV. Aungue es posible que .la-. 1uz
directa si este asociada al vecindaric de palmas cuando se
con51dera una serie de puntes, no es probable que el vecindario
determine a esta, en cada uno de los puntos. En conclu31on, la
‘variacién de la luz difusa es quizad el més certeroc efecto del
~ve01ndarlo de A. mexicanum en cualquier punto bajo su sombra.
Tante las modificaciones sobre el angulo como. aguellas sobre
la generatrlz ‘del cono « invertido, lograron determinar - mas
precisamente el wvecindario de palmas gque ‘afecta el ‘ambiente
Jluminico de cierto punto.  Sin embargo, la correlacién . mas
expllcatlva‘y S1gn1f1cat1va\se encontré con la combinacidén de anbas
modificaciones. ‘Estas modificaciones son . justificadas, no
solamente por el aumento en la explicacidén vy 51gn1flcanc1a de las
corre1a01ones, 51no tamblen desde el punto de vista empirlco.
* Esta 51tua01on puade camblar en los claros en donde la ‘mayor
parte del cielo esta abierto y casi cualguier palma lo obstruye.
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‘Varlos estudlcs (ver seccién 3 .1}-han hecho manlflesto que la luz
“del ‘sotobosque proviene prlnCLpalmente de huecos del dosel 51tuados
Ece'ca -del cénit. = Esto es. efecto del aumento en. 1ong1tud de 1la
B = yectoria. de la luz ‘a través del dosel, que. acompafia ‘a 1la
- “disminucién del angulo qua dicho haz de luz forma con el suelo
W&(Anderson v Miller" 19?4) 'Es decir, la menguante transparen01a‘

1 cerca del horizonte es efecto de la acumu1a01on de area -

foliar a distancias de decenas de metros. " Esta dlstante, auhgue
.]&varlable, 1ntercepalon de fondo es menor cercana al cénit, en donde
ala prﬁfundidad aparente del bosque, y la trayectoria de la luz, es
- .mini : Por lo tanto, es alrededor.del cénit donde la luz puede
.ser 1nte ceptada mas determlnantemente por el darea follar -de ‘A.
4mex1cagum,'araa aumenta &y enAaparmenc1a “por su cercania (Flg. 2
‘Es" probah’e\que 14 modificacidn al angulo del cong, y la exclusidn
~deé palmas cercanhas al horizonte, hayan preclsaﬁo esta situacisén méds
‘,alla de la definicién tedrica original. Por otra parte, la copa
, jde B mex”c num - Ho . es @sferica,‘ vista hacia arriba, .aparece
, ‘a01rcular, pero conforme se ‘acerca al- harizonte se distorciona,
§hac1én&ose 1rreqular y de menor tamana {obs.- pers.),» Esto,podrla
Fesultar en una imprecisidén ~en la férmula del -indice  .de
““ftercepclmn,per palma {L;) —que supona un:drea de copa ¢irculary
~constante-, y en consecuencia, en una alteracidén de la correlacidén
.con luz, independientemente de su 1ntercepc1an real. Sin- embargo,
‘?dlcha xmp*ecxslon es. probablemente demasxaﬁo, pequena. para ser<‘

La*justlfmcacxén de 1a modlflcaclcn a ‘la generatrlz del ceno
: quf'a mas aventurada. El cono, que originalmente se extendla
“1ndafln1damente hacia arriba, fué. limitado a una generatrlz de ‘3.5
£ sto- slgnlflca que -la canslderaclen de las ‘palmas dlstantes,
e lemente las palmas altas, no ayuda-a explicar la variacién
gde;la ‘luz. Es posible gue esto se deba a gue estas palmas altas
ison ramplazadas en su ausencia, por algun.otroc arbol de esa altura
¥y de cobertura: semejante. - Por otra. parte,’las palmas ‘a alturas
~,gm;nores que. 3.5 ' 'm, d1f1c1lmente puaden ‘ser remplazadas por
b3 . de- . coberturas s1mllares (ver - seccidn . 6.6).
. 'terna vamente, la pequeha: 1ntercepc1on‘de estas palmas: dlstantes
‘f,mdrla.‘erderse dentro de la variacidn de la- 1ntercepc1on de fondo.
: ) otra parte, ‘'mientras que ‘el IV se -correlaciona
=cat1vamente con -la luz cuando se considera la totalidad de

_ilas hay para 105 SlthS 4 y 5. Ademas, el porcentaje expllcado
‘de 1a“ar1acion, para la totalidad de los: §untos -es bajo. . De agui
3}“‘d gprende que, ‘si bien Astrocaryum mexicanum- no es,,en‘aaso
no, el unico determinante‘del amblente lumlni,e,del sotobosque,
relacxon entre al IV 4 el : RN
,v*/Y En terrenos en pendiente, la profundldad mlnlma aparente del
“bosque " pue&e desplazarse en la misma dlrecclén que la normal al‘
V}suelo (P. Bennet ccm,rpers ¥ . o S e

}3‘"‘?

fa51 cuan&a se consxderan los sxtlas por separado.w‘



ambiente luminico es obscurecida por la consideracidén de méas de un

-sitio. Por otra parte, la relacidn, en un solo sitio, entre el IV
y la luz en un solo sitio, puede ser alta (i. e. sitios 1, 2 y 3)
o inexistente (sitios 4 y 5)(Cuadro 6). El ambiente luminico esta
‘determinado no solamente por el dosel del sotobosque, sino también
por el dosel superior y .la vegetacién entre ambos, por lo que la
variacién en la densidad del follaje de estos uUltimos tendera a

_obscurecer la relacidén entre el IV y la luz. Un sitio puede,

corresponder -a un parche natural en el mosaico . de regenera01on,
dentro del cual, debido a la ocurrencia de &arboles coetaneos, la
estructura del dosel superlor‘tendera aser homogénea. Asi también,
por efecto del crecimiento del Area del cono con la altura (ver
seccién 6.3 y Fig. 1), todos los puntes dentro de un sitio
comparten, en gran medida, el dosel superior. ' En camblo,;por el
mismo efecto,  dichos puntos experimentan un sotocbosque - muy
particular, due ademés; puede ser muy heteroqeneo {obs. pers.).
En conclusién, la variacién del ambiente. lumlnlcc, dentro de -un
sitio, puede estar determinada por la variacidén de la cobertura del
sotobosque (i. e. el dosel de A. mexicanum), mds gue por el

putativamente homogéneo dosel superior local.  Si, en cambio, un

sitio corresponde con més de un parche de regeneracidn, su .dosel
superlcr serd muy variable, y contribuira, por lo tanto, a la
variacidén del ambiente luminico bajo él. Este podria ser el caso
deyalguno de los sitios en el presente estudio (i. e. el sitio 5).
En los sitios 4 y 5, y en menor medida, en el sitio 2, no se
encontrd una correlacidn entre el IV y la luz. Los sitios 5y 4,

