
UNIVERSIDAD NACIONAL AUTONOMA DE MEXICO 

FACULTAD DE CIENCIAS 

B\BLlOTECA 
IIiSTITUTO DE ECO LOO 

VNAM 

VARIACION ESPACIAL EN LOS 

PATRONES DEMOGRAFICOS DE 

UNA PALMA TROPICAL. 

T E s 1 s 
QUE PARA OBTENER EL TITULO DE: 

B 1 o L o G 4 
P R E S E N T A: 

ARACELI ENRIQUEZ ANDRADE 

México, D. F. SEPTIEMBRE,1991. 



a mis padr e s 
a mis h e rmanos 
a mis sobrinos 

a Albe rto 



AGRADECIMIENTOS 

QUI SIERA AGRADECER ESPECIALMENTE A LA UNIVERS IDAD NACIONAL 
AUTO NOMA DE MEXICO POR MI FORMACION 

AL DR. MIGUEL MARTINEZ-RAMOS 

A ALBERTO POR SU AYUDA Y APOYO EN TODO MOMENTO 

A MIGUEL MARTINEZ-RAMOS, ELENA ALVAREZ BUYLLA , DANI EL 
PIÑERO , JORGE SOB ERON, RODOLFO DIRZO Y GEORG E DY ER POR QUE 
AMABLEMENTE LEYERON MI TRABAJ O 

A PRAXEDES SINACA, MARIO , SAUL Y HECTOR POR SU AYUDA EN EL 
CAMPO 

A TODOS MIS AMIGOS DEL LABORATORIO DE POBLACIONES Y 
COMUNIDADES TROPI CALES 

FINALMENTE , A LA DIRECCION GENERAL DE ASUNTOS DEL PERSONAL 
ACADEMICO POR LA BECA QUE ME OTORGARON 



INDICE GENERAL 
pág. 

1 . O . RE SUMEN . • . . • . • . . • . . • . . . . . • . • • . • . • • . • • • • . . . . . . • • • . . . . . 1 

2 . O. I NTRODUCCION...... .. .. . . ....... ......... ...... ....... 3 

3 . O. ANTECEDENTES.... .. .... .... . ....... .... .. .... .... . . ... 7 

3.1. Hipó t esis de equi libr io ••.•.• .. ••.•.•...•..•. .. ... . . 7 

3.2. Hi pótesis de de sequil ibrio • .••••.•• •••..••• ••••• ...• 8 

3 . 3 . Est r uctura c ión de las comunidades en equ il i b r i o .•..• 10 
a) Hipótesis basadas e n la dinámi ca d e clar o s ••.•••.•. 1 3 
b) Papel de l os enemigos nat urales en la coex i ste ncia 

de especies .••• • ••••..••..•..•.••.•..•.•..•..••••• . 17 
c ) Régimen d e per tutbac i ón y coex i stencia de especies. 18 
d) Variac i ón t emporta l y c oe xiste ncia de e s p e cies .•.. 19 

3. 4 . Estruct uración d e las comunidades basada e n e l 
d esquilibr io .•....•..••••..•.••......•......•....•.. •. • ... 20 

a) Comuni dade s e n deriva .....•••.•••••••.••••••••....• 20 
b ) Fluctua c i on e s ambientales y coe x i s t e nc i a ••••••••.•• 21 
c) Cat á str ofes y c oexi stenc i a .••••...• .. •.•.•••.. .• ••. 21 

3. 5 . Evidencias de e qu i l i br i o y desequilibr i o . . • •••• ••... 22 

3.6. Demogr afía y dinámica p obla c ional de Astr oc ary um 
me x i canum .25 

a ) Patrones d e mográ f icos . .. . . .••... .••. ••.• .... ..••.•. 25 
b ) Dinámica poblacion a l ....•... ••.... •...•• ..•• •. .••.. 26 

4 . 0 . ESPECIE DE ESTUDIO, LOCALIDAD DE ESTUDIO Y METODO ..•. 28 

4. 1. Especie de estudio •.... ..........•....••. ..... .•.. .. 28 

4.2. Loc alida d d e estudio ....• •••. • .•• •.••••..••••. .•...• 29 

4. 3. Método •••• • ••• ...••. .....••.....•..• .. .... .• •..• .•.. 32 
a ) Fact ores den s o- i nd e p end i e ntes •....•..•............. 34 

i) Ind i ce p onderado d e la a l tura me d i a del d osel.3 4 
i i ) Edad de p e rturbac i ón ..••••••..•.••.•••••.•••. 36 

b) Fa ctores dens o-dep end ientes ..••••....• • .•.••....••. 36 
i) El vecinda rio de un a pa l ma ........•..... . • . .• 36 
i i) De ns ida d p o r area ...••••• •••• •• .•.... ••.•. .. . 36 

4.4. Estandarización de los dato s .. •. .... ......•• ••. .• .•• 37 

4.5. I ndice de Mor i sit a ...... . • .. .... .. ..• • • . .• ••••• •• ••• 39 

4.6. Análisis Est adl s t ico ...... .... .•••••••••• • • • •••••••• 40 



5 . O. RESULTADOS ..•.• ....... . ...... .•.. ... . . ....... .. . . .... 4 1 

5 . 1. Patrones demográficos gene r a les • .. . • ..•.••.• •... .. .. 4 1 
a) Estructura de eda des ........•..••. " •............... . 41 
b) Patrón de d istribución .............•..............• 43 
c) Patrón de mortalidad ....•......••....•.....••..•.• . 45 
d) Pat rón d e fec u nd idad •..............•..•......••.••• 49 
e) Patrón de cre cimiento . ..........•.... .•.• .• •.••. •. • 49 

5. 2. Efectos de l a dinámica d e claros sobre la población 
de Astrocaryum mex icanum •••...•..•. .. ...•.•......•..••..•. 52 

a) Estructura del dose l .... .. ••..•... . ..•............. 52 
i) Het erogeneidad del dosel ...•••.....••.•...•.. 52 
i i ) Edad de regenerac i ón •......•.....••.......... 52 

b) Efectos de la heterog e neidad del dosel sobre la 
población de Astroc aryum mex icanum ••....•.•......•.......• 56 

i) Rec lutamie nt o .•. ... . • .••..•••..••.••...•.•.• 56 
i i ) Morta l idad ...•.....•..•.•..•.•.•••.• .•.• •••. 56 
ii i) Crecimiento ...•.. . ••. . . • .•.•........• .. .... 60 
iv) Fecund ida d ...•..•• . •••..............•..•.•.. 61 
v) Den s i dad ....•..• .. •••••.•• • . . • •....••. •••... 63 

5 . 3. Efecto de la densidad en los patrones demográficos de 
Astrocaryum mexicanum .•.........•.•.......... .. .• .. ...... 67 

i ) Reclu t amiento ..........•.•.••..•..... . . . .. 67 
ii) Mortalid ad ••.••.•••.•..••..•..•.....••.••• 69 
iii) Crecimiento .•.•.••...•....•.....•......•.. 69 
i v) Fe cundidad •••.•.••••.•..•••••..•••..••••. . 69 
v) Dinámica poblaciona l ...........•... .... ••• 7 0 

5 . 4. Crecimiento poblacional .. ..•• .... ••.•...• .• ........ . 7 2 

6. O DISCUSION •. ....•. • . . . •• •• .....•.. .•.....• ....•. •...... 77 

6 . 1. Efectos d e la f ormación de c laros en l a d inámica 
pob lacional d e de Astr ocaryum mexicanum .. .. ...•........•.. 77 

a) Mar ta 1 idad ..•••••.•.• .....• ..............•.....•.•• 79 
b ) Crec imie nto •.••......•....... ..... • . •...•••.•••••.. 83 
c ) Rec lutamiento ......•...•.•.................•••..... 85 
d) Fecundidad . •.•••.•... •. •. •..... •. ..•......... •.•. .. 86 

6.2. Efectos de la densidad e n la dinámica poblacional de 
Ast rocaryum mexicanum • •..•.... ...... .... .. .. .. •.•. ...•.• • . 8 7 

6 .3. Dinámica poblaciona l ..... ... . . ........ .... •... ..•••• 89 

6.4. Considerac i ones finale s .. ........•......•• ••..•••••• 91 

7 • O BIBLIOGRAFIA . .. ....•.••••••••••••.•••...... ...... ....• 95 



1. O. RESUMEN 

El presente tra ba j o es la cont inuación de una s erie de 
e s tudios sobre l a eco l ogia de pob l aciones de Astrocar yum 
me x icanum Liebm. (Pa l mae ) , una e specie a bunda nte en el 
s ot obosque de la selva a lta perenni folia en l a r eg ión de Los 
Tuxt las, Veracruz. Es t os estud i os s e ha n ven ido realizando a 
par t i r de 1975 (Pi ñero e t a l., 19 77; Piñero y Sarukhán 1982; 
Sarukhán , 1978 , 1980; Sarukhán e t al. 1985; Mart inez-Ramos 
et a l. 1988a, 1988 b y 198 9 ) Y han docume ntado la dinámica 
pob lacional de l a especie e n sit i os que represen~an 
var i aciones ambi e nta l es de la se l va a una e s cala d e 600 m . 

Este t raba jo tuvo la finalidad de : i) c ua ntificar la 
t asa de crecimie nt o de l a pobla ción de ~ . mexic anum par a un 
periodo de 8 años a una escala de 2 ha y i i) evaluar el 
e fecto de factore s denso- de pend i entes y de nso- i ndep e nd ient e s 
en la dinámica pobl acional de est a especie. Est os son puntos 
relevantes para ponderar la importancia de l as h i póte sis de 
equi l i brio y desequ i l ibrio que cons t ituyen e l marco 
c o nc eptual usado corno base p a ra explicar el mantenimiento de 
la diversidad de l as se l vas húmedas. 

Los datos usados para c ubrir los obj et i vos anter iores 
se obtuvieron a partir de dos censos de l a población de 
palmas j uven i les (0. 5 a 1. 30 m de long itud del t a l l o ) y 
adultas ( > de 1.3 m de l ongitud de l tallo) enc ontradas en 
una parcela pe r manente de observa c ión de 2 ha . El pr ime ro 
c e nso s e r eal i zó en e l periodo 1982-1985 (R. Dirzo , G. 
Ibarra , M. Martinez-Ramos y J . Núñez-Farfán datos no 
pub licados ) y e l s egundo en 199 0. Se obt uvo el c recimi e n t o 
de l a población en 8 años . Las variables demográficas 
anal izadas fueron l a t asa pe r cap i ta de: creci miento, 
mortal idad y f e cundidad . Se e xploró el efecto de la 
heter ogeneidad amb i ental generada por l a d i námica de c laros 
y la densidad poblac ional sobre dichas variable~ . 

Los resu l tados s ugieren que e n l a población de ~. 
mexicanum está operando un mecan i smo r e gu l ación denso
d e pend i e nt e , pr i nci pa l mente sobre l a pobl ación de palmas 
j uveni l es . La t a s a de ~recimiento de e s t a s palmas por unidad 
d e superfic i e de 25 m decrece de manera significativa c on 
la desidad inicia l . También se encont ró evidenc i a de que la 
dinámica de forma c ión de cla r os juega un pape l i mport ante en 
determi nar la abundanci a de e s t a e specie e n nuestro sitio de 
estudio . La dinámica del dose l i ncr eme nta el reclutamiento 
de las palmas juven i l e s a l a población adu l t a, l a 
mort a lidad, e l crecimient o y la r eproducción de los 
i ndiv i duos . 

Actua l ment e l a poblac i ón de ~ . mexica num se encuentra 
e n una fase de c r eci miento de ntro de l a parcela de 2 ha. El 
i ncremento anual de l a pob l a c i ón de pa lma s j uveniles f ué de 
1. 3% y aquel de los adu l tos f ué de 0.84%. Es tas t a sas 
r e p resentaron u n i ncremento net o e n el pe r iodo de est ud io 
de l 11% y 7% para juveni les y a dult os respectivamente. 

si bien, la poblaci ón A. mexicanum est á sujet a a la 
acción de fenómenos de na t ura leza denso-dependiente con el 
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pot encial de r egular su crecimiento poblac i onal, tal 
regulación parece no ser lo suf i c ienteme nte f uerte para 
lleva r a la pobla c ión a un punto de equilibrio a corto 
pla zo. Se propone que distur bios a gran esca l a que ocurren 
e s por ádicamente puede n esta r ale jando a las pobl aciones de 
sus densidades de equi libiro. 
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2.0. I NTRODUCCION 

Uno de l os puntos centrale s e n el desarrol l o de la 

teor1a ecológica ha sido el t r atar de e xplicar el 

mante nimi e nto d e la diversidad en las comunida des . Aunque l a 

búsqueda de factores que puedan e xplicar la estructura y 

d i námica de las poblaciones ha sido i ntensa en las últ imas 

déc adas (Dens l ow 1987 ) a un exist e mucha discus i ón sobre e l o 

l os mec a n ismos que determi na n los t ama ftos poblaciona l es y 

por lo tant o la divers idad en una comunidad . 

Gran parte de los trabaj os que con é s te fin se han 

desarr ol lado se han concentra d o en e s clarecer l a 

c ontrovers ia que existe entre l as h i pótesis que proponen que 

l a s comunidades s e e nc uentra n e n un est a d o de e quilibrio y 

las que proponen que se encuentran l ibres de fuerzas 

regu lador a s. El estado de equi librio en una comuni d a d 

i mp lica que el crec i miento poblacional de cada especie debe 

esta r limitado por factore s denso-dependientes o frecuente

dependie nt e que impida n l a exclus ión c ompetitiva entre l a s 

espe c i e s (Hubbell y Fos ter 1986b ) . As1, la t asa d e 

sobreviven ica d ismi nuye al aumentar l a densida d poblacional 

(denso-dependencia) o b i en las espe c ies más c omunes muest ran 

un menor éxito reproductivo per c apita que las especies 

r aras (fr ecencia - dependenc i a ). En contr aste, una comuni dad 

en desequil ibrio carece de mecanismos regulatorios de ma ner a 

que los camb i os en la composición de espe c i es s on el 

r esultado de eventos aleatorios, hi s tóricos y 
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bioge ográficos . Según Hubbell y Fos t er (19 86b) una comunidad 

en equ il ibr io tiene una esta bilidad colectiva, esto es, si 

hay un evento de perturbación la comunidad tiende a regresar 

a su est a do inicial. Por lo tant o la abundancia de especies 

permanecerá r elat i vamente consta nte en el tiempo. 

Contrariamente, una c omunidad en des equi l ibrio carece de 

esta esta bilida d, y la a bundancia de especies nunca es 

const ante . 

Eva l uar la intensidad de las fuerzas de equilibrio no 

es un problema trivial ya que la mayoría de las comunidades 

estan suj e tas a perturbaciones continuas ( f uer zas denso

i ndependie ntes ) que las ale j an de un e stado de equi l ibrio 

aun cuando e stén actuando fue r t es me canismos reguladores 

(Hubbell y Fos ter 1990). Si n embargo, es importante evaluar 

la inte nsidad con l a que los f actores de ns o-depe ndientes 

est a bilizan las poblaciones y por tanto l as comunidades 

(Hubbell y Foster 1987, 1990) . 

