
l 

MEXICO 

SOBREVIVENCIA y CRECIMIENTO DE ARBOLES 

TROPICALES DURANTE LA SUCESION SECUN

DARIA EN LA SELVA LACAN PASo 

BIBLIOTECA 

T E S CINTt O DE t~OL 1 

Que para obtener el Título de 
8 O O G O 

Coof\l lOS,., 

P r e < ~ s e~~ n t a ~ ~ 
~ 
~ 

PEDRO ELOY MENDOZA r;; HERNANDEZ 
FA n N - "lAS 

México, D. F. 1992 



ii 







EJl: RFX'UFRJX) de 

Líchita + 
Raul + 
Alejandro + 
Miguel + 
Tomas + 
Carlos + 
Jorge + 

. . . ClJanto silencio i no i escucllo mJdll 
sólo en ocasiones el correr del tiempo 
qJe de Id lIIdOO del viento juega con /lis esperdJ1ZdS. 
El potro joven que CdbiJlga por /li al/IJiJ 
lid estado inquieto y al borde del ansia. 
SE1ICR no te Vd~ aCOlDpa/faIIe siempre consideraJDe 
un servidor /ltll de la vida, porque vivo estoy p:u-d 
con /li trabajo llegar a Ustedes. 



vi 

().¡iero agradecer a todas aquellas personas del Centro de Investigaciones 

Ecológicas del SUreste (ClES) -de San cristóbal de Las Casas. Oüapas. que de una 

u otra forma participaron y me ayudaron durante t'l desanullo de mi tesis. 

Eh particular. agradezco a mi director de tesis. el Dr. Mario Gonz.Uez Fspinosa y '" 
a su grupo de más cercdOOS colaboradores el Bió1. Nepta11 Raa1rez Marcial. M. en 

C. Pedro Francisco ()Jintana Ascencio y Técn . Miguel Mart1nez loo. por la ayuda 

otorgada. 1\dem6s de ellos. en el trabajo de campo participaron el Biól. Amaury 

M6rquez Gánez. MoHina Diaz Rosado. SoUa I..6pez Olalde. Gabriela Dom1rYJUez 

Vázquez y el IN;!'. Ben De JoN;!'. quien también hizo comentarios pertinentes. Este 

trabajo fue realizado con el apoyo de la Secretar:!a de Programación y Presupuesto 

(a través del subsidio al ClEs y de la beca que este centro me otorgó). por el 

Consejo Nacional de Ciencia y Tecnologia a través del financiamiento al proyecto 

de investigación "Ecolog:ía de la Regeneración de Arboles en H6bitos Fragment.4dos 

de la Selva Lacarx1ona. Oüapas" (P220C(X)R892485) otorgado a M. González Fspinoea. 

El IN;!'. Juan Manuel Mauricio Legu1'zamo (Delegado de la SEnJE en Q'liapas) y el 

Arqlgo. Carlos Silva nhoads (Director del Centro Regional del INAH en O'liapas). 

amablemente facilitaron el uso de instalaciones a su cargo en San Javier y 

Bo~. respectivamente . 

De manera especial agradezco a Fernando Carri 110 ArrecIa por su amistad y 

apoyo. Asimismo. agradezco al Lic. Salvador Meza D:íaz por sus útiles asesor1as en 

aspectos estad1'sticos y de computo. No puedo pasar por alto la ayuda y 

st.V}erencias del Dr. Arturo Gánez-Pompa. A la Dr. Silvia PUrata Velarde. quien 

aceptó amablemente ser mi asesora interna . p,gradezco de igtldl manera dI Dr . 

Carlos R. V6Zquez Yanes la revisión de este trabajo. y asimismo a la M. en C. 

Irene Pisonty Earuch y a la B1'ol. Ma Tereso Valverde Valdés por 5U5 comentarios 

al texto. 





CONTENl OO 

RE3t.JMEN 

1 . I N1IDOOCCION 

11. ANI"ECEDENrES • . . . .•.... . ...•...... •... .. . .•. .... ...... • •....• . ..•.••••. 

v iii 

1 

3 

1. SUces i ón securdaria ..... . ...... .... ... .. ..... . ...... . ...... . ........ 3 

2. Mecanismos de la sucesión secundaria . ..... .................. .... . ... 4 

3. Crecimiento y sobrevivencia de 6rboles tropicales durante la sucesión 

secundaria ..... . ............ . ..................... . ...... . ..... . •.... 5 

A, Crecimiento.. . ...... . ... . .. . ...... . ......... .... . ...... . ......... 5 

B. Sobrevivencia ..... . ...... . ...... . ...... . ...... . ....... . .......... 7 

C. Vecindario inmediato... ... . ..... . . ...... . ... ... . ...... .. . .. .. .... 7 

111. OaJEI'IVCS ••.........••.•.•.....•... ..••....... ... . ••...•••..••••.••.• 8 

ni. HIPOI'ESIS . .. •.... . .....• . ................... . .............. . .....•.•.• ~ 

V. AREA DE ES'lUDIO . . ••....•••.••.••....• . ................••....•.... • .••.• 9 

VI. MA1EUALES '{ MEI'OIX:S ••• . ••••.. • •••.. • • • •• ...•••...•• .• • .•• • •••.•••.••• 10 

1. Elección de rodales o sitios ..... . ...... . ...... . ...... . ............. 10 

2. Especies estudiadas ...................... . ...... . ...... . ...... . . . .. . 13 

3. Marcaje y mapeo de pl6ntulas y juveniles arbóreos ................... 19 

4. Variables evaluadas en plantas .......... . ...... . ............. . ...... 19 

A. Plc1ntulas ...... . ....• .. ..... . . . ....... .. .... ...... . ...........•.. 19 

B. Juveni les . ...... . ..... . ..................... . .................... 20 

5. Evaluación de luz . ...... . ............. . ............ . . ... .. . . ... . • ... 20 

6 . An4lisis ............ .... . . ...... . ...... . ................... . ...... .. 21 

A. PI6ntulas ......................... . ...... . ...... . ................ 21 

B. Juveni les . . .... .. .... . - . . .. .. - . . ... __ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .. 22 



='VlAJ,$W\;;:J ••••••••••••••••• "'.,. ................... . 

30 

53 



INDlCE DE ctJ'J\m)S 

Cuadro 1. Aburdancia relativa de las especies del veciooario inmediato (%l a los 

juveni les arbóreos en tres coMiciones suces i onales. Se incluyen solamente las 

15 espec ies más abundantes. En el Apéndice 1 se muestra la abundancia de todas 

las especies encontradas como vecinas de los juveniles arbóreos estudiados. 

ACA - acahual arbóreo. S4M - selva medianamente madura y SMA - selva madura. 

ERAL Q Brosi/IJU/IJ alicastnJ/lJ, CAER - Calo¡;/lyl1U/IJ brasiliense. CASP ~ Cdlo¡;/lylllJ1D 

sp .• DEAR - DeniropéilldX arboreus, GIJGl. - Gl1dred glabra, GUSP - GUarea sp .• 

POAR - Poulsenia éiIl1Jdt.J, PRCO a ProtiU/IJ copal y OOFU- CUararibed fl.lllebris. 

28 

Cuadro 2. Valores iniciales (media ± error estándar) para t odas las especie y 

coMiciones serales de cada una de las variables evaluadas en plántulas « de 

50 cm de altura). AAR - acahual arb..Istivo . ACA - acahual arbóreo, SMM - selva 

medianamente madura, SMA - selva madura, N - tamaflo de muestra y UIG -

lon;itud de la hoja más grande. 

40 

OJadro 3. Resultados de los an41isis de covarianza sobre la tasa. de incremento 

mensual de (A) d.a.b ., (Bl altura, (e) cobertura, (Dl lon;itud de la hoja lII4s 

grande, (El número de hojas y (F) número de ramas de plántulas de 12 especies 

arbóreas en cuatro condiciones sucesionales. Las especies con número de 

muestra menor de 10 iooividuos. fueron incluidos en los análisis por jusgar 

importante su participación en los mismos, esto es lo que se refiere aqu1 caDO 

un diseflo no balanceado. 

42 





él 

y 



, ......... , 33 





Fig . 7a. DistribL!c1'.)fl de cl l Clme t r os de 1<:'3 venfl08 Cl juv'~n:ilei' c~'" Guarea sp. en 

tres condic iones sucesionales SMA = Se l va madura. S1I¡M = Se l va mediar,amerlte 

madura y ACA = Acahual arbóreo . 

.. 37 

Fig . 7b. Distribución de l a distancia de vecinos a les juveniles de Guarea sp. en 

tres condiciones sucesionales SMA = Selva madura . SMM = Selva medianamente 

madura y ACA = Acahual arbóreo . 

. .. . . . .... . . . . . . ..... . . .. . .. .. .. . . . . . ..... .. . . .• ... ... 37 

Fig . Sa . Distriblci6n de diámetro:s de le"$ vecioo..3 a juveniies de l..'dlo¡::IJyl1um 

brasiliense en tres condiciones sucesionales SMA = Selva madura. SMM = Selva 

medianamente madura y ACA = Acahual arbóreo . 

38 

Fig. Sb. Distriruci6n de l a distd.'1-::::a de vecincs a los J\Neniles de Cd l o¡::IJyllum 

brasiliense en tres condiciones sucesionales SMA = Selva madura. SMM '" Selva 

medianamente madura y ACA = Acahual arbóre<.' . 

.... .. .... ..... .. ..... ....... ..... 38 

Fig. 9a . Distrib.lci6n de diámetros de los vecinos a juvenHes de GUan;>d glabra en 

Acahua l . arbóreo E ACA . 

. . . .. •. . .•. . • . . . . . ....... . . .. .... . •... .... .. .. . .. . .. . 39 

Fig. 9b. Distriruci6n de la distar~ia de vecinos a los juveniles de GUarea glabra 

en Acahual arbóreo mACA . 

. ... . . • .... .. •.•. . . . ........ .. .............. ... 39 

Fig . 10. Tasa mensual de incremento en diámetro a la base de l tallo (d.a.b.J de 

plántulas . BRAL '" Brosimum dlicastrum. BR5P = Brosimum sp .. BlSI m Jl.Jrsera 

sifllt:Jl1.lba. ~ - Cc.lophyJlum bra,:¡ilú:n.se , C1SP - ~lvphyJ1UJ1l $p •• CUOE -







En el área de Lacanjá-<:hansayab , en la zona de amortiguamiento de la 

Reserva de la Biósfera Montes Azules. al NE de Chiapas . es posible observar llild 

variedad de etapas de la sucesión secundaria como resul tado de la amplia 

deforestaci6n de selvas altas y medianas perenni folias . Un aprovechamient o 

silvi cola compatible con la conservaci6n de los recursos naturales en esta regi 6n 

requiere del conocimiento sobre la respuesta de las especies de intel~ económico 

en diferentes etapas de la sucesión foresta l . 

En este estudio se evaluó la sobrevivencia y el crecimiento de plántulas y 

juveniles de a lgunas especies arbóreas dominantes (un minimo de 10 individuos por 

especie) en siti06 replicados de (1) acahual arb.Istivo, (2) acahual arbóreo , (3 ) 

selva medianamente madura. y (4) selva madura . Las especies incluyen: Gudrea 

glabra. Derriropiif1dX arboreus. SpoIrlias lDOIIlbin. Cupania dentata. DialiU/11 

guianense, Cdlo¡:ilyllU/11 sp .. J3rceil1JU/1J alicastrum. llJrsera silDdl'Uba. OJararibea 

funebris. Cdlo¡;i¡yl1/JJ1J brasiliense. Poulsenia MI1Jata. Guarea sp . y Pseudolmedia 

sp. En los irnividuos (50 cm de altura) "plántulas" se registró: diámetro a la 

base del t allo (d.a.b.) . altura. cobertura. número de hojas. longitud de la hoja 

m6.s graroe y número de ramas. En 106 individuos (>1 m de altura y <5 cm de 

d.a.p.) "juveniles" se registró el diámetro a un metro de altura (d.a.m.). Se 

marcaron pennanentemente ambos tipos de individu06. además de indagar la posible 

relación (efectos competitivos) con su vecindario inmediato. El vecindario de los 

juveniles se caracterizó con la identidad especifica. la distancia y el tamaf'io de 

los cuatro vecinos m6.s cercanos al individuo marcado. dentro de un radio de 3 m. 

