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RESUMEN 

Se estudió la demografía de una palma clonal, Reinhardtia 
gracilis varo gracilior, en la Estación de Biología Tropical Los 
Tuxtlas, en Veracruz, México. En torno al concepto de que las 
plantas clonales tienen dos niveles de estructura poblacional, 
(genets y ramets), los conceptos y las técnicas demográficas se 
aplicaron a ambos niveles. Mediante censos periódicos realizados 
3 veces por año, se registró el comportamiento demográfico de 
esta palma durante 3 años consecutivos, de 1988 a 1991. 

Se determinaron los patrones generales de reproducción y de 
crecimiento (propagación vegetativa). Se sugierió que la 
reproducción sexual es un proceso que mantiene la diversidad 
genética de la población, mientras que la propagación vegetativa 
es una estrategia de crecimiento que tiende a maximizar la 
adecuación de los genets. 

Mediante un modelo matricial de proyeccl0n se determinó la 
tasa finita de incremento poblacional (lambda). Con el análisis 
de elasticidad derivado de la matriz de proyección, se determinó 
la contribución relativa de los componentes de la matriz, y la 
de las diferentes categorías de tamaño al valor de lambda. Se 
encontró que las poblaciones de genets y de ramets se encuentran 
en equilibrio demográfico. En ambas pOblaciones la permanencia 
en la misma categoría de tamaño resultó ser el parámetro que más 
contribuye a la tasa de crecimiento poblacional. En la población 
de genets, Lambda resultó ser más sensible a cambios en los 
genets que tienen entre 6 y 8 ramets. En la población de ramets, 
lambda fué más sensible a cambios en los ramets que tienen entre 
O y 25 cm y que provienen, tanto por reproducción sexual corno por 
propagación vegetativa. 

Los análisis demográficos por edad de los ramets mostraron 
que los ramets derivados por propagación vegetativa tienen 
mayores tasas de sobrevivencia y de fecundidad, mayor 
probabilidad de llegar a reproducirse, se reproducen más 
tempranamente y la tasa neta reproductiva es mayor que la de los 
ramets producidos por semilla. Es probable que el desarrollo de 
los ramets originados por propagación vegetativa esté subsidiado 
por otros ramets del genet, lo que confirmaría que las plantas 
clonales han desarrollado una estrategia de cuidado post-natal, 
que mejora el crecimiento, la sobrevivencia y la reproducción de 
estas especies. 

Mediante un diseño experimental en el campo, se determinó el 
grado de integración fisiológica entre los ramets. Los resultados 
sugieren que la integración clonal y el rizoma juegan un papel 
importante en amortiguar las fluctuaciones del medio ambiente. 
Además, la integración clonal permite el restablecimiento del 
transporte de recursos cuando la competencia, l a depredación o 
los accidentes causan daños a una parte del genet. Varios de los 
beneficios adaptativos del crecimiento y de la integración clonal 
sugeridos parece n aplicarse en el caso de Reinhardtia gracilis. 
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INTRODUCCION 

La estructura y la composición de especies de una gran parte de 

la vegetación de la tierra está determinada por especies que 

presentan crecimiento clonal (van Groenendael y de Kroon 1990). 

El crecimiento clonal puede definirse como la producción de uno o 

más individuos, potencialmente independientes y con idéntica 

composición genética, a los cuales colectivamente se les denomina 

clono En la mayoria de las plantas superiores la habilidad para 

clonar o ser clonado depende de la capacidad que tienen las 

partes del tallo para producir sus propias raices (Harper 1985). 

Las pla ntas clonales son organismos muy exitosos. Por 

ejemplo, dos terceras partes de la flora de Gran Bretaña son 

plantas con crecimiento clonal (Abrahamson 1980). Muchas de las 

plantas arvenses, tan importantes en los campos de cultivo por 

representar ser i os problemas económicos a la agricultura, 

proliferan por medio de crecimiento clonal (Leakey 1981). Las 

p lantas clonales se encuentran en latitudes y a ltitudes elevadas, 

en ambientes acuáticos, e n pastiz a les p astoreados y saba nas, en 

el sotobosque de bosques boreales y templados, en áreas de 

vegetación perturbadas por el f uego (Abrahamson 1980; Cook 1983, 

1985; Silander 1985). La amplia distribución geográfica, la 

abundancia numérica y l a persistencia de estas especies se debe, 

en gran med ida , a que presentan métodos de propagación 

vegetativa , c omo rizomas, estolones, chupones, vástagos y 

bulbillos (Silander 1985). Además, e stas estructuras reciben 

recursos que se producen en otras partes de la planta (Newel l 

1 982 ; Noble y Marsha ll 1983 ; Har tnett y Bazzaz 1983; Callaghan 

2 



~984; Slade y Hutchings 1987a, 1987b), lo cual aumenta las 

probabilidades de que se establezcan exitosament (Sarukhán y 

Harper 1973; Callaghan 1984; Pitelka y Ashmun 1985; Slade y 

Hutchings 1987b). Es interesante mencionar, sin embargo, que la 

historia paleontológica de las plantas terretres muestra que la 

importancia relativa de las familias con propagación vegetativa, 

ha disminuído aunque no en números absolutos (Tiffney y Niklas 

1985) . 

Es posible, también, propagar a muchas especies vegetales 

por medios artificiales. Desde la antigüedad, se han empleado 

métodos de propagación cortando ciertas partes de algunas plantas 

y permitiendo que éstas produzcan raíces. Las partes enraizadas 

se establecen como plantas nuevas, las cuales, bajo condicione$ 

normales, nunca se hubieran producido. En la mayoría de las 

plantas superiores la habilidad para clonar o ser clonado depende 

de la capacidad que tienen las partes del tallo para producir sus 

propias raíces (Harper 1985). 

A pesar de que las prácticas hortícolas han aportado 

información importante sobre los métodos de propagación de 

especies vegetales, el conocimiento de la biología de las 

especies clonales en condiciones naturales, es bastante 

incipiente. Parte del desconocimiento estriba en que las teorías 

ecológica y evolutiva se han desarrollado para organismos 

unitarios (Harper 197 7 ). En los organismos unitarios el genotipo 

se expresa en una morfología unitaria que contiene un número 

determinado de partes. El ciclo de vida de un organismo unitario 

transcurre de manera progresiva desde su nacimiento hasta su 

muerte (Harper y Bell 1979). En general, los individuos 
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unitarios se reconocen fácilmente, se producen sexualmente, 

alcanzan un tamaño más o menos determinado y con relativa 

facilidad se determina su vida media. Las plantas, a diferencia 

de la mayoría de los animales, no presentan estas 

características. Las plantas no son organismos unitarios, sino 

organismos modulares compuestos por unidades estructurales 

básicas o módulos que, en conjunto, forman una metapoblación 

(White 1979). Los módulos pueden ser hojas con sus meristemos 

axilares, yemas, metámeras, tallos, ramas, etc. El cigoto crece 

y se desarrolla por la iteración de las unidades estructurales 

básicas hasta formar el organismo modular (Harper 1981). En las 

plantas anuales el proceso de iteración termina con la 

reproducción, después de la cual el individuo muere. En las 

plantas perennes, el proceso de producción de módulos es continuo 

y no termina con la producción de semillas (Harper 1978). 

Las plantas que forman clones representan un tipo particular 

de organismos modul~res. Estas plantas no sólo se desarrollan a 

partir de una plántula formada por un conjunto de subunidades, 

sino que, además, alguna de sus partes puede formar ralees y 

separarse de la planta original para llevar una vida 

independ i ente. Como resultado del crecimiento clona l se producen 

unidades llamadas "ramets", las cuales tienen la misma identidad 

genética del individuo que las produce. El conjunto de ramets que 

se origina de una sola planta se denomina "genet" (Kays y Harper 

1974) . 

El hecho de que las unidades estructurales de un organismo 

modular sea n capaces de pr oducir un nuevo organismo plantea el 

4 



problema de reconocer la identidad del individuo (Janzen 1977). 

Un nivel de individualidad entre los organismos clona les es aquél 

compuesto por los genets. En algunos genets, sin embargo, los 

ramets pueden llegar a separarse y llevar una vida independiente. 

En otros, los ramets quedan fisicamente unidos pero funcionan 

independientemente, o bien, quedan fisica y fisiológicamente 

unidos aunque potencialmente se puedan separar (Hartnett y Bazzaz 

1983; Pitelka y Ashmun 1985). En el primer caso, los ramets 

constituyen otro nivel de individualidad compuesto por unidades 

discretas, fisiológica y ecológicamente independientes, mientras 

que en el segundo, constituyen un todo más o menos integrado. El 

grado de integración o independencia fisiológica de las unidades 

modulares tiene diferentes consecuencias ecológicas y evolutivas 

en las plantas (Pitelka y Ashmun 1985). En las plantas que 

mantienen sus módulos flsicamente conectados, la dinámica ~e 

éstos depende de las condiciones ambientales en las que se 

encuentra el genet. En las plantas que rompen las conexiones, 

sin embargo, la dinámica de los rarnets depende de las condiciones 

que enfrenta cada rarnet de manera individual. 

La gama de posibilidades en las formas de crecimiento que 

exhiben las plantas clona les tiene, en un extremo, a las plantas 

cuya existencia depende de las conexiones entre sus partes y, en 

el extremo opuesto, a las plantas que rompen las conexiones como 

un proceso del crecimiento del genet (Harper 1985). Lovett-Doust 

(1981) distinguió dos patrones de crecimiento en las plantas 

clona les herbáceas: el crecimiento tipo "guerrilla" y el 

crecimiento tipo "falange". En el primer tipo los genets se 

ramifican poco y producen entrenudos muy largos, de manera que 
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sus ramets quedan muy separados entre s1, son capaces de 

colonizar grandes extensiones de terreno y su forma de 

crecimiento facilita la competencia con individuos de otras o de 

la misma especie. En la forma de crecimiento tipo "falange" los 

genets se ramifican frecuentemente y producen entrenudos muy 

cortos formando un agregado muy compacto que dificulta el 

crecimiento y el establecimiento de otras plantas. 

El tamaño, la longevidad máxima y la vida media de los 

genets de pOblaciones clonales son caracter1sticas muy difíciles, 

a veces imposibles, de estimar bajo condiciones naturales. 

Decidir si los tallos que observamos en el campo pertenecen a uno 

o a varios genets es una tarea dificil. En muchas especies la 

ramificación o la producción de un ramet ocurre a nivel 

subterráneo. Esto requiere hacer excavaciones para llevar a cabo 

las observaciones correspondientes que nos permitan determinar la 

identida d de los ramets. El problema es mayor cuando las 

conexiones se descomponen y desaparecen, quedando las partes 

áreas del genet como tallos independientes. En casos como éste 

es casi imposible contar el número de genets, a menos que exista 

algún tipo de polimorfismo genético que permita distinguir 

diferentes genets (Harper 1978), o bien que se empleen técnicas 

de electrofores is para diferenciar a los genets (silander 1985). 

El crecimiento modular de las p l antas, en particular el de 

las plantas clonales, hace que las plantas sean potencialmente 

inmortales . Los me ristemos, activos o latentes, de las plantas 

siempre están d i sponibles para continuar la produc ción de 

un i dades estructura les (Watkinson y Wh i te 19 8 5 ). A través de la 
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expansión lateral y la formación de raíces en los nudos, las 

plantas clona les tienen el potencial de aumentar de tamaño 

indefinidamente (Watkinson 1988). Así, las plantas clonales no 

presentan las restricciones biomecánicas que limitan el 

crecimiento de las plantas aclonales (Watkinson y White 1985). 

Esta capacidad de crecer exponencialmente en el número de 

unidades modulares explica por qué las plantas clonales pueden 

ocupar enormes extensiones de terreno y tener edades que, en 

algunos casos, exceden de 10,000 años (ver Cook 1983; Watkinson 

yWhite 1985). 

Con base en la estructura modular de las plantas, Harper 

(1968) propuso por primera vez que las unidades estructurales de 

las plantas podían ser tratadas y, por lo tanto, analizadas como 

miembros de una población. Debido a las propiedades demográficas 

de los módulos, Harper y White (1974) reconocieron que las 

plantas tienen dos niveles de comportamiento poblacional: el de 

la población de genets, y el de la población de ramets (módulos 

que constituyen a un genet). Basados en los atributos 

poblacionales de los módulos, Bazzaz y Harper (1977) analizaron 

el crecimiento individual de Linum usitatissimum aplicando por 

primera vez técnicas demográficas a la población de hojas. 

Muchas investigaciones han seguido al trabajo de Bazzaz y Harper 

(1977) en donde se ha usado un enfoque modular y se han aplicado 

técnicas demográficas a una gra n variedad de especies en 

condicione s naturales (Abu I -Fatih y Ba zza z 198 0; Shaver 1981; 

Maillete 1982; Chester y Mc Graw 19 83 ; Fetcher y Shaver 1983; 

Garbutt y Bazzaz 1983; Mc Graw 1989; McGraw y Antonovics 1983; 

McGraw y Garbutt 1990). Es evident e que s i el crecimiento de un 
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genet puede ser descrito en términos de la dinámica de 

poblaciones de los módulos, entonces a éstos se les pueden 

asignar atributos poblacionales propios tales como: una 

estructura de edades, una vida media, una esperanza de vida y una 

fecundidad y una sobrevivencia a una edad especifica. 

Los ecólogos interesados en estudiar la dinámica de 

poblaciones de plantas clonales se han enfrentado con el problema 

de distinguir entre un individuo ecológico-fisiológico (ramet) y 

un individuo genético (genet). La dificultad para identificar a 

estos últimos ha forzado las investigaciones hacia las 

poblaciones de ramets (Harper y Bell 1979; Fetcher y Shaver 1983; 

McGraw y Antonovics 1983; Cook 1985; Huenneke y Marks 1987; 

Cooper y McGraw 1988), por lo que la dinámica de las pobl a ciones 

de especies clonales ha sido descrita en términos del nacimiento 

y muerte de los ramets. El nivel de la población de los ramets 

ha sido considerado como el nivel principal del proceso 

demográfico (Eriksson y Jerling 1990). 

Por el contrario , l a dinámica de las poblaciones de los 

genets es aún desconocida para la mayoría de las especies 

clonales estudiadas. El reclutamiento de nuevos genets a través 

del establecimiento de plántulas, es un evento muy raro en la 

mayoría de las poblaciones de plantas clonales (Sarukhán y Gadgil 

1971 Fetcher y Shaver 1983; Callaghan 198 4 ; Cook 1985; Tissue y 

Nobe l 1988). El nive l de genets es, sin embargo, el nivel 

principal de var i ac i ón genética y, consecuentemente, la unidad de 

selección . La d if icultad par a identificar a los genets y la 

ausencia de recluta miento d e genets en las poblaciones clonales, 
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han impedido el desarrollo de conceptos y metodologías que 

permitan contrastar, entre otras, la importancia relativa de la 

reproducción sexual y de la propagación vegetativa en la 

adecuación de los individuos de las especies clonales. 

A pesar de que la forma y el tamaño del genet dependen de la 

dinámica poblacional de los módulos, las consecuencias que la 

dinámica de los ramets tienen sobre el comportamiento demográfico 

de los genets no han podido ser exploradas en la mayoría de las 

plantas clonales. Muy pocos estudios se han realizado para 

determinar si la variabilidad entre ramets aumenta la adecuación 

de las plantas clonales (Jerling 1988; Eriksson 1988). Mas bien, 

los estudios que relacionan la dinámica poblacional de los ramets 

con el nivel de los genets se han realizado para modelar el 

crecimiento individual del genet (Bazzaz y Harper 1977; Abul

Fatih y Bazzaz 1980; Shaver 1981; Maillette 1982; Chester y 

McGraw 1983; McGraw y Antonovics 1983; McGraw 1989; McGraw y 

Garbutt 1990). 

Varios aspectos de la ecología de poblaciones de especies 

clonales se encuentran bajo la influencia de la naturaleza de las 

interrelaciones entre los ramets. Por ejemplo, la forma en que 

los genets colonizan el espacio, exploran nuevos microambientes, 

superan los obstáculos del establecimiento, responden al efecto 

de competidores o depredadores, etc., dependen del grado de 

integración o independencia fisiológica entre los ramets 

(Hartnett y Bazzaz 1983; Pitelka y Ashmun 1985). Este aspecto, 

sin embargo, es poco conocido para la mayoría de las especies 

clonales. 

Se han hecho algunas sugerencias acerca de l as ventajas que 
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el hábito clonal confiere a las plantas (Cook 1985). Cook 

(1979), por ejemplo, propuso que, a través de la propagación 

vegetativa, los riesgos de mortalidad del genet se reparten entre 

los ramets, con lo cual se incrementan la sobrevivencia y la 

fecundidad de los genets. También se ha sugerido que varios 

ramets pueden explotar de manera más eficiente los recursos 

ambientales que un sólo ramet (Lovett-Doust 1981; Harper 1985). 

Las observaciones que indican que los ramets producidos 

vegetativamente están más desarrollados y tienen una probabilidad 

mayor de sobrevivir que las plántulas, sugieren que la 

propagación vegetativa es una forma de cuidado paterno (Callaghan 

1984; Raphael y Nobel 1984). 

Con base en los conceptos anteriores, nos propusimos 

desarrollar un trabajo que permitiera aplicar conceptos y 

metodologías en los dos niveles de estructura poblacional (genets 

y ramets). Para ello, elegimos una especie que, por sus 

características morfológicas y arquitecturales, nos facilitara 

llevar a cabo un estudio demográfico sobre las poblaciones de 

genets y de ramets. 

Por otro lado, y dado que las palmas son un grupo taxonómico 

importante en la estructura de los bosques tropicales lluviosos 

(Dransfield 1978) y, además, son explotadas para múltiples usos, 

elegimos a la palma clonal Reinhardtia grac ilis varo gracilior 

como objeto de estudio en esta investigación. Los propósitos 

generales de este traba jo son: primero, hacer una descripción de 

la historia natural de esta espec i e; segund o, describir los 

patrones demográficos tanto de l a población de genets como de la 
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población de ramets y, tercero, determinar el grado de 

integración clonal en esta especie que mantiene conectados, al 

menos morfológicamente, a sus ramets. Las preguntas que se 

quieren contestar con esta investigación son: 

¿cuál es el comportamiento demográfico de Una palma que 

tiene hábito clonal y cómo se compara éste con el de otras 

especies de palmas? 

¿De qué manera los parámetros demográficos de la población 

de ramets afectan la adecuación de los genets individuales? 

¿Es posible identificar caracteristicas de historia de vida 

de la población de ramets que puedan ser relevantes en el 

comportamiento demográfico de la población de genets? 

¿Cuál es la importancia relativa de la reproducción sexual y 

de la propagación vegetativa en la adecuación de esta palma? 

¿Qué papel juega la integración clonal en el crecimiento, 

reproducción y sobrevivencia de esta especie? 

MATERIALES Y METOCOS 

En esta sección se describe la metodologia general del proyecto 

de investigación. Como la tesis está dividida en capitulas que 

abordan un tema especifico en cada uno de ellos, también las 

metodologias son especificas para cada uno. Por lo anterior, se 

hará ladesGripción metodológica correspondiente en cada uno de 

ellos. 

1 1 



Descripción de la zona de estudio 

El trabajo de campo se realizó en la Estación de Biologia 

Tropical Los Tuxtlas. · La estación cubre una área de vegetación 

natural de aproximadamente 700 hectáreas. Se encuentra ubicada 

en la vertiente del Golfo de México, en la región montañosa de la 

Sierra de Los Tuxtlas, en el Municipio de San Andrés Tuxtla, al 

sureste del estado de Veracruz (Fig. 1). Se sitúa entre los 

18°34' y 18°36' de latitud norte y entre los 95°04' y 95°09' de 

longitud oeste (Lot-Helgueras 1976). De acuerdo con el sistema de 

clasificación de Koppen, modificado por Garcia (1981), el clima 

de la región pertenece al grupo de los cálido-húmedos (A), siendo 

del tipo Af(m)w"(i')g, es decir, de los más húmedos del grupo . de 

los húmedos. Los datos climatológicos provenientes de la 

estación meteorológica de Coyame, localizada a 30 km al sur de la 

estación, indican que la temperatura media anual es de 24.6°C y 

la precipitación promedio anual es de 4638.5 mm. Ibarra

Manriquez (1985) menciona que la precipitación promedio anual en 

los terrenos de la estación es de 4725.5 mm, es decir, 

ligeramente mayor que en Coyame. Las comparaciones entre las 

curvas de precipitación registradas par la Estación de Coyame y 

para la Estación de Los Tuxtlas, muestran que los datos de Coyame 

pueden ser utilizados para describir el clima de la estación con 

bastante confiabilidad (Bongers et al. 1988). A pesar de que la 

época de mayor precipitación se concentra entre los meses de 

junio a noviembre , aprox i madamente 30% d e l aporte total de agua 

se presenta entre diciembre y febrero (Bongers et al . 1988) . La 

precipitación invernal se debe a l a aflu enci a d e los l l a mados 

12 



18' 35" 

95' 10' 

o 
Volcán 

San Martin 

Santiago Tudla 
+ 

+ 
San Andrés 

Tuxtla 

95'00' 

+ 
Sontecomapan 

Figura 1.- Loca lización de la Estación de Biología 
Tropical Los Tuxtlas, Veracruz, México (Tomado de 
Lot-Helgueras 1976). 



"nortes" que son vientos frios provenientes del norte de Estados 

Unidos y Canadá los que, al calentarse y cargarse de humedad en 

el Golfo de México, causan precipitación en las áreas montañosas. 

La mayoria (89.4%) de las especies leñosas encontradas en 

una hectárea de selva de la estación son especies perennifolias 

(Bongers et al., 1988). Miranda y Hernández X. (1963) 

calisificaron al tipo de vegetación encontrado en la estaci6n 

como selva alta perennifolia. Los árboles alcanzan alturas de 

30-35 m cuyas copas forman un dosel bastante cerrado. En esta 

selva no hay estratos (Popma, Bongers y Meave del castillo 1988). 

Sin embargo, se puede disntinguir la dominancia de algunas 

especies en el gradiente vertical de la selva; por ejemplo, la 

parte baja está dominada por la palma Astrocaryum mexicanum, la 

parte media por Pseudolmedia oxyphyllaria y la parte más alta por 

Nectandra ambigens. 

Las especies de palmas en la estaci6n son de talla pequeña y 

solamente ocupan el estrato bajo (hasta 10 m). Ibarra-Manriquez 

(1988; como pers.) indica que existen 12 especies de palmas, de 

las cuales 7 pertencecen al género Chamaedorea: C. ernestii

augusti, C. tepejilote, C. oblongata, C. concolor, C. elatior, C. 

alternans y una especie nueva. Las cinco especies restantes son: 

Astrócaryum mexicanum, Bactristrichophylla, Desmoncus ferox, 

Geonoma oxycarpa y Reinhardtia gracilis varo gracilior. Las 7 

especies del género Chamaedorea son especies dioicas, mientras 

que las 5 especies restantes son especies monoicas (Ibarra

Manriquez 1988¡ Oyama, Dirzo & Ibarra-Manríquez 1992). 

De las 12 especies de palmas, cuatro tienen hábito clonal: 
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Bactris tricophy11a, Chamaedorea tepeji1ote, Desmoncus ferox y 

Reinhardtia graci1is varo graci1ior, y dos especies son 

trepadoras: Chamaedorea e1atior y Desmoncus ferox. Geonoma 

oxycarpa es la especie más rara (Ibarra-Manr1quez 1988) y 

Reinhardtia graci1is varo graci1ior es la especie más pequeña. 

Astrocaryum mexicanum y Chamaedorea tepeji10te han sido especies 

ampliamente estudiadas en la estación. 

Bongers et al. (1988) encontraron en una hectárea de bosque 

234 especies, de las cuales el 3.4% son palmas, pero el 44 . 3% de 

los individuos contenidos en esas 234 especies son individuos de 

palmas. Este dato muestra claramente que, aunque no es un grupo 

muy bien representado en términos de número de especies, s1 es el 

grupo más grande en términos de abundancia. El número de 

individuos de palmas en Los Tuxtlas es comparable con el de otras 

comunidades tropicales (Oyama, Dirzo y Ibarra-Manr1quez 1992). 

Descripción de la especie 

Reinhardtia es el único género de la Subtribu Malortienae, el 

cual se restringe al Nuevo Mundo. El género consta de 6 especies 

exclusivas de los bosques tropicales lluviosos del sur de México 

y de Centroamérica. De las 6 especies una llega al noroeste de 

Colombia y una más se encuentra en la República Dominicana (Uhl y 

Dransfield 1987). 

El género está representado en México por dos especies: 

Reinhardtia e1egans Liebman que se encuentra en pequeñas áreas de 

Oaxaca y Chiapas y Reinhardtia graci1is (Quero 1992). Moore 

(1957) describe 4 variedades de la especie R. graci l is, de las 
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cuales existen dos variedades en México: R. gracilis (H. 

Wendland) Drude ex Dammer varo tennuissima H.E. Moore y R. 

gracilis varo gracilior (Burret) H.E. Moore. La primera se 

encuentra en Oaxaca y la segunda se distribuye en los estados de 

Veracruz, Oaxaca, Tabasco y Chiapas (Quero 1992). 

, Reinhardtia gracilis varo gracilior (a la cual llamaremos 

Reinhardtia o R. gracilis de aquí en adelante) es una palma 

monoica con crecimiento clonal (Fig. 2). Los tallos aéreos de 

esta palma se desarrollan por medio de ramificaciones de 

meristemos axilares de un rizoma subterráneo (Fig. 3), localizado 

a una profundidad de 10 cm, aproximadamente, produciendo el 

característico clon (genet) formado por uno o varios tallos. Los 

clones se distinguen con relativa facilidad en el campo como 

agregaciones de tallos agrupados a lo largo del rizoma. El 

crecimiento de un genet se efectúa por la adición de nuevos 

tallos. Los clones tienen generalmente entre 3 y 7 tallos. 

Un tallo individual tiene crecimiento monopódico y crece 

por la adición de nuevas hojas producidas por el meristemo 

apical. Cada nueva hoja produce un incremento en la altura del 

tallo. La morfología foliar cambia con la edad de la palma. 

Durante los primeros afios, ~l meristemo apical produce hojas 

enteras (Fig. 2). Posteriormente la palma empieza a producir 

hojas bífidas hasta llegar a producir hojas pinnadas cuneadas con 

unos pequeños orificios (ventanas) en la base de la lámina 

foliar, entre los dobleces . Los márgenes foliares externos son 

ampliamente dentados. 

Reinhardtia florece en el mes de septiembre. Cada tallo 
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Figura 2.- ciclo de vida de Reinhardtia gracilis varo 
gracilior en Los Tuxtlas , Veracruz, México. 
a) plántula, b) genet pre-reproductivo, e) genet repro
ductivc y d) genet reproductivo con varios ramets. 
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Figura 3.- Rizoma subterráneo de una 
paima adulta de Reinhardtiagracil'is 
varo gracilior. Las flechas indican la 
posición de un ramet (R) y la posición 
de una raiz (r). 



produce una inflorescencia pedunculada que se desarrolla en la 

axila de la segunda o tercera hoja. Rara vez un tallo produce 

dos inflorescencias en un afio. Cada inflorescencia es una 

panícula de 3-8 raquilas blanco-cremosas. Las raquilas portan 

flores masculinas y flores femeninas mezcladas a lo largo de la 

raquila. Es probable que esta especie sea polinizada por el 

viento como sucede con otras especies de palmas (Bawa et al. 

1985; L. Eguiarte como pers.). 

Los frutos empiezan a aparecer en el mes de enero y se 

requieren entre 4 y 6 meses para que maduren completamente. Cada 

infrutescencia porta 5 frutos en promedio. Cada fruto mide 1 cm 

de longitud aproximadamente, es de color negro y porta una sola 

semilla. Los frutos pueden permanecer en la planta por más de . un 

afio. Los colores negro del fruto y rojo de la infrutescencia son 

caracteristicas que sugieren que las semillas son dispersadas por 

aves. Hay evidencia de que algunos de los componentes de la 

fauna de vertebrados del sotobosque de la selva han desaparecido 

o se ha reducido drásticamente el tamafio de sus poblaciones 

(Miranda y Dirzo 1991), por lo que es posible que la ausencia de 

remoción de frutos en Reinhardtia gracilis pueda ser 

explicada, en parte, por este proceso de defaunación. La 

interpretación de esta hipótesis, sin embargo, debe tomarse con 

cautela (ver Peters 1991). Las semillas germinan aproximadamente 

un afio después de haber caído al suelo. Generalmente, las 

plántulas se establecen cerca de los genets establecidos. 

Una vez que las palmas empiezan a prOducir tallos y a formar 

clones, éstos permanecen fisiológicamente integrados (Mendoza y 

Franco 1992) . Esto significa que tanto e l agua como los 
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nutrimentos pueden ser translocados entre los tallos (Albert y 

Mooney 1986), facilitando la producción de nuevos tallos y/o la 

recuperación de los daños físicos causados a las plantas por las 

ramas y objetos que caen del dosel superior. La caída de árboles 

y ramas del dosel superior representa uno de los principales 

factores de mortalidad en las plantas del sotobosque (Aide 1987; 

Gartner 1989; Clark y Clark 1989; Chazdon 1991, 1992). 

Elecci6n de las plantas de estudio 

Se escogieron dos sitios con una área total de 0.25 ha en dos 

zonas de la selva. Todos los individuos presentes en los sitios 

se marcaron con un número y a cada individuo se le registraron 

las siguientes variables: el número total de tallos, la altura de 

cada tallo, el número total de hojas en cada tallo y el número de 

frutos presentes en los tallos. La hoja más joven en cada tallo 

se marcó igualmente con Jl,na cinta plástica de color. 

El censo se inició en junio de 1988 y desde esa fecha y hasta 

septiembre de 1991 se realizaron tres censos cada año. En el mes 

de septiembre, cuando ocurre la floración, se registraron los 

tallos que producían inflorescencias, la longitud total de la 

raqui.la y el número total de flores femeninas y masculinas. En el 

mes de enero, cuando ocurre la fructificación, se registró el 

número total de frutos producidos. Finalmente, en el mes de 

junio, que está al principio de la época de lluvias en la zona, 

se registró la producción total anual de hojas. 

En cada censo se contó, además, el número total de hojas, el 

número total de hojas nacidas y el número total de hojas muertas 
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número total de hojas nacidas y el número total de hojas muertas 

en cada tallo. Las hojas producidas entre un registro y el 

anterior se marcaron con un anillo de plástico de un color 

diferente al del censo anterior. También se llevó un registro de 

la sobrevivencia de las cohortes de hojas nacidas en los 

re9istros anteriores y marcadas con diferentes colores. 

Asimismo, se anotó la producción de tallos nuevos, los cuales se 

marcaron con un número progresivo dentro de cada clono Como los 

tallos se pueden producir en cualquier parte del rizoma, se 

anotó también el número del tallo más cercano al producido, 

suponiendo que aquél fuera el progenitor de éste. 

Las semillas que germinaban entre los censos y aparecían como 

plá ntulas al momento del registro, se anotaron como nuevos 

genets, se les asignó el número correspondiente y se marcó la 

hoja más joven. También se anotó el número de frutos en cada 

tallo, ya que, como se mencionó, éstos pueden permanecer en la 

pl~nta por cerca de un año. 

L. M. Calvo (datos no publicados) estimó la densidad de los 

individuos de Reinhardtia gracilis en los terrenos de la Estación 

colocando 6 transectos de 10 m de ancho y 50 m de longitud en 6 

zonas de la selva. En cada transecto se eligieron cuadros al azar 

de un m2 y se contó el número de palmas presentes, con excepción 

de las plántulas. Se eligieron un total de 622 cuadros, es decir, 

una área de muestreo de 622 m2 . Por otro lado, como R. gracilis 

se encuentra di~tribuída en parches, se estimó la densidad de la 

población de esta especie dentro los parc hes . Para ello , se 

utilizó un método sin área, el cua l requiere medir l a distancia 

entre un ind i viduo elegido al azar y su v e c ino más cercano 
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(Greig-Smith 1964). La densidad de individuos por m2 es: 

O = 0.25/(¿:d/n)2 

donde 0.25 es una constante, d=distanc i a entre el individuo 

elegido al azar y su vecino más cercano y n es el tamaño de 

muestra. 
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2. PATRONES DE REPRODUCCION 
y DE CRECIMIENTO 



INTRODUCCION 

Al estudiar la dinámica de poblaciones de especies clonales, es 

muy frecuente confundir la identidad de los miembros de la 

población (Janzen 1977). En las plantas clonales el 

reclutamiento de los individuos a la población se puede 

establecer por dos vlas: la sexual y la de la propagación 

vegetativa. En el primer caso, cada individuo proviene de un 

solo cigoto (genet) y por lo tanto, son genéticamente diferentes 

entr,e .. sl. En el segundo caso, la acción coordinada de células 

meristemáticas produce otro individuo (ramet) que desarrolla su 

propio sistema radicular y eventualmente se puede separar de la 

planta progenitora (Harper y White 1974). Estos individuos 

constituyen unidades fisiológicas y ecológicas independientes que 

tienen la misma identidad genética que el organismo que las 

produce, excepto cuando se producen mutaciones somáticas 

(silander 1985). En muy pocas ocasiones es posible identificar a 

los genets de plantas clona les en el campo. 