Dent r o de este contexto ha habido particula r i nte rés en 

explicar el mantenimiento de l a a l ta diversidad de especies 

a rbórea s e n l os bosques t ropica les (Leigh 1990). Sin 

embargo, la gran longevidad de la mayorí a de l os árboles 

t ropical es p r e s entan un probl ema práctico en esta materia. 

Es t o ha resultado en extrapolaciones de datos obtenidos a 

corto pla zo , y en pocos casos, a estudi os a largo plazo 

(Hubbell y Foster 1983, 1986b, 1990 ; Clark y Cl ark 1987; 

Alvarez - Buylla 1986). 
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En l as selvas, uno de los fact ores dens o-independie ntes 

que podrian ej ercer un control i mportante sobre las 

pobl aciones es la ca i da de ramas y 

árbo l es que forman claros en el dosel, aumentando la 

disponibilidad de a l gunos recurs os pero actuando también 

como agent e s de mort alidad (Martine z-Ramos 1985). 

Los factores denso-dependientes quedarian 

imp l i c i tos si el aumento de l a densidad de las poblaciones 

produjera una reducción en las tasas de sobrevi vencia y/o 

f ecund i dad en e sas misma s poblaciones. 

Estudios demográf i cos se pueden uti l izar para probar 

l a s hipótesis de equilibrio a través de la búsqueda de 

mecanismos de regulación de ns o-dependiente en las 

pobl aciones . A nivel comunita rio esta tarea resutaria 

extremadamente c ompleja, sin embargo, se pueden elegi r 

e s p ecies abundantes y de ampl i a dis tribución c omo primeras 

aproximaciones de estos tra ba jos. 

Astrocaryum mexicanum Liebm. (Pa lmae) es un exce l e nte 

sujeto de estudio para busacar evide nc ias de fenóme nos 

denso-dependientes, ya que, presenta una amplia distribución 

y una e levada densidad pob l aciona l en e l sotobosque de la 

selva de Los Tuxtlas . Se han reportado tamaños poblaci onales 

(incluyendo p l ántulas y pa lmas adu ltas) que v a n desde los 

950 a 43 50 i nd ividuos por ha (Sarukhán 1978) . 

El presente traba j o pretende c ontinua r con una serie de 

estud ios sobre la demografia de A. mexicanum que se han 

venido rea lizando desde 1975 en sitos que represe ntan 
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variaciones amb i entales a una escala de 600 m2 (Piñero et 

a l. 1977, 1984; Piñero y Sarukhán 1982; Sarukhán 1978, 1980; 

Sarukhán e t al. 1985; Martinez-Ramos et al. 1988a, 1988b, 

1989) Y tiene como obj e tivos principales: i) Cuantificar la 

tasa de crecimiento de la población de A. mexicanum en 2 h a 

de estudio. A esta escala se i ncluye un mayor rango de 

variación ambiental a s i como un t ama ño de muestra mayor que 

los conside r ados en los estudios realizados con 

anterioridad. i i) Evaluar l a int e ns idad de l as fuerza de 

regulación que actuan sobre l a población adulta de A. 

mexicanum en relación a l as fuerzas denso-independientes 

producto de la dinámica de claros. Es mediante la 

compre nsión de los procesos que determinan la abunda ncia 

r e lativa de las especies que se podrá d istinguir entre las 

hipótesis a l ternativas de equi librio y desequilibrio. 
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3.0. ANTECEDENTES 

La Teroria Eco l ógica se ha centrado en l os últimos a ños 

e n tratar de explicar alguna s pr opiedades i ntrins ecas de las 

comuni d ades como la r i queza, diversidad y los patrones de 

variac ión esp acial y tempora l de l as e speci es. (Crawley 

198 6) . 

La mayor parte de l trabajo rea l izado se encuentra 

i nflue nciado por dos grandes corrientes de pensamient o. La 

p r i mer a supone que la estructura de las comuni dades se 

encuentra en o cerca de un est ado de equilibr i o mientras que 

l a segunda ha mantenido que l a e structura de l as comunidades 

se encuentra e n un estado de desequilibrio. 

3. 1. HI POTESI S DE EQUI LI BRIO 

Según Chesson y Case (1 986) la Teoria Clásica de 

competencia e s l a pr i nc ipal t eor i a que propone que la 

e structura de l as c omunidades se e ncuentra en equilibrio. 

Esta t eoria c ons i dera como ún i ca y principal f uerza 

estabi l izadora de l as comunidades a la compet encia 

(Hut c h inson 1959 en Ches s on y Case 1986). La coexistenc ia s e 

da si i ) exis te un número de recursos l imitantes igual a l 

número de especies del sist ema y i i) c a da e specie es l o 

suficie ntemente distinta en el r ango de recurs os que 

util i za. Para que esto ocurra c ada espec i e debe l imitar e l 

crecimiento de s u pobl ación por competencia i ntra-espec ifica 
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más de lo que limit a el crecimiento de las otras, 

disminuyendo el riesgo de exclusión competitiva (Chesson y 

Case 1986 ) . Asi, bajo este esquema, se espera que las 

especies con n ichos restringi dos y no sobrelapados sean 

favorecidos en el curso de la evoluc i ón. 

Las ideas anteriores sugieren que las especies que 

componen a una comunidad se encuentran e n puntos de 

equilibrio p obl acional estable. Por lo tanto l a composición 

de especies permanece constante a lo largo del tiempo 

(Connel l 1978 ) y el sistema adquiere alta res ilencia a las 

perturbaciones. Esto signif i ca que la historia, l os factores 

azaros os y las perturbaciones ambientales juegan un papel 

minimo en determinar la estructura de la comun idad siendo 

esta estructura altamente predecibl e (Chess on y Case 1986). 

Por e l contrario si no existen mecanismos reguladores 

de la población y las fluctua c iones o cambios poblacionales 

juegan un parte importante en la dinámica poblacional, se 

habl a de una teoria de desequil i brio. 

3.2. HI POTESIS DE DESEQUILIBRIO 

Las h i pótesis de desequilibrio comprenden una serie de 

ide as que consideran a los fac t ores dens o- independientes y 

azarosos (event os de perturbación natural) corno los 

principales factores que determinan la estructura de las 

comunidades . 

Una de estas i deas pr opuestas por Hubbell y Foster 

(1986b, 1987) sugiere que: 

8 



i) No hay factores estabilizador es intrínsecos en la 

comunidad que tiendan a mantener l a integridad d e l c onjunto 

taxonómico a través del tiempo. Es decir, la composición de 

especies no muestra una tendencia a recupe rars e después de 

un e ve nto de perturbación. 

i i ) La compos i ción de espec i es está determinada en gran 

medida por el azar y por la inmigración y extinción local de 

e species . Así , la divers idad de la comunidad depende de la 

magn i t ud de la tasa con la que especies ecológicame nte 

simila r e s se eliminan competitivame nte comparada con la 

magn itud de la tasa de i nmigrac i ón de nuevas especies. 

iii ) Muchas especies tropicales son ecológicamente 

idénticas, haciendo impredecibles las interacciones 

competitivas y retardando la exc l usión . Bajo estas 

suposiciones son las especies generalistas las que s e ven 

f avorecidas en el curso de la evolución. 

Ambos enfoques de equilibrio o de desequilibrio 

presuponen que la competencia e s un proceso determinante en 

una comuni dad. Sin embargo, las teorías de desequ i librio no 

suponen una competencia entre pares de especies únicamente, 

sino una c ompetencia difusa ent re especies ecológicament e 

s i mi l ares. 

3.3 . ESTRUCTURACION DE LAS COMUNIDADES BASADA EN EL 

EQUILIBRIO 

Los modelos que predicen un estruct ura de la comunidad 

en equilibrio, suponen que para mantener la estabilidad de l 
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sistema cada especie en l a comunidad debe limitar su 

cre c imiento más que el de s us compet i dore s (Hubbell y Foster 

1986b) . 

Des de los trabajos de Verhul st en la pr imera mitad del 

s iglo XIX (Bellows 198 1 ) se ha observado que l as poblaciones 

biológicas e stán reguladas por f actores denso-dependientes, 

es decir, hay incrementos en l a mortalidad y/o disminución 

en e l crecimiento y fecund i dad a medida que la densidad de 

e sa mis ma población aumenta. Esto implica que las 

poblaciones est an suj e tas a mecanismos de retroalimentación 

negat i va (s i ocurre lo contrar i o, e s decir, si hay un mayor 

crecimiento y fecundidad entre mayor sea la densidad 

pob l acional, habrá un mecanismo de ret roalimentación 

positiva o un fenómeno de denso-dependencia positiva) que 

l i mitan su crecimiento poblacional (Bel l ows 1981, Silvertown 

1982) . 

Una de los métodos generalmente empleados para 

evidenciar f e nómenos de denso-dependencia en poblaciones 

vegetales, es realizar comparaciones ent re los parámetros 

demográficos de individuos en sitios con difere nte densidad 

pob l acional. Ejemplos de este tipo de trabajos son los de 

Symon i des (1983a y b) con Erophi la verna .(citados en 

Si l vertown 1982). Un segundo enfoque ha sido el uti lizar l os 

cambi os de los patrones de distribución espacial a lo largo 

del tiempo como evidencias de efectos de dens o-dependencia 

(pielou 1961, 1962; Kitamoto 1972; Hutch i ngs 1978 en 

Antonovics y Levin 1980). sin embargo, uno de los efectos 
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más i mport antes del aumento de l a densidad poblacional, es 

el incremento en inte ns i dad de la competencia entre 

ind i v i duos de la misma e s pe cie. En organismos sésiles, como 

las pla ntas, esto ocurre principalmente e ntre individuos 

cercanos (Hubbell et al. 1990) y por lo tanto la densidad 

que experimenta un individo está representada por el número, 

tamaño y proximidad de l os vecinos (Antonovics y Levin 1980, 

Hubbel l e t a l. 1990). Recientemente, algunos estudios de 

dens o-depe ndencia en s istemas naturales han seguido esta 

linea. Por ejemplo, Pacala y Si l ander (1985) desarrollaron 

un modelo de poblaciones de plantas en el que el desempeño 

de un individuo está en función del número e identidad de 

l os vec i nos, definidos como los individuos dentro un circulo 

de r a d i o fi jo a partir de esa planta. Asi, los parámetros 

demográficos de fecundidad, sobrevivencia, germinación y 

morta l idad de una planta de una especie particular en un 

sitio s on funciones del número de i ndividuos cercanos de esa 

especie. Dichas funciones s e c alculan por regresiones de 

datos experimenta l es por lo que es posible ' proyectar el 

desempeño de cada ind i viduo de l a población a lo largo del 

tiempo de pe ndiendo de su vec i ndario (Pacala 1989). 

Antonovics y Levin (198 0 ) hicieron una revisión 

detallada de estudios descriptivos de dens o-dependencia en 

sistemas naturales. En particular, numerosos ejemplos a 

nivel de plántulas y semi llas pueden encontrarse en Howe y 

Smallwood (1982), Connell et al. (1984) y Clark y Clark 

(1984) . 
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De safortunadamente, la evi dencia de efectos 

densodependientes obtenida de mapeos, espaciamiento y 

comparación de sitios puede confund irse con efectos 

mi croambi ent a les. Por lo tanto para una cuanti f icac i ón más 

formal de l os efe ctos de densidad poblacional se requiere d e 

la manipulación de la de nsidad en poblaciones naturales. 

Varios t rabaj os experime ntales de increment os y decreme ntos 

de de nsidades estan citados en Harper (1977). 

La mayor parte de los avance s conceptuales en esta 

linea provienen de sistemas experime nta l es y agricolas en 

monocu ltivo corno los traba j os de Kira et al. (1953), Yoda et 

al. ( 1963), White y Harper (1970), White (1 980) (cit ados en 

s i l vertown 1982) . En e l l os se ha mostrado que la 

densodependencia puede afectar drásticamente la mortal i dad, 

crecimiento y rendimiento reproductivo de los indiviuos y 

por lo t ant o j uega un papel i mportante e n la dinámica de 

las poblaciones y puede n constitui r una expl i c a ción parcial 

a l mantenimiento de la d i versidad en las comun i d ades 

vegetales. 

Desde el punto de vista de la Teoria Clásica de 

Compe tencia los bosques tropicales son concebidos corno 

sistemas e stables en e qu i l ibrio taxonómico. Debido al c l i ma 

benigno, las especies han coevolucionado a part i r de 

int e r a cc i ones competi ti vas que han resul tado en una 

diferenciación de nicho, de tal f orma que la coexistencia se 

da cua nd o las e s pecies son suf icientemente d ife rentes en el 
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rango de recursos que utilizan. Es to da lugar, a través de 

un largo período de t i empo, a una repartición muy f ina de 

los recursos y por l o tanto a un a l to grado de 

e s pecialización lo que permi te la coexistencia de grán 

número de e species (As ht on 1969 tomado de Hubbell y Foster 

1986b y 1987). 

Numerosas hipótes i s de equil i br i o se han propuesto para 

explicar el mantenimiento de l a r i queza de especies arboreas 

en bosques tropica l es. 

a) Hipótesis basadas en la dinámica de claros 

La alta frecuencia de f ormación de claros en los 

bosques húmedos y el hecho de que gran número de especies 

requieran de claros para su r egeneración (Hart shorn 1978) 

han producido una serie de hipót esis que reconocen a los 

mecanismos de perturbaci ón natur a l (producto de la caida de 

árbo l es o partes de árboles que forma n c l aros en el dosel) 

como un factor i mportante en determinar la e s tructura y 

dinámica e n las selvas (Aubréville 

Hartshorn 1978, 1980, Denslow 1980 , 

1985, 1988b) . 

193 8, Ri chards 1952, 

1987 , Ma rtínez-Ramos 

En 1975 Whitmore propuso un modelo de remp l azamiento de 

árbo l e s en selvas húmedas que llamó "cícl o de crec imiento 

del bosque" en el que reconoc ió t r es fases: una fase de 

c l aro, en la que se produce el disturbio; una fase de 

cons trucci ón en la que los c l aros son colonizados a través 

de un proceso de sucesión sea por árboles jóvenes ya 
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presentes en e l sit i o o por individuos que germinan una vez 

abi erto el claro y finalmente, una fase de madurez en la que 

l a mayoria de los árboles demandantes de luz han muerto. Más 

tarde consideró una cuarta fase degenerativa en la que los 

árboles alcanzan la senectud (Whitmore 1989). Esta última 

fa se es destruida fácilme nte por factores externos y es 

remplazada generalmente por e species prop ias de la f ase de 

madurez. Asi, el bosque está c onstituido por un mosaico de 

parches que representan diferentes f ases de l ciclo de 

regene r a ción (Whitmore 1975, Martinez-Ramos 1985). Cada 

p a rche tiene una edad s uc esional particular y 

cons ecuentemente diferentes condicione s lumin i cas, de 

t emperatura , disponibilidad de nutrientes y humedad (Denslow 

1987 ) y por l o tanto tiene diferente composición de especies 

(Whitmore 1989) . 

El porcentaje de bosque que presenta cada una de las 

fas e s anteriores depende de la tasa de apertura de c l aros o 

perturbación especIfica de l bos que mismo. (Whitmore 1975 

MartInez -Ramos et al . 1989) . 