seguldos ‘por el sitio 2, exhiben los niveles menos variables. de;

luz difusa (Cuadro 2, Fig. 7). La ausencia de correlacién puedlera
,de;berse a la estreches del &mbito de la variable; en los dos
primeros sitiocs, los puntos con IV maycres que 0.2 reciben niveles
-de radiacién difusa casi constantes, aunque relativamente elevados.
En el'sitio 5, un sitio estructuralmente heterogéneo, la. constanCLa
fpodrla deberse al amortiguamiento, por 1la cobertura .de A.
mexicanum, . de la heterogeneldad del dosel superlor -sugerencia
sujeta a comprobacién. En el sitio 4, un sitio muy homogéneo, la
situacién parece ser otra.  En el sitio 4, se reciben las menores
inten31dades de luz difusa, y la variacién entre puntos esta dada,
casi exclu51vamente, por ‘puntos con IV iguales a 0 (Fig. 7)
Aﬁemas, en este sitio, solamente 4/15 de los puntcs tienen IV
diferentes cque. 0. ‘Aqui, el papel de A.  nmexic num, en- la
‘determlna01on.del ambiente lumlnlca, es limitado (ver seccidn 6.7).
Como corolario de lo- anterlor, se puede decir gue un cierto
vec1ndar10 de Astrocaryum mexicanum no se asocia a un ambiente
IUmlnlco determlnado, bajo él; para descubrir tal asociacién es
necesario - considerar el .dosel superior. . = Sin  embargo,
1rrespect1vamente ‘de la relacidén local entre el IV y el ambiente
-luminico, un vecindario de A. mexicanum, en cualquier punto del
sotobcsque, reduce el nivel Jluminico produ01d0 por el dosel
superior, en un grado . asoclado, de manera precisa, a . su IV.. Por
lo tanto, los puntos mas luminosos del sotobosque, generalmente
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{ Fig. 13. Area de intercepcion luminica para palmas de diferente
altura, el drea de intercepcién de una palma aumenta con la ‘
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altura de su copa, pero la intensidad de la intercepcion disminuye.
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-estan fuera de la ‘influencia de A.,mex1¢angm, mlentras que los

- wecindarios con los mayores valores de IV producen, qeneralmente,

‘;*amblentes may swmbrios (F;g.g7} "El efecto de A. mexicanum sobre
.el nivel luminico’ pr@madlc del sctobcsqae en Los Tuxtlas, y el

 ambiente 1HM1nlc@ que ocurriria en su ausencla, requlerenAde mayor
dlscu51cn {ver secc1cn ﬁ‘s)‘=: s ,

6 3 El ?eclndario de palmas
, Lasz modlflcac"anes ‘en la 1dent1dad. del V901ndarlo tlenen
»nconsecuenc1as sobr“yla ‘influencia espacxal, Y temparal “de un:
- vecindario, asi como sobre la+influencia de Astrocaryum mexicanum
L como pohlaclén. ‘Estas’ observa01ones han modiflcado 1a concepclcn:
‘del papel de A. mexicanum en Los Tuxtlas.
i Respecto a la: 1ntercepc1én de una sola- palma,‘la relac1on
: entre el IV y 1a§1uz suglere que. mientras mas la}ana esta dlcho
~individuo, mds alta. debe. desglegar su copa para- 1nclu1rse en el
.. vecindario- (FLQy»l}. En.consecuencia;, entre mas alta es tal palma,
‘mayor es el numero de vaclndarlos en lcs gue se 1ncluye, es decir;
Tmayor es’ el 4rea de: s@tobosque ‘que afecta (Fig. 13) -Sin- embargo,f
‘mientras mas alta {;.Ae. distante), también es menor la intensidad
~de su. 1ntercepc1én, hasta dejar de tener efecto mads alla de los 3.5
- m. - E ¢, pues, una relacién inversa entre la 1nten51dad Yy la‘
- extensién de la. intercepcidén de cada individuo. :
R Respecto ala intercapalon local del ve01ndar10,<se puede
:[fd‘c‘r que. es mas 1ocal de. 1o que anterlormente se crela.\ COnr a
= fclen orlglnal dal ‘vecindario - se ‘presuponian. -areas :
o uencia. de 100 m2; A&reas que no ‘difieren de aquellas que
;ﬂlntlutlvamente se manejaban en estudios anteriores (Martlnez,Ramas,
‘com. pers.). Mientras que de la definicién modificada se desprende
,yque el ambiente- “Tuminico de un punto cualqulera,‘en el satebcsque'
' de Los Tuxtlas, es afectado por las: palmas que ‘crecen dentro de un.
. 4rea circular maxima de 20 m2. Ello tiene consecuencias sobre la
,tenszdad y 1a frecuenc1a da 1a 1nterferenc1a de la poblaclon de

'EG mz es muy probable encontrar al menos una
; strocar ’,max1canum* ‘mientras que en areas de 20 m2 €s
ecuante que tales “esten augentes . Consecuentémente, la’
,terferencza de A,4mex;canum es tamblen menos frecuente de 1

i En efecto,:tras la m@dlflCaClOn del veclndarlo, el

o En un muestfea de 53@ cuadrbs de 10 x 10 m, solo el 26 no,
p«asanto palmas {> I'm de altura troncal) (Martlnez-Ramos et al
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A. mexicanum (Flg,. 12) . Esta dlferen01a .puede . deberse a la
respuesta demografica de A. mexicanum, ante la apertura de claros
‘(ver ‘seccidn 6.7). La densidad de A. mexicanum es fun01on de la
edad de perturbacién del sitio (Mart1nez~Ramos, com. pers.s)i
‘sotobosque general, a diferencia del maduro y. plano,vse encuentran
_en zonas de pendiente y edad muy diversas.

Ya que para el IV, la cobertura de las palmas en un vec1ndarlo

es sumatoria -~y no es propor01onal al area de muestreo, como en un
indice -de &rea foliar-, -los vecindarios modificados: (i. e.
truncados) necesariamente tienen menores valores de interferencia
gue los vecindarios originales. Por ello, tras la modificacidén del
vecindario, el valor modal del IV, en el sotobosque maduro, se
‘redujo de 0.1 a 0, y su valor maximo de 1.3 a 0.9 (Fig. 5b'y 8b),
aungue, en el sotobosque general el. valor médximo permanece alto -
2.0~ (Fig 10)
.+, La variacidén espacial de la 1nterce901on del vec;ndarlo ‘es
otro _aspecto 1mportante del papel de Astrocaryum mexicanum en el
contexto del mosaico de regeneracién. Al observador;casual le.es
posible apreciar que existen diferencias en 1la den31dad de " A.
nexicanum, entre diferentes sitios. Ello sugerlrla ‘una mayor
“intercepcién en uno u otro sitio (ver Fig. 1 seccidén 6.7). Sin
embargo, no toda la poblacidén de palmas ‘tiene un . efecto
significativo de 1ntercep01on, y la composicidn - de vec1ndarlos
ylnterceptgres no parece variar, considerablemente, en el espa01o.
Originalmente, se observaban diferencias en.el IV entre los sitios
4 y 5, pero tras la modificacién del vec;ndarlo, nlnguno de los
51t105 difiere. La intercepcién de A. mexicanum es muy similar en
‘todos ellos, a pesar de las diferencias en la estructura de edades
«de sus ‘poblaciones (Ver 59001on 6.7). ‘