Algunos autores consideran la producción de ramets como 

reproducción asexual (White 1984.), o como reproducción vegetativa 

(Abrahamson 1980; Richards 1986), por el hecho de que constituyen 

unidades ecológicas y fisiológicas independientes que se pueden 

propagar en el espacio y en el tiempo. Harper (1978), sin 

embargo, prefiere usar el término crecimiento, y evitar el 

término reproducción, para referirse al desarrollo de un 

organismo que proviene de un cuerpo organizado de células, 

independientemente de si el resultado final es un organismo que 

mantiene la conexión con el progenitor o, por el contrario, es un 
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organismo que facultativamente mantiene o pierde las conexiones. 

De acuerdo con Harper (1977, 1978), el término reproducción s610 

debe ser usado para referirse a la formación de semillas que 

resultan de la recombinación genética de las células sexuales, y 

que determinan que el desarrollo del individuo sea a partir de 

una sóla célula (el cigoto). El término crecimiento, en cambio, 

debe emplearse para referirse a cualquier método de propagación 

del genet que incluya tanto al proceso de formaci6n de semillas o 

de embriones sin fertilización (agamospermia) como a la formaci6n 

y propagación de estructuras como rizomas, estolones, bulbilos, 

chupones, etc., ambos procesos agrupados bajo el término de 

apomixis (Stebbins 1950). El desarrollo de un individuo 

originado por cualquiera de estos métodos de propagación se 

entenderá en este texto como el crecimiento de un genet 

individual, o de un individuo evolutivo en el contexto de 

biologia evolutiva (sensu Janzen 1977). 

A diferencia de la reproducci6n, que generalmente es 

estacional y se repite durante la vida de las plantas clonales, 

el crecimiento ocurre de manera más o menos continua, de tal 

forma que el crecimiento individual puede ser descrito como un 

proceso continuo (Harper 1981). La reproducción es uno de los 

procesos más importantes del ciclo de vida de una planta. La 

diversidad genética resultante y la posibilidad de dispersarse 

hacia nuevos sitios, hacen de la reproducción sexual un proceso 

de importancia ecológica y evolutiva de gran trascendencia. Los 

patrones de floración y de fructificación, la edad en la que 

ocurre la primera reproducci6n, el número de semillas producidas, 
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y la frecuencia reproductiva de los individuos son elementos 

determinantes en la tasa reproductiva de la población (Willson 

1983). La propagación vegetativa , por el contrario, produce 

individuos genéticamente idénticos que son capaces de perpetuar a 

los genotipos más exitosos dentro de poblaciones locales 

(Bradbury y Hofstra 1976). 

El conocimiento de estos procesos, particularmente para 

especies de plantas tropicales, es aún muy escaso y es, sin 

embargo, fundamental para entender la ecología de estas especies 

y las fuerzas selectivas que operan sobre esos parámetros 

demográficos (Harper 1977). En este capítulo se describen los 

patrones de reproducción y de crecimiento en relación con el 

tamaño de los individuos de Reinhardtia gracilis durante tres 

años consecutivos y se comparan con los de otras especies de 

palmas. Se discute, además, la importancia relativa del 

crecimiento y de la reproducción en la adecuación de esta 

especie. 

MATERIALEBY METODOB 

Se trabajó con una pOblaci6n constituida por 142 genets de 

diferentes tamaños de Reinhardtia gracilis registrados en dos 

sitios de la selva de Los Tuxtlas. La población se clasificó en 

tamaños de acuerdo con el número de ramets en cada genet. Las 

observaciones se iniciaron en el mes de junio de 1988 , fecha en 

que se censaron a las plantas, y se continuaron por 3 años 

consecutivos, de 1988 a 1991. En septiembr e de cada año se 

registraron el número de flores (feme ninas y masculinas), en cada 
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inflorescencia producida por cada ramet de cada palma. Durante 

el mes de enero se hizo el registro del número de frutos 

producidos por cada ramet de cada genet. En los meses de enero 

de 1988 y enero de 1992 se realizaron dos registros adicionales 

de la producción de frutos. En total, entonces, se tienen 5 

registros de producción de frutos (enero de 1988 a enero de 1992) 

y 3 registros completos de floración (septiembre de 1988, 1989 Y 

1990) Y de fructificación (enero de 1989, 1990 Y 1991). Para 

algunos análisis se usaron los datos registrados durante 5 afias y 

para otros se usaron los datos de 3 años (1988-89, 1989-90, 

1990-91), lo cual se especificará según sea el caso. En el texto 

la variable tiempo se usa para referirse a los perlados anuales. 

Durante los meses de enero, junio y septiembre de cada afio 

se hizo el registro del número de ramets nacidos durante el 

intervalo de tiempo inmediato anterior. Los resultados, sin 

embargo, se presentan para la producción anual de ramets (1988-

89, 1989-90 Y 1990-91). En todos los casos se supuso que un 

ramet recién producido era producto del ramet más cercano ya 

existente. Se hizo esta suposición debido a que, para ciertos 

análisis, se requiere conocer la identidad de los ramets que 

producen un ramet. 

Los censos se llevaron a cabo con el objeto de obtener la 

siguiente información sobre los componentes de la reproducción 

sexual y de la propagación vegetativa: i) las probabilidades de 

producir frutos y/o ramets, ii) la producción de infrutescencias 

por genet, iii) la fecund i dad (frutos o ramets producidos por 

genet, iv) el número promedio de frutos producidos por 

infrutescencia y, v) el número de frutos y/o ramets producidos 
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por genet reproductivo. 

La relación entre el tamafio de los genets y su capacidad 

reproductiva (reproducción sexual y propagaci6n vegetativa) se 

evaluó estadlsticamente mediante análisis de regresión lineal 

simple, con una probabilidad de 0.05 como valor critico de 

significancia. Con el objeto de determinar el efecto del tiempo 

sobre cada uno de estos parámetros, se realizaron análisis de 

varian.za multivariados (MANOVA) con un solo factor (tiempo), 

incorporando en el modelo el tamafio de los genets como una 

covariable. Dado que el tamafio de muestra disminuye en las 

categorlas de tamaño más grandes, los análisis se realizaron 

ponderando el tamaño de los genets según el tamaño de muestra en 

cada categorla de tamaño. 

En el caso de las variables que se expresan de manera 

porcentual (probabilidad de producir frutos y/o ramets) y que, en 

teorla, se ajustan a una distribuci6n binomial, se obtuvo el 

arcoseno de la ralz cuadrada de cada proporción (x'= arcoseno 

~x), de manera que los datos resultantes tuvieran una distribución 

cercana a la normalidad y pudieran ser analizados mediante 

análisis de regresión (Zar 1974). Asimismo, para determinar el 

efecto de los diferentes perIodos anuales (tiempo) sobre las 

probabilidades de producir frutos o ramets, se realizaron los 

MANOVAs como se mencionó anteriormente, después de haber hecho la 

transformación arcoseno de la ~x correspondiente. Estos análisis 

y algunos de correlación entre determinadas variables y el tamaño 

de los genets se realizaron usando el paquete estadlstico 

SPSS/PC+ Advanced statistics V2 . 0 (1988). 
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Estimaciones de la edad de los genets 

Para estimar la edad de los genets se partió de la suposición de 

que la edad es una funci6n del número de ramets que poseen. La 

edad del genet, entonces, puede ser estimada si se conocen tanto 

el número de ramets como la tasa de producción anual de ramets. 

Este método, sin embargo, solo permite estimar la edad mlnimaque 

tendría un genet, ya que una estimaci6n más precisa de la edad de 

los genets requerirla desenterrar el rizoma y contar el número de 

ramets producidos durante toda la vida. Por lo anterior, para 

las determinaciones de la edad, se ignoró lo que se encuentra 

enterrado y sólo se tomó en cuenta el número de ramets vivos al 

momento del censo. Además, es conveniente aclarar que para hacer 

las estimaciones de la edad tampoco se consideraron las tasas de 

natalidad y mortalidad de los ramets, lo que podrla resul~ar en 

determinaciones equivocadas de las edades. 

Para estimar la edad de los genets, éstos se clasificaron en 

tres etapas y se determin6, entonces, el tiempo promedio que las 

palmas permanecerlan en cada una de éstas. La primera serla la 

etapa desde la germinación hasta antes de que la planta forme un 

tallo definido. De acuerdo con observaciones de campo y de 

laboratorio, la planta permanece 5 años aproximadamente en esta 

etapa (A. Mendoza, obsv. pers). La segunda etapa comprende 

genets con un solo tallo bien diferenciado menor de 25 cm de 

altura. El tiempo que un genet permanece en esta etapa depende 

de la tasa de producción foliar, ya que cada hoja nueva produce 

un incremento en la altura del tallo. El tiempo de permanencia 

calculado para esta etapa es de aproximadamente tres años (ver 
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Capítulo 4). Se eligió una altura máxima del tallo de 25 cm 

porque cuando un genet alcanza esta altura, es común que empiece 

a producir otro tallo. La tercera etapa depende del tamaño del 

genet (número de ramets) y de la tasa de producción de ramets. 

La producción de un ramet nuevo causa un cambio de categoría de 

tamaño. Se hizo la suposición de que la tasa de producción de los 

ramets depende del tamaño (número de ramets) que tenga el genet 

al momento de producirlo. El tiempo que un genet permanece en 

una categoría de tamaño dada es el inverso de la tasa de 

producción anual de ramets en esa categoría de tamaño, es decir, 

es el tiempo que se requiere para que un genet produzca otro 

ramet. Sumando el tiempo que va permaneciendo en cada categoría 

de tamaño se puede estimar la edad del genet. 

RESULTADOS 

Edad de los genets 

La estimación de la edad de los genets de acuerdo con el número 

de ramets que poseen se presenta en el Cuadro 1 . La categoría O 

está representada por las plántulas, las cuales son plantas que 

no han formado un tallo visible sobre la superficie del suelo . Es 

por ello que, para fines prácticos, se asignó el O a esta 

categoría para indicar la ausencia de tallo. Las siguientes 

categorías están representadas por el número de tallos que poseen 

los genets. De acuerdo con estos resultados, la longevidad mínima 

promedio de un genet con 9 ramets vivos fue, entonces, de 64 

años. 

2 7 



Cuadro 1.- Edad estimada de los genets de Reinhardtia gracilis 
de acuerdo con su tamaño. El tamaño de los genets está 
constituido por el número de ramets vivos presentes al momento de 
hacer el censo. El O en la primera categoria de tamaño 
(plántulas) indica la ausencia de un tallo visible. 

Tamaño del genet 
(núm. de ramets) 

O 
1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

Estructura dé la población 

Edad del genet 
(años) 

0-5 
5 - 8 
8 - 16 

16 - 23 
23 - 32 
32 - 40 
40 - 45 
45 - 51 
51 - 64 

> 64 

La densidad de genets de Reinhardtia gracilis en los terrenos 

de la estación fue de 900.3 individuos por hectárea. Estos se 

encuentran claramente distribuldos en parches. Dentro de cada uno 

de éstos, la densidad fue de 1.09 individuos por m2 . La 

distribución de frecuencias del tamaño de los genets presenta una 

forma de "J" invertida, lo que indica un buen proceso de 

regeneración en la población (Fig. 1). El mayor de los genets 

muestreados fue un individuo con 16 ramets, el cual fue eliminado 

de todo análisis por suponer que alterarla la interpretación de 

los resultados. Asi, los genets con 8 ramets representan el 

tamaño mayor de los individuos censados de la población inicial 

(Fig . 1). Durante el primer año un genet con 8 ramets produjo un 

ramet, por lo que pasó a ocupar una categorla de ta.maño mayor (9 
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Figura 1.- Distribución de frecuencias del tamaño de los 
génets de una población de Reinhardtia gracilis en Los 
Tuxtlas, Veracruz, México. 



ramets) . 

PATRONES DE REPRODUCCION 

Probabilidad de Reproducción 

La probabilidad de reproducción (proporción de individuos que 

producen flores del total de individuos por categorla de tamafio) 

se estim6 utilizando el promedio de 5 registros anuales, de 1987 

a 1992". En la Figura ;1 se observa que la probabilidad de 

reproducirse se incrementa con el tamafio de los genets; las 

plántulas no tienen probabilidad alguna de reproducirse, mientras 

que los genets más grandes (9 ramets) tienen una probabilidad 

anual de reproducirse de 0.9 . En las primeras categor1as la 

probabilidad de reproducirse aumenta más rápidamente que en las 

categorlas de tamafio más grandes. La función que mejor describe 

el comportamiento de la probabilidad de reproducción de esta 

palma es una función logarltmica: y = 0.3098 + 0.5471 log (x) ; 

r=0.9868, P<0.00005, (Cuadro 2). 

El análisis de var ianza multivariado (MANOVA) para 

determinar si la probabilidad de reproducirse difiere entre los 5 

años, mostró que la probabilidad de reproducirse no difiere 

significativamente entre ellos (Cuadro 3). El tamaño de los 

genets al iniciar el estudio, sin emnargo, s1 tuvo un efecto 

signficativo sobre la probabilidad de reproducirse. 
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Figura 2.- Arcoseno de la vprobabilidad de reproducci6n 
(proporción de genets que producen frutos del total de 
genets en cada categoría de tamaño) de Reinhardtia 
gracilis. Los valores representan el promedio de la 
probabilidad de reproducirse durante cinco años, para cada 
categoria detamaño . La curva se ajustó a un modelo 
logaritmico: y = 0 . 3098 + 0.5471 log(x). 



Cuadro 2.- Análisis de regresión entre la probabilidad de 
reproducción y el tamafio de los genets de Reinhardtia gracilis. 
Los valores de la probabilidad de reproducción son el promedio de 
5 afias. 

Análisis de Varianza 

Fuente de g.l. suma de cuadrado F P 
variación cuadrados medio 

Regresión 1 1. 8802 1.8802 293.3782 0.00005 
Residual 7 0.0507 0.0073 

Variables en la ecuación 

Variable B error estándard Beta t P 

Tamafio del 0.5471 0.0340 0.9868 16.105 0.00005 
genet 
constante 0.3098 0.0363 18.980 0.00005 

Con el objeto de estimar la edad a la que por primera vez se 

reproduce esta palma, se hizo un análisis de regresión entre la 

probabilidad de reproducirse y la edad de los genets. De acuerdo 

con Pifiero y Sarukhán (1982) se puede estimar la edad a la que 

por primera vez se reproduce una palma utilizando la función que 

relaciona la probabilidad de reproducción y la edad. Usando las 

variables de la función obtenida y haciendo que el valor de la 

variable dependiente (probabilidad de reproducción) sea igual a 

cero, se obtiene el valor de la edad a la primera reproducción. 

Para este análisis se utilizó el promedio de cinco afios de la 

probabilidad de reproducirse en cada categoria de tamafio y la 

est i mación que se hizo de la edad de los genets. Los datos se 
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CUadro 3.- Análisis de varianza multivariado de la probabilidad 
de reproducirse en genets de Reinhardtia gracilis de diferentes 
tamaños para 5 periodos anuales. 

Covarianza de la probabilidad de reproducción en relación con el 
tamaño del genet. 

Covariable B Beta 

Tamaño del 0.08527 0.82145 
genet 

Análisis de varianza 

Fuente de g.l. suma de 
variaci6n cuadrados 

Dentro de 
grupos 42 1. 29 
Regresi6n 1 2 . 67 
Constante 1 0.62 
Tiempo 4 0.06 

Error 
estándard 

0.009 

cuadrado 
medio 

0.03 
2.67 
0.62 
0.01 

t P 

9.335 0.0005 

F P 

87.14 0.0005 
20.24 0.0005 

0.45 0.771 

ajustaron a una función logarltmica. El resultado de este 

análisis muestra que la relación entre la probabilidad de 

reproducci6n y la edad de los genets es altamente significativa 

(r=0.9824, P<0.00005, Cuadro 4). Este análisis predice que la 

edad a la que se reproduce por primera vez Reinhardtia gracilis 

es a los 4 . 57 años. De acuerdo con las estimaciones que se 

hicieron de la edad (Cuadro 1) , la primera reproducci6n ocurre en 

la categorla 1, cuando los genets tienen entre 5 y 8 años de 

edad. Las observaciones de campo indican que la edad de los 

individuos que se reprodujeron por primera vez coincide con la 
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estimada. La altura promedio de un genet que tiene un solo tallo 

y se reproduce por primera vez fue de 0.27 cm. 

Cuadro 4.- Análisis de regresión entre la probabilidad de 
reproducci6n y la edad de los genets de Reinhardtia gracilis. 
La probabilidad de reproducci6n representa el promedio de cinco 
registros anuales. 

Análisis de Varianza 

Fuente de g.l. suma de cuadrado F P 
variación cuadrados medio 

Regresión 1 11.4170 11.4170 221. 5897 0.00005 
Residual 8 0.4122 0.0515 

Variables en la ecuación 

Variable B error estándard Beta t P 

Edad del 0.8067 0.0542 0.9824 14 . 886 0.00005 
genet 
Constante -0.5323 0.0587 -9 . 076 0.00005 

Número de infrutescencias por genet 

El número promedio de infrutescencia s producidas por genet 

reproductivo se registró durante 3 años (1988-89, 1989-90 Y 

1990-91). La cantidad de infrutescencias producidas aumentó con 

el tamaño de los genets (Fig. 3). Este patrón se mantuvo durante 

los 3 años de estudio. Los genets que tuvieron un solo tallo 

produjeron , en promedio, una infrutescencia , mientras que un 

genet con 9 ramets produjo hasta 5 infrutescencia s en 1990. El 
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Figura 3 . - Número promedio de infrutescencias producidas 
por genet reproductivo de Reinhardtia gracilis en 
función del tamaño de éstos en: * 1988-89, e 1989-90 y 

• 1990-91. Las curvas se ajustaron a un modelo lineal: 
1988-89, y 0 ~ 4683 + O.3390x; 1989-90, 
y = 0.7784 + 0.2857x; 1990-91, y = 0.4159 + O.3 247x . 



resultado del análisis de regresi6n mostró que hay una relación 

significativa entre el número de infrutescencias producidas y el 

tama~o de los genets para los 3 a~os analizados (1988-89: 

r=0.8505, P= 0.0037; 1989-90: r=0.8810, P=0.0008¡ 1990-91: 

r=0.8360, P=0.0026, Cuadro 5). En general, en cada categoria de 

tamaño hubo muy poca variación entre años. El resultado del 

análisis de varianza multivariado mostr6 que la producción 

promedio de infrutescencias no difiri6 entre los años analizados, 

pero sI con el tamaño de los genets (Cuadro 6). 

Cuadro 5.- Análisis de regres~on entre el número de 
infrutescencias producidas y el tamaño de los genets de 
Reinhardtia gracilis durante a) 1988-89, b) 1989-90 Y e) 1990-
91. 

a) 

Fuente de 
variación 

Regresión 
Residual 

Variable ' 

Tamaño del 
genet 
Constante 

g.l. 

1 
7 

B 

0.3390 

0.4683 

-imárhr±s----u-e-var iarrza 

suma de cuadrado F P 
cuadrados medio 

19.6771 19.6771 18.3019 0.0037 
7.5260 7.5260 

Variables en la ecuación 

error estándard Beta t P 

0.0793 0.85049 4.278 0.0037 

0.3198 1. 464 0.1865 
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b) Análisis de Varianza 

Fuente de g.l. suma de cuadrado F P 
variación cuadrados medio 

Regresión 1 14.7648 14.7648 27.7366 0.0008 
Residual 8 4.2586 0.5323 

Variables en la ecuación 

Variable B error estándard Beta t P 

Tamaño del 0.2857 0.0542 0.8810 5.267 0.0008 
genet 
Constante 0.7784 0.2133 3.650 0.0065 

c) Análisis de Varianza 

Fuente de g.l. suma de cuadrado F P 
variación cuadrados medio 

Regresión 1 12.0218 12.0218 18.5631 0.0026 
Residual 8 5.1809 0 •. 6476 

Variables en la ecuación 

Variable B error estándard Beta t P 

Tamaño del 0.3247 0.0754 0.835 6 4.308 0.0026 
genet 
Constante 0.4159 0 . 3307 1. 257 0 . 2440 
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CUadro 6.- Análisis de varianza multivariado del número de 
infrutescencias producidas por genet en palmas de diferentes 
tamaños de Reinhardtia gracilis durante 3 periodos anuales 
(1988-89, 1989-90 Y 1990-91). 

Covarianza de la probabilidad de la producci6n de infrutescencias 
en relaci6n con el tamaño del genet. 

Covariable 

Tamaño del 
genet 

B 

0.3880 

Análisis de varianza 

Fuente de 
variaci6n 

Dentro de 
grupos 
Regresi6n 
Constante 
Tiempo 

g.l. 

25 
1 
1 
2 

Beta 

0.9042 

suma de 
cuadrados 

7.56 
33.87 

0.37 
0.36 

Error 
estándard 

0.037 

cuadrado 
medio 

0.30 
33.87 

0.37 
0.18 

Número promedio de frutos por infrutescencia 

t 

10.584 

F 

112.03 
1. 21 
0.59 

P 

0.0005 

P 

0.0005 
0.282 
0.562 

El número promedio de frutos producidos por infrutescencia fué 

muy similar en los genets de diferente tamaño durante los 3 años. 

De acuerdo con el anális i s de regresi6n lineal para cada uno de 

los 3 años, el número de frutos por infrutescencia no se 

relacionó significativamente con el tamaño de los genets (1988-

89: r=0.1549, P=0.3095¡ 1989-90: r=0.0624, P=0.6602 y 1990-91: 

r=0.1720, P=0.3232). El número promed io de frutos producidos 

por una infrutescencia que proviene de un genet de cualquier edad 
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fue, entonces, de 5.8 frutos en 1988-89, de 4.53 frutos en 1989-

90 Y de 5.03 frutos en 1990-91 y, de acuerdo con el análisis de 

varianza, estos valores no difirieron significativamente entre sl 

(F=2.58, P=0.80). 

Fecundidad (número de rrutos producidos por genet) 

La fecundidad de Reinhardtia gracilis aumentó con el tamaño de 

los genets (Fig. 4). Este patrón fue consistente para los 3 años 

dél estudio. Los análisis de regresión mostraron una relación 

significativa entre la producción de frutos y el tamaño de los 

genets para cada uno de los 3 años (1988-89: r=0.8894, 

P=0.0013¡ 1989-90: r=0.9104, P=0.0003¡ 1990-91: r=0.9100, 

P=0.0003, Cuadro 7). El resultado del análisis de varianza 

multivariado mostró que la fecundidad difiere significativamente 

entre genets de diferentes tamaños, pero no asi entre años 

(Cuadro 8). 

Con el objeto de determinar la fecundidad de un genet cuando 

se reproduce por primera vez (5~8 años), se hizo una regresión 

entre el número promedio de frutos producidos durante 3 años y la 

edad estimada de los genets. El resultado de este análisis 

mostró que la regresión lineal es fuerte y altamente 

significativa (y = -1.6772 + 0 . 3162x¡ r=0 . 9669, P=0.00005, Cuadro 

9) y predice, por ejemplo, que la fecundidad de un genet de 8 

años es de 0.85 frutos por genet por año. El valor promedio 

observado de la fecundidad de genets de esa edad es de 0.87 

frutos genet por genet por año. 
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Figura 4.- Fecundidad (número promedio de frutos produ
cidos por genet) de Reinhardtia gracilis en función del 
tamaño durante 3 años consecutivos: "* 1988-89, o 1989-90 
y ~ 1990-91. Las curvas se ajustaron a un modelo lineal: 
1988-89, y -0.6490 + 2.4735x¡ 1989-90, 
y = 0.1534 + 1.8188X¡ 1990-91, y = -0.4490 + 1.4714x 



Cuadro 7 . - AnAlisis de regresión entre la fecundidad y el tamaño 
de los genets de Reinhardti a gracilis durante a) 1988-89, b) 
1989-90 Y c) 1990-91. 

a) 

Fuente de 
variaci6n 

Regresión 
Residual 

Variable 

Tamaño del 
genet 
Constante 

b) 

Fuente de 
variaci6n 

Regresión 
Residual 

variable 

Tamaño del 
genet 
Constante 

g.l. 

B 

1 
7 

2.4735 

-0 . 6490 

g.l. 

1 
8 

B 

1. 8188 

0.153 4 

Análisis de Varianza 

suma de cuadrado F p 
cuadrados medio 

3567.4319 3567.4319 26.5085 0.0013 
942.0370 134.5767 

Variables en la ecuación 

error estándard Beta t P 

0.48041 0 . 88944 5.149 0.0013 

1. 26336 -0 . 514 0.6233 

Análisis de Varianza 

suma de cuadrado F P 
cuadrados medio 

2060.7021 2060.7021 38.7577 0.0003 
425.3505 53.1688 

Variables en la ecuación 

error estándard Beta t P 

0.2922 0 . 9104 6.2 2 6 0 .0003 

0.7629 0 .2 01 0.8457 
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c) Análisis de Varianza 

Fuente de g.l. suma de cuadrado F P 
variación cuadrados medio 

Regresión 1 1274.2338 1274.2338 38.5565 0.0003 
Residual 8 264.3880 33.0485 

variables en la ecuación 

Variable B error estándard Beta t P 

Tamaño del 1.4714 0.2370 0.9100 6.209 0.0003 
genet 
Constante -0.4490 0.6180 -0 . 727 0.4882 

Cuadro 8.- Análisis de varianza multivariado de la fecundidad de 
palmas de diferentes tamaños de Reinhardtia gracilis durante 3 
periOdOS anuales (1988-89, 1989-90 Y 1990-91). 

Covarianza de la fecundidad en relación con el tamaño del genet. 

Covariable 

Tamaño del 
genet 

B 

2.0807 

Análisis de varianza 

Fuente de 
variación 

Dentro de 
grupos 
Regresión 
Constante 
Tiempo 

g.l. 

25 
1 
1 
2 

Beta 

0.82162 

suma de 
cuadrados 

468 . 91 
974 . 13 

4.28 
69 . 07 

38 

Error 
estándard 

0.289 

cuadrado 
medio 

18.76 
974 . 13 

4.28 
34 . 54 

t 

7.207 

F 

51.94 
0.23 
1.84 

p 

0 . 0005 

p 

0.0005 
0.637 
0.179 



Cuadro 9 .- Regresión entre la fecundidad y la edad de los genets 
de Reinhardtia gracilis. Los valores de la fecundidad 
representan el promedio de 3 años (1988-89, 1989-90, 1990-91). 

Fuente de 
variación 

g.l. 

Análisis de Varianza 

suma de 
cuadrados 

cuadrado F P 
medio 

Regresión 
Residual 

1 
8 

2442.4707 
170.2120 

2442.4707 114.7967 0.00005 
21. 2765 

Variables en la ecuación 

Variable B error estándard Beta t P 

Edad del 0.3162 0.0295 0.9669 10.714 0.0000 
genet 
COJllstante -1. 6772 0.5784 -2.900 0.0199 

Número de frutos produoidos por genet reproductivo 

La producción de frutos (número promedio de frutos por genet 

reproductivo) se estimó con el promedio de 3 años de observación. 

En la Fig. 5 se observa que la producción de frutos aumenta 

linealmente con 'el tamaño de los genets (r=0.9835, P=0.00005, 

Cuadro 10). Este resultado no es sorprendente ya que, como se 

vió, el número de infrutescencias producidas aumenta con el 

tamaño de los genets (Fig. 3), aunque el número de frutos 

producidos por infrutescencia no varía con el tamaño. Por lo 

tanto, el número de frutos depende del número de infrutescencias 

que produce un genet. 
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Figura 5.- Número promedio de frutos producidOS por genet 
reproductivo de Reinhardtia gracilis en función del tama
ño. Los valores representan el promedio de los frutos 
producidos durante tres años para cada categoria de 
tamaño. La curva se ajusto a un modelo lineal: 
y = 0.4353 + 2 ;'4803x. Se muestran los limites de confian
za, al 95%, de la recta ajustada. 



CUadro 10.- Análisis de regresión entre la producción de frutos y 
el tamafto de los gen~ts reproductivos de Reinhardtia gracilís. 
Los valores de la producci6n de frutos representan el promedio de 
3 años (1988-89 , 1989-90 Y 1990-91). 

Análisis de Varianza 

Fuente de g.l. suma de cuadrado F P 
variación cuadrados medio 

Regresión 1 507.5122 507.5122 236.5361 0.00005 
Residual 8 17.1645 2.1456 

Variables en la ecuación 

Variable B error estándard Beta t P 

. Tamafto del 2.4803 0.1613 0.9835 15.380 0.00005 
genet 
Constante 0.4353 0.8609 0.506 0.6268 

El análisis de varianza multivariado para comparar la 

producción de frutos entre los 3 años no detectó diferencias 

significativas entre éstos, pero si las mostr6 entre los 

diferentes tamaños de los genets (Cuadro 11). 

PATRONES DE CRECIMIENTO 

Probabilidad anual de producir un ramet 

La probabilidad anual de producir un ramet (proporci6n de genets 

que produce un ramet en cada categorla de tamaño) no mostró un 

comportamiento definido ni entre tamaños, ni entre años. Por lo 

tanto, la probabilidad se estimó con el promedio de las 
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Cuadro 11.- Análisis de varianza multivariado de la producción 
de frutos en genets reproductivos de diferentes tama~os de 
Reinhardtia gracilis. El análisis se realizó usando el promedio 
de 3 periodos anuales (1988-89, 1989-90 Y 1990-91). 

Covarianza de la fecundidad en relación con el tamafio del genet. 

Covariable 

Tamaño del 
genet 

B 

2.2869 

Análisi.s de varianza 

Fuente de 
variación 

Dentro de 
grupos 
Regresión 
Constante 
Tiempo 

g.l. 

25 
1 
1 
2 

Beta 

0.8191 

suma de 
cuadrados 

577.31 
1176.67 

2.63 
111. 07 

Error 
estándard 

0.320 

cuadrado 
medio 

23.09 
1176.67 

2.63 
55.53 

t 

7.138 

F 

50.96 
0.11 
2.40 

P 

0.0005 

p 

0.0005 
0.738 
0.111 

probabilidades observadas durante 3 a~os (1988-89, 1989-90, 

1990-91). La Figura 6 muestra la probabilidad promedio anual de 

producir un ramet en función del tamaño de los genets. Las 

plántulas (categoría O) y los genets más grandes (con 9 ramets) 

no produjeron ramets, mientras que los genets que tienen de 1 a 8 

ramets tuvieron probabilidades similares (0.15 - O.3). La 

función que mejor describe la probabilidad que tiene un genet de 

cualquier tamaño de producir un ramet, es una función cuadrática 

y = 0.0161 + 0.1127x - 0.0126x2 ; r=0.9145, P=0.0018 (Cuadro 12). 

De acuerdo con nuestras observaciones de campo, la edad a la 

que un genet produce un ramet por primera vez se encuentra entre 

los 5 Y 8 a~os, cuando la altura promedio del tallo es de 36 cms. 
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Figura 6.- Arcoseno de la vprobabilidad de producir un 
ramet (proporción de genets que producen un ramet del 
total de genets en cada categoría de tamaño) en 
Reinhardtia gracilis. Los valores representan el prome
dio de la probabilidad de producir un ramet durante tres 
años, para cada categoría de tamaño. La curva se ajustó 
a una función cuadrática: y = 0.0161 + 0.1127x -0.0126x2 



Cuadro 12.- Análisis de regresi6n entre la probabilidad de 
producir un ramet y el tamaño de los genets de Reinhardtia 
gracilis. Los valores de la probabilidad de producir un ramet 
representan el promedio de 3 años (1988-89, 1989-90 Y 1990-91). 

