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y una reduccién en la capacidad de dispersién de las mismas. Finalmente, el gremio de
"tolerantes" se defini6 como el conjunto de drboles de vida larga que completan todo su ciclo de
vida en el interior de la selva. Dado que los tolerantes no dependen de los claros de manera
obligada para regenerarse, es esperable que la lluvia de semillas se cracterice por un bajo nimero
de semillas grandes que no se dispersan notablemente; las semillas grandes dan lugar a pldntulas
robustas que son capaces de sobrevivir bajo las condiciones limitantes de recursos (luminicos)
del sotobosque.

Dentro del contexto anterior, el objetivo central del presente estudio fué el de evaluar la
idea de la existencia de los tres gremios regenerativos (pioneros, némadas y tolerantes)
hipotéticos a través del andlisis de atributos asociados con la lluvia de semillas (tipo de didspora
de dispersidn, el tamafio de las semillas y la distribucién espacial y temporal de las semillas). Se
evalué la expectativa de que las especies pioneras poseen abundantes lluvias de semillas que
ingresan al suelo con una amplia distribucién espacial y temporal mientras que las especies
asignadas como tolerantes deberian mostrar lluvias de semillas con los atributos contrarios;
debido a la dependencia parcial de los némadas a los claros, se propuso que las especies
asignadas a este grupo deberian muestrar valores intermedios de abundancia y dispersi6n de
semillas. La hip6tesis de trabajo evalu6 si los atributos de la lluvia de sernillas.de las especieé es
mds parecida dentro que entre los gremios propuestos. Se plantearon ademds las siguientes
preguntas: ;distintos atributos de la lluvia de semillas difieren en su utilidad como presumibles
indicadores de los gremios? ;qué grado de convergencia existe entre las especies que conforman
a los supuesto gremios en relacién con agentes de dispersién sugeridos por las caracteristicas de
las didsporas (fruto ¢ semilla) de dispersién? ;los atributos de la lluvia de semillas definen de
manera difusa o discreta a los gremios propuestos? Los resultados se usaron para discutir
posibles mecanismos que intervienen en la evolucion convergente (o divergente) de las historias

de vida de las especies de drboles en el contexto de la dindmica de regeneracién natural de selvas.



X .
En particular, en el presente estudio se abordaron los siguientes objetivos:

1. Describir la composici6n y estructura de la comunidad presente en la lluvia anual de semillas
de drboles registrada en sitios con el dosel cerrado de la selva himeda de Los Tuxtlas, Veracruz.
2. Cuantificar patrones espaciales y temporales de la lluvia de semillas de las especies asignadas a
priori en tres gremios regenerativos hipotéticos.

3. Evaluar si los atributos observados en estos patrones pueden ser importantes en la
diferenciacién de gremios de regeneracién dentro de la comunidad de drboles.

Finalmente, el presente trabajo incluye una seccién de antecedentes que provee una
revisién de literatura de aspectos ecolégicos relacionados con la dindmica de regeneracién natural
de las selvas humedas, los gremios de regeneracién, la organizacién de las comunidades de
drboles y la lluvia de semillas en selvas hiimedas. Tal revisién se penso como un marco

conceptual a la investigacién aquf reportada.
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especies explotando nichos distintos (Grubb, 1977). En este caso la tendecia a la aparicién de
gremios regenerativos serfa poco probable. Lo que se esperaria es un continuo de especies que se
reparten finamente los recursos disponibles en el sistema de manera que el mantenimiento de la
diversidad de especies serfz <! resultado de que la competencia intraspecifica supera aquella dable
entre especies.