Se compararon las tasas de incremento de las variables evaluadas. a justadas con 

los valores iniciales e indice de veci ndario como covariables después de un 

periodo de 10-12 meses entre especies y etapas sucesionales . 





l. ImIDDUCCION 

Anualmente se alteran en el mundo más de 10 millones de hectáreas de se lvas 

t ropicales, lo que pone en riesgo e l funcionamiento y conservación de estos 

ecosistemas. La mayor parte de las selvas se encuentran en paises en vias de 

desarrollo, lo que compl ica aún más su conservación y manejo (Mauricio Legu:!zamo 

et al. 1985, Erown y Lugo 1990). México, yen especial el sureste del pais, se ha 

visto enwel to en tal problemática, y en las últimas tres décadas varios estados 

de esta región han transformado aceleradamente su entorno natural debido a la 

intensa actividad del hombre . A tal grado ha llegado el deterioro que hoy en d1a 

sólo Clüapas, Campeche, Q..¡intana Roo, Tabasco y VeracnJZ. conservan remanentes de 

vegetación al ta pt'rennifolia (Gómez-Pcmpa et al. 1987). En Clliapas se conserva 

aún en la parte noreste una de las regiones de gran diversidad biótica conocida 

como la Selva Lacamona, con una extensión original de más de dos millones de 

hectáreas (Lobato Gonz.!lez 198L Mauricio Leguízamo et al. 1985) . 

El Gobierno Mexicano ha propuesto algunas alternativas de conservación en 

la región lacan::!.ona (Lobato Gonz.! lez 198L Mauricio Leguizamo et ajo 1985) que 

incluyen la creación en 1978, mediant e Decreto Presidencial. de la Reserva 

Integral de la Biósfera Montes Azules (RIB-IA). que compreooe cerca de 330.000 ha 

(Lobato González 1981). La RIRQ. fue creada para delimitar un área núcleo dorde 

s610 se permiten actividades muy controladas y no destructivas como el ecoturismo 

y la investigación científica, además de un área de amortiguamiento doooe se 

permiten algunos asentamientos humanos y ciertas actividades productivas. Dentro 

de los limites de la RUMA se conserva uno de los mayores relictos de selvas 

altas y medianas perennifolias y subperennifo l ias de Chiapas y México. No 

~bstante los esfuerzos de protección que se han llevado a efecto en la zona, no 

ha s ido posible detener completamente l os procesos no planificados que son 

comunes en el trópi co húmedo mexicano. En la transformación de los ecosistelDdB de 



la Selva Lacarrlona. que en algunas áreas ha caUSddo daf'l:lS irreversibles . han 

participado la deforestación (propiciada en gran medida por los intereses de la 

ganader:ía extensiva) , la inmigración geflP.rada en parte oor los proyectos 

anárquicos de desarrollo , y en menor medida la apl icaci,~n de sistemas 

tradicionales de cultivo. que no consideran la vocación de los terrenos y 

propician cambios en el ambiente debido a la llamada "agricultura caminante" 

(Mauricio Legu:ízamo et <21 . 1985, Gómez-Pompa et dI. 1985, Balbea 1991) . 

La canunidad de Lacanjá-Q¡ansayab es uno de los tres mayores asent amientos 

lacarrlones que se establecieron en la zona de amortiguamiento de la RIBolA . Debido 

a la act ividad de los pobladores (agri cul t ura nómada . ganader1a extensiva . corte 

selectivo de madera. recolección de "xate" Gldllldedored spp .. entre otros ) . se ha 

gener ado ah:! W1 mosaico de vegetación securxiaria que incluye comiciones 

sucesionales jóvenes, intermedias y maduras. intercaladas con pequenas mil pas 

para autoconsulOO, plantaciones diversificadas y pastizales imucidos por quemas 

anuales. 

De estos ecosistemas los árboles son los integrantes más notorios de la 

selva. Por sus caracter:!sticas anat6micas y ciclo de vida ofrecen una gran 

variedad de recursos y hábitats tanto a especies animales como vegetales 

(Terborgh 1985, Ki~ 1990). Una comuni dad arbolada puede mantener por más t iempo 

Y en aqui librio dinámico una gran cantidad de relaciones bi6ticas y abióticas con 

los demás elementos del ecosistema. incluido el hombre (Lovejoy et <21. 1983) . 

Aunque W1 área arbolada es frecuentemente sometida a disturbios drásticos tanto 

naturales como irducidos. el restablecimiento de áreas arboladas extensas. aún si 

no son sucesionalmente maduras, contriruir:ía a la conservación de los recursce en 

la RIEMA y SU5 6reas contiguas . 

Como fase inicial de W1 proyecto más amplio. diset'lado para rea l izarse en el plazo 

de 4-5 atIos. relativo a la regeneración natural de árboles en Mbitas 
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fragment ados y que pudieran manejarse con planes silvicolas en el mediano plazo, 

en este estudio se planteó una de las preguntas JII4s element4les y de 

irdis pensable resPuesta: ¿Cómo crecen y sobreviven las plc!ntulas y juveniles de 

algunas especies arbóreas dominantes del dosel en diferentes fases de la sucesi6n 

securdaria? El estooio comprerdió la evaluación de algwlas variables indicadoras 

de crecimiento en "plc!ntulas" y "juveniles" de especies arb6ieas de interis en 

cuatro cordiciones sucesionales durante un período de 10-12 meses. Loe términos 

pl6.ntula y juvenil. no son utilizados en este trabajo desde el punto de vista 

morfológico, los estudios ecológicos utilizan estos terminos sin definirlos, sólo 

para dar una idea del estadio de una planta joven con o sin cotiledones (Fenner 

1987) . 

II. AtmX:EDENIE3 

1. 9..tcesi6n Securdaria 

La primera teoría formal de la sucesión ecológica fue propuesta por 

Clements (1916), quien consideró que el fen6meno es un proceso direccional del 

desarrollo de la comunidad vegetal que comprerde cambios en su diversidad y 

composición florística . y que culmina en una etapa estable denominada "clímax". 

Sin embargo, los cambios en la diversidad biológica de un ecosistema no sólo se 

deben a lo que puede ob3ervarse a nivel comunitario. Gleason (1927) propuso que 

los cambios a nivel irdividual como (tasas de crecimiento. tasas de 

sobrevivencia, competencia por espacio, luz, nutrientes, entre otros) determinan 

en gran medida el rumbo de la sucesi6n y esos cambios pueden traer como resultado 

uno u otro tipo de vegetación aparent emente estable. 

D.Jrante varias décadas estas dos teorías han sido la base para tratar de 

comprerder el fenómeno de la. sucesión (McIntosh 1981) . Sin embargo, durante este 

tiempo se han dado aportaciones relevantes. Tal es la hipótesis de l a 



"composición flor:(stica inicial y el relevo flor1stico" (E'qler 1954), que sefldla 

que la sucesión seClJl'"daria es muy heterogénea, deperde de la composición y 

estructura vegetal del sitio, y del banco de semillas, adamas de las coooiciones 

ambientales del lugar . En aJ'!os recientes se han tomado como punto de partida las 

revisiones de Drory Y Nisbet (1973) y Comell y Slatyer (1977) para la iniagaci6n 

experimental de los mecanismos de reemplazo de las especies durante l a sucesión 

(Clark 1990). 

2. Mecanismos de la 5\J.cesión Securx1aria. 

Los organismos generalmente mantienen complejas interacciones con los 

factores bióticos y abióticos del ambiente . Las interacciones entre los 

iooividuos de las especies coexistentes han sido la base para proponer los 

mecanismos de reemplazo de las especies en una comunidad determinada (E'qler 1954, 

Drory Y Nisbet 1973, Connell y Slatyer 1977). Estos últimos autores propusieron 

tres mecanismos de reemplazo conocidos como los modelos de facilitación, 

tolerancia y de inhibición. 

El mecanismo de facilitación se refiere a que una especie (o grupo de 

especies) modifica las coooiciones bióticas y abióticas durante su cic lo de vida, 

de manera que el h<1bitat se welve crecientemente desfavorable a ella al tiempo 

que permite la entrada a otra u otras especies. reconocidas como tardías 

sucesionalmente. Por ejemplo. Yeaton (1978) menciona que el arb..tsto Larred 

tridentata propicia que en el sitio se establezca Opuntia leptocaulis . o en los 

casos de interacción pastizales y vegetación leflosa. Estas últimas , a su vez, 

ser6n desplazadas durante la sucesión mediante un mecanismo similar al que 

permi tió su arribo a la cOllL1nidad . 

Bajo el mecanismo de tolerancia la secuencia de reemplazo que se observa 

durante la sucesión se debe en parte a las estrategias adaptativas que cada 

especie posee y que le permite resistir y competir bajo condiciones ambienta les 
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cambiant es . Tales condiciones propician que los recursos sean m.1s o menos 

limitant es para las especies que prevalec ian anteriormente (p. ej. disminución de 

algunos nutrientes, luz o humedad, incremento de algún elemento tóxico. etc.). 

Las especies ~ tolerantes a las nuevas condiciones terminarán por reempl~ 

(principalmente por eliminaci6n competiti va) a las menos tolerantes. 

El mecanismo de inhibición se da cuarxl.o una especie o grupo de especies 

afectan directamente a otras, ya sea por fen6menos alelopiiticos (Rice y Westoby 

1982), por disminución de luz y/o nutrientes (Bazzaz 1983). sombra cal.lfRldA por el 

dosel (Augspuger 1984) , o algún otro fen6meno que dete~a ó limite el 

crecimiento de la 6 las especies afectadas. lo que provoca el reemplazo de estos 

individuos por las especies "inhibidoras" o por especies ~ tolerantes. Este 

proceso puede ser un caso especial del mecanismo de tolerancia. 

Los mecanismos de reemplazo arriba seflalados han sido motivo de critica y 

revisión por Peet y O1ristensen (1980) Pickett y White (1985) y por Pickett et 

al. (1987), quienes arguyen que pueden ser múltiples y simult6neos los 

mecanismos que determinan la distriruci6n y aOOndancia de una especie durante la 

sucesión secundAria. 

3. Crecimiento y Solrevivencia de Arboles Tropicales ~te la !bcesión 

Secundaria. 

A. Crecimiento. 

Los principios del crecimiento de una planta son en su mayor1a fisiológicos 

(fotos1ntesis, respiración, translocación, etc.). No o.b:Itante, estoS procesos 

pueden enmarcarse en un ámbito ecológico a l ser afectados por las cordiciones 

climáticas de cada ecosistema. ecofisiologta del crecimiento, (Daniel et 41. 