Análisis de Varianza 

Fuente de g.l. suma de cuadrado F P 
vaz:iaci6n cuadrados medio 

Regresi6n 2 1.4265 0.7132 17.8791 0.0018 
Residual 7 0.2792 0.0399 

Variables en la ecuaci6n 

Variable B error estándard Beta t P 

Tamaño del 0.1127 0.0211 2.1650 5.332 0.0011 
g~net (x) 
x -0.0126 0.0032 -1. 5915 -3.920 0.0058 
Constante 0.0161 0.0236 0 . 681 0.5179 

Número de ramets producidos por genet 

El número de ramets producidos por genet en las diferentes 

categorías de tamaño (el equivalente a la fecundidad) se estimó 

con el promedio de la producci6n de 3 años, de 1988 a 1991 (Fig. 

7). Las plántulas y los genets en la categorla 9 no produjeron 

ramets (la probabilidad de producir un ramet fue de cero para 

estas dos categorías, Fig. 6). Las categorí as intermedias 

produjeron un número similar de ramets. El modelo que mejor se 

ajusta a este comportamiento es una funci6n cuadrática: 

y = 0.0072 + 0.0741x - 0.007X2 ¡ r=0.9192, P=0.0015 (CUadro 13) . 
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Figura 7.- Número promedio de ramets producidos por genet 
de Reinhardtia gracilis en función del tamaño. Los valo
res representan el promedio de los rametes producidos 
durante tres años, para cada categoria de año. La curva 
se ajustó a una función cuadrática: 
y = 0.0072 + 0.b741x - 0.0007x2 



Cuadro 13.- Análisis de regresi6n de la producci6n de ramets y el 
tamaño de los genets de Reinhardtia gracilis. Los valores de la 
producci6n de un ramet son el promedio de 3 años (1988-89, 1989-
90 Y 1990-91). 

Fuente de 
variaci6n 

Regresi6n 
Residual 

Variable 

- Tamaño del 
g~net (x) 
x 
Constante 

g.l. 

2 
7 

B 

0.0741 

-0.007 
0.0072 

AnAlisis de Varianza 

suma de cuadrado 
cuadrados medio 

0.8277 0.4139 
0.1520 0.0217 

Variables en la ecuaci6n 

error estándard 

0.0156 

0.0023 
0.0173 

Beta 

1. 8826 

-1. 1592 

Número de ramets producidos por genet vegetativo 

F P 

19.060 0.0015 

t P 

4.764 0.0020 

-2.933 0.0219 
0.416 0.6900 

El número de ramets producidos por genet "vegetativo" (genet que 

produce un ramet) fue de un ramet por genet por año. Este valor 

es el mismo para las diferentes categorías de tamaño y para los 3 

años del estudio, excepto en 1990-91 cuando un genet de 2 ramets 

produjo 3 ramets en un solo año. Por lo tanto, el análisis 

multivariado no detectó diferencias significativas en la 

producción de ramets ni entre años (F=1.70, P=0.2), ni entre 

tamaños (F=1.29, P=0.265). 
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Actividad reproductiva 

Una manera de describir la actividad reproductiva de los genets 

es a través de la determinación del número de ramets que portan 

estructuras reproductivas. La Figura 8 muestra la distribuci6n 

de frecuencias del número de ramets reproductivos. En esta 

figura sólo se incluyen a los genets potencialmente 

reproductivos, es decir, se han excluido a las plántulas. Estos 

valores son el promedio de las frecuencias de 3 años (1988-89, 

1989-90 Y 1990-91). El valor más alto (24.33) está representado 

por genets que tuvieron, por lo menos, un ramet reproductivo. La 

frecuencia de genets con dos ramets reproductivos disminuye en 

más de 50%. Las frecuencias de genets con más de dos ramets 

continúan disminuyendo hasta que encontramos que ningún genet 

tuvo más de 6 ramets con estructuras reproductivas. 

Frecuencia reproductiva y de crecimiento 

La distribución de frecuencias del número de años en que los 

genets produjeron frutos o ramets se muestra en la Figura 9. Los 

resultados que se presentan representan 5 a~os de registros de la 

reproducción sexual (producción de frutos) y 3 años de 

crecimiento (producción de ramets) en palmas maduras. La mayor 

frecuencia reproductiva se registró · para los genets maduros que 

se reprodu j eron sexualmente durante 5 años consecutivos (35%) . 

Por el contrario, la menor frecuencia reproductiva se registró 

para los genets que se reprodujeron solamente en uno de los 5 

años de registro (5% ) . En contraste, los genets que nunca 
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produjeron un ramet presentan la mayor frecuencia (56~), seguida 

de los genets que produjeron ramets sólo uno de 3 años (40%). 

Unicamente se registraron tres genets (4%) que produjeron ramets 

en 2 años y ninguno produjo ramets en tres afios consecutivos. Es 

mAs frecuente que los genets se reproduzcan sexualmente a que 

produzcan ramets. 

En. los 5 años el 59% de la población adulta se reprodujo 

sexualmente por lo menos en una ocasión y el 41% restante no se 

reprodujo. En cuanto a la producción de ramets, el 30% de la 

pobl·ación produjo ramets por lo menos una vez en 3 años, mientras 

que el 70% restante nunca lo hizo. 

DISCUSION 

Los componentes de la reproducción y del crecimiento en 

Reinhardtia gracilis tienen un patrón bien definido para cada 

proceso, pero difieren entre sl en varios aspectos. Los patrones 

de floración y de fructificación son claramente estacionales. 

Las flores abren sincrónicamente en el mes de septiembre. De las 

10 especies de palmas de la estación de Los Tuxtlas, 3 florecen 

al finalizar la época de lluvias (septiembre). Estas especies 

son: Reinhardtia gracilis, Geonoma oxycarpa y Chamaedorea 

tepejilote (Ibarra-Manrlquez 1988; Oyama 1990; Oyama, Dirzo e 

Ibarra-Manrlquez 1992). La maduración de los frutos se inicia en 

enero, un par de meses antes de dar comienzo la época de "secas". 

Los parámetros relacionados con la reproducción sexual 

muestran una fuerte dependencia con el tamaño de los genets . 
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Solamente el número de frutos producidos por infrutescencia no 

difiere significativamente con el tamaño. El mismo resultado fue 

obtenido por Piñero y Sarukhán (1982) para la palma Astrocaryum 

mexicanum que habita en el mismo sitio que R. gracilis. En estas 

dos especies la fecundidad depende del número de infrutescencias 

que se producen, el cual a su vez, depende del tamaño de los 

individuos. Por el contrario, Cecropia obtusifolia, especie 

pionera, muy abundante en la Estaci6n de Los Tuxtlas, el número 

de frutos por infrutescencia aumenta con el tamaño de los 

individuos, particularmente en los individuos más viejos, por lo 

que en esta especie la fecundidad depende no s610 de las 

infrutescencias que puedan producirse, sino también de la 

cantidad de frutos que cada una de ellas produce (Alvarez-Buylla 

y Martinez-Ramos 1992). 

La fecundidad de R. gracilis se ajusta bien a las 

predicciones de Harper y White (1974) de que en las plantas 

perennes la fecundidad se incrementa con la edad. Es indudable 

que el patrón reproductivo de R. gracilis, medido como la 

probabilidad de reproducirse o como la fecundidad, es comparable 

con e.l de otras especies de palmas del sotobosque de la selva de 

Los Tuxtlas como Astrocaryum mexicanum (Piñero y Sarukhán 1982; 

Sarukhán, Martlnez-Ramos y Piñera, 1984) y Chamaedorea tepejilote 

(oyama 1987, 1992), Y con el de otras especies de palmas 

estudiadas en otras regiones como la palma clonal Oenocarpus 

mapora ssp. mapora en Panamá (De Steven 1989), Iriartea deltoidea 

en Brasil (Pinard 1993) y Rhopalostylis sapida en Nueva Zelandia 

(Enright 1985, 1992). En todas estas especies, la capacidad 

reproductiva aumenta con el tamaño de las palmas . 
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Los patrones de reproducción y la variación en la 

reproducción dependen de la forma de crecimiento de las plantas, 

particularmente de los patrones de ramificación (Watkinson 1988). 

Las plantas que tienen un solo meristemo apical están 

restringidas a producir un número constante de hojas. El 

desarrollo de las inflorescencias en las axilas de las hojas y la 

producción foliar que ocurre sólo en el meristemo apical, limitan 

el número de inflorescencias que pueden producir las palmas 

(Watkinson y White 1985; Alvarez-Buylla y Martlnez-Ramos 1992). 

La reproducción en plantas con un solo meristemo apical aumenta 

muy rápido y posteriormente se asintotiza. Este patrón está en 

rela~i6n directa con la producción de hojas. El número de hojas 

se incrementa hasta obtener una número constante, el cual se 

alcanza cuando cada hoja que se produce reemplaza a una hoja que 

muere. En esta etapa la curva de la fecundidad se mantiene 

constante; la producción de semillas ya no se incrementa a pesar 

de que las plantas continúan creciendo y aumentando su biomasa. 

Cocos nucifera y Elaeis guineensis (Watkinson y White 1985) así 

como Astrocaryum mexicanum y Chamaedorea tepejilote (Alvarez

Buylla y Martinez-Ramos 1992), son algunos ejemplos de palmas que 

presentan este comportamiento . En contrast e, en las plantas 

ramificadas, con muchos meristemos, la fecundidad aumenta 

continuamente con el tamaño y con la edad de las plantas 

(Watkinson y White 1985). En cecr opia obtusifolia, por ejemplo, 

el número de yemas florales que pueden l legar a diferenciarse 

depende del número de ramas. Cons ecuentemente, la expansi ón d e 

la copa, dada por el aumento en e l número de ramas i mpl i c a un 
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aumento en la fecundidad de esta especie (Alvarez-Buylla y 

Martinez-Ramos 1992). 

En Reinhardtia gracilis encontramos un patrón que combina el 

comportamiento de una palma con crecimiento monopódico y el 

comportamiento de una planta que tiene muchos meristemos capaces 

de diferenciarse en yemas florales. Los ramets individuales 

tienen un comportamiento similar al de las palmas aclonales con 

un meristemo apical. En contraste, el conjunto de ramets, es 

decir, el genet, se comporta como una planta ramificada. Como 

cáda ramet produce, en promedio, una inflorescencia cuando se 

llega a reproducir, el número de inflorescencias que un genet 

puede producir es función directa del número de ramets. No en 

todos los ramets, sin embargo, se llega a diferenciar una yema 

floral. La estructura de la población de ramets dentro de cada 

genet, la disponibilidad de recursos y la competencia intra

ramets por recursos almacenados en la planta podrian explicar, en 

parte, este comportamiento. Del 59% de los genets maduros que se 

reprodujeron sexualmente, el 52% presentó por lo menos 1 ramet 

con estructuras reproductivas (Fig. 8). De ahi, la cifra 

disminuye considerablemente; s610 un genet tuvo 6 ramets que 

portaban frutos. 

En relaci6n con el número de semillas, Reinhardtia gracilis 

es una especie con una tasa de fecundidad baja , particularmente 

si se le compara con una clasificada como pionera (Alvarez-Buylla 

y Martinez-Ramos 1992) . El tamaño de la cosecha es más bajo que 

el de las otras especies de palmas de l sotobosque de la sel va de 

Los Tuxtlas, Ver . (Piñero y Sarukhán 1982 ; Sarukhán, Ma rtínez

Ramos y Pifiero 1984; Oyama 1987) . El número de semi l l as que 
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produce un genet depende s610 del número de infrutescencias que 

produce, ya que el número de frutos por infrutescencia se 

mantiene constante. 

En Reinhardtia gracilis la iniciaci6n de la p~oducci6n de 

ramets y de flores ocurren a la misma edad o tamafto, cuando el 

tallo alcanza alturas entr.e 25 y 50 cms, en el intervalo 

comprendido entre cinco y ocho años de edad. Al analizar el 

comportamiento individual de los genets se encontró, primero, que 

los genets que se reprodujeron sexualmente por primera vez 

"(categorla 1) tenIan una altura promedio menor que la de los 

genets que produjeron su primer ramet (27 y 36 cm, 

respectivamente) y, segundo, que algunos genets que ya habian 

producido un ramet (categoria 2), no se reprodujeron sexualmente. 

Una asociaci6n similar entre la primera reproducción y la primera 

ramificaci6n ha sido encontrada para Cecropia obtusifolia 

(Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos 1992). 

Es interesante mencionar que los genets de Reinhardtia 

gracilis de la primera categoria que nunca se reprodujeron tienen 

alturas comprendidas entre O y 10 cm, lo que indica que estos 

. genets son sexual y vegetativamente inmaduros. Se ha · sugerido 

que la ramificación en Cecropia obtusifolia se dispara, o por un 

mecanismo interno . dependiente del tamaño de los individuos, o 

por factores ambientales (Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos 1992). 

Es probable que los genets inicien uno u otro proceso cuando se 

rebase un cierto nivel de recursos en la planta (Eriksson 1988). 

otra alternativa serIa que la reproducción sexual y el 

crecimiento demanden diferentes recursos (Abrahamson 1980); en 
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tal caso, los niveles requeridos para que se efectúe uno u otro 

proceso no serIan equivalentes (Eriksson 1988). 

El comportamiento de Reinhardtia gracilis contrasta con los 

encontrados para Podococcus barteri, una palma clonal del 

sotobosque de una selva tropical .lluviosa de camerún (Bullock 

1980) y para Geonoma congesta una especie clonal del sotobosque 

de una selva lluviosa de Costa Rica (Chazdon 1992). En estas 

especies la producción de un ramet empieza mucho antes que la 

reproducción sexual. La edad a la que ocurre la primera 

reproducción también contrasta con la de estas dos especies. R. 

gracilis alcanza la madurez sexual de un quinto a un cuarto de la 

edad en la que lo hacen Podococcus barteri y Geonoma congesta, 

respectivamente. De hecho, es la especie más precoz de todas las 

palmas estudiadas hasta el momento (CUadro 14). De los árboles 

tropicales estudiados, Cecropia obtusLfolia se reproduce entre 

tres y cinco años de edad y carica papaya se reproduce al año de 

edad (Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos 1992). 

El crecimiento de los genets tiene un patrón de 

comportamiento diferente del reproductivo. No se detectó una 

estacionalidad en la producción de ramets como ocurrió en la 

p·roducción de flores o frutos. Los ramets se producen en 

cualquier· época del año. R. gracilis es una especie de muy lento 

crecimiento. Los genets aumentan menos de 0.2 ramets por genet 

por año en cualquier categoria de tamaño (Fig. 7) Y en cualquier 

año. Para Geonoma congesta y para Podococcus barterí (Bullock 

1980), tampoco se encontró una correlación entre laproducci6n de 

ramets y el tamaño de los individuos. En cambio, para Oenocarpus 
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mapora ssp. mapora, otra especie clonal del dosel alto de un 

bosque tropical húmedo en Panamá, la tasa de producción de ramets 

s1 se correlaciona con el tamaño del genet. En esta especie la 

tasa de producci6n de ramets es, en promedio, de un ramet o menos 

cada año (De Steven 1989). 

CUadro 14.- Longevidad y edad a la que se alcanza la madurez 
sexual (en años) de especies de palmas estudiadas en diferentes 
regiones. En paréntesis los autores de los trabajos. 

Especie Longevidad 

Astrocaryum mexicanum 140 
(Piñero y Sarukhán 1982) 

Geonoma congesta** 65 
(Chazdon 1992) 

Iriartea deltoidea 96 
(Pinard 1993) 

Podococcus barteri** 63-74 
(Bullock 1980) 

pseudophoenix sargentii 132 
(Duran 1992 ) 

Reinhardtia gracilis 64 
(este estudio) 

Rhopalostylis sapida. 150-250 
(Enright 1985, 1992) 

* Promedio estimado de 6 sitios 
** Estimaciones efectuadas con los ramets 

Edad de la 
primera reproducci6n 

23 

20 

55 

27-36 

64 

5-8 

80-90 

En contraste con el patr6n reproductivo, s610 15% de los 

adu l tos produjo un ramet en los 3 años, lo cual confirma el lento 

crecimiento de los genets individuales . Por otro lado, el 56% de 
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los adultos que nunca produjeron un ramet se encuentran 

distribuidos en las primeras 5 categorias de tamaño; de éstos, la 

mayor proporción (64%) se concentra en las primeras 2 categorlas 

de tamaflo. Resultad.os similares encontró De steven (1989) en 

Oenocarpus mapora: menos del 40% de los genets juveniles y pre

reproductivos prOdujeron ramets en 5 años, mientras que casi 

todos los adultos produjeron por lo menos un ramet. Esto sugiere 

que durante las primeras etapas del ciclo de vida, los recursos 

generados en la planta deben ser preferente y simultáneamente 

destinados para el desarrollo del sistema de almacenamiento de 

recursos (rizoma) y para el crecimiento vertical del ramet hasta 

alcanzar la altura o el estado fisiológico para reproducirse o 

para producir otro ramet. 

Por otro lado, al comparar el número de años en los que los 

genets produjeron estructuras reproductivas (frutos) o 

estructuras vegetativas (ramets), se encontró que la moda en la 

distribución de frecuencias fue de 5 años para la prOducción de 

frutos y de O años para la producción de ramets, respectivamente 

(Fig. 9). Es decir, la mayoria de los genets se reprodujo 

sexualmente y no produjo ramets durante el periodo de estudio. 

Esto parece indicar que el programa de desarrollo de la planta 

determina, por un lado, el tipo de meristemo que se va a 

desarrollar, y por otro, cómo se van a asignar los recursos entre 

las diferéntes funciones de la planta (Watson 1986). Es probable 

que, debido a la integración clonal de los genets (Mendoza y 

Franco, 1992), la movilización de recursos almacenados en la 

planta determine que aumente la probabilidad de que un ramet se 
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reproduzca. El crecimiento clonal en esta especie no es un medio 

para propagarse vegetativamente, sino un medio para crecer, lo 

que le permite aumentar la probabilidad de reproducirse. 

La ausencia de una relaci6n entre la producci6n de ramets y 

el tamafto de los genets, as! como la ausencia de variaciones 

temporales en esta variable, ha.cen suponer que la producci6n de 

un ramet depende más de las condiciones ambientales que del 

programa de desarrollo de la planta. El incremento en la 

producci6n foliar dé Reinhardtia gracilis después de aplicar 

fertilizante alrededor de cada planta (Mendoza y Franco 1992), 

sugiere que esta palma tiene la capacidad de responder 

rápidamente a estimulas ambientales. 

De la misma manera, pequeños cambios en el microclima 

lumlnico deben tener un gran impacto en la tasa fotosintética de 

las plantas (Pearcy 1983). Estudios realizados con plantas tiel 

sotobosque de las selvas tropicales han mostrado que la 

reproducción y el crecimiento dependen fuertemente de la 

disponibilidad de luz (Pearcy 1983; Chazdon 1988). Se ha 

encontrado que la incidencia de .rayos solares, sobre todo los de 

gran duración, causan un aumento en la capacidad reproductiva de 

las palmas de Astrocaryum mexicanum (Pérez-Ishiwara 1990). · 

Simulaciones de la ganancia diaria de carbono llevadas a cabo por 

Chazdon (1986) en el sotobosque y en sitios abiertos de La Selva 

en Costa Rica, confirman que los rayos solares son un componente 

importante de la ganancia de carbono en el sotobosque. Siendo 

Reinhardtia gracilis una especie tolerante a la sombra, es 

razonable pensar que la incidencia de rayos solares sobre algún 

ramet en particular, estimule la tasa fototosintética de las 
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hojas de ese ramet. El crecimiento horizontal del genet logrado 

a través de la producción de ramets, por un lado, y el 

crecimiento vertical de los ramets debido a la producci6n de 

hojas, por el otro, favorecen la intercepci6n de luz en los dos 

planos. De Steven (1989) sugiere que Oenocarpus mapora explota 

de manera "oportunista" las aberturas del dosel de la selva, y 

que se ve particularmente favorecida en los ambientes perturbados 

por el viento. En esta especie, cuando las condiciones 

ambientales son favorables, aumenta no s6lo la producción de 

ramets, sino también el crecimiento y la reproducción sexual de 

los ramets existentes (De Steven 1989) . La variabilidad 

individual en los parámetros demográficos de esta especie apoya 

el hecho de que las especies se desarrollan en micrositios gue 

difieren en las condiciones luminicas (Sarukhán, Martlnez-Ramos y 

Piñero 1984). 

El patrón de frecuencias reproductivas de Reinhardtia 

gracilis difiere del encontrado en Astrocaryum mexicanum (Piñero 

y Sarukhán 1982) y en Chamaedorea tepejilote (Oyama 1990). El 

patr6n reproductivo más frecuente en Astrocaryum mexicanum es el 

de las palmas que nunca se reprodujeron en 5 afias consecutivos, 

mientras que el patrón más frecuente en R. gracilis es el de las 

palmas que se reprodujeron los 5 años consecutivos. En 

Chamaedorea tepejilote las frecuencias reproductivas de 1 a 4 

años son, sin embargo, igualmente abundantes. Este resultado 

hace suponer que el rizoma y la integración clonal de la palma 

juegan un papel importante en el comportamiento observado. 

Chazdon (1991) se interroga sobre el papel del almacenamiento de 
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recursos en el amortiguamiento de los efectos de los herblvoros, 

de los daños flsicos o de la disponibilidad de luz sobre el 

crecimiento y la reproducción de algunas especies de plantas 

clonales que habitan en el sotobosque de las selvas lluviosas. 

El hecho de no encontrar variaciones temporales en los patrones 

demográficos de R. gracilis sugiere que la función del rizoma es 

amortiguar dichas fluctuaciones de los parámetros ambientales. 

La acumulación de recursos en una estructura como el rizoma 

cuando las condiciones son favorables, le permitirla a esta 

especie hacer uso de ellos en caso de que las condiciones 

ambientales fueran desfavorables. 

Para una especie ombrófila como R. gracilis, cualquier 

aumento en la cantidad de luz incidente debe ser utilizado p~~a 

almacenar recursos en la planta, ya que aparentemente éstos no 

son utilizados de inmediato para crecer. Grime (1977) menciona 

que las plantas adaptadas a la sombra tienen tasas de crecimiento 

muy bajas y responden muy poco a incrementos en la cantidad de 

luz. Sin embargo, en estas especies es posible almacenar 

recursos como respuesta a cualquier incremento de luz, dada la 

baja tasa de crecimiento que presentan (Chapin, Schulze y Mooney 

1~90). Chazdon (1991) interpreta que la falta de un crecimiento 

aéreo obvio en las especies del sotobosque sometidas a mayor 

disponibilidad de luz, puede significar que estas especies 

distribuyan el exceso de fotoslntatos hacia los sistemas de 

almacenamiento de carbohidratos. 

Las caracteristicas morfológicas, fisiológicas y 

arquitecturales de Reinhardtia gracilis explican, por un lado, 

las diferencias encontradas con respecto a los comportamientos de 
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Astrocaryum mexicanum (Piñero y Sarukhán 1982; Piñero, Martinez

Ramos y Sarukhán 1984) y de Chamaedorea tepejilote (Oyama 1987, 

1990) en el sotobosque de la selva de Los Tuxtlas, y por otro, 

ayudan a interpretar el éxito de su permanencia en condiciones 

tan limitantes de luz (Chazdon 1991). En esta especie. el 

crecimiento y la reproducci6n del genet son dos procesos 

integrados. La producci6n de ramets aumenta el tamaño, la 

sobrevivencia a largo plazo y la fecundidad de los genets. En 

este contexto, la producción de ramets es una estrategia de 

crecimiento que tiende a maximizar la adecuaci6n de los genets. 
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3. DEMOGRAFIA DE GENETS 



IN'l'RODUCCION 

El uso de matrices de proyección (Leslie 1945, 1948, Lefkovitch 

1965) en eco logia de poblaciones no solo representa una 

herramienta muy útil en el análisis e interpretación de la 

demografia de organismos con historias de vida muy complejas (van 

Groenendael, de Kroon y Caswell 1988; Caswell 1989), sino también 

es una herramienta muy poderosa para comprender la evolución de 

historias de vida (stearns 1992). 

La construcción modular de las plantas, el crecimiento 

indeterminado y el crecimiento clonal de muchas especies vegetales 

son características que plantean serias dificultades en el análisis 

demográfico cuando se usan enfoques originalmente desarrollados 

para estudiar organismos unitarios (Harper 1977, Caswell 1985}. 

Como la expresión de un genotipo puede variar considerablemente en 

respuesta a las condiciones cambiantes del medio ambiente, 

organismos de la misma edad pueden tener tasas de crecimiento 

diferentes, las cuales, en términos demográficos, generalmente se 

traducen en sobrevivencias y fecundidades diferentes. 

Además de su estructura modular, las plantas con crecimiento 

clonal plantean otro problema en el análisis demográfico. Estas 

planta's tienen el potencial de incorporar nuevos individuos a la 

población a través de la producción de ramets (tallos, vástagos, 

retoños, etc.), además de, o en lugar de, el reclutamiento vía la 

producción de semillas. El tamaño y las tasas de crecimiento y de 

sobrevivencia de los ramets producidos vegetativamente son mayores 
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que en las plántulas (Sarukhán y Gadgil 1974; Bullock 1980; De 

Steven 1989). 

Los organismos clona les pueden producir ramets que quedan 

fisiológicamente integrados o bien, que se separan para llevar una 

vida independiente. En cualquier instancia, el nacimiento y 

muerte de los ramets determinan el tamaño y el destino de un 

individuo genético o genet (Harper 1980). Estas caracteristicas 

hacen que los organi'smos clonales exhiban una gran variación de 

tamaño. La plasticidad fenotlpica y el crecimiento clonal 

complican, por lo tanto, el análisis de estas poblaciones. 

Por lo anterior, los modelos matriciales que clasifican a los 

individuos por su edad (Leslie 1945; 1948) no pueden ser aplicados 

directamente a historias de vida complejas (van Groenendael, de 

Kroon, y Caswell 1988; Caswell 1989). Es por ello que la matri'z de 

proyección _de Lefkovitch (1965), que subdivide a la población en 

función de los estadios o tamaños de los individuos resulta más 

adecuada para organismos modulares, sobre todo si consideramos que 

el comportamiento demográfico de ,las plantas está más relacionado 

con su tamaño que con su edad (Harper 1977; Werner y Caswell 1977; 

Fiedler 1987; van Groenendael, De Kroon y Caswell 1988). Varios 

autores han adoptado estos modelos para analizar diferentes 

aspectos de la historia de vida de las plantas (por ejemplo 

Sarukhán y Gadgil 1974; Hartshorn 1975 ; Werner y Caswell 1977; 

Hubbell y Werner 1979; Enright y Ogden 1979; Bullock 1980; 

Bierzychudek 1982; Caswell 1982; Piñero, Martinez-Ramos y Sarukhán 

1984) . 

59 



En un estudio comparativo reciente realizado por Silvertown 

et al. (1993) sobre la demografia de 66 especies de plantas, 29 

fueron de hábito clonal y de éstas, solamente 4 fueron especies 

leñosas. La dinámica de los ramets, y no de los genets, es lo que 

prevalece en estos estudios. Una parte de la dificultad estriba en 

reconocer individuos genéticos en la mayoría de las poblaciones 

clonales (Harper 1977) y otra en que el hábito clonal ha sido 

considerado como una molestia para su estudio y no como una 

adaptación interesante (Bierzychudek 1982). 

Las plantas con crecimiento clonal pertenecen a especies con 

una amplia di~tríbución geográfica (Silander 1985). Solamente en 

las zonas templadas desforestadas, el 70% son especies clonales 

(van Groenendael y de Kroon 1990). En el sotobosque de las s~lvas 

tropicales lluviosas abundan las plantas clona les y entre éstas, 

se encuentran muchas especies de palmas (Chazdon 1992). A pesar de 

ello, el número de investigaciones realizadas con especies arbóreas 

tropicales de hábito clonal es muy escaso. Las consecuencias 

demográficas del hábito clonal en las palmas tropicales han 

empezado a ser exploradas por Bullock (1980), De Steven (1989) y 

Chazdon (1991; 1992). 

En este capitulo se presenta el primer estudio demográfico, 

basado en modelos matriciales de proyección, de una especie clonal 

que habita en una selva tropical lluviosa. El trabajo se centra en 

analizar la dinámica de poblaciones de genets de la palma 

Reinhardtia gracilis. Mientras que en la mayoria de las especies 

que se propagan vegetativamente se desconoce la identidad de los 
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individuos de la población, en Reinhardtia gracilis los clones 

(genets) se reconocen con relativa facilidad en el campo. En este 

trabajo nos propusimos contestar las siguientes preguntas: 

1.- ¿Cuál es la tasa de crecimiento de una población de plantas 

con crecimiento clonal y cómo se compara ésta con la de otras 

especies de palmas? 

2.- ¿Cómo se compara la distribución de tamaños de la población 

con la estructura de la población proyectada en el 

equilibrio? 

3.- ¿Cómo son los patrones de crecimiento, reprodución y 

sobrevivencia de una palma con crecimiento clonal y cómo se 

compar an éstos con los de otras palmas? 

4.- ¿Cuáles s on los e s tadios del ciclo de vida de esta 2specie 

que má:o: :::c¡~tr ibuyen étl <..:recimientC' de la J?-c,blación? 

MATERIALES Y METODOS 

Descripción .1e1 Modelo 

Los modelos demográficos más 

OC1;rren en el tamafío de u1'.~ 

simples describen lc!s cambios que 

pOblación como resultado de l os 

nacimientos, iiiüert.es, inmigrac iones y emigraciones. Los modelos 

e xpone ncial y loglstico consideran como equivalentes a todos los 

individuos de la poblaci6n. Una manera más realista de analizar 

la dinámica de las poblac iones es reconocer la existencia de las 

diferencias entre los organismos que la integran, como por 

ejemplo , edad , tamafío, sexo, etc. Un modelo matricial que 
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reconoce estas diferencias fue originalmente formulado de manera 

independiente por Bernardelli (1941, en Caswell 1989), por Lewis 

(1942, en Caswell 1989) y por Leslie (1945) y, por haber sido 

mayormente explorado y difundido por este último, se le conoce como 

matriz de Leslie. Este modelo es una representación dinámica de 

las tablas de vida y ha sido utilizado muy frecuentemente, tanto 

en el estudio de la dinámica de poblaciones estructuradas por 

edad, como en los estudios sobre la teorla de la evolución de 

historias de vida. 

El modelo básico en su forma matricial es: 

Ilt+l = Ant 

donde n es un vector columna cuyos elementos son el número de 

individuos en cada categoria ({nt = n1 , n2' ... nk}). A es la 

matriz de Leslie que resume la contribución que un individuo 

promedio de una edad j hace a todas y cada una de las demás edades 

(i) en el intervalo de tiempo (t a t+1). Por lo tanto, la matriz 

tiene tantos renglones y columnas como edades tiene la población 

(k) : 

A = {aij} donde i, j = 1, 2, ... ,k 

Ya que el modelo describe el crecimiento poblacional durante 

el interva,lo de tiempo t a t+1 y predice la tasa a la cual la 

población creceria (de mantenerse invariables los elementos de la 

matriz), se conoce también como matriz de proyección. 

La generalización del modelo de Leslie (1945; 1948), para 

cualquier categorización de los individuos de la población fué 

desarrollada por Lefkovitch (1965). En este modelo se clasifican 

62 



a los individuos de la población por categorías fenológicas o de 

tamaño y no por categorías de edad. El uso de matrices de 

transición es ideal para modelar el crecimiento de poblaciones 

estructuradas por estadios, ya que no supone una relación entre el 

tamaño del individuo y su edad (Caswell 1989). El modelo de 

Lefkovitch permite, entonces, que en el intervalo t a t+1 los 

individuos puedan permanecer en la mismacategoria, avanzar una o 

más cat,egorias, regresar a otras categorías y propagarse por 

diversos medios (por ejemplo, por semillas o por propagación 

vegetativa). 