. 6.4 La 1nterferenc1a de hstrocaryum mgxxcgg sobre plantulasA
' y otras plantas pequenas

Las ccrrela01ones entre el IV y las varlables de la. ccmunlﬁad
vegetal inferior a 1 m, sugieren gque A. mexicanum es un
determinante de- la estructura y dinédmica de este. estrato._ Tanto
la cobertura, como el numero de individuos y de especies estan
negatlvamente,Cre1a01onados a la cobertura de estas palmas.
Respecto al numero de especies, los resultados no sugieren, por si
solos, un efecto diferencial sobre las ‘especies (pero ver seccidn
6.5). Mas parece ser el caso que la reduccidén en. el nimero de
especle, ‘con el aumento en el IV, es consecuencia de la reduccidn
en el numero de individuos. Al investigar el efecto de una
bromelia terrestre de alta cobertura, sobre la. regeneracidn de ‘la
comunidad arbérea, Brokaw (1983) encontré que esta influye sobre
el numero de individuos y de especies que crecen en la zona de sus
colonias, pero no encontré evidencias de un efecto dlferenc1al
sobre las:especies. Sin embargo, en el caso de A. mexicanum, tal
efecto diferencial si se evidencia al separar, en el andlisis, los
1nd1v1duos por forma de vida.
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S La Fig. 9 suqlere un efecto’ dlferenclal entre formas de: vlaa.
EL aparente linmite maxime de cobertura con relacidén al IV, parece
' decrecer exponencialmente, en el caso de’ plantulas de arboles y

kjf,bejucos, pero linealmente para la vegetacién en general.‘ La
~linealidad de la raspuesta de esta: ve@eta01on,pueda ser reflejo de o

la respuesta sobre las herbéaceas - (Fig. 9), gque constituyen el

V‘55componente prinslpal en cobertura a este nivel (Martinez—Ramos,.en‘f

.mds gue para - arboles y bejucos. ~ Ello refleja el

 t’requ imiento de luz de muchas especies de arboles y bejucos,'yTla"'

“relativa tolerancia a la sombra de gran- numero de espe01es

\*i‘herbaceas ‘(Martinez-Ranos,  en- prep.).

‘Estos: putatlvos limites maximos de cobertura,sugleren patrones

"_‘1nteresantes. ‘E1l- limite maximo. para arbcles, bejucos Y arbustos~g

cae rapldamente entre valereés de 0 y O 2 del IV, mientrds gue el |
~ limite para helechos cae entre 0 y 0.3.. Esto sxgnlflcarla que las
plantulas ‘de arboles, bejucos, arbustos v helechos son sensibles

a un umbral de 1luz, bajo el cual no acumulan cobertura.;~Las

"»coberturas relativamente aonstanteS; ‘en vecindarios con mayor g

‘ uilntercep01on, podrlan ser- el producto  de las  reservas
~ .cotiledonarias de una comunidad de pléntulas’ con una elevada tasa

il recamblo. Estc es apoyado por’'los resultados de Marquis et al.
f(1986), que no encantraran efecto de: 1a cobertura del sotobosque,
: cid uminlca asoc1ada,f sobre la germlnaalon y

5 6 5 ‘La” interferencia de Astrocarggm mgxicanum; SOEret?dos
R especies da brinzales : T - R

;4‘PVwEh la 1nform3010n obtenida en: ei presente trabajo, se aprecia
que @lamente la dlstribucién de Pseuﬁelmed&a oxV‘hgllar»V dlflere

, “sin embarqc, el valor méx1mo del Iv
; “;a/es de 1, 'y de 0.8 para P. armata, mlentras que
6 "“kaleatorlas tienen un valor superlor a 1 (Fig
' . Est@ sugiere ‘que los brinzales ‘de’ ambas’ especles (aungue
~V31QnA xcatlvamente 's6lo los de P. ngmhvllarla) ‘no se encuentran
en sitios de muy- alto valor de interferencia. El- caracter de estos
puntos 'de.alta intercepcién es muy particular. “El estudio de-
dlchos puntos nuestra gue en la gran mayorla de ellos, ‘una ‘sola
] . una dmstancxa ‘menor gue 1 m, produce los altos valores.
a de 1.25 m de -altura tiene uh radio de: cobertura de 1.76 .
o gue. Sl P.?,,“hﬁllarla 'y P. armata no habitan: puntes con. -
or gue: 1. 0, significa que no ‘habitan dentro de la copa de
: hecho! que . es obvio a slmple v1sta.” Sln embargo, a pesar
> sello, " tal. 51tu”clon. puede ser un caso de competencaa por
,ocupaclan del espacie {Este tipo de sxtuacicnes no' se ha estudlado
?para arbales del soto esque de 1as selvas humedas,« e
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gueda aun por saber si esta interaccidén se reduce a interferencia
luminica, o si tiene una naturaleza propia (e. g. crown shyness).
' Por otra parte, estos puntos de alta interferencia no son la
dnica razén de la diferencia entre los brinzales de Pseudolmedia
,oxvnhvllarla y los puntos aleatorios, ya que esta se mantiene aun
si se excluyen dichos puntos.  El analisis del . IV en sus
componentes ofrece una explicacién mas extensa. B ‘

- Ambos componentes muestran una diferencia entre Pseudolmedla'
onghyllarla ¥ los puntos aleatorios (Fig. 11 y 12). El nimero de
palmas difiere a varias distancias, pero mnés Vlslblemente a
" distancias cortas. Estas palmas cercanas producen una intercepcién
;lumlnlca cuadraticamente mayor que las lejanas (Ecuacidén 1), por
“lo -gue. su efecto es  importante. Por lo tanto, es pertinente
‘concluir que el establecimiento o 1la sobrevivencia de - los
11nd1v1duos de P. oxyphyllarla esta influenciado por la. densxdad de
palmas de A. exica um, pero talvez mas 1mportantemente,.por 1la
;cercanla de sus copas.