Existen también hip6tesis de no-equilibrio para explicar el mantenimiento de la
diversidad. Las ideas desarrolladas por Hubbell y Foster (1986) proponen que las comunidades
de 4rboles de las selvas himedas se encuentran en un proceso 90ntinuo de reemplazo de especies
de manera que el ndmero de especies en un drea del bosque resulta del balance entre las tasas
locales de inmigracién y extincidn, dirigidas en gran medida por procesos denso-independientes.
Bajo este escenario, se ha propuesto que los gremios regenerativos de drboles han sido el
resultado evolutivo de incertidumbre espacial, temporal y genética (Hubbell y Foster, 1986).
Presumiblemente, tal incertidumbre ha.conducido a la aparicion de respuestas regenerativas
generalistas a las condiciones cambiantes del medio, es decir, los gremios pueden ser el resultado
de una "generalizacién convergente" de respuestas al medio . Tal incertidumbre fué sospechada
por estos autores al evaluar el vecindario de 98 especies de drboles de la Isla Barro Coloredo,
Panam4 (Hubbell y Foster, 1986). En promedio, dos individuos adultos de la misma especie
comparten dnicamente el 30% de similitud floristica en su vecindario inmediato. Esto significa
que las diferentes especies de drboles estdn sujetas a una alta impredecibilidad espacial del
vecindario de drboles potencialmente interactuantes. Ademds, en la medida que los drboles crecen
en tamafio interactian con ditintos competidores en el tiempo, ésto es la incertidumbre temporal
de un 4rbol en desarrollo.La variabilidad genética presente en las poblaciones de drboles hace
poco probable que existan dos individuos de una especie dentro de la comunidad que compartan
un vecindario, condiciones ambientales y capacidad de respuesta similares (Hubbell y Foster,
1986). Bajo esta situacidn, los factores que promueven la coexistencia de los grupos de drboles
son el azar, las perturbaciones y la historia. Las poblaciones estdn sujetas al control numérico

ejercido por factores denso-independientes y probablemente a una coevolucién difusa entre ellas.
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embargo, se reconoce que algunos animales funcionan como depredadores/dispersores cuando
digieren s6lo una parte de las semillas 6 bien cuando almacenan en madrigeras una gran cantidad
de semillas. Tal situacién se ha reportado para semillas que son consumidas por roedores y
hormigas (Howe and Smallwood, 1982; Smythe, 1990). Se puede decir que las semillas han
sido dispersadas secundariamente si sobreviven a la depredacién y tienen la capacidad de
germinar en los sitios donde han sido dejadas (Stiles, 1989; Fenner,1985 y Gauthier-Hion,
1990).

Janzen (1970) y Connell (1971) propusieron que la dispersién juega un papel muy
importante en el escape a la depredacién de pardsitos y/o granivoros hospedero-especificos que
actiian con mayor intensidad en las cercanias del 4rbol progenitos debido a su respuesta denso-
deoendiente o distancia-dependiente. El nimero de semillas producido, la distancia que alcanza la
sombra de semillas que se dispersan, la densidad con que se distribuyen las semillas dispersadas
y la probabilidad con que éstas son deteetadas por los depredadores, pueden ser variables muy
importantes en las probabilidades de reclutamiento de las plantas (Clark y Clark, 1984). Howe y
Smallwood (1982) propusieron tres hipétesis para explicar las ventajas de la dispersion de
semillas en términos de la planta: i) la "hip6tesis del escape”, comprende las ideas propuestas por
Janzen (1970) y Connell (1971), propone que la dispersién disminuye la mortalidad de semillas y
pldntulas que ocurre cerca del progenitor, ii) la "hipétesis de colonizacién" propone que la
dispersion confiere a las plantas la capacidad de alcanzar sitios effmeros de elevada calidad de
recursos, y 1iii) la "hip6tesis de la dispersion dirigida" propone que la dispersién ocurre como un
medio de alcanzar microhabitats de establecimiento muy especificos asociados con los sitios de
anidacién de los dispersores (Howe y Smallwood, 1982). La revisién de la literatura parece
apoyar las hipétesis propuestas de manera que la dispersién parece conferir una o varias de las
ventajas (escape a depredadores, capacidad de colonizacién y dispersién dirigida) para las
poblaciones de plantas (Howe y Smallwood, 1982).

Como conclusion de la revisién llevada a cabo en esta secci6n se puede decir que la lluvia

de semillas se encuentra determinada por un complejo de factores interrelacionados entre los
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Por lo tanto, Terborgh (1990) propone que la competencia por dispersores puede ser un factor

débil en determinar la fenologfa de produccién de los frutos.

4.3. Variaci6n interespecifica en los patrones temporales de la fenologfa de fructificacion.
Una clasificacién de los patrones fenolégicos que pueden presentar en los drboles
tropicales, con base en los trabajos de Janzen (1978) y de Newstrom et. al.(1990), se muestra en

la figura 1. A continuacién se describen algunos de ellos.

- a) Patrones estacionales.

Fenologia bimodal. La fructificacién ocurre dos veces en el afio dependiendo de la estacionalidad
climdtica, puede ser en los periodos de secas o de lluvias. Este patr6n se asocia con el tipo de
didspora que presentan las especies y la ;apidez con que maduran los frutos. Asi, por ejemplo,
las especies que presentan balocoria, es muy probable que fructifiquen poco antes o durante los

periodos de secas en €l afio.

