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RESUMEN

En la selva de Los Tuxtlas, Ver., las didsporas unisemilladas de la palma Astrocaryum
mexicanum Liebm. son intensamente removidas por mamiferos terrestres. En este estudio se
examiné el efecto que tiene el mosaico de regeneracion {claros y bosque cerrado), el arreglo
espacial de las palmas reproductivas (sitios con palmas agrupadas y sitios con palmas aisladas),
la densidad de semilias (en grupos y aisladas) y la hojarasca (semillas cubiertas y descubiertas)
sobre la remoci6n de las didsporas (denominadas de aquf en adelante “semilias”). Se evaluaron
las siguientes hipétesis que estdn relacionadas con fendmenos que favorecen en las semillas la
posibilidad de escapar a la depredacién: i) hipdtesis de "refugios”, que se refiere a la existencia
de sitios donde la probabilidad de escapar a la depredaci6n es mayor que al promedio
poblacional; ii) hipdtesis de "saciacién", la cual sugiere que existe un mimero de “presas”
disponibles que excede la cantidad que puede manejar y consumir un depredador por unidad de
tiempo y iii) hipdtesis de "dispersién", segtin la cual las semillas que se dispersan fuera de los
sitios de alta densidad y/o lejos de la planta madre tienen mayor probabilidad de escapar a la
remocién. Estas hip6tesis se evaluaron a través de diferentes experimentos de campo.

Durante los 150 dfas que duré el experimento principal, se observé una remoci6n total
de 95% de las semillas (N = 1,080). Las semillas que se dispusieron bajo las palmas
reproductivas agrupadas (vecindarios reproductivos) y en bosque cerrado tuvieron la mayor
tasa de remocidn. Aquellas que se dispusieron, ya sea en grupo o aisladas, bajo palmas
reproductivas aisladas (vecindarios no reproductivos) sin importar el hébitat donde se
encuentran, tuvieron la menor tasa de remoci6n.

En relacién con la hipétesis de “refugios”, bajo el supuesto de que las semillas
removidas son depredadas, los claros y la hojarasca pueden considerarse como refugtos para
las semillas de Astrocaryum mexicanum ya que estos factores disminuyeron significativamente
la tasa de remocién. No se encontrd evidencias a favor de la hipétesis de saciacién ya que la
intensidad de remoci6n, aumentd con la densidad de semillas, aunque se observa una
tendencia, Sin embargo, se encontrd que los removedores no son eficaces en eliminar semillas
cuando la disponibilidad de estas es baja ya que a densidades bajas la intensidad de remocién
tendié a ser cero. Esta conducta de remocién dependiente de la densidad determina que algunas
semillas escapen a Ia remocidn y lleguen al estadio de plantulas. Finalmente, Ia “hipdtesis de
dispersién” es apoyada por los resultados de este estudio ya que se encontré que las semillas
aisladas (“dispersadas”) tuvieron mayor probabilidad de escapar a la remocién que las semillas
en grupo (“no dispersadas™). Este efecto, sin embargo, fue mayor cuando las semillas se
encuentran en los claros y dentro de vecindarios de palmas reproductivas.



Por lo tanto la interaccién semilla-granivoro es mediada por un complejo de factores
interactuantes. Entre estos factores, la distribuci6n espacial de las palmas reproductivas, los
hébitats presentes en el mosaico de regeneracion del bosque, la hojarasca y la conducta de
remocién de los granivoros dependiente de la densidad de semillas, son factores importantes en
mediar la interaccién granivoro-semilla, y por lo tanto definir la transicién semilla-pldntula
mportantes en definir la transicién semilla-pldntula en Astrocaryum mexicanum. De todos estos
factores, 1a aparente incapacidad de los removedores para atacar semillas cuando estas ocurren a
densidades bajas fué el factor mds importante. Segtin los resultados obtenidos, la densidad

promedio con cudl un granivoro serfa incapaz de atacar una semilla serfa alrededor de 0.06

semillas m2,



INTRODUCCISN

En los bosques hiimedos tropicales perennifolios (Rzedowski, 1978),
los animales que se alimentan de semillas (i.e. granivoros) juegan un papel
importante en la dindmica de las poblaciones de 4rboles (Janzen 1970). Estos
animales causan altos niveles de mortalidad en las cosechas de semillas, los
cuales Ilegan a ser, en muchos casos, cercanos al 100% (Janzen, 1969- 1982;
Howe et. al., 1985; Forget, 1992). Sin embargo, es frecuente encontrar que
dentro de una poblacién las tasas de granivorfa varfan con la densidad de las
semillas (p.ej. Janzen, 1970; Schupp, 1990). Por otro lado, se ha observado
que en los hébitats formados por la dindmica de regeneracién del bosque
afectan la probabilidad que tienen las semillas de ser atacadas. En algunos de
estos habitats se producen micrositios que funcionan como refugios para las
semillas dado que la probabilidad de ataque disminuye. Asimismo, la
hojarasca que cae del dosel cubriendo las semillas, puede coadyuvar a
disminuir la probabilidad de ataque que sufren las semillas por sus granivoros.

De acuerdo a estas ideas, al parecer la granivoria es un factor que
puede regular el tamaiio de las poblaciones de 4rboles (p.ej. Clark y Clark,
1984; Schupp, 1988) y los hdbitats del mosaico de regeneraci6n, asi como la
hojarasca , pueden ser factores importantes en mantener a salvo de los
granivoros a cierto nivel de semillas producidos por una poblacién de plantas.

El presente estudio es parte de un proyecto general sobre la ecologfa de
poblaciones de la palma Astrocaryum mexicanum Liebm. iniciado por José
Sarukhdn en 1975 (Sarukhén, 1978, 1980). Las didsporas unisemilladas de esta
palma, que se referirdn de aqui en adelante como semillas, poseen
caracteristicas que las vuelven un material muy 1til en el estudio ecol6gico de

la interaccién semilla-granivoro tales como: su gran tamafio (4-5 cm de



didmetro), ficil manipulacién, y la gran cantidad de informacién que se tiene
sobre su biologia (Pifiero y Sarukhén, 1992).

El presente trabajo se enfoca a evaluar el efecto de dos variables que se
han ya detectados como importantes en la interaccién granivoro-semilla, a
saber, la densidad de las semillas y el hdbitat donde ocurre la interaccién. A
diferencia de los demds trabajos sobre el tema, el presente contempla una
tercera variable la cual hasta el momento no se habia considerado. Esta
variable tiene que ver con el arreglo espacial de las semillas producto del
arreglo espacial de las plantas progenitoras. Alrededor de estas evaluaciones,
también se exploran hipétesis sobre factores que favorecen en las semillas la
posibilidad de escapar al ataque por granivoros. A continuacién, a manera de
antecedentes se presenta una sintesis de las ideas y trabajos més importantes

para la presente investigacién.
ANTECEDENTES

La granivoria v la depsidad de semillas

Generalmente, la densidad de semillas que existe en el suelo muestra
una distribucién espacial heterogénea. Tal distribuci6n tiene un gran efecto
sobre la intensidad de remocién por granivoros que sufren las semillas, El
nivel de tal heterogeneidad depende de factores tales como los siguientes:

i) La distribucion espacial de los drboles reproductivos. En una misma
poblacién de drboles reproductivos, cuando los individuos ocurren de manera
agregada, como sucede en la mayorfa de las especies arbéreas tropicales
(Hubbell y Foster, 1983 ), es esperable que la densidad de semillas en el suelo
exhiba una varianza espacial mayor que si estos individuos se encuentran

distribuidos al azar o de manera uniforme.
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it) La variacion inter-individual en el niimero de semillas producido
por cosecha. Considerando un mismo patrén de distribucién de plantas
reproductivas, si esta variacion es amplia (por ejemplo, cuando muchas plantas
producen pocas semillas y unas cuantas muchas semillas), la densidad de
semillas en el suelo tendria un patrén espacial muy heterogéneo. Por el
contrario, si la variacion en fecundidad es pequeiia (por ejemplo, cuando la
mayoria de las plantas producen una cantidad similar de semillas) la densidad
de semillas en el suelo tenderfa a ser espacialmente homogénea. La variacién
en fecundidad, en algunos casos, estd fuertemente determinada por el
ambiente. Por ejemplo, en la palma Astrocaryum mexicanum se ha observado
que los individuos que se encuentran en los claros del bosque producen tres
veces mds frutos que aquellos que se encuentran bajo doseles cerrados (donde
muchas palmas no fructifican). Tal diferencia determina que exista en el suelo
una distribucién heterogénea en la densidad de estas semillas (Pifiero y
Sarukhdn 1982; Sarukhdn et al. 1984).

iii) La sincronia en la fructificacion entre individuos. Si los individuos
de una misma poblacién fructifican y tiran sus semillas en un 4mbito de
tiempo corto, la densidad espacial de semillas en el suelo tenderfa a ser
homogénea. Por el contrario, si la fructificacién es fuertemente asincrénica la
densidad de semillas en el suelo tenderia a ser heterogénea,

iv) La amplitud de dispersidn de las semillas. Si se mantiene fijo el
patrén de distribucion espacial de las plantas progenitoras, entre mayor €s la
amplitud de dispersién de semillas la distribucién distribucién de las mismas al
depositarse en el suelo tenderfa a ser homogénea. Pero si tal amplitud es
reducida, la densidad de semillas en el suelo tenderia a ser heterogénea.

La variacién en uno o varios de estos componentes puede definir el

grado de heterogeneidad de la densidad de semillas en el suelo, el nivel de
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remocién de semillas post-dispersién y, como consecuencia, el patrén de
distribucién espacial de las pldntulas y, a largo plazo, aquel de las plantas
adultas (Janzen, 1970; Connell, 1971; Oyama, 1984).

Remocién de semillas y el mosaico de regeneracién

En las selvas, la caida de drboles y las subsecuentes fases de
regeneracion natural del bosque (Brokaw,1985; Martinez-Ramos, 1985)
generan un mosaico de diversos hdbitats tales como claros, bordes de los
claros, sitios sucesionales y bosque maduro (Denslow, 1987). Dentro de cada
uno de estos hébitats las semillas pueden tener diferentes probabilidades de ser
atacadas por granivoros (Augspurger, 1983, 1984; Webb y Willson, 1985;
Schupp, 1988, 1989; Illescas, 1987).