1982. King 1990, Primack et al. 1985, 1\Jrner 1990). Algunos factores ambientales 

que pueden afectar el crecimiento de una planta son la humedad (Augspurger 1984). 



la radiación solar (Denslow 1980a, Pearcy 1983), el cic lo de nutrientes (Fenner 

1987), Y los disturbios naturales (Brokaw 19B5a), entre otros. As1, cada sitio 

tendrá una dinámica de regeneración de su flora en relación oon las condiciones 

ambientales (Gill y Marks 1991). Para el caso concreto de la regeneración de 

árboles tropicales, l3rckaw (1985b) propone dos tipos de árboles diferenciados por 

sus caracteristicas de crecimiento durante el proceso de regeneración de claros 

naturales: 

1. Las especies arb6reas pioneras (ó demamantes de luz), son 

principalmente colonizadoras de sitios perturbados y sus semillas con frecuencia 

presentan latencia que les permite pennanecer en el banco de semillas hasta que 

sea estimulada. su germinación por el aumento y calidad de luz (Vázquez-Yanes 

1980, G6mez-Pompa et ajo 1985), 6 por fluctuaciones de temperatura (Vé1zquez-Yanes 

y Orozco-5egovia 1982, 198~). Con frecuencia tienen una acelerada tasa de· 

crecimiento durante los primeros a1'!os (SWaine et al. 1987). Acumulan poca 

biomasa. por lo que se dice que sus tejidos son "ecológicamente econ6micos" (Uhl 

et al. 1982). Sl ciclo de vida o edad reproductiva puede ser corto (pioneras de 

4-10 a1'!os de vida). o relativamente largo (pioneras de 15-30 anos de vida). 

2 . Las especies prilD!lrias o (tolerantes a la sombra). germinan y se 

establecen bajo el dosel cerrado de la selva y mantienen suprimido su crecimiento 

("fenómeno de supresión del crecimiento"). hasta la fOl1lldción de un área abierta 

(claro) que les permita crecer y completar su ciclo de vida. Acumulan mayor 

cantidad de biomasa y su ciclo de vida. oscila entre los 30 y más de 50 anos 

(Whitmore 1982, Bazzaz 1983). Guevara (1986) menciona que es posible observar 

otro tipo de clasificaci6n de las especies que se regeneran en las selvas 

tropicales de México. 
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B. Sobrevivencia. 

Las comunidades vegetales no son permanentes a través del tiempo: siempre 

existe cambio en el nÚlllero de especies y dP.' iooividuos dentro de ellas (LarY] y 

Knight 1983. 'lUrner 1990). La sobre"ivP.'ncia de los irdividuos de una especie 

depende de su capacidad para resistir los cambi~3 bióticos y abióticos del 

ambiente. En una comunidad vegetal frecuentemente la mortalidad es ocasionada por 

fenómenos climáticos como sequía. huracanes. deslaves. i01.ll'rlaciones. etc. (White 

1979. Foster 1988. Streng et dI. 1989). Sin P.'mbargo. las etapas de plántula y 

juveni 1 de l as especies arbóreas se ven mayormente afectada.~ por fenóltenos 

físicos como caída de 6rboles y ramas (Brokaw 1985a • Martínez-Ramos 1985. 

Liebennan et dI. 1985. Clark y Clark 1989). otros riesgos de muerte son 

ocasionados por actividad bi6tica. herbivoría . enfermedades. parasitismo y 

depredación (Augspurger 1984. Denslow 1987) . La tasa de mortalidad en las etapas 

tempranas del crecimiento es alta y puede ser diferente para cada sitio y especie 

(Bazzaz y Pickett 1980. Augspurger y Kelly 1984. Brokaw 1987. Liebennan et al. 

1985. Denslow 1987. Liebennan y Lieberman 1987). 

C. Vecindario Inmediato 

El vecindario inmediato de una planta es difícil de limitar deb:do a que no 

hay bordes precisos para las interacciones entre los onJanismos . Fenner (1987) 

propone que el vecindario es el conjunto de iooividuos de la misma o diferente 

especie alrededor de una planta cualquiera. Las características como (densidad. 

tamano. utilización de recursos etc) y la composición florística del vecindario 

inmediato a una planta determinan Leo;¡ etecto:o' y l"espuestas de las interaciones 

entre todos 1,.)S elementos del vecir..i ,ll'io (Wein"r 1902. <",,- ,ldberg 1987. Miller y 

Werner 1987. Aarszen 1989. McConnaughay y BdZ2d~ 1990. Paca 1 a y Sil arder 1990) . 
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V. ARFA DE ES'lUDIO 

El estudio se realizó en el área de Lacanjá--chansayab y Bonampak. dentro de 

la zona de amortiguamiento de la Reserva Integral de la Biósfera ~ntes Azules 

(RIB4Al. en la región de la Selva Lacarx1ona. Clliapas (Mapas 1 Y 2) . Los rodales 

estudiados se localizaron todos en terreros planos o ligeramente omulados de la 

porción norte de la planicie aluvial del río Lacanjá. a una altitud de 400-475 

msnm. entre los 900 42' Y 91° 24' de longitud oeste . y los 16° 31' Y 17° 03 ' de 

latitud [lOrte. 

El clima regional es cálido húmedo (Amw"ig) . con régimen de lluvias en 

verano. y oscilación ténnica de 5.4 OC. el mes md.s cálido se presenta antes del 

solsti,cio de verano (García 1988). La temperatura media anual es de 25-26 OC Y la 

precipitación anual promedio es de 180(}-2000 mm . 

El sustrato geológico de la región lo constituyen series paralelas de 

conglomerados fOl1llddos de calizas y areniscas. Los suelos son clasificados como 

renizinas negras. con alta proporción de arcilla y baja capacidad de intercambio 

catiónico (Anónimo 1974). 

Se ha considerado que la vegetación original más extemida en la llanura 

aluvial correspoooe a selva alta perennifolia (Mirarda 1961. Miranda y Hernániez 

X. 1963. Meave del Castillo 1990). aunque son igualmente comunes los elementos 

más propios de selvas medianas perennifolias e inclusive subperennifolias 

(Calz.¡¡da y Valdivia 1979, Q.¡intana-Ascencio et al. 1990) . Los mayores árboles de 

la llanJr'a aluvial del río Lacanjá alcanzan alturas de 4(}-50 m. 

Algunos elementos arbóreos del dosel superior de estas selvas son 

Swietenia IDdcro¡;t¡ylld (caoba o p\..ll"iá). Termilldlia d/1ldZO/'1ia (canshán o canolté). 

GA1ttc:ria ~la (corcho negro o ijkl».t) . Licania platyp.lS (zapote de mico o 

itzampiL Pouterid Sdpotd (zapote mamey). BrasiI1lUJll dlicastnII1l (ramón u osh). 

Di4UU/D guian<:l1SC (guapaque), Ceim pentand.n1 (ceiba). PithecellobiUIIJ arboreUIIJ 



• 

Mapa. 1. Ubicaci&n: gMgrát'ica del área de e:studio;: 

_ Reserva Integr¡:>.l de la Bio:::fera.:· ~(mtes Az'-lles. 
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(frijolillo ) , Poulsenia armata (carne de pescado) y C'dJo¡iJyllUI1J brasiliense 

(leche ma.rja o bari ). En e l estrato arbóreo medio se encuentran t).¡araribe<! 

funebris (majaz) , ProtiUI1J copaJ (copalillo). CymbopetaJUI1J perriuJiflortlI1l 

(orejuelo) , Nectarrlra ambigens (laurel ) y Pseudolmedia oxy¡::/lyllarid (mamba). En 

las muy variadas comunidades securrlarias que se generan al abardonarse la 

agri cultura de milpa bajo el sistema tradicional de roza-tumba~ema, predaninan 

las especies arbóreas de maderas blandas tales como: Hel iocarp.;s donneJ J-smithi i 

(majagua o jolotzinL Cecropia obtusifolia (guarumboL Trichospen!1U/D mexicam 

(majagua) y 0cIll"aDa ldgopJS (balsa) . En selvas medianamente maduras. o en claros 

ViejOS \.le selvas maduras , participan en el dosel superior Sporxiias lDOIIlbin (jobo), 

auserl!! simaruba (chacáh) y Schizolobium parahyb.Jm (guanacaste) (Mirarrld y 

Hemández X. 1963, Pennington y Sarukhán 1968, Meave de l Castillo 1990, Olintana

Ascencio et dI . 1990) . 

VI. MAmIALES y MEI'OOOS 

1. Elección de rodales o sitios 

Se eligieron dos sitios como repeticione3 de cada una de las siguientes 

condiciones sueesionales arboladas (asociaciones) : (1) acahUdI arbJstivo. (2) 

acahUal arbóreo. (3) selva medianamente madura y (4) selva madura . Ule criterios 

seguidos para diferenciar estas comunidades fueron la canposicion flor:1stica y el 

diámetro de los individuos. adem;§s de las consideraciones siguientes: 

i . AcMlual arrustivo. Corresponde a la comunidad que se establece entre 2-7 at'Ios 

después del abaOOono de la (¡ltima milpa bajo el sistema tradicional de 

cultivo roza-tumba~ema (Matioos y Nigh 1980) ; generalmente tienen una 

extensión menor de una hectárea. Las especies dominantes son arhJstos del 

género Piper. y se encuentran también juveniles de especies arbóreas tales 

como TrichospermU/D mexicana. Heliocarp.;s donnell-smithii. Cecropü, 
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obtusi folia. , 7rellld micriUlthd. SteIlllDddenid donnell-smithii. Hampea mexicand . 

Spordias llIOlIlbin y Ochroald lagop..lS. que son típi cas colonizadoras de áreas 

abiertas (Calzada y Valdivia 1979, Quintana-Ascencio et dl . 1990) Y 

ampliamente reconocidas como pioneras en l a sucesión securrlaria de la sel va 

(Pennirl]ton y SarukMn 1968) . Estos roda les son frecuentes sobre caminos. 

en áreas habitadas o cerca de corrientes de agua , de tal manera que pueden 

tener un alto aporte de luz durante el día. La humedad relativa es alta en 

época de lluvias, pero en época de secas puede ser limitante. adelMs de 

provocarse compactación y grietas en el sue lo. Presentan alta densidad de 

imividuos herbáce<lS y arbJstivos, y pocos ctrboles de lMs de 10 m. Los 

principales riesgos de muerte para las plántulas y juveniles arbóreos en 

estos rodales son aquellos asociados con usos tradicionales (recolección de 

lena, pisoteo, pastoreo, aclareos con machete etc.), sequia y 

ensombrecimiento durante el proceso de la sucesión. 

ii. Acahual arbóreo. Correspome a la comunidad que se puede identificar entre 

los 6 y 12 anos o 1Ms, después del abarxiono de la úl tima milpa, en la 

región de Lacanjá-Bonampak. También tienen extensiones generalmente menores 

de una hect:6rea . Son comunidades con un dosel lMs cerrado, con dominancia 

de especies reconocidas como pioneras tard:!as (p . ej. B.lrserd simarubd, 

Spotrlid5 J1IOI1lbin, SchizolobiU/IJ parahybJ.m, Derdl-op3IIdX drlx1reus. Q.¡pania 

dentdtal. Con respecto al acahual arbJstivo las comiciones ambientales 

cambian debido a que el aporte lumínico baja, la humedad relativa aumenta y 

esta puede ser muy alta en época de lluvias. La presencia de imividuos 

herbáceos docrece y aumenta la de individuos arbJstivos y arbóreos de lMs 

de 10 m de altura y 15 cm de diámetro a la altura del pecho (d .a .p .). 

Debido a la alta densidad. a la humedad y poca luz, puede favorecerse la 

muerte de plántulas y juveniles arbóreos por herbivorfa y enfermedades 
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(Augspurger 1984. Lieberman y Lieberman 1987). Estos rodales son 

frecuentemente utilizados para la recolección de lefla y para establecer 

siembras de temporal mediante el sistema tradicional de cultivo de roza

tumba-quema (Nations y Nigh 1980) . Las caracteristicas del sustrato 

provocadas por la historia de uso de los sitios, propicia probablemente las 

diferencias fisonómicas de un acahual arbóreo de Lacanj~ y el acahual 

arbóreo de la trecha de Bonampak. 

iii . Selva medianamente madura. Son canunidades con una edad de ~3O atice, o 

m6s, después del abardono de la última milpa . Estos sitios en la regi6n de 

Lacanj.!-Bonampak estan relativamente alejados de las <1reas pobladl!s. Las 

especies del dosel pueden alcanzar los 25-30 m de altura pero d.a.p. meOOl'" 

de 75 cm. El aporte de luz es bajo en general, aunque los claros del doeel 

penDiten entradas temporales de rayos de luz que se filtran hasta el suelo. 