Estimación de la tasa finita de crecimiento 

Al igual que en el caso del modelo de Leslie, la multiplicación de 

la matriz de Lefkovitch por el vector que contiene la abundancia de 

cada una de las categorías de la población al tiempo inicial (no), 

da como resultado el vector de abundancias al tiempo siguiente (n1) 

n1 = Ano 

Suponiendo que los coeficientes aij de la matriz A 

permanecen invariables, podemos repetir este proceso las veces que 

queramos: 

o 

A(AnO) = A2no 

A (AAno) = A 3no 
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Aunque los valores aij en realidad varían entre las 

poblaciones y con el tiempo, analíticamente es ventajoso suponer 

que éstos son constantes. Esta razón es que, bajo esa suposición, 

el modelo tiene un comportamiento que permite averiguar varias 

propiedades de la población bajo estudio. 

La primera de estas propiedades es que conforme t aumenta 

(t ~ 00), la proporción de individuos en cada una de las categorías 

del vector n tiende a una constante, es decir, se alcanza una 

distribución estable de individuos en las categorías de la 

población. Algebráicamente, si 

Nt = Lni,t es el tamaño total de la población 

Ci,t = ni,t/Nt == ni, t+l/Nt+l == ci, t+l 

esto es, la proporción de individuos en la categoría i, al tiempo 

t (ce t) es la misma que al tiempo t+l (ci , t+l). 

La segunda propiedad es que, una vez alcanzada esta 

distribución estable de categorías, la población crece a una tasa 

constante, denotada por A. En otras palabras, el producto de A 

por nt se reduce a Ant , donde A es un escalar. Esto también quiere 

decir que cada una de las k categorías de la población cambia a la 

misma tasa (A). Analíticamente, como lo demostraron tanto Leslie 

como Lefkovitch, se obtiene de la solución de la llamada ecuación 

característica: 

lA - AlI == O 

la cual dice que el determinante de la diferencia entre la matriz 

A y el producto de A y la matriz idéntica , (1) debe ser igual a 

cero. La expansión de este determinante es un polinomio de grado 
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k (donde k es el número de categorías en que la población ha sido 

dividida). Por lo tanto, este determinante tiene k soluciones 

posibles. Dada la naturaleza de la matriz de Lefkovitch 

(irreducible, no negativa; para una explicación de estas 

características véase, por ejemplo, Pielou (1977», existe una sola 

A (Al)' de entre las k posibles (Al' A2 , ••• Ak ), la cual es real 

y positiva. Por ser la solución de mayor valor se conoce también 

corno · raíz latente dominante o eigenvalor dominante. Las demás A'S 

son negativas o complejas. La Al puede entonces adquirir valores 

asociados a los siguientes comportamientos poblacionales: O ~ Al 

< 1 : la población disminuye a una tasa constante 

1 la población permanece estable (constante): ~+1 

Al > 1 la población crece a una tasa constante. 

Aunque por su mayor valor la dinámica del sistema Ant es 

rápidamente dominada por Al' esto no quiere decir que las otras 

carezcan de interés. En particular, el cociente € 

conocido corno cociente de amortiguamiento, está directamente 

relacionado con la rapidez con que la población alcanza la 

distribución estable de categorías y, en consecuencia, el valor de 

crecimiento Al. De manera similar, el ángulo en el plano complejo 

de la raíz compleja más grande está relacionado con el periodo de 

oscilación (Pi) antes de alcanzar dicho equilibrio , de la siguiente 

manera: 

Pi 21l/9 i = 21l/tan-l (1 (Ai) /R(Ai0 

donde 9 i es el ángulo formado por Ai en el plano complejo e 

son las partes imaginaria y real de Ai' 
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respectivamente. 

Asociados a cada A existen un vector derecho (v) y un vector 

izquierdo (v), los cuales guardan las s i guientes relaciones: 

AWi Aiwi 

y 

En el caso de Al' vI representa la estructura estable del 

vector D, mientras que vI corresponde al vector que contiene los 

valores reproductivos de cada categorla (Caswell 1982). Estos 

vectores se conocen también como vectores latentes dominantes o 

eigenvectores derecho e izquierdo, respectivamente. El vector vI 

tiene una sola columna y k renglones, mientras que vI tiene un solo 

renglón y k columnas. Ya que, en la multip l icación de matrices, el 

producto de dos de ellas requiere que la segunda tenga tantos 

renglones como columnas tenga la primera y la dimensión de la 

matriz resultante tiene el número de renglones de la primera y el 

númer o de columnas de la segunda, e l produc to de vI por vI' es un 

escalar. Este resultado será de util i dad en el siguiente apartado. 

Aná~isis de sensibilidad y de e~asticidad 

Dado que A es una función de todas las entradas a ij de la 

matriz de .proyección A, un cambio en cualquiera de las entradas 

producirá un cambi o en A. si se define Sij como la sensibilidad de 

A a cambi os en a i j I Si j se puede estimar directamente de los 

eigenvectores de la matriz A, como: 

Sij = óÁj óaij 

viw j jv*w 
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donde wj es el j-ésimo elemento del eigenvector derecho w 

(distribución estable de tamaños), vi es el i-ésimo elemento del 

eigenvector izquierdo v (valor reproductivo) y v*w significa el 

producto de los dos vectores (un escalar). 

Esto produce una nueva matriz S, que contiene las 

sensibilidades de la tasa de crecimiento poblacional a los cambios 

producidos en cada uno de los elementos de la matriz A. Este 

análisis permite hacer comparaciones de la importancia que cada 

elemento de la matriz tiene sobre la >.. de la especie bajo estudio 

(Caswell 1978). 

El análisis de sensibilidad, como su nombre lo indica, mide la 

sensibilidad absoluta de >.. a los cambios absolutos en los elementos 

de la matriz. Como la matriz de proyección combina probabilidades 

con fecundidades que se expresan en escalas diferentes, resulta 

interesante analizar el efecto proporcional de los cambios 

proporcionales en las ' entradas de la matriz. Los cambios 

proporcionales en la matriz, denominados elasticidades, se pueden 

calcular directamente de la matriz de transición como: 

e ij (aij /A) (6)../ 6aij) 

6(ln>..)/6(ln aij) 

La suma de todos los elementos de la matriz de elasticidades 

es igual a 1 (de Kroon et al. 1986; Mesterton-Gibbons 1993). 

Esto permite que las elasticidades puedan ser usadas para 

hacer comparaciones de la importancia relativa que los parámetros 
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de la matriz tienen entre especies, o entre poblaciones de una sola 

espec i e, o entre diferentes vías dentro del ciclo de vida de la 

especie (De Kroon et · al. 1986). Asimismo, las elasticidades 

pueden ser utilizadas para hacer comparaciones entre los 

diferentes componentes del ciclo de vida: fecundidad, transición 

y permanencia de la misma especie (Durán 1992) o de diferentes 

especies (Silvertown et al. 1993). 

Presiones de selección 

otro aspecto interesante de evaluar en los modelos de las matrices 

de proyección son las presiones de selección sobre la transición 

(G i ) y la permanencia (Si)' Caswell (1986) mostró que es posible 

determinar la sensibilidad de A a cualquier variable que afecte las 

tasas vitales. Con base en el teorema de Lande que justifica el uso 

de A como medida de la adecuación, Caswell (1989) concluyó que la 

sensibi lidad es comprable con el gradiente de selección sobre esa 

variable. La presión de selección sobre un carácter es la 

sensibilidad de la adecuación (A) a cambios en ese carácter 

.(Stearns 1992). Para estimar las presiones de selección, las 

probabi l idades de permanencia (Sii) y de transici ón a categorías 

subsecuentes (Gi j ) (ver Fig. 1) pueden expresarse en función de la 

probabilidad de permanencia de un individuo de la clase i (a i ) y de 

la probabil i dad de transición para un individuo sobreviviente en 

esa misma cla se (Ti) como: 

Pi a i (l- TJ 
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Las presiones de selección sobre a i y Ti se pueden calcular de 

la siguiente manera: 

Wi (l-T i )vi + TiVi + 1 /v*w 

wiai (vi+l - vi )/v*w 

donde wi es el í-ésimo elemento de la distribución estable de 

estadios w, y vi es el í-ésimo elemento del valor reproductivo v. 

La probabilidad de sobrevivir ai afecta tanto a la probabilidad de 

crecer, como a la probabilidad de quedar en la misma categoría de 

tamaño. La presión de selección sobre la transición es una función 

del valor reproductivo en ambas categorías de tamaño y de la 

abundancia relativa de individuos en esas categorías. La presión 

de selección sobre la transición Ti puede tener valores negativos 

cuando el valor reproductivo disminuye en las últimas categorías de 

tamaño. Esto significa que la selección favorece la disminución de 

la sobrevivencia de los individuos en esa categoría con el valor 

reproductivo menor, hasta que esa categoría desaparece del ciclo de 

vida. 

Una discusión mucho más amplia del método matricial en el 

estudio de la dinámica de las poblaciones puede consultarse en 

Caswell (1989). 

Limites de confianza de la tasa finita de crecimiento A 

Las estimaciones de las tasas vitales (fecundidad, transición y 

permanencia) en la matriz de transición están su j etas a 

incertidumbre debido a errores de muestreo. Como A es una función 

de las entradas de la matri z , t ambién hay una cierta incertidumbre 
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asociada con la estimación de Á. La relación no lineal que existe 

entre la tasa de crecimiento de la población y las tasas vitales de 

la matriz dificulta asignar limites de confianza a las tasas de 

crecimiento poblacional (Caswell 1989; Alvarez-Buylla y Slatkin 

1991; 1993). Existen dos enfoques para resolver el problema. Uno 

supone que los errores de las estimaciones de los elementos de la 

matriz de proyección son pequeños y, por lo tanto, los errores 

resultantes de las estimaciones de Á también son pequeños. Este 

método analítico, se basa en los eigenvalores de la fórmula de 

sensibilidad para determinar la varianza en las estimaciones de la 

tasa de crecimiento poblacional y utiliza la teoría de la 

distribución normal para transformar esta varianza en el error 

estándar de Á (Caswell 1989; Alvarez-Buylla y Slatkin 1991; 1993). 

El segundo enfoque se basa en métodos de computación 

intensivos para inferir la distribuqi6n de Á bajo diferentes 

suposiciones. Dentro de este enfoque existen dos métodos: uno es 

el método de remuestreo ("bootstrap" y "jacknife") que consiste en 

muestrear repetidamente a los individuos de la muestra original, 

calculando para cada subconjunto el valor de A. Estos métodos s610 

se aplican a poblaciones cuyas cohortes de individuos se pueden 

seguir durante toda su vida (Caswell 1989; Alvarez-Buylla y 

Slatkin 1991; 1993). El otro método es el de las simulaciones 

Monte CarIo, el cual se puede aplicar a cualquier situación pero 

requiere hacer ciertas suposiciones acerca de la distribución de 

los errores. Este método parte del supuesto que se conoce la 

distribución conjunta de las tasas vitales aunque en realidad se 
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supone que cada una de éstas es independiente. De esa supuesta 

distribución se toma un conjunto de las tasas vitales y se calcula 

el valor de Á. Si el proceso se repite un número considerable de 

veces se pueden inferir la media, la varianza y la distribución de 

Á (Alvarez-Buylla y Slatkin 1991; 1993). 

Alvarez-Buylla y Slatkin (1993) proponen usar el método 

analítico para estimar los intervalos de confianza de A si los 

coeficientes de variación de las estimaciones de las entradas de la 

matriz son menores de 50%. En el caso en que los coeficientes de 

variación sean muy altos, es preferible utilizar las simulaciones 

Monte Carla para estimar los intervalos de confianza de A. Si no es 

posible realizar las simulaciones, el método análitico puede 

proporcionar una estimación aproximada de los limites de confianza 

de L 

Construcción de la matriz 

Para construir la matriz de proyección es conveniente elaborar una 

representación gráfica del ciclo de vida de la especie (Hubbell y 

Werner 1979; caswell1989). La gráfica no s6lo resume el ciclo 

de vida, sino que es una sintesis de los elementos de la matriz. 

En la Figura 1 se muestran las gráficas del ciclo de vida y las 

matrices de transición correspondientes, para dos poblaciones 

estructuradas por tamaños. En la primera (a) se muestra a una 

población con un ciclo de vida simple (aclonal) y en la segunda (b) 

se muestra a una población con un ciclo de vida más complejo 

(clonal). Los cuadros (nodos) en las gráficas representan los 

71 



a) b) 

ItVs.. \)s'=iJ d • • G. 2 

R .. 
R • • 

2 ;3 4 2 3 4 

SIl F 1' 2 F 1 3 F14 Sl1 F 12 F 1 3 F 14 

2 G21 S22 2 G 21 $22 ( 0~3+R23 ) (02.+R2') 

3 G32 S 33 3 G32 S33 

4 G. 3 5'4 -4 G. 2 G. 3 

Figura 1. Gráficas del ciclo de vida de una especie a) aclonal y de una especie 
b) clonal y las matrices de transición correspondientes a estas poblaciones 
estructuradas por estadios fenológicos o tamaños. los cuadros representan las 
categorlas de la población y las flechas representan las transiciones entre 
categorlas. Estas transiciones (letras con sublnd ices) representan las entradas 

Dao 

S.4 

de la matriz. G; J = probabilidad de transición de la categorla J a la categorlai ; 

S; J = probabilidad de permanencia en la misma categoría; F ; J = contribución 
reproductiva de la categorla J a la categoría í; DI J = probabilidad de retroced er 

de la categoría J a la categoría I y R = contr ibución por ramets (propagación 
vegetativa) de la categorla J a la categorla l . los coeficientes 823 Y 824 

contienen 2 procesos, la probabilidad de retroceder de las categorlas 3 y 4 
a la categoría 2 ( D 23 Y D 24) Y la producción de ramets por las categorlas 
3 y 4 (R23 y R

24
). 



diferentes estadios del ciclo de vida y en ellos va implícito el 

nÚlnero de individuos en cada categoría. Las flechas (aristas) 

denotan las contribuciones que un individuo promedio en la 

categoría j hace a la categoría 1 en un intervalo de tiempo (t a 

t+1) previamente establecido. Estas contribuciones pueden ser 

transiciones hacia otras categorías, permanencias en la misma 

categoría, reproducción o propagación. En la Fig. la, los 

individuos en la categoría de tamaño i sobreviven y permanecen en 

la misma categor1a con una probabilidad (Si)' o sobreviven y pasan 

a la siguiente categorla de tamaf'ío 1+1 con una probabilidad (G i ) en' 

un ,intervalo de tiempo. Los individuos se reproducen a una tasa 

promedio individual (F i ), contribuyendo con nuevos individuos a la 

categor1a 1 (recién nacidos). 

El ciclo de vida de la Fig. lb, representa el ciclo. de vida 

de una especie con crecimiento clonal. Estos organismos tienen 

dos formas de contribuir con nuevos individuos a la población. Un 

individuo de la categoría i contribuye con nuevos individuos a la 

categorla 1 vía reproducci6n sexual (F i ), o contribuye con nuevos 

individuos a otras categorlas (en este caso la categor1a 2) vía 

propagación vegetativa . {Rd. AdemAs, en estos organismos, un 

individuo en una categoría i, puede sobrevivir y pasar a la 

siguiente categor1a (1+1), o sobrevivir y pasar a otras categorlas 

subseCUentes (1+2, i+3 •.. i+m) con una probabilidades Gi + 1 , i; Gi +2, 

ii ••• ; Gi+m'i' en un intervalo de tiempo. De manera similar, un 

individuo en la categoría i puede sobrevÍ\;ir y retroceder a la 

categoría de tamaf'ío anterior i-1, o sobrevivir y retroceder varias 



categorías i-2, i-3,etc.,con probabilidades Di - 1 , i; Di - 2 , i; Di-m'i' 

en un intervalo de tiempo. 

Con la información del destino que cada uno de los individuos 

muestreados tiene en un intervalo de tiempo y con la ayuda de la 

gráfica del ciclo de vida, se posible estimar los elementos de la 

matriz. Frecuentemente la fecundidad tiene valor de cero en las 

primeras categorías de tamaño (individuos pre-reproductivos). 

Asimismo, otros elementos de la matriz pueden tener un valor de 

ce¡;-o. 

Clasificación de los genets 

Con la finalidad de clasificar a los individuos (clones) de la 

población en categorías de tamaño, se realizó un análisis de 

agrupamiento (cluster analysis), para lo cual se utilizó el 

paquete estadístico SPSS V. 2 (1988). 

análisis distinguiera " .1' por lo 

Con el objeto de que el 

tanto, clasificara a los 

individuos en diferentes tamaños, se declararon algunas variables 

que suponemos reflejan, de alguna manera, el tamaño de los genets. 

Las variables elegidas fueron el número de tallos vivos, el número 

total de hojas, la longitud total de los tallos y la altura del 

tallo más viejo. 

De acuerdo con el resultado de este análisis, se distinguieron 

cuatro categorías de tamaño o fases fenológicas que se pueden 

describir más fácilmente por el número de ramets: la primera está 

constituída por palmas que presentan un solo tallo con una altura 

menor o igual a 25 cms. En esta categoría se incluyen, además, a 
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las plántulas recién emergidas que aún no tienen un tallo definido. 

La segunda categoría comprende a las palmas que tienen como máximo 

dos tallos y la altura del tallo más alto se encuentra entre 25 y 

85 ems. Las siguientes dos categorías tienen entre uno y tres 

tallos más que los clones de la categoría inmediata anterior. Así, 

los clones de la categoría tres tienen tres, cuatro ó cinco ramets 

y los de la categoría cuatro tienen seis, siete u ocho ramets. Si 

alguno de los genets de la población llegara a tener más de ocho 

ramets, se utilizaría el mismo criterio, es decir, si llegara a 

tener entre uno y tres tallos más que en la categoría anterior, 

pasaría a ocupar la categoría cinco y así sucesivamente. 

Eliminamos de este estudio un individuo registrado con 16 tallos 

ya que el máximo número de ramets por debajo de este genet en los 

sitios de muestreo fue de ocho. 

El tiempo de permanencia en el primer estadio (1) se estimó 

con base en el número de cicatrices en los tallos individuales, 

el número de hojas vivas y la tasa de producción foliar anual 

(Sarukhán 1978). El tiempo de permanencia de un genet en esa 

categoría es el tiempo requerido para formar el número de 

cicatrices que tiene en el tallo de hasta 25 cms de altura, 

incluyendo a las hoj as vivas. El tiempo de duración en las 

siguientes categorías se estimó con base en la tasa de producción 

anual de tallos. Para la categoría 2, por ejemplo, el tiempo de 

permanencia es el tiempo requerido para que un individuo que tiene 

un tallo forme otro ramet, mientras que para las siguientes 

categorías es el tiempo para producir de uno a tres ramets, es 
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decir, es la adición de los tiempos para producir uno, dos y tres 

tallos. 

Con base en estos tiempos, se estimó la edad promedio de los 

genets en cada una de las categorías de tamaño. Al tiempo de 

permanencia en la primera categoría se le adicionaron cinco años. 

Por observaciones de campo hemos encontrado que cinco años es el 

tiempo promedio que una plántula permanece, desde que emerge, hasta 

que empieza a formar un tallo visible. La edad de la segunda 

categorla es la suma de la estimación del tiempo de permanencia en 

su categoría más la edad de la categoria inmediata anterior. Así, 

sucesivamente, se calcularon las edades de las diferentes 

categorías de tamaño. Desde luego estas son edades aproximadas ya 

que 'se ignora, a no ser que se desentierre el rizoma, el número de 

tallos que cada genet ha producido durante toda su vida. Por lo 

tanto, estas edades serían las edades minimas promedio en cada 

categoria de tamaño. 

Cuadro 1. - Tiempo de permanencia 
promedio aproximada de las cuatro 
población de Reinhardtia gracilis. 
encuentran en paréntesis. 

en cada categoría y la edad 
categorías de tamaño de la 

Los tamaños de muestra se 

Categoría de Tamaño 

1 
2 
3 
4 

(76) 
(24) 
(32) 
(10) 

Tiempo de Permanencia 
(años) 

3.1375 
7.7882 

21. 8017 
13.0974 

75 

Edad 
(años) 

8.1375 
15.9257 
37.7274 
50.8248 



Cons'trucción de la matriz de proyección de Reinhardtia gracilis 

Para construir las matrices de transición se utilizaron los datos 

obtenidos en el perlodo comprendido entre junio de 1988 y 

junio de 1991. Se construyeron 3 matrices que corresponden a los 

3 años de estudio (1988-89, 1989-90 Y 1990-91). Cada matriz se 

construyó individualmente con los registros obtenidos anualmente, 

considerando _para ello el número de frutos producidos por 

categoria, el número de semillas germinadas, el número de frutos 

que per~anecen en la planta, asl como las distribuciones de tamaño 

registradas al inicio de cada año de observación. 

La fecundidad a1j se determinó de manera directa contando el 

número de frutos producidos por cada genet. La contribución de 

semillas por categoria es, por lo tanto, el promedio de frutos 

producidos por genet en una cierta categoria de tamaño (j). La 

probabilidad de transición de semilla a plántula se determinó como 

el cociente del número total de semillas que germinaron (plántulas 

que se registraron en el intervalo) entre el número total de 

semillas producidas. Dado que una proporción de semillas puede 

permanecer en las palmas por un periodo mayor de un año, se 

consideró ésta como la fracción de semillas que no germina y que 

constituye entonces un "banco de semillas". 

Las probabilidades de permanencia y de transición se 

calcularon de manera directa con los datos de los registros 

anuales. Los elementos de la diagonal principal en el intervalo t 

a t+1 se calcularon como la proporción de individuos que 

sobreviven de un año al siguiente y que permanece en la misma 
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categoría de tamaño donde n' . 
J. 

(t+1) 

corresponde solamente a aquellos individuos que ya habían sido 

contados en esa categoría al tiempo anterior; es decir, no incluye 

individuos provenientes de otras categorías y que ingresaron a ella 

en el intervalo t .... t+1. La probabilidad de transición de una 

categoría a otra en el intervalo t a t+1 se determinó como la 

proporción de individuos de una categoría (j) que, habiendo 

sobrevivido, al inicio del siguiente intervalo se encuentran ya en 

otra categoría (i), a ij = n i (t+1)/nj(t) (donde ni (t+1) incluye 

sólo individuos que ya habían sido contados en nj(t)). 

La representación gráfica de la historia de vida siguiendo el 

modelo de Hubbell y Werner (1979) de Reinhardtia gracilís en Los 

Tuxtlas y los elementos de la matriz de transición 

correspondientes se muestran en la Figura 2. La población está 

constituida por las 4 categorías fenológicas o de tamaño 

mencionadas en el Cuadro 1, más la categoría de semillas. 

Incluyendo a esta última, las categorías iniciales fueron : (1) 

semillas; (2) juveniles; (3), (4) Y (5) tres categorías de adulto. 

A partir de 1989-90 un individuo de la última categoria (5) pasó a 

formar parte de la categoria 6 (> 8 ramets). Excepto por las 

semillas, en las que la transición siempre es a la siguiente 

categoría, todos los demás coefic ientes de la matriz pueden adoptar 

valores positivos. 

Al construir la matriz nos encontramos con que, en ocasiones, 

alguna de las entradas de la matriz correspondiente a G tenia 

valores iguales a o. Esto es consecuencia de números bajos de 
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1 2 3 4 5 

1 5 11 F 1 2 F 1 3 F 1 4 F 1 S 

2 G 21 522 0 23 0 24 D 2 S 

3 G32 533 0 34 D3 S 

4 G42 G43 544 - D4 S 

5 GS 2 GS 3 GS 4 55S 

Figura 2. Gráfica del ciclo de vida y matriz de transición de los genets 
de Reínhardfía gracílís en Los Tuxtlas. Ver. Los cuadros representan las 
diferentes categorias de tamaño definidas en el texto y las flechas 
representan fas transiciones [permanencias (S ii ). decrecimientos 

(D i, i + x ) y progresiones ( G i + x, I )] Y las fecundidades ( F 11 ). 



individuos en las categorías correspondientes y/o de 

distribuciones de tamaños sesgados hacia el extremo inferior en 

ellas. Para evitar esta situación, la cual implicaría que los 

individuos no podrían proceder más allá de esa categoría, se 

estimó el tiempo que se requeriría para que una palma transitara 

por cada categoria de tamaño (Cuadro 1). Posteriormente se hizo la 

suposición que la distribución de individuos dentro de cada 

categoría era uniformé, lo que implica que todos tienen la misma 

probabilidad de pasar a la siguiente categoría de tamaño. Con 

esta información se procedió a estimar el porcentaje de individuos 

que, en un lapso de un año, pasaría a la siguiente categoria de 

tamaño. Este porcentaje, multiplicado por la probabilidad de 

sobrevivir, nos dió el valor positivo esperado del correspondiente 

coeficiente de la matriz. Asimismo, cuando la probabilidad 

estimada de permanencia en la última categoría era igual a 1.0, lo 

cual sucedía cuando no se observaba mortalidad en los individuos de 

la última catgoría, se calculó el coeficiente a 66 (0<a66<1), tal que 

a 66
x < 0.00005, es decir a 66

x '" O, considerando cuatro cifras 

significativas (x '" tiempo estimado de permanencia en esa categoria 

(Cuadro 1). Esto se logra obteniendo logaritmos de ambos lados, es 

decir: 

0.00004 

x log a 66 '" log 0.00004 

aa
66 

= 10(log O.00004 / x) 

La tasa finita de crecimiento poblacional (A), la estructura 

estable de tamaños (w), el valor reproductivo (v), así como las 
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matrices de sensibilidad y de elasticidad se obtuvieron utilizando 

el programa elaborado por la Dra. Elena Alvarez-Buylla. Con el 

programa de Enright y Watson (1992) se calcularon, además de los 

parámetros anteriores, las presiones de selección sobre la 

sobrevivencia y el crecimiento (Caswell 1986). 

Los intervalos de confianza de la tasa finita de crecimiento 

poblacional al 95% de significancia, se estimaron mediante métodos 

analíticos y mediante simulaciones Monte Carla (Alvarez-Buylla y 

Slatki~ 1991; 1993). Se usó el segundo método cuando los errores 

en las estimaciones de las tasas vi tales eran grandes . Ambas 

estimaciones fueron hechas con el programa elaborado por la Dra. 

Alvarez-Buylla para tal propósi to. Los valores de A obtenidos para 

cada año de estudio se compararon entre si utilizando sus 

respectivos límites de confianza . Si el valor de A entra dentro de 

los límites de confianza del otro valor con el cual se comparan, 

las diferencias no son significativas (P"'O.05). Asimismo, los 

valores observados de A para los 3 años se compararon con el valor 

de la unidad, que supone seria el valor de A cuando la población 

se encuentra en equilibrio. El valor de 1.0 debe quedar incluído 

dentro del valor de A con sus respectivos limites de confianza con 

el cual se compara para que las diferencias no sean significativas 

(P"'0.05). 

Mediante pruebas de G2 (prueba de razones de verosimilitud, 

Zar 1984), se compararon la distribución estable de categorías (w) 

y la distribución de categorías al inicio de cada periodo 

(1988-89, 1989-90 Y 1990-91). Asimismo, se usó el índice de 
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desemejanza de Keyfits (citado en Bierzychudek 1982) que mide las 

diferencias entre los porcentajes de individuos en la distribución 

estable de tamaños y la distribución observada para cada categoria 

de tamaño. La sumatoria de las diferencias que resulten positivas 

en cada categoria de tamaño ofrece una medida del porcentaje de 

individuos que están en la categoría "equivocada". 

Una vez obtenida la matriz de elasticidades, éstas se sumaron 

por columna para obtener la contribución de cada categoría al 

crecimiento de la población. También se sumaron las elasticidades 

del primer renglón (F), de la diagonal principal (S), de la 

subdiagonal (G) y las que se encuentran por encima de la diagonal 

principal (D) de la matriz, para determinar la contribución que 

cada parámetro hace al crecimiento de la población. En el texto se 

utilizan indistintamente sobrevivencia como sinónimo de permanencia 

y progresión o crecimiento como sinónimos de transición. 

RESULTADOS 

Tasa finita de crecimiento poblacional y estructura estable de 

edades de la población. 

Cada matriz de proyección (1988-89, 1989-90 Y 1990-91) se iteró 

256 veces para obtener la tasa finita de crecimiento poblacional 

(1) y la estructura estable de tamaños (w). Las matrices de 

transición correspondientes se muestran en el Cuadro 2. 

En el Cuadro 3 se muestran los valores de 1 con sus 

respectivos limites de confianza al 95% estimados para los tres 
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Cuadro 2.- Matrices de transición de la población de genets de 
Reinhardtia gracilis obtenidas para los tres años de estudio: 
a) 1988-89, b) 1989-90 Y e) 1990-91. 

a) 
1 2 3 4 5 

1 0.06540 0.02630 3.00000 7.50000 17.5000 
2 0.04910 0.70280 0.00000 0.00000 0.00000 
3 0.00000 0.09980 0.87500 0.06250 0.00000 
4 0.00000 0.00000 0.08330 0.88200 0.20000 
5 0.00000 0.00000 0.00000 0.02430 0.70000 

b) 
1 2 3 4 5 6 

1 0.19830 0.23810 2.88000 8.58060 10.8750 14.0000 
2 0.02610 0.79760 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
3 0.00000 0 . 01190 0.84000 0.03230 0.00000 0.00000 
4 0 . 00000 0.00000 0.16000 0.93550 0.12500 0.00000 
5 0.00000 0.00000 0.00000 0.03230 0.86040 0.00000 
6 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.01460 0.46150 

e) 
1 2 3 4 5 6 

1 0.24660 0.00000 1. 08700 5.45450 8.33330 12.0000 
2 0.04790 0.73560 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
3 0.00000 0.09980 0.90070 0.03030 0.00000 0.00000 
4 0.00000 0 . 00000 0.05580 0.90910 0.33330 0.00000 
5 0.00000 0.00000 0.00000 0.06060 0.65210 0.00000 
6 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.{)1460 0.46150 



afios de estudio. Los valores de l se encuentran entre 1.01 y 

1.04. De acuerdo con la estimaci6n de los limites de confianza, 

los valores de A de los tres afio s no difieren signif i cativamente 

del valor de 1.0, como tampoco difieren entre años. 

La Fig. 3 compara la distribución estable de tamaños (v) y la 

distribución inicial para cada afio analizado. En todos los casos, 

la forma de las distribuciones es muy semejante. El resultado de 

la prueba de G2 muestra que en ninguno de los 3 años analizados las 

diferencias fueron significativas (1988-89, 

P>0.10¡ 1989- 90, g.1.=5, G2=4.54, P>0.25¡ 1990-91, g.1.=5, 

Cuadro 3.- Tasas de crecimiento (l) y sus límites de confianza 
estimados para una población de genets de Reinhardtia gracilis en 
la estación de Los Tuxtlas, Ver. Se presentan los valores 
correspondientes a 3 afias consecutivos. 

Año 

1988-89 
1989':'90 
1990-91 

1 

1. 0366 
1.0123 
1. 0396 

± 
± 
± 

Límites de confianza 

0.0494 
0.0361 
0.0561 

En el Cuadro 4 se muestran los índices de desemej anza de 

Keyfitz, los cuales representan las diferencias de los porcentajes 

(A) de los individuos en cada categorla de tamaño entre las dos 

distribuciones, la estable y la inicial. Este análisis sólo 

muestra la magri'itud, que es muy pequel'ia «10%), de las diferencias 

entre ambas distribuciones, diferencias que, como mencionamos 

anteriormente, no fueron estadisticamente significativas. 
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a) b) 

DENSIDAD RELATIVA 
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Figura 3.- Comparación entre la estructura inicial (E.U y la 
estructura estable de estadios (E.E.E.) en Reinhardtia 
graci/isen: a) 1988-89, b) 1989-90 Y c) 1990-91. 



Cuadro 4. Diferencias (~) entre la distribución estable de 
edades y la distribución observada al inicio de cada intervalo de 
tiempo para cada categoria de tamaño en una población de 
Reínhardtía gracílís en Los Tuxtlas, Ver. México. 