En el contexto de la dinámica de perturbación natural 

algunos autores (Rick l efs 1977 , Har tshorn 1980, Denslow 

198 0, Orians 1982, Pickett 1983) han tratado de explicar la 

alta d i versidad de especies arbóreas en los t rópicos 

siguiendo las ideas de la Te orla Cl ásica y por lo tanto las 

hipótesis de equilibrio. Han concebido el mosa i co de 

regeneración corno un gradiente de recursos que var ia en el 

espac i o y el tiempo. Estos recursos se reparten por 
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i nteraccione s entre las semillas, plántulas y juveniles de 

di f erent es especies que se establecen en le sotobosque y los 

c l aros; c ada especi e tiene un nicho de regene ración (sensu 

Grubb 1977 ) restringido y específico. 

Ricklefs (1977) propone que el gradiente creado, a 

nivel d e l suelo, por factore s físicos ta l es como la 

int e ns idad so l ar, temperatura, d i sponibilidad de nut rientes 

yagua entre claros y sitios cerrados 

het erogene i dad ambiental para el 

resu l ta en una mayor 

establecimiento de 

p l ántulas en l os trópicos que en zonas t empladas. 

La coe x istencia se da como producto de la repartición 

de recurs os al operar mecani smos competitivos ent re las 

especies durante las primeras etapas de estableci miento. 

Est o es, esta hipótesis predice el aumento de la diversidad 

por procesos de desplazamiento competitivo o diferenciac i ón 

de nicho de regeneración. 

Hartshorn (1980) explica l a coexistencia de especies 

basado en l a naturaleza impredecibl e de los claros, según él 

l os principales factores que determinan que espec i es 

colonizan _un claro son: e l momento de la ocurrenc i a del 

claro, proximidad y dispersión de semillas, tamaño del 

claro, condiciones del sustrat o y factores dens o

de pendientes y relaciones planta-herbívoro. Esta es una 

hipótesis que no predice un situac i ón de equ i librio, ni 

diferenc i a entre las especies para explicar su coexist enci a. 
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Siguiendo la misma linea de Ricklefs , Densolw (1980), 

supone que el establecimiento y crecimiento de plántulas 

está asociado princi palme nte al t ama ño de los c l aros, siendo 

la cantidad y duración de l a radiación incidente el 

principa l factor limitante (De nslow 1980, 1987) • Las 

especies arbóreas, según ella, pueden ordenarse a lo largo 

de un cont i nuo con base en e l t amaño de c l aro que r equieren 

para su establecimiento y des a r r o llo. Sug iere que a l gunas 

características morfológi cas, fisiológicas y de historia de 

vida de los árboles se pre sentan corno una respuesta 

adaptativa a esta diferente disponi bilidad de luz. Así, en 

una c omunidad, las espe cies que se establecen e n claros del 

t amaño más frecuente s e rán las mejor representadas. 

Orians (1982) sugirió que la heterogeneidad ambi e ntal 

exis t e nte dentro de los claros genera la riqueza florí s t i ca 

de l as se l vas húmedas. Propuso que la zona de la raíz, 

t a l lo y copa de un árbol caído propicia di ferentes 

cond i c iones para la incorporac i ón de nutrientes, competencia 

por ra i c es e i ncidenc i a de luz. Las cond i ciones también 

varían de p e ndiendo del t ipo y t amaño de árbol que cree e l 

claro. Algunas característ i cas fenotípicas de semi l las y 

plántulas permiten mejores adaptaciones a las diferentes 

condicione s de cada zona y por lo t anto sobreviven y crecen 

mej or e n una z ona particular de un c laro. 
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Pickett (1983) c oncibe la dinámica de los bosques 

t ropicales como un proceso de creaci ón y colonizaci ón de 

claros, en el que las especies res ponden principalmente al 

tamaño de los claros . La coexistencia de especies esta 

determinada por la fre cuencia en espacio y tiempo de 

formación de c l aros de diferentes tamaños, acoplado al 

proceso de co l onización que depende entre otras cosas de la 

variac ión temporal de floración, fruct i ficac i ón y dispersión 

de propágulos de las e species. 

b) Papel de los enemigos natura l es en l a coexi s t encia 

de especies 

Por otro lado J anzen (1970) y Connell (1971) 

propusieron que algunos depredadore s (herbívoros y patógenos 

principalmente) actúa n intens amente sobre la progenie 

c e rca na a l árbol adulto pudiendo actuar como un factor 

importante en el manten i miento de la alt a diversidad de 

especies arbóreas en los trópicos. Connell predijo una 

morta l idad mayor de s emillas y plántulas ba jo la copa de l os 

adu l tos deb i do a la acción de los herbívoros qu e se 

alimentan de los padres, es decir, formul ó una hipótesis 

basada en la distancia. Janzen propuso que los depredadores 

actúan con mayor intesidad cerca de los adultos donde la 

densidad inicial es mayor, esto es, formuló un hipótes i s 

basada en la densidad. Aún cuando algunos trabajos sobre 

sem i llas y plántulas apoyan esta hipótesis (Clark y Clark 

1984, Augs purger 1984) l as evidencias no son contundentes. 
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Connell et al (1984) hace una r e v is ión de algunos t r abajos 

que inte ntan probar estas ideas . De 26 casos estudiados en 

los que se t rata de probar la hipótesis de distancia, la 

hipóteis de densidad o ambas 14 aceptaron las hipótesis y 

12 las rechazaron. En su propio trabajo estas hipótes i s se 

ace p tan sólo para a l gunas especies siendo la h ipótes is de 

densidad la que s e apoya más fuertemente. Es cla ro que estos 

mecanismos son un f actor importante en det erminar la 

dinámica de las poblaciónes vegetales, sin embargo, es 

evidente que no son los únicos. 

c) Régi men de perturbación y coexiste nc ia de especies 

otro mecanismo de manten imiento de d i vers idad e n 

comunidades vegeta les f ué propuesto p or Conne l l en 1978 y 

s upone que la caida de árbo l e s genera l a mayor diversidad 

cuando el régimen de perturbación es int ermedio y por lo 

t anto todas las fa s es dinámica s del bosque están b i én 

r e presentadas . Aún cuando aplicó e l término de no - equi librio 

a e ste modelo ya que l os disturb ios actua n de tal forma que 

impide n la domi nancia de espec i es a ltamente competitivas, si 

e l r égimen de perturbaciones es en algún grado predecible 

ser i a, c omo l as anteriores, una h ipótes i s que predice un 

equi l ibrio estable y una d i ferenciación de nicho. (Hubbell y 

Foste r 1986b). sin embargo, este mecani s mo no explica las 

diferentes densidades que las comunidades t empladas 

presentan con respecto a las comun i dades trop i cales, donde 
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pueden existir régimenes de ape rtura de claros s imi lares a 

l o s que ocurren e n las selvas (Runkle 1982) . 

d) Variación temporal y coexistencia de especies 

otra s ideas están basadas en un repartic i ón temporal de 

nicho . Chesson y Warner (1981 ) crea ron un modelo aleator i o 

para dos especies que compiten por un recurso limitante. En 

su mod e l o l a exclusión puede prevenirse si i) las 

cond i cione s ambientales varían y promueven f l uctuaciones en 

las t a sas de reclutamie nto y ii) si los a du l tos son capaces 

de sobrevivir a l os períodos d e bajo rec l utamiento, de tal 

forma que las poblacione s no declinen grandemente durante 

e stos per í odos. Este mode l o e s tá bas ado e n el modelo de 

lotería de Salé (1977) . Una vez abierto un espacio para la 

c olon i zación la ocupación de dicho espacio es azarosa. As í , 

las especies compiten por un espacio a través de la 

producción de fases de dispersión y la probabilidad de que 

un individuo de una especie ocupe un sitio está determi nada 

por la proporción de fases d e dispersión que sobrevivan al 

estadía de establecimiento. En sit emas multiespecífi cos l a 

condición para la coexistencia es que cada especie tenga un 

p e r íodo en e l que su reclutamiento sea mayor qu e el promedio 

de l a comunidad (Warner y Chesson 1985). 
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3.4. ESTRUCTURACION DE LAS COMUNIDADES BASADA EN EL 

DES EQUILI BRIO 

I gua l me nte en el contexto del desequilibrio se han 

propuesto numeros as hipótesis que explican la coexistenci a 

de especies arboreas tropicales. 

a) Comun i dades en deriva 

Hubbell (1979) propus o que la comunidad de árboles en 

los bosques trop i cales s e encuentra en desequ i librio 

taxonómico aunque el número de especies permanece constante. 

Dado que el vecindario de árboles tropicales es 

a l tamente impredecible en el espacio y t iempo (Hubbell y 

Foster 198 6b) es muy probable que las especies estén sujetas 

a una compet e ncia difusa que favorezca la selección de 

especies genera listas más que l a de especialistas en cuanto 

.a sus requerimie ntos de regeneración (Hubbe l l y Foster 

1986a, 1986b y 1987). Propuso, también, la existencia de 

amplios grupos de especies o gremi os especializados en 

ocupar claros o sitios maduros , e l dos el o el sotobosque y 

condicione s topográficas y edá f icas particulares. sin 

embargo, dentro de estos gremios l a composición de e s pecies 

se debe al az a r y el número de especies a un balance entre 

l as i nmigraciones y extinciones locales (Hubbell y Foster 

1983). Por l o tanto, e l remplazamiento de árbo l es dependerá 

principalme ne del sitio donde el claro se abra y de la 

disponi b ilidad de semillas, plántul as y juveniles supresos 

en ese momento más que de las caracteristicas morfo l ógicas y 
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f isiológicas de l os individuos para regenerar en condiciones 

parti culares de un claro. 

La coe xistencia se da porque el t i e mpo para la 

eliminación competitiva entre especies ecológicamente 

s imilares e s muy largo. Esta eliminación se debe a factores 

az a ros os principa lmente (Rubbe l l y Foster 1986b). 

b) Fluctuaciones ambi entales y coexistencia 

Ruston (1979) propuso que cuando la tasa de 

desplazamiento competi tivo se reduce los per l odos de 

coexistenc i a se alargan. Su teorla esta basada en 

competenc i a i ntermi tente por reducciones perlodicas de 

dens idad acopladas a fluc tuaciones ambientales. Esto reduce 

la f recuencia de competencia i ntensa y por lo tanto la 

veloc idad c on que las e s pecies se eliminan. En esta teorla 

l a coexistencia no depende de d i ferenc ias entre las especies 

ni predice e stabilidad . 

c) Catástrofes y coexistenc ia 

Los bosques también pueden estar a f ectados por 

perturbac iones más severas que l as causadas por l a d inámica 

de perturbación natural o l os cambios c l i mát i cos 

estacional e s . Por 

demostrado que en 

ejemplo, Garwood et 

Panamá los terremotos 

(1979) han 

causan des l aves 

manteniendo proporciones considerables de terreno en estado 

s ucesiona l. otros eventos c uya importancia ecológica es 

c onsiderable son los c i c l ones y huracane s (Webb 1958; 

21 



Whitmore 1974). Crow (198 0) a s oci a periodos de rápida 

a cumula ción de bioma s a y a rea basal, asi corno un incremento 

de la d iversidad de especies a periodos de disturbios 

severos c a usados por torment as tropicales en El Verde, 

Puerto Rico. 

3.5. EVIDENCIAS DE EQUILIBRIO Y DESEQUILI BRIO 

Bus cando evidencias que e s c l arezcan l a controvers ia 

entre l as hipótesis de equil i brio y desequilibrio se ha 

tratado de probar en que medida las fuerzas denso

dependiente s a través de competencia i ntra espec i fica tienden 

a e s tabilizar las comunidades vegetales tropicales y por 

otro lado se han tratado de encontrar diferencias en los 

nichos de regeneración. 

Asi, Hubbell y Foster (198 6b) relac i onando la densidad 

de j uveni l es con respecto a adultos de l a misma especie 

encontraron que de las 48 especi es más comunes e n la Isla de 

Barro Colorado, Panamá el 52% no presentan mecanismos de 

denso-dependencia, 

(aunque sólo en 

en el 44% se encontró denso-dependencia 

Tr ichil i a t uberculata e l efecto fue 

pronunciado) y e l 4% presento denso-dependencia positiva. 

I gua lmente, Núñez-Farfán y Dirzo (1988) encontraron 

diferencias en l a estructura y c omposición floristica de la 

zona de la raiz y copa en claros en Los Tuxtlas. Además 

encontraron una sobrevi venci a di ferencial en ambas zonas. 

Asi, Cecropia obtus i folia oresenta una sobrevivencia mayor 

e n la zona de la copa que en la zona de la raiz mientras que 
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la sobrevi vencia de Helicarpus appendicu l atus fue mayor en 

la zona de l a raiz. Brokaw (1987) encontró que algunas 

especie s t ienen prefe rencias por un tamaño especifico de 

claro. 

Por otro lado y apoyando l as i deas de no-equilibrio 

Hubbe ll y Foster (1986a), en un est udio detallado de la 

distribución de la regeneración de 81 especies del dosel en 

Barro Color ado en relac i ón a c l aros , bordes de claros y el 

interior de l bosque encontraron que e l 70% no t iene 

requerimientos de regenerac i ón particular es. Por lo tanto, 

no encontraron evi dencias de un alto grado de 

especial ización en nichos de regeneración, sin embargo, si 

enc ontraron e s pcialistas en c ondiciones topográficas 

particulares (Hubbell y Foster 1983 ). 

A nivel de semillas (Vasque z-Yanes y Orozco-Segovia 

1984) ha n encontrado que para muchas especies de larga vida, 

la germinación es i ndependiente de las condiciones del 

parche. Pa ra plántulas y juveniles se ha encontrado mejor 

cre c imiento y sobrevivencia en claros (Augspurger 1984, 

Brokaw 1985 , Popma y Bongers 1988 ). 

Los resultados obtenidos hasta el momento sugiere n qu e 

la coexistencia de e s pecies en l os bos ques tropicales se 

de be a una combinación de varios de los mecanismos expuestos 

con ant er i oridad, que envuelve n tanto proceso de equilibrio 

como de desequilibrio. Es import ante, sin e mbargo, 

determi nar cuál es l a i mportancia cuantitat iva de las 

fuerzas que tienden a mantener el equilibrio en las 
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comunidades con respecto a las f uerzas denso-independie ntes 

aleator i as corno las perturbaciones ambientales. 

s i las comunidades e s tán sometida s en gran medida a 

fuerzas que tienden a mantene r un e stado de equilibrio, las 

pob l acione s vegetales deben exhibir fuertes auto

i nhibic ione s en l a regeneración, cuando una especie sea 

abundante deben actuar procesos denso-depe nd ientes que 

reduzcan e l crecimiento pob l aci ona l l ocalmente . si por el 

contr ario l as fuerzas de desequ i l ibr i o son preponderantes no 

de be haber re l ación alguna e ntre la abunda ncia y el 

creci miento poblacional (Hubbell y Foster 1987). 

A t ravé s del análisis de patrones demográficos de los 

ciclos de v i da comp l etos de e species abundantes se puede 

documentar la existenci a de f actores denso-dependientes y su 

efecto en la dinámi ca poblac ional (Hubbe ll y Foster 1987; 

Martinez-Ramos 1988b). Dado que los pa rámetros demográficos 

pueden cambiar de un parche a otro, es importante que estos 

a nál isis se l l even a cabo e n e l contexto del mosaico de 

r ege neración natural del bosque (Mart inez-Ramos 1988b). 