Lo anterior parece deberse a que estos habitats contrastan tanto en
condiciones fisicas (humedad, temperatura, radiacién), como en la estructura
del paisaje (ramas, troncos y hojarasca sobre el suelo), los cuales pueden
afectar la actividad del granivoro. Por ejemplo, en los claros la cantidad de
ramas y troncos que se encuentran en el suelo es mayor que en el bosque
maduro (Martinez-Ramos, 1985). Se ha propuesto que los claros pueden ser
sitios que protegen a los roedores de sus depredadores, de manera que la
remocidn de semillas sufrida por algunas especies de drboles es
significativamente mayor en los claros que en los hdbitats de bosque cerrado
(Schupp, 1989).

Algunos estudios muestran que el nivel de remocién que sufren las
semillas en diferentes hébitats del mosaico de regeneracién varia de una
especie a otra. El cuadro 2 muestra la variacién inter-especifica encontrada en
la remoci6n de semillas entre diferentes habitats del mosaico de regeneracién

para varios bosques tropicales. Puede notarse que algunas especies sufren
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mayor remocién en los claros que en el bosque maduro, en otras la tendencia
es opuesta y en otras ms la remocidn es igual entre estos hébitats. Un trabajo
ilustrativo sobre este punto es el elaborado por Samper (1992), quien realizé
una serie de estudios sobre la remoci6n de semillas por vertebrados de varias
especies de drboles en un bosque mesdfilo tropical Colombiano, en la regién
denominada "La Planada". El observé que segtin el hébitat (claros, bordes de
claros y sitios maduros), el nivel de granivoria que sufrié cada especie varié
notablemente entre los hébitats sin seguir una tendencia comidn (Cuadro 2).
Los resultados de estos estudios indican que el mosaico de regeneracion
natural del bosque contiene habitats que parecen funcionar como "refugios”
para las semillas, en donde la probabilidad de ser removidas disminuye
notablemente. (Webb et al., 1985; Schupp, 1988 y 1989; Willson et al., 1990).
Por lo tanto, el nivel de depredacién que sufren las semillas de una poblacién
de 4rboles puede ser el resultado de la interaccidn entre los efectos causados

por la densidad de semillas y el mosaico de regeneracién.

Estrategias de “escape” a la granivoria
A diferencia de los animales, las semillas no pueden correr o

esconderse dentro de una madriguefa para escapar de sus depredadores. De
tal forma, se conocen algunas “estrategias” que aparentemente evolucionaron
en las plantas como medios de escapar al ataque de los granivoros.

La intensidad de ataque de un granivoro a las semillas es mediado por
la posici6én que guardan estas respecto a la planta materna y por la densidad
con la que se presentan las semillas al removedor. Segiin Janzen (1970) y
Connell (1971), se pueden plantear dos hipétesis al respecto: i) depredacién
dependiente de la densidad, siendo mayor la intensidad de ataque en semillas

que se encuentran agregadas y ii) depredacién dependiente de la distancia,
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siendo menor la intensidad de ataque a medida que la distancia al progenitor
aumenta. La dispersién que tienen las semillas, por lo tanto, es muy
importante, ya que tiende a disminuir estos dos posibles riesgos de mortalidad
(How et al., 1982). Clark y Clark (1984) revisaron veinticuatro estudios que
evaluaron las hipétesis de Janzen (1970) y Connell (1971). En esa revisién se
encontrd més evidencias en apoyo a las hipétesis que en su contra (Clark y
Clark, 1984).

La produccién masiva y sincrénica de semillas que se observa en
algunas poblaciones de drboles (Silvertown, 1980), se ha interpretado como
una estrategia de evasién a la granivoria. La idea descansa en el hecho de que
los granivoros poseen niveles de "saciacién" que limitan la cantidad de semillas
que pueden manipular y finalmente consumir. Por arriba de este nivel, un
granivoro no puede seguir consumiendo mds semillas, de manera que aumenta
la proporcién de la cosecha de semillas producidas por una planta que escapa a
la remocién (Janzen, 1978). Estas ideas se han asociado con el consecuente
efecto producido por la presencia de afios de méxima fructificacién en las
poblaciones de drboles, conocidos como afios semilleros (“mast seeding years")
(Silveriown, 1980). En dichos afios, comiinmente se observan los niveles
minimos de remoci6n de semillas (Janzen, 1975; Schupp, 1990; Silvertown,
1980).

QOtra posible “estrategia” de evasién a la granivoria se relaciona con
periodos asincrénicos, alternados y no predecibles de fructificacién (Ramirez
y Arrollo, 1987). Esta asincronia reproductiva en los drboles puede ocasionar
que los granivoros no se ajusten a los periodos de produccién de semillas
debido a que la disponibilidad de estas en el suelo se vuelve impredecible. Por

lo tanto, la probabilidad de encuentro con semillas se ve disminuido y el gasto



energético que tienen que realizar los granivoros para encontrarlas se

incrementa (Pifiero y Sarukhan, 1982).

Caida de hojarasc
La probabilidad de sobrevivencia de una semilla depende de la

probabilidad de ser encontrada por sus granivoros, lo cual depende, a su vez,
del tiempo de germinacién, de la densidad de los granivoros y de la conducta
de estos para detectar las semillas (Price et. al., 1986; Molofsky et. al,, 1992),
La posibilidad de encuentro se ve afectada por la hojarasca (Price et. al.,
1986). Con el tiempo, las semillas depositadas en el suelo tienden a ser
cubiertas por la hojarasca que cae del dosel. Se ha mostrado que la hojarasca
disminuye la intensidad de remocién de las semillas. Samper (1993), elaboré
un estudio en el cual observé el efecto de la hojarasca en 1a remocién, de
varias especies de semillas, en una selva Colombiana, Los resultados mostraron
que la mayorfa de las especies de semillas que se encontraban bajo 1a hojarasca
tenfan menor posibilidad de ser removidas que las semillas que no estaban
cubiertas (Samper, 1993).

OBJETIVOS

Con el presente estudio se trata de contribuir al entendimiento de la
dindmica granivoro-semilla en sistemas tropicales. A diferencia de los trabajos
hasta ahora realizados sobre el tema, el presente estudio incorpora el analisis
del efecto producido por la distribucién espacial de la poblacién de plantas
reproductivas sobre la tasa de remocién. Como se menciond anteriormente, tal
distribucién es una fuente importante en la variacién de la densidad de semillas
que se exhibe a los granivoros. También se analizard el efecto de distintos

hébitats, promovida por la dindmica del mosaico de regeneracién, de la
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hojarasca que cae del dosel y de la posible dispersién secundaria de las
semillas, sobre la probabilidad y la tasa de remocién de semillas. Ademds, se
evaluar4 la existencia de una densidad de semillas umbral sobre la cual los
granivoros alcanzan un nivel de saciacién.

Con el empleo de un sistema experimental, se llevé a cabo la evaluacién
de las siguientes hipdtesis relacionadas con factores que permiten a las semillas
aumentar la probabilidad de escapar a la remocién. Taies hipétesis fueron:

i) Hipétesis de "refugio”. Esta hip6tesis, propuesta inicialmente por
Gauss (1954), propone la existencia de sitios donde la probabilidad de
depredacién es significativamente menor al promedio poblacional (Gauss,
1954). En las selvas tropicales, el mosaico de regeneracién natural del bosque
y la hojarasca proporcionan micrositios donde la probabilidad de remocién de
una semilla puede ser menor al promedio poblacional (Schupp, 1988a;
Samper, 1992)

ii) Hipdtesis de "saciacién". Esta hipétesis postula que un nimero de
presas disponibles excede 1a cantidad que puede manejar y consumir un
depredador por unidad de tiempo (Holling, 1965). En el caso de las semillas,
se ha observado que cuando existen densidades altas en el suelo la
probabilidad que tienen las semillas de cscapar a la granivoria es mayor que
cuando se encuentran a bajas densidades (Silvertown, 1980).

i) Hipdtesis de "dispersién”. Las semillas que son dispersadas fuera de
los sitios de alta densidad o de la cercanfa al progenitor, tienen una mayor
probabilidad de escapar a la remocion que aquellas que caen bajo o cerca de la
planta materna (Janzen, 1970; Connell, 1971).

Para abordar el objetivo general y las hipdtesis planteadas, se us6 como

sistema de estudio a las semillas (didsporas) de la palma tropical Astrocaryum



mexicanum y a su gremio de granivoros. Especificamente, los objetivos de este
trabajo son:

i) Documentar la dindmica y el nivel de remoci6n, que sufren las
semillas de la palma Astrocaryum mexicanum en el suelo.

ii) Determinar el efecto que tiene el mosaico de regeneraci6n (claros y
bosque maduro), la densidad de semillas (dispuestas de manera aisladas y en
grupo), la hojarasca, y el arreglo espacial de palmas reproductivas sobre la
tasa de remocién semillas.

iv) Explorar como es la intensidad de remoci6n en funcién de la
disponibilidad de las semillas.

iii) Identificar cuél es el hdbitat (claros o bosque maduro) y la
densidad en el cudl una semilla tiene la mayor probabilidad de escapar a la
granivorfa. '

La Figura 1 muestra un esquema de la estructura conceptual del
trabajo, remarcando los factores que presumiblemente afectan la transicién
demogréfica de una semilla hacia el estadio de plantula en el contexto de Ia
granivorfa. Como ya se ha mencionado anteriormente, los claros aumentan la
produccién de frutos de las palmas. La fecundidad puede permanecer alta, atin
cuando el dosel se ha cerrado, por mas de 10 afios (Martinez-Ramos, et al.,
1988). En el bosque maduro, o en un claro recién abierto donde la
reproduccién ocurrié previamente, la produccién de didsporas en las palmas
es bajo. Por lo tanto, existen claros y sitios maduros con palmas altamente
reproductivas y otros con palmas con una baja productividad de didsporas.
Al separarse las infrutescencias de la palma madre y caer al suelo por
gravedad, el impacto causado por la caida, o bien por efectos de
microtopografia, separa algunas semillas del resto del grupo. Las semillas

pueden quedar aisladas también debido a la dispersién secundaria llevada a
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. SEMILLAS SEMILLAS ~ ————mPLANTULAS
' ™ EN