La composición flor:ística juega un papel detenDinante en el crecimiento y 

sobrevivencia de pl6ntulas y juveniles arbóreos. debido al efecto de 

veciroario (Goldberg 1987. Swaine et al. 1987) . La ca1da de 6rbol~ y ~ 

detenDina la diMmica de claros del sitio. La. herbivoría. el parasitismo y 

las enfenDedades pueden aumentar debido a la calidad de los tejidos y la 

humedad (elark 1990. Oyama y MeOOOZd 1990). Los disturbios m6s frecuentes 

en estas comunidades arboladas incluyen el corte selectivo de madera. la 

recolección de lena y de xate (C1lamaedarea spp.). Los disturbios naturales 

son frecuentes en época de lluvias y de fuertes vientos (nortes). 

iv. Selva madura. Corresponde a los rodales menos perturbados en la regi6n. Son 

comunidades en las que es dificil o imposible identificar los efectos de 

ciclos agr1colas realizad06 en el pasado. as1 como distiNJUir los claros 

producidos en forma natural de aquellos proVOC'.dd06 por la tala selectiva de 

grandes Mboles. Presentan un dosel muy cerrado y alto ya que las especies 
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dominantes pueden alcanzar hasta 4~50 m de altura y d.a .p. mayores de 1 m. 

La ablndancia y desan-ollo de lianas y epifitas son máximos . La luz 

disponible a nivel del suelo es generalmente escasa, pero ocurre la 

penetración lateral y por claros del dosel . E<3tacionalmente se observan 

ablrxiantes plMltulas de las especies del dosel. La humedad es muy alta por 

lo que se favorece la descomposición y ataque de frutos, semillas y 

plMltulas (Augspurger y Kelly 1984) . 

2. Especies estudiadas 

Se eligi6 un pequef'lo número de especies arbóreas con base en los siguientes 

criterios : (1) ocurrencia de ab..IJñantes plMltulas y/o juveniles en todas o la 

mayoría de las condiciones sucesionales anteriormente descritas; (2) conocimiento 

local o disponible en la li teratura respecto a su uso potencial como recurso 

maderable u otros en la región; (3) conocimiento local o disponible en la 

literatura respecto a su valor como indicadora de condiciones sucesionales. La 

siguiente descripción de las especies elegidas se ha extra ido de Pennirgton y 

Sarukh6n (1968) Y Barajas et al. (1979). 

Brc;siIDU/D alicast.ru/D Sw. KlRACEAE 

ArOOl de hasta 40 m de altura y d.a.p. de hasta 1.5 m. con tronco erecto y 

contrafuertes grarxies; copa piramidal y densa. Corteza externa lisa o 

escamosa en piezas grandes y cuadradas; la interna de color crema 

amarillento. fibrosa a granulada. con abundante exudado lechoso. 

ligeramente dulce; albJra color crema a pardo amarilla. SU distriruci6n en 

México es amplia y es un elemento dominante de selvas altas y medianas 

perennifolias y subperennifolias , así como subcdducifolias. desde el nivel 

del mar hasta los 800 m. Se encuentra desde el sur de Tamaulipas hasta 
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Den:i.n>panax arboreus (L.) Plancho & Decne. 

Arbo 1 de hasta 25 m de altura y 70 cm de d. a. p.. con tronco erecto. copa 

irregular y densa . Corteza externa lisa en imividuos jóvenes y liger8lllente 

escamosa en adultos; ab.Irv:1antes lenticelas suberificadas y prominentes. 

Corteza interna de color crema claro que cambia a pardo verdoso. filroea. 

con olor fragante y sabor dulce; la alblra es color crema claro o crema 

amarillento. Es de amplia distriruci6n desde los (0-1500 msnm) en la 

vertiente del golfo de México. y desde el sur de Tamaulipas hasta Oliapas, 

Y en la vertiente del Pacifico desde Sinalca hasta Oliapas. Forma parte de 

selvas primarias o secumarias altas perennifolias y sullperennifolias. e 

incluso caducifolias . Crece en suelos :ígneos o calcáreos bien drenados. 9J 

madera. de bella apariencia. se usa en la fabricaci6n de chapas y madera 

terciada y en el recubrimiento de interiores. 

Dial iUlll guianense (Aubl. ) Sandw. 

Arbol de hasta 45 m de altura y d.a. p . de hasta 1.5 m. de tronco recto con 

contrafuertes al tos de 19ados y retorcidos en la base: copa redorx1edda. 

Corteza externa de apariencia lisa. con numerosas lenticelas morenas 

dispuestas en hileras transversales y longitudinales. La corteza interna es 

de color crema claro que cambia a moreno pardusco. fibrosa. liger8lllente 

dulce: alblra de color crema muy claro . Su distriruci6n en México va desde 

el nivel del mar hasta los 400 m y desde Veracruz hasta el sur de Tabasco y 

norte de Oliapas . Es especie codominante típica de selvas altas 

perennifolias sobre suelos profumos de origen calcáreo, en áreas bien 

drenadas y de topografía omulada. Su madera es muy dun\ y pesada. y 

resistente al ataque de insectos . Se usa para durmientes de ferrocarril o 

en la construcción de puentes . pi500 o herramient as agr:!colél5 y es útil en 



construcciones marinas . Su dur4men (tiene alto contenido de sí l ice ) seria 

muy adecuado para usos que requieren poco aserri0 como vigas. muelles. 

pilotes y postes . El fruto tiene sabor semejante al tamarindo y puede 

comerse maduro, fresco o en bebidas refrescantes . 

6lJ4rea glMJr'a Vahl. 

Arbol de hasta 30 m de altura y d.a.p . de hasta 50 cm. con tronco rect o. 

contrafuertes pequeflos y copa irregular. Corteza externa marcadamente 

fisurada y ligerament e escamosa; la int erna es de color crema rosado . 

f i brosa, fragante, sabor resinoso; albura color crema o amarillent o . Se 

encuentra en México desde el norte de Puebla y Veracruz hasta e l sur de 

Tabasco y el norte de Chiapas. además de la parte más húmeda de la cuenca 

del río Balsas. Forma parte del estrato medio o superior de se lvas 

perennifolias. medianas subperennifol i as y subcaducifo1 ias sobre sue los 

calcáreos o.. ígneos. Su madera es usada para muebles, gabinetes, chapas y en 

la construci6n. Su madera es bella, dura y de peso mediano. características 

que pueden aprovecharse para sustitui r al cedro y la caoba en muchos usos. 

Poulsenia anD/Ita (Miq.) Standl. 

Arbol de hasta 25 m de altura y hasta 60 cm de d.a .p .. con tronco 

generalmente erecto, ocasionalment e acanalado, con copa irregular o 

redondeada, densa. Corteza externa finamente fisurada, la interna blanca 

que cambia a pardo rojiza, muy fibrosa, con exudado blanco cremoso o 

rosado. Albura amarilla o crema clara. madera suave, potencialmente 

ut ilizable . Se encuentra en la vertiente del golfo de México. desde la 

región de Los Thxtlas (Veracruz) hasta el NE de Chiapas (zona lAcandona l , y 

en la vertiente del Pacifico desde Oaxaca hasta Chiapas . Forma parte de 



selvas altas o medianas perennifol i as y subperennifolias sobre suelos 

calcáreos metamórficos en climas Af o Am entre los 300-500 msnm. 

Proti U/D copal (Schlecht . & Cham.) ErxJl . 

2 1 

Arbol de hasta 20 m y d .a .p . de hasta 40 cm, con tronco recto con ramas 

ascernentes, copa piramidal o irregular . Corteza externa lisa; la interna 

es de color rosa o parda que cambia a parduzca , exudado resinoso incoloro 

que se oxida y se vuelve lechoso, alrura blanca o amarilla o amarillo 

clara. Se distrib.lye en México desde el sur de TdIIldulipas hasta la 

peninsula de Yucatan . FOl'1IIa parte del estrato medio de selvas medianas 

perennifolias o subperenifolias sobre suelos calrereos. someros y de roen 

drenaje. SU madera se usa en la fabricaci6n de matY;1OS para herramientas. 

para postes de casas y su resina es usada en ceremonias religiosas. 

OJ,araribeiJ fune1ris (Llave) Vischer 

Arbol de hasta 25 ID Y d.a.p . de hasta 60 cm, con tronco erecto. copa 

in-egular y ramificación monopódica. Corteza externa lisa en irnividuoe 

jóvenes y escamosa en adultos . que se desprerne facilmente en tiras largas; 

presenta lenticelas morenas. circulares . Corteza interna fibrosa con sabor 

agridulce; albura de color amarillento y olor fragante . Se distribuye en la 

vertiente del golfo de México desde el norte de Puebla y Veracruz hasta 

Chiapas y en la vertiente del Pacifico en Chiapas . Forma parte de selvas 

altas y medianas perennifolias y subperennifolias sobre suelos calizos y 

fuertes pernientes. generalmente en zonas muy húmedas y en corniciones 

cerradas como cariadas o cerros. Su madera. suave y 1 igero s e ha recomerxiado 

para recubrimientos de interiores. para centros de madera contrachapada y 



empaques. En Qliapas.se usa para fabricar utensilios de cocina y como 

aromatizante de bebidas como el pozol . 
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SporrJias J1JOIDbin L . ANACARDIACEAE 

Arbol de hasta 20 m de altura y d.a.p. de hasta 90 cm, con tronco recto o 

cónico, a veces con chupones; copa redondeada. Corteza externa fisurada, 

con costillas escamosas; en individuos jóvenes se presentan numerosas 

protuberancias gruesas y redondeadas . La corteza interna es de color rosado 

intenso , granulosa, laminada, con exudado bldnquecino pegajoso, 

astrin:]ente; alb.Jra de color crema claro. Especie C.JlllÚn en la vegetación 

seCl.ll"X1dria de selvas altas o medianas perennifolias y subperennifolias. Se 

distriruye en toda la zona cálido húmeda de México desde el nivel del mar 

hasta los 1200 m. &1 madera suave es de fácil aserrio y secado, pero se le 

atrib.1yen pobres cualidades de torneado y pulido; se utiliza en la 

fabricación de herramientas agricolas. &1 fruto es comestible cuarxl.o 

maduro. Pennin:;¡-ton y Sarukhán (1968) Y Barajas et al. (1979) . 

3. Mdrcaje y mapeo de plc1ntulas y juveniles arbóreos. 

Se incluyeron en este estudio "plc1ntulas" y "juveniles" con base en los 

si9Uientes criterios; 

(1) "Plc1ntulas" fueron aquellos individuos con una altura menor -de 50 

cm al momento de ser incluidos en la muestra. 

(2) "Juveniles" fueron aquellos individuos de más de 1 m de altura y 

menos de 5 cm de diámetro a la altura del pecho (d.a.p.) . Se eligieron de 

manera aleatoria un m1nimo de 10 y un máxi mo de 40 plnntulas o juvenile5 de cada 



especie en cada una de las dos repeticiones de las cuatro condiciones 

sucesionales . En los casos en que no fue posible cumplir con este número mínimo 

de individuos se completó la muestra en otro sitio que tuviera características 

simi lares. Cada individuo fue marcado con una etiqueta plástica numerada y se 

registró su posición relativa en un mapa de la porción del rodal utilizada, no se 

tomo el criterio del área mínima para obtener la muestra. s610 se tenia cuidado 

en no pasar de una condición a otra al hlscar los irrlividuos de interés . 