Fenologia anual. La fructificacién ocurre una vez en todo el afio y puede ser masiva, en
~ ocasiones altamente sincronizada o bien extendida en un largo periodo del afio. La fructificacién
masiva y sincronizada ocurre en ocasiones como un mecanismo de saciacién de los depredadores
(Janzen, 1970). Se ha propuésto que los agentes de dispersién de las plantas que poseen este tipo
de fenologia son frugivoros generalistas que consumen los frutos de especies que invierten gran
cantidad de recursos maternos en sus propdgulos. La fructificacién extendida en el afio resulta de
una asincronfa entre los individuos de la poblacién. Este patrén es comin en plantas que
producen semillas pequeiias que generalmente no se destruyen en el intestino de los animales que
comen sus frutos, es decir, que no sufren tasas considerables de depredacién predispersién.
Coinciden con estas caracteristicas especies que han sido denominadas como pioneras por sus

atributos vitales. La dispersién de semillas de este tipo de plantas parece corresponder con la
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en nuestro caso: X; = nimero anual promedio de semillas por trampa de la especie i y s2 =

varianza del nimero anual de semillas por trampa de la especie i.

¢) Frecuencia temporal (distribucién de las semillas en el tiempo -fenologia-)
Para cuantificar la distribucén temporal de la lluvia de semillas se obtuvo i) el registro del
nimero de meses en que se detectaron semillas de cada especie y ii) el nimero de semillas de

cada especie colectadas en todas las trampas durante cada uno de los mes en el afio de estudio.

5. Pruebas de hip6tesis.

Comparacién entre los gremios. Para todos los casos se utilizaron pruebas de hip6tesis no
paramétricas (Daniel, 1978; Infante y Zdrate, 1984) dado que la distribucién de las variables
usadas para analizar la lluvia de semillas no se ajustaron a las exigencias de las pruebas
pardmetricas (distribucién normal y homegeneidad de varianzas). De esta manera, se utilizaron
pruebas de Kruskal-Wallis para probar la hipétesis nula de que las medianas de las variables son
estadisticamente iguales entre los gremios . Las pruebas de hip6tesis se aplicaron a las siguientes
variables: i) frecuencia espacial, ii) frecuencia temporal, ii) patrén de distribucién espacial (K).siv)
abundancia y v) tamafio de las semillas. Se usé p < 0.05 como el nivel de significancia para
rechazar las hip6tesis nulas. Se emplearon tablas de contingencia y pruebas de G (Sokal and
Rohlf, 1980) para probar la hipétesis nula de que la frecuencia dé%/ehl’culos de dispersi6n

propuestos se distribuyen de manera independiente respecto a los gremios regenerativos.

Evaluacién estadistica de la asignacién a priori de 1as especies en los tres gremios. Para establecer
el grado de certeza estadistica con que se llevé a cabo la asignacién de las especies entre los
gremios regenerativos hipotéticos se llevé a cabo un andlisis multivariado de discriminantes
(James y McCulloch, 1990). Esta prueba se basa en la "A de Wilks" y agrupa a los tratamientos
(especies) de acuerdo a distintas variables; en el presente estudio se utilizaron para cada especie: i)

la frecuencia espacial, ii) el tamafio promedio de las semillas, iii) la abundancia de semillas, iv)
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1. Estructura de la comunidad en la uvia de semillas.

11s especies que se encontraron en la lluvia de semillas en el afio de estudio, asi como
algunas de las caracterfsticas de los frutos, semillas y el gremio de regeneraci6n al que fué
asignado cada especie se presentan en el Cuadro 2. Los nombres latinos de las especies se anotan
de acuerdo con Ibarra-Manriquez y Sinaca-Colin (1987).

A lo largo del afio de estudio se capturaron en las trampas un total de 69 especies de
drbolcs representantes de 29 familias. De entre todas las semillas capturadas, s6lo dos morfos no
pudieron ser identificadas a nivel de especie. No se registré una jerarquia marcada en el orden de
riqueza de especies entre las familias. Las mds importantes fueron: Moraceae (8.7% det total de
- especies) y Euphorbiaceae, Lauraceae y Leguminosae (7.25% cada una). Del total de especies
(Cuadro 2), 7 fueron asignadas al gremio de pioneros (P), 40 al de némadas (N), y 22 al de
tolerantes (T).