Año Categoria Distribución Distribución ~ 
de tamaño estable (%) observada (%) (%) " 

1988-89 1 74 . 62 77.50 
2 10.98 12 . 04 
3 8.80 3.8 5.00 
4 5.23 5.07 0.16 
5 0.38 1.58 

¿ 5.16 

1989-90 1 81. 73 75.49 6.24 
2 9.94 13.82 
3 1. 71 4.11 
4 5.44 5.10 0.34 
5 1.16 1. 32 
6 0.03 0.16 

¿ 6.58 

1990-91 1 71. 34 66.82 4.52 
2 11. 24 18.08 
3 9.55 5.26 4.29 
4 6.79 7.55 
5 1. 06 2.06 
6 0.03 0.23 

í: 8.81 

" Para la sumatoria se consideran solamente los valores 
positivos. 
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Análisis de elasticidad 

La importancia relativa que tienen los diferentes elementos de la 

matriz sobre la tasa finita de crecimiento de la población se 

observa en las matrices de elasticidad que corresponden a los 

3 años de observación (Cuadro 5). En la Fig. 4 se muestran 

las elasticidades de los cuatro componentes de las matrices, en 

función del tamaño de las palmas para los 3 años. Las 

elasticidades de los parámetros S, F Y D aumentan con la edad 

hasta . alcanzar un máximo y posteriormente disminuyen. Este máximo 

se presenta en la categoría 4. Aunque con cierta variación, las 

elasticidades del parámetro G parecen similares entre las 

categorlas 1 a 3, para posteriormente disminuir. 

Comparando las elasticidades de todos los parámetros 

correspondientes por categoria de tamaño se observa que la tasa de 

crecimiento de la población es más sensible a cambios en las 

categorías 3 y 4 que a cambios en cualquier otra categoría de 

tamaño. La aportación de las elasticidades en estas dos 

categorias al valor de A es, de acuerdo con el promedio de los 3 

años, de 30% y 46%, respectivamente. 

De acuerdo con la Fig. 5, A es más sensible a cambios en la 

permanencia que a cambios en cualquier otro parámetro. El patrón es 

consistente para los tres años. El promedio de las elasticidades 

obtenidas durante los tres años muestra que la elasticidad de la 

permanencia es del 82%. El promedio de las elasticidades de la 

fecundidad y del decrecimiento a categorias inferiores son muy 

semejantes, ya que ambas contribuyen de manera similar al valor de 
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Cuadro 5.- Matrices de elasticidad de la población de genets 
de Reinhardtia gracilis obtenidas para los tres años de estudio: 
a) 1988-89, b) 1989-90 Y 1990-91. 

a) 
1 2 3 4 5 

1 0.00338 0.00020 0.01829 0.02717 0.00458 
2 0.05023 0.10574 0.00000 0.00000 0.00000 
3 0.00000 0.05003 0.35158 0.01492 0.00000 
4 0.00000 0.00000 0.04666 0.29353 0.00480 
5 0.00000 0.00000 0.00000 0.00938 0.01950 

b) 
1 2 3 4 5 6 

1 0.00320 0.00047 0.00097 0.00916 0 . 00247 0.00008 
2 0.01315 0.04884 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
3 0.00000 0.01268 0.15308 0.01873 0.00000 0.00000 
4 0.00000 0.00000 0.03044 0.56632 0.01608 0.00000 
5 0.00000 0.00000 0.00000 0.01864 0.10552 0.00000 
6 0 . 00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00008 0.00007 

e) 
1 2 3 4 5 6 

1 0.01070 0.00000 0.00631 0.02253 0.00538 0.00020 
2 0.03442 0.08325 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
3 0.00000 0.03442 0.26394 0.00631 0.00000 0.00000 
4 0.00000 0.00000 0.03442 0.39867 0.02285 0.00000 
5 0.00000 0.00000 0.00000 0.00284 0.04783 0.00000 
6 0.00000 0 . 00000 0.00000 0.00000 0.00020 0.00016 
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Figura 5.- Importancia relativa de los 
parámetros demográficos sobre la tasa 
de crecimiento pOblacional para cada 
uno de los 3 años de estudio. 
S • permanencia; G • transición; 
F • fecundidad y D • decrecimiento. 



A (3.2% Y 2.8%, respectivamente), mientras que la transición 

muestra una contribución intermedia (12%). Los individuos que en 

un intervalo de tiempo retroceden a la categoría de tamaño anterior 

contribuyen a la permanencia de los individuos de esa categoría. 

Por lo tanto, si añadimos el 2% de la elasticidad del 

decrecimiento al valor de la permanencia, la sensibilidad de A a 

cambios en la permanencia aumenta a 84.8%. Las elasticidades de 

la transición y de la fecundidad fueron mayores para el período de 

1988-89 y menores en 1989-90. En este último periodo las 

elasticidades en la permanencia son las más altas. El 

decrecimiento tiene la elasticidad más baja en 1990-91. 

Valor reproductivo 

El valor reproductivo en función del tamaño de los individuos 

(Fig. 6) aumenta hasta la categoria 3, se mantiene constante en 

las siguientes dos categorías y posteriormente decae en la última 

categoría de tamaño. 

presiones de Selección 

Las presiones de selección sobre la permanencia y la transición de 

palmas de ,diferentes tamaños para los tres años del estudio se 

muestran en la Fig. 7. Las presiones de selección sobre la 

permanencia aumentan con la edad hasta la categoría 4 y 

posteriormente disminuyen. En lo que se refiere a las presiones 

de selección sobre la transición, éstas son muy similares en las 

primeras tres categorías y posteriormente disminuyen hasta tener 
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Figura 6.- Valor reproductivo en función del 
tamaño de los genets de Reinhardtia graci!ís 
para cada uno de los 3 años de estudio. El 
valor reproductivo de cada categoría se 
calculó despuéS de ajustar el valor de la 
categoría 1 • 1.0. 
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Figura 7.- Presiones de selección sobre a) la tasa de 
sobrevivencia y b) la tasa de crecimiento en cada 
categor í a de tamaño en genets de Reinhardtia graci/is 
para cada uno de los 3 años de estudio. La ordenada 
no tiene dimensiones y refleja la importancia de cada 
elemento en una escala aritmética. 



valores negativos en la ú ltimas categorías. Estos patrones se 

mantienen para los dos últimos años; en el primer año hay una 

fuerte presión en la categoría 2 a pasar a la s i guiente categoría 

de tamaño, mientras que la categoría tres tiene un valor de O. 

Durante ese mismo período hay una fuerte presión sobre la 

categoría 4 a permanecer en la misma ca1:egor í a de tamaño (Fig . 

7a) . 

DISCUSION 

Los valores de la tasa finita de incremento poblacional calculados 

para la población de Reinhardtia gracilis son ligeramente 

mayores, pero no difieren estadísticamente del valor esperado para 

una población en equilibrio. Como era de esperarse, esta palma se 

comporta como las especies perennes que habitan en los bosques 

cerrados, las cuales tienen valores de A cercanos a 1.0 (Enright 

y Ogden 1979; Enright y Watson 1991). El equilibrio demográfico 

de esta especie es más sensible a la permanencia que a la 

transición y a la fecundidad (Fig. 4). El patrón demográfico y de 

historia de vida de Reinhardtia gracilis la ubica como una especie 

competitiva, tolerante al estrés de acuerdo con la clasificación de 

Enright y Watson (1991), basada en las estrategias de historia de 

vida de las plantas de Grime (1977) y en la importancia relativa de 

la sobrevivencia al valor de Á. Silvertown et al. 1993, con base 

en el mismo principio, colocarían a esta especie dentro del 

triángulo crecimiento-sobrevivencia-fecundidad, más 
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equivalente al triángulo de estrategias de historia de vida de 

Grime (1977), en los ejes sobrevivencia (L)-crecimiento (G), cerca 

del vértice donde la sobrevivencia=1.0 (Fig. 8). En este espacio 

se concentran casi todas las especies leñosas que habitan en los 

bosques y todas las especies de palmas que tienen a la 

sobrevivencia como componente principal en su adecuación. Los 

parámetros demográficos de las especies de palmas son muy 

semejantes. Aunque hay variaciones temporales en el comportamiento 

demográfico de Reinhardtia gracilis, éstas son muy pequeñas. 

En relación con otras seis especies de palmas analizadas 

mediante matrices de proyección (Cuadro 6), los valores de A para 

Reinhardtia gracilis y para estas especies se encuentran cercanos 

a 1.0, tienen poca variación intrapoblacional y la permanencia es 

el elemento más importante para el crecimiento de la población. 

El patrón de comportamiento demográfico de Reinhardtia 

gracilis es comparable con el de otras especies de palmas y árboles 

tropicales, en donde la mortalidad se concentra en las etapas 

tempranas (semilla-plántula) y posteriormente se mantiene 

constante en las etapas adultas (Bullock 1980; Piñero, 

Martlnez-Ramos y Sarukhán 1984; Oyama 1987, 1990; De Steven 1989; 

Peters 199~; Alvarez-Buylla y Martínez-Ramos 1992; Pinard y Putz 

1992). En Reinhadtia gracilis los cambios numéricos más 

importantes ocurren en la etapa de plántulas. Aproximadamente el 5% 

de las semillas producidas se establecen como plántulas. 

Aparentemente las restricciones impuestas por el ambiente flsico 

afectan más al establecimiento de las plántulas que las 

86 



1.0_0 

G 

0y 'i 
1.0 O 

F 

1 A-Astrocaryum mexlcanum 
2 /-Ir/artea de/toldea • 
3 Pbapodococcus barterl 
4 Ps-Pseudophoenlx sargentil 
5 R-Rhopa/ostylis ssplda 0 .3 0.7 

8-Relnhardtla gracills 1988-89 7 
g-Renhardtla gracllis 1989-90 

..".lo'8'dI/8 .'8cl/l8 1997, . 
f>s L 

Figura 8. Distribución de 6 especies de palmas en el espacio del triángulo G-L-F propuesto 
por Silvertown et al. (1993). G-crecimiento, F-fecundidad, L-sobrevivencia. Los números 8, 
9 Y O corresponden a los 3 años de estudio de Reinhardtia gracilis. 1.- Piñero et al. 1984; 
2.- Pinard 1993: 3. - Bullock 1980; 4.- Durán 1992; 5.- Enright & Watson 1992. 



Cuadro 6. Valores estimados de A para pOblaciones de palmas que 
habitan en diferentes ambientes. *Especies con crecimiento clonal. 
**Especie no tropical. 

Especie l Fuente 

Astrocaryum mexicanum 0.9932 - 1.018* Piñero et al. (19'84) 

Chamaedorea tepejilote 0.9699 - 1.1232 Oyama, (1987) 

Iriartea deltoidea 0.9894 - 1.0166 Pinard (1993) 

Podococcus barteri* 1.0125 Bullock (1989) 

Pseudophoenix sargentii 1.0009 - 1.1417 Durán (1992) 

Rhopalostylis sapida** 1.007 Enright y Watson (1992) 

Reinhardtia gracilis* 1.0220 - 1.0663 Este estudio 

* El valor maXlmo de 1. 0399 d'ado por Piñero et al. (1984) es 
consecuencia de un error en uno de ,los coeficientes de la matriz de 
la población C. Este valor ha sido corregido por Silvertown et al. 
(1993) 

restricciones impuestas por los dispersores y por la germinación. 

En esta especie no parece haber dispersión de semillas, a pesar de 

que los colores de las infrutescencias muestran el síndrome de 

dispersión por aves. Los frutos permanecen en la planta por 

períodos prolongados de tiempo, lo que hace suponer que los 

procesos de defaunación en la zona son los responsables de la falta 

de remoción de frutos en la planta (Miranda y Dirzo, 1991). Sin 

embargo, se encontraron semillas de Reinhardtia gracilis en los 

aba sones de un ejemplar de Heteromys desmaranianus (R. Dirzo, como 

pers.), lo que podría indicar que algunos de los frutos son 

depredados una vez que caen al suelo. Desde luego, es necesario 

87 



hacer estudios detallados al respecto. Por otro lado, la viabilidad 

de las semillas es cercana al 100% (A. Mendozadatos no 

publicados) y, sin embárgo, es poco frecuente encontrar plántulas 

en el campo. La caída de hojarasca y el subsecuente enterramiento 

de las plántulas podrían ser una de las principales causas de 

mortalidad en esta etapa, sobre todo cuando disminuye la 

precipitación · pluvial y consecuentemente, aumenta la calda de 

hojarasca y los procesos de descomposición se vuelven más lentos. 

Reinha~dtia gracilis es, además, particularmente sensible a 

cambios en la humedad relativa del aire (A. Mendoza, observ. 

pers.). La calda de ramas y objetos del dosel super i or pueden ser 

también causas importantes de la mortalidad de las plántulas de 

esta especie (Aide 1987; Gartner 1989; Clark y Clark 1989). 

El equilibrio demográfico de esta especie no sólo se 

manifiesta en los valores de A cercanos a 1.0, sino en la ausencia 

de diferencias significativas entre las estructuras estables de 

tamaños y las estructuras observadas al inicio de cada uno de los 

3 años. Este resultado sugiere que: i) las tasas de sobrevivencia 

y de crecimiento observadas durante estos tres años han prevalecidO 

sin mayores modificaciones en el pasado; ii)los sitios donde se 

encuentra la población no han sufrido disturbios o la tasa de 

distirbio ha sido constante, de tal forma que la población se ha 

mantenido en el equilibrio que ahora encqntramos; iii) suponiendo 

la existencia de disturbios en estos sitios en el pasado, éstos no 

tuvieron un efecto sobre la dinámica de la población. No podemos 

concluir, sin embargo, que el comportamiento observado se mantenga 
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invariable en otros sitios de la selva de Los Tuxtlas. De acuerdo 

con lo observado por Martínez-Ramos et al. (1988), la dinámica del 

bosque impone fuertes presiones a las poblaciones existentes en el 

sotobosque. No descartamos, por lo tanto, la posibilidad de que 

las variaciones espaciales ocasionadas por la dinámica de la selva 

repercutan en el comportamiento demográfico de esta especie. 

La permanencia de los individuos de la categoría de tamaño 4 

contribuye más a la tasa de crecimiento de la población que 

cualquier otra categoría; cambios en la permanencia de estos 

individuos ocasionarían una desestabilización en la población. La 

permanencia de los individuos en esta categoría se refuerza, en 

parte, por dos factores. Uno es el hecho de que las elasticidades 

en la transición son mayores para las tres primeras categorías 

(Fig. 4). Las presiones de selección en favor de la sobrevivencia 

de los individuos en la categoría cuatro, por un lado, y la 

transición de las palmas de la tres primeras categorías (Fig. 6), 

por otro, lo confirma. 

primeras 3 

rápidamente 

(categorías 

categorías 

alcanzan el 

3 y 4) • 

categorías de tamaño 4 

Esto significa que si las palmas en las 

tienen una alta tasa de crecimiento, 

tamaño de un individuo reproductivo 

Por ot ro lado, los individuos en las 

y 5 tienen una probabilidad mayor de 

retroceder a categorías inferiores que los individuos de otras 

categorías de tamaño. Esto implica que regresarían a las 

categorías 3 y 4, con lo cual repondrían, en caso de haberlo, 

pérdidas de individuos en estas categorías. De esta manera, las 

categorías 3 Y 4 mantienen un número constante de individuos, lo 
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que se refleja en las altas tasas de sobrevivencia, sobre todo de 

la categoría 4. Por otro lado, la categoría 4 es, además, la que 

más aporta a la fecundidad de la población. Aunque la contribución 

de este parámetro al crecimiento de la población es muy baja, la 

participación de esta categoría es importante. Los mecanismos de 

crecimiento y de retroceso observados en esta especie tienden a 

mantener a los genets en el tamaño donde se maximiza el valor A, 

con lo cual se garantiza la sobrevivencia y la fecundidad de los 

individuos en la categoría de tamaño 4. 

Los individuos en la categuría de tamaño 5, por el contrario, 

muestran tasas de crecimiento bajas. Las presiones de selección 

negativas en el crecimiento de esta categoría (Fig. 6) son una 

consecuencia del valor reproductivo bajo de los individuos de ia 

categoría 6 (Fig. 7). El crecimiento debe minimizarse si el valor 

reproductivo no se incrementa al pasar de una categoría de tamaño 

a otra (Caswell 1985). La disminución en el valor reproductivo de 

esta categoría y la presión de selección negativa sobre el 

crecimiento de la categoría 5 parecen ser una evidencia de que la 

categoría 6 tiende a desaparecer (Caswell 1986). Enright y Watson 

(1991) interpretan que la disminución en el valor reproductivo de 

la palma Rhopalostylis sapida puede deberse a que las palmas en 

esa categoría son biológicamente viejas, y algo semejante podría 

ocurrir en Reinhardtia gracilis. 

Es interesante que la elasticidad de la permanencia varía 

menos con el tiempo que las elasticidades de la transición, 

decrecimiento y fecundidad (Fig. 4). Es probable que los recursos 
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disponibles sean utilizados preferentemente para el mantenimiento 

de los individuos. Por el contrario, la fecundidad, la transición 

y el decrecimiento de los genets de la población deben depender más 

de las variaciones temporales y espaciales en las condiciones 

ambientales. si éstas fueran favorables, las palmas podrlan 

almacenar recursos que posteriormente serían destinados al 

crecimiento ya la fecundidad. Si, por el contrario, los recursos 

fueran insuficientes, entonces deberia incrementarse la 

competencia entre ramets por los recursos disponibles. Esto 

ocasionarla una disminución en la producción de semillas y/o un 

incremento en la mortalidad de los ramets (muy probablemente los 

más viejos ·0 los más dañados serian los más afectados). Estos 

resultados sugieren que hay un mecanismo denso-dependiente que 

regula el tamaño de los genets de Reinhardtia gracilis, el cual 

seguramente se favorece por la integración clonal de esta especie 

(Mendoza y Franco 1992). si bien es cierto que sólo con el 

análisis de elasticidad (de Kroon et al. 1986) se pueden evaluar 

las contribuciones relativas de los diferentes parámetros 

demográficos a la tasa de incremento poblacional, éstas podrán ser 

interpretadas integralmente si se conocen las relaciones 

fisiológicas entre los ramets (Price, Marshall y Hutchings 1992). 
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4. DEMOGRAFIA DE RAMETS 



INTRODUCCION 

El concepto de que las plantas y los clones conforman una 

metapoblación constituída por unidades r epetititvas de 

construcción (módulos) que nacen, crecen, se reproducen y mueren 

(White 1979; Harper 1981), ha hecho posible el desarrollo de 

métodos para modelar la dinámica de poblaciones vegetales 

(Sarukhán y Gadgil 1974; Callaghan 1976, 1984; van Groenendael 

1986; Huenneke y Marks 1987; Svensson y Callaghan 1988; Eriksson 

1988) . 

Cada módulo dentro de la población tiene una edad o pertenece 

a un estado, lo cual le confiere una probabilidad de sobrevivir y 

una fecundidad específica (Bazzaz y Harper 1977). Las matrices de 

transición se pueden adaptar fácilmente para modelar l a diná~ica 

poblacional de los módulos, donde el tamaño y no la edad es más 

importante en determinar la probabilidad de sobrevivir o de 

reproducirse (McGraw y Antonovics 1983 i Huenneke y Marks 1987; 

Cooper y McGraw 1988). Desde los primeros trabajos realizados para 

estudiar la dinámica de poblaciones de plantas (Usher 1966, 1969; 

Sarukhán y Gadgil 1974; Hartshorn 1975; Werner y Caswell 1977), las 

matrices de transición se han usado para modelar la dinámica de 

poblaciones, tanto de especies leñosas como de especies herbáceas 

(ver Silvertown et al . 1993) , a veces con tal refinamiento como la 

clasificación de individuos por sexo y por tamaño en Chamaelirium 

luteum (Meagher 1982) y en Arisaema serratum (Kinoshita 1987), o 

por tamaño y edad (van Gr oendendael y Slim 1988; McGraw 1989). 
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En las poblaciones clonales, los cambios numéricos que 

ocurren a nivel de los genets tienen consecuencias demográficas 

completamente diferentes de las que ocurren a nivel de ramets. 

Las tasas de natalidad y de mortalidad de los genets afectan el 

tamaño de una población de genets y tiene repercusiones ecológicas 

y evolutivas importantes. Las tasas de nata l idad y mortalidad de 

los ramets afectan el tamaño y, por lo tanto, la adecuación del 

genet individual. Una de las generalizaciones que han surgido de 

los estudios relacionados con plantas clonales, es que la dinámica 

de poblaciones de estas especies está determinada por el nacimi ento 

y muerte de los ramets; el reclutamiento de nuevos genets a través 

de la reproducción sexual es un eve nto muy poco frecuente (Sarukhán 

y Gadgil 1974; Fetcher y Shaver 1983; Callaghan 1984; Cook 1985; 

pitelka, Hansen y Ashmun 1985; Huenneke 1987; Huenneke y Marks 

1987; Tissue y Nobel 1988) . Los ramets de muchas especies clona les 

reciben recursos que se producen en otros ramets ya establecidos 

(Newell 1982-; Noble y Marshall 1983; Hartnett y Bazzaz 1983; 

Callaghan 1984; Slade y Hutchings 1987a, 1987b). En las primeras 

etapas de desarrollo los ramets dependen casi por completo del 

abastecimiento proporcionado por otros ramets I con lo cual se 

mejoran las probabilidades de un establecimiento exitoso (Sarukhán 

y Harper 1973; Callaghan 1984; Pitelka y Ashmun 1985; Slade y 

Hutchings 1987b). Por ejemplo, mientras que el 42 % de los ramets 

producidos vegetati vamente por Carex bigelowii sobrevive hasta 

llegar a adultos (Cal l aghan 1976), las probabilidades de 
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sobrevivir de las semillas de Hieracium fl oribundum es de 

solamente 0 . 00005 (Thomas y Dale 1975) y la de las semillas de 

Agave deserti es de 8.33 x 10- 7 (Nobel 1977). La pérdida del 

contacto fisico entre los ramets padres y los ramets hijos 

disminuye el crecimiento, la reproducción y la sobrevivencia de 

éstos últimos, particularmente si la separación ocurre en etapas 

tempranas del desarrollo del ramet hijo (Hartnett y Bazzaz 1983). 

Con base en el concepto de que las plantas tienen dos niveles 

de estructura poblacional (Harper y White 1974), en este capitulo 

se hace una descripción del comportamiento demográfico de los 

ramets de Reinhardtia gracilis. Con ello se pretende relacionar la 

dinámica de· la población de los ramets con la dinámica de la 

población de los genets (Capitulo 3), de manera que se puedan 

identificar caracteristicas de historia de vida de los ramets que 

puedan ser criticas en el crecimiento, reproducción y sobrevivencia 

de los genets de esta palma. Asimismo, se intenta evaluar la 

importancia relativa de la reproducción sexual y de la propagación 

vegetativa en el crecimiento de la población. Para modelar el 

crecimiento poblacional de los ramets se util i zó el modelo de 

transición de Lefkovitch (1965) y se hi z o un anális i s para evaluar 

las contribuciones relativas (elasticidades) de los diferentes 

componentes de la matriz al valor de la tasa finita de crecimiento 

poblacional, tal y como se describió en el capitulo 3 . 
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MATERIALES Y METODOS 

El análisis de la demografia de los ramets (tallos) de 

Reinhardtia gracilis se realizó utilizando los individuos de la 

población de genets, incluyendo a las plántulas, descritos en el 

capítulo anterior, para lo cual se marcaron todos los tallos 

presentes en cada genet. Se llevaron a cabo 3 censos por año 

(junio, septiembre y enero), durante los cuales se registraron el 

nacimiento y muerte de los tallos, asl como la producción de hojas 

nuevas. Asimismo, se registró el origen de cada tallo nuevo, ya 

sea por crecimiento vegetativo (producción de ramets) o por 

-reproducción sexual (establecimiento de plántulas). En las épocas 

de floración' (septiembre) y de fructificación (enero) se 

registraron, en cada tallo, el número de estructuras reproductivas 

correspondientes. El nacimiento y muerte de los tallos, asi corno 

la producción foliar se registraron durante el mes de (junio). El 

estudio se inició en 1988 y se llevó a cabo durante 3 años 

consecutivos. En los resultados se reportan corno los periodos de 

1988-89, 1989-90 Y 1990-91. El número total de tallos al inicio de 

cada periodo fueron de: 1988-89, N=302¡ 1989-90, N=307¡ 1990-91, 

N=306. 

Clasificación de los ramets 

Para el análisis demográfico de los ramets, éstos se dividieron en 

intervalos de 0.25 m de altura. Las plántulas, plantas que no han 

formado un tallo, se consideraron como una categorla 
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independiente. Un análisis de elasticidad preliminar mostr6 que 

la etapa critica en lasobrevivencia de los tallos se encuentra en 

las transiciones de: i) semilla a plántula y ii) de plántula a 

rarnet con un tallo formado y con una altura entre O y 0.25 m. Una 

vez que una plántula empieza a formar un tallo (categoria de 0-25 

cm), la elasticidad de la sobrevivencia es muy similar a la de un 

tallo de la misma categoria pero producido por otro ramet. Por 

esta raz6n se decidi6 que los tallos originados de una semilla o 

aq~éllos originados de otro tallo, con una altura entre O y 0.25 m, 

se agruparan en una sola categoria de tamaño. Además, el análisis 

se vuelve más complicado si se siguen independientemente las rutas 

de un tallo originado de semilla y la de un tallo originado de otro 

tallo. 

Estimación de la edad de los tallos 

La edad de los ramets se determin6 combinando datos de dos fuentes 

diferentes. Primero, fuera de los sitios de estudio, se 

cosecharon genets de diferentes tamaños. A todos los tallos 

cosechados se les midi6 la altura total y se les contaron el 

número de hojas y el número de cicatrices foliares. Para 

facilitar la medición de la longitud de todos los entrenudos en el 

tallo; se desprendieron todas las hojas vivas. Segundo, se 

determin6 la producci6n de hojas en tallos de diferentes edades 

utilizando los datos de los 3 censos anuales. De acuerdo con la 

proposición de Sarukhán (1978), se puede estimar la edad de una 

palma con crecimiento monop6dico si se conoce la tasa de 
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producción f oliar anual de individuos de difetentes alturas, el 

número de cicatrices foliares en el tronco y el número de hojas 

vivas. La edad es, entonces, el tiempo requerido para formar el 

número total de cicatrices foliares y el de hojas presentes. 

En el caso de Reinhardtia gracilis no fue posible estimar de 

esa manera la edad de los tallos que tienen crecimiento 

monopódico, ya que la producción foliar no es una función lineal 

de la altura del tallo. Un análisis de varianza de la producción 

foliar en las diferentes categorías de altura del tallo 

(categorías de 25 cm de altura), mostró que los tallos de la 

categoría de altura más pequeña y los de las categorías más 

grandes producen significativamente menos hojas que las categorías 

de altura intermedias (F=15.1377, p=O.00005). Los tallos en estas 

categorías producen, en promedio, 1.93 hojas anuales, mientras que 

los de las categorías intermedias producen, en promedio, 2.55 hojas 

anuales. 

Por lo anterior, se estimó la edad de los ramets haciendo una 

modificación a la proposición de Sarukhán (1978). Primero, se 

contaron las c i catrices foliares en los tallos cosechados y se 

determinó el número promedio de cicatrices foliares encontradas en 

cada intervalo de altura de 25 cm. Segundo, se estimó la 

producción foliar promedio de tres años · de observación en los 

tallos de diferentes categorías de 25 cm de altura. Con estos dos 

valores se determinó el tiempo que los tallos permanecen en 

cada intervalo de altura. La edad de un tallo determinado es, 
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entonces, la suma de los tiempos de permanenc i a en cada uno de los 

intervalos de 25 cm. 

Dado que la variabilidad individual en lá producción foliar 

determina la variación en el tiempo de permanencia en cada 

intervalo de altura, se estimaron las edades máximas y minimas de 

los tallos en cada categoria de edad. Se utilizaron los 

percentiles de 1/4 y de 3/4 en las distribuciones de la producción 

foliar de los tallos en cada intervalo de altura para estimar los 

tiempos_ de permanencia minimo y máximo en cada intervalo de 

altura. Con éstos se determinaron las edades mí nimas y máximas de 

los ramets como lo propuso Chazdon (1992). 

En observaciones de campo y de laboratorio hemos encontrado 

que una semilla que germina permanece como plántula por lo menos 

5 afias, durante los cuales no se observan cicatrices foliares. 

Estas plantas se distinguen fácilmente por la ausencia de tallo y 

la morfología foliar particular. Por ello, para estimar con mejor 

precisión las edades reales de los tallos, se sumaron 5 afias a las 

edades calculadas. 

Construcción de ~a matriz de proyección 

Para construir la matriz de proyección de los ramets de 

Reinhardtia gracil i s se siguieron los mismos procedimientos y se 

utiliza la misma terminologi a que para la construcción de las 

matrices de proyección de los genets (capitulo 3). Para la 

población de r a mets se construyeron 3 matrices de proyección 

correspondientes a los periodos 1988-89, 1989-90 Y 1990-91. Cada 
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matriz se construyó de manera individual con el número promedio de 

frutos producidos por ramet en cada categoría de tamaño , el número 

de frutos que permanecen en el tallo por más de un año, el número 

de semillas germinadas al año siguiente de haber sido producido, el 

número promedio de ramets producidos por tallo en cada una de las 

categorías en un año, y el número de tallos en cada categoría de 

tamaño. 

La fecundidad y las transiciones (permanencias y 

progresiones) de los ramets de diferentes tamaños se estimaron de 

la misma manera que para los genets (Capí tulo 3). La 

representación gráfica de la historia de vida, propuesta por 

HUbbell & Werner (1979), de los ramets de Reinhardtia gracilis y 

los elementos de la matriz de transición correspondiente (Fig. 1), 

muestran que las categorías de tamaño iniciales están constituídas 

por: semillas (categoría 1), plántulas (categoría 2), y 7 

categorías de ramets. La categoría 3 incluye, como ya 

mencionamos, a los ramets que tienen un tallo definido con una 

altura comprendida entre O y 25 cm y que provienen ya sea de una 

semilla o de otro ramet. A partir de esta categoría los tallos 

pueden contribuir al crecimiento de la población con tallos 

producidos vía reproducción sexual (F Fecundidad), o vía 

propagación vegetativa (R = Ramets), como lo indican las flechas 

correspondientes. Por lo demás, el ciclo de vida es muy sencillo. 

Los ramets pueden permanecer en la misma categoría de tamaño con 

una probabilidad Su' o transitar a la siguiente categoría de 

tamaño con una probabilidad Gi - 1 , i' Igualmente, las semillas 

100 



3 • S 6 7 8 9 

S " F . 3 F ,. F , . F,. F ' 1 F •• F , • 

G 2' S 22 

G 3 2 (S , 3+ A , 3 ) R .. R o. R .. R 31 R .. R o. 

G . 0 S •• 

S G • • S •• 

6 G ., S • • 

G ro S 11 

8 G " S • • 

G •• Si • • 

Figura 1. Gráfica del ciclo de vida y matriz de transición de los ramets 
de Reinhardfia gracilis en Los Tuxtlas, Ver. Los cuadros representan las 
diferentes categorlas de la población defin idas en el texto y las flechas 
representan las transiciones entre categorlas [permanencias ( S / / ) Y 
progresiones ( G í + 1. i )], las fecundidades ( F 1 ¡) Y la propagación 
vegetativa ( R 3 i ). 



pueden germinar establecerse como plántulas en un lapso de un año 

con una probabilidad G21 , o permanecer en el tallo progenitor, y 

por lo tanto, quedan como banco de semillas en la planta 811 . Las 

semillas que caen al suelo germinan dentro del siguiente año o 

mueren; por lo tanto, no existe un banco de semillas en el suelo. 

Para estimar un valor más real del coeficiente 899 cuando la 

probabilidad observada de permanecer en la última categoría de 

tamaño era igual a 1.0, se siguió el mismo procedimiento que para 

la población de genets (Capítulo 3), de acuerdo con el tiempo de 

permanencia de los tallos en cada categoría de tamaño (Cuadro 1). 

Las matrices de sensibilidad y de elasticidad, la tasa finita 

de crecimiento poblacional (l.) y sus limites de conf ianza , la 

estructura estable de estadios y el valor reproducti va, se 

estimaron siguiendo los procedimientos descritos en el Capitulo 3. 

Asimismo, se usaron los mismos análisis estadísticos descritos en 

el capítulo 3 para hacer comparaciones de las estructuras de tamaño 

de la población al inicio del estudio y en el equilibrio, así como 

para hacer comparaciones de las elasticidades de los diferentes 

componentes demográficos y para hacer comparaciones de las 

elasticidades de las diferentes categorías de tamaño sobre la tasa 

finita de crecimiento de la población. 