LA PALMA EL SUELO

SEMILLAS
EN LA

PALMA

Figura 1. Esquema conceptual que indica los factores abordados en el presente estudio como
posibles mediadores de la dindmica de remocién post-dispersién de semillas de La palma
tropical Astrocaryum mexicanum..

l | = Semillas en claros no reproductivos O = Semillas en sitios maduros no

reproductivos
- = Semillas en claros reproductivos o = Semillas en sitios maduros
reproductivos
NR = Vecindarios no reproductivos G = Semillas en grupo {n=25)
R = Vecindarios reprcductivos A = Semillas aisladas
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cabo por algunos mamiferos (Eguiarte et al., 1993). De esta manera se puede
esperar una alta heterogeneidad espacial en la densidad de semillas en el suelo
de los diferentes hdbitats del mosaico de regeneracién (ver Figura 1).
Finalmente, cabe remarcar que dado que una semilla removida no
siempre es depredada, en este trabajo se entenderd por remocién como el
traslado de una semilla efectuada por su granivoro suponiendo que ésta es, en
dltima instancia, es depredada. Sin embargo, puede haber la posibilidad de que
las semilla sean abandonada por el granivoro en un estado viable, es decir, que

sea dispersada secundariamente.
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MATERIALES Y METODOS

Sistema de estudio

Astrocaryum mexicanum Liebm, (Palmae, Arecoidae)

Esta palma, llamada locamente “chocho”, ha sido foco de diversos
estudios ecolégicos en la region de “Los Tuxtlas”, Ver. (Martinez-Ramos et
al., 1988; Mendoza et al., 1987; Pifiero et al., 1977; Sarukhdn, 1978;
Sarukhén, 1980; Sarukhan et al., 1984; Sarukhdn et al., 1985; Pérez-Ishiwara,
1989; Dayer, 1990; Enriquez, 1991). Astrocaryum mexicanum es la especie
arbérea mds abundante en la selva de Los Tuxtlas, con densidades de hasta
1,200 individuos adultos (> 1 m de altura) por hectérea. Se desarrolla en el
sotobosque (< 10 m de altura) y alcanza edades mayores a 130 afios (Pifiero et
al,, 1984).

Durante los meses de mayo a octubre, un individuo puede producir, en
promedio, una infrutescencia bajo condiciones de sombra y hasta cinco dentro
de los claros de 1a selva (Martinez- Ramos et. al., 1988). Cada infrutescencia
(panicula) presenta un nimero aproximado de 23 frutos, que en promedio no
varia significativamente entre afios ni entre sitios (Pifiero y Sarukhén, 1982).
El fruto es una nuez, en la cudl solo hay una sola semilla, Mide entre 3 a4 cm
de largo y aproximadamente 2.5 cm de didmetro. Estas semillas son ricas en
lipidos y estdn densamente cubierta por espinas. Una vez que caen al suelo, las
semillas tardan entre 4 a 8 meses en germinar (Figura 2),

Las palmas que fructifican se encuentran distribuidas espacialmente de manera
agregada (Pifiero y Sarukhdn, 1984; Enriquez, 1991). Tal agregacién parece
reflejar la heterogeneidad luminica que afecta la actividad reproductiva de la

palma Astrocaryum mexicanum (Sarukhén et, al., 1984). En los claros
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grandes, existe una mayor densidad de palmas reproductivas que en los sitios
“cerrados” de la selva (Martinez-Ramos et. al., 1988). En los sitios maduros,
sin embargo, las palmas reproductivas se encuentran también agregadas,
presumiblemente porque existen pequefios claros que estimulan la
fructificacién de unos cuantas palmas. En los sitios maduros de la selva es
posible detectar agrupaciones de tres a cinco palmas reproductivas y algunas
otras aisladas, rodeadas por palmas no reproductivas (Figura 3). Se ha
observado que la poblaci6n de esta palma presenta una asincronia en el
momento de la reproduccién dentro y entre afios (Pifiero y Sarukhdn, 1982;
Martinez-Ramos et. al., 1988). La agregacidn de los individuos reproductivos,
la asincronia en la produccién de frutos y su dispersion por gravedad, dan
como resultado, densidades de semillas notablemente heterogéneas a nivel del
suelo. En este sentido, pueden reconocerse vecindarios de palmas
reproductivas donde la densidad de semillas es alta, y vecindarios de palmas no

reproductivas, donde la densidad de semillas es baja (Figura 3).

MES En Fe Ma Ab Ma Ju Ju Ag Se Oc No Di En

Floracién F

Germinacién .
Fructificacién . \

Figura 2. Tendencias fenoldgicas de la poblacién de Astracaryunt mexicanum en Los “Tuxtlas
Veracruz”. Segiin M. Martinez-Ramos {datos no publicados). Las tres barras corresponden a
los meses en los cuales 1a poblacién de A mexicanum se encuentra en floracién, fructificacién
y las semillas germinando. Los cuadros negros dentro de las barras corresponden al pico en €l
cual se observa un mayor niimero de individuos fructificando, floreciendo o las semillas se
encuentran germinando.
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Figura 2. Distribucién espacial de individuos reproductivos y no reproductivos de la palma
Astrocaryum mexicanum, en 2500 m2 en Los Tuxttlas Veracruz, par el afio de 1990.Los nimeos
indican las infrutescencias producidas por cada individuo ese afio, 0= individuos no reproductivos

1,2,3,4 y 5 = individuos reproductivos, (Datos de A. Enriquez, no publicados)
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Remocién de semillas en Astrocaryum mexicanum

Las semillas de Astrocaryum mexicanum sufren una fuerte remocién
tanto antes como después de su dispersién. Se ha reportado que la ardilla
arboricola Sciurus aureogaster remueve cerca del 50% de las semillas
producidas por una palma antes de que estas caigan al suelo (Sarukhan , 1978).
También se ha observado que los frutos son atacados por la larva de dipteros
(Tephritidae) que emergen un mes después de que se han desarrollado las
semillas (Andrade, 1989).

La remocién que sufren las semillas de Astrocaryum mexicanum en el
suelo es llevada a cabo por diferentes roedores: los ratones Heteromys
desmarestianus 'y Peromyscus mexicanum , €l serete (Dasyprocta puntaca ), el
tepescuintle (Aguti paca ) y la ardilla (Sciurus depeii ), entre otros (Coates-
Estrada y Estrada, 1986; Martinez-Gallardo, 1988, 1994, Eguiarte et. al.,
1990). La remocién total por cosecha de semillas provocada por estos
mamiferos es mayor al 90% (Sarukhdn, 1976). También se ha notado que
algunos de estos animales funcionan como vectores de dispersién secundaria de
las sernillas (Martinez-Gallardo, 1988; Eguiarte et. al., 1993).

Estudios preliminares han notado que la remocién de semillas de
Astrocaryum mexicanum es mayor bajo sitios maduros de la selva que en los
claros producidos por la cafda de drboles (Martinez-Ramos et al., 1988;
Martinez-Gallardo, 1988). Esta diferencia, notable unos dias después de que

caen las semillas, se ateniia a medida que pasa el tiempo.
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Sitio de estudio.

El presente trabajo se llevé a cabo en la Estacién de Biologia Tropical
Los Tuxtlas (Instituto de Biologfa, UNAM), ubicada al sureste del estado de
Veracruz (95°y 04' y 95° 09' de longitud oeste y los 18° 34' y 18° 36' de
latitud norte). Esta reserva de 700 ha de selva alta perennifolia (sensu Miranda
y Herndndez-X, 1963) cubre un dmbito altitudinal que va de 150 a 530 msnm
(Lot-Helgueras, 1976). El clima es célido-himedo, con un promedio de
precipitacién anual de 4,725 mm y una temperatura media anual de 23.70 °C.
En otros trabajos se pueden encontrar detalles sobre el clima (Soto, 1976),
suelos (Bongers et al., 1988), vegetacién (Ibarra-Manriquez y Sinaca, 1987),
estructura de la selva (Bongers et al., 1988) y ecologia general (Gomez-Pompa
y Del Amo, 1985).

La selva en la Estacién posee una dindmica importante de formacién
de claros por la cafda de drboles. La tasa de ocurrencia de aperturas del dosel
varia desde un claro < 100 m? ha afio-! hasta uno mayor a 500 m2 ha 15 afios-!
(Martinez-Ramos et al. 1988). Por unidad de superficie, el mosaico de
regeneracién natural de la selva en Los Tuxtlas se conforma,
proporcionalmente, de 0.02 en fase de claros (< 1 aiio desde la caida de los
4rboles), 0.34 en fase de construccién (1 a 35 afios) y 0.65 en fase de madurez
(>35 afios) (Martinez-Ramos et al., 1988).

Sistema experimental principal
Se colect6 un total de 2, 520 didsporas de la palma A&trocaryum
mexicanum.. Por una prueba de flotaci6n en agua, se separaron las semillas
viables (que no flotan) de las semillas inviables (que flotan). Esta prueba se
verificd, abriendo algunas semillas al azar, para luego observar la condicién

en la que se encontraba el embrién. Los resultados mostraron que el 99% de
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las didsporas que flotaban se encontraban huecas, con el embrién muerto o
podrido, mientras que las que no flotaban presentaron un embrién
aparentemente sano.

Se hizo una mezcla al azar de todas las semillas (vanas y buenas) y se
formaron grupos de 25 semillas, simulando la densidad que se puede
encontrar en el suelo. Estos grupos tuvieron una proporcion de semillas vanas
que varié entre 0 % a 31 %, que representé el 4mbito de semillas inviables que
se pueden encontrar por infrutescencia (J. Rodriguez, observaciones
personales). Se marcaron con un pequefio punto negro de pintura indeleble a
las semillas vanas y a las sanas se les marcé con dos puntos negros.