4. Variables evaluadas en las plantas . 

A. Plántulas. Para cada individuo menor de 50 cm incluido en la muestra se 

evaluaron al inicio y final del estudio (un intervalo de 10-12 meses) las 

siguientes variables indicadoras de tamat'lo y crecimiento de la parte aerea: 

(1) diámetro a la base del tallo (d .a.b .). medido con vernier de plástico 

hasta una aproximación de 1 mm ; (2) altura hasta el centímetro más cercano, 

(3) cobertura. obtenida con la medición al centímetro más cercano de los 

mayores diámetros transversales del conjunto de sus hojas , (4) número de 

hojas; (5) número de ramas ; y (6) longitud de la hoja más grarK1e al 

cent:ímetro más cercano. 

B. Juveni les. Para cada irK1ividuo juvenil incluido en la muestra se obtuvo con 

vernier y aproximación de 1 mm. al inicio y final del estudio . el promedio 

de dos lect uras transversales del diámetro a la altura de un metro 

(d .a.m . ) . Sobre la corteza se marcó con pintura irK1eleble la altura precisa 

de la lectura inicial. Para cada individuo se evaluó el vecindari o 

inmediato con el r egistro de la espeCIe . la distancia y el d.a .p. de los 

cuatro vecinos más cercanos incluidos dentro de un radio de 300 cm . 



5. Evaluación de luz. 

Se utilizó un ceptómetro tipo CEP , marca Delta- T Devices/Decagon. para 

obtener , a l nivel del suelo en cada condición sucesional. lecturas del porcentaje 

de motas de luz (suntlecks microarmstro~/cm:;'/segl y de luz fotosintéticamente 

activa (PAR; 660-730 nanómetrosl . para determinar las comiciones luminicas de 

los cuatro estadios sucesionales. Las lecturas se efectuaron en la epoca de 

secas , dome se supuso que existiria el máXimo de apertura del dosel (abril y 

mayo 1 , y sólo parcialmente se obtuvieron lecturas en el inicio de la epoca de 

lluvias (julio a octubrel. Se obtuvo un promedio a partir de 30--40 lecturas 

registradas a cada 5 m, a intervalos de una hora desde las 10 AM hasta las 2 PM. 

6 . Análisis. 

Se capturó la información en una microcomputadora Acer 1100SX con el uso 

del paquete Lotus , previo a su análisIs estadístico con el paquete Statgraphics . 

Los procedimientos de anál i sis se definieron de ~a siguiente manera: 

A. Plántu las. Se calculó la tasa mensual de incremento (r, expresada como 

porcentaj e) de las variables altura . cobertura, lo~itud de la hoja más 

grarde. d.a.b .. número de hojas y número de ramas con base en la siguiente 

ecuación: 

r ~ [ln(Xd Xt l l/t 

donde Xi es el valor inicial de la variable en cuestión. Xr es el valor 

final y t es la duración del período de estudio en meses (Wilson y Tilman 

1991 ) . Se aplicó la transformación logaritmica (In) a estas variables para 

obtener una mejor aproximación a los supuestos de análisis estadísticos 

paramétricos según recomiendan Steel y Torrie (1981) . El análisis de las 
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variables en las 11 especies estudiadas , aun que no contaran con un número 

de muestra mayor de 10 irrlividuos , se llevó a cabo mediante un an4lisis de 

covarianza con dos criterios de c lasificación (corrlición sucesional y 

especie ) , y con los valores iniciales (X.t) respectivos como covariables 

(Steel y Torrie 1981). Cuando el análisis resul tó significativo al 0.05 % 

se procedió a realizar pruebas de comparación múltiple de TUkey (Steel y 

Torrie 1981) . En algunos irrlividuos sobre todo en d.a.b. y altura se 

registraron tasas negativas de incremento atrib..iibles a posibles erTOreS de 

medición. Las otras variables indicadoras de crecimiento. cobertura. 

lorYJitud de la hoja mas grarrle , número de ramas y número de hojas. las 

tasas negativas son respuestas de las plantas. al perder hojas. perder 

ramas, etc. Estos datos no fueron incluidos en nill1Úll tipo de an4lisis. 

La sobrevivencia de las plántulas fue evaluada con una prueba de G (Zar 

1984) . 

B. Juveniles. Se calculó la tasa mensual de incremento del d .a . lIl. con base en la 

ecuación arriba iooiC<1da . Sólo se incluyeron en el análisis aquellas 

especies que tuvieron un rumero de muestra mayor de 10 iooividuos por 

repetición. y que por lo menos estuvieran representadas en dos condiciones 

sucesionales . La variable resultante fue sometida a un an41isis de 

Covarianza en un diseno con dos criterios de clasificación (corrlici6n y 

especie). con el d .a .m. inicial y un 100ice de vecirrlario como covariables 

(Steel y Torrie 198L) . Para cada irrlividuo juvenil 6rbóreo el 100ice de 

vecirrlario se obtuvo CO!IlO el logaritmo natural del promedio del tamatlo de 

sus cuo.tro vecinos más cercanos. dividido entre el logaritmo natural del 

promedio de su distancia al juvenil . Se realizaron pruebas de comparación 

múltiple de TUkey si el valor de la F resultante tenía asociada una P<0.05 
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arbóreos en tres condiciones. acl!hual arbóreo . selva medianamente madura y selva 

madura aparece en el Apéndice 1. Se encontraron 118 especies arbJstivas o 

arbóreas como vecinos m.1s cercanos a los juveni les arbóreos en las cuatro 

condiciones sucesionales. El cuadro 1 presenta la abJndancia relativa de las 15 

especies más frecuentemente encontradas como vecinos . (No se incluye información 

relativa a las repeticiones de acahual arbJst i vo debido a que fueron daf!a.dds por 

personas ajenas al proyecto . ) 

En la condición de selva madura se encontró un total de 45 especies como 

vecinas. de las cuales Rinorea aff . guatemalensis fue la especie más 

frecuentemente asociada a los individuos arbóreos de ~ sp . (52%) . 

{lIdraribea funebris (40%). Calo¡hylll./J1J brasilense (35%). Ib"Ceillll./J1J alicastrwn 

(29%) y Poulsenia dllIIata (18%) . Por su parte . el vecino más frecuente de Proti um 

copal en la comición de selva madura fue la palma arbJstiva C1Idmdedorea ernesti

augustii (32%) . 

En la comunidad de selva medianamente madura se encontró un total 49 

especies 'entre los cuatro vecinos más cercanos a los juveniles arbóreos (Apéndice 

1) . También en esta condición Rirorea aff . guatemalensis fue la especie vecina 

con los valores más altos asociada a los juveniles de Cdlo¡hylll./J1J sp. (56%). 

()JM'aribea funebris (46%) . 6Wrea sp . (44%). Protium copal (36%) . Brreilllum 

aliCdStrum (32%) y Dendropanax arboreus <23%) (CUddro 1). 

La mayar riqueza de especies en el vecindario imediato se encontró en la 

cordición de acahuo.l arWreo . dome::le reqÍ::ltraron h0!3ta 71 ~peci~ O!3ociada5 (1 

los juveni les arbóreos (Apérdice 1). 
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Las siguientes especies , Guared g ldhrd (55%) , Cdlo¡Y!yllUID brasil iense (29% ) 

y ~rrlropand;v: arroreus (22%) en esta corrlición tuvieron como vecinos más 

frecuentes a irrlividuos conespecHicos . Rinored aff . guate1Ddlensis se mantuvo 

como el vecioo más común de Guarea sp. (28%) y de Brosil11UID alicastrtJl11 (25%), el 

cual también tuvo a 6Uared gldhra como vecino más común (25%) . Sin embargo. las 

frecuencias más altas alcanzadas por Rinored aff. guate11Jdlensis en el acahual 

fueron aproximadamente la mitad de aquellas registradas en las dos corrliciones de 

selva (CUadro 1). 

La dis trib..ición de los dii1metros a la altura de la base (d.a.b.) de los 

irrlividuos del vecirrlario a los juveniles arbóreos estudiadoo se muestra en las 

Figs. 1a-9a. En general . las clases diamétricas más representadas entre loo 

vecinos fueron las de 0.7-5.1 cm. Por otro lado. la distrib..ición de la distancia 

de los vecinos con respecto a los jUveniles marcados se muestra en las Figs. lb-

9b. En general. se encontró que las distancias juvenil-vecino más frecuentemente 

encontradas en el acahual arbóreo estuvieron entre 8 y 120 cm (p . ej. Figs. 3b. 

5b Y 7b). En la coroición de selva medianamente madura las distancias más 

frecuentes se encontraron entre 90 y 130 cm (p. ej. 4b) mientras que en la selva 

madura se encontraron en clases de distancia mayores a 100 cm (p. ej. Fig. 5b Y 

7b). Solamente en las coroiciones selva medianamente JIIaChno"a y selva madura se 

encontraron. ocasionalmente, vecinos más cercanos a los juveniles a distancias 

mayores de 200 cm. 

2. Crecimiento. 

A. Plántulas. 

El Cuadro 2 presenta la media ± error estándar de todas las variables y 

especies al inicio del estudi o en las cordiciones sucesionales evaluadas. El 

Cuadro 3 muestra los resultados de los análisis de covarianza efectuados sobre 
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Fig. 2a. Distribución de diámetros de lOS vecinos 
a juveniles de Calophyllum sp. en dos cond!cior.es 
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Flg. 6a. DlatrlbuclOn de dlémetros de 108 vecinos a 
a Juveniles de Broslmum allcastrum en tres 

condicione. auce8ionalea 

_SMA .SMM [=-:-:J ACA 

]~ll Jl~ lllllitJnL ~,_ 
0.1 0.6 1.6 6.1 f5.1 

Cl •••• dlamétrlco (cm) 

FIg. lb. Ol.trlbuclón de l. dl.tanela de veclnoe a lo. 
juvenil .. de Broatmum a11ca.trum en tres 

condicione. auc .. Ion .... 

_ SMA _ SMM r--=:J ACA 

• 110 100 100 lOO HO 

Cl •••• do dl.tancla (om) 

10.1 

100 



30 

21 

20 

~ 11 

10 

I 

O 

20 

11 

~ 10 

0.1 
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Cuadre 2. Scn~!!".'J3=~6r. • 

.......... -- ...... -- - --'--.. -----------.. - .. - ..... _--_ ... _---- .. --------- .. _------.. -_ ........ _-----........ ---- ...... ------ .. -- .. --_ ... --_ ..... - .. -----

~.a. b. altl!ra CO~frtu'¿ LHM~ Nú~e~ o Ht ,re 

Especie (a I (Ci ) (CI'! (CI' de ~Dja! d! ruas 

_ .. _-_ .. __ .. _ .... - ... _-- ..... .... -

Cupania d,n!ata AAR 23 0.5 !. . 09 Jé !. 1474 ~ "0 21 !. 2.5 11 !. 1 !. 0.1 

ACA 26 0.5.! .C~ 4~ = 1m! 399 2~ .! 3.~ 11 .! 2! 0.6 

S~~ 0.2.! .02 ¡O .! 202 .: 44 9 ! 1.3 6 ! ! ~ 0.1 

DendroDanlX arbareus AAR 22 0.8 !. . 10 83 ! 8 :607 ::. 2E5 33 !. 1.6 3: ! 1 , O. ¡ 

ACA 1.1 .! .15 8~ ~ 1& 3007.: 912 30 .! 2. Q 3ü! 10 1 ! 0.2 

S"~ 10 1.1 + . 15 85 ! 1~ 2767 1 é~4 3e ! 2.7 18 ! • 1 • Q.2 

Ditliu. guianense ACA 16 0.2 !. . 0! 15 !. 111 . 15 9 !. 0.4 S !. 1 1: O. ·) -

6uaru sp. AAR 14 0.3 !. .05 19 !. 478: 58 15 !. 1.4 e !. 1 !. 0.0 

ACA 3e 0.5.! .O~ 45 .! 1939.! m 2j .1 2.3 9 .! 1 .! O. G 

S~" 50 0.3 ! .03 28 ! m! 151 ! 7 .! 1.4 7 ! ! .! r . ~) 

Pr~tiul c~pal ACA 28 0.7 !. • Q3 63 !. 2440 !. 292 31 !. 1.8 E !. 1 !. 0.0 

S"" 13 0.5 ! .06 51 ! 1310.! 283 24.! 1.5 7 .! ! .!U 

Pseudol"djj sp. S"" 16 0.3 !. .02 31 ! 384 ! 47 15 ! 0.6 6 !. 1 !. 0.1 

SpDndia~ .a.bin AAR 39 0.5 !. .03 36 !. 4 10S6 !. 265 19 : 1.4 9 !. 1 1 ! 0.1 

-----_.--- -------.. ------_. -- --_. ------------_ . . - ... . ....... - ..... - ..... __ .... -_ .................. - ...... - .. _ ....... -_ .. _ ...... -............... ----- .... _--
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Cuadro 3. Continuación. 