La abundancia relativa de las especies en la lluvia anual de semillas del gremio de
pioneros estuvo altamente jerarquizada. Dos especies aportaron el 99% de las semillas y s6lo una
(Cecropia obtusifolia) aport6 el 97.3% (Cuadro 2). En la lluvia anual de semillas de los otros dos
gremios se presentaron también fuertes diferencias en la abundancia relativa de las especies. En
los tolerantes, las cuatro especies mds abundantes aportaron el 96% del total de semillas, si bien,
s6lo las dos primeras aportaron una proporcién muy elevada: Lunania mexicana el 46% y

Pleuranthodendron lindenii el 44%. En los ndmadas ocurri6 una situacién mds equitativa. La

aportacién mds importante estuvo dada por tres especies. Dentro de estas, Ficus sp. aport6
52.4%, Dendropanax arboreous 17.2% y Pseudolmedia oxyphyllaria 9.2% (Cuadro 2).

La figura 5 muestra curvas de dominancia-diversidad (sensu Whittaker 1978) para cada
uno de los tres gremios de drboles propuestos. Las curvas muestran patrones estructurales
contrastantes entre los tres grupos de 4rboles. Para el caso de los 4rboles pioneros, la curva
parece ajustarse a aquella denominada de la serie geométrica o de hipétesis de nicho prevaciado;
este tipo de curvas han sido asociadas a comunidades de baja diversidad, caracteristicas de una

sucesién temprana (Magurran, 1988). Para los otros dos grupos, en cambio, las curvas muestran
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Cuadro 4. Valores k de especies con n = 100 semillas afio-1 en la lluvia de semilla de la selva
himeda de Los Tuxtlas, Ver. Las especies aparecen segdn los gremios a los que fueron
asignadas. Valores de k >1 indican una distribucién que tiende a ser azaroza, valores de k < 1
indican una distribuci6n que tiende a ser agregada.

Especie™ k Abundancia % trampas
tocadas
Pioneros
CEOB 3748.63 72,770 100
HEAP 97.60 1,878 100
Nomdas
FISP 11.92 6528 93
DEAR 1.39 2050 57
PSOX 0.94 1105 50
MORA 0.60 722 17
NEAM 1.01 296 58
SPRA 0.33 231 25
SANI 0.26 195 52
COME 0.74 ° 173 37
ROMI 0.45 142 68
COPU 0.06 137 25
NEGL 0.07 122 23
Tolerantes
LUME 1.42 2266 13 N
PLLI 2.57 2185 45 ’
RAPT 0.07 166 8
TUOC 0.08 132 - 43

* Para los nombre de las especies, consultar Cuadro 2

Existi6 una relacién positiva entre el indice de agregacién espacial de las semillas
(expresada como el logaritmo del valor k) y la amplitud de dispersién (expresada como
frecuencia de trampas tocadas al menos por una semilla durante el afio; Fig. 9). Las especies que
mostraron amplia dispersidn presentaron una distribucién espacial azaroza (k > 1), mientras que
aquellas con frecuencia menores que 50% tendieron a mostrar patrones agregados (k < 1).
Algunas especies némadas, se encontrdon ampliamente distribuidas (frecuencia 50-70%) no

obstante que los valores de k indicaron una distribucién agreagada de las semillas (Fig. 9).
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pioneros resulté un grupo muy bien diferenciado (100% de asociacién entre especies). No
ocurri6 asf con el gremio de némadas pues aunque la mitad de las especies fueron
estadisticamente agrupadas en este grupo el resto presentd atributos que las agrup6 con los
grupos de tolerantes o pioneras (Cuadro 6). Las especies asiganadas a priori como tolerantes
estuvieron mejor clasificadas ya que un 72.7% de las especies fueron también estadisticamente
asigandas a este grupo; el 22.7% restante compartié atributos que las asocian con el grupo de

némadas y ain de pioneros (Cuadro 6).

Cuadro 6. Resultados del andlisis multivariado de discriminantes (AMD) para evaluar la
asignacién de especies a los tres gremios regenerativos propuestos con base en atributos
(variables) de la lluvia de semillas. Las variables de la lluvia de semillas usadas en el an4lisis se
encuentran en ¢l Cuadro 5. N = ndmero de especies por grupo; los niimeros indican el porcentaje
de N que fue estadisticamente asignado a cada grupo de acuerdo al AMD.