No obstante gque no se observan dlferen01as 51gn1f1cat1vas
‘entre especies, en cuanto al IV, numerc de palmas por vecindario
y distancia de la palma mas cercana (Cuadros 8 y 9), hay que notar
que,‘solamente Pseudolmed;g oxyphyllaria difiere de 1los ‘puntos
aleatorios. Esto sugiere que Astrocaryum mexicanum tiene mayor
interferancia sobre esta ultima que sobre Poulsenia armata. . Ambas
especies han sido clasificadas como némadas por Martinez-Ramos
(1985), pero dados los resultados de este estudlo, seria factible
sugerir que los brinzales de P. armata son mads tolerantes a la
sombra que los de P. oxyphyllaria, sin embargo, los resultados de
otros estudios son contradictorios. En claros, el crecimiento en
didmetro, de brinzales de ambas especies, es muy similar (Martinez-
Ramos, manus.), pero la qanan01a diaria en biomasa de las plantulas
‘de P. oxyphyvllaria es mayor, tanto en claro como en sombra, que la
de plantulas de P. armata (Popma y Bongers 1988). Paradox1camente,
estas ultimas 1nclusa plerden,blomasa en la sombra (Popma y Bongérs
1988),-a pesar de que sus brinzales ( d.a.p. = 1l-4.cm) han sido
asignados a la categoria mads ombréfila (Hubbel y Foster 1987a).
La ecoflslalagla de estas especies, y de los arboles tropicales en
general,  es aun un- tema poco conocido . -aunque ya se contemplan
esfuerzos encaminados a abordar este problema .con un enfoque
pcblac1onal (Martinez-Ramos = 1989)-, y es posible que las
ucaracterlstlcas fisioldégicas de wuna especie camblen en el
transcurso de su ciclo de vida (Clark y Clark 1987).

La blologla de las. espe01es arbéreas traplcales b% el mlsmc
1h0sque htimedo tropical son en extremo variables y complejos (Clark
y Clark 1987; Lieberman et al. 1989; Martinez-Ramos .et al. 1989%a
y b). Si las especies pudleran ser caracterizadas exclusivamente
por su respuesta a la luz (Whitmore 1989), se esperaria que la
relacién entre su distribucidén y la intercepcioén . luminica de
Astrogarxum mexicanum fuera estrecha, pero esto no ocurre. Las
abundancias potenciales: para estas especies ~dedu01das de. sus
abundancias en vecindarios con diferentes IV asociados, y de las
abundancias de estos vecindarios en el sotobosque- no corresponden
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a las abundancxas observadas. Por ejemplo, a pesar de que P.
~ﬁj0¥responde negatlvamente ante "A. mexicanum, ‘como’ lo hace

Cu B hyllaria; si es menos abundante- que esta Gltima. De ello
se deduce que las abundancias de estas especies. estan afectadas

 ;tamb1en por. factores diferentes al ambiente luminico; en Isla Barro

;COlorado, Panama, P. armata se limita ~grandemente a. pendlentes
. pronunciadas. (Hubhell 5% Foster 1986a), posiblemente debido a - su
wsusceptlbllldad -a la seguias (Hubbell y chter 1987b) . ‘Robichaux
'y Pearcy (1980), Chazdon (1986) y otros: ‘investigadores (Fleld com.
pers.) han tratado de explicar la dlstrlbuClon de especies del

*f‘smtobasque a través de sus ‘capa01dades fot051ntetlcas..‘ Sin

%Eembargo, Oberbauer et al. (1988 y 1989) .no  han encontrado

}dlferenclas en el ambiente luminico experimentado. por brinzales de.

' especies de: hlstorla de vida muy dlferente, asi. como tampoc0'se han

_encontrado -para 5 especies del genero Piper, de flSlOlogla‘

‘ﬁccntrastante (Fleld com. pers.).. Estos resultados .asi como

. el resultado del’ presente estudlo, sugieren que los’ 1nd1V1duos de

“cierta especie no ocupan unicamente los micrositios en donde su

"“Qcapa01dad competltlva pudiera ser maxima. (Canham 1984), sino talvez
‘iaguellos micrositios donde su nicho. de regeneraciodn, gensu Grubb

(1977 ), ha per31st1do a pesar ‘del tlempo.' ‘Para ' comprender la

7 LdlStrlqulOn 'y abundancia.de estos organismes, parece necesario
restudiar Otras 1nteracclonesablotlcas que la competencia: 1nfe0010n

| . por. patogenos y micorrigas, depredac1on de semlllas y herblvorla,

g‘ﬁpollnlza01on y dlsperslon

6 6 El papel de Astrocgryum mex1canum en la comunxdad
arborea : g ;

: Con anterloridad se ha ev1den01ado que- dentro del nlvel de
Hlos autotrofos las: espe01es Vegetales con elevada cobertura pueden
{jugar un - papel clave, gensu Paine (1966), dentro de’ su nivel
‘trofico  (Miller y. Wernher 1987) . Por otra parte, en las. selvas
~humedas, donde . la mayoria de las especies arbéreas cuentan con
~densidades poblaclonales equivalentes 6 menores a un sole individuo
~adulto por: hectarea (Hubbell y Foster 1983), la influencia derla

'Qmayorla d las espe01e sobre el resto de la veqetac;on puede ser

, i : bbell y  Foster 1986a). 'Este no es el caso . de
~Astrocarvum mexicanumien Los Tuxtlas. A mQX1canum, cone - algunas
aotras especleSQd 1. sotobosque (Hubbell y Foster: 1986a), alcanza una

o d nsidad @ poblacionhal considerablemente' alta,. que sumada ' a su.

«gnotable :ccbertura,' le‘ confiere - un - papel. 51ngular .en. 1a
~determinacidn del ambierte luminico del sotobosque.,; ‘
‘ Mucho»se ha hablado sobre la. 1mportancla de la cobertura del

"'Bdosel superlor ‘en 'la. determ1nac1on del ambiente lumlnlco (Brokaw o

419827 Martlnez—Ramos 1985; Martinez-Ramos et al.;1988,: Martinez-
~Ramos et al. 1989a y b), mientras que’ poco se ha. dicho ‘sobre. el

“zvsotobosque.; Queda «¢claro  que-. en la mayoria  de - los casos,’ la

‘\cobertura de la vegetac1an del sotobosque de una selva humeda : no

43




es el unico determinante del ambiente luminico en el suelo; sin

embargo, la intercepcién de la luz debida’ al sotobosque es de
‘naturaleza particular. Por su reducida altura, el follaje de una
‘sola planta del sotobosque es capaz de influir de manera. 1mportante
-en el nivel luminico del suelo bajo ella; mientras que por.su misma
.altura, este follaje puede no afectar la luz del suelo a una corta
distancia (ver seccidén 6.3). El resultado es un fino mosaico de
-ambientes 1um1nlcos contrastantes. Por ejemplc,,Chazéon et al.

(1988) encontraron gran variacién espacial en el ambiente lumlnlco'
del sotobosque de Los Tuxtlas, a distancias horizontales incluso
‘menores gque 1 m. Si dicha variacién fuera debida al dosel
_superior, tenderia a desaparecer al considerarse su fluctuacidn
temporal. Alternativamente, si la variacidn fuera debida al dosel
del sotobosque, se conservaria, en gran medida, a pesar del paso
.del tiempo. En el primer caso, el mosaico seria temporal, y el

microambiente luminico del sotobosque, homogéneo. -En el segundo
caso, el mosaico seria permanente, y. el sotobosque, una pleyade de
-microambientes luminicos.