F\Jente 

de variación 

(e) Cobertura 

Covariable 

Cordición 

Repetición 

Especie 

Interacciones 

Res idua l 

Total 

SUma de 

Cuadrados g. 1 . 

0 .0473178 1 

0.0420668 3 

0.0000202 1 

0 . 1290690 11 

0.0385653 

0 .8608269 360 

1.1184672 376 

(D) Lorgi tud de la hoja más grande 

Covariab le 0.0051509 1 

Cordición 0.0072401 3 

Repetición 0.0022111 1 

Especie 0.0291803 11 

Int eracciones 0.0096998 

Residual 0.1891946 360 

Total 0.2426768 376 

(E) Número de hojas 

Covariable 0.0105423 1 

Coooición 0.0152919 3 

Repetición 0.0008769 1 

Especie 0.1416044 11 

Interacciones 0.0005750 

Residual 0.5476884 360 

Total 0 .7154289 ~6 

Cuadrados 

medios 

0.0473178 

0.0140223 

0.0000202 

0. 0117335 

0 .0023912 

0. 0051509 

0.0024134 

0.0022111 

0 .0026528 

0 .0000525 

0.0105423 

0.0050973 

0.0008769 

0. 0128'731 

0.0015214 

F 

19 .79 .0001 

5 .86 .0006 

0.01 .9278 

4.91 .0001 

9.80 .0019 

4.59 .0036 

4.21 .0410 

5.04 .0001 

6.93 .0088 

3.35 .0192 

0.58 .4563 

8.46 .0001 
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las variables evaluadas en l as plántulas . El CUadro 4 presenta los resul tados de 

las pruebas de comparación múltiple de Tukey por especie e~ectuados sobre las 

: ''"medias de las variables . 

La tasa de incremento en d .a.b . fue significativamente afectada por la 

covariable d.a .b . inicial y por la coooici-ón sucesional y por la especie (Cuadro 

3 . Al . Una prueba a posteriori de comparación múltiple de Tukey iooicó que la 

tasa mensual de al.ll'lento en el d.a.b. de las plántulas en las condiciones de s e lva 

madura (1.07 ± 0.31%, media ± error estáooar) , acahual arbóreo (1.47 ± 0 . 18%) y 

selva medianamente madura (2.07 ± 0 .39%) fueron similares entre si pero menores 

(P<0.05 ) que la del acahual arbustivo (4. 97.± 0 .83%) . Sólo &!rsera sim~ y 

DerrlropalldX arboreus most raron cierta tendencia hacia tasas mayores que el resto 

de las especies (Cuadro 4 . A; Figs . 10 y 12). 

La tasa de incremento en altura fue afectada por la covariable a ltura 

inicial, la coooiciÓD sucesional y la especie (Cuadro 3. B). La prueba de 

comparación múltiple mostró que la tasa mensual de incremento en al tura para la 

selva madura (0.84.± 0 . 31%), selva medianamente madura (1.02 ± 0.11%) yacahual 

arbóreo (1.41 ± 0.10%) fueron muy semejantes, y únicamente fueron diferentes 

(P<0 .05l la coooición acahual arbustivo (4.57 ± 0.53%). En cuanto a las especies . 

sólo a.rn:rera sillldl'l.lba y Derrlropanax arboreus mostraron valores relativame:1te 

altos. con respecto a las demás especies que formaron un grupo muy semejante 

(CUadro 4. B; Figs . 11 Y 12). 

La tasa de incremento mensual en cobertura fue afectada por la cobertura 

i niciaL por la condición seral y por la especie (Cuadro 3. C). La prueba de 

comparación múl tipl e de Tukey mostró grupos homógeneos entre las coooiciones de 

selva madura (0 . 62 ± 0.77%) , acahual arbóreo (1 . 92 ± 0 .33%) y selva medianamente 

madura (2.53 ± 0 .44%) . Sólo el acahua l arbustivo fue diferente (P< O.05) de las 

condiciones anteriores (5 .48 ± 1 . 26%). En el Cuadro 4. C y Fig . 12, se mue5tra 
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CUadro 4. Medias (valor superior) y ~rror estándar (valor inferior). 

expresada en porcentaje . para las especies ordenadas según los 

resultados de las pruebas de comparación múltiple de Tukey para las 

tasas mensuales de incremento en los cuatro estadios serales. en (A) 

d . a .b . • (B) altura . (C) cobertura. (D) longitud de la hoja más 

gran::ie. (E) número de hojas y (F) número de ramas . En las úl timas dos 

variables valores los negativos de las medias significan reducción 

neta durante el período de eva luación. ERAL - BrosilDUlD alicastrum. 

BRSP - BrosilDum sp . • rusI - Rlrserd sillldl1.lba. CABR - Calo¡ñyl1um 

brasiliense. CASP - Calo¡ñyl1/J1l sp .• CUDE - OJpmia dentata. DEm -

DerrtropmdX d/:OOreus. DIGU - Didlium guianense . GUSP - 6l.larea sp .• 

PRCO - Protium copal. PSSP - Pseudolmedia sp . y SPMJ - SpordiM 

lIlODlbin. Las medias conectadas por la misma 1 ínea no son diferentes 

con una P<0.05 . 

(A) d .a.b . 

SPMJ msP CAER PRCO CASP CUDE DIGU ERAL PSSP GUSP DEAR rusI 
0 .39 0.62 1.06 1.12 1.41 1.67 1.83 2 .06 2 .44 2.67 5 .54 5.57 
0.81 0 .68 0.25 0.32 0.94 0 .96 0.81 0 .39 0 .67 0.49 1.19 0 .92 

(B) Altura 

msP DIGU CASP GUSP PSSP ERAL SPMO CAER PRCO CUDE DEAR rusI 
0.54 0.66 1.00 1.07 1.11 1.21 1.23 1.28 l.4S 1.66 4.55 7.fJ7 

0.81 0 . 22 0 . 20 0.15 0.45 0 . 20 0.30 0.13 0.33 0 . 26 0 .79 0 .79 
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que existió semejanza entre algunas especies. aquel las doroe coincid .. n las 

lineas. aunque también se mostró cierta heterogeneidad. con los mayol"eS valores 

par"a lA.Jrseri!J slman.lb3. Dendropanax drJx>reus. t1.Jpanid dentatd y BroslmU/D 

al icastlWlJ. 

La tasa de incremento mensui!Jl en la longitud de la hoja más grande fue 

afect ada significativamente por la covariable . por la condición sucesional. la 

repetición y por la especie (Cuadro 3. Dl. La prueba de comparación múltiple de 

1\Jkey mostrÓ que la selva madura (O.66.± 0.24% ) . selva medianamente m¿ldura (0.91 

± 0 .17%) yacahual ".rMreo (1. 24 ± 0 .20%) formaron ur. grupo hom~geneo. y sL~ l o 

acahual arbustivo fue diferente (P<0 .051 de las anteriores (2 .52 ± 0 .20%) . (Fig . 

12) . En cuanto a las especies. el Cuadro 4. D. muestra que existieron grupos 

semejantes. pero también diferentes entre ellos. con los mayores valores para 

JlJrserd s lIlldl'Ubd. Cupanid dentatd. Derrlropanax ar.ooreus y Guan.'a sp. (Fíg. 12) . 

La tasa de incremento mensual en el nÚlIlero de hojas fue afectada por la 

covariable. la condición sucesional y la especie (Cuadro 3 . El . Aunque se 

encontró efecto de condici~1 (F3 • 360 - 3.35. P D 0.0192). la prueba de 

comparación múltiple de 1\Jkey. no mostró diferencias entre selva medianamente 

madura (0.50 ± 0 .28%), acahua l arbóreo (0 .56 ± 0.31%) selva madura (1 .25 ± 

0.55%). yacahual arb..tstivo (1.69 .± 1.05%) . En el Cuadro 4. E . Y la Fig. 12 . se 

muestra que existió un grupo formado por DendroJXJnax arboreus. BrosimUlIl 

alicastlWlJ, lA.Jrserd sill1d1"Ub:l. Fh>tiUlIl copal. BrosimU/D sp . . Cdlo¡;t¡yllU/D 

brasiliense, Calo¡;t¡yllUID sp. y Pseuldol medid sp ., que presenta.Y'Qn los mayores 

valores en la tasa mensual de incremento de hojas . Spxrlias membin. DialiU/D 

guianense. CUp31lia dentatd y Gua.rea sp. mostraron tasas negat i vas durante e l 

período de evaluaci6n. 

La tasa de increment o mensui!Jl en el n~ro de rOJlld5 sólo fue afp.ctada por 

la covariable y por la. especie (Cuadro 3 . F ) . La prueba de comparación múl tiple 





Cuadro 5 . Valores iniciales (media + error estand ar' ) de 

todas las especie y en tres condici ones serales . pa ra el 

di6metro a un metro de altura en juveniles (> de 1 m de 

altura. < de 5 cm de d.a.p. ). AAR - acahual arbustivo. ACA 

- acahual arbóreo. SMM - selva med ianamente madura. SMA -

selva madura. N - tamaflo de muestra . En el análisis sólo 

se incluyeron aquellas especies que tuvieron tamaflos de 

muestra mayores a 10 individuos. 

Especies N d. a .m. 
------------- ------------ ------- -----

Brosimum dl icastrum ACA 16 0 .66 ± 0.13 
SMM 23 1. 25 ± 0 . 16 
SMA 14 1. 04 ± 0 . 18 

Calophyl lum brasi 1 iense ACA 26 0. 83 ± 0. 11 
SMA 20 0 . 54 ± 0 . 06 

Ca lophyllum sp . SMM 13 2 . 36 ± 0.48 
SMA 5 2.22 ± 0 .33 

Dendropanax arboreus AAR 29 1.59 ± 0 .21 
ACA 21 1.02 ± 0.15 
SMM 15 1.07 ± 0 .14 

Guarea sp. AAR 12 1.65 ± 0.23 
ACA 22 1. 05 .± 0 . 21 
SMM 40 1. 30 .± 0.11 
SMA 27 1.53 .± 0.18 

Protium copal ACA 25 0.83 ± 0 . 12 
SMM 17 0.94 .± 0 .18 
SMA 12 1.12 ± 0 . 22 

Poulsenia armata SMM 15 1. 90 ± 0.32 
SMA 11 2 . 18 .± 0.34 

Quararibea funebris ACA 5 1. 76 ± 0 . 56 
SMM 14 2.78 ± 0.33 
SMA 10 2.96 ± 0 . 36 

Spondids mombin AAR 30 1.54 :t 0.11 
------------------------------------------------_. _----------
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3. Sobrevivencia. 