Grado de asociacién

Grupos N Pioneros Noémadas Tolerantes
Pioneros 7 100 0 0
Némadas 40 15 50 35
Tolerantes 22 5 22 73

Probabilidad de asignacién de las especies al azar = 33.33%; asignaci6n de los espeéies
de acuerdo con sus funciones canénicas discriminantes utilizando las variables del
Cuadro 5 = 62.32%
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1.Estructura de la comunidad arbérea presente en la lluvia de semillas.

La riqueza de especies de la comunidad representada en la lluvia de semillas fué mayor a
aquella reportada por Bongers y Popma (1988) para los drboles con un dap > 20 cm
(presumiblemente potencialmente reproductivos) en una hectdrea de la selva de Los Tuxtlas
(Cuadro 7). Esto sugiere que el sistema de trampas usado y su organizacién espacial en la selva
permiti6é obtener una buena representacion de la diversidad de especies de drboles reproductivos
dentro de un 4rea relativamente grande de selva. La comparacién también sugiere que existe un
alto intercambio espacial de semillas a lo largo de la selva, pues usando s6lo 60 m?2 fué posible
detectar propdgulos de més especics que aquellas que presumiblemente se producen dentro de
una hectdrea. Tal observacién sugiere que existe una actividad considerable de dispersién de

semillas en la selva de estudio (ver también Martinez-Ramos y Soto-Castro, 1992).

Cuadro 7. Valores de diversidad en: A) la comunidad de drboles con un dap > 20 cm en 1-ha de

selva (Bongers y Popma, 1988) y B) en la lluvia de semillas (presente estudio) en Los Tuxtlas,
Veracruz.,

Fuente N S H'2 J D .
A) 180 52 4.59 0.8 11.62
B) 91,669 69 4.30 0.7 1.70

N= Numero total de individuos; S = Riqueza de especies; H'= Indice de diversidad de

Shannon-Wiener; J= Indice de equitatividad y D= Indice de diversidad de Simpson.

Aunque los valores de diversidad (H'2) y la equitabilidad (J) son muy similares entre la
comunidad de drboles y la lluvia de semillas, el indice de Simpson (D) resulté muy distinto entre
ambos. Esto sucede porque D pone mucho énfasis en las especies mds abundantes. El bajo valor
de D encontrado en la lluvia de semillas se debe entonces a Cecropia obtusifolia, una especie del
gremio de los drboles pioneros que aport6 la gran mayoria (79% del total) de las semillas
registradas durante €l afio de estudio. El hecho de que el valor de D sea mucho mayor en la

comunidad de drboles adultos indica que el elevado potencial = - regenerativo que posee C.
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distintos niveles de competencia a nivel de las pldntulas dependiendo de la composicién de
especies y cantidad de semillas que caen en un sitio dado ("seed ratios”, Loiselle , 1990).
Para algunas especies pioneras, la probabilidad de que semillas de un mismo grupo de especies
sean depositadas recurrentemente en cargas fecales es muy alta (Loiselle +» 1990). La
eleccién de frutos por los frugivoros se encuentra determinada por varios factores, tales como el
comportamiento de forrajeo y la morfologfa del dispersor, las caracteristicas del fruto (calidad de
nutricional, cantidad de pulpa, tamafio de las semillas) y abundancia de los frutos que el dispersor
puede consumir (Jackson, 1981; Loiselle y Bette, 1990).

El que las especies muestren distintos niveles de agregacién espacial de semillas parece
- responder a distintas estrategias de regeneracién (Jackson, 1981; Howe, 1989; Loiselle :
1990). Howe (1990) propuso dos grupos de epecies. Uno conformado por especies cuyas
semillas caen notablemente agregadas alrededor de la planta materna (esto es, semillas
dispersadas ineficientemente por frugivoros de gran tamafio) y las semillas y/o pldntulas poseen
defensas contra enemigos naturales. En estas especies la mayorfa de las pldntulas se establecen
bajo de su progenitor. El otro grupo corresponde a especies cuyas semillas caen de manera
esparcida y solitarias, €stas son dispersadas por frugfvoros de pequefio tamafio, no poseen
defensas contra enemigos naturales y dependen de dispersores para el reclutamiento de plé.ntu.las
ya que no pueden sobrevivir en las cercanias de su progenitor (ver tambien Martinez-Ramos,
1991). No obstante, las semillas de una misma especie pueden ser dispersadas de una manera
agregada por algunos dispersores mientras que pueden ser dispersadas de una manera espaciada
por otros (Howe, 1989). La dicotomia de Howe tiene su base conceptual en las ideas de Janzen
(1971) respecto a los factores que determinan la sobrevivencia de las semillas y pldntulas en
funcién de la distancia que guardan las semillas/pldntulas respecto a su progenitor. El modelo de
Howe (1990) no considera el tamaiio de las semillas ni las diferentes estrategias de regeneracién