También es importante que los estudios de esta 

naturaleza se realicen en areas conside rablemente grandes y 

a l argo plazo. Algunos ejemplos de trabajos de este tipo s on 

los de Hubbel l y Foste r (198 3, 1986a, 1986b, 1987, 1990) en 

la Isla de Barro Co l orado, Panamá ; Clark y Clark (1987) con 

Dypterix pa namensis (Leguminosae) en La Estación Biológica 

La Selva, Cost a Ri ca y en Los Tuxt l as, Veracruz con 

Astrocaryum mexicanum (Palmae ) dónde se han realizado 
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nume rosos est udios poblac i onales con e sta pa l ma a p a rtir de 

1975 (piñero et a l. 1977 y 1984; Piñero y Sarukhán 1982; 

Sarukhán 1978 y 1980; Sarukhán et al. 1984 y 1985; Mart í nez

Ramos e l al. 1988a, 1988b y 1989), l os cuales c onstituyen un 

marco de r e f e rencia pa ra e l presente trabajo. 

3.6. DEMOGRAFI A y DINAMICA POBLACIONAL DE Astrocaryum 

me x icanum . 

Los estud ios anteriormente mencionados han documentado 

la demogra fí a de la poblac i ón de Astrocaryum mexicanum en 6 

sitios pe rmanentes de observación de 600 m2 , establecidos en 

1975 . Estos sitios presentan diferentes dens idades 

pobl aciona l es y representan va riaciones ambientales en la 

fas e madura de l bosque. En 1977 se establ ec i eron dos s i t i o s 

más (de 600 m2 ) en c laros. 

a) Patrones demográficos 

Estos e studios han mo s trado que: i ) La s obrevive ncia 

basada en la estructura de eda des (asumiendo estabilidad) 

muest ra un patrón con muy p oca mortalidad en los estadios 

r e productivos y sobrevi vencia ba ja en l os estad i o s tempranos 

(Sarukhán 1978, 1980) . ii) El crecimiento varia con la edad 

de los i ndiv i duos de 1.5 a 6 . 5 cm por a ño de plántu l as a 

pa l mas maduras . Esto e qu ivale a una producción promedio de 

hojas de 0 . 5 a 2.3 ho j as por a ño res pect i vame nte (Sarukán et 

1984 ) . iii) La fecund idad indivi dual muestra un 

incremento inicial seguido de valores constantes después que 

las las palmas alcanzan 70 años de edad (Piñero 1984) Y 
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depende de l a edad de los individuos, s u posición en e l 

bosque y en e l año de estudio (P iñero y Sarukhán 1982). La 

biolog ía floral también ha sido documentada (Burquez et a l. 

1987). 

La pob l ación de 

propiedades demográficas 

la palma 

di f erentes 

fl· 

en 

mex i c a num 

c l aros y 

exhibe 

sitios 

maduros . Las principa l es diferencias son: a) Sobrevivencia. 

La depredación de frutos en la fase anterior a la dispersión 

e s dos veces mayor en sitios maduros que en claros b) 

Crecimiento. Los estadías juveniles crecen más rápido en 

c l aros que en sitios maduros c) Reproducción. La 

probabilidad de reproducción y e l rendimiento reproductivo 

e n palma s maduras se ve favorecido en claros. (Mart inez

Ramos et al. 1988b). 

b) Dinámica poblacional 

Sin embargo, uno de l os principales aport es de estos 

t rabajos ha s ido el des arrollo de un modelo matricial de la 

dinámi c a de l a p oblación i nc l uyendo la información de los 

pri meros c uatro años de est udio. Este modelo supuso valores 

demográficos c onstantes a través del tiempo y estabi l idad. 

Predij o una tas a promedio anual de crecimiento de l a 

población de 0 .46%, (Piñero et al. 1984) . En e stud ios 

poster iores, incuyendo datos obtenidos durante 10 años en 

los sit ios arriba mencionados, se obtuvo una tasa anual de 

cre cimiento de la poblac ión de 1.2 % (Martinez-Ramos et al. 

1988b). En ese estudio también se desarro l ló un modelo que 

incluyó l os cambios que sufren l os valores demográficos de 
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la pa lma en claros y la dinámi ca de apertura y cierre de 

claros en el dosel; el modelo predij o una tasa de 

crecimi ento de l a población de 1 . 1% (Martinez-Ramos et al. 

1988b) . 

Rec i entemente Martinez-Ramos y co l aboradore s 

(manuscrito) desarrollaron un nuevo modelo para evaluar el 

papel de factores denso-dependientes actuando sobre la' 

poblac i ón de juveniles y e ncontr aron que e l tiempo para 

a lcanzar el equilibrio es de aprox i madamente 1000 años. 

Aunque l a demografia de me xicanum h a s i do 

i ntensame nt e estudiada aun r estan muchas preguntas por 

res olver. El presente t rabajo pretende evaluar la int ensidad 

de las fuer zas de regu l ac i ón que actuan sobre la pobl ación 

adu l ta de A. mexicanum en relación a l as f uerzas denso

independientes producto de l a dinámica de claros. Lo 

ante rior se realiza en un i ntento de comprender l a 

natura l eza de los procesos que determinan l a a bundancia de 

la población de esta pa l ma en Los Tuxtlas. El traba j o se 

r eali zó en dos hectáreas c ontinuas de bosque que representan 

un tamaño de muestra mayor I asi como un mayor rango de 

variación ambiental que los considerados en los estudios 

menc i onados con anterioridad. 
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4.0 LA ESPECIE DE ESTUDIO, EL SITIO DE ESTUDIO Y METODO 

4.1 LA ESPECIE DE ESTUDIO 

Astrocaryum mexica num Lie bm (Pa l mae). Es una palma 

arboresc ent e que alcanza has ta 8 m de altura a la base de la 

copa. Se distribuye de sde Honduras hast a Veracruz, México 

donde alcanza su limite norte. (Piñe ro et al . 1984). En Los 

Tuxt l a s se han r eportado densidades que van de los 950 

indi v i duos a los 4350 individuos por hectárea, incluendo 

desde plánt ulas has ta individuos maduros (Sarukhán 1978) y 

está a bundantemente distribuida en todo el mosaico de 

regeneración (Martínez-Ramos et a l. 1988b). Tiene un sólo 

meristemo de crecimiento en el ápice del tallo y su 

crecimie nto es constante durante el año, lo mismo que la 

producción de hojas aunque esta última es diferente para 

juveni l es y adultos (P i ñero et a l. 1984). Esto junto con el 

hecho d~ que las cicatrices foliare s permanecen en el t ronco 

permi te saber cual es l a edad de cada palma. (Sarukhán 1978, 

1980; Martlnez-Ramos et al. 1988a). 

mexicanum e s monoico. Produce de 1 a 5 

i n f l ores cencias por año, cada una con 26 f l ores femeninas y 

alrededor de 200 flores mascu l ina s por c ada f l or femenina. 

Las flores masculinas maduran primero que las femeninas. 

Florec e ent re f ines de marzo y final e s de abril. Los frutos 

esp i nosos c aen en abundancia en oct ubre y germi nan 5 meses 

más t a r de (p iñero et a l . 1984). 
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Las pa lmas adultas represent an el 50% del número total 

de árboles (mayores de 1 cm a l a altura de l pecho) del 

sotobosque y más del 30% de la cobertura foliar a este nivel 

(Piñero et a l . 1977). Se ha obs ervado que e n sitios donde 

la abunda ncia y/o cobertura de esta palma son grandes la 

abunda ncia de otros árboles pioneros o no pioneros se 

modifica (Piñero et al. 1977; Sarukhán 

Martíne z-Ramos et al. manuscri t o). Esto 

mexicanum juega un papel importante en 

e t al. 1985 

sugiere que 

determinar 

estructura de la comunidad arborea e n Los Tuxtlas. 

4.2. LOCALIDAD DE ESTUDIO 

y 

~. 

la 

El presente trabajo s e llevó a cabo en la Estación de 

Bio l ogía Trop i cal Los Tuxtlas del Instituto de Biología de 

la U.N.A.M. La estación se encuentra en la sierra de Los 

Tuxt l as, a l sur del estado de Veracruz (Fig. 1). Está 

loca lizada a 95° 04'- 95° 09' de longitud y a 18° 34' - 18° 

36'de l atitud norte. Cubre una superficie total de 700 ha. 

(Estrada et al . 1985). 

La sie rra de Los Tuxtlas interrumpe la p l anicie costera 

del Go l fo de México en dirección SE a NW. Es de or i gen 

volcán i co y data del Terciario a l Plio-Pleistoce no. El punto 

más alto de la sierra es el volcán San Martín con una 

altitud de 1700 m, su última erupción ocurrió en 1793. El 

sustrato cons i ste en rocas bas á l ticas y andesíticas 

mezcladas con cenizas volcánicas. Los suelos derivados de 

este material muestran perfiles poco desarrollados y 
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contienen gran cantidad de mat e ria orgánica (Chizón 1984). 

Son c las ifica dos c orno andosole s v i tricos (Tv 20-1bc 

FAO/UNESCO 1975 en Bongers et al. 1988). 

El c lima es cal i do húmedo con una precipitación anual 

de 4900 mm y una temperatura media anual de 27°C. Existe una 

temporada relativamente s e ca de Marzo a Mayo y una temporada 

de lluv i a s e ntre agosto y noviembre. (Estrada et al. 1985). 

Los norte s (despalazami entos de masas de aire frío y h úmedo 

proven i entes del norte ) afectan la r egión entre dic iembre y 

febrero presentando vientos que l legan hasta los 100 km/h, 

reduciendo la temperatura hasta menos de los 15°C por 

per iodos c ortos. Est os v ientos t r a en asociados fuertes 

lluvias que pueden contribuir hasta con el 30% de la 

precipitación anual total (Bongers et al . 1988). 

La vegetac i ón t í pica encontrada en la región de Los 

Tuxtlas en general es la Selva Alta Perennifo l ia (Mir anda y 

Hernández 19 63) o Bosque Tropical Perennifolio (Rzedowsky 

1978) . 

En Los Tuxtlas hay una compleja di s tribuci ón espacial 

de las p lantas tant o en sent i do ve rtica l c orno hor i zonta l , 

que v aría dependiendo de l estadío regenerativo de l a 

comun i dad y s it i o que se estud ie. Se r eport an para una 

hectarea 292 especie s de p lantas incluyendo árboles, 

arbustos , lianas, hepífitas y herbaceas . (Bongers et al. 

1988) . I barra (1985) encontró 21 0 especies de árboles en la 

estación. No obstante, la selva de Los Tuxtlas presenta baja 

densidad y divers i dad arbórea si se compara con otras se l vas 
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tropicales (Bongers e t al. 1988 ) . Los árbo l e s dominantes 

alcanzan a l turas de 30 a 40m (Estrada et al. 1985). La 

estructura d e l a comunidad s e caracteriza por l a domina ncia 

relativa de la pa l ma Astrocaryum mexicanum y Faramea 

occidentalis en el dosel bajo « 10 m de a ltura) , 

Ps eudolmedia oxyphyl laria y Quararibea funebris e n el dosel 

med i o (entre 10. 1 y 20 m de altura) y Nectandra ambigens, 

Brosimum alicastrum, Poulsenia armata y Omphalea olei fera en 

e l e s trato más alto (>20 m de alt ura) ( I barra 1985). 

4.3. METODO 

Durante e l periodo 1982-1985 se real i zó un censo de una 

población de Astrocaryum mexicanum. (R. Dirzo, G. Ibarra, M. 

Martinez-Ramos y J. Núñez-Farfán, datos no publ icados). El 

area de trabajo se estableció como un transect o de 110 m de 

ancho por 

hacia e l 

1800 m de largo, ext endiéndose desde el borde 

interior del bos que. Este area se dividió en 

cuadros de 10 x 10 m quedando 18 filas de 11 cuadros cada 

una, ane xando en un 19na fila 2 cuadros de 10 x 10 m para 

cubrir un area total de 2 ha. Cada cuadro quedó delimitado 

por 4 estac a s metálicas, una en cada esquinas (F i g. 4). 

En cada cua dro de muestreo se marcaron y localizaron en un 

mapa todas l as palmas adultas (con una longitud del tallo 

mayor a los 1 . 3 m), y se les tomaron las siguientes medidas: 

altura total, altura a la base de l a c opa, longitud tot al y 

longitud a la base de la copa (Fig. 2). Tamb i én se 

registraron todos los individuos adu l tos doblados y se contó 
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Fig 2. Diagrama de medidas tomadas para cada palma. 
Individuo recto (flg. superior), individuo doblado (flg. Inferior). 
AT = altura total, ABC = altu ra a la base de la copa, 
LT = longitud total, LBC = longitud a la base de la copa 



el nümero de pa lmas " juvenil es" (con una a l tura total mayor 

de 5 0 cm y menores de 1.3 m de l ongitud t ota l ) por c uadro. 

Es ta categor í a es diferente al estadía juveni l de Piñero et 

al. (198 4) . 

En f ebrero y marzo d e 199 0 se hizo un r e censo de esta 

población. Se tomaron las mismas med idas para las pa l mas 

a du ltas y s e contaron l os juveniles por cuadro de muestreo. 

Se regi straron los i ndividuos qu e murieron durante este 

período, aquellos que se dob l aron y a los que i ngresaron a 

la categoría de adultos, es decir, las palmas que alcanzaron 

una longitud a la base de la copa de 1.3 m. Estas ültimas se 

loca l izaron en el mapa original . Ade más s e contó e l nümero 

de infrutescencias por indi viduo c omo un estimador de l a 

fecu ndi da d a nua l (P i ñer o et al 1984 ) . 

a ) Factores de nso-independient es 

Se calcularon: i) un índice ponderado de la a l tura 

media de l dosel y i i ) la edad de perturbación, para c ada uno 

de l os 200 c uadros de muestreo 

i ) Indice ponderado de la alt ura media del dosel 

Se ca l cu l ó, para cada cuadro de muestreo, un Indice 

Ponde rado de l Dosel ( IPD) segün Ward y Parker (1989) 

siguiendo la ecuación: 

IPD = ¿ (W1) (T1 ) /16 

donde: W1 = peso de cada punto de observación y T1 = la 

categoría del dosel en cada punto. Como puntos de 

34 



observa c i ón se tomaron las cuat ro esquinas, el punto medio 

de cada l ado y el cent ro de c ada c uadro de mu e streo. Estos 

puntos se ponderaron c on e l fin de que c ada uno tuvie ra una 

contribución equivale nte en el area de e s t udio. De lo 

cont rario, l os valores de las esquinas se uti l izarían para 

cuatro cuadros contiguos e i nf l uenciarían la distribución 

del I PD má s que los puntos de observación en l os lados de 

los cuadros o en el centro. Así, a l os puntos de observación 

en l as esquinas se les asignaron valores de 1 y a los lados 

y el centro se les asignaron valores de 2 y 4, 

respect ivamente. 

Lo s valores de T1 (categoría del dos el) se ca l cularon 

v i sualmente como sigue: si el punto más alto del dosel sobre 

el punto de observación se encontraba entre los O y 4 m de 

altura se le asignó un valor de . 063, y para las siguientes 

categor í as de a l t ura se asignaron los siguient es va l ores : 

entr e 4. 1 y 8 m, . 125; entre 8 y 16 m, .250; e ntre 16.1 y 32 

m, .5 y más de 32 m, l. Asi, el IPD queda comprend i do entre 

los valores .063 y 1. El que un cuadro tenga un IDP de .063 

signif ica que todos s u s puntos de observa ción tienen un 

dose l ent r e O y 4 m por lo que este sitio es un claro 

mientras que s i tiene un valor de 1 será un s i tio maduro. 