A. Plántulas . 

La sobrevivencia de plántulas se evaluó durante el periodo de agosto

octubre de 1990 a julio de 1991. Durante ese tiempo se encontraron diferencias 

significativas entre las condiciones sucesionales (G - 15 .5, g.l. - 2, P<O.OOOl; 

ZAr 1984) . La mayor sobrevivencia se oreervó en el acahual arrustivo (82%) 

segui do de la selva medianamente madura (62't) y la menor en selva madura (55%) . 

(Por disturbio ajeno al proyecto solamente se pudo disponer de una repetición de 

selva madura.) . 

El porcent aje de sobrevivencia de plántulas varió de 60% en lA?rriropandX dl-ooreus 

en selva medianamente madura a un 95% en Calo{hyllUJ1l brasiliense en acahual 

arbóreo Fig . 15. No se encontraron diferencias significativas de sobrevivencia 

entre especies en acahual arbóreo (G - 13.3, g.l. - 9, P>O .10), se lva 

medianamente madura (G a 6.4, g. l . - 6, P>O .25) O selva madura (G = 3 .2. g . l. -

5, P>O.90) . 

B. Juveniles. 

Con la excepción de .Pn:.>tiUJ1l co¡:». l en selva madura (86%). la sobrevivencia 

de juveniles arbóreos no fue menor al 94% para el resto de las especies en 

cualquier condición sucesional. No se efectuó ninguna prueba estadística para 

confirmar esta tendencia. 

4. lJ.¡z fotosintéticamente activa. 

La Fig. 16a-d . muestra los valores promedio por hora de radiación 

fotosintéticamente activa (PAR) y porcentaje de motas de luz (sunflec~ . al 

nivel del suelo, obtenidos de las 10:00 d las 14:00 horas en cuatro condiciones 

sucesi onales los días 18 y 19 qe abri 1 de 1991. 
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DISCUSION 

l. Composic ión floristica y estruct ura de l vec indario. 

La zona de Lacanjá--('hansayab y BonaJr.pak ha estado e>''Puesta a m'J.l tiples 

factores de disturbio humano sev~ro (extracción de madera. ganaderla extensiva , 

asentamientos humanos. uso tradicional del sue lo y ot~). lo que ha ocasionado 

un mosaico de comunidades sucesionales j óvenes, i ntermedias y maduras . Por otra 

parte. es posible encontrar en la región comunidades arboladas con grado variable 

de afectación por otras actividades humanas que tienen un impacto relativamente 

menor. tales como la recolecci':1O de lefl,,, }' de . ';.cate " . 

La alta diversidad de los ecosistemas t ropicales es ampliamente reconocida 

(Johns 1986). Una de las teor1as que trata de explicarla se basa en el efecto que 

tienen los disturbios naturales e inducidos ("hipótesis del disturbio moderado"; 

Connell 1978. Denslow 1980b. Christensen y F'ranklin 1987. tfuston y Smith 1987. 

Swaine et al, 1987). La hipótesis propone que el disturbio ocasional o 

recurrente. si no es excesivo. afecta negativamente a las poblaciones de especies 

dominantes que al liberar recursos en los hábitats perturbados pueden permitir la 

ocurrencia de nuevas espe.c i es. 

En este trabajo se encontró un a l to número de especies vecinas cerca de l os 

juveniles arbóreos marcM10s (118 especies diferentes dentro de las cuatro 

condiciones sucesionalesJ. El acahual arbóreo t uvo el mayor número de especies. 

En parte. est o puede deberse a que en esta fase sucesional todav1a se incluyen la 

mayoría de las especies propias de comunidades más tempranas. al tiempo que el 

microambiente en el interior (luminosidad. humedad relativa. recursos minerales 

disponibles: Fig. 16b). ya permite e l reclutamiento y sobrevivencia de algunas 

especies arbJ.5tiva:3 y arbóreas propias de fases serales tard1as . Por otra parte. 

los acahua les arbóreos se local i zaron en áreas en que estuvieron cercanas una 

variedad de fase6 sucesionales, que incluían desde campos de cultivo hasta selvas 
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medianament e maduras. con la p:>Sibi lidali de que los pr-opágulos de un gran número 

de especies pudieran llegar a e l los. 

Por su parte, los rodales de selva mediar..am.ente madura y selva madura 

estudiados en Lacanjá estuvieron cirrund~d0S pe! comunidades de edades serales 

avanzadas. El menor número de especies que presentaron los sitios posiblemente 

incluye un alto númrero de aquellas muy tolerantes a la menor luminosidad propias 

de etapas sucesionales avanzadas (Fig . 16c-d; Bazzaz y Carlson 1982, Canham 

19891. 

En cada una de las comunidades evaluadas existen especies que tienen una 

frecuencia relativamente alta de apen-lción y asociación con los iooividuos 

marcados en cada coooición. Tal es e l caso de RinoreCJaff. gua tema lensis , que fue 

la especie vecina más ab..Irdante en rodales maduros, medianamente maduros, y en 

menor proporción (50% menos con respecto a los sitios anteriores) en el acahual 

arbóreo. Esta especie tiene, al parecer. una amplia tolerancia a diversas 

coooiciones de luz o niveles de otros recursos, lo que le permite participen

desde las primeras etapas de los altbientes securd<'lrios y no parece ser afectada 

negativamente por las condiones medianamente maduras y maduras. 

La información obte:"\ij,.:l a paY'·:.i:· j.'7 1,') ev.":lláción del vecindario inmediato 

no pretende ser un reflejo de la diversidad total de cada rodal. ni tampoco 

describe las asociaciones o patro~s de distrirución de las especies (p . ej. 

Hubbell y Poster 1983. 1986, 1987) . Sin én:ba."'g'O . los resultados sí sugieren que 

algunas especies CErasilllUlD alicastrtJJll, Calof'/¡ylJum brasil iense. Derr:lroparwc 

arboreus y GUd!"t'a glabra ) tuvieron al tilS fn~cuencias de asociación con vecinos 

conespec1ficos. que pudieran CO!Te'3porrie¡' a pceibles pcitrones de distriwciórl 

agregada (o con contagio) causados por un patrún de disper.¡ión y germiooci6n de 

semillas en las cercanías de los invidllos reproductivos. 



Se encontró qu.e la di strib.lcié>:: de c!iáIDetrcs de las especies ver:inas ':.:"'~te 

relación con la edad sucesional de la comunidad (Primack et al . 1985) . Las 

plantas de l aca~ual arbustivo y el acahual arbóreo tienen vecinos re l ativamente 

pequet'los. en etapas iniciales de crecimiento f!"igs. la- 9al . Las comunidades 

seraies tard:la." presentan frecuentemente individuos vecinos con diáIDetnB mayores 

a los 2-3 cm (Fig . la-8a¡, aunque en la época de fructificación son comunes las 

cohortes de plántulas en las cercanías de l iooivid'.lo progenitcr. Además . en estas 

comunidades ocasionalmente se encuentran vecinos mayores de 15 cm (d.a.p.), 

__ ~.gebido a que existen e..qpecies con individu,")S reproductivos. y a que el dc-.sel lo 

forman cirboles mayores de 20 m de al tura. 

Por el contrarlo. la distril'Ución de las distancias de los vecinos es 

inversamente proporcional a la edad sucesional. En los rodales jóvenes las 

pl antas tienen vecinos muy cercanos (Fig. 3b Y 5b), mientras que los rodales 

tardios presentan vecinos con una distribución más amplia (Fig . 5b Y 7bl. Este 

distanciamiento aparente en comunidades tardfas puede deberse al proceso de 

autoaclareo del rodal mediante el efect o de factores ambientales (luz . 

disponibilidad de nutrientes. etc), y de ir.teracciones como compete!1cia. 

depredación, herbivoria y parasit ismo. No se dispone todavia ele información 

sistemát ica acerca del posible efecto del "manejo" que realizan los pobladores de 

la se lva (chateros, cazadores, lefladores) sobre los patrones observables de 

densidad, distanciamiento, r i queza flor:::stica etc. 

2. Crecimiento de plántulas y juveniles . 

Las variables fueron evaluadas a partir de un tamaf10 de mu<3stra difel-ent e 

entre las especies de interés. Para algunas. como Brasimum alicastl1JJ11. 

ca 1 o¡:lly 11 um brasil i ellSe. D:m:1ropanax arboreus , Guarea glabra, Guarea sp . . fue 

relat ivamente f~ciI obtener un nÚ!llero de muestra adeCUddo en casi todos los 



1'ooa1es . Ws individuos de DialiUI1J gui anense , ProtiUI1J copal , Poulsenia. a.rma.ta. 

fueron muy escasos y ~l localiZc1ción en mapas se complicó con facilidad. 
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Al comparar l a tasa men5ual de incremento en diámetro a la altura de la 

base (d.a.b.; , en altura y cobert.Ul'ü . s e encontró el mii.ximo crecimiento en 

especies consideradas "pioneras" , como .E!un;era. simarubd y Derdropanax ar.ooreus, 

en las condiciones sucesiol".ales tempranas (acahua l arb..lstivo y acahual arbóreo) . 

Los acahuales arhlstiv05 y arbóreos reciren en la región lacandona un manejo tal 

mediante la extracción de lefta. y recolección de frutos y "xate" (Nations y Nigh 

1980). que puede favorecer el crecimiento de este tipo de especies si respornen a 

los efectos de "aclareo" en estos lugar'es. 

La selva medianamente madura. donde se observó el menor incremento en 

d.a.b., es sin embargo. afectada por la presencia de "claros" en el dosel (Beatty 

1984. Brokaw 1987. cal".ham 1988. Clark y Clark 1984). IXlrante el dia existe cierta 

cantidad de luz disponible (Fig. 16c) que permite un crecimiento moderado de 

especies "tolerantes a la sombra" como Bn:;siJ!1um alicastrum. Dia.liUID guilmense. 

C,'Udr""d sp. y Pseudol111edia. sp. (Cuadro 4A) . El dosel de l a selva madura y del 

acahual arbóreo es similarmente derso y con baja disponibilidad de luz (Fig. 16b 

Y d) . Esto posiblemente l i mita el crecimient o de B:--oefm!.IJ!J sp .. CaloJhyl1UID 

brasiliense. Calot:flyl1UID sp . y CUl--:.:nia. dentata (Cuadro 4A). especies que aunque 

tolerantes a la somb!'a requieren de un aporte de luz suficiente que les permita 

alcanzar su punto de saturación. En estas comunidades es difícil que SpondidS 

l1JOJ1Ibi n presente un incremento favorable en d.a.b .. debido a que es una especie 

t1picamente demandante de luz (Cuadro 4.'1, Una caracterfstica dist i ntiva del 

dosel de la selva madura es que los clat-os. relativamente pequefios. no permiten 

un/ aporte de luz directa durartte 1,'1 mayor parte del dia (Bazzaz y carlson 1982, 

Terborgh 1985 ) . 10 que posiblemente limi ta el crecimi ento de las plánt ulas de un 

gran número de espec ies. 
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La t asa de i ncremento en la longi t ud de la hoja más grarde (IlM3) tiene 

relación con la capacidad fotosintética de las plantas y con su crecimiento 

(Merdoza et al. 1987. Terborgh 1985) . Las cordiciones de luz de las comunidades 

tempranas (Fig. 100 Y b ) ocasior.aron una respuesta positiva en cuanto al 

incremento en UM;. Las especies que participan desde las primeras etapas de la 

regeneración crecieron relativamente bien en tales cordici ones, como fue el caso 

de OJ.pani a dentata, Den::Jroparld,Y dl"boreus, Calo¡;t/yllUIlJ brasiliense y G.ldred sp. 