Por otro lado, se estimaron algunos parámetros demográficos 

dependientes de la edad, como son la sobrevivencia a una edad 

especifica (Ix = probabilidad de sobrevivir a la edad x); la 

fecundidad promedio de un tallo de edad x (fx número de hijos 

producidos por un organismo promedio de edad x en un intervalo de 
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tiempo) i la tasa neta reproductiva (Ro = número promedio de hijos 

producidos por un organismo durante su vida) i el tiempo de 

generación (T = lapso promedio que transcurre entre el nacimiento 

de los padres y el nacimiento de los hijos) y la edad a la primera 

reproducción, o edad promedio de la maduración, (E (a j ) = edad 

mínima a la cual se reproducen los individuos de una población). 

Los parámetros poblaciónales se obtuvieron con el programa 

stagecoach elaborado por Cochran y Ellner (1992). Estos autores 

mostraron que, a partir del modelo de transición por estadios o 

tamaños, se pueden derivar fórmulas simples y directas para 

obtener todas las medidas de las características de historia de 

vida de poblaciones clasificadas por edad. Las fórmulas para 

obtener la sobrevi vencia y la fecundidad en poblaciones 

estructuradas por tamaños pueden incluir diferentes tipos de recién 

nacidos y de crecimiento clonal. Con estas funciones es posible 

construir una tabla de vida completa, basada en edades, y obtener 

todos los parámetros que se derivan de ella. 

Con los parámetros demográficos obtenidos con las fórmulas 

desarrolladas por Cochran y Ellner (1992) es posible también hacer 

comparaciones entre la historia de vida de aquellos organismos 

producidos clonalmente y aquellos producidos sexualmente. Para 

ello, se estimaron los parámetros demográficos considerando los dos 

tipos de recién nacidos: los que se originan de una semilla (F1i ) 

y los que se producen por propagación vegetativa (R3i ). Es decir, 

en este trabajo considerarnos la producción de ramets corno un tipo 

de nacimiento y no corno fisión, sensu Cochran y Ellner (1992). 
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RESULTADOS 

Estructura de la población de ramets 
BII3L;O¡ r:..CA 

CENTRO í: [COLOGIA 

La distribución de frecuencias del tamaño de los tallos se muestra 

en la Figura 2. Las dos primeras categorías son las más 

abundantes en la población. La primera categoría está constituida 

por las plántulas (sin tallo) y la segunda es la de los tallos con 

una altura hasta de 0.25 m. La frecuencia de ésta última es mayor 

que la de la primera debido a que una parte de los tallos proviene 

de la transición de las plántulas y otra parte proviene del 

nacimiento de los tallos producidos por otros tallos. A partir de 

estas dos categorías, la abundancia de los tallos en las otras 

categorías decrece monotónicamente. 

Estimación de la edad de los ramets 

En el Cuadro 1 se muestran el tiempo de permanencia en cada 

categoría y la edad correspondiente de los ramets. El tiempo de 

permanencia en las distintas categorías de tamaño es similar en 

las cuatro categorías que tienen alturas de O a 1 m. En l a 

siguiente categoría se incrementa el tiempo de permanencia y 

posteriormente se mantiene constante. De acuerdo con estos 

resultados, un ramet cuya altura es mayor de 1. 75 m ha vivido 

alrededor de 40 años. No se han encontrados tallos mayores de 2 

m. 
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Cuadro 1.- Número de cicatrices foliares, producción foliar (hoja 
por ramet por año), tiempo de permanencia en cada categoría de 
tamaño y edad promedio de los ramets de Reinhardtia gracilis e n Los 
Tuxtlas, Ver. 

Categoría de 
altura (cm) 

o 
O 25 
26 - 50 
51 - 75 
76 - 100 

101 - 125 
126 - 150 
151 - 175 
176 - ioo 

Cicatrices 
foliares 

8.7 
9.0 
9.7 

10.4 
12 . 5 
12.5 
12.5 
12.5 

Producción 
foliar 

2.8 
2.9 
2.7 
2.7 
2.3 
2.4 
2.4 
2.4 

Tiempo de Edad 
permanenc ia (años) 

(años) 

5.0 5.0 
3.1 8.1 
3.1 11. 3 
3.6 14.8 
3.8 18.6 
5.4 24.0 
5.3 29.3 
5.3 34.5 
5.3 39 . 8 

En el cuadro 2 se muestra la edad de los ramets de di ferentes 

alturas, asi como las edades minima y máxima estimadas con los 

percentiles de 1/4 y 3/4 de la distribución de la producción de 

hojas. Debido a las variaciones en la producción foliar, las 

edades mínima y máxima de los ramets con una altura comprendida 

entre 1.75 Y 2.0 m son de 36 y 46 años, respectivamente. 

Cuadro 2.- Edad media, edad minima y edad máxima de los ramets de 
Reinhardtia gracilis de diferentes categor1as de tamaño. 

categoría de altura Edad mínima Edad Edad máxima 
(cms) (años) (años) (años) 

O 5 .0 
O - 25 7.7 8.1 8.5 

26 - 50 10.4 11. 3 12.3 
51 - 75 13.7 14.8 16.5 
76 - 100 17.1 18.6 20.9 

101 - 125 21.8 24.0 27 .2 
126 - 150 26.5 29.2 33 .4 
151 - 175 31.2 34.5 39. 7 
176 - 200 35.9 39 . 8 45.9 
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Tasa finita de crecimiento poblacional y estructura estable de la 

población 

La matriz de transición para cada año de estudio (1988-89, 1989-

90 Y 1990-91) se iteró 256 años para obtener la tasa de 

crecimiento poblacional (A) de los ramets. Las matrices de 

transición correspondientes se muestran en el Cuadro 3. A Y sus 

limites de confianza al 95 %, obtenidos mediante los métodos 

propuestos por Alvarez-Buylla y Slatkin (1991; 1993), se presentan 

en el Cuadro 4. Los valores de A son muy similares entre sí para 

los 3 años analizados. Al comparar los valores de A y sus 

respectivos límites de confianza entre sí, encontramos que los 3 

valores de A quedan comprendidos dentro de los límites de confianza 

correspondientes. 

la población está 

Asimismo, el valor de la unidad, que supone que 

en equilibrio, entra dentro de los límites de 

confianza de lbs tres valores de A. Por lo anterior, las tasas de 

crecimiento poblacional no difieren signficativamente ni entre años 

ni del valor de la unidad, lo que significa que la población de 

ramets se mantiene en el equilibrio demográfico, es decir, el 

nacimiento de nuevos ramets, por cualquiera de los modos de 

producción compensa la mortalidad de los tallos. 
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Cuadro 3.- Matrices de transic i 6n de la pobl ación de ramets de 
Reinhardtia gracilis obtenidas durante tres años de estudio: 
a) 1988-89, b) 1989-90, c ) 1990-91. 

a) 

b) 

1 2 3 4 5 6 7 8 

1 0.06540 0.00000 0.53490 2.15590 2.61540 4.64710 3.29410 2.70000 
2 0.04910 0.51610 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
3 0.00000 0.24190 0.B0240 0.08990 0.07690 0.01940 0.05880 0.00000 
4 0.00000 0 . 00000 0.22090 0.51110 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
5 0.00000 0.00000 0.00000 0.46670 0.76920 0.00000 0.00000 0.00000 
6 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.15380 0.67650 0.00000 0.00000 
7 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.26470 0.70590 0.00000 
8 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.17650 0.80000 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 

1 0.19610 0.00000 0.53760 2.42960 3.05880 3.27590 2.33330 0.90910 0.50000 
2 ,0.02810 0.64290 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0 . 00000 
3 0.00000 0.10710 0.98880 0.09520 0.05880 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
4 0.00000 0.00000 0.05380 0.78570 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
5 0.00000 0.00000 0.00000 0.16670 0.78430 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
6 0.00000 .0.00000 0.00000 0 . 00000 0.17650 0.65520 0.00000 0.00000 0.00000 
7 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.27590 0.66670 0.00000 0.00000 
8 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.14290 0.36360 0.00000 
9 0.00000 0.00000 O.OOOOOp.OOOOO 0.00000 0.00000 0.00000 0.54550 0.14600 

e) 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 

1 0.24660 0.00000 0.15240 1.21050 1.38300 2.67860 3.00000 1.14290 1.60000 
2 0.04790 0.46940 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
3 0.00000 0.22450 0.7BI00 0.10530 0.04260 0.14290 0.04550 0.00000 0.00000 
4 0.00000 0.00000 0.20950 0.65790 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
5 0.00000 0.00000 0.00000 0.28950 0.57450 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
6 0 . 00000 0 . 00000 0.00000 0.00000 0.36170 0.67860 0.00000 0.00000 0.00000 
7 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.32140 0.77270 0.00000 0.00000 
8 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0 . 00000 0.22730 0.57140 0 . 00000 
9 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0 . 00000 0.28570 0.60000 

En . 1988-89, el 9% de los coeficientes en negritas corresponde a la 
propagación vegetativa (~~), mientras que el 91% corresponde a la 
sobrevivencia (533 ). En 198~-90 y 1990-91, el 4% corresponde a la 
propagaci6n vegetativa (R33 ) y el 96% corresponde a la sobrevivencia 
(533 ), ver Fig. 1. 



Cuadro 4. - Tasa de crecimiento (A) y sus límites de confianza 
estimados para la población de ramets de la palma Reinhardtia 
gracilis en Los Tuxtlas, Ver. Se muestran los valores para 3 años 
consecutivos (1988-89, 1989-90 Y 1990-91). 

Año A límites de 
confianza 

1988-89 1.045 0.0468 
1989-90 1. 035 0.0472 
1990-91 1. 031 0.0855 

La comparación entre la estructura inicial (El) y la 

estructura estable de estadios (EEE) de la población de ramets 

para los 3 años de estudio se muestra en la Figura 3. En el 

primer año la estructura observada es muy similar a la estructura 

esperada; en cambio, en 1989-90 y en 1990-91 la densidad relativa 

de los ramets en las primeras categorías parece difererir entre la 

población inicial y la población proyectada en el equilibrio. La 

prueba de razones de verosimilitud (Zar 1984) para comparar las 

estructuras muestran que éstas no difieren significativamente ni en 

1988-89 (G=2.91, g.1.=7, 0.75>P<0.90, n=782), ni en 1989-90 

(G=14.11, g.1. =8, 0.05>P<0.10 n=766). En 1990-91, sin embargo, la 

estructura estable de categorías es significativamente diferente de 

la estructura inicial de la población (G=23.0, g.l.= 88, 

0.001>P<0.005, n=598). La estructura de tamaños proyectada en el 

equilibrio predice encontrar un número mayor de individuos en la 

categoría de semillas y un número menor en la categoría 3 que 

aquéllos registrados al comienzo de 1990. 
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Figura 3.- Comparación entre la distribución inicial (E.I.) y la 
distribución estable de estadios (E.E.E.) en: a) 1988-89, b) 
1989-90 Y e) 1990-91 de los ramets de Reinhardtia gracilis. 



Análisis de elasticidad 

Las matr ices de elasticidad correspondientes a los 3 años de 

estudio se muestran en el Cuadro 5. Estas elasticidades muestran 

la importancia relativa de los diferentes elementos de la matriz 

original sobre la tasa finita de crecimiento poblacional. La 

Figura 4 muestra las elasticidades de los cuatro componentes de la 

matriz en función de las categorías de tamaño de los ramets para 

los 3 años de estudio. Los valores de elasticidad aumentan con el 

tamaño de los ramets, alcanzan un pico en la categoría 3 (ra mets de 

hasta 0.25) Y posteriormente disminuyen. La elasticidad del 

parámet~o F, sin embargo, es muy variable entre las categorías de 

tamaño y entre años, mostrando ·picos en l as categorías 3 (1989-90), 

5 (1988-89) Y 7 (1990-91). Las elasticidades de la propagación 

vegetativa (R) s on más variables entre años a partir de la 

categoría 4 que en las categorías más pequeñas, aunque tienden a 

mostrar una moda en la categoría 3. Las elasticidades de la 

sobrevivencia (S) y de la transición (G) mues tran variaciones 

temporales pero un patrón similar durante los 3 años de estudio. 

Las elasticidades de la permanencia y de la transición en el 

período 1989-90 son más pequeñas que para los otros 2 años, excepto 

la elasticidad de la permanencia de la categoría 3 que tiene un 

valor particularmente alto. 

Si comparamos la importancia de las diferentes categorías de 

tamaño, encontramos que A es más sensible a cambios en la 

categoría 3 que a cualquier otra categoría. Esta categor ía 

contribuye 48% al valor de Á. Las siguientes categorías, en 
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b) 

a) 

Cuadro 5.- Matrices de elasticidad de la población de ramets de 
Reinhardtia gracilis durante t res años de estudio: a) 1988-89, 
b) 1989-90 Y e) 1990-91. 

1 2 3 4 5 6 7 8 

1 0.00301 0.00000 0.00416 0.00694 0.01423 0.01055 0.00583 0.00344 
2 0.04515 0.04403 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
3 0.00000 0.04515 0.27260 0.01263 0.01827 0.00192 0.00454 0.00000 
4 0.00000 0.00000 0.07834 0.07496 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
5 0.00000 0.00000 0.000000.05878 0.16377 0.00000 0.00000 0.00000 
6 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.02628 0.04821 0.00000 0.00000 
7 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.01381 0.02873 0.00000 
8 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00344 0.01122 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 

1 0.00294 0.00000 0.00365 0.00357 0.00299 0.00149 0.00079 0.00007 0.00002 
2 q.01257 0.02063 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
3 0.000000.01257 0.73353 0.01526 0.00627 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
4 0.00000 0.00000 0 .03045 0.09605 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
5 0.00000 0.00000 0.00000 0.01163 0.03641 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
6 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00237 0.00409 0 .00000 0.00000 0.00000 
7 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00088 0.00160 0.00000 0.00000 
8 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00009 0.00005 0.00000 
9 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00002 0.00000 

e) 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 

1 0.01022 0.00000 0.00119 0.00529 0.00384 0.00764 0.01066 0.00201 0.00187 
2 0.03249 0.02718 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
3 0.00000 0.03249 0.24860 0.01884 0.00484 0.01667 0.00662 0.00000 0.00000 
4 0.00000 0.00000 0.07827 0.13816 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
5 0.00000 0.00000 0.00000 0.05414 0.06819 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 
6 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.04546 0.08764 0.00000 0.00000 0.00000 
7 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.02115 0.06337 0.00000 0.00000 
8 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00388 0.00482 0.00000 
9 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00187 0.00260 

En 1988-89, el 9% de los coeficientes en negritas corresponde a la 
propagación vegetativa (R ), mientras que el 91% corresponde a la 
sobrevivencia (S33)' En 198~-90 y 1990-91, el 4% corresponde a la propagación 
vegetativa (R33 ) y el 96% corresponde a la sobrevivencia (S33)' . ver Fig. l. 
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orden de importancia, son la 4 y la 5, las cuales contribuyen con 

16 Y 13%, respectivamente. 

La contribución total de cada parámetro al valor de A se 

muestra en la Figura 5, donde se aprecia que la permanencia es el 

parámetro que más contribuye al valor de A, seguido por la 

transición y finalmente por la clonalidad y la fecundidad. De 

todos los componentes de la matriz, la clonalidad es el que menos 
¡ 

variaciones presentó durante los 3 años. El comportamiento de los 

compon~ntes de la matriz es muy similar para el primer y tercer 

año. Sin embargo, durante el período de 1988-89 la importancia de 

la permanencia sobrepasa los valores de los otros años, mientras 

que la transición y la fecundidad se encuentran por debajo de los 

valores obtenidos durante los otros 2 años. El promedio de las 

elasticidades obtenidas durante los 3 años muestra que la 

sensibilidad de A a cambios en la permanencia es de 7 1%, seguida de 

la transición que es de 20%. Lambda es menos sensible a cambios en 

la clonalidad (6 %) y en la fecundidad (3%). 

Valor reproductivo 

La curva que describe el valor reproductivo en función del tamaño 

de los ramets (Fig. 6) muestra que el valor reproductivo se 

incrementa con el tamaño hasta alcanzar un máximo en la categoría 

3, para posteriormente mantenerse más o menos constante en las 

siguientes categorías y finalmente disminuir en las últimas 

categorías. 
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graci/is para cada uno de los 3 años de 
estudio. El valor reproductivo se 
calculó después de ajustar el valor de 
la categoría 1 a 1.0. 



Presiones de selección 

En la Figura 7 se mue'stran las presiones de selección sobre la 

permanencia y sobre la transición en función del tamaño de los 

ramets para los 3 años de estudio. 

sobre la sobrevi vencia aumenta n 

Las presiones de selección 

hasta la categoría 3 y 

posteriormente disminuyen hasta tener valores muy cercanos a cero 

en la última categoría de tamaño durante l os 3 años. Las 

presiones de selección sobre la transición de los ramets tiene el 

valor más alto en la primer a categor í a y posteriormente los 

valores disminuyen hasta tener valores iguales o menores que cero 

a partir de l a categoría 4. Este patrón se conserva durante los 

3 años para todas las categorías. Durante 1989-90, sin embargo, 

la categoría 3 presenta los valores más altos en la presión de 

selección a permanecer y los valores más pequeños en las presiones 

a transitar a la siguiente categoría de tamaño. 

Mortalidad 

El porcentaje de mortal i dad obtenido con e l promedio de tres años 

de estudio muestra que en l a categoría de semi l l a s se concentra el 

mayor porcentaje . Este disminuye drásticamente hasta la categoría 

3 i poster iormente se mantiene más o menos constante en las 

siguientes 3 categorías. A partir de la categoría 6 la tasa de 

mortalidad aumenta gradualmente hasta la ú l t i ma categoría de 

tamaño (ramets con una altura entre 1. 50 Y 1. 7 5 m). 

Frecuentemente cuando los rame ts alcanzan una altura aproximada de 

1.5 m, se doblan y poco tiempo despué s mueren (A. Mendoza, obsv. 
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pers). Por el contrario, las causas más frecuentes de mortalidad 

en los ramets de tamaño intermedio son los accidentes causados por 

caída de ramas de árboles más altos. 

CUrvas de sobrevivencia y fecundidad y tasa neta de reproducción 

en función de la edad de los ramets 

La fecundidad en función de la edad de los ramets se incrementa 

hasta la edad de 11 años y posteriormente se mantiene constante 

(Fig. 9). Durante los 11 primeros años la fecundidad de los 

ramets producidos por propagación vegetativa es mayor que la 

fecundidad de los ramets producidos por semilla. A partir de esa 

edad, las curvas de fecundidad de los ramets producidos por 

propagación vegetativa y de los producidos por semillas se 

asintotizan y adquieren los mismos valores. De manera similar, la 

probabilidad de sobrevivir de los ramets producidos por 

propagación vegetativa es mayor que aquélla de los ramets 

producidos por semilla durante los primeros 11 años. En este 

lapso, la curva de sobrevivencia de los ramets producidos 

vegetativamente es similar a la curva Tipo 1 de Deevey, con una 

alta sobrevivencia durante los primeros años y una caída repentina 

de la sobrevivencia al final del perlado. En contraste, la curva 

de sobrevivencia de los ramets producidos por semilla durante los 

primeros 11 años es del Tipo 111, con una alta mortalidad durante 

las primeros años y posteriormente una mortalidad constante. Una 

vez sobrepasados los 11 primeros años, la sobrevivencia de los 

ramets producidos por semilla se iguala con la sobrevivencia de los 
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ramets producidos por propagación vegetativa. A partir de esa 

edad la sobrevivencia de ambos tipos de ramets disminuye a una tasa 

constante. La imposibilidad de distinguir la procedencia de los 

ramets cuando éstos rebasan los primeros 11 años, explica por qué 

los ramets producidos por semilla y los producidos por propagación 

vegetativa tienen la misma sobrevivencia a partir de esa edad. La 

curva de sobrevi vencia de la población de 

(incluyendo la sobrevivencia de los 

ramets en conjunto, 

ramets producidos 

vegetativamente y los producidos por semillas), es una curva de 

Tipo 111 de Deevey, igual que la curva de sobrevivencia de los 

ramets producidos sexualmente. 

Son notables las diferencias encontradas en la tasa neta de 

reproducción entre los dos tipos de ramets. En el Cuadro 5 se 

aprecia que la tasa neta de reproducción (Ro) de los ramets 

producidos por propagación vegetativa es 47 veces mayor 

que la de los ramets producidos por semilla. Los ramets 

producidos vegetativamente alcanzan la madurez sexual (E Qj) al 

año de haberse producido, mientras que los ramets producidos por 

semilla se empiezan a reproducir, en promedio, a la edad de 4.39 

años (Cuadro 5). Asimismo, el tiempo de generación (T) es más 

corto par~ los ramets producidos vegetati vamente que para los 

ramets producidos sexualmente. otro aspecto interesante derivado 

de este análisis es que la probabilidad de que un ramet producido 

por semilla llegue a reproducirse (Pr) es de 2%, mientras que esta 

probabilidad para un ramet producido por propagación vegetativa es 

de 100% (Cuadro 5 ). 
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Cuadro 5. - Parámetros de historia de vida de los r amets de 
Reinhardtia gracilis producidos por semilla (S) y los producidos 
por propagación vegetativa (R), obtenidos de la matriz de 
transición estructurada por tamaños con el programa stagecoach 
(Cochran y Ellner 1992). La matriz de transición utilizada en este 
caso fué el promedio de las 3 matrices correspondientes a los 3 
años de estudio. 

S R 

Ro 0.567 26.993 
T 16.352 12.961 
Desviación standard de T 7 .847 7.663 
E (a j ) 4.391 1.000 
Pr 0.021 1.000 

Valor reproductivo en función de la edad de los ramets 

El valor reproductivo contrasta entre los ramets producidos por 

semilla y los . ramets producidos por propagación vegetativa (Fig. 

10). En el primer caso, el valor reproductivo aumenta con la edad 

hasta alcanzar un pico a la edad de 8 afias. A partir de esta edad 

el valor reproductivo disminuye ligeramente y posteriormente se 

mantiene constante con la edad. En contraste, el va l or 

reproductivo de los ramets producidos por propagación vegetativa 

alcanza el valor más alto los dos primeros años y posteriormente el 

valor reproductivo disminuye con la edad. Cuando los ramets 

tienen 12 años, las curvas de los valores reproductivos de ambos 

tipos de ramets se igualan y disminuyen monotónicamente. 
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DISCUSION 

Los ramets de Reinhardtia gracilis muestran una distribución 

de tamaños típica (Fig. 2), es decir, una distribución con un 

mayor número de individuos pequeños que hace posible la 

regeneración de la población. La estabilidad de la población está 

dada por los valores de la tasa finita de incremento poblacional, 

A, cercanos a uno (Cuadro 4). En este sentido, el comportamiento 

de los ramets es semejante al de los genets de esta especie 

(capl tulo 3) Y al de las especies perennes de bosque cerrados 

estudiadas hasta ahora (Enright y Ogden 1979; Enright y Watson 

1991) . 

El equilibrio demográfico de los ramets se manifiesta también 

en la similitud entre la estructura inici al de tamaños (El) y la 

estructura estable de estadios (EEE). Es probable que las 

diferencias encontradas entre la estructura estable de tamaños y la 

estructura observada en 1990-91 se deban al comportamiento 

demográfico mostrado durante el año anterior. En la Figura 3 

encontramos que durante 1989-90 la abundancia de ramets en la 

categoría 3 es menor que lo que predice el modelo, aún cuando las 

diferencias entre ambas estructuras no son significativas (G=14 .11 , 

g.1.=8, P>0.05). La matriz de transición para 1989-90 (Cuadro 3), 

muestra que la probabilidad de transición de las categorías 2 a la 

3 fué 50% menor que la de los otros dos años. De acuerdo con 

observaciones de campo, 1989- 90 fué un año particularmente seco. 

En el Capitulo 2 se mencionó que las plántulas son muy sensibles a 
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cambios en la humedad relativa y sugerimos que la sequía podr í a ser 

una posible causa de muerte de las plántulas . Sin emba rgo, la 

mortalidad de las plántulas en 1989-90 (25 %) fue similar a la 

observada en 1988 - 89 (24 %), Y ambos porcentajes fueron menores a 

las observados durante 1990-91 (31%). Es probable, entonces, que 

el efecto de la sequía en la categoría de plántulas se haya 

manifestado hasta 1990-91. 

Como resultado de la alta sobrevivencia registrada en 1989 

en .la c ategoría 3 y el aumento en la probabi lidad de transición de 

la categoría 2 a la 3 en relación · con el año anterior, la 

categoría 3 inició el período 1990-91 con un número mayor de 

ramets. La abundancia relativa de los ramets en la categoría 3 al 

inicio de 1990 fue mayor que lo que predice la estructura estable 

de tamaños (Fig. 3). Asimismo, e l hecho de que el número . de 

semillas registrado al inicio del per í odo 1990-91 sea menor de lo 

que se esperaría en la estructura estable de tamaños, sugiere que 

la sequía también afectó a los ramets adultos, reduciendo su 

fecundidad. Ello sugeriría que los ramets tienen un per í odo de 

reajuste fisiológico que de alguna manera repercute en su 

comportamiento demográfico al término de un año y se traduce en 

cambios en .la estructura poblacional, sin alterar el valor de A. 

El modelo predice que cualquier cambio en l a categoría de 

tamaño 3 produciría grandes efectos en la tasa finita de 

crecimiento poblacional. A es más sensible a cambios en esta 

categoría (e = 0.48), que a cambios en cualqui er otra c a tegoría de 

tamaño. Cabe recordar que la categoría 3 está i ntegrada por ramets 
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con una altura comprendida entre O y 25 cms, que se originan tanto 

por propagación vegetativa, corno por reproducción sexual. En 

relación con las diferentes categorías de tamaño, los porcentajes 

más altos de las elasticidades de la sobrevivencia (56%), de la 

progresión (31%) y de la propagación vegetativa (38%) se encuentran 

en la c .ategor ía de tamaño 3. Asimismo, los ramets de esta 

categoría tuvieron el valor reproductivo más alto (Fig. 6), por lo 

que no fue sorprendente encontrar una alta elasticidad en la 

sobrevivencia y por lo tanto, una fuerte presión de selección sobre 

la misma (Fig. 7). 

De acuerdo con las estimaciones de la edad, los ramets de la 

categoría 3 tienen aproximadamente 11 años de edad. El análisis 

demográfico por edades (Cochran y Ellner, 1992), muestra que 

durante los primeros 11 años de vida de los ramets hay diferencias 

entre la historia de vida de los ramets producidos por semilla y la 

de los ramets producidos por propagación vegetativa. La curva de 

sobrevivencia de los ramets producidos por propagación vegetativa 

durante los primeros 12 años es del Tipo 1 de Deevey (1947), 

mientras que la de los ramets producidos sexualmente es una curva 

Tipo 111. El hecho de que la sobrevivencia sea mayor para los 

primeros que para los segundos, sugiere que una mayor proporción de 

recursos maternos se destina hacia los ramets producidos por 

propagación vegetativa que hacia los ramets producidos sexualmente. 

Callaghan (1984) sugirió que en las plantas clonales ha 

evolucionado una estrategia de reproducción vegetativa, la cual 

hace posible que haya un período de cu i dado "post-natal" que 
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aumenta la sobrevivencia de los ramets hijos. Se ha demostrado que 

el movimiento de agua ·(Raphael y Nobel 1986) y de carbohidratos 

(Tissue y Nobel 1988) a través de las conexiones que se establecen 

entre ramets, mejora el crecimiento y probablemente la 

sobrevi vencia de los ramets producidos en Agave deserti. El 

período de dependencia puede variar desde unas semanas, como en 

Solidago canadensis (Hartnett y Bazazz 1983), a unos meses como en 

Fragaria chiloensis (Alpert 

Agave deserti (Raphael y 

(Dickerman y Wetzel 1985) 

y Mooney 1986) o incluso años, como en 

Nobel 1986), en Typha latifolia 

y en Populus tremuloides (Cook 1985). 

Incluso, las conexiones pueden persistir durante toda la vida, como 

en Carex bigelowii (Callaghan 197 6 ). Aunque la longitud del 

per iodo de dependencia por recursos varía entre especies, la 

sobrevivencia de los ramets que aún están fisiológicamente 

integrados a la planta progenitora es mayor que la de los ramets 

que pierden la conexión (Callaghan 1984; Pitelka y Ashmun 1985). 

La existencia de esta estrategia se refuerza si consideramos, 

además, que el 100% de los ramets producidos vegetati vamente 

alcanza la madurez sexual a la edad de un año. En contraste, sólo 

el 2% de los ramets producidos por semilla llega a reproducirse y 

el evento se presenta hasta alcanzar los 5 años. La mayor 

fecundidad de los ramets producidos vegetativamente en relación con 

los ramets producidos sexualmente contribuye a ampliar estas 

diferencias (Fig 9). Asimismo, el hecho de encontrar el valor 

reproductivo más alto en el primer año de vida de un ramet 

producido vegetativamente (Fig. ID), sugiere que éstos son 
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subsidiados con nutrimentos provenientes de otros ramets, mientras 

que los ramets producidos sexualmente dependen solamente de los 

recursos de la semilla. Como consecuencia de la alta sobrevivenc i a 

y de la precocidad en la reproducción de los ramets produc idos 

vegetativamente, la tasa neta reproductiva es considerablemente 

mayor (Ro = 26.993) que la de los ramets producidos sexualmente (Ro 

= 0.56673). Es probable que la integración fisiológica de los 

ramets de Reinhardtia gracilis (Mendoza y Franco 1992) contribuya 

al éxito en la sobrevivencia y en la fecundidad de los ramets 

producidos por propagación vegetativa. No es exagerado, por lo 

tanto, suponer que las elasticidades de la sobrevivencia, de la 

transición y del crecimiento vegetativo de la categoría 3 sean 

aportadas, en gran medida, por los ramets producidos 

vegetativamente. 

Mediante el uso de marcadores radioactivos Ginzo y Lovell 

(1973) y Newell (1982) han mostrado la existencia de integración 

fisiológica en clones de Ranunculus repens y de viola blanda, 

respectivamente. Tanto el movimiento de fotosintatos para ayudar 

al establecimiento de los ramets nuevos, como la redistribución de 

los recursos provenientes de los tallos seniles, contribuyen a 

esta integración fisiológica (Cook 1985). En una planta clonal 

los productos derivados del me tabolismo son transportados dentro 

del clan hacia s i tios activos de crecimiento, d e la misma manera 

que los recursos minerales de las hojas viejas son transportados 

hacia las hojas jóvenes del meristemo apical a medida que aquéllas 

envejecen (Chapin 1980) . El mantenimiento de las conexiones entre 

• 
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ramets permite la conservación de nutrimentos mediante la 

translocación de los ramets seniles hacia los nuevos, en contraste 

con la mayoria de las plantas que dependen del reciclaje de la 

caída de hojarasca y de la descomposición (Callaghan 1980). Esto 

es particularmente importante en ambientes pobres en nutrimentos. 

En la tundra, por ejemplo, la estación de crecimiento fría y corta 

limita la fotosíntesis, y el frío combinado con suelos pobres, 

limita la entrada de nutrimentos (Callaghan 1984). 

La curva de sobrevivencia Tipo III (Deevey 1947) de la 

población de ramets de Reinhardtia gracilis (incluyendo 

propagación vegetativa y producción de semillas) difiere de las 

curvas encontradas para otras especies clonales. La mayoría de 

las curvas de sobrevivencia reportadas en la literatura son del 

Tipo 1 (Bernard 1976; Noble, Bell y Harper 1979), o intermedias 

entre las del tipo 1 y las del Tipo II (Watson 1979; Fetcher y 

Shaver 1983). si solamente se considera la producción de ramets 

via propagación vegetativa, la curva de sobrevivencia resultante 

es más parecida a las reportadas en la literatura; durante los 

primeros 12 años los ramets tienen una curva de sobrevivencia Tipo 

1 que se convierte en una curva tipo II a partir de esa edad. 

Los valores de las elasticidades de la propagación vegetativa 

y de la fecundidad muestran que Reinhardtia gracilis no se comporta 

estrictamente como una especie clonal. El crecimiento de la 

población de ramets no depende exclusivamente de la propagación 

vegetativa como en las especies leñosas de Alnus incana y de Betula 

nana (Cuadro 6), y como en la mayoría de las especies herbáceas 
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Cuadro 6 ). Y elasticidades (E) de la fecundidad (f), del 
crecimiento clonal (r), de la permanencia (s), y de la progresion 
(p), est imados de la población de ramets de 5 especies leñosas con 
crecimiento clonal. Datos tomados de silvertown et al. 1993. 