'El Area de influencia de 20 m° para Astrocaryum mex1canum,
ilustra 1la 1mportan01a de la cobertura del estrato bajo en 1la
,“determlna01on del ambiente luminico del sotobosque. Raich (1989)
_encontré, en una selva alta de Malasma, que la luz que incide sobre
un punto del sotobosque, proviene parcialmente de huecos en el
dosel superior a distancia horizontal de hasta 20 m del punto.. En
un ‘dosel de 30 m de altura (Raich 1989), dichos huecos, no obstante
su lejania, guedan incluidos en un cono invertido de 90 grados, que
¢on un radio de 20 m, cubre un area de influencia de mas de 1200
me. - El vecindario de A. mexicanum, dada su baja altura, cubre la
sexage31ma ‘parte de esta area. La implicacién es interesante: un
drea de 20 m° puede estar completamente cubierta por copas de A.
mexxcgnum, produciendo una interferencia extremadamente intensa.
‘Pero -es poco prohable que, en un area de 1200 m°, sean nulos los
~huecos del dosel. El cbservador casual en Los Tuxtlas, puede llegar
a la conclusidén de que la mayoria de las zonas de extrema sombra
se dlsponen bajo densos doseles de arboles del sotobosque,'en
mpartlcular, de A. mexicanum.

'Es cierto que entre los arboles del sctobosque, Astrocaryum
7 mexzcanum es singular por muchas razones. Entre ellas, por 1la
- relacién alométrica entre el ancho de la copa y la altura. - 1La
cobertura de ‘la copa de un individuo de A. mexicanum es
‘relativamente grande desde el estadio de plantula (cbs, pers.), .y
.alcanza su exten51on maxima desde el 1.25 m de altura, a partir: de
cuando, se mantiene constante (Martlnez-Ramos,, sin . publ.).
Mientras tanto, la cobertura de la copa de la mayorla de las
especies arbdreas que crecen en el sotobosgue, es pequefia en el
estadio de plantula, vy aumenta lenta, pero. aceleradamente, con el
incremento en altura (King, ‘manus.) . A consecuencia, la cobertura
de un ‘individuo de A. mex1canum es relativamente mayor gue .la de
individuos de otras espe01es arbareas, hasta pasados "los 7 mvde
-altura (Fig. 14). Esto sugiere que si un individuo de A. mexicanum
en un punto 'del sotobosque, fuera remplazado por uno-de otra.

2
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'espec1e, se’ redu01r1a la den51dad ‘de &rea foliar sobre dlcho punto,“
i “ansecuentemente, se" elevarla;su nivel luminico. Pero: incluso
el ‘remplazamiento no parece ser equlllbrado.. ‘En Los Tuxtlas, la
" densidad de 1nd1v1duos entre 0 'y 10 m de altura, de todas las
_espcecies, ho es 1ndepend1ente de la densidad de A. mexicanum, sino
. .que-ambas dlsmlnuyen 51mu1taneamente (calculado con datos de Plnero‘
. ‘et a 1;«1977) (Flg. 15)% ' Es decir, no todos los. 1nd1v1duos de A.
" mexicanum son remplazados por un- 1nd1v1duo de otra especie arborea.

731‘;;Aunadq a la mayor cobertura de la copa de la palma, esto se traduce

e 1a elevada den51dad de . area follar en el sotobosque, asociada
a 1a presencla de A‘ meglcanum (calculado con datos de Plnero et
1977) (Fig. 16). '
. ,;Es poco. probable que a causa de lo - anterlor, el sotobosque en V
_fﬁLos' Tuxtlas sea partlcularmente obscuro, - Incluso, los datosf
| ‘existe esxparecen indicar 1lo contrarlo (ver seccidn 6, 1) Lo
reiert due la tasa ‘de perturbac1on (1. e. la apar1c1on de
:;a”erturaS‘en el . dosel), en’ Los Tuxtlas, es partlcularmente alta
: ”rtlnez-Ramos et al,_1988 1989b) Ello podrla 51qn1flcar quef
_ausenc1a e”As rocaryum mex1canum,~una gran prcporc1on de la
. ./selva - tendria ‘nivelés luminicos elevados. = Sin‘' embargo, las
. wVpred1c01ones en este sentldo, no son senclllas. -Por’ ‘ejemplo; se‘
‘ha s ger o’ que’ el nlchc de A. mex1c num es ocupado,«“*' ‘

coi
(Sarukhan et al.* 1985)
”'uxtlas es 31ngu1ar,

blogeografl'
pero tamblen es pos1b1e

,‘epc1 n lumlnlca debldo a‘su corta altura (obs.
‘factualldad 'se realizan estudios para determinar el efecto de
) er(eren01a de las palmas de estas dos ultlmas espec1es (Denslow,
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También es interesante notar que en las zonas pantanesas de esta
misma selva, la palma Agtrocarvugfalatum, del setobosque, alcanza,
como . su congénere en Los Tuxtlas, den51dades poblac1onales b4
‘cobertura con31derables (obs. pers.). : ‘ .

6.7 El1. papel de Astrocarxum mexlcanum en. el contexto del
‘mosaico de regeneracidénm

. La dinamica de la poblaclon de Astrocagxgm mex1canum ~como al
fparecer la de la mayoria de las especies arbéreas- estd ligada al
ciclo de crecimiento del bosque (Martinez-Ramos. et al. 1989b)(ver
seccién 2.3). Con la apertura de. un ' claro extenso, el
reclutamiento de. plantulas de A. mexlcanum.aumenta, ocasionando la
aparicién de una onda. demograflca local (Sarukhan et al. 1985),
Tales ondas se evidencian en la estructura de edades (1. e.
tamafios) de la poblacién y se desplazan a lo 1argo del eje de edad

conforme transcurre el tiempo. Una onda, formada por 1ndiv1ﬁuos;

coeténeos, tiende a formar un dosel de altura uniforme con un gran
‘potencial . de 1nterferen01a. Dada la baja probabllidad de muerte,
- pasada la fase de plantula, de esta palma (Pifiero et al. 1984), las
cohortes suelen persistir por muchos afios, crec1endo con el ciclo

de ' regenerac1on del bosque,. Sin embargo, tales ondas suelen
aparecer también en el borde de los claros y en el satobosque
madura adyacente (obs. pers.). Es decir, por efecto del parche

vecino, ondas de cualquier edad pueden ocurrir en sitios de
diferente edad de perturba01on, la ocurrencia de perturbac1ones
‘ repetldas tiene el mismo efecto. A51, la edad de la . onda
demograflca, y la edad del parche se conjugan para produ01r una
interaccién partlcular entre A. mexicanum y dlStlntGS grupos de
especies. :

El mismo Astrocargumtmex1canumjperm1te reconstrulr la historia
de perturbacidén de un sitio,. a través del registra de la caida de
bejucos, ramas, o Arboles del dosel, en dobleces de su tallo
(Martinez-Ramos et al. 1988). Por lo gue, hoy en dla, es p051ble]
relacionar 1la. estructura poblacional de A. mexicanum con' la
historia de perturbacién (i. e. edad) de un,51t10, Y sugerlr a31,
el papel pasado, presente y futuro de -A. mexicanum en 1la
estructurac1on de la comunidad local. Estas sugerencias pueden
ser. puestas a prueba en el campo. - Aqui se presentan algunas
«sugerenc1as para los 5 sitios de este estudio.