Se eligieron tres sitios en la selva que presentaron claros en el dosel,
con tamaiios mayores a 200 m2 y con dos o menos afios de haberse abierto por
la caida de 4rboles completos. Estos claros estuvieron rodeados por vegetacién
madura. Dentro de cada sitio, se instalé el sistema experimental, pareando un
claro y un sitio maduro (sitios con dosel cerrado 10-15 m distanciados de los
bordes de los claros). Asi, los ambientes "claro” y "maduro” quedaron
contiguos asegurando la mayor semejanza en otras variables no controladas,
como por ejemplo la comunidad de granivoros.

El sistema experimental incluyé tres variables:

1) Hdbitats del mosaico de regeneracién; dividido en: i) claros del dosel
formados por la cafda de 4rboles, definidos aqui como "claro” (C) y ii) sitios
con el dosel cerrado, definidos como sitios "maduros”"(M).

2) Arreglo espacial de palmas reproductivas; incluyé dos variantes: 1)
"vecindario de palmas reproductivas” (VR), formado por un grupo
experimental de 25 semillas bajo la copa de una palma adulta central, rodeada
de otras cuatro palmas (periféricas), cada una con un grupo de 20 semillas

dispuesto en su base y ii) "vecindario de palmas no reproductiva" (VNR),
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formado por un grupo experimental de 25 semillas bajo la copa de una palma
adulta central, rodeada de otras cuatro palmas adultas sin semillas. En ambos
casos, previamente al establecimiento del experimento, se eliminé de cada
vecindario todas las semillas que se encontraban en el suelo y en las palmas.

3) Densidad de semillas; incluy6 dos niveles: i) semillas en grupo, cada
grupo constituido por 25 semillas (G) y ii) semillas aisladas (A), las cuales
fueron dispuestas al azar dentro de cada vecindario (Figura 4).

En total, se usaron 900 semillas en los grupos diépuestos bajo las
palmas centrales, 180 se establecieron de manera aislada y 1, 440 se
colocaron en los grupos dispuestos bajo las palmas periféricas que
constituyeron los vecindarios reproductivos.

Dentro de cada ambiente, se ubicaron tres réplicas de cada tipo de
vecindario, y dentro de cada vecindario se colocaron las semillas en grupo
(25) y las § aisladas. De esta manera se tuvieron tres replicas de cada ambiente
(tres claros y tres maduros), 18 de cada tipo de vecindario y 36 de cada
densidad (Figura 4).

El experimento se monté el 1 de octubre de 1989, fecha que coincidi6
con el pico caida de semillas de Astrocaryum mexicanum en Los Tuxtlas
(Figura 2). A partir de csta fecha, se hicieron seis conteos de las semillas
remanentes, los tres primeros cada quince dias y los tres tltimos cada mes. El

ditimo censo culming el primero de abril de 1990.

Experimento de hojarasca

En octubre de 1990 se seleccionaron cuatro sitios en la selva. Dos se
encontraban en claros y dos en sitios maduros. Cada sitio tenfa ocho palmas de
Astrocaryum mexicanum elegidas al azar, las cuales se marcaron con un

pequeiio listén de plastico para su ficil reconocimiento. Bajo la copa de cada
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Figura 4. Disefio experimental principal usado en el estudio dela
remocion de semillas de Astrocaryum mexicanum en Los Tuxtlas,
Veracruz. Las siglas PC indican las palmas centrales, rodeadas por
cuatro palmas periféricas.
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palma, se colocd un grupo de 20 semillas "sanas" (segin la prueba de
flotacién). Las semillas de cuatro palmas elegidas al azar en cada sitios se
cubrieron con hojarasca y las de las otras cuatro se dejaron expuestas sin
hojarasca. En total se usaron 720 semillas. El registro de las semillas se realizé
diariamente a lo largo de una semana. En cada registro se contaban las semillas
remanentes y se colocaba de nuevo el nimero de semillas que fueron
removidas. De esta forma se mantenia un nimero constante de 20 semillas
cada dia. El mismo experimento se repiti en los siguientes dos meses. Para
cada mes se ocuparon diferentes sitios ya que asf se podria evitar una conducta

de aprendizaje del depredador hacia los sitios.

Andlisis de los datos y prueba de hipétesis

Dindmica general de la remocién de semillas
Para analizar la dindmica de remocidn general, se estimé a cada

intervalo de tiempo (cada 15 dias, el primer mes y posteriormente cada mes
hasta cumplir 150 dfas), la proporcién de semillas remanentes de la densidad
inicial de semillas. La tasa promedio de remocidn se estimé mediante un
modelo exponencial que relaciona al nimero de semillas remanentes como
funcién del tiempo. El modelo empleado fue:

SNR¢= e(ad.t + ct),

Donde SNR; es el nimero de semillas remanentes a lo largo del
tiempo, e es la base de los logaritmos naturales, a es el coeficiente de la
pendiente promedio de la curva de sobrevivencia, d es la tasa promedio de
remocién de semillas, ¢ es un factor de correccién de d, y t2, es el tiempo al
cuadrado. Si ¢ > 0, la tasa de remocién que sufren las semillas al inicio es

mayor que la tasa de remocién promedio, es decir, la tasa de remocién de
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semillas tiende a disminuir a medida que el tiempo transcurre. La curva de
remocién resultante al graficar el logaritmo natural de SNR¢ versus el tiempo
es de tipo céncava. Si ¢ < 0, entonces la tasa de remocién se incrementa con el
tiempo, el modelo describe una curva de remocién convexa. Finalmente, si ¢
= 0, la tasa de remocidn es constante (igual a d), entonces la curva de
remocion es lineal (ver detalles en Valiente-Banuet, 1991),

La bondad de ajuste del modelo y la significancia estadistica de los
valores estimados para d y ¢ se evalu6 a través del paquete estadistico GLIM
(Headly, 1988). El ajuste del modelo se llevo a cabo a través de un andlisis de
devianza que consideré un error tipo poisson y una funcién de unién tipo

logaritmico.

Efecto de cada variable y su interaccién sobre la

tasa de remocidn de semillas

Para evaluar el efecto aislado de cada variable independiente (hébitat,
tipo de vecindario y densidad) sobre la tasa de remoci6n de semillas se usé un
modelo exponencial semejante al descrito en la seccién anterior. El modelo se
ajusté a través del paquete GLIM y el efecto de cada variable independiente (o
factor) sobre la tasa de remoci6n se evalué a través de la devianza explicada
por la interacci6n entre el factor tiempo y la variable en cuestién. De igual
manera, los efectos de la interaccién entre las variables sobre Ia tasa de
remocién se evaluaron a través de un modelo exponencial que consideré la
interaccién entre el factor tiempo y las variables independientes. Cuando la
variable dependiente es discreta, como en el presente caso (es decir, el nimero
de semillas remanentes), la devianza explicada por estos modelos equivalente a
un valor aproximado de X2 con IT {-1 grados de libertad, donde f es el

niimero de niveles incluidos en cada variable independiente (Headly 1988), en
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este caso dos para tipo de vecindario, dos para el hébitat y dos para la
densidad.

La bondad de ajuste del modelo y la significancia estadistica de los
valores estimados para los coeficientes se evalud a través del paquete
estadistico GLIM (Headly 1988). Las pruebas de hipétesis correspondientes a
los tratamientos y a las interacciones, se evaluaron bajo un nivel de
significancia menor a 5%. El ajuste del modelo se hizo a través de un andlisis
de devianza que considerd un error tipo poisson y una funcién de unién tipo
logaritmico (Headly, 1988).

Antes de desarrollar los modelos se evalud si existian efectos de bloque
atribuibles a los tres sitios usados como replicas de los ambientes claro y sitio
maduro. Con un modelo similar al anterior, se comprob6 que no existia este
efecto. Por lo tanto, se sumaron las grupos de semillas de los tres sitios
pertenecientes a cada tratamiento. De esta manera, el nimero de semillas
iniciales introducidos al modelo para cada tratamiento fue de 225, en €} caso

de las semillas centrales, y de 45, para el caso de las semillas aisladas.

Efecto de la hojarasca en la remocién de semiilas
Para evaluar el efecto de la hojarasca en la remocidn de semillas, entre
hébitats diferentes (claro y bosque maduro) se recurrié a una prueba de X2,
para probar la hipétesis nula de que 1a remocion de semillas es independiente
de la presencia de hojarasca sobre las mismas y de 1a interaccién entre la

hojarasca y los hébitats,

Remocién de semillas en funcién de la densidad
Para describir como es afectada la sobrevivencia de las semilla en

funci6n de su disponibilidad, se relaciond la cantidad de semillas removidas
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(CSR) por unidad de tiempo, como funcién de la cantidad de semillas
inicialmente ofrecida (CSI). Se contabilizd el mimero de semillas presentes en
cada uno de los montones de semillas inicialmente colocados a cada intervalo
de tiempo, el cudl dio el porcentaje de remocién (PR). De esta forma se
obtuvo la tasa de remocidn diaria sufrida por las semillas a través de Ia
siguiente relacién TRD = 1-[(1-PR)1/T].

Probabilidad de permanencia v densidad de las semillas a los 150 dias

El efecto de cada una de las tres variables independientes analizadas
sobre la probabilidad de las semillas de no ser removida después de 150 dias,
se evalud a través de un modelo lineal generalizado que considerd un error
tipo binomial y una funcién de unién logistico. El modelo empleado tiene la
siguiente expresién (Headly, 1988):

PP =el+H+V+D/(1-e1+H+V+D)

Donde PP es la probabilidad de permanencia, e es la base de los
logaritmos naturales, y H, V y D son coeficientes que definen los efectos del
hébitat, el tipo de vecindario y de la densidad sobre PP,

Finalmente, se obtuvo la densidad de semillas remanentes después de
150 dias en cada uno de los tratamientos que considerd el experimento
principal. Con este propdsito, se obtuvo el 4rea promedio que cubrfa cada
vecindarios (25 m?) y la densidad se calculd dividiendo el nimero de semillas

remanentes al término del experimento entre tal drea.
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RESULTADOS Y DISCUSIéN

Dindmica global de la remocién de semillas

Porcentaje de remocidn_total

Al término de los 150 dias que dur6 el presente estudio, el 95% de la
densidad total de semillas, fue removida. Este resultado es consistente con los
resultados obtenidos por otros estudios que han evaluado el nivel de remocién
de semillas que sufre la palma Astrocaryum mexicanum en la selva de Los
Tuxtlas. Los valores de remoci6n post-dispersién reportados varfan entre 90%
y 95% (Sarukhdn 1978, 1988; Piiiero et al., 1984; Martinez-Ramos et al.,
1988). Dado que estos valores se obtuvieron en diferentes afios, la elevada
remocién que sufren las semillas de la palma A. mexicanum en el suelo es
consistentemente alta a lo largo del tiempo.