respecto a la dindmica de formacion se claros entre las especies de drboles.
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caida de semillas mostrada por cada especie sea el resultado de respuestas evolutivas que
probablemente no tienen un origen comun entre todas las especies. Finalmente, si bien las
especies némadas y tolerantes convergen en la posesién de estrechos periodos de produccién de
semillas las mismas divergen en las épocas precisas del afio en las que ocurre la llegada de
semillas al suelo.

Las épocas de produccién de semillas de las especies anemdécoras coinciden con los dos
picos de fructificacién que Ibarra et. al. (1991) proponen para este tipo de especies en Los
Tuxtlas: uno en "secas" -entre marzo y mayo- y otro en lluvias - entre octubre y diciembre. Sin
embargo, en todos los casos se encontrd un desfazamiento entre los meses en que las mismas

- especies fructifican y aparecen en la lluvia de semillas. Por ejemplo, Ibarra et. al. (op. cit.)

reporta que Robinsonella mirandae fructifica entre abril y mayo, y en la lluvia de semillas se le

encontr$ entre mayo y julio; Pterocarous rohorii (Leguminosae) fructifica entre agosto y octubre,

pero en el presente estudio se le encontré entre los meses de septiembre y diciembre. Tales
diferencias pueden deberse a que existe variacién entre afios en las épocas de fructificacién 6 bien
a que el registro fenolégico de Ibarra y colaboradores incluyé drboles con frutos no totalmente
maduros. En otros casos, sin embargo, la lluvia aparecié amplificada a lo largo del afio,

probablemente porque las didsporas quedaron atrapadas entre las hojas de los drboles como ya

Smythe (1979) ha sugerido. Asi, Ibarra gt. al. (op. cit.) reportan que Heliocarpus appendiculatus

fructifica de febrero a abril, y en este estudio se le encontr6 en todos los meses del afio excepto en
septiembre y octubre.

Si el anterior patrén es consistente entre afios, la retencién de un "banco" de semillas en el
dosel serfa una manera que tiene Heliocarpus appendiculatus de ampliar la dispersién temporal de
semillas. En general, sin embargo, las especies que producen frutos con semillas que se
dispersan por viento es muy estacional y la morfologfa de las didsporas juega un papel primordial

en el proceso de la dispersién (Smythe, 1970; Augspurger, 1988; Ibarra et. al., 1991).
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una mayor cantidad de nutrientes (Bazzaz, 1979; Denslow, 1987). En realidad, pueden hacerse
correlaciones més precisas entre los factores que requieren las plantas en sus diferentes ctapas de
regeneracién y los diferentes recursos, condiciones e interacciones bifticas que .opcran en los
claros. La existencia de tales correlaciones significarfa que no necesariamente es la luz lo que
determina la regeneracién de las especies (Clark y Clark, 1987; Martinez-Ramos et. al. 1989).

iv) Al considerar las variaciones individuales en el comportamiento ecolégico de las
especies, pueden encontrarse mezclas de comportamientos pionero-no pionero que dificultan una
clasificacién objetiva de cada especie (Martinez-Ramos et. al., 1989).

Si existen o no grupos de especies de drboles que han convergido evolutivamente como
respuesta a la dindmica de formaci6n de claros, es algo que requiere de estudios demograficos de
especies emparentadas o bien de las mismas especies en distintas selvas. Alternativamente,
estudios de biologia comparativa pueden ayudar a evaluar el supuesto valor adaptativo de los
atributos. Por ejemplo, en Los Tuxtlas existen muchas especies de dispersién por viento que se
encuentran filogenéticamente relacionadas y que ponen en tela de juicio el papel de la dindmica Qe
claros como un complejo selectivo que ha opera: do sobre los atributos de la lluvia de semillas de
las especies. Tal es el el caso de varias especies de Bombacaceag(Ochroma lagopus, Bernou]lia
flamae, Ceiba penthandra), Malvaceae (Robinsonella mirandae) y Tiliaceae (Heliocarpus

appendiculatus). Todas estas especies son fuertes demandantes de claros en su regeneracién no

obstante que algunas presumiblemente poseen atributos pioneros (vida corta) y otras atributos
némadas (larga vida).