(Cuadro 4. D Y Fig . 12b-d). 

La capacidad de renovar el follaje se relac i ona con la eficiencia en el uso 

de luz durante la fot osintesis (Wong et a l. 1990). No fue posible evidenciar las 

diferencias en la tasa de incremento del número de hojas por cordici6n 

sucesiona l , pero en el acahual arbustivo s e oreerv6 la mayor tasa de incremento 

para especies como BrosimUIlJ alicastr1..lIn y Den::Jropanax arboreus (Fig. 12a y b). La 

alta producci6n de hojas en sitios relativamente jóvenes ha sido seMalada 

anteriormente (Putz 1983), Y se asocia con la calidad de los tejidos y en este 

caso con la disponibilidad de l uz fot osintéticamente activa (Fig. 16a-d) . 

Sporrlias mOlllbin , Dia liUIlJ guianense, OJ.p:mia dentata. Calo¡;t/yllUIlJ brasil ie~e y 

GUdrea 5p. presentaron para esta variabl e t asas de increment o negativas (Fig. 12c 

y d ) , probablemente debido a la pérdid..: de hojas por herbivor1a, efectos de las 

estaciones de secas y lluvias , o a que el crecimiento se da en otros órganos 

(tallo, sistema radical etc .). En la selva madura BrosiOlUIlJ sp . y ProtiUlll copal 

tuvieron un re jo incremento en n(¡mero de ho jas, en este caso posiblemente debido 

a la poca d isponibilidad de luz (Fig . 16d). a e fec t os por herbívoros (Clark 1990 ) 

o por pérdida de les hoj;:!:3 (B:l.z::a:: 1979: . 

Por último , el cambio en el númel'o de ramas most ró poca resolución como 

i ndicadora del cl~cimiento en diferentes condiciones sucesionoles . Sólo Brosimum 

S[) . y Dial iUID guianense mostraron un marca.do incremento de r ama.s en esta fase, y 
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es posible que las-demás espec ies requieran de un lIk'lyor desarrOllo para detectar 

cambios en esta variable as.:x:iada . con la forma de su copa (King 1990). 

El ~cimiento de juveni les !ll'"b6r-!os evalU4do con el diámetro a un metro de 

altura (d .a.m. ) tuvo relación con el diametro inicial de los individuos marcados. 

Ws irrlividuos pequeflos (1 a 3 cm d .a.m . ) tuvieron tasas de incremento altas pero 

con gran variación, mientras que loo i!"dividuos gra!"des (4 a 5 CID de d.a .II.) 

aostraron tasas menores. de llanera eeaejan~ a lo que encontl-aron CIar\( (1990) Y 

Primack et dI . (1985) . 

El indice de vecindario se utilizó como una covariable para ajustar la 

respuesta en d.a.m. Sin embargo. no se encontró efecto de esta variable sobre la 

tasa de incremento y ello puede deberse a que (1) el nivel de resolución logrado 

con dicho :írrlice bajo la forma en que se calculó es insuficiente para obtener una 

relación aparente con el incremento de las variables en un afio de ol:servac ión , y 

(2) las interacciones competitivas entre il'lllividuos contiguos son relativamente . 
débiles y dif:!ciles de detectar . sobre todo en las fases tempranas de 

crecimiento, como lo han sugerido Augepu..""ger (1984) Y Goldberg 1987) . 

No obstante que parecen existir difennciM en el micr.ambiente lumínico entre 

las condiciones sucesionales estudiadas (Fig . 16a-d) . ~l análisis de covarianza 

no detectó efecto alguno de la corrlición sucesional sobre la tasa de incremento 

en d.a .m. para las siete especies evaluadas (CuadrY.l 6). Fsto puede debense a que 

durante un afio de observación no alcanzan a manifestarse las posibles diferencias 

entre las especies en las diferentes etapas serales . Sin embargo, BrasilllUa 

alicastl11J1l y Poulsenia drmata. que son esp¡;cies consideradas como elementos 

importantes del tipo de selva estudiadas . además de crecer bien en suelos 

ca lcáreos, con pendientes suaves o planicies , como sucede en la región de 

Lacanja . se sepdraron de las demás e~peci'~5 por su,:: ~yores vdlores en d .". .•. 

(FlgS . 13 Y 14) . 



3. Sobrevivencia de plc1ntulas y juven.il~ . 

E<iste una gran variedad de factores mencionados en la literatura que 

pueden ser catalogados como reguladores de l numero poblacional. Entre otros se 

encuentran la composición florística. la luz di2ponible. la humedad, las 

interacci ones y efectos competitivos entre vecinos, la caída de ra:nas, hojarasca, 

árboles, compactación de suelo , deslaves e inundaciones, etc. (Augspurger 1984, 

CIar!< Y CIar!< 1989, Comell et dI. 1984, Lieberman et al. 1985, Lorimer 1981) . 

Estos factores se present an en mayor o menor medida en cada rodal, Y afectan la 

tasa de s ohrevivencia de las especies En este trabajo se encontró que la mayoría 

de los acahua les arrustivos y arbóreos en la región de Lacanjá-z'hansayab 

presentan riesgos de muerte para las plantas asociados directamente con las 

actividades humanas (reCOlección de le~n, pastoree>, aclareo con machete. pisoteo 

etc . ), además de sequía y compactación del suelo en "epoca de secas", y efectos 

de ensombrecimient o durant e el proceso de l a sucesión. Por otro lado, en las 

comunidades tardías de la región de Lacanjá y Bonampak, los riesgos de muerte mi!s 

comunes están relacionados con caída de ramas. árboles y ahogamiento por 

hojarasca , además de que puede aumentar el riesgo por herbivoría, parasit i smo e 

infecccioo. La fase de plc1ntula representa un filtro regulador del número 

poblacional; no obstante, en este estudio se encontró una alta sobrevivencia de 

todas las especies (Fig.15) . 

La tasa de sobrevivencia de los juveni les de las especies arbóreas en tOdas 

las condiciones no fue menor al 94~ durante el perfcdo de evaluación. Esto 

sugiere que una vez superados los riesgos en edades previas en estos los 

i ndividuos pueden mantenerse p:>r m~ ti-=mpo en estos l ugare8 (Liebennan et dl . 

1985) . 
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Aoen~ice !. list!do cCI!'IJ!to del vecin~ario irudiato a los juveniles arbdrecs 
.arca~os en tres condici~Dfs suc!!icnlln. Lu ts,ecies no d~ter.inadn 
.. otiene el ndlero de cat~090 ~I ! htrb.rio de CIES-Sln Cristdbal • 
........ I .. 'II' .. I ..... I.' .. ,"IIIItI •• ' •• I ... ' .. 'U'IU'U ...... ,."U •• '., ••••• I .... ' •• U" ... I ... ' .. II .... ' ... " •••• 

SELVA "ADLIRA SE1.VA IItD. mURA ACAHUAL ARB:lREO 

ESPECIES No DE IND. ESPECIES No CE IND. ESPECIES !lo DE IND. 
Rinorea 5'0. 93 Rinare¡ spp. 127 6uarea 9 labr a 101 
6uarea spp. 40 liuuea 100. 33 Rinorea SDP. 45 
Chuudor¡ err.!5ti-augusti i 23 PsichotrÍl Iilonensis 28 C.lop~yllul brasilenst 33 
Quar ar i bea spp. 21 Piper spilorhachis 23 w.rea spp. 28 
warea ghbra lB Cbaludora .r!!lsti -.ugust ii 20 PIPERACEAE 23 
Diper spilorhachis 14 Protiul cooll 20 Protiul cCJ)al 21 
Cytbopeh1uI pendu liflorul 13 BrosilUl i1icutrul 18 Psychotru chiap.nsis 21 
Guararlbea funebris 12 DendrOl'lftu .rboreus 17 Dendrapanu arboreus 21 
Poulsenia uuta 12 Trophis raUIGs. 13 Brosiaul Ilitastrul 20 
Psichotri. IilCnensis 8 Poulnnil arut¡ 12 Trichilia 17 
Psyc~otria chiapensis 8 Trie~illl brevifolil 12 Spondias IOlbil 14 
Brosilul alicastrul 7 Psyehotria ehiaDensis 10 RUBIACEAE 14 
Pnuldolledia spp. 6 PIPERACEAE 9 Pllehctru lilonensis 12 
Protiul eopal 5 Quararibu funebris 8 Guararibel funebris 12 
Cilophyl1ul brasilense 5 6U1ru 9 !abr a 8 lAURACEAE 10 

121 5 Dilliul guhnense 7 ACllypha diversifoli. 10 
"YRTACEAE S PseuldolHdil spp. 6 Cbaludarl ernlsti -lIgust ii lO 
Dendrapanu arboreus 4 6UTTIFERAE 5 IIElASTO"ATACEAE , 
Ardi!ia nigreseens 4 Pauter i a 51pota 5 :1 , 
Bunchosia Ianeeolata 4 Piper spp. S 121 a 
Trie~ilia brevifolia 3 Geono .. spp. 5 3BI 8 
Pouteril Slpota 3 121 5 Piper spilorhJehis I 
Cuearia corylbosa 2 HII~f¡ lexieana 5 IIYRTACEAE 7 
6UTTIFERAE 2 mTACEAE 5 Triehilia brevifolia 6 
Dialiul guianense 2 Soon~ias 101~il 5 Hllpea ItliClnl , 
PIPERACEAE 2 EUFORBI AtfAE 4 204 6 
LAURACEAE 2 Cllophyl1¡¡! brasil lose 4 Cyebapetalul plnduliflarul 5 
PUAE 2 5 4 6UTTlFERAE :1 
RUBIACEAE 2 lItehndra ubigens 3 220 :1 
Piper SDp. 2 A~d!sil nigreseefts 3 EUFORB1ACEAE 5 
RUB IACEAE 1 RUBIACEAE 3 tupanl. dentata :1 
Chllaldora spp. 1 ~hync hos i a sp. 3 lE6U1!INIlCEAE :1 

163 1 Cyabop.talul penduli f loruI 3 Ficus insipid. :1 
5 1 Quarar i bea spp. 3 luellosi. laneeelata :1 

Nectandr a IIbigens 1 Aelpypba divlrsifalia 3 ACAIITACEAE 4 
SGl.ANACEAE 1 LAURACEAf 3 lItctandra ubigeM 4 
"ELASTO"ATACEAE I EsquilOlobiul paraibUl 2 6are i a pani flor a 4 
PIPERACEAE 1 10 2 RUBIACEAE 4 
Psyehotria I.rginlta I 104 1 Cecropia spp. 4 
LE6iimOSEAE ! l77 1 Psyehctri. pUbestM 3 
Troph is raeflOIl 1 PALMS 1 223 3 
Hal9ta lexielna 1 "ElASTIlIIATACEAE 1 355 3 
6eona .. spp. 1 Randia Mlata 1 Psyebotria larginah 3 
Ouararibu sfSs iliflora 1 Didilopanu aorotottoni 1 Htliocarpus donell-sl ithii 3 
Cupan i l dtntah 1 Ficus sp. 1 l79 2 

llfllfrania uaragdina PSfuldoll!dia saP. 2 
204 RUBIACEAE 2 
40 Esquizolobiul 2 




	Portada 
	Contenido 
	Resumen 
	I. Introducción 
	II. Antecedentes 
	III. Objetivos 
	IV. Hipótesis 
	V. Área de Estudio 
	VI. Materiales y Métodos 
	VII. Resultados 
	VIII. Discusión
	IX. Conclusiones 
	Literatura Citada 
	Apéndices 