Para otras especies arbéreas de selvas hiimedas, se han encontrado
valores de remocién de semillas por mamiferos terrestres que oscilan entre 0 y
100%. El Cuadro 1 concentra valores porcentuales de remoci6n de semillas de
drboles por mamiferos, obtenidos por varios autores en varios bosques
tropicales perennifolios. De acuerdo con estos datos, y tomando las reservas
necesarias al comparar informacién proveniente de estudios que han usado
diferentes metodologfas y criterios para evaluar la remocién de semillas,
Astrocaryum mexicanum se encuentra entre las especies que experimentan
mayor porcentaje de remocién de semillas post-dispersién. Puede notarse
también que un mismo porcentaje de remocidn ocurre en especies cuyas
semillas permanecen diferentes tiempos expuestos a los removedores y que a
un mismo intervalo de tiempo pueden ocurrir diferentes porcentajes de

remocién (Cuadro 1).
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Suponiendo que existe una reduccién exponencial de las semillas que no
son removidas con el tiempo, es posible estimar la tasa promedio de remocién
diaria (TRD), usando la infromacién contenida en el Cuadro 1, a través de la
relacién TRD = 1-[(1-PR)!/T, Esta tasa promedio es comparable directamente
entre especies. Sin embargo, la comparacién debe tomarse con reservas dado
que existen muchos factores (como por ejemplo el hébitat o la densidad de
semillas) no controlados que pueden afectar el valor de esta tasa atin dentro de
una especie. Como puede observarse en la Figura 5, la mayorfa de las especies
experimentaron 60% 6 més de remoci6n, pero la tasa de remocién difiri6
notablemente entre ellas. Dentro de esta relacién A. mexicanum presenta una
tasa de remocién diaria relativamente baja pero una remocién global alta.

Posiblemente, la tasa de remocién se relaciona con el tiempo que
permanecen las semillas expuestas a los depredadores antes de germinar. Se ha
notado que las especies que tienen tiempos de germinaci6n largos sufren tasas
de remoci6n relativamente bajas, en comparacién con aquellas que tienden a
germinar en tiempos cortos (Samper, 1992). Las semillas de Astrocaryum
mexicanum tienen un periodo relativamente largo de germinaci6n la cual
puede extenderse hasta los ocho meses (Pifiero et al. 1984). Sin embargo, las
tasas de remoci6n disminuyen notablemente a través del tiempo. Existen otras
explicaciones al porque la tasa de remocién es en promedio baja como se verd
més adelante.

El alto nivel de remocién que sufren las semillas de Astrocaryum
mexicanum refleja en parte la preferencia que tienen los granivoros hacia
estas semillas. En pruebas experimentales de selectividad, las semillas de A.

mexicanum resultaron estar entre las de mayor preferencia por los ratones
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Cuadro 1. Valores porcentuales de remocion de semillas (PR) en el suelo por mamfferos en
varias especies arbdreas de bosques himedos tropicales. TD es el tiempo total durante el cual se
observé la remocién. En paréntesis se muestra el tamafio de muestra (nimero de semillas)
utilizado en cada estudio (PR).

Especie Localidad PR (%) ™ Fuente

Virola nobilis Panamd 61 (50) 168 Forget y Milleron (1991)
Virola nobilis Panamd 41 (1,408) 168 Howe etal. (1985)
Scheelea rostrata Panam4 63 (11,428) ? Bradford y Smith (1977)
Enteroiobium cyclocarpum Costa Rica 98 (872) 46 Janzen (1982)

Dipterix panamensis Panami 9399 (320) 28 Forget (1993)

Dipterix sp. Panamd 36-98(7) 7 De Stevens and Putz (1984)
Gustavia superba Panam4 8597 (1) ? Sork (1967)

Gustavia superba Panamé 85 (400) 28 Forget (1992)

Faramea occidentalis Panamé 70(576) 28 Schupp (1988a,b)
Welfia georgii Costa Rica 80 (65) 35 Schupp y Frost (1989)
Astrocaryum macrocalyx  Pert 95 (300) 365 Terborgh et al. (1993)
Bertholletia excelsa Peni 99 (128) 365 "

Calatola venezolana Perd 99 (24) 65 "

Dipetix micrantha Peni 87 (72) 365 "

Hymeneae courbaril Peni 75 (64) 365 "

Casearia sp. Colombia 66 (720) 20 Samper (1992)
Cyphomandra sp. Colombia 94 (450) 11 B

Faramea affinis Colombia 75 (S00) 13 v

Geissanthus sp, ' Colombia 97 (1,800 30 "

Geonoma weberbauerii  Colombia 77 (1,200) 22 "

Guatteria sp. Colombia 53 (1,200) 17 "

Hevetia sp. Colombia 71 (360) 12 "

Inga sp. Colombia 95 (1,500) 24 "

Myrcia sp. Colombia 9 (720) 28 "
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Continuacién........

Especie Localidad PR (%) TD Fuente

Nectandra sp. Colombia 100 (1,200) 2 N

Prestoea purpurea Colombia 31 (1,800) 12 "

Sapium sp. Colombia 83 (1,200) 24 "

Cymbapetalum baillonii México 63 (900) 5 Martinez-Gallardo (1988)
Brosimum alicastrum Meéxico 76 (500) 5 "

Nectandra ambigens México 70 (900) 5 "

Omphalea oleifera Meéxico 0 (500) 5 "

Nectandra ambigens México 90 (100) 112 Estrada y Coates-Estrada (1986)
Pseudolmedia oxyphyllaria México 82 (1,000) 81 Rodrfguez et al, (1993)
Brosimum alicastrum México 17(18) 7 Estrada y Coates-Estrada (1986)
Pseudolmedia oxyphyllaria México 54(57) ? "

Poulsenia armata México 53(TH ? "

Diailum guianense México 100 (15) ? "

Dussia mexicana México 100 (10) ? "

Cordia stellifera México 55 (40) ? "

Spondias mombin México 10(10) ? "

Rollinia jimenezii México 76 (29) ? "

Chamaedorea tepejilote  México 60 (732) 60 Oyama (1991)

Trichillia martiana México 70 (500) 14 Dirzo (1987)

Astrocaryum mexicanum México 90 (1,800) ? Sarukh4n {(1980)
Astrocaryum mexicanum México 97" ? Dirzo (1987)

Astrocaryum mexicanum México 80 (518) 30 Martfnez-Ramos et al. {(1988)
Astrocaryum mexicanum México 60 (500) 5 Marifnez-Gallardo (1988)
Astrocaryum mexicanum México 95 (1,400) 150 este trabajo
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Heteromys desmarestianus 'y Perumyscus mexicanus , los granfvoros
mamiferos mds abundantes en Los Tuxtlas (Martinez-Gallardo, 1988; Sanchez-
Cordero y Martinez-Gallardo, Ms).

Posiblemente, tal preferencia se deba principalmente a que las semillas
de la palma son ricas en lipidos, y proporcionan un rendimiento positivo para
tales granivoros (Martfnez-Gallardo, 1988). Por otro lado, se ha observado
que cuando las semillas estdn disponibles en el suelo, la actividad reproductiva
en Heteromys desmarestianus empieza, Aparentemente por eso, el recurso
alimenticio aportado por las semillas de la palma puede ser importante para el
gasto reproductivo de los ratones (Sdnchez-Cordero, 1993; Sanchéz-Cordero y
Fleming, 1993).

Dindmica de remocién de semillas

La curva que describe el cambio del niimero de semillas sobrevivientes
de 1a remocidn a través del tiempo fue del tipo exponencial negativo (Figura
6a). La tasa de remocién promedio por dia, estimada por el modelo ajustado,
fue de (-0.06 semilla dfa'l). Este modelo present6 un término cuadrético
positivo (0.00026 ), que fue estadisticamente significativo ( X2= 223;
P<0.001), lo que indica que la tasa de remocién de semillas fue més intensa al
principio del experimento que al final. De hecho, después de los 60 dfas la tasa
de remoci6n fue cercana a cero (Figura 6a). Asi, la intensidad de remocién
(ky) fue méxima durante los primeros 15 dfas (Figura 6b), ya que el valor de
este indice se redujo a menos de la mitad y se mantuvo constante después de los
60 dias.

Dado que al inicio del experimento la densidad de semillas fue alta y
esta decrecié con el tiempo (al no existir una fuente adicional de semillas en los
sitios experimentales), el cambio temporal de la tasa de remocién de semillas
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parece obedecer a un efecto dependiente de la densidad. Tal efecto puede
deberse, a que los granivoros seleccionan sitios con densidades elevadas de
semillas (Janzen, 1970; Price et al., 1986). Esto puede estar relacionado con el
hecho de que los granivoros sufren gastos de energia en la biisqueda y el
manejo de las semillas. Los gastos son bajos en sitios de alta disponibilidad de
semillas comparado con aquel realizando en sitios donde tal disponibilidad es
baja (Price et al., 1986).

Las ideas anteriores son reforzadas por la relacién positiva encontrada
entre la proporcién de semillas removidas diariamente y el nimero de semillas
(Figura 7). Esta relacién refleja, para el 4mbito de densidades de semillas
estudiado, que la remocién de semillas podria ser un proceso de mortalidad
- dependiente de la densidad que opera sobre la poblacién de Astrocaryum
mexicanum.. La funcién estadfstica que mejor se ajusta a esta relacién es
asintética (Figura 7), lo que significa que a partir de cierta densidad, que en el
caso estudiado fue alrededor de 25, la proporcion de semillas removidas al dia
permanece constante. Aparentemente, este resultado refleja también la
densidad de semillas (agrupadas) a la cual la remocién llega a su maxima
intensidad. La cantidad de semillas que caen al suelo bajo las plantas
progenitoras es alrededor de veinte (Sarukhdn 1978). Por lo tanto, no
sabemos si esta densidad observada asegura que algunas semillas escapen a la
depredaci6n.