Los c uadros c on va l ores i nt ermedios representan sitios en 

estadios r egenerativos i ntermedios. 
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i i) Ed a d de perturbación 

Por otro lado , s e est i mó l a edad sucesional de l os 

difere nt e s cuadros, pa ra l o cual se calculó la edad de l a 

úl t ima ca i d a de rama o tronco por cuadro de 5 X 5 m e n las 

2ha. En Los Tuxtlas se puede medir el tiempo utilizando el 

tronco de 11. mexicanum . s i una pa l ma es gol peada por una 

rama o t ronco s e dobla, pe r o en poco tiempo (uno o dos años) 

recupera su posición vert ical, que dando un doblez en este 

punto. Dado que la tasa de crecimi e nto es constante y no hay 

di fe r enc ias significat i vas ent r e l a tasa de crec i miento 

ap i c a l d e p almas dobladas que crecen en claros y en sit i os 

maduros, entonce s, mi die ndo la l ongi tud del tronco entre el 

dobl ez y la base de la copa se t iene una aproximación del 

tiempo que ha transcurrido des de la ú l tima perturbación en 

ese sitio. (Martínez-Ramos e t a l . 19 88a). 

b ) Fact ores denso-dependientes 

La densidad de palma s s e est i mó de dos f ormas 

distintas : i) calcul a ndo e l a re a de vecindario de cada pa lma 

y ii ) el número de i ndividuos por 25 m2 . 

i) El veci ndario de cada pa lma 

Se rea l izó un programa en lenguaje Basic para calcular 

el are a del vecindar i o de cada palma. Por vecindario de un 

i ndividuo se entiende el area del pol ígono formado por la 

mit ad de l a distanc ia a l a pa l ma más cercana en cada octant e 
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(Fig . 3). En general el programa real i za l as sigu ientes 

funci ones: 

1 ) para t odos los individuos ca l cu l a la distancia al vecino 

más p róx imo e n cada oct a nte 

2) translada e l origen a l as coordenadas de l a palma cuyo 

veci ndario se quiere c onocer 

3) convi ert e e l sistema de coordenadas car tesianas a po l ares 

4) ca l cula el area de l os t riángulos formados por la mitad 

de l a distancia entre el origen y el vecino más próximo e n 

cada octante 

5) s uma el a rea de los 8 tr i ángul os calculados 

anteriormente. 

i i) Número de ind i v i duos en cuadros de 25 m2 

Un s egundo método de e stimar la densidad poblacional 

fue u t il izando e l número de pa l mas adultas por cuadro de 5 x 

5 m. 

4.4 . ESTANDARIZACION DE LOS DATOS 

El 1er cen s o de la pobl ación se realizó en un peri odo 

de 3 años, p o r lo t anto e l crec imi ento de l as palmas se 

calculó e standarizando el va l or d e l a long i tud del tal l o del 

primer censo al año de 198 2. Esto se hizo restando el 

product o del c recimiento promedio por año (6 cm Martinez

Ramos, datos no publicados), por e l número de años 

tra nscurr i do s a partir de 1982 , al valor d e la l ongi t ud del 

tallo en el año en que un i nd i v iduo fue censado. Esto s u pone 

37 



• 
• 

• 

Palma "A" 

• 
- Area de vecindario 

• 

• • • • 
• • 

• 

Flg. 3. Area de vecindario de la palma "A" 



un c r e c i miento cons tante para tod a s l a s categor i as de edad 

de pa l ma s en todos los ambientes. s i la variación de 

c recimi ent o e n dichas c a tegorías o amientes es muy f ina se 

perder i a con este proc e dimiento de est anda rización. sin 

embargo, e l método de medición e mpleado, ut i lizando una 

bar i l la metálica, pre s e nt a un e r r or de medic i ón de 

aprox ima damente 10 cm que ocultar ia est a variación. De esta 

forma tambi é n pudo conocerse el año en que un i ndividuo se 

reclutó a la categoria de adu l to. 

4 . 5 . INDI CE DE MORI SITA 

El índice de Mor isit a (1 959 ) se uti lizó para determinar 

e l g r ado e n que los i nd i viduo s se a l e j an de una distribu ción 

espacia l azarosa. El indice (Id) se ca l cula de la sigui e n t e 

manera: 
'1 

Id = q¿ n i(ni - 1 )/N (N-1) 
l a! 

donde, q = número de c ua dros, ni = número de i ndividu os de 

la e s pe c ie i en e l cuadro y N = número t otal de i nd i viduos 

de la especie en todos los cuadros. El I d es igual a 1 

cuando l a población pre senta una dispersión azarosa. s i los 

ind i v i duos están agregados el I d será mayor que 1 (de 1 a q) 

y será menor que 1 para dist r i buc i ónes regular e s . Cada va l or 

del I d s e evaluó estadí sticamente mediante una prueba de F, 

al comparar (Id(N-1) +q-N/ (q-1 )) a tablas de F (Gre ig-Smith 

1983 ) . 
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4.6. ANALISIS ESTADISTICOS 

Los análisis estadís t i cos emp l e ados pa ra cada prueba de 

hipótesis s e describen en l os r esultados. Estos análisis se 

llevaron a c a bo usando el criterio de Zar (1984). Se 

utilizaron aná lisis de varianza en l o s cas os e n l os que l as 

e x i g e nc i as de homogeneidad de varianzas (pruebas de Cochran 

y Bart lett) y norma l i dad se cump l i e ran Se utilizó el 

paque te Mode los Lineales Genera l izados (Generalized Li near 

Models, GLI M) (Baker y Ne l de r 19 78) en aquellos análisis en 

los que la varia ble dependient e tuvo un err or de tipo 

b i nomi al o de tipo po i sson . Con estos modelos se evaluó el 

efecto d e más d e dos f a ctores sobr e la variabl e dependiente. 
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5 . 0 . RESULTADOS 

5 . 1. PATRONES DEMOGRAFICOS GENERALES 

La f igur a 4 r epresenta un mapa del sitio de estudio 

s egú n e l c e ns o de 1990, e n é l se l ocalizan todas los 

indiv iduos a du l tos (con u na l ongitud del t a llo mayor a 1.30 

m), los que mur ieron y los qu e i ng resaron a l a categoría d e 

a dul t os (reclut as) en el per í odo de estudio . 

a) Estruc tura de e dade s 

La figur a 5a muest ra l a d i s t r i buc i ón de frecuencias de 

l ongitud de l t allo de los individuos de A. me xicanum s egún 

e l cens o de 1990. Los datos de l as pr imeras tres cate gorías 

de longitud fue ron t ornados de Piñero e t al. (1977). En A. 

mex i canum e x iste una relación muy estrecha entr e la e dad y 

l a l ongi tud de l ta l lo (Sa r ukhán 1978, Mar t ínez - Ramos et al . 

1988b) . Por l o tanto la f i gura 5a represent a l a e s tructura 

d e edades de la población en el s itio de estudio . Se pue d e n 

r econoce r t res c ompone ntes de dicha e structura : i) para los 

indivduos menores de 1 m de longitud del tallo se observa 

una f a se de d isminución en el núme r o de i ndividuos a med i da 

q ue l a e dad a umenta, ii) entre 1 y 4 m de l ongi t ud e l númer o 

de palma s es constant e y i ii) para individuos mayore s a los 

4 m s e r e conoce otra f a s e de disminución del núme ro d e 

i ndividuos con l a edad. Dado que l a tasa de crecimient o de 

l o s ind i viduos adultos es c ons t a nt e (ver má s adelante), e s 

p os ible s uponer que l as dos fases de decre mento se deben a 
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una mayor probabilidad de muerte de l os individuos en estas 

categor ías d e edad. 

Al c onsiderar la posición de la copa con respecto al 

piso (F ig. 5b) se obs erva que la estructura de l a pob l ación 

cambia notablemente resepcto a a quella obtenida usando la 

edad de l as pa l mas. La distribuc ión normal obteni da se puede 

deber a que : i ) al ser golpeada s por ramas o t roncos , las 

copas de las palmas de mayor t amaño, pasan a ocupar 

posiciones más bajas con res pecto al dose l, i nc l uso menores 

de 0 .5 m de altura y/o ii ) las variaciones topográficas 

hac en que las copas de individuos de la mi s ma longitud 

ocupen pos iciónes dife rente con r especto al piso. 

b) Pa t rón de distribución 

Los valores del I ndice de Mor i sita ( Id) se muestran en 

las figuras 6 y 7. Las pa l ma s que constituyen la pob l ación 

de 1990 (adultos más reclutas ), aque lla de reclutas, de 

palmas muertas y de la poblaci ón j uvenil (entre 50 cm de 

altura total y 1.3 m a la base de l a copa) presentan índices 

que c aen de valores altos en los c uadro s de menor t amaño 

hacia l a unidad , a medida que e l tamaño del cuadro a umenta. 

Este patrón es t í pico de poblaciones que t ienen cent ros de 

a lta densidad pob l acional rodeados de zonas con densidades 

que di smi nuyen a part i r de dicho centro (Hubbell 1979) . Los 

cuadros más pequeños reflejan los centros de a lta densidad 

mientras que los cuadros grandes presentan valores más 
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pequeños d e Id porque promedian los valores de los puntos 

densos y los de las zonas menos densas del derr edor. 

Los ind i v i duos que murieron en el periodo de estudio 

presentan el mayor grado de agregaci ón e n cuadros de 25 m2 y 

100 m2 con respecto a la poblac i ón actual y l os recluta s. A 

escala de 400 m2 el Id es cercano a 1 para los 3 grupos de 

pa lmas (Fig . 6). Al calcul ar el I d ún i camente para los 

adultos (e xcluyendo a los reclutas) en dos categorías de 

tamaño « 3 m y > 3 m), se observa que l os va l ores son 

semejantes para las dos categorias y muy cercanos a 1 en l os 

tres tamaños de cuadro (Fig. 7) . Para l as palmas juven i les 

sólo se ca lcu ló el Id en cuadros de 100 m2 y 400 m2 • Es tos 

son semejantes a los índices c alculados para l os reclutas y 

resultan notablemente mayores que para aquellos de los 

adultos . Todos l os resultaron signif icativos al 

evaluarlos estadisticamente mediante una prueba de F (Gre i g 

s mith 1983), excepto el Id para l os muertos en cuadros de 

4 00 m2 • 

c) Patr ón de mortal idad 

La t asa de mortalidad a nual para la p obl ación de 

Astrocaryum mexicanum en el período 1982-1986 fue de l 0.74%. 

La probabilidad de mue rte en dicho per íodo, para las pa l mas 

a dultas fue menor para las categorías de tama ño entre 2 y 3 

m (Fig. 8). 
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d) Patrón de fecundidad 

La fecundidad, expresada como el número promedio de 

inflorescencias por individuo por año, guarda una re l ación 

lineal positiva muy e strecha con la altura a la cual se 

encuentra la copa de l individuo con respecto al suelo (y=-

0.4 44 + 0 .3 02(X), R2=0 .904, n=10 , p<O.O l ) (Fig. 9a). Esta 

relación s e pierde al cosiderar la edad de la pa l ma como 

var i able independiente . Después de alcanzar los tres metros 

de longitud de l tallo la fecundidad de las palmas permanece 

cons t ante (Fig. 9b). 

e) Patrón de crecimi ento 

En promedio, las palmas adultas cre c i eron en l ongitud 

del t al l o a un ritmo de 4.8 c m por año. Esto es 38.72 ± 1.96 

cm (promedio ± 2 e.e.) en e l período de estudio. En la 

f igura 10 aparece l a distribución de f r e cuencias de 

cre cimiento de la población de palmas en el período de 

e studio. Puede apreciarse que e l 80% de l os individuos 

presentaron un crecimiento menor a los 50 cm en 8 años, 

mientras que el 20% restante presenta un crecimiento entre 

51 y 100 cm en este período. No se encontraron diferenc i as 

significat ivas en las tasa de crecimiento en función del 

tamaño (edad) de los ind i viduos (K.W. = -17 1 .42, P = 1 ). 
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5 . 2. EFECTO DE LA DINAMICA DE CLAROS SOBRE LA POBLACION 

DE Astrocaryum mexicanum 

a) Es tructura de l dosel . 

i) Heterogene idad en l a a ltura de l dosel. 

A. mexic anum es una e s pecie de l sotobosque por l o tanto 

se desarrol l a bajo un dosel he t e rogeneo producto d e la 

d inámica de claros . En l a figu r a 11a se muestra n las 

proporciones de claros, sitios cerrados y sitios en estado 

regenerat ivo para las 2 ha según el índice ponderado de l 

dosel ( IPD) (Ward y Parker 1989) para cada cuadro de 

muestr e o. El 30% del dos el de l area de estudio está 

representa do por sitios t ota l mente cerrados (IPD = 1), esto 

es, c uad r os de muestreo con un dose l promedio mayor a los 32 

m de a ltur a . Hay un 10% de s i tios abiertos con un dosel 

prome d i o menor a los 16 m de altura (IPD >= 0.063 <= 0 .250) 

Y el res to son sitios e n p r oceso de regenera ción ( IPD > 

0.2 50 < 1) . 

ii ) Edade s de regeneración . 

En la fi gura 11b se muestra la estructura de edades de 

pe r t urbac ión del bos que en l as 2 ha de estudi o. Es t a 

estructura representa las proporc i ones del are a de t rabajo 

e ncont radas e n distintas edades de regeneración, calcul adas 

como el t iempo que ha transcurrido desde la última caida de 

rama o árbo l en cuadros de 5 X 5 m. El que haya porcentajes 

de a r e a mayores en las categorías de mayor edad se debe a la 

escala l ogar itmi ca empleada para formar dichas categorías . 
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sin embargo, el area con una edad regenera t i va menor a l os 4 

año s e s c ons iderablemente grande. Suponiendo una tasa anual 

constante de apertura de claros podernos estimar que durante 

el período 1986-1990 ocurrió una t asa anual de perturbación 

aprox imada de 3% (i.e. 12% /4 3%). Siguiendo este 

razonamiento, años anteriores a este período parecen haber 

sufr ido tasas menores de pe rturbaci ón. Así, por ej emplo, 

durante el per í odo 1982-1986 (categoría de 5 a 8 años de 

edad) se estima una tasa anual de l 1% y durante 1974-1982 

(cat egoría de edad de 9 a 1 6 años) una aproximada al 1 .5%. 

No existe una relación linea l significat i va entre el 

grado de apertura de l dosel y l a edad regenerativa del area 

de estudio (R2 = 0.002, P > 0.05). Sin embargo, en la figura 

1 2 se puede observar que en siti os con un dosel con 2 m de 

a l tura o menos, la edad regenera tiva es de entre 1 y 2 años. 