© “En el 51tio 3 del presente estudio, se aprecia a 51mp1e vxsta
. una: enda demograflca, pues existe un homogéneo dosel de palmas a
‘altura de 3 o 4 m. Sin embargo, el analisis de la estructura de
edades de A. meglcanum en los 5 51tlos, revela ondas demograflcas
en 4 de ellos (Fig. 17) En el sitio 4 , la onda ha llegado a
alturas relatlvamente elevadas, mlentras que en el sitio 2y 3 se
encuentra a alturas 1ntermedlas, y en el sitio 1 permanece por
debajo de 1.3 m.

; La cohorte de palmas reclutada dentro .de' un claro,
posiblemente aparece muy tardiamente para afectar la fase de
crecimiento que le sucede. En especial, podria estar excento de
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. su. 1nterferencma? el reclutamiento de .  individuos. presentesf
Qanterlarmente a’ Ia;apertura del clare, en claros, el reclutamlentO‘

: . B1 ) os Por otra parte, ‘el reclutamlente de
- es,901es ‘gue a ‘recen tras la apertura del claro ——-especies

0. u:copa y punduclendo unha fuerta 1nterfaren01aw
'Nclutamlento de 1ndlv1du0s pre—reproductlvos

ae Astrocarzgmnm331canum. Por efecto de exp05101on;
. dos.  sitios . adyacentes  ‘a . claros tienen = altas
 1Ldadks de sufrir nuevas perturbac1ones (Hubbell y ‘Foster

: ya mas avanzada ‘en. el eje de’ edad-— podrla ser
‘ Esta es la 51tua01on del 51t10 1. Este

1988)‘ Dos claros dﬂ medlano tamano, y un~1
,G,Clrcundan, Aparentemente como'resultade de ello
pers ), un elevado numero de palmas juvenlles, con
El papelf'

tr uno ‘de los efectos, sobre la estructura del bosque, de la
’ on de- hardes artlflclales alrededcr de reservas ¥ refuqlos :
les.. , e
: Metapas mas avanzadas del 01010 de’ cr901mlento del’ bosque,;
yum mexicanum podria - influir sobre dlferentes grupos de
K,dependlendo de wvarios factores.( Dos de las. .diferentes
ades son las de les SlthS 2 y 3., En ambos 51tlos, A.

;o~del espac1o del cono 1nvert1do de 1ntereepc1mn lumlnlcaf

(Fig, 17 ‘Ambos - sitios tlenen una historia de perturbac&ones
";arelatxvamente, recientes, pero de un ‘caracter dlferente (obs.;
J»‘,pers ). 'EL sitio 3 fue afectado, hace’ ‘espacio de 20 afos, por la
‘;,gcaida de Vari@s arbales que abrlc un claro ﬁe gran tamano (obs.

——> constru601on -~> madurez) (Martlnez~r

(olarm ‘
et al. 198 + El dosel superior en este sitio, esta ocupado
.. por drboles ploneros maduros c. ob§u51fo;1a), e latlzales de otras
{espe01es, de.alrededor de 15 m de-altura. Aqui, A. mexicanum puede‘
©...afectar,: en. el presente, el reclutamiento de brinzales de especies
- .némadas, pero un. muy. numeroso conjunto 'de  latizales “de estas
1espec1es han revasado ya su zona de 1nf1uencxa, o guiza, :

a7

uchas aspec1e Ces generalmente a través de esta regenera01on ;
'aneras— podrla:ser afectado, no. por la: 1nc1p1ente cahorte dev,“

"En, ellos, la- “intercepcidn luminlca de la- coherte\:/

Seram detarmlnante en la estructura de arbolesVi
~jmadas (sensu Martlnez-Ramos,;lgss} ‘Ello" también




crecieron antes de la aparicién de esta; entre ellos se han de

encontrar los individuos que restableceran el dosel superior en la
fase de madurez. ILa presente intercepcién luminica de A. mexicanum
podria, no obstante, determinar la estructura de 1la comunldad de

~,arboles del sotobosdque.

‘El sitio 2 parece haber sufrido multlples caidas de ramas
alsladas (obs. pers.), produciendo la aparicién de claros pequefios
gque siguiercon la "ruta madura" (claroc --> madurez) (Martinez~Ramos
et al. 1989b). Por lo tanto, su dosel superior esta formado por

‘Arboles de altura muy variable. Entre ellos se encuentran algunos

de  gran altura, propensos a seguir disparando el ciclo de

crecimiento, tanto por la ruta madura como por la integral. En la .

actualidad, A. mexicanum puede estar interfiriendo a los 1nd1v1duos

Y modlflcando la composicién de la regeneracidén avanzada, que

constituiran el dosel de Aarboles ndmadas (sensu Martlnez-Ramos,

1985) en la siguiente fase.

En el sitio 4 ocurre una situacién dlferente. Este sitlc
representa un parche maduro de gran edad (obs. pers.), en donde el
dosel superior esta formado por fustales de mds de 20 m de altura

- (Nectandra ambigens (Lauraceae) ¥ Pterocarpus’ = rhorii

'(Legumlnosae })}. 1La poblacién de Astrocaryum mexicanum en este

~sitio, parece ser senil, ya gque el numerc de juvenlles es. escaso
e incluso menor gue el de adultos (Fig. 17). Agui, A. mex1c@num,

posiblemente ha determinado la estructura del grupo de adrboles del
sotobosque, pero su papel sera mas limitado. conforme transcurre el

. tiempo.