A E ** f Er Es Ep 

Alnus ineana 0.971 0.0 0.0615 0.7411 0.1974 
Betula nana 0.992 0.0 0.1421 0.6740 0.1840 
Calluna vulgaris 2 .99 5 0.2874 0.0008 0.2029 0.5089 
Podocoeeus barteri 1.013 0.0081 0.0404 0.8191 0.1325 
Reinhardtia gracilis '* 1. 026 0.0309 0.0524 0.7046 0.2120 

* Datos obtenidos de la matriz promedio de 3 años de este estudio. 
Ef** = El + E2 (El = Elasticidad del reclutamiento de semillas al 
banco de semillas); E2 Elasticidad del reclutamiento de 
plántulas, en Silvertown et al. 1993). 

perennes (ver Tabla 1, Silvertown et al. 1993). Tampoco depende 

exclusivamente de la reproducción sexual como en Calluna vulgaris 

(Cuadro 5), que muestra un comportamiento atípico de las especies 

clonales. En Reinhardtia gracilis la propagación vegetativa y la 

reproducción sexual contribuyen de manera similar al valor de ). 

(3-5%). En esta especie, la reproducción sexual es un proceso que 

permite mantener la diversidad genética de la población, mientras 

que el hábito clonal es un proceso de crecimiento del genet, más 

que un método de propagación vegetativa (aunque, en sentido 

estricto, la propagación vegetativa también es crecimiento del 

genet). De Steven (1989) y Chazdon (1992) llegan a conclusiones 

similares para dos especies de palmas clonales, una (oenocarpus 

mapora spp. mapora) del dosel superior de un bosque húmedo de . 
Panamá, y otra (Geonoma congesta) , del sotobosque de un bosque 

tropical lluvioso de Costa Rica. A diferencia de estas especies, 
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Podococcus barteri, otra palma clonal tropical, tiene un 

comportamiento más parecido al de las especies clonales, en las 

cuales el valor de la elasticidad de la propagación vegetativa es 

mayor que el de la elasticidad de la fecundidad (Cuadro 6 y ver 

Tabla 1 en silvertown et al. 1993). El crecimiento de la población 

de ramets de Podococcus barteri depende más de la propagación 

vegetativa que de la reproducción sexual. Es probable que la forma 

de crecimiento individual y el grado de integración fisiológica 

entre los ramets determinen, en gran medida, el comportamiento 

observado en las dos especies de palmas. Podococcus barteri 

produce estolones que eventualmente se separan de la palma 

progenitora y los ramets hijos llevan una vida independiente 

(Bullock 1980); en contraste, Reinhardtia gracilis produce ramets 

que permanecen fisiológicamente integrados (Mendoza y Franco 1992) . 

Mientras que a unas especies la propagación vegetativa les permite 

explorar nuevos microambientes, a otras, como Reinhardtia 

gracilis, les ayuda a incrementar el tamaño de los genets con lo 

que se maximiza su adecuación (Capítulo 2). 

120 



5. INTEGRACION CLONAL 



PRESENTACION 

Este capítulo contiene resultados adicionales a los presentados 

en el articulo de Mendoza y Franco (1992) el cual se anexa. El 

objetivo del trabajo y los materiales y métodos son los mismos 

que los descritos en el articulo. Los resultados que presentamos 

cubrieron aspectos del crecimiento de los ramets (producción, 

abscisión y cambio neto de hojas) en los genets sometidos a 

experimentación. En este capítulo se presentan evaluaciones del 

crecimiento y de la reproducción del genet. El crecimiento se 

estimó cuantificando las tasas de natalidad, de mortalidad y del 

cambio neto de ramets (ramet individuo-1 año-1 ). La fecundidad 

se estimó como el número de frutos producidos por individuo en 

cada tratamiento. Los resultados se reportan para los años 

1988-89 y 1989-90. Los análisis estadísticos se realizaron de 

la misma manera que los presentados anteriormente, para lo cual 

se utilizó el paquete SPSS/PC+ Advanced Statistics V2.0 (1988). 

La numeración de Cuadros y Figuras presentados en este 

capitulo siguen la secuencia de la numeración presentada en 

Mendoza y Franco (1992). En esta sección se utiliza la palabra 

conectados para referirnos a los ramets cuyas conexiones no 

fueron cortadas, en lugar de la palabra intactos que se habia 

utilizado en Mendoza y Franco (1992). 
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Resumen 

INTEGRACIÓN CLONAL EN UNA 
PALMA TROPICAL 

Ana Mendoza*, Miguel Franco' 

Reinhardtia gracilis es una palma c10nal que habita en el sotobosque de una selva 
tropical lluviosa en Ve!aCTUZ, México. 

Con el objeto de investigar el grado de integración fisiológica de los ramets de esta 
especie, se diseñó un experimento que combina tratamientos de defoliación, separación física 
de las conexiones entre ramets y fertilización del suelo. Las respuestas de las plantas en la 
producción, abscisión y cambio neto de hojas se registraron durante los dos años posteriores 
a la aplicación de los tratamientos. 

La separación física de los ramets, la defoliación y la fertilización del suelo 
incrementaron la ganancia neta de hojas en los ramets de las palmas a las que no se" les 
cortaron las conexiones. El tratamiento más severo se encontró en las palmas desconectadas 
que no fueron ni defoliadas ni fertilizadas. Estos resultados sugieren que la integración c10nal 
en esta palma permite soportar las frecuentes perturbaciones producidas por la caída de ramas 
y hojas del dosel superior. 

Palabras claves: Palmae, Reinhardtia, clonal, integración, fertili¡;ación, defoliación, separación de 
ramets, producción, abscisión . 

INTÉGRATION CLONALE O'UN PALMIER TROPICAL 

Résumé 

Rtinhardtia gracilis est un palrnier clonal du sous-bois d'une forét tropicale pluvieuse 
de Veracruz, México. Cette espece forme des clones. Pendant les deux années qui ont suivi 
l'application des traiternents, on a enregistré les réponses d es plantes dans la production, 
l'abscission et le changement nel des feuiUes. 

L'étude du degré d'intégration physiologique des axes composant le clone procede par 
un traitement combiné de défeuillage, de séparation physique des axes et de fertilisation du 
sol. Il en résulte un gain net de production foliaire chez les axes qui n'ont pas é té séparés, 
alors que les axes séparés térnoins s'averent étre les plus affectés par le' traitement. Ces 
résultats suggerent que l'intégration clonale de ce palmier lui perrnet de supporter les 
perturbations fréquentes dues a la chute de branches et de feuilles de la canopée. 

Mols clés: Palmae, Reinhardtia, clonal, intégration, fertilisation, défeuillage , séparation des axes, 
production, abscission . 

• Centro de Ecología, UNAM. Apartado Postal 70-275, Ciudad Universitaria, UNAM. 04510 México, 
D.F., Télex 1760155CICME, Telefax (5) 548-5259. 
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CLONAL INTEGRATION IN A TROPICAL PALM 

Abstract 

ReínhardtiR gracílís is an understorey clonal palm in Ihe tropical rain forest of Veracruz, 
México. In order to investiga te the degree of physiological integration oi ramets in Ihis species, 
an experiment combining defoliation, physical separation of ramets, and soil fertilization was 
conducted. Plants' responses on leaf production, leaf abscission and leaf net change were 
registered during two years since Ihe beginning of the experiment. 

Defoliation, severing of rarnet corinections and soil fertilization increased leaE net gain 
of ramets in intad palms. The most se.vere treatment was found in undefoliated unfertilized 
severed palms. These results suggest Ihat integration in this palm allows it to withstand the 
continuous disturban ce produced by falling debris from the overstorey. 

Key words: Palmae, Reinhardtia, clonal, integration, fertilization, defoliRtion, severíng of ramets, 
productíon abscíssion. 

1. INTRODUCCIÓN 

A pesar que se desconoce el número total de plantas con crecimiento c1onal, 
hay evidencia que son plantas ecológicamente exitosas, tanto por su abundancia, 
como por su amplia distribución geográfica (Silander, 1985). En el caso de las selvas 
lluviosas tropicales, las plantas c10nales son m¡¿y comunes en el sotobosque 
(Chazdon, 1992a). Sin embargo, gran parte del conocimiento de la biología de estas 
especies es aún insuficiente (Hutchings & Bradbury, 1986). 

Una característica común a todas las plantas con crecimiento c10nal es el hecho 
de que son organismos capaces de duplicar otro individuo sin intervención de la 
reproducción sexual. El crecimiento clonal en plantas se lleva a cabo por la acción 
coordinada de células que forman un meristemo, o por la formación asexual de 
semillas sin fertilización (Cook, 1985). Cualquiera que sea el mecanismo de 
crecimiento clonal (rizomas, estolones, chupones, vástagos, semillas asexuales, etc.), 
los 'ramets' que se producen son unidades funcionales idénticas al 'genet' que los 
produce (excepto por posibles mutaciones somáticas) y tienen todas las estructuras 
necesarias para llevar una vida independiente si se separan de la planta progenitora 
(Cook, 1985). El 'genet', por 10 tanto, es el individuo que proviene de un solo cigoto 
y es capaz de reiterar su estructura morfológica en un conjunto de 'ramets' 
potencialmente independientes (Harper, 1977). 

Implícito en la producción de nuevos ramets están las conexiones que se 
forman entre éstos y los ramets ya establecidos. Estas conexiones sirven para 
transportar agua y nutrimentos necesarios para el desarrollo de los nuevos ramets 
(Alpert & Mooney, 1986) antes que éstos se independicen. Una vez establecidos los 
nuevos ramets, las conexiones se pueden romper y dejar de funcionar, pueden 
persistir sin funcionar y volverse funcionales solo cuando se daña parte del genet, o 
pueden persistir y permanecer funcionales (Pitelka & Ashmun, 1985; Hartnett & 
Bazzaz, 1983). El grado de integración fisiológica o de independencia entre los ramets 
de un genet determinará el grado de respuesta a las condiciones del medio ambiente. 

Los estudios acerca de la ecología y la fisiología de la integración en las 
plantas clonales se han hecho principalmente con plantas herbáceas perennes, y la 
mayoría reportan resultados obtenidos bajo condiciones de invernadero y sólo 
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algunos bajo condiciones naturales o seminaturales. Estos estudios se han llevado a 
cabo utilizando básicamente dos enfoques. El primero consiste en utilizar marcadores 
químicos para determinar la translocación de recursos entre los diferentes ramets 
(Ginzo & Lovell, 1973a; 1973b; Callaghan, 1984; Alpert & Mooney, 1986), mientras 
que el segundo consiste en hacer manipulaciones experimentales de los ramets y 
evaluar cómo afectan éstas al crecimiento, a la reproducción y a la sobrevivencia 
(Hartnett & Bazzaz, 1983; 1985; Pitelka & Ashmun, 1985; Schmid & Bazzaz, 1987; 
Schmid et al. 1988; Slade & Hutchings, 1987a; 1987b; Chazdon, 1992b). 

Por otro lado, los estudios relacionados con la manipulación de plantas 
clonales se han llevado a cabo principalmente en zonas de clima templado. En 
contraste, sólo se conoce el trabajo de Chazdon (1992b) realizado en una selva 
tropical lluviosa con la palma clonal Geonoma congesta . Esta especie del sotobosque 
de la selva se encuentra sujeta a pérdidas foliares y a daños físicos provocados por 
la caída de ramas y otros objetos del dosel superior. En general, las plantas que 
habitan en el soto bosque de las selvas tropicales se enfrentan constantemente a la 
dinámica de perturbación natural del bosque, la cual constituye uno de los factores 
de mortalidad más importantes de estas plantas (Aide, 1987; Gartner, 1989; Clark & 
Clark, 1991; Chazdon, 1992a; 1992b). 

Considerando la abundancia del hábito clonal en especies del sotobosque de 
las selvas tropicales lluviosas y la frecuencia de perturbaciones naturales en estos 
ecosistemas, sobre todo por caídas de árboles y ramas, en el presente estudio nos 
propusimos determinar el grado de integración fisiológica de los ramets de la palma 
Reinhardtia gracilis en la selva de Los Tuxtlas, Veracruz, México, siguiendo el enfoque 
de manipulación experimental. 

MATERIALES Y MÉTODOS 

a) Descripción de la zona de estudio y de la especie 

El sitio de estudio es un bosque tropical lluvioso localizado en la estación de 
Biología Tropical "Los Tuxtlas" en el Estado de Veracruz, México (18'36'N, 95·07'W). 
La temperatura anual promedio es de 24'C y la precipitación total es de 
aproximadamente 4,600 mm. Otros aspectos de la geología, suelos, clima y 
vegetación en el área han sido reportados por Lot-H elgueras (1976) e Ibarra
Manríquez & Sinaca (1987). El sotobosque de la selva está ocupado por diferentes 
especies de palmas entre las cuales destacan, Astrocaryum mexicanum, Chamaedorea 
tepejilote, C. oblongata, C. ernesti-augusti, Baclris trichophylla y Reinhardtia gracilis. 

Reinhardtia gracilís var. gracilior es una palma monoica (Fig. 1), que produce 
tallos aéreos delgados que crecen a partir de un rizoma subterráneo que se encuentra 
a una profundidad aproximada de 10 cms (Fig. 2) . La reiteración programada de 
meristemos axilares tiene como consecuencia la producción de nuevos tallos que 
poseen la habilidad de formar raíces adventicias. Aparentemente, en esta especie no 
hay descomposición de las conexiones entre los tallos parentales y los tallos hijos. 
Un genet puede tener hasta 25-30 ramets (aunque no es lo común), los cuales no 
rebasan 2 metros de altura . El número total de ramets que tiene un genet y, por lo 
tanto, la distinción entre dos o más genets cercanos, sólo es posible si se desentierra 
superficialmente el rizo ma. 
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Fig. 1 - Individuo (genet) de Reinhardtia gracilis varo gradlior en Los Tuxtlas,. 
Veracruz, México . 

. --:S-~\.- . 
'),, ' ,.,'",' 

Fig. 2 - Rizoma subterráneo de una palma adulta de Reinhardtia gracilis . Las flechas 
indican la posición de un tallo (T) o ramet y la posición de una raíz (R). 
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La especie florece en el mes de septiembre y generalmente produce una 
inflorescencia por tallo, la cual se desarrolla en la axila de la segunda o tercera hoja 
más joven, aunque en ocasiones produce hasta dos inflorescencias por tallo . Cada 
inflorescencia contiene flores masculinas y flores femeninas, las cuales 
probablemente son polinizadas por viento. Los frutos aparecen en el mes de enero 
y tardan en madurar de 4 a 6 meses. Después de madurar, los frutos pueden 
permanecer en la planta hasta por un año. Aunque las características de los frutos 
y de la infrutescencia sugerirían un síndrome de dispersión ornitófila, es 
sorprendente que no haya remoción por aves. Hay evidencia de que algunos 
componentes de la fauna de vertebrados del sotobosque han desaparecido o están 
drásticamente reducidos en sus poblaciones (Miranda & Dirzo, 1991). Ya que algunos 
de éstos pudieran actuar como dispersores de propágulos de plantas en este estrato, 
es posible que la ausencia de remoción en R. gracilis pueda explicarse, en parte, por 
este proceso de defaunación. Las semillas germinan doce meses después de haber 
caído al suelo . Una descripción más detallada de la especie se encuentra en 
Ibarra-Manríquez (1988). 

b) Descripción del diseño experimental 

El estudio se inició en junio de 1988 y tuvo una duración de dos años. Es un 
experimento que combina tratamientos de defoliación, separación física de las 
conexiones entre ramets y fertilización del suelo. Los tratamientos de defoliación 
consistieron en remover una de cada dos hojas de un tallo determinado, de manera 
que se removiera el 50% del área foliar total. Las láminas foliares se cortaron 
en la base del pecíolo. 

La edad relativa de los ramets se determinó en base a la longitud de los tallos, 
de manera que el tallo que presentaba mayor altura se le consideraba como el ramet 
más viejo. Se llevaron a cabo los siguientes tratamientos de defoliación: 

1) Se defoliaron a todos los ramets de un genet. A este tratamiento se le 
denomina "genet" (G). 

2) Sé defoliaron a todos los ramets jóvenes de un genet, excepto al ramet más 
viejo. A este tratamiento se le denomina "ramets jóvenes" (J). 

3) Se defolió solamente al ramet más viejo, dejando intactos a todos los otros 
ramets. Este tratamiento se denomina "ramet más viejo" (V). 

Por otra parte, se formó un grupo de plantas que no fueron defoliadas. 
Anidado dentro de este grupo se hicieron dos tratamientos más: 

4) El tratamiento de "fertilización" (F) que consistió en aplicar, alrededor de 
cada planta, 4 bolsas de 'papel con 12.5 grs . cada una de un fertilizante comercial 
conteniendo 25% de N, 12% de P, 7% de K y micronutrimentos. El fertilizante se 
colocó en bolsas de papel con el objeto de que no se lavara con la primera lluvia, sino 
que fuera siendo utilizado lentamente a medida que se descompusiera la bolsa de 
papel en la que se encontraba colocado. 

5) El tratamiento sin fertilizante o "control" (C). 

En cada uno de estos tratam.ientos hubo 2 niveles del tercer factor. En el 
primer nivel se cortaron las conexiones del ri zoma que unen entre sí a los ramets, de 
manera Que cad a ramet ind ividual Quedara física V fisiológica mente separado del 
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resto de los ramets del genet . Para separar a los ramets fue necesario desenterrar la 
parte superior del rizoma y cortar, con tijeras de podar, las partes del rizoma que 
unían entre sí a dos tallos. Este procedimiento se siguió para todos los tallos que 
componían un genet y posteriormente el rizoma se cubrió nuevamente con tierra. En 
el segundo nivel, se dejaron intactas las conexiones entre los ramets. 

El tamaño de la muestra en cada tratamiento fue de 10 palmas o genets. El 
número de ramets en cada tratamiento varió de acuerdo con el número de ramets 
que cada genet tenía al empezar el experimento . La hoja más joven de cada ramet se 
marcó con una cinta de plástico de color, de manera que, al siguiente registro, se 
pudiera saber el número de hojas que cada ramet había producido en el intervalo. 
El procedimiento se repetía con un plástico de color diferente. Asimismo, en cada 
registro se anotaba el número total de hojas presentes y el número de hojas 
muertas en cada ramet. 

Para analizar la producción, abscisión y cambio neto de hojas por ramet 
durante los dos años después de aplicados los tratamientos, se realizó un análisis de 
varianza multivariado con 2 factores (defoliación y separación de ramets) y un tercer 
factor (fertilización) anidado déntro del nivel de defoliación en el cual la defoliación 
fue igual a cero. Al mismo tiempo, ya que las plantas fueron tomadas de una 

población natural y éstas no siempre presentaban el mismo tamaño, se decidió 

incorporar, además, el tamaño de las plantas (número de hojas remanentes 

inmediatamente después de la defoliación) como una covariable. Dada la variación 
en el tamaño original de las plantas, se decidió utilizar el 10% como el nivel mínimo 

de significancia (e.g. Schmid et al., 1988). Los análisis estadísticos se realizaron 

usando el paquete SPSSjPC+ Advanced Statistics V2.0 (1988). 

RESULTADOS 

Los análisis de varianza multivariados de la producción, abscisión y cambio 

neto de hojas para los dos afios después de iniciado el experimento mostraron que 

los efectos principales (fertilización, defoliación separación) resultaron significativos, 

mientras que las interacciones (separación x fertilización; separación x defoliación) 

no tuvieron un efecto significativo. Por esta razón, sólo se presentan los análisis con 

los efectos principales (Cuadros 1 y 2). Asimismo, el efecto del tamaño inicial de las 

plantas sobre la producción, la abscisión y el cambio neto foliar fue 

significativo para los dos años. 

De acuerdo con los resultados de los análisis univariados (Cuadró 1), el 

fertilizante incrementó la producción foliar en 1989 (p = 0.030) yen 1990 (p = 0.022). 

Las plantas a las cuales se les aplicó el fertilizante (F) produjeron más hojas que las 

plantas control (C) (Figs. 3a y b). Durante el primer año, las palmas fertilizadas que 
quedaron intactas fueron las que más hojas produjeron, mientras que durante el 

segundo año las plantas fertilizadas, tanto separadas como intactas, produjeron más 

hojas que las palmas control. El fertilizante, sin embargo, no tuvo un efecto 
significativo sobre la abscisión foliar durante los dos años (Figs. 3c y d). 



INTEGRACIÓN CLONAL EN UNA PALMA TROPICAL 629 

Covarianza de la producción y absición foliar en relación con el número de hojas 
remanentes inmediatamente después de la aplicación de los tratamientos. 

Variable Beta B Error estándar p 

P 1989 0.21036 0.05192 0.013 3.968 0.000 
P 1990 0.28485 0.07994 0.015 5.479 0.000 
A 1989 0.11963 0.00726 . 0.003 2.222 0.027 
A 1990 -0.09494 -0.00696 0.004 -1.759 0.080 

Análisis de varianza multivariado 

Factor U de Wilks g.l. F P 
F 0.97 4 337 2.2877 0.060 
D 0.92 12 891 2.5079 0.003 
S 0.93 4 337 6.0311 0.000 

Análisis de varianza univariado 

Factor (g.l.) Variable Cuadrado medio F p 

F (D=O) P 1989 3.18537 4.73058 0.030 
0,340) P 1990 4.45565 5.32390 0.022 

A 1989 0.01823 0.43408 0.510 
A 1990 0.04637 0.75302 0.386 

D P 1989 2.63682 3.91592 0.009 
(3,340) P 1990 3.15664 3.77175 0.011 

A 1989 0.08506 2.02512 0.110 
A 1990 0.21955 3.56545 0.014 

S P 1989 9.42980 14.00413 0.000 
0,340) P 1990 12.49888 14.93445 0.000 

A 1989 0.30931 7.36380 0.007 
A 1990 0.00758 0.12311 0.726 

Cuadro 1 - Análisis de varianza multivariado de la producción (P) y abscisión (Al foliar de 
Reinhardtia gracilis para los años 1989 y 1990. Los tratamientos utilizados en el experimento 
fueron: fertilización del suelo (Fl, defoliación (D) y separación de ramets (S) . El tratamiento 
de fertilización estuvo anidado dentro del nivel de plantas no defoliadas (D=O). 

Como consecuencia de una mayor producción foliar y una menor abscisión 
de hojas, las plantas fertilizadas cuyos ramets permanecieron intactos ganaron 
significativamente más hojas que las palmas control que quedaron intactas durante 
1989 (p = 0.057) Y 1990 (p = 0.(52) (Figs. 4a y b). Durante el segundo año, aún las 
palmas fe rtilizadas conramets separados registraron una ganancia de hojas mayor 
Que las plantas control sepa radas . 
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Covarianza del cambio neto de hojas en relación con el número de hojas 
remanentes inmediatamente después de la aplicación de los tratamientos. 

Variable Beta B Error estándar p 

C 1989 0.17303 0.04466 0.014 3.239 0.001 
C 1990 0.29135 0.08690 0.015 5.616 0.000 

Análisis de varianza multivariado 

Factor U de Wilks g.l. F P 

F 0.98 2 339 2.51547 0.082 
D 0.95 6 678 3.14719 0.005 
S 0.94 2 339 10.70132 0.000 

Análisis de varianza univariado 

Factor (gJ.) Variable Cuadrado medio F p 

F (0=0) e 1989 2.72161 3.64160 0.057 
(1,340) e 1990 3.59294 3.81621 0.052 

D e 1989 3.00210 4.01691 0.008 
(3,340) e 1990 4.78746 5.08495 0.002 

S e 1989 13.15482 17.60159 0.000 
(1,340) e 1990 13.12210 13.93750 0.000 

Cuadro 2 - Análisis de varianza multivariado del cambio neto de hojas (e) de Reinhardtia 
gracilis para los años 1989 y 1990. Los tratamientos utilizados en el experimento fueron : 
fertilización del suelo (F), defoliación (D) y separación de ramets (5). El tratamiento de 
fertilización estuvo anidado dentro del nivel de plantas no defoliadas (D=O). 

Los análisis univariados también indican que la defoliación incrementó 
significativamente la producción foliar (1989: p = 0.009; 1990: p = 0.011); redujo la 
abscisión foliar en 1990 (p = 0.014), e incrementó el cambio neto de hojas 
(1989: p = 0.008; 1990: p = 0.002). En ambos años las plantas defoliadas cuyas 
conexiones quedaron intactas produjeron más hojas que las plantas control (Figs. 3a 
y b). También, en ambos años, las plantas a las que se les defoliaron los ramets más 
jóvenes (J) y que quedaron separadas tuvieron los valores más bajos de producción 
foliar, similares a los de las plantas control (e) (separadas e intactas). 

En 1990 las plantas control (e) separadas y las plantas separadas a las que se 
les defolió el ramet más viejo (V) registraron los valores más altos de abscisión foliar 
(Fig. 3d). Excepto este último tratamiento, las plantas dcfoliadas, tanto separadas 
como intactas presentaron valores más pequeños de abscisión foliar que las plantas 
control (separadas e intactas), siendo las palmas separadas a las que se les defoliaron 
los ramets más jóvenes (j) las que perdieron menos hoja s. 

En los dos años, las plantas defoliadas cuyas conexiones no se separaron 
ganaron más hojas que las pa imas control separadas e intactas (Figs. 4a y b). 
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Figura 3 - Producción de hojas en: a) 1989, b) 1990; Y abscisión de hojas en e) 1989, d) 1990 
(hojas ramet año) en Reinhardtia gracilis sometidas a defoliación, separación de ramets y 
fertilización del suelo. Valores promedio ± 1 error estándar. El tratamiento de fertilización 
estuvo anidado dentro del nivel de plantas no de foliadas. las barras oscuras representan a 
los tratamientos de separación de ramets. las barras claras representan a los tratamientos 
en que las palmas quedaron intactas. Los dos últimos pares de barras son tratamientos de 
no defoliación. Los tratamientos son: G = defoliación de todos los ramels; J = defoliación 
de ramets jóvenes; V = defoliación del ramel más viejo; C = control y F = fertilización. 
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Figura 4 - Cambio neto de hojas (hojas ramet año) en pa lmas de Reinhardtia graci lis 
sometidas a defoliación, separación de rarnets y fertilización del suc io en: a) 1989 y b) 1990. 
Valores promedio ± 1 error es tándar. La misma expli cación que en la Figura 2. 
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La separación de los ramets disminuyó significativamente la producción foliar 
durante los dos años (1989: p = 0.000; 1990: p = 0.000), incrementó la absición foliar 
en 1989 (p = 0.007) Y disminuyó el cambio neto de hojas durante los dos años 
(1989: p = 0.000; 1990: p = 0.000). En general, durante los dos años en todos los 
tratamientos, las plantas que permanecieron intactas produjeron más hojas que las 
plantas cuyos ramets quedaron separados, excepto en 1990 en que las palmas control, 
separadas e intactas, produjeron igual número de hojas (Figs. 3a y b). 

En 1989 la separación de los 'ramets incrementó la abscisión de hojas en todos 
los tratamientos, excepto en el tratamiento en que se defoliaron a todos los 
ramets (G). En este caso las palmas separadas y las intactas tuvieron los mismos 
valores de abscisión de hojas (Fig. 3c). 

La ganancia neta de hojas en 1989 y 1990 (Fig. 4a y b) fue mayor para los 
ramets de las palmas que quedaron intactas, que para los de las palmas separadas, 
siendo los tratamientos dé defoliaciones parciales <J y V) Y el del fertilizante (F), los 
que obtuvieron valores más altos. . 

DISCUSIÓN 
Varios aspectos de los resultados presentados indican que los ramets de 

Reinllilrdtia gracilis se encuentran fisiológicamente integrados . El crecimiento de las 
palmas fue diferente, dependiendo de si se cortaron las conexiones entre los ramets 
o si éstas quedaron intactas. Los ramets que quedaron conectados produjeron, en 
general, más hojas; es decir, dos años después de iniciado el experimento, fueron los 
que presentaron una mayor ganancia neta de hojas. En contraste, los ramets que 
quedaron desconectados fueron los que produjeron menos hojas. 

Aunque la existencia de las conexiones entre los ramets no prueba que haya 
una relación funcional entre ellos, los resultados indican que la relación se restablece 
al menos al momento de la defoliación. Es bien sabido que los ramets de muchas 
plantas c10nales reciben recursos de la planta progenitora, hasta que éstos se 
independizan de ella (Ginzo & Lovell, 1973a, 1973b; Hartnett & Bazzaz, 1983; 
Callaghan, 1984; Hutchings & Bradbury, 1986). Sin embargo, si las condiciones 
ambientales son adversas para cierta parte de un genet, ya sea por limitaciones de 
algún recurso o por la acción de competidores o de depredadores, la translocación 
de recursos se restablece hacia esa parte del genet (Ashmun et al., 1982; Salzman & 
Parker, 1985; Jónsdóttir & Callaghan, 1989). De esta manera, la integración clonal 
permite al genet reorganizar sus patrones de translocación de recursos y distribuirlos 
entre los diferentes ramets. ' 

El caso más extremo fue el de las palmas control que quedaron separadas 
cuya ganancia neta de hojas fue menor que en cualquier otro tratamiento durante los 
dos años. Probablemente un mecanismo que les permite a los ramets aislados 
continuar creciendo es el desprenderse de hojas viejas para recuperar minerales y 
nutrimentos que pueden ser aprovechados en la producción de mlevas estructuras 
foliares. La alta tasa de abscisión de hojas en 1989 en los ramets que quedaron 
aislados, e igual gananci¡¡ neta de hojas que los ramets de las plantas control en los 
dos años, parecen reforzar esta suposición . 
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La remoción del 50% del área foliar total de los ramets tuvo un efecto 
significativo en el crecimiento de la palma. En general, los ramets defoliados 
produjeron más hojas que los ramets de las plantas control no defo liadas. La 
diferencia en el comportamiento entre los ramets conectados y los ramets 
desconectados indica que, en los primeros, hubo translocación de recursos entre los 
diferentes ramets de un genet. En muchas especies, tanto la tasa de fotosíntesis como 
la tasa de exportación de los productos de ésta dependen de la demanda por 
fotosintatos hecha en distintas partes de la planta (Burt, 1964; Neals & lncoll, 1968). 
Parece evidente que la drástica reducción de carbohidratos debida a la defoliación 
ocasionó que los patrones de transh~cación de recursos y/o las tasas fotosintéticas de 
las hojas, se modificaran en consecuencia (Painter & Detling, 1981 ; Nowak & 
Caldwell, 1984). Esta respuesta no parece observarse en los ramets de las palmas 
control (Hg. 3a y b). 

El mecanismo de crecimiento compensatorio propuesto por McNaughton 
(1979) y observado en R. gracilis ha sido sugerido también para otras especies de 
palmas sometidas a defoliaciones artificiales similares, dos de las cuales habitan en 
la misma zona de Los Tuxtlas: Astrocaryum mexicanum (Mendoza et al., 1987) y 
Chamaedorea tepejilote (Oyama & Mendoza, 1990) y la otra, Geonoma congesta, en la 
zona de La Selva en Costa Rica (Chazdon, 1992b) En R. graciLis, además, la 
integración fisiológica entre los ramets supuestamente permitiría a las palmas 
recupera rse de los daños causados por las continuas pérdidas de hojas y de ramets 
provocados por la caída de ramas del dosel superior, lo cual es un fenómeno 
bastante común en la selva de Los Tuxtlas. Martínez-Ramos et al. (1988) han 
mostrado que las perturbaciones en el dosel son un factor ecológico permanente en 
el ambiente de selva. Estos autores han determinado la edad a la que ocurre una 
perturbación utilizando la abundancia de la palma Astrocaryum mexicanum y la 
capacidad que tiene de recuperar su posici6n vertical una vez que el tronco ha sido 
doblado por las ramas o árbúles que caen del dosel superior. Anualmente la 
probabilidad de que una palma adulta sea golpeada por la caída de un árbol o de 
una rama grande es de 0.0133. 