Sin emba rgo, e ncontrarnos mayores proporciones d e cuadros con 

dicha e dad e n sitios que presentan doseles semicerrados y 

cerra dos. Esto se debe al hecho de que l a caida de ciertas 

rama s sólo generan claros muy pequeños que se cierran 

rápi damente por el crecimi ento lateral de árbo l es vecinos o 

que sól o son evidentes a una altura conside rable s obre el 

suelo (Hubbell y Foster 1986b). Contrariament e, la mayor 

prop orc i ón de sit i os con una eda d mayor a los 16 año s e stán 

cubie rtos por doseles altos (> 16 m) . Bajo dos eles de 2 a 4 

m de altura encontrarnos una pequeña proporción de sitios 

aparentemente maduros. Sin embargo, pueden ser cuadros en 
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los que la caida de una rama no haya golpeado ninguna palma 

y por esta razón esten clasificados corno sitios maduros. 

b) Efectos de la dinámi ca de l dosel en la demografia de 

A. mexicanum 

i) Reclutamiento 

El número de individuos que ingresan a la categoria de 

adultos e stá determinado por la edad regenera tiva del sitio. 

Asi, el reclut amiento e s únicamente mayor que l o esperado al 

azar para l a categoria 2 de edad de regeneración (2.1-4 

años) (Fig. 13). 

ii) Mortalidad 

En la figura 5a se observa que el número de palmas 

adul tas decrece sensibleme nte en l as últimas categorias de 

edad. Esto puede deberse a l a mayor probabilidad que tienen 

e stos individuos de recibir un go lpe por la caida de ramas o 

árbol e s (Fig. 14). 

Asociado a e ste evento la probabilida d de muerte es 

significativamente mayor que lo e sperado por azar para las 

pa lmas que se encuentran bajo doseles abiertos ,y 

s emiabiertos (X2 = 15.28, P < 0.01, n = 100), ocurriendo l o 

contrario para sitios cerrados y semicerrados (Fig. 15). Sin 

embargo, el número de pa l mas muertas no difirió 

signif i cativamente respecto a l a edad de regeneración de los 

parches al inicio del est udio (1-2 años, 2.1- 4 años, 4.1-8 
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años, 8.1-16 años y >16 a ños) (X2 2.248, g. 1. 4, 

n.s.) . 

ii i) Crecimiento 

Se realizó un a nális i s de varianza de una via para 

comparar e l crecimiento promed io por individuo, e n el 

periodo de e s t udio, ba jo 4 categorias de dosel (según Fig. 

11a). Se enc ontró que e l crecimiento es significativamente 

diferent e entr e las condiciones de l dosel. Las palmas bajo 

dose l es s e mi abierto y semi cerrado crecen a mayores tasas que 

aque l l a s encontradas bajo dose les cerrados; l a categoria de 

dosel abierto pre senta un crecimi ento intermedio (Cuadro 1). 

Cuadr o l. Var i ación e n el cre c imiento promedio de los 
indiv iduos d e Astrocaryum mexicanum en f unc ión de la 
estruct ura del dose l , e n 2 ha. Las categor i as de dosel que 
compar ten let ras i guales no dif ieren e stadist i camente (p < 
0.05) de acuerdo a un anál isis de comparación múltiple de 
i ntervalos de c onf i anza ª poste rior i de un ANOVA (F3,1251 
7 .17 , P < 0. 0001). 

Dose l Cre c i miento en 8 a ños (m) 
X n e.e.* 

ABIERTO 0.233 A B 73 0. 029 
SEMIABIERTO 0.268 B 238 0. 017 
SEMI CERRADO 0.267 B 607 0. 009 
CERRADO 0.197 A 33 7 0.012 

* 1 error estandar 

En c on t rast e, no se enc ont ró ningún efecto 

significativo de la e dad de pertur bación de los parches en 

1982 sobre el crecimiento de las pa l mas. (F4,704 = 1.28, P = 

0.28). Para este aná l isis s ó lo se c onsideraron aquellos 
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cuad r os que no s ufrieron n i nguna nueva perturba ción a partir 

de 1982. 

iv) Fecund i dad 

La f e cundidad de un i nd ivi duo es producto de la 

probabilida d de r e producc ión y e l número promedio de frutos 

(en e s t e t rabajo inf l orescenc i as) que produce una palma 

reproduct i va . La probabi lidad de reproducc i ón para el afio 

1990, se a nal i zó utilizando un modelo lineal generaliza do 

(Cuadro 2). Tanto la estr uctura del dosel como la edad de 

l as palmas tiene n efect os s i gnificativos sobre la 

proba b i lida d de reproducción. El efecto del dose l es 

dife r ente para cada categoria de edad. En palma s menores a 

l os 3 m de l ongitud del tallo, aumenta la pr obabi lidad de 

r e producción bajo doseles abi ertos y pr i ncipa l mente 

semiabiertos , dis minuyendo ba j o do s e l es cerrados (Fig. 16). 

Para palma s de mayor t a mafio l a e s tructura del dosel no tiene 

un e f ecto significativo s obre la probabilida d de 

reproducci ón. La i nteracc i ón e nt re la e s tructura del dose l y 

l a edad de los indivi duos no tiene efect os signi f icativos 

(Cuadro 2 ), l o que i mpl ica que las di f erencias e n la 

probabilidad de r eproducción entre palmas de diferent e e dad 

se mant i enen independie ntemente de l a estr uct ura de l dose l . 
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Cuadro 2. Efecto de l a estructura del dosel y edad de los 
indivi duo s en l a probabi lidad de reproducción de Astroc aryum 
mexicanum . En e l análisis se usó un mod e l o l ineal 
generalizado (GLIM) con un error binomial y una f unc ión 
logit. 

FUENTE DEVIANZA DEVIANZA EXPLI CADA R2 g.l. P 
RESIDUAL (X2 aprox.) 

Dosel (D) 74.03 12. 12 0.14 3 <0.01 
Edad (E ) 5.70 68.33 0.79 2 <0.0001 
D X E O 5.70 0.07 6 n.s 

TOTAL 86.14 1.0 11 

En el cuadro 3 se muestran l os result ados del aná l isis 

de devia nza aplicado para eva l uar el efecto de la estructura 

del dosel y la edad d e l os individuos sobre el nümero de 

i nf lorescencias producidas por indiv iduo de A. mexicanum , en 

1990. Tanto el tipo de dosel como la edad de l as pa lmas s e 

relaciona n significativamente con la producción de 

inflorescencias en las palmas. Así, la interacción entre el 

tipo de dosel y el nümero de inforescencias y la interacción 

ente la edad de las palmas y el nümero de inflorescencias 

fueron significativas (Cuadro 3) • Sin embargo, la 

interacción entre la e structura de l dosel y la edad de los 

ind i v iduos no fue significativa lo que implica que las 

di fe r enc i as en el nümero de inf lorescencias p roducidas por 

pa l mas de diferentes edades se mantienen independientemente 

d e l a e s tructura del dosel. Bajo doseles cerrados existió 

una sobreabundancia de palmas no reproductivas mientras que 

bajo doseles abiertos se encontraron sobrerrepresentados los 

individuos que produ j eron más de dos inflorescencias (Fig. 

17). En la figura 17 también se observa que la proporción de 
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pa lmas que produjeron más de 1 inflorescencia aumenta al 

aumentar la edad de l as palmas . 

Cuadro 3 . Efecto de la estructura de l dosel y de la edad de 
los individuos en el número de inf l orescencias por i ndividuo 
de Astroca ryum me x ica num. Para e l análisis se usó un modelo 
lineal gener a lizado (GLIM) con un error tipo poisson y una 
función log arít mica. 

FUENTE DEVIANZA DEVIAN ZA EXPLICADA 
RES IDUAL (X2 apr ox.) 

g.l. P 

Dose l (D) 723.99 563.10 0.44 3 <0. 0001 
Edad (E ) 223.38 500.6 0 0.39 2 <0.0001 
I nflo r e scenc i as (N) 118 .80 104.58 0.08 2 <0.0 00 1 
D X E 124.14 9.43 0.007 6 n.s 
D X N 85.07 24.32 0.02 6 <0.001 
E X N 11. 72 73.35 0.06 4 <0. 0001 
D X E X N O 11. 72 0 . 009 12 n.s 

TOTAL 1287. 10 1.0 35 

v) Dens idad 

La e s tructura de l dos el tiene un efecto importante 

sobre la densidad pobl acióna l . Así, al comparar el áre a de 

vecindar io promedio para las cuatro categor í as de dose l , 

ut i li zando un análisis de var ianza, s e observa que e l a r e a 

de vecindar i o es mayor ba j o dose l e s comp letame nte cerr ados 

que ba j o dose l es abi ertos y en proces o de regene r ación 

(Cu a dro 4). 

La e dad de regeneración tamb i én tiene un efect o sobre 

la dens idad poblacional. En parches con una edad de 

perturbación de menos de 16 años, el número de palmas 

observado es mayor que lo e s pe rado baj o una hipótesis de 

independencia. Sin embargo, en sit i os de mayor edad e sta 

situa c i ón s e i nv ierte (Fi g. 18 ). Este aná lis i s se realizó 
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categoría a la X 2 total se muestra sobre las barras. 
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considerando la proporción del are a total con una edad 

regenerativa particular. 

Cuadro ~. Variación del are a de vecindario promedio de las 
palmas adultas de Astrocaryum mexicanum como función de la 
estructura de l dos e l . Las categorias de dosel que comparten 
letras igua l es no d i fieren estadisticament e entre si de 
acue rdo a una prueba de Tuckey (p < 0.05) ª posteriori a 
una ANOVA (F3,1951 = 5.27, P < 0.001) . 

DOSEL area de vecindar i o (m2 ) 
X n e.e.* 

ABI ERTO 12.60 A 168 0.430 
SEMIABIERTO 13.69 A B 370 0.343 
SEMI CERRADO 12.81 A 909 0.225 
CERRADO 14.22 B 505 0.363 

* 1 e rror esta dar 

5.3. EFECTO DE LA DENSIDAD SOBRE LA DEMOGRAFIA DE A. 

mex i c a num 

i ) Reclutamiento 

El e fecto de la interacción entre l a edad de 

perturbación de l sitio y l a densidad, sobre el reclutamiento 

de palma s a l a categoria de adu l tos fue signif i cativo 

(Cuadro 5). El número de ingresos parece ser mayor en sitios 

j óvenes (2.1-4 años) de alta densidad (> 3 palmas/25m2 ) 

mientras que disminuye en sitios maduros (4.1 a 16 años) de 

esta mi s ma densidad. Sin embargo, en sitios mayores de 16 

años e l número de reclutas es similar en sitios de alta y 

baja dens idad (Fig . 19). 
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Cuadro 5. Efecto de l a dens idad pob l acional y la edad 
regenertiva de l sitio s obre e l númer o de r eclutamientos a la 
cate gor ía de edad adulta para Astroc a r yum mexica num. Para e l 
análisis s e ultilzó un modelo l i neal generalizado (GLI M) con 
un e r ror tipo poiss on y una func ión logar i tim i c a . 

FUENTE 

EDAD SITIO (ES) 
DENSIDAD (D) 
ES X D 

TOTAL 

DEVIAN ZA DEVIANZA EXPLICADA R2 

RESIDUAL (X2 aprox) 

104.15 
18.16 

0. 0 

342.64 

238.50 
85. 99 
18. 16 

.70 

.25 

.05 

1.0 

ii) Morta lidad 

g.l. P 

4 <0.001 
1 <0.001 
4 <0.00 5 

9 

El número de pa l mas que murieron en 8 afias en s itios 

con 2 o menos pa l mas en 25 m2 (probabilidad de muerte 

0. 09 ) y 3 o más palmas e n 25 m2 (proba bilida d de muerte 

0. 03 ) no difiere significativamente de lo esperado por azar 

(X2 = 0.20, P > 0.5, g. l . = 1). 

iii) Crecimiento 

Para evaluar e l efecto de la densidad pobl aciónal de ~. 

mex i c anum sobre el crecimiento en longitud de l tallo (en 8 

afias ) de las palmas e n s i tios c on diferentes densidades 

poblacionales (O, 2, 4 Y >4 palmasj25 m2 ) se realizó un 

anál i sis de var i anza. sin embargo , no se encontraron efectos 

significativos (F3,1251 = 1. 175, P = 0.3181). 

iv) Fe cundidad 

Al a nalizar la fecundidad de las palmas con respecto a 

las 4 cat e gorías de dens i dad pob l ac i ónal menc i onadas 
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anterior mente se encont raron d iferencias significat i vas 

entre l os grupos. La f ecundidad promedio (núme ro de 

inflorescencias por individuo ) por categoria de densidad se 

muestra en el cuadro 6 . La fecund idad es alta en las 

categorias de alta densidad, reflejando pos i blemente sitios 

con r ecursos abundantes. La fecundidad aumenta también en 

s itios de muy baja dens i dad. 

Cuad r o 6 . Efecto de la densidad poblaciona l sobre la 
f ecundidad (número de inf l oresc encias por indivi duo) de A. 
mexicanum . Las categorias de de ns idad que compa rten letr as 
igua l es no d if ieren estad ísticamente (p < 0.05) de acuerdo a 
una compara c ión mú l tiple no paramétrica ª post eriori de una 
prueba de Kruska l-Wa l l is (K-W = 9 .599 , P = 0.022, n = 1254). 

num palm~s fecund i dad 
en 25 m X n e.e.* 

O 1. 204 B 157 0.090 
2 1. 064 A 548 0.048 
4 1. 132 B 417 0.059 

>4 1. 436 B 133 0.117 

* 1 error e s tandar 

v) Dinámi ca pobl aciona l 

Se detectó la presencia de efec tos denso-dependientes 

actuando sobre la población de p l antas jóvene s. La figura 

20a muestra que el crecimiento neto per cap ita de la 

población juveni l decrece signif i cat i vament e a l aumentar la 

dens i da d de la misma. (R2 = 0.32, P < 0. 01 , n = 200). La 

relaci ón predice una población en equilibrio de 18 palmas en 

10 0 m2 . No se encont ró n i ngún efecto de la densidad 

pobl aciona l de adultos s obre el crecimiento de l a pobl ación 

de juveniles (R2 = .0 000 61, n.s) (Fig. 20b) . Sin embargo, el 

crecimiento de la población de adultos se ve negativamente 
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afectado y de manera significat iva por l a denisdad de la 

misma población de adultos . Este efecto denso-dependiente 

fue notablemente menor que en las palmas juveniles (R2 = 

0.066, P = 0 .0 5, n = 200). Para l as palmas adultas se 

estima una población en equ ilibrio de 16 pa l mas en 100 m2 . 

Es posible que en estos sitios otros mecanismos relacionados 

con la dinámica de regeneración esten operando sobre la 

población de adultos (Fig 21 ). 

5.4. CRECIMI ENTO POBLACIONAL 

En la fig 22a y b se observa el número de cuadros de 

muestreo que ganaron o perdieron individuos en el periodo de 

estudio. Se nota una mayor t endencia ' a la ganancia de 

ind i v i duos por cuadro de muest r e o para ambas poblaciones 

aunque es más acentuada en la población de los j uveniles. 