Patrones similares, donde la tasa de remocién decrece con el tiempo, se
han encontrado para otras especies arbéreas tropicales como en Welfia georgii
en Finca La Selva, Costa Rica (Schupp 1989), en Guatteria sp . (Annonaceae) y
en Sapium sp. (Euphorbiaceae) en La Planada, Colombia (Samper 1992). Las
semillas de todas estas especies son atacadas por mamiferos terrestres. Sin
embargo, se han observado otros patrones en los que la tasa de remocién
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permanece constante a través del tiempo e inclusive en algunos casos la tasa
aumenta con el tiempo (Samper 1992), Las causas a esta variedad de patrones

de remocién de semillas son todavia inciertas,

Semillas vanas y buenas

La posibilidad de seguir individualmente las semillas de distinta calidad
(vanas vs sanas) permiti6 hacer un trabajo adicional sobre la remocién de las
semillas. Como puede observarse en la Figura 8, la proporcién de semillas
vanas aumentd significativamente entre las semillas remanentes después de los
primeros 15 dfas. Este aumento coincidié con la disminucién en la tasa de
remocidn. Este resultado sugiere que a altas disponibilidades de semillas, los
granivoros seleccionan semillas sanas, pero a bajas densidades los granivoros
remueven semillas de manera no selectiva. De esa forma, la probabilidad que
tienen las semillas sanas de escapar a la remocién puede aumentar si estas se

encuentran rodeadas de semillas vanas.

Efecto de la hojarasca sobre la remoci6n de semillas
Otro posible factor involucrado en la reduccién en las tasas de

remocién de semillas a través el tiempo es la hojarasca. Dado que con el
tiempo se acumula hojarasca sobre las semillas remanentes, existe la
posibilidad de que estas escapen a la deteccién de los granivoros por tal
barrera fisica y posiblemente quimica (Price y Jenkins, 1986). En el
experimento que se realiz6 para evaluar el efecto de la hojarasca sobre la
remocién de las semillas se encontr$ apoyo a esta idea (Figura 9). Aquellas
semillas que fueron cubiertas con hojarasca sufrieron menor remocién que
aquellas que se dejaron expuestas (X2= 6.59; P< 0.025). Se ha planteado que

los roedores dependen en gran medida del sentido del olfato para detectar las
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semillas. Estando las semillas cubiertas por la hojarasca, el olor que éstas
desprenden se ve disminuido o bien eliminado por las hojas en descomposicién
(Price y Jenkins, 1986). Resultados semejantes se han encontrado con semillas
de otras especies arbéreas tropicales (Molofky y Augspurger 1992, Samper
1992).

Efecto de la densidad, el vecindario de palmas reproductivas
y no reproductivas y el ambiente sobre la tasa de remocidn.

Efecto de 1a densidad de semillag
Al comparar solamente las curvas de sobrevivencia entre
semillas en grupo y aisladas, no se encontré un efecto significativo (X2 =3.46,
P > 0.05) de la densidad sobre la tasa de remocién al termino del experimento
(Figura 10 ).

Segiin el modelo ajustado por el GLIM, el tratamiento de densidad
explic6 s6lo el 0.15 % de la desvianza total. Las semillas que se dispusieron en
grupo, tendieron sin embargo a sufrir una tasa de remocién mayor (-0.062
semillas dia-!) que las semillas que se dispusieron aisladas fuera de la copa de
las palmas adultas (-0.048 semillas dfa™!), Al igual que ocurri6 con la dinimica
de remocién global, el efecto de la densidad fue notablemente mayor en los
primeros 30 dfas del experimento, mientras que al final del mismo este efecto
se vié disminuido (Figura 10). Asf, el término cuadrético de la curva fue \'
significativo (X2 = 4.05, P < 0.05) de manera que la remocién inicial fue
mayor (t = 2.0, gl. = 1, P <0.05) en las semillas en grupo (0.00027 semillas
dfa-2) que en las aisladas (0.00019 semillas da-2).

La probabilidad de permanencia de las semillas después de 150 dfas,
sin embargé, fue estadisticamente mayor en las semillas aisladas (0.10) que en

las agrupadas (0.016) cuando se agruparon todos los vecindarios y los hébitats
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Figura 10. Decaimiento de Ia poblacion de semillas de Astrocaryum mexicanum , como
resultado de la granivoria, cuando las semillas se encontraron en grupos (25 semillas
por grupo) y de manera aislada,
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(X2.=31.5; P < 0.01). Por lo tanto, este resultado apoya la hipdtesis de escape
(Janzen, 1970) en donde la probabilidad de escapar a la remocién aumenta con
la distancia al progenitor y disminuye con la densidad. En A. mexicanum , a
diferencia de muchas especies arbéreas, no forma una sombra de semillas que
se adelgaza en densidad a medida que aumenta la distancia al 4rbol progenitor
como producto de una dispersi6n primaria. En el caso de las palmas, las
semillas caen por gravedad en conglomerados y la dispersién secundaria es
principalmente una de las formas en la que las semillas salen de este
conglomerado, y de la vecindad inmediata a la planta materna. Sin embargo,
también cabe la posibilidad de que las semillas salgan del conglomerado
simplemente por rodamiento debido al efecto de la microtopografia del suelo.
Es importante notar que el alejamiento de las semillas respecto a la planta
materna que se simuld, no fue mayor a 3 m, ya que en promedio se a
observado que es esta la distancia maxima en la dispersién secundaria
(Eguiarte et. al., 1994).
Efecto del hébitat

Como se mencioné anteriormente, la heterogeneidad ambiental
producida por la dindmica de regeneraci6n natural, es un factor importante
que puede modificar la intensidad de remocién que sufren las semillas por
parte de granivoros. El andlisis de GLIM mostr6 una interaccién significativa
entre el factor tiempo y el habitat (X2 = 3.67; P <0.10). De esta manera, la
tasa de remocién de semillas en los sitios maduros (- 0.070 semilla dfa-1), fue
significativamente mayor (t = 2.69; g.l. = 1; P < 0.05) que aquella encontrada
en los claros (-0.058 semilla dia-1).

El efecto del hébitat sobre la tasa de remocién de semillas de
Astrocaryum mexicanum fue inicialmente muy fuerte pero disminuy6 hasta

précticamente desaparecer con el tiempo (Figura 11a). Asf, la tasa inicial de
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remocién, sugerida por el término cuadratico del modelo ajustado, mostr6
tener un efecto significativo més fuerte con el habitat (X2 = 4.84, P < 0.05).
De esta manera, la tasa de remoci6n inicial fue significativamente mayor (t =
2.19; g.1. = 1; P < 0.05) en los sitios maduros (0.00035 semilla dia-2) que en
los claros (0.00028 semilla dia2). Cuando se analizé la remoci6n de semillas
entre hébitats, considerando solamente las semillas de las palmas periféricas
que constitufan las vecindarios reproductivos, se encontré una diferencia
significativa entre los hébitats (X2 = 78; P< 0.001), la cual permanecié a través
de todo el tiempo que duro el experimento (Figura 11b). La tasa de remocién
de las semillas que se encuentran en los claros (-0.053 semillas dia’l ) fué
significativamente menor que en las semillas dispuestas en el bosque maduro
(0.085 semillas dia’l ). Sin embargo, cuando se evalu6 la probabilidad de
permanencia de las semillas después de 150 dias no se encontraron diferencias
significativas entre los habitats (X2 =2.65; P > 0.01). No obstante, existié una
mayor probabilidad de escapar a la remocién en las semillas que se
encontraron en los claros (0.027) que en los sitios maduros (0.017).

Webb y Willson (1985) encontraron en las semillas de Prunus sp, una
baja remocién en claros comparado con sitios cerrados en un bosque templado
de Estados Unidos. Sin embargo, estos resultados contrastan con otros, donde
la remocién mas intensa de semillas se observa en claros (p. ej. Schupp y
Frost, 1989 y Schupp, 1988). También existen estudios que muestran que la
remocién entre hdbitats varia de una especie a otra (Cuadro 2). Quiz4 lo dnico
que es claro hasta ahora es que para varias especies la heterogeneidad
ambiental creada por la formacién de claros, afecta el nivel de remocién que
sufren las semillas.

Una posible explicacion al por qué la tasa de remocién de semillas
observada en los claros fue menor que en los sitios cerrados, es que en los
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Cuadro 2. Resultados de la evaluacién del efecto que tiene el tipo de hébitat sobre la remocién
de semillas de diferentes especies de plantas. Las especies seguidas por (b} son herbéceas, por
(Ar) especies arbustivas y el resto son arbdreas de bosques hiimedos tropicales.

Especie Localidad Habitat Fuente

Claro Borde Maduro

Faramea occidentalis Panam4 + - Schupp (1988)

Welfia georgii Costa Rica + - Schupp y Smith (1989)
Uvuleria grandifolia ® Estados Unidos . + Webb y Wilson (1985)
Prunus avium (A) Estados Unidos - + Webb y Wilson (1985)
Geissantus sp Colombia + - Samper (1992)

Inga sp. Colombia - + "

Prestoea purpurea Colombia - + "

Casearia sp. Colombia = = = "

Cyphomandra sp. (AT) Colombia = = = "

Faramea affinis Colombia = = = "

Geonoma weberbauerii Colombia = = = "

Guatteria sp. Colombia = = = "

Mpyrcia sp. Colombia = = = "

Sapium sp. Colombia = = = "

Poulsenia anmata México - + Martfnez-Gallardo (1992)
Pseudolmedia oxyphyllaria Meéxico - + "

Pseudolmedia oxyphyllaria México = = Rodrfguez et al. (1993)
Astrocaryum mexicanum México - + Martfnez-Ramos et al. (1988)
Astrocaryum mexicanum México - + Este trabajo

E! simbolos + significa que existe una mayor remocién de semillas en ese ambiente, comparado con fos otros
dos. El sfmbolo - significa que la remoci6n es menor en ese ambiente y el simbolo = significa que la remocitn

es igual para cada ambiente.
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claros las semillas son menos accesibles o conspicuas para los granfvoros. En
este sentido, los c}aros pueden funcionar como un refugio para las semillas,
Los claros son sitios donde existe una gran cantidad de hojarasca, ramas y
troncos sobre el suelo debido a la caida de drboles 6 de sus fragmentos.
Posiblemente, las semillas encontradas debajo de estos fragmentos son menos
evidentes y/o accesibles para el removedor como puede ocurrir con la
presencia de hojarasca (Samper, 1992). Sin embargo, dado que en este trabajo
las semillas no se colocaron debajo de estos fragmentos es improbable que esto
influyese en los resultados obtenidos. Si acaso, los fragmentos de 4rboles
cafdos y el ramaje depositado en los claros pudo ser obstdculo para el
movimiento de algunos removedores grandes de semillas (tales como
tepezquintles, jabalies, seretes y posiblemente ardillas) pero no para otros
pequefios (tales como ratones).