En el contexto anterior, el presente estudio avanz$ poniendo a prueba, a través de un
andlisis fenomenoldgico de la comunidad de semillas, algunas de las ideas que subyacen la
clasificacién de gremios regenerativos (sensu Martinez-Ramos, 1985). Con la informacién hasta
ahora disponible, no es posible llegar a una evaluacién final sobre la existencia, laxitud o
cohesién de los supuestos gremios regenerativos. Sin embargo, a medida que los estudios han
incorporado nuevas variables en el andlisis de las historias de vida de los drboles de la selva es

claro que la similitud ecolégica entre las especies se hace cada vez menor (Alvarez-Buylla y
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Martinez-Ramos, 1992). Por lo tanto, en la actualidad los gremios que se han propuesto (con
excepcién de los pioneros sensu Martinez-Ramos, 1985) pueden verse como estrategias de
historias de vida extremas en un gradiente continuo de respuestas al medi.o espacial y
temporalmente heterogéneo presente en el mosaico de regeneracién de las selvas (Martinez-
Ramos et al., 1989).

La lluvia de semillas es el resultado de un complejo de factores interrelacionados y es
dificil sostener que los mismos factores de este complejo han actuado en la misma manera sobre
la evolucién de historias de vida de muchas especies. También es dificil sostener que los
propdgulos, representades por las semillas, tengan una distribucién aleatoria respecto a la
formaci6n de claros como lo sugiere las hipétesis de no-equilibrio sobre la organizacién de la
comunidad de 4rboles de selvas himedas (Hubbell y Foster, 1986). La mayoria de las especies
mostraron lluvias de semillas agregadas y temporalmente restringidas y desfazadas. Tales
patrones sugiere que factores denso-dependientes (competencia, depredacién, ataque de
patégenos, herbivoria) que actdan después de la dispersién de las semillas pueden tcxller un papel
mds importante que el azar en el destino demogréfico de las semillas y en la organizacién de la
comunidad de drboles (Martinez-Ramos et al., 1992). Ademds, en Los Tuxtlas la formaci6n «e
claros en el dosel no es un proceso que ocurre de manera al azar ni en el tiempo ni en el espacio
(Martinez-Ramos et. al. 1988a,b)’. Aiin para las especies pioneras que mostaron un patrén
aleatorio de distribucién espacial de las semillas es esperable que las elevadas densidades de
semillas que se depositan en algunos puntos de la selva generen procesos denso-dependientes.
Asi, este estudio sugiere que las interacciones bidticas, potencialmente reguladoras de las
poblaciones, son posiblemente muy importantes para la dindmica de regeneracién en la selva de
Los Tuxtlas. Estudios futuros deberan ir méds alld de estas sugerencias que se basan sélo en
observaciones y descripciones de la lluvia de semillas, una parte muy restringida del ciclo de vida

de las especies.
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semillas mientras que los tolerantes produjeron semillas por cortos periodos de tiempo a lo largo

del afio.

6) La frecuencia espacial (porcentaje de trampas tocadas por al menos una semilla durante el afio)
y el tamaiio de las semillas son los atributos de los varios analizados que pueden estadisticamente
diferenciar a las especies entre los tres gremios de regeneracién propuestos. Con base en estas
variables, el gremio de pioneros se diferencia de una manera robusta de los otros pero las
especies asigandas a priori a los grupos de némadas y tolerantes no conformaron grupos
estadisticamente homogéneos. El presente estudio apoya la idea de tales gremios hipotéticos pero

la naturaleza de los mismos parece ser més difusa que discreta.

7) La evaluacién de la existencia de gremios regenerativos a través de la lluvia de semillas de las
especies es una evaluacién parcial de la idea. Estudios demogréaficos que documenten la historia
de vida completa de especies emparentadas o bien de las mismas especies en distintas selvas
pueden ser mds profundos a este respecto. Alternativamente, estudios de biologia comparativa
pueden ayudar a evaluar el supuesto valor adaptativo de los atributos de historia de vida en el

contexto de la dindmica de regeneracién natural de las selvas himedas. -
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