En 198 2 se encontraron 173 1 pa lmas adulta s (Nla ) Y 2845 

juveni l es (Nlj) en las 2 ha estudiadas. En el censo de 

febrero de 1990 se regist raron 1852 palmas adu l tas (N2a) Y 

3158 juveniles (N2j). Al efectuar la relac i ón 

NI) INl ) 100 se obtiene el porcentaje de incremento de la 

población en los 8 años de estud io y la relación (N2/N1) 1/T , 

donde T 8, predice la tasa finita de creci mi ento 

poblacional por año (A) • La población adulta aumentó el 

6.9% y l a población de juveniles e l 11%, con una tasa finita 

anual ()..) de 1.0084 Y 1. 0131 respect ivamente . 
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El crecimiento pob l acional en 8 años varió en las 

dife rentes fracc i ónes del sitio de e studio con una e dad 

regenerat iva particul ar. En la figura 23 se observa el 

incremento poblacional en 8 años para 5 categorias de edad 

de perturbación. La categoria 2 (2.1 a 4 años) presentó el 

mayor crecimiento pobl acional, 20% en 8 años . Para e l resto 

de l os parches la tasa de crec i miento fue muy similar, 10% 

en 8 a ños. Esto sugiere que l a creación de un claro puede 

generar un pu l so de crecimiento pobl aci onal que se hace 

evi dente en l a población de A. mex i canum un t iempo despues 

de su formación. sin embargo, dicho pu l so se elimina más 

tarde pos i blemente por una disminución en el reclutamiento. 
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6.0. DISCUSION 

6. 1 . EFECTO DE LA FORMACION DE CLAROS EN LA DINAMICA 

POBLACIONAL DE Astrocaryum mexicanum 

Como organismos sési l es las p lantas se e n frentan a un 

a mb iente que cambia a medida que se desenvue lven en su ciclo 

de vida. Para una p l anta arborescente en un bosque, este 

cambio ocurr e gradua lmente sobre un eje vertical. La planta 

t ambién puede experimentar cambios ambientales drást i cos 

cuando un claro se crea e n el dosel. Asi, las plantas 

adultas son los individuos sobrevivientes de una cohorte. 

inicial de s emillas que l.ograron enfrentar con éxit o los 

cambios ambientales ocurridos a lo largo su ciclo vital. La 

dis t ribución espacial de l os adultos de una especie se debe, 

en pr incipio, a la distribución original de las semil l as. En 

última ins tancia, s i n embargo, d i cha distribución ref l eja 

los sitios en los que las c ircunstancias ambientles fueron 

favorables para el establec imient o 

(Sarukhán et a l. 1984) . 

de árboles maduros 

Astrocaryum mexicanum s e distribuye ampl i amente en el 

s otobosque de la selva de Los Tuxt l as (Fi g. 4). Sin embargo, 

e ste estud io mostró un patrón e spacial agregado en sus 

poblaciones juveniles y adu l tas. El grado máxi mo de 

agregación ocurrió a una escala de 25 m2 pero agregaciones a 

la esc ala de 100 m2 fueron también estadisticamente 

signif i c a t ivas. La forma de dispe rs ión de l a s semillas puede 
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ser una posible c ausa de esta agregación. Esta palma produce 

i nfrutescencias que a l madurar t iran los frutos en e l mismo 

l ugar. Hasta el momento no se han encontrado evidencias de 

una dispersión primaria cons ide r ab le de las s emil l as 

(Sarukhán 1978, 1980) si bien parece que peque ños roedores 

dispe rsan secundariame nte algunas semil las (J. Rodriguez, 

com. pers.). Corno consecuencia de ésto las p l ánt ulas ocurren 

de u na mane ra agregada (Sarukhán 1978, 1980) . A una esca l a 

de 600 m2 l a agregación de plántulas es má xima e n cuadros de 

1 X 1 m t a nto en sitios maduros corno en claros aunque en 

claros l a a gregación es aun más marcada (Ma rtinez-Ramos 

datos no publicados) . Esta escala de a gregación es menor a 

aque l la detec t ada en los juveni les y adultos en el presente 

trabaj o. Por lo tanto, otros f actores se encuentran 

i nvo lucrados e n determinar l a agregaci ón en estos últimos 

estadios de vida. 

Una h ipótesis es que l a agregac ión ocurra corno 

cons e c uenc ia de e f ectos demog r áficos relac ionados a l a 

apertura de claros que se produc en e n e l dosel con la ca ida 

de árboles y r amas. Estudios sobre l a dinámica de claros en 

el sitio de estudio ha n mostrado que los claros más 

f recuentes en espacio y tiempo presentan un área menor de 50 

m2 pero ocurren algunos de hast a 400 m2 (Martinez-Ra mos y 

Alvarez-Buylla 1986) . La concordanc i a entre la e scala máxima 

de agregac i ón y el tamaño de los claros podria sugerir que 

la poblac ión de A. mexicanum se ve inf luenciada por el 

proc e so de formación de c lar os. Es ta hipót esis seria 
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correct a si en los claros l os ingresos fueran mayores y/o 

l as muertes menores con res p e c to a l os sitios maduros de la 

s elva . En este trabajo se e ncontró que la tasa de mortalidad 

para p almas que se encuentra n en claros es mayor que para 

aquellas e ncontradas en s i tios maduros. Por esto es más 

probable que una mayor tasa de ingresos pueda ser caus ante 

de esta agregación. Es t as posibilidades se discuten a 

continuación. 

a) Mortalidad 

La tasa de mort a l idad anual estimada en el presente 

estudio para l a poblac ión de adultos (0.74%) es muy cercana 

a aque lla encontrada por Martfne z-Ramos et al. (1988b ) para 

palmas adultas (0.8%) en 6 sit i os permanentes de observación 

de 600 m2 durante un perfodo de 10 años. En este úl t imo 

est udio no se detect aron diferencias entre categorfas de 

edad. Sin embargo, con la información obtenida en las 2 ha 

fue posible dete cta r que aun en la p o blación de adultos 

ocurre una mortalidad diferencial dependiente del tamaño 

(edad) de las palmas. Dentro del estadio reproductivo las 

pa lmas más jóvenes, entre 1.3 y 1.5 m de long i tud del tallo 

y las mayores de 3 m sufren la tasa de mortalidad más 

elevada. 

En particular, la muerte de l as palmas más grandes 

parece deberse a traumas ffsicos, causados por la caida de 

objetos grandes (ramas y árboles) del dosel. Un argumento a 

favor de esta observación es que l a probabilidad que tiene 
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una palma de r e c i bir un golpe aumenta proporcionalmente con 

e l tamaño de la misma. Este patrón se debe a que i) las 

pa lmas de mayor edad han present ado un mayor tiempo de 

expos ición a l a caída de ramas (o árboles) y i i ) a que las 

pa lmas más viejas, cuyas copas se encuentran g e neralmente a 

mayor a l tura, son las que presentan el primer frente de 

choque a la trayectoria de objetos que cae n del dosel. Cerca 

del 3 % de las palmas golpe adas mueren por año a 

consecuenc i a del golpe (Mart ínez-Ramos et a l. 1988a). 

En otros bosques trop i cales se ha encontrado que l a 

caída de árboles y ramas es un factor importante en 

determina r las tasas de mortalidad de algunas especies. Para 

Welfia geor g ii el 46 de las plántul as muertas en un 

período de 8 meses se debe a la caída de objetos del dosel 

en La Estación Biológica La Selva, Costa Rica (Vandermeer, 

1977). Clark y Clark (1987) encontraron , en e l mismo s itio, 

que por lo me nos el 16% de l a mortalidad de plántulas de 

Dypt erix panamensis f u e causada por la caída de ramas, 

fronda s de pa lmas y árboles. I gualmente, entre el 22 y 47 % 

de l as muertes de los j uveniles de la liana Connarus 

turc zanionowii, en la I sla de Barro Co l orado, s e deben a la 

caída de rama s (Aide 1987). En Los Tuxtlas, Veracruz, la 

mayor mortalidad de la palma Chamaedorea tepejilot e se 

concentra en el estad ío de plantulas debido, principa l mente, 

a la ca í da de ramas y objetos del dosel. El 55% de l os 

adultos de esta especie que fueron dob l ados por esta razón , 

murieron (oyama 1990). 
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Pa ra las palmas adu l tas má s jove nes (1.3 a 1 . 5 m de 

longitud de l t allo ) l a probabilidad de sufrir traumas por la 

ca ida de objet os es 50% me nor a aquella que ope ra en los 

adultos más viejos (Fig . 14). Por lo tanto, otros factor e s 

puede n ser c ausant es del p i co de mortal idad observad o en 

e s t e grupo de i ndividuos. 

Se ha sugerido que f a c t ores ambient ales c omo una baja 

disponibilidad l uminica y causa s endógenas, c omo desbalances 

f i siológicos (costos respira torios mayores que ganancias 

fo t osintét icas ) pueden causar l a muerte de pa l mas infantiles 

y juveniles (palmas s i n tronco a p arente sobr e el suelo) 

(Sarukhán et al. 1984, 1985) . En otras especies s e ha 

encot r ado una mayor sobrevivenci a de plántulas en sitios 

i l uminados. Por ejemplo, De Steven y Put z (1984) e ncontraron 

una mayor sobr evivencia de plánt ulas de Dypterix panamens is 

que fue ron t ransp l antadas a claros pequeños que otras 

transp lantadas bajo las copas de otros árboles. Posibl e me nte 

e stos fenómenos pueden actuar también en las palmas jóvenes. 

Los c ambios f i siológ i cos que se presentan con e l inicio de l 

periodo reproductivo (Piñero e t a l. 1982), también pueden 

s er c a usantes de mortal i dad. Quizá aquellos individuos· 

e ncontrados en sit ios con muy poca disponibilidad l umin ica 

muere n al no poder compensar l as nuevas demandas energéticas 

que acarrea la activida d reproduct iva. Los adult os de mayor 

edad y t a l l a p osibleme nte sobreviven debido a que encuentran 

sitios con mejor disponibilidad l uminica (Sarukhán et al. 

19 84) . 
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El e sclar ec i miento de las h ipótesis explicativas de los 

patrones de 

fisiológicos 

reproducción 

mortalidad observados 

experimentales sobre 

demandan 

l os cost os 

estudios 

de la 

y ba l a nces energéticos baj o condiciones 

luminicas extremas . Sin embargo, e n este estudio se e ncontró 

que l a mortal i dad pa ra las palmas adu l t a s es mayor para 

ind i v iduos que se encuentran bajo doseles abiert os y 

s emiabiertos que bajo dos eles c e r rados y semicerrados. Estos 

resultados apoyan la idea de que l a d i námica de f ormac i ón de 

c l aros juega un pape l importante en determinar l as tas a s de 

mortal i dad en la p oblación adult a de As trocaryum mexicanum . 

Las tas a s de mortalidad no se correlacionaron con la 

edad de los parches. Esto se debe , posibleme nte, a que e l 

uso de los tallos de Astrocaryun mexica num para f e char 

edades de claros tiene un bajo poder predictivo de las 

circ unstancia s ambientales cuando los claros f ormados son 

muy pequeños (Martinez-Ramos et al . 1988 a) . Cu ando una rama 

c ae dob lando una so l a palma, el s i tio puede quedar fechado 

c orno un c laro; s in embargo, es probable que este disturbio 

no de lugar a una apertura en el dosel o forme un c laro 

pequeño que puede cerrarse rápidamente por e l crecimi ento 

latera l de copas vec i nas. Asi muchos sitios fechados corno 

clfl r os r ecie ntes son en rea l i dad sitios en los que no se 

present aron los cambios a mbient ales caracteristicos de los 

c l aros gra ndes (> 100 m2). Los c l aros que se forman con más 

f recuenc i a en la selva de Los Tuxtlas son menores de 50 m2 

(Mart inez-Ramos y Al varez-Buylla 1986) . Se puede pensar que 
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este es un problema i mporta nte a l ut i lizar la edad de 

perturbación como indicador de l as cond iciones ambientales 

de un s itio, especialmente cunado la edad de pe rturbación se 

considera puntualmente (el tamafto del c laro no se toma en 

cuenta). Posibl emente a esto se debe el no haber hallada 

n i nguna re lación entre la edad del parche y la altura del 

dosel Para eliminar este probl ema es posible discernir 

entre sit ios fechados con la mi sma edad pero que suf rieron 

los e fectos de la apertura de claros de diferente tamafto. 

Este procedimiento (ver Mart ínez- Ramos et al 1988a) s e 

ap l icará en estudios futuros . 

b) Crec imiento 

Como se mostró por estud ios previos (Piftero et al., 

1984 ; Sarukhán et al., 1984), no se encontraron diferencias 

signif i cativas en el cre c i miento en función de la edad de 

los i nd i v iduos. Sin embargo, la fuerte variación 

interindividual observada en el crecimiento l ongitudinal del 

ta l lo tuvo una fuente de exp l icación en la heterogeneidad 

ambi ental ge nerada por la dinámica de formación de claros. 

En promedio, l as mayores tasas de crecimiento se encotraron 

bajo dose l es semi abiertos y semicerrados, donde 

pres umiblement e exist i eron elevados n iveles de 

d isponibilidad lumínica. Las tasas de crecimiento más bajas 

se encontraron en los doseles cerrados (>32 m de altura) . En 

los s itios abiertos « 15 m de a l tura ) se presentó una tasa 

de crec imiento intermedio que no d if irió de aquel en sitios 
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cerrados. Ya que estos sit ios abi e r tos fueron r ecienteme nte 

formados, e s muy pr obable que el cre c imie nto registrado en 

estos s it i os re f leje más la historia amb i ent al del s i t i o 

ante s de la apertura del claro. En tal c a so debe mos suponer 

que estos sitios se encontr a ban en un est ado cerrado antes 

de l a formación d e l claro. El máximo crecimiento detectado 

en l os sit i os semiabiertos y semi cerrados sería entonces el 

resul t ado del efecto acumulado de c l aros f ormados en afios 

ante riores, probablemente antes del primer c e nso realizado 

en 1982. Martínez-Ramos et al . (1988b) s iguieron el 

crecimeinto de palmas adultas a lo l argo de l proceso de 

c l ausura d e dos claros (30 0 m2). Durante los diez primeros 

afios de este proceso, la tasa de crecimi ento de las palmas 

encontrada s en c l aros fue e l doble de aquel l as encontradas 

en s itios cerrados. sin embargo, a los once años el 

crecimie nto fue estadí sticamente igual en ambos sit ios. 

Transcurr i d o este tiempo la altura del dosel de estos dos 

claros s e ubicaría dentro de l a categoría de s i tio 

semi cerrado, de acuerdo a la cla s if i cac i ón de d osel adoptado 

en este est udio (M. Martínez-Ramos, c omo pers.). 

otros t rabajos de árboles t ropicales tambié n documentan 

grán variación en el crecimi e tnto longitudinal de l os 

indivi duos. El increment o medio en altura, en 810 individuos 

de Chamaedor e a t e peji l ote, f ue e ntr e 6 y 12 cm por a ño. La 

variación individual e n los 4 años de estudio fue de O a 80 

cm (oy ama 1990). En Dypterix panamenisis la variación se 

debió a f actores amient ales , e l crecimiento promedi o en 
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alt rua en 1 año fue 47 cm en s itios abi ertos mientras sólo 

4 cm en sitios maduros (C l ark y Clark 1987). 

La i ndepe ndencia de las tasas de crecimiento y la e dad 

de perturbación puede deberse al bajo poder predictivo de 

los t a llos doblados e n la det erminación de la e dad de 

perturbación en sitios donde la mayoria de l os claros son 

pequeños. 

c ) Reclutamiento 

El rec l utamiento de l as pa lmas juveni les a l a categoria 

d e adult os s e ve caracteristicame nt e inf l uenciado por las 

cond iciones ambientales generadas por l a dinámica de claros. 