Otra posible explicacién es que los removedores evitan los claros
debido a que en ellos quedan mds expuestos a sus depredadores. Por ejemplo,
existen observaciones que sugieren que hay una mayor incidencia de serpientes
nahuyacas (Bothrops asper ), que son uno de los depredadores mas abundantes
de pequeiios roedores en Los Tuxtlas, en los claros que en el bosque maduro
(Sénchez-Cordero y Martinez Gallardo, datos no publicados; R. Vogth, com.
pers). Sin embargo, existe una controversia respecto a esta idea. Schupp (1988)
usé un argumentd similar pero en el sentido contrario. Propuso que los
fragmentos (ramas y follaje), depositados en los claros proporcionan
escondrijos que protegen a los removedores de semillas de Faramea
occidentalis de sus depredadores. Por lo tanto, él sugiri6 que la mayor
remoci6n en los claros puede explicarse por la mayor densidad de los
granfvoros que es esperable encontrar en esos hébitats. En este sentido, 1a
densidad de removedores que se encuentran en los claros puede ser importante
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en afectar la tasa de remocién de las semillas. Se ha documentado en la selva de
Los Tuxtlas que el ratén Heteromys desmarestianus se encuentra en menor
proporcién en claros que en sitios maduros y Peromyscus mexicanus se
encuentra en mayor proporcién en claros que en sitios maduros (Sénchez-
Cordero y Martinez Gallardo, Ms.). Posiblemente, el nivel de remocién de las
semillas en el suelo este determinado por la especie de granivoro que se
encuentre en cada hibitat. Ciertamente, todos estas especulaciones aguardan

estudios formales sobre la conducta y ecologfa de los granivoros.

Efecto del tipo de vecindario de palmas reproductivas

Se encontré un efecto significativo en el tipo de vecindario, tanto sobre
la tasa de remocién promedio de semillas en grupo (X2 = 25.33, P < 0.001)
como para la tasa de remoci6n inicial sugerida por el término cuadritico
(X2 =11.05, P < 0.01) (Figura 12). La tasa promedio de remoci6én de semillas
dentro de los vecindarios reproductivos fue significativamente mayor (-0.076
semillas dfa-1) que en los vecindarios no reproductivos (-0.055 semillas dia-1)
(t=4.68; gl.=1; P<0.001). Asimismo, la tasa de remocién inicial fue
significativamente mayor en los vecindarios reproductivos (0.00037 semillas
dfa-2) que en los no reproductivos (0.00027 semilla dia-2; t =3.33; gl.=1; P
< 0.001). Asimismo, la probabiiidad global que tienen las semillas de no ser
removidas a los 150 dfas de estar expuestas a la remocién, fue
significativamente mayor (X2 = 15. 4; P < 0.01) en los vecindarios no
reproductivos (0.046) que en los reproductivos (0.016).

Se ha discutido que una fructificacién asincrénica en una poblacién de
drboles, hace que las semillas de plantas individuales sean impredecibles para el
granivoro en tiempo y espacio (Ramirez y Arrollo, 1987). En este sentido,

segin los resultados obtenidos, puede esperarse que los individuos que tiran los
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Figura 12. Decaimento de la poblacion de semillas de Astrocaryum mexicanum
, causado por la granivoria, cuando las semillas en grupo se dispusieron en
sitios de alta y baja productividad de semillas,
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frutos tardfamente, dentro del periodo de fructificacién de la poblacién, tengan
una mayor probabilidad de escapar a la remoci6n que aquellos individuos que
tiran los frutos durante el pico de fructificacién. Por un lado, el removedor
puede estar ya saciado y, por el otro, las semillas podrian ser menos evidentes
al ocurrir dentro de sitios con una baja disponibilidad de semillas (Wright,
1990). Dado que en los vecindarios reproductivos se dispusieron cuatro veces
mds semillas, los resultados anteriores apoyan también la idea de que la
remocion de semillas que opera en Astrocaryum mexicanum ocurre de
manera dependiente de la densidad. Por otro lado, estos resultados sugieren
que los individuos que fructifican asincrénicamente, con respecto a sus
vecinos, tienen un menor riesgo de remocién de sus semillas. Sin embargo,
debe evaluarse en estudios futuros si esta asincronia espacial, detectada a la
escala de 600 m2 en Astrocaryum mexicanum por Piiiero y Sarukhdn (1982),
puede actuar como una estrategia fenol6gica que disminuye el riesgo de ataque

en las semillas.

Efecto de la interaccién entre el ambiente, la densidad de semillas v el

tipo de vecindario
Los resultados del modelo que consider§ la interaccién entre estos tres

factores se concentran en los Cuadros 4 y 5. El efecto de la interaccién entre el
hébitat, el tipo de vecindario y la densidad de semillas sobre la tasa de
remocién fue significativo a un nivel de P < 0.10 (Cuadro 4). Las tasas de
remocién mds lentas se encontraron en los vecindarios no reproductivos
ubicados dentro de los claros, sin importar si las semillas se dispusieron en
grupo o de manera aislada. Estas tasas fueron estadisticamente iguales a los
otros tratamientos, que incluyeron vecindarios no reproductivos. Sin

embargo, otra tasa lenta de remoci6n se encontrd en las semillas aisladas que se
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Cuadro 4. Resultado del andlisis de devianza para evaluar el efecto aislado y 1a interaccién del
hébitat (H) , el tipo de vecindario de palmas reproductivas (V) y de la densidad (D) sobre las
tasas de remocién de semillas de Astrocaryum mexicanum en Los Tuxtlas Ver. Se muestran los
grados de libertad (g.l.), el valor aproximado de X2, y la proporcidn de devianza explicado
(r2) por el modelo de GLIM. Las interacciones posibles entre los factores que no aparecen en
la tabla no fueron significativas (P > 0.10).

Fuente gl X2 2 P
Tiempo (1) 1 1865 0. 491 <0.001
Tiempo x tiempo (t2) 1 343 0.090 <0.001
Hébitat (H) I 8 0.002 <0.020
Vecindario (V) I 19.2 0.005 <0.001
Densidad (D) 1 724 0.190 <0.001
DxV 1 5.1 0.001 <0.005
txH 1 3.0 0.001 <0.10
txV i 26.7 0.007 <0.001
txVxD 1 3.55 0.001 <0.10
txAxVxD 1 3.50 0.001 <0.10
2xH 1 5.05 0.001 <0.05
2xVv 1 13.54 0.003 <0.001
2xD 1 14.52 0.003 <0.001
2xVxD 1 6.30 0.001 <0.02
Tedo el modelo 14 3036 0.800 <0.001
Error 489 773.4

Total 503 3809.4
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Cuadro 5. Tasas diarias de remocion de semillas bajo diferentes ambientes,
vecindarios de palmas reproductivas y densidades de semillas. Se muestran la
tasa promedio (término lineal [T]) y la tasa inicial (término cuadratico {T2}). Las
letras contiguas a los errores estandar, unen los tratamientos que no difieren
estadisticamente (P< 0.01). Las siglas significan: C= claro, M= sitios maduros,
NR= vecindarios no reproductivos, R= vecindarios reproductivos, G= semillas
en grupo (25), A= semillas aisladas.

VECINDARIO
SITIO DENSIDAD T.R.D(T) ee T.RD.(T2) e.e
G 0.0794+0007 C 0.00040+0.00005 b
c—R <
A <0.052+0004 b 0.00029 + 0.00011 ab
G 004540004 a 0.00021+0.00003 @
C ———NR
A 00046 +0010 ab 0000214000003 @
G 00%+ 000 d 0.00052 + 0.00006
M R .096 + 0. X +0. [
A 0095 +0022  bed  ooos2+000m5 €
G 006440006 @b 0000324000004 b
M—NR
A 0oso+0014 8D opooizecocoos b
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colocaron dentro de vecindarios reproductivos que se establecieron dentro de
los claros (Cuadro 5). Por otro lado, las tasas de remocién més rapidas
ocurrieron en vecindarios reproductivos que se encontraban en sitios
maduros, sin importar si las semillas estuvieron inicialmente agrupadas o
aisladas (Cuadro 5). Se detectaron tasas estadisticamente iguales en semillas
dispuestas en grupo dentro de los vecindarios no reproductivos de los sitios
maduros, asi como en aquellas que se dispusieron en grupo dentro de
vecindarios reproductivos en claros (Cuadro 5).

Se obtuvieron resultados bdsicamente iguales a los anteriores
considerando las tasas iniciales de remocién (ver término cuadrético en el
Cuadro 5). Los valor significativamente mds altos de remocién inicial ocurrié
en sitios maduros con alta disponibilidad de semillas (vecindarios
reproductivos), mientras que los més bajos se observaron en las semillas que se
dispusieron en claros dentro de vecindarios no reproductivos.

Cuando se analiz6 el efecto de la interaccién entre el tipo de vecindario
y el héabitat sobre la probabilidad de permanencia de las semillas después de
150 dias, se detecto un efecto de la interaccién significativo (X2 = 84;gl=
1; P < 0.01) (Figura 13). La mayor probabilidad se registré en las semillas
dispuestas en los claros, sin importar el vecindario reproductivo, asi como en
el hdbitat maduro bajo vecindarios no reproductivos. La menor probabilidad
de escapar a la remocion se registré en las semillas que se dispusieron en los
sitios maduros dentro de los vecindarios de palmas reproductivas (Figura 1%).