La selva-en Los Tuxtlas, comm en muchos otros 1ugares, tlene
una estructura y dinamica gque varia fuertemente a diferentes

"escalas‘de espacio y tiempo (Bongers et al. 1988, Martinez-Ramos

et al. 1988). La variacidén no considerada en esta trabajo también
ha de tener consecuencias sobre las situaciones descritas: en gran
parte de la extensién de la Estacién de Los Tuxtlas, la topografla
es sumamente accidentada, con pendientes pronunciadas; el dosel
superlor parece ser muy heterogéneo y los claros del ' dosel: muy

~abundantes (obs. pers.). Aqui, esta heterogeneidad posiblemante

determina el ambiente luminico mas importantemente de lo que lo
hace A. mexicanum, permitiendo altos niveles de radiacidn luminica
en el sotobosque. Por lo tanto, el Indice ‘de Interferencia del
Vecindario que se ha definido en este trabajo, evaluado para A.
mexicanum, .y calibrade en sitios maduros y planos, pudiera no

,apllcarse de manera inmediata en 51tlos con pendiente pronuncxada,
¥y requerlr de nueva calibracién.. :

Por otra parte, es interesante notar la gran cobertura de

veget301on ‘herbacea en estos terrenos pendientes, deblda,

probahlamente, a la mayor tolerancia a bajos niveles luminicos de

- esta forma de vida .(ver seccidén 6.4). Si fuera asi, la relacién
entre la  cobertura de Astrocaryum mexicanum y la respuesta

diferencial de herbaceas y otras formas de vida (ver seccidén 6.4)
favoreceria a las primeras, y estas, a través de su notable aumento

_ en cobertura, pudleran tcmar el papel pr1n01§al en la
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ffflntercepC1on luminica ante las- plantulas.\‘EStavposiblej?elaciéﬁ'
Jjno ha s1do plenamente 1nvestiga§a. - C R

6.8 Las lnteraccmones dentro - ‘del nlvel autotroflco y la
estructura de la comunxdad arborea '

i Hubbell v Foster (1986a) ‘han sugerléo que las 1nteracaiones
'ﬁentre los individuocs de ‘las diferentes especies arbéreas de las
" selvas’ humedas, pudleran ser todas muy 51m1lare3 Y equlllbradas

- 'debido 'a la - convergencla evolutlva ‘entre ellas. Este no parece
f 3ser?el caso en ‘Los Tuxtlas. La abundancia de Astrocarzum.mgxzcgnum
.. "parece estar ‘asociada inversamente a la abundancia de- espec1esf,
‘ancmadas h's tclarantes (Martlnez-Ramos, sin publ }, asi como también

. .de pionero

f(ﬁartlnez—Ramos,,en prep.); sin embargo, el caracter‘

”f‘de esta reg,01on parece variar, no solamente entre’ lss putatlvos

 quem1os de arboles, sino entre las especies - dantro'de cada gremio,
e 1nc1use ‘entre las" etapas de- v1da/de cada especie (Martlnez—Ramos,z
'en. prep.) (ver- seccioén 2. 4) ‘Como -un ejemplo concreto, ' en el

 %presente trabajo se apre61a que la ‘interferencia’ lumlnlca &el

3‘yvec1ndarlo de palmas es mengr sobre: Poulsenia armata’ que sobre -
. i ) wllarla, ambas del gremlo de las nomadas (sensu

‘ fhlstorla de perturba01on Y. el estado actual del 51t10 dellf

5Mocurren01a de - 1a relacién, su resultado, vy su relevancia en 1aﬁ'i

s

: ‘estruct racxjn de: la comunldad.; -Estas circunstancias podrian
“qugerlr que?la heterogeneldad amblental ~espa01al y*temporal- de .
, nege ' imiento’

‘:ﬁde su dlver31dad ‘arbérea. Si ésto- fuera asi,  se apoyarlan las

- hipdtesis de "Var1a01on Espac1a1“'o'“Fluctuaclen Yy CempetenC““
. ‘continua™ (Chesson Y Case 1986). Sin embarge, es: p051b i

‘;gpat‘ones sugerldes sean una consecuencia casual de 1a dl,am ca _eﬂ, 

'la selva, y no una aaaptac1an de las espe01es a 1a mlsma’~ Una de "

‘ qt ‘muy
que
las

. *supueatas por estas hlpotQSLS.; : «
e a competencla ha sido ‘definida como "1a 1nterac01on que?,
’ pzar la escasez de un ‘recurso comuin, entre dos (07 mas.
) poblaclenes o) espe01es,~ resultando a afectadas
‘ ambas‘partes" {Glller'1984) 'Sin ‘embargo, a menudo,
o Be : =] ;éeslgna competencia a cualquier 1nterac01on
;donde ambas partes on afectadas’ negatlvamente (=/-) (Beg*‘ al
1986} . Esto ha traido como problema el que el conceptofse;asoc1e
oaun efectc* mas ‘que a un proceao, bajo este concepto de =

ex1stenc1a de un recurso llmltante »comun (Harper 197?);“7;”E1_
%concepto se campllca, ademas, por que las interaciones




~competitivas pueden ser asimétricas =-una parte puede resultar mas
afectada que la otra- hasta el extremo en gue solamente una de
ellas es afectada: -/o. Aunque este tipo de interaccién es
conocida como amensalismo, a menudo se le considera un caso mds de
competencia (Begon et al. 1986).

" En el caso de que el pr1n01pa1 recurso llmltante, en el
sotobosque de las selvas himedas fuera la luz (Pearcy 1983; Denslow
1987; Chazdon 1988), las interacciones entre organlsmos autétrofos
serian muy asimétricas. El espacio luminico es rara vez dlsputado
‘directamente entre dos individuos del sotobosque * como: lo.
‘evidencia el redu01do numero de vec1ndarlos ‘con IV menor que 1
,(se001on 6.5). Mas que una interaccién ccmpetltlvaf en donde

‘existe un acervo comin de recursos que los organismos explotan

,dlferen01almente, se trata de una relacidén de interferencia: los
;arganlsmos de mayor altura, interceptan la luz gque. podria llegar
a Jlos organlsmes més bajos, " actuando unilateralmente vy sin
pOSlbllldad de interaccién. ' Esta relacién no es tanto una
1nteracc1on entre dos entldades, sino una.modlflca01on del ambiente
de una entidad por .la otra. Las consecuencias de este tipo de
,relac1an han por ello de ser muy particulares, tanto para la teorla
.de nicho, como para la de gremio.

. En una situacién como la anterior, el papel gque . 3uege un
”1ndlv1duo -como interferidor o interferido- no depende tanto de su
fisiologia, como de su posicién en el espacio. La elevacidn de la
calidad "competitiva" de la especie lnterferlda no depende tanto
,de su desplazamlento de nlcha v espec1allzac1oﬂ en la utlllzac1on
de recursos no ocupados por la especie interferidora, sino en su
permanencia en el sitio y cre01m1ent0 hacia estratos superlores,
es d901r, en sl telerancla a las condiciones experimentadas.