Sin embargo , l a respuesta de l os juveniles a dichas 

cond i c iones no es inmediata . Es 2 años después de la 

f ormación de un claro que el ingre so al e s tadio reproduct ivo 

s e inc r eme nta, para dism i nuir 3 años más tarde . 

Qu i zá la mayor disponibilidad de recursos lumi nicos 

durante la fa s e de claro pe rmi t e una mayor acumulación de 

rese rvas que se reflej an en una mayor sobrevivencia en un 

periodo posterior. si l a mortali dad es, efectivamente, 

independ iente de la edad de perturbación, e ntonces esta 

mayor tasa de reclutamiento se debe a una mayor crecimi ento 

de los ind i viduos bajo estas cond iciones. Este estudio 

mostró que bajo doseles abiertos el crecimiento l ongitudina l 

de la palma es mayor que bajo doseles cerrados, lo mismo fue 

encontrado por Martinez -Ramos et a l . (1988b). sin emb a rgo, 
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se requeririan estudios fi s io l ógicos exper i mentales bajo 

condiciones l uminicas extremas para apoyar esta hipótesis. 

d) Fecundidad 

I gual que en trabajos anteriores (Sarukán et a l. 1984 y 

Piñero et a l. 1984) s e e ncontró que la fecund i dad (número de 

inf lores cencias por ind i viduo ) aumenta de una manera 

exponencial con 

aprox imadame nte 

l a edad. Una vez que las pa lmas alcanzan 

3 m de l ongitud del tallo el número de 

inflore~cencias por individuo permanece constante. En este 

estudio se mostró que la f ecundidad aumenta linealmente con 

la a l tura de la copa en la ver t ical del bosque, l o cua l 

sugie re que la fecund i da d está det ermindada, en parte, por 

l a disponibilidad de algunos recursos luminicos. Esto 

implica que los indi v i duos más pequeños o aquellos cuyas 

copas ocupan p osiciones más bajas en el dosel ocupan puntos 

no favora bles en estos recursos y por lo tanto s u fecundidad 

es menor. Este patrón podria ser común para otras e species 

de pa l mas del sotobosque ya que en Chamaedora t epejilote en 

Los Tuxtlas el número de inflores c e ncias producidas por 

indivi duo t ambién está positivamente corre l acionado con su 

altura (Oyama 1990). 

Los componentes reproductivos (la probabilidad de 

r eproducc ión y la fecundidad) parecen estar determinados en 

parte por factores ambienta les (recursos lumi nicos 

p r i nc ipa lmente) y en parte por factores endógenos que actuan 

independ i entemente sobre los individuos de A. mexicanum. La 
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luz pos i b lemente es un componente determ i nante en l a 

probabilidad de reproducción en las palmas más jove nes del 

e stadio adulto. Sin embargo, después de cierta edad (palmas 

mayores de 3 m de longitud del tallo) la capacidad 

r eproductiva está determinada má s por aspectos fisiológ i cos 

ya que, aunque dicha probabilidad es mayor que en las 

categorias de menor edad, es independient e de la estructrua 

del dosel (Fig 16). 

En 

mayores 

mostrado 

general, ambos componentes reproductivos fueron 

bajo ambientes iluminados. otros trabajos han 

los mismos patrones. Por ejemplo, en 5 de 13 

especies de palmas estudiadas en l a Isla de Ba rro Colorado 

e l e f ecto del ambiente luminico se 

probabi lidad de reproducción ya 

expresó en 

que los 

una mayor 

individuos 

repr oductivos se encontraban más frecuentemente de l o 

e s perado al azar en condic i ones abie rtas que los que no 

poseian flores (De Steven e t al. 1987). 

6.2. EFECTO DE LA DENSIDAD SOBRE LA DI NAMICA 

POBLACIONAL DE Astrocaryum mexicanum 

De la misma forma que en otros trabajos (Martinez - Ramos 

1988b), los resultados de e s t e estudio muestran que está 

oper ando una regulación denso-dependiente sobr e la población 

regenerativa de Astrocaryum mexicanum en Los Tuxt l as. El 

incremento neto per cap ita de la población juvenil disminuyó 

al aumentar la densida d de l a pob lac i ón juvenil sin embargo, 

dic ho incremento en la pobl ación juveni l no var i ó 
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sign i f icativamente en re l ación a la densidad de las palmas 

adultas. En un trbajo anterior Martinez-Ramos et al. 

(manuscr ito) no detectaron ninguna relación s i gnificativas 

entre l as tas as de mortalidad de juveniles y el número de 

palmas maduras por sitio. Lo anterior sugiere que la 

sobrevivencia de los juveniles no está estrict amente 

cond i cionada por los regimenes de luz u otros recursos 

impuestos por pa lmas maduras y que otros factores pueden 

afect ar el desempeño de los individuos . Quizá una 

intensificación de la competenc i a por otros recursos 

(pos i b lemente nutrientes minerales) esté ocurriendo. otra 

pos ibilidad e s que la población esté sujeta a la acción 

denso-dependiente de depredadores no detectada en este 

estudi o . Trabajos e xperimentales más detal lados son 

necesarios para entender la natura leza de el o los proces os 

de regul ación al que e stá actua l mente sujeta la población de 

Ast rocaryum mexicanum. 

A nive l de la pobl ación de adultos no se encotraron 

evidendica s de efectos densodependientes en este estudio . En 

otros estud i os (Piñero et a l ., 198 4¡ Sarukhán et al., 1984) 

tampoco se ha reportado ningún efecto denso-dependiente 

discernible en sobrevivencia crecimiento y reproducción de 

palmas adultas. 

otros trabaj os han mostrado evidencias de fenómenos 

denso-dependientes en comunidades tropicales. Por ejemplo, 

en un estudio de un grAn número de especies arboreas en 50 

ha de la Isla de Barro Colorado, Hubbell y Foster (1986b) 
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r e al i zaron regresiones de el número de juveniles vs. el 

número de adultos en diferent es e s calas e s paciales. Sólo las 

dos especies más a bundantes mostraron evidencias de 

me c ani smos reguladores. En un segundo censo en 1985 se 

encontraron efectos conespeclfícos negativos principalmente 

en sobreviviencia y crec i miente entre árboles del dosel 

super i or y medio (Hubbe l l y Foster 1990). 

6.3. DINAMICA POBLACIONAL 

En 1984 P i ñero y colaboradores desarrollaron un modelo 

matr i cial de la dinámica de la población de f1. mexicanum 

inc l uyendo la información de campo recabada durante 6 años 

de e s t udio, en 6 sitos permane ntes de observación de 600 m2 . 

Este mode l o supuso valores demográficos constantes a través 

del t iempo y predijo una tasa promedio anual de crec i miento 

de la pob l aci ón, en condiciones de estabilidad, de 0.46% 

En est udios posteriores, i ncluyendo datos obt enidos 

durante 10 años en los sitio s arriba mencionados se obtuvo 

una t a sa anua l promedio de 1 .2% (Martlnez-Ra mos et al . 

1988b). En ese trabajo también se desa rol l ó u n modelo que 

inc l uyó los c a mbios que suf ren los valores demográficos en 
e 

claros dond e la tasa finita de crecimiento pobla cional anual 

(A) fue 0.989 mie ntras que en los sitios maduros fue 1.014. 

También s e i ncluyó la dinámi ca de apertura y cie rre de 

claros en el dosel . Este modelo predijo una tasa de 

crec i miento de la poblaci ón de 1.1% a nual (Mart i nez-Ramos et 

al. 1988b) . 
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Las tasas finitas de crecimiento anual (A ) para la 

población de A. mexicanum, reportadas en los trabajos antes 

descr i tos, se ca l cularon para un periodo de 8 años (/1. T = 

tas a finita de crecimiento en un tiempo T, T = 8 años). Los 

datos de Piñe ro et al. (1984) predicen un creci miento 

poblacional del 3.7% para este per i odo mientras que los de 

Mart inez-Ramos et al. 1988b predicen un crecimi e nto del 10% 

ó 9.1% si s e incluye la dinámica de f ormación de claros. 

En el presente trabajo obtuvimos un crecimento 

poblacional del 7% y 11% para adultos y juveniles 

respectivamente (9% para ambas poblaciones). si utlizamos 

estos valores como una medida de estimación de los modelos 

hasta ahora desarrollados, suponiendo una estructura e stable 

de edades y errores de muestreo simi l ares, se desprende que: 

a) El periodo de observación es muy importante a l est imar el 

crecimiento poblacional de una e s pecie. Se obtuvo una mejor 

aproximación de la tasa de crecimiento considerando un 

periodo de 10 años (Martinez-Ramos et al. 1988b) que 

cons iderando un periodo de 6 años Piñero et al. (1984) b) 

Para esta especie, el area de estudio no tiene un e fecto 

primordial al calcular dicha tasa en un periodo de 

observación largo. El valor encontrado por Martinez-ramos et 

al. para los 6 sitos de 600 m2 es similar al obt enido en el 

presente estudio en 2 ha c) Al considerar los efectos 

generados por el mosaico de regeneración de l a selva se 

obtuvieron valores similares a aquel los calculados para la 

misma area, en el mismo periodo, s in tomar en cuenta dichos 
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efectos (Martlnez- Ramos et a l. 19988b) . Por lo que es 

neces ario hacer análisis más rigurosos para evaluar la 

contribución de los efectos generados por la dinámica de 

claros en la estimación de tasas de crecimiento poblaciona l . 

Re cientemente, Martlnez-Ramos et al. (manuscrito) 

desarrollaron un nuevo modelo matricial para eva luar e l 

papel de los factores denso-dependientes que detectaron 

a ctuando s obre la pobl ación de juveniles (similares a los 

encontrados en el presente trabajo) y encontraron que el 

tiempo para alcanzar el equil i brio es de 1024 años . Este 

mode lo predice una densidad poblacional en equilibrio 6 

veces mayor que la actual lo cual sugiere una población en 

cre cimento. De hecho, en el presente trabajo se registró, 

pese a la regulación denso-dependiente d e tectada, un 

incremento anual de la pobación de palmas juveniles de 1.3%· 

y de 0.84% para los adultos. 

De acuerdo a lo anterior e l tiempo para que la 

poblac i ón de A. mexica num en el sitio de est udio alcance sus 

dens i dades de equilibrio es muy largo. Este tiempo es 

suficiente para que otros factores limitantes actuen sobre 

la poblac ión. Estos factores pueden ser perturbaciones más 

severas que l as producidas por la dinámica de regeneración 

natura l como tormentas cic l ónicas, terremotos, etc. La s elva 

de Los Tuxtlas puede estar sujeta a estas perturbación por 

su situación geográfica. Nuestro sitio de estudio se 

localiza e n la sierra de Los Tuxtlas cuyo punto más a l to es 

el Vo lcá n San Martín. Se ha r epor t ado como la utl i ma fecha 
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de erupción el año de 1793 (Bongers et a l . 1988). Sin 

embargo, no se ha realizado n i ngún estudio que re l acione 

estos eventos de perturbación a la dinámica poblacional de 

alguna especie en Los Tuxtlas. Aunque en otros bosques 

tropica l es se ha documentado la existencia de perturbaciones 

de este tipo (Webb 1958, Garwood et al. 1979), en muy pocos 

traba j os se ha evaluado el papel de estos eventos en el 

contexto de la dinamica poblaciónal de alguna especie (crow 

1980) . 

6.4. CONSIDERACIONES FI NALES 

En este trabajo se han mostrado evidencias de la acción 

de mecanismos de naturaleza denso-dependiente y denso

independiente actuando sobre la población de A. mexicanum. 

En ot ros trabajos, por ejemplo, el trabajo de Hubbell y 

Foster (1983) en 50 ha en la Is l a de Barro Colorado, Panamá 

se han detectado patrones similares. Los resu l tado de un 

primer censo en 1982 util i zando un enfoque estático 

mostraron evidencias débiles de denso-depende ncia excepto 

para las dos especies más abundantes del dosel. La 

conclusión de este trabajo fue que la mayoria de las 

e s pecies pa recian estar lejos de las dens i dades en las que 

factores denso-dependientes comienzan a actuar y por lo 

tanto e n un estado de desequilibrio (Hubbel1 y Foster 

1986b). Sin embargo, el aná l isis dinámico de un recenso en 

1985 mostró 

fuerte s y 

evidenc ias 

difund idos 

de efect os 

en la 
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(principalmente e n el crecimiento de juveniles) que l as 

detectada s en el primer censo (Hubbel l y Foster 1990). Por 

lo anterior, es importante considerar que un enfoque 

estático puede dar resultados muy diferentes de aquellos 

obtenidos a través de un enfoque dinámico y por lo tanto 

estudios a largo plazo son esenciales e n el entendimiento de 

la dinámica de comunidades de organismos de larga vida. Por 

otro lado, l os fenómenos de ns o-dependientes parece n estar 

actuando en organismos abunda ntes y de amplia distr i bución. 

Sin embargo, en la mayoria de los bosques tropicales hay 

corno en Los Tuxtlas, muy pocas espe cies abundantes y muchas 

e species raras (Hubbell y Fos ter 1987) . Seria muy 

interesante explorar los mecanismos que ma ntienen los 

tamaños poblacionales en estas especies y cuál e s la 

contr ibución de ambas especies en determinar la dinámica de 

la comun idad. 

Fina lmente, este trabajo ha mostrado en lo concerniente 

a la dinámica poblacional de Astrocaryum mexicanum que: 

i) La población de esta palma en el sitio de estudio 

está creciendo actualmente. 

ii ) El proceso de formación de claros produce cambios 

d emográficos en la población. En claros la mortalidad 

fecundidad y reclutamiento se incrementan. Sin embargo la 

dinámica poblacional no responde inmediatamente al efecto de 

los c l aros sino 4 años más tarde. 
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iii) En los Tuxtlas esta pobl ación parece estar 

regulada por factores denso-depend i entes que actuan 

principalmente a nivel de los juveniles. 

Por lo tanto ambas fuerzas denso-independientes y 

dens o-dependientes actuan para determinar la dinámica y 

dens idad poblacional de Astrocaryum me xicanumym en Los 

Tuxtlas. Aún cuando hay evidencias de una regulación denso-

depe ndiente actuando a nivel de los juveni les de A. 

mexicanum esta no parece ser lo suf i cientemente fuerte para 

b 
r ., 

mant e ne r a la po a}c10n en un punto de equilibrio. De hecho 

l a población actual se encuentra a le jada de dicho punto. Es 

pos ibl e que algunos eventos de perturbación a grán e scala 

puedan a lejar de manera recurrente a la pobla ción de sus 

dens idades de equ i librio. 

Para rea l izar una cuantificación de la verdade ra 

contribución de l as fuerzas que tienden a mantener el 

equi l ibrio en la comunidad de árboles en Los Tuxtlas en 

relac i ó n a las fuerzas que lo perturban se requieren 

estudios demográficos rigurosos y de largo plazo. Además 

e stud ios e xperimentales más detallados, asi como un mayor 

conocimiento de la fis i ologia y eco logia de p oblaciones de 

las f ases demográficamente criti cas de las especies. En A. 

mexicanum tal fase parece s e r e l estadio prerreproductivo. 
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