La aplicación del fertilizante tuvo un efecto similar al de la defoliación en los 
ramets de las plantas cuyas conexiones quedaron intactas. La respuesta de los ramets 
al fertilizante fue la de incrementar la producción foliar y, al final de dos años, 
aumentar significativamente la ganancia neta de hojas . El aumento en la producción 
foliar se facilitó por un régimen nutricional más favorable (Hunt & Bazzaz, 1980). 
El hecho de que los ramets de R. gracilis reaccionen positivamente a una mayor 
disponibilidad de nutrimentos sugiere que la misma reacción puede ocurrir en 
ambientes heterogéneos bajo condiciones naturales. Es posible, entonces, que la 
integración clonal permita a las plantas adquirir recursos en los parches ambientales 
en los que éstos son abundantes y translocarlos hacia los ramets que se encuentran 
en parches pobres en recursos. Por consiguiente la integración fisiológica entre 
ramets tend ría consecuencias importantes para el proceso de selección natural en 
plantas clona les, reduciendo la fuerza de la selección exper imentada en parches del 
gradiente ambiental (Salzman & Parker, 1985). 
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Las implicaciones que la separaclOn de los ramets, la defoliación y la 
fertilización del suelo tienen sobre otros componentes del crecimiento, así como sobre 
la sobrevivencia y reproducción de genets y ramets serán revisada n en artículos 
subsecuentes. Esto seguramente ayudará a dar una interpretación más com pleta de 
la importancia fisiológica, ecológica y evolutiva de la integración entre los ramets de 
esta especie. 
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RESULTADOS 

CRECIMIENTO 

Tasa de natalidad, tasa de mortalidad y tasa neta de cambio de 
ramets. 

Los análisis de varianza multivariados de las tasas de natalidad, 

de mortalidad y del cambio neto de ramets para los dos años 

después de iniciado el experimento se muestran en los Cuadros 3 y 

4. Los resultados indican que los efectos principales, 

fertilización (F) Y separación fisica de los ramets (S), asi como 

la interacción separación*fertilizaci6n (S*F) tuvieron un efecto 

significativo sobre las variables analizadas, mientras que la 

defoliación y la interacci6n separación*defoliaci6n (S*O) no 

tuvieron un efecto significativo. En los Cuadros 3 y 4 Y en los 

subsecuentes sólo se muestran los resultados de las interacciones 

que resultaron signficativas. 

En general, el tamaño inicial de las plantas no tuvo un 

efecto significativo sobre las variables analizadas en los dos 

años del estudio, excepto en 1989-90, en donde el tamaño inicial 

de las plantas tuvo un efecto significativo (P=0.010) sobre la 

tasa de mortalidad de los ramets (Cuadro 3). 

Los resultados de los análisis univariados (Cuadros 3 y 4) 

muestran que el fertilizante tuvo un efecto significativo sobre 

la tasa de natalidad y sobre el cambio neto de los ramets durante 

1988-89. Las plantas fertilizadas, tanto las separadas y como 

las conectadas, produjeron significativamente (P<0.001) más 

1 23 



Cuadro 3.- Análisis de varianza multivariado de las tasas de 
natalidad (N) y mortalidad (M) de los ramets de Reinhardtia 
gracilis para los años 1989-90 y 1990-91. Los tratamientos 
utilizados en el experimento se explican en el Cuadro 1. 

Covarianza de las tasas de natalidad (N) y de mortalidad (M) de 
ramets en relación con el número de hojas remanentes inmediata
mente después de la defoliación. 

Variable Beta B Error estándar t P 

N 1989-90 -0.06807 -0.00740 0 . 006 -1. 323 0.187 
N 1990-91 -0.07499 -0.00712 0.005 -1. 458 0.146 
M 1989-90 -0.02861 -0.00042 0.001 -0.555 0.579 
M 1990-91 -0.13309 -0.01042 0.004 -2.604 0.010 

Análisis de varianza multivariado 

Factor U de Wilks g.l. F P 

F 0.95 4 373 4.6279 0.001 
D 0.97 12 987 0.8880 0.559 
S 0.79 4 373 23.8204 0.0005 

S*F 0.96 4 373 3.7510 0.005 

Análisis de varianza univariado 

Factor Variable Cuadrado medio F P 
(g.l. ) 

---------------------------------------------------------------------
F (D=O) N 1989-90 2.55334 18.25789 0.0005 
(1, 376) N 1990-91 0.04819 0.45135 0.502 

M 1989-90 0.00001 0.00238 0.961 
M 1990-91 0.00671 0.09379 0.760 

D N 1989-90 0.19067 1. 36343 0.254 
(3, 376) N 1990-91 0.08682 0.81323 0.487 

M 1989-90 0.00266 1. 03125 0.379 
M 1990-91 0.00433 0.06045 0.981 

S N 1989-90 11.11319 79 . 46578 0.0005 
(1, 376) N 1990-91 0.68070 6.37603 0.012 

M 1989-90 0.00482 1. 86820 0.172 
M 1990-91 0.01612 0.22524 0.635 

S*F N 1989-90 0.41858 2.99307 0 . 084 
(1, 376) N 1990-91 1. 38197 12.94485 0.0005 

M 1989-90 0.00000 0.00004 0.995 
M 1990-91 0.00222 0.03105 0.865 

124 



Cuadro 4.- Análisis de varianza multivariado de la tasa neta de 
cambio de los ramets (C) de Rei.nhardtía gracílís para los años 
1989-90 y 1990-91. Los tratamientos utilizados en el experimento 
fueron se explican en el Cuadro 1. 

Covarianza de la tasa neta de cambio de los ramets (C) en 
relación con el número de hojas remanentes inmediatamente después 
de la defoliación. 

Variable 

C 1989 90 
C 1990-91 

Factor 

F 
O 
S 

?*F 

Factor 
(g.l.) 

F (0=0) 
(1, 376) 

D 
(3, 376) 

S 
(1, 376) 

S*F 
(1, 376) 

Beta B Error estándar t 

-0.06330 
0.02538 

-0.00698 0.006 - 1. 230 
0.492 0.00329 0.007 

Análisis de varianza multivariado 

U de Wilks g.l. F 

0.95 2 375 9.0128 
0.98 6 750 0.9782 
0 . 83 2 375 38.3335 
0.98 2 375 4.5707 

Análisis de varianza univariado 

Variable Cuadrado medio F 

e 1989-90 2.54543 17.69230 
e 1990-91 0.09087 0.45442 

e 1989-90 0.23622 1.64189 
e 1990-91 0.06164 0.30824 

e 1989-90 10.65500 74.05877 
e 1990-91 0 . 48731 2.43694 

e 1989-90 0.41900 2.91228 
e 1990-91 1. 27336 6.36780 

P 

P 

0.219 
0.623 

0 . 0005 
0.439 
0 . 0005 
0 . 011 

P 

0.0005 
0.501 

0.179 
0.819 

0.0005 
0.119 

0.089 
0.012 

ramets que las palmas control (Fig. 5a ) y corno consecuencia de 

ello, las palmas fertilizadas ganaron signi ficativamente 

(P<O.OOl) má s ramets que las palmas control (separadas y 
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conectadas) (Fig. Sal. La tasa de producción de ramets de las 

palmas fertilizadas fue mayor en el primero que en el segundo 

año. Las diferencias fueron más notables en las palmas separadas 

que en las conectadas (Figs. 5a y 5b). En 1989-90 la tasa de 

natalidad de ramets de las palmas fertilizadas y separadas fué 

menor que la de las palmas control separadas (Fig. 5b), mientras 

que la tasa de mortalidad de los ramets para las mismas palmas 

fué mayor que para las control (Fig. 5d). Como consecuencia, en 

las palmas separadas y fertilizadas el cambio neto de ramets 

tiene valores negativos y desde luego, la ganancia neta es menor 

que la de las palmas control (Fig 6b). 

Los análisis univariados también indican que la separación 

física de los ramets (Cuadros 3 y 4) tuvo un efecto significativo 

sobre la tasa de natalidad de los ramets durante los dos años de 

estudio (P<O .. OOl en 1988-89 y P=0.012 en 1989-90), y sobre el 

cambio neto de ramets en 1989-90 «P<0.001). En todos los 

tratamientos, las palmas que quedaron separadas produjeron 

significativamente más ramets que las palmas que quedaron 

conectadas (Fig. 5a y b), siendo las palmas separadas y 

fertilizadas las que produjeron un mayor número de ramets. En 

1989-90, estas últimas produjeron menos ramets que las palmas 

control separadas (Fig. 5b). Como consecuencia de su mayor 

natalidad, las palmas separadas tuvieron un cambio neto de ramets 

significativamente mayor (P=O.OOl en 1989-90) que las palmas que 

quedaron conectadas (Fig. 6a). En 1989-90 se observa la misma 

tendencia, pero las diferencias no fueron significativas (Fig. 

6b), probablemente debido al valor negativo de la tasa neta de 
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Figura 5.- Tasa de natal idad de ramets: a) 1988-89 y b) 1989-90 Y 
tasa de mortalidad de ramets en: c) 1988-89 y d) 1989-90 en 
palmas de Reinhardtia gracilis sometidas a defoliación, separación y 
fertilización del suelo. El tratamiento de fertilización estuvo anidado 
dentro del nivel de plantas no defol iadas. Valores promedio! 1 error 
estándard. La misma ex plícación que en la Figura 1. 
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Figura 6.- Tasa neta de cambio de ramets en 
palmas de Reinhardfia gracilis sometidas a 
defoliación, separación de ramets y fertilización 
del suelo en: a) 1988-89 y b) 1989-90. 
Valores promedio :t 1 error estándar. La 
misma explicación Que en la Figura 1. 



cambio de ramets de las palmas separadas y fertilizadas. 

La interacción entre la separación fisica de los ramets y la 

fertilización de las palmas produjo un efecto signficativo sobre 

la tasa de natalidad de ramets y sobre la tasa neta de cambio 

durante los dos años (Cuadros 3 y 4). 

Es interesante mencionar que ningún tratamiento tuvo 

efectos . significativos sobre la tasa de mortalidad de los ramets 

(Cuadros 3 y4). En todos los tratamientos murió un número 

semejante de ramets que en las palmas control (Figs. 5c y 5d). 

En todos los casos las tasas de mortalidad son más bajas que las 

de natalidad. 

REPRODUCCION 

Fecundidad 

El resultado de los análisis multivariados muestra que los 

efectos principales (fertilización, defoliación y separación 

fisica de los ramets) tuvieron un efecto significativo (P<O.l) 

sobre la fecundidad de las palmas (Cuadro 5). También se 

encontró que el tamaño inicial de las palmas tuvo un efecto 

significativo sobre la fecundidad (P<O.005). 

De acuerdo con los resultados de los análisis univariados 

la fertilización afectó la fecundidad de las palmas durante los 

dos años (P=O.026 y P=O.081). Las palmas fertilizadas produjeron 

significativamente más frutos que las palmas control (Fig. 7a y 

b). La producción de frutos fue mayor durante 1988-89 en las 

palmas fertilizadas y separadas que durante 1989-90, mientras que 
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Figura 7.- Fecundidad en palmas de 
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Cuadro 5.- Análisis de varianza multivariado de la producción de 
frutos en Reinhardtia gracilis para los años 1988-89 y 1989-90. 
Los tratamientos utilizados en el experimento se explican en el 
Cuadro 1. 

Covarianza del número de frutos producidos en relación con el 
número de hojas remanentes inmediatamente después de la 
defoliación. 

Variable Beta B Error estándar t p 

1989-90 
1990-91 

0.51686 
0.37628 

0.97605 0.080 12.195 
0.61159 0.075 8.203 

0.0005 
0.0005 

Análisis de varianza multivariado 

Factor U de wilks g.l. F P 

F 0.99 2 407 3.0880 0.047 
O 0.92 6 814 6.1279 0.0005 
S 0.99 2 407 2.5598 0.079 

Análisis de varianza univariado 

Factor Variable Cuadrado medio F P 
(g.l. ) 

F (D-O) 1989-90 162.2742 4.9843 0.026 
(1, 408) 1990-91 86.4097 3.0588 0.081 

O 1989-90 379.5145 11. 6568 0.0005 
(3, 408) 1990-91 108.3434 3.8351 0.010 

S 1989-90 85.0206 2.6114 0.107 
(1, 408) 1990-91 27 .9288 0.9886 0.321 

las palmas fertilizadas conectadas produjeron un número similar 

de frutos durante los dos años (Figs. 7a y 7b). 

Los análisis de varianza univariados también muestran que la 
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defoliación tuvo un efecto significativo sobre la fecundidad de 

las palmas durante los dos años (P<O.OOl y P=O.OlO). Las palmas 

a las que se les removió el área foliar a todos los ramets 

jóvenes (J) y a las que se defoli6 al ramet más viejo (V), 

produjeron significativamente más frutos que las palmas control 

(C) durante los dos años de estudio (Fig. 7a). En 1988-89 las 

palmas a las que se les defoliaron todos los ramets (G) 

produjeron más frutos que las palmas control cuando las palmas 

quedaron separadas y menos frutos que las palmas control, cuando 

las palmas quedaron conectadas (Fig. 7a). En 1989-90, sin 

embargo, las palmas separadas (G) produjeron un número similar de 

frutos que las palmas control separadas (C) y las palmas que 

quedaron conectadas volvieron a producir un número menor de 

frutos que las control (Fig. 7b). 

A pesar .de que el análisis multivariado detectó un efecto 

significativo de la separación física de los ramets sobre la 

fecundidad de las palmas (P=0.079), los análisis univariados 

indicaron que este factor no tuvo un efecto significativo sobre 

la fecundidad de las palmas ni en 1988-89 (P=O.107), ni en 1989-

90 (P=O. 321) (Cuadro 5). 

DISCUSION 

Las evidencias que sugieren que los ramets de Reinhardtia 

gracilis se encuentran integrados (Mendoza y Franco 1992), se 

confirman con los resultados presentados en este capítulo. Corno 

se mencion6, las palmas cuyos ramets quedaron conectados ganaron 

más hojas al término de dos años debido, quizás , a una 
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redistribución de recursos dentro de la planta hacia los ramets 

defoliados (Mendoza y Franco 1992 ) . Los resultados analizados 

ahora muestran, sin embargo, que las palmas cuyos ramets quedaron 

aislados produjeron más ramets, siendo mayor el efecto durante el 

primer año. Incluso las palmas control que quedaron separadas 

produjeron, por un lado, menos hojas, y por otro, más ramets que 

las palmas control conectadas. Slade y Hutchings (1987b) 

encontraron resultados similares al cortar las conexiones de la 

hierba perenne Glechoma h«deracea. Estos autores sugieren que 

las plantas separadas produjeron más ramets como una respuesta a 

la ruptura de la dominancia apical. A conclusiones similares 

llegaron Schmid y Bazzaz (1987) en un experimento en el que 

cortaron las conexiones de solidago canadensis. Por el 

contrario, las plantas que quedaron conectadas produjeron menos 

ramets debido, quizás, al alto grado de integración clonal que 

inhibe la producción de nuevos ramets (Slade y Hutchings 1987b) . 

Algo similar debe haber ocurrido en las palmas de R. gracilis, 

como lo muestra el aumento en la tasa de natalidad de ramets de 

las palmas que quedaron separadas durante el primer año (Fig. 

5a). La disminución en la tasa de natalidad de los ramets 

durante el segundo año parece indicar que, una vez que se 

em~iezan a producir nuevos ramets, la integración clonal 

restablece nuevamente los mecanismos de control de los meristemos 

laterales (Fig. 5b). Por otro lado, los valores negativos de la 

tasa neta de cambio foliar en las palmas defoliadas y en las 

control que quedaron conectadas (Fig. 6a), es una evidencia más 

de que la integración clonal juega un papel importante en el 

control de los meristemos y, por lo tanto, en la regulación del 
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tamaño del genet. 

Es probable que la formación de yemas florales ya se hubiera 

iniciado al momento de efectuar el experimento, como lo indica el 

hecho de que el número de frutos producidos por las palmas 

separadas no difirió significativamente del producido por las 

palmas control. En palmas de Astrocaryum mexicanum sometidas a 

defoliaciones parciales, también se sugirió que el proceso 

reproductivo se habia iniciado al momento de la defoliación. Las 

palmas defoliadas y las palmas control produjeron igual número de 

frutos (Mendoza, Piñero y Sarukhán 1987). 

La elevada producción de frutos en las palmas de Reinhardtia 

gracilis que fueron defaliadas, independientemente de la 

separación o no entre ramets, parece indicar que la remoción del 

50% del área foliar total estimuló la diferenciación de yemas 

florales. En Eichornia crassipes, una planta clonal acuática, 

cambios en las concentraciones de ácido giberélico pueden 

intervenir en la inducción de la floración (Watson 1984). El 

incremento en la producción de frutos en las palmas defoliadas 

(Fig. 7) podría ser el resultado de una respuesta a cambios 

hormonales similares. Slade y Hutchings (1987b) mencionan que 

las fitohormonas del grupo de las giberelinas son las 

responsables de la inhibición temporal del crecimiento de las 

yemas laterales en Glechoma hederacea. Es posible, entonces, que 

al cortar las conexiones entre los ramets, alguna alteraci6n del 

balance hormonal ocasionara la estimulaci6n de las yemas florales 

de las palmas separadas. 

El efecto global de los tratamientos es, sin embargo, más 
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complejo, ya que en las palmas defoliadas y conectadas también se 

incrementó la producción de frutos. Esta respuesta se podria 

explicar, en parte, porque la defoliación mejora el estado 

hldrico de la planta, debido a un incremento en la conductancia 

estomática de las hojas remanentes, al reducirse la superficie de 

transpiración aérea por la defoliación (McNaughton 1979). 

Mientras que la ganancia neta de hojas de las palmas defoliadas 

que quedaron conectados fue mayor que la de las palmas control 

(Fig. 4), las palmas defoliadas y separadas produjeron más ramets 

que las palmas control (Fig. 6) En las primeras la translocación 

de recursos se destinó a la producció~ de hojas, en las segundas, 

se destinó a la producción de ramets, pero las dos (separadas y 

conectadas), además, translocaron recursos almacenados hacia la 

producción de frutos, de tal forma que el proceso reproductivo no 

se afectó (Fig. 7). En otro estudio de defoliación realizado 

con la palmadioica Chamaedorea tepejilote en la misma selva, se 

obtuvieron resultados similares (Oyama y Mendoza 1990). La 

pérdida de área foliar en esta especie produjo un incremento en 

la producción de hojas y de frutos un año después de iniciado el 

experimento. A diferencia del patrón de comportamiento de estas 

dos especies de palmas, defoliaciones mayores del 33% del área 

foliar total reducen la probabilidad de reproducirse de las 

palmas de Astrocaryum mexicanum, y mantienen una producción 

foliar igual o mayor que la de las palmas control (Mendoza, 

Piñero y Sarukhán 1987). El comportamiento de Reinhardtia 

gracilis contrasta con el de Geonoma congesta , una palma clonal 

del sotobosque de La Selva en Costa Rica (Chazdon 1991). En esta 

especie la defoliación del 50% del área foliar en un solo ramet 
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no tuvo efectos ni en la producci6n de hojas, ni en la producción 

de frutos. 

Los resultados presentados en este capitulo reafirman la 

suposición de que los recursos almacenados en los tallos, en las 

hojas o en el rizoma son translocados hacia los sitios de mayor 

demanda (Mendoza y Franco 1992). Chazdon (1991) no encontró un 

aumento en la producción de frutos en palmas que fueron 

defoliadas ni en aquéllas a las que se les removieron todos los 

ramets excepto uno, por lo que supone que la demanda de recursos 

para producir nuevos ramets es tan fuerte, que los recursos no 

son suficientes para mejorar la producción de frutos. En 

Reinhardtia gracilis, sin embargo, la defoliación incrementó la 

pr?ducción de frutos en las palmas separadas y conectadas y 

aumentó la producción de hojas en las palmas que quedaron 

conectadas. La separación aument6 la producción de ramets y, 

además, ni la producci~n de hojas, ni la producción de frutos se 

vieron negativamente afectadas. Por lo tanto, la respuesta de R. 

gracilis a la pérdida de conexiones o de hojas no parece estar 

reprimida por limitaciones en recursos. Es importante, entonces, 

considerar el papel que tiene el rizoma para amortiguar los 

efectos negativos del medio ambiente sobre la reproducción y el 

crecimiento de las plantas clonales que habitan en el sotobosque, 

donde las condiciones luminicas son extremadamente pobres 

(Chazdon 1991). Es probable que el rizoma, favorezca una mayor 

integración entre los ramets de Reinhardtia gracilis al aumentar 

tanto la capacidad de almacenamiento, como la posibilidad de 

translocar recursos entre ramets en caso necesario. 
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La fertilización del suelo no s610 aumentó la ganancia neta 

de hojas (Fig. 4), sino también la producción de frutos (Fig. 7) 

en las palmas separadas y conectadas, durante los 2 años. El 

mejoramiento de las condiciones nutricionales estimu16 también la 

produccción de ramets, particularmente durante el primer año en 

las palmas separadas (Fig. 5a). En éstas, la aplicación del 

fertilizante provocó también un aumento en la tasa de mortalidad 

de los ramets durante el primer año (Fig. 6c), aunque el 

resultado final fue un incremento significativo en la ganancia 

neta de ramets (Fig. 6a). Noble, Bell y Harper (1979) indican 

que la aplicación de fertilizante a plantas de Carex arenaría 

condujo a una rápida iniciación del crecimiento, a partir de 

muchas yemas latentes del rizoma subterráneo, duplicando la tasa 

de natalidad de ramets, seguida de una alta tasa de mortalidad. 

En Glechoma hederacea, otra hierba clonal perenne, se encontró 

que el crecimiento y la producción de ramets se estimula en 

plantas crecidas en soluciones nutritivas (Slade y Hutchings 

1987c, d). Se ha mostrado que la longevidad de las hojas está 

inversamente relacionada con la disponibilidad de nutrimentos 

(Chapin 1980; Mooney y Gulmon 1982; Shaver 1981). La alta tasa 

de recambio de ramets en las palmas fertilizadas hace suponer que 

el mecanismo es similar en los ramets. La entrada directa de 

nutrimentos por la aplicación del fertilizante favoreció el 

crecimiento del genet. Es probable que cuando los nutrimentos no 

son limitantes, como con el fertilizante, los sitios son 

explotados por una forma de crecimiento que consolida la 

ocupación del genet en el área (Slade y Hutchings 1987c). 

El crecimiento de los ramets ind i viduales (producción, 
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abscisión y cambio neto de hojas, Figs. 3 y 4) Y la fecundidad 

(número de frutos, Fig. 7) de las palmas dependieron del tamaño 

inicial de las palmas, mientras que el crecimiento de los genets 

(producción, muerte y cambio neto de ramets , Figs. 5 y 6) no tuvo 

relación alguna con el tamaño de las palmas al inicio del 

experimento. En ausencia de perturbación se observa el mismo 

comportamiento: los ramets muy pequeños y los más grandes crecen 

significativamente menos que los ramets de tamaños intermedios 

(ver estimaciones de la edad de los ramets en el capítulo 4). 

También, la fecundidad es una función lineal del tamaño de las 

palmas (Capitulo 1), mientras que la producción de ramets es 

independiente del tamaño. Es probable que la respuesta de las 

palmas a los ' tratamientos esté relacionada con el programa de 

desarrollo de la planta, el cual parece determinar, por un lado, 

el tipo de meristemo que se va a diferenciar y, por otro, los 

patrones de asignación de recursos entre diferentes funciones de 

la historia de vida (Watson 1986). 

Es evidente que Reinhardtia gracilis tiene una gran capacidad 

de responder a las condiciones del medio ambiente y que esa 

capacidad está determinada, en gran medida, por su arquitectura y 

por la integración clonal entre sus ramets. Es probable que, 

bajo condiciones naturales, las palmas no estén expuestas a 

accidentes tan severos corno los examinados en este estudio. En 

los tratamientos más severos, sin embargo, ningún genet murió 

durante los dos años del estudio y la mortalidad de los ramets es 

comparable con la de las palmas control. Es claro, entonces, que 

la remoci ón de una parte o partes de las plantas con construcción 
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modular, no neces a riamente implica la muerte del genet. Esta 

caracteristica les confiere a las plantas clona les la ventaja de 

repartir los riesgos de muerte del genet entre los ramets (Cook 

1979). Por otro lado , la integración clonal permite el 

transporte de recursos (agua, minerales, carbohidratos, etc.) 

entre ramets, que se traduce en un incremento en la capacidad de 

las plantas para tolerar y amortiguar la heterogeneidad 

ambiental, para competir y para recuperarse de pérdidas foliares 

o de cualquier tipo de daño (Hartnett y Bazzaz 1985; Salzman y 

Parker 1985; Alpert y Mooney 1986; Raphael y Nobel 1986; Schmid y 

Bazzaz 1987, Slade y Hutchings, 1987c; Jonsdottir y Callaghan 

1988, 1989, Lau y Young 1988, Schmid et al . 1988). 
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6. DISCUSION GENERAL 



DISCUSION GENERAL 

En este trabajo se destaca la importancia de estudiar la 

demografía de las plantas clonales bajo dos niveles de estructura 

poblacional: el nivel de genets y el nivel de ramets (Harper y 

White, 1974). El uso de matrices de proyección para modelar el 

crecimiento pOblacional (Leslie 1945, 1948; Lefkovitch 1965) y 

los análisis de elasticidad derivados de estos modelos (de Kroon 

et al. 1986) permitieron primero, comparar el comportamiento 

demog~áfico de Reinhardtia gracilis con el de otras especies, 

particularmente especies de palmas y especies clonales; segundo, 

determinar la variación temporal de los parámetros demográficos 

y; tercero, determinar la importancia que los diferentes 

parámetros demográficos tienen sobre la tasa de crecimiento de la 

población. 

Reinhardtia gracilis resultó ser una especie que se 

encuentra en equilibrio demográfico como lo muestran los valores 

de la tasa de crecimiento poblacional cercanos a uno y la 

similitud entre la estructura estable de tamaños proyectada en el 

equilibrio y la estructura observada. En Reinhardtia gracilis, al 

igual que en las otras especies de palmas y en las especies 

leñosas estudiadas, la sobrevivencia es el componente principal 

de la adecuación, además de ser el parámetro demográfico que 

menos varia con el tiempo. 

Los valores de las elasticidades de la transición y del 

decrecimiento de los genets de Reinhardtia gracilis sugieren que 

debe haber algún mecanismos que ocasiona que los genets se 

mantengan en un tamaño óptimo. Los mecanismos de crecimiento y de 

138 



retroceso parecen garantizar la sobrevivencia y la fecundidad de 

los genets que más contribuyen al valor de la tasa de crecimiento 

poblacional. 

La aplicación del modelo matricial a nivel de ramets hizo 

posible determinar las caracteristicas de historia de vida de los 

ramets que son relevantes en el crecimiento, la reproducción y la 

sobrevivencia de la población de los genets. Los análisis de 

elasticidad derivados de la matriz de proyección permitieron 

determinar cómo la reproducción sexual y la propagación 

vegetativa contribuyen de manera similar a la tasa de crecimiento 

poblacional. Estos análisis y la descripción de los patrones de 

crecimiento y de reproducción condujeron al entendimiento de que 

el crecimiento y la reproducción son dos procesos integrados en 

esta palma. La propagación vegetativa en Reinhardtia gracilis no 

parece ser una estrategia de colonización o de exploración como 

en muchas especies clonales (Cook 1985), sino una estrategia de 

crecimiento 

Por otro lado, también se pudieron resaltar las diferencias 

demográficas entre los ramets producidos por semilla y aquéllos 

producidos por propagación vegetativa. Estos últimos tienen una 

alta probabilidad de sobrevivir, alcanzan la madurez sexual al 

año de haberse producido, todos llegan a reproducirse y tienen 

una fecundidad alta. Es probable que el éxito que alcanzan los 

ramets producidos por propagación vegetativa se deba al subsidio 

de recursos producidos o almacenados en otras partes de la 

planta. El beneficio adaptativo del "cuidado post-natal" 

propuesto por Callaghan (1984) para referirse a la estrategia 
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de~arrollada por las plantas clonales para sub~idiar a los ramets 

hijos y así aumentar su sobrevivencia, se aplica 

Reinhardtia gracilis. 

también a 

La comparación de los patrones generales de crecimiento y de 

reproducción de Reinhardtia gracilis con los de las palmas 

Astrocaryum mexicanum (Piñero y Sarukhán 1982; Piñero, Martlnez

Ramos y Sarukhán 1984) y Chamaedorea tepejilote (Oyama 1987, 

1990), llevó a la conclusión de que las diferencias entre estas 

especies están dadas por las características morfológicas, 

fisiológicas y arquitecturales de Reinhardtia gracilis. En esta 

especie la propagación vegetativa y la reproducción son dos 

procesos integrados. La producción de ramets aumenta el tamaño 

del genet y con ello, la fecundidad y la sobrevivencia a largo 

plazo. 

La integración clonal (Mendoza y Franco 1992) y 

probablemente también el sistema de almacenamiento de recursos 

(rizoma), parecen desempeñar un papel importante en el 

crecimiento, reproducción y sobrevivencia de los genets de 

Reinhardtia gracilis. La caidade ramas u objetos del dosel 

superior ocasiona daños a las plantas que habitan en el 

sotobosque de la selva y frecuentemente es un factor importante 

de mortalidad (Aide 1987; Gartner 1989; Clark y Clark 1989; 

Chazdon 1991, 1992). En las palmas con un solo meristemo apical 

como Astrocaryum mexicanum y Chamaedorea tepejilote, la pérdida 

del meristemo apical ocasiona la muerte del indiviudo. En 

Reinhardtia gracilis los riesgos de extinción del genet se 

reparten entre los diferentes ramets que son capace~ de sufrir 

una mortalidad independiente (cook 1979). En este sentido, R. 
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gracilis comparte con las especies clonales, otro de los 

beneficios adaptativos sugeridos del hábito clonal (Cook 1979). 

La movilización de recursos hacia las partes del genet que 

se enfrentan a condiciones adversas como por ejemplo, por la 

limitación de algún recurso, o por la acción de competidores o 

depredadores, parece ser otra de las ventajas derivadas de la de 

la integración clonal (Ashmun, Thomas y Pitelka 1982; Salzman y 

Parker 1985; Jónsdóttir y Callaghan 1989). También la 

translocación de recursos desde las partes del genet que se 

encuentran en mejores condiciones microambientales (luz, 

nutrimentos) pueden me j orar la sobrevivencia, el crecimiento y la 

reproducción del genet (Hartnet y Bazzaz 1985; Raphael y Nobel 

1986; Slade y Hutchings 1987c). Las respuestas de Reinhardtia 

gracilis a la defoliación, a la separación física de los ramets y 

a la aplicación del fertilizante encontradas en este trabajo 

parecen reforzar estas suposiciones. 

De acuerdo con Pitelka y Ashmun (1985) la integración clonal 

podría otorgar ventajas adaptativas al crecimiento y a la 

reproducción en ambientes donde los recursos se distribuyen en 

parches. En el sotobosque de la selva, por ejemplo, el recurso 

lumínico varía tanto espacial como temporalmente (Chazdon y 

Fetcher 1984; Chazdon 1986, 1988). La integración fisiológica 

(Mendoza y Franco 1992) en Reinhardtia gracilis y quizás el 

rizoma de estas palmas permitan a esta especie persistir en 

condiciones tan limitantes de luz, como es el sotobosque de la 

selva (Chazdon 1991). 

Las posibles interpretaciones de los beneficios que el 
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hábito clonal confiere a las plantas, pueden resultar equivocadas 

si solamente se analiza uno de los dos niveles de estructura 

poblacional. Por tal motivo, la confirmación de dichas 

interpretaciones requiere de una profundización en el concimiento 

de la historia natural de los individuos genéticos y fisiológicos 

de las poblaciones de plantas clonales. 

A pesar de que el esfuerzo se duplica si se analizan los dos 

niveles de estructura poblacional en las plantas clonales, el 

conocimiento resultante proporciona información relevante sobre 

el s i gnificado ecológico del h á bito clonal. Desde luego no todas 

las plantas clonales ofrecen la ventaja de ser estudiadas a ambos 

niveles. Reinhardtia gracilis es, como la mayor ía de las palmas, 

un objeto ideal para estudiar la dinámica de poblaciones de 

plantas (Tomlinson 1963; Sarukhán 1978), pero, además, es un 

objeto ideal para tratar de comprender la ecología y la evolución 

de especies clonales. 
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