, ‘E1-. ccnaepto de tolerancia ha sido muy utilizado en la
;descr1pc1on de la dlnamlca sucesional de la vegetacmnn, pero. su
’usc requlere de mucha cautela. ‘Las relaciones entre los 1nd1V1ducs
'y especies arbdreas de las selvas humedas deben

.estud;arse dentro del. contexto suceslonal (e.:g.‘Martinez~Ramos
41985) —-entendido senc1llamente como el cambio en los sistemas
rnaturales, lnde§end1ente de la nocién de progreso hacia un estado
climax o maduro (MacIntosh 1981, in Shugart 1984)~; sin. embargo,
~este procedzmlento puede obscurecer ‘el entendimiento: de 1los
Lfenomenos bajo la sombra de las antiguas. preconcepclnnes que rodean
a varios conceptos. ‘

Dentro de los estudios suce51onales, Horn (1971) ¥y Whltmore
,(1982) ‘han hecho referen01a exp11c1ta de uno de estos conceptos,
el axioma del forestal: las especies que toleran el dosel .son
%progr651vamente mas. domlnantes conforme avanza la sucesién. Muchos
‘autores han reconocido gue como resultado de 1as frecuentes
perturbacxones, la mayorla de los bosques no alcanzan ~

* En los clarcs,,y otros SlthS relatlvamente ablertos del

ksdtobosque, la competencma por luz puede ser mucho mas dlnamlca,
,pudlendo los- organlsmos 1nteractuar nas dlrectamente.
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~;\etapas avanzadas en esa marcha progre51va, pero al menos un- auter
?(Aubrev111e 1938 in ‘Whitmore  1982) ha = sugerido que,-

- alternat vamente,']~1a*f suéesién puedlera  consistir  de- un
gremplazamlento ‘azaroso. - 8in embargo,j el axioma del forestal

persiste hasta- ‘la fecha; en un reciente intento por- clarlflcar Yy

‘ﬁelabarar ‘la teoria sucesional, - Pickett v MbDonnell (1989) han
kﬁsugerlda la aplicacién de una teorla jerarquica de fuerzas (Sober
- 1984y, ¢ Dentro de la teoria de fuerzas, la ley de fuerzas nulas
. es. 1aﬂﬁescr1p910n del comportamiento inercial del" 51stema,'su
‘»estadc ‘cuando nlnguna fuerza actua sobre él (Sober 1984). ~-De’
- acuerdo ‘a- Plckett Yy McDonnell (1989), en. la sucesién, la’ ley de
ffuerzas nulas es la ley de la tolerancia: dlnamlca. ‘Es -decir, en
“‘ausen01a de cualquier” fuerza, la sucesidén ‘avanza, remplazandase\

w:fac ores fisicos y biéticos (Plc:kett ¥ Mci)cmnell 1989). “Esta
'ﬂﬁtrayectorla ‘ideal puede ser modificada por otras fuerzas, las
“fuerzas modificadoras son, en este caso, la’ dlsponlbllldad de
~ recursos (1.~§.:ocurrencia de perturba010nes} 'y 1la dlspmnlbilldady
- de propagulos (i. e. espe01es) (Pickett y McDonnell 1989). ' En
fecha reciente, este esguema fue criticado en. aras de que su; leyV
~de fuerzas nulas, la ley de tolerancia dinamica, no es proplamente'V
' ‘nula; &ino que ‘es el resultado- de" otras fuerzas (Waters 1989) : La
’3‘“pol mica asi s scltada gueda por aclararse.~ B
L U Por otra parte,~ bajo ' este esquema,~ la ccurrenc1a de‘
\ perturba010nes es ‘entendida como una fuerza ajena a la 1ner¢1a del
- sistema.” Ello es compren51ble cuando se recuerda ‘que ‘en :la
;'%hlstorla de la: ecologla, la sucesién ‘era orlglnalmente descrlta
' ‘como uni proceso. autogénico de los siatemas, ¥y gue mas’ tarde, la
Jperturba01on fue descubierta como una desviacién, nem&sarlamente
- ‘alogénica, de esta trayectoria hacia el climax. Sin embargo, en
muchas selvas humedas y otros bosques naturales, la principal
'_fuente de “perturbaclon“ es la muerte y caida de arboles del dosel.
 S8i bien la tasa de caida de Aarboles es influida por factores
_ amb1entales, el evento, per se, es un fendmeno demografmccT‘
. inherente a cualquler 51stema constltulﬂo por 1nd1v1duos de wvida
| flnlta. ‘
" - Sale (1977) suglrlo, aungue no con este prop051to, un esquema
~de 1a sucesion que pudlera utilizarse como base de una ley de
\fuerzas nulas. Se sugiere que en una comunidad de especles que
. ‘utilizan un. ‘mismo recurso limitante -en particular, el recurso
‘[_espaalo~ 'y, donde este recurso aparece impredeciblemente en el
~esgaolo y el tlempc, las especies se remplazaran- aleatorlamente,
. €. eén una slUcesién adireccional, que tendera a mantener las
abundancaas orlglnales. Esto ocurrira 51empre que las especles no
' dlfleran en su capac;dad de ocupar el espacio abierto y de mantener
este espac1o ante posibles competidores, en su ~capac1dad
reproductiva, y en su capacidad de dispersién de propagulos. Estas:
salvedades. constltuyen, de hecho, algunas. de las posibles fuergzas
madlflcadoras de la ley ‘de fuerzas nulas, sugeridas por Pickett y
,McDonnell {1989);* Sin embargo, en este esquema alternativo, la
ccurrenCLa de "perturbaciones" es una caracterlstlca 1nherente al
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'sistema, y no una fuerza modificadora del mismo.. A su vez; la

capacidades (tolerancias) diferenciales de las espec1es son fuerzas

- contingentes, capaces de alterar la. trayectoria. adlrec01onal
'~ "jdeal", sensu Pickett y McDonnell (1989), del sistema.: ‘

-En las selvas himedas, es posible que la principal relacmon
entre drboles sea la interferencia luminica. Esta relacidén es tan.
asimétrica. que su resultado se resuelve consistentemente a favor
de la especie interferidora; por ello, no constltuye una fuerza‘
modificadora de la ley de fuerzas nulas. Por otra parte, la.

_tolerancia de 1las espec1es no ‘es. una condicién inicial,
_constituyente de la dinamica inercial ‘del 51stema, -0 una

caracteristica ‘inmutable de 1as espe01es, sino wna fuerza.
contlngente a la historia suce81onal (1ner01a) del sistema. La

- combinacién de estas circunstancias sugiere que en el proceso

suce51onal natural de las selvas hiumedas, las espec1es se remplazan.

~de acuerdo a su tolerancia particular a condiciones. 1nherentemente:
-diversas y cambiantes. - Esta hipdtesis difiere del ‘modelo. de
~sucesidn direccional, e incluso, de aguel de‘suce51on'alcllca,

propuestos a la. fecha, sin. embargo, estad lejos de semejarse al
modelo de sucesidn azarosa, propuesto por Aubrev1lle (1938 in
Whitmore 1982).

‘Finalmente, Astrocarvum meglcagum parece 1nfluir sobre la

‘distribucidén, y posiblemente sobre la abundancia, de especies
.arbdreas del sotobosque, del dosel superior, y de cla:os, dejando

sentir su interferencia a través de grupos ecologlcos muy‘varlados.

8i el gremio es realmente %el foro. de las interacciones

1nterespac1flcas nmas, 1ntensas" (Giller 1984), entonces los gremios

de arboles en la selva de Los Tuxtlas son mas: complejos de lo que

hemos pensado.
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