Los resultados anteriores muestran que; i) los granfvoros remueven
semillas con mayor intensidad en sitios donde la disponibilidad de semillas es
alta (vecindarios reproductivos), ii) el efecto del habitat es importante sélo

cuando las semillas se encuentran aislada dentro de la vecindad de varias
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Figura 13, Proporcion de semillas que escaparon a Ia granivoria después de
150 dias, bajo hébitats y densidades diferentes en la selva de Los Tuxtlas Ver.
Las letras iguales sobre las barras indican que no se encontraron diferencias
significativas entre los tratamientos ( P> 0.05) . C = Claros , M = Maduro, VR
= Vecindarios reproductivos, VNR = Vecindarios no reproductivos.
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palmas reproductivas y iii) las tasas de remocion son mayores en los sitios

maduros que en los claros.

Efecto de la hojarasca en el mosaico ambiental
Una fuente de variacién ambiental entre los habitats es la cantidad de

hojarasca que puede caer sobre las semillas. En los sitios maduros existe una
mayor productividad de hojarasca que en los claros, mientras que en los
bordes parece ocurrir una situacién intermedia (Samper 1992). En este
sentido, Samper (1992) en La Planada, una selva Colombiana, mostré que
para varias especies existfa una mayor remoci6én de semillas en claros y sus
bordes, que en sitios maduros donde las semillas tuvieron mayor probabilidad
de ser cubiertas por la hojarasca. En el presente estudio, la remocién de A
semillas fue estadisticamente igual entre hébitats maduros y claros (X2 = 1.40,
N.S.) cuando las semillas fueron cubiertas de hojarasca (Figura, 14) Sin
embargo, como se vi6 anteriormente, las semillas que estuvieron expuestas sin
hojarasca, se observé una remoci6n estadisticamente mayor en los hébitats
maduros que en los claros (Figura 9; X2= 6.74, P< 0.001). Parece ser que el
efecto del ambiente y el de 1a hojarasca son compensatorios dado que la
hojarasca no tuvo efecto sobre la remocién de semillas en los claros pero la
disminuye en los sitios maduros. '

La mayorfa de los estudios sobre granivorfa, se han restringido a
evaluar el efecto de la densidad de semillas (p.ej. Wilson y Janzen,1972;
Bradford y Smith,1977; Zimmerman, 1980; Stapanian et. al., 1984) sobre la
intensidad de remocién que éstas sufren. Existen pocos estudios que han |
evaluado el efecto de la interaccién de la densidad con otros factores sobre la
tasa de remocion de semillas. Uno de ellos fue realizado por Schupp y Frost

(1989) con la palma Welfia georgii en el cual se vi6 que la tasa de remocién
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Figura 14, Efectos de la hojarsca y el habitat sobre la remocién de semilas
de Astrocaryum mexicanum en Los Tuxtlas, Veracruz. Las letras diferentes
sobre las barras de las comparaciones pareadas indican diferencias
estadisticamente significativas (P< 0.05), de acuerdo a pruebas de
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de las semillas era funcién del hébitat y de la cercania al 4rbol progenitor, Los
resultados de dicho estudio mostraron que las semillas que se encontraban lejos
del 4rbol progenitor y bajo las condiciones del sotobosque de sitios maduros
tuvieron una mayor probabilidad de escapar a la depredacién que las semillas
que se encontraban cerca al progenitor y en sitios de dosel abierto. Este
resultado contrasta en algo con los obtenidos con Astrocaryum mexicanum, ya
que la mayor probabilidad de remocién que sufren las semillas se encontré en
sitios maduros bajo palmas reproductivas (tratamientos M-VR en Cuadro 5),
mientras que en las semillas que se encontraban en claros, relativamente
alejadas de las palmas reproductivas (tratamiento C-VNR), 1a probabilidad de
remocién fue menor.

Por otro lado, Willson y Whelan (1990) trabajaron con especies de
semillas diferentes, observando el efecto de diversos factores ambientales
(hébitat, estacionalidad, localizacién) sobre la tasa de remocién de semillas, _
Dichos autores encontraron que existe una mayor remocién de semillas cuando
éstas se encuentran agrupadas en altas densidades que cuando estas ocurren a
bajas densidades. La magnitud de este efecto de densidad para una especie
dada, sin embargo, vari6 entre hébitats, dentro de ellos y de un tiempo a otro,
de tal forma que el nivel de granivoria pareci6 ocurrir de manera
impredecible en espacio y tiempo para cada especies. Para el caso de
Astrocaryum mexicanum, sin embargo, la variacién inter-anual y entre
hébitats en la magnitud de la remocidn de semillas, parece ser pequeiia; estas
semillas sufren elevadas tasas de remocion (> 90 % por afio y hébitat) en el
espacio y a través del tiempo. En este sentido, la granivoria parece actuar
como un factor de mortalidad consistente y predecible en el ciclo de vida de

esta palma (Pifiero y Sarukhén 1982).
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A diferencia de los trabajos que se han dedicado a entender la
dindmica de remocién de semillas post-dispersién ninguno, a mi conocimiento,
ha tomado en cuenta el posible papel que juega el patrén espacial que tiene la
poblacidén de drboles reproductivos, en determinar la dindmica de remocién
que sufren las semillas. El presente estudio muestra que este atributo puede ser
el factor més importante en determinar el grado de remocién que sufren las
semillas. El patr6n espacial de palmas reproductivas determina un primer nivel
en la densidad de semillas, que para el caso de Astrocaryum mexicanum, fue el
principal factor en determinar el grado de remocién que sufren estas. El
fenémeno dependiente de la densidad en la remocidn de semillas que se
observé puede ser acentuado por el patrén agregado de palmas repreductivas,
sin importar las condiciones ambientales donde estas se encuentran.

Los pocos estudios que han abordado el efecto de la interaccién de
varios factores, sobre el fenémeno de remocién de semillas, han tocado apenas
la aparente complejidad que existe en la interaccién entre las semillas y sus
granivoros. Es necesario desarrollar més estudios ecol6gicos de este tipo, los
cuales nos permitan discernir y detectar patrones en los niveles de granivoriay

darnos a entender sus posibles causas.

Remocién como funcién de la disponibilidad de semillas
expuestas a la granivoria:

La cantidad de semillas removidas en funcién de la cantidad ofrecida a
los granivoros se muestra en las Figura 15. La relacidn entre estas variables se
ajusté notablemente (r2 = 97.8%) a una curva de tipo sigmoide (funcién
polinomial de tercer grado). Tal curva sugiere una respuesta general de tipo
I1I, propuesto por Holling (1965) ( Hassell y Comins, 1978). Teéricamente,
este tipo de respuesta funcional se produce al variar la eficiencia con la que
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Figura 15. Remocién de semillas en funcién a la densidad de semillas, por parte

del gremio de granfvoros terrestres de la palma Astrocaryum mexicanum , en Los
Tuxtlas Veracruz.
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un depredador ataca a sus presas, cuando ocurren cambios en la disponibilidad
de presas. A densidades bajas de presas, la probabilidad de ataque es menor y
aumenta cuando el nimero de presas se incrementa, hasta una cierta densidad
en la que el depredador ya no puede atacar mds presas debido a que el tiempo
disponible para atacarlas se ha agotado, por aquel que implica el manejo y
consumo de las presas ya atrapadas (Hassell y Comins, 1978). Esta idea parece
ser apoyada en el caso de estudio por el hecho de que, como anteriormente se
discutid, la proporcién diaria de semillas removidas (variable que puede
estimar la probabilidad de ataque del granfvoro) aumenta con la densidad hasta
llegar a su mdximo valor con 25 semillas. Al parecer la curva a esta densidad,
llega a una asintéta, pero se necesitan mds estudios para determinar si con
densidades mayores a esta (25 semillas), la probabilidad de remocién
permanece constante.

Los resultados anteriores, sin embargo, pueden estar sujetos a varias
objeciones. Primero, las respuestas funcionales representan patrones sobre la
conducta de depredadores individuales (Begon y Mortimer, 1981), Con el
presente estudio no es posible asignar la remocién observada a granivoros
individuales sino m4s bien al grupo de vertebrados que se alimentan de las
semillas de Astrocaryum mexicanum. El tiempo empleado para observar los
eventos de remocién fue tan largo (30 dfas), que seguramente que la remocién
se debié a un grupo de granfvoros y no a uno solo. Segundo, dado que este
gremio incluye especies que probablemente difieren en su conducta de
bisqueda, manejo y procesamiento de las presas, la supuesta respuesta
funcional observada, podria representar una mezcla de varias conductas. De
aqui que se requieren estudios futuros para determinar si el patr6n de
remocidn que sufren las semillas observado en la Figura 15 se mantiene a nivel

de granivoros individuales y no a un grupo como se observo.
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No obstante lo anterior, el patrén obtenido sugiere eventos importantes
dentro de la relacién depredador-presa para el sistema de estudio de Ia
dindmica poblacional de Astrocaryum mexicanum. Los granivoros parecen
necesitar de una densidad minima de semillas, sobre la cual 1a habilidad de
ataque a las semillas se incrementa notablemente. Dada esta situacién, una
reducci6n en la densidad de semillas conduce a un aumento en la probabilidad
de escapar a la remocién. Serfa interesante determinar que puede provocar
(por ejemplo, algin factor visual u olfatorio) el hecho de que los animales en
cuestién sean poco hébiles en encontrar semillas a bajas densidades. En el
extremo de alta densidad de semillas, parece que las poblaciones de granivoros
pueden no verse saciadas. De esta manera, parece que la ineficiencia de los
granivoros para detectar semillas a bajas densidades es un factor crucial para la

dindmica poblacional de Astracaryum mexicanum.



Discusién general

Papel de la remocidn de semillas en la dindmica de la poblacién y el
comportamiento de fructificacién de Astrocaryum mexicanum
El elevado nivel de remocién (muerte) que infligen los mamiferos

granivoros sobre las semillas en el suelo, parece ser uno de los factores
principales que determinan la densidad poblacional, al menos en el estadio de
plantula, de Astrocaryum mexicanum en Los Tuxtlas (Pifiero y Sarukhén,
1982). El presente estudio muestra que el nivel de remocién puede variar
dependiendo del ambiente y de la densidad de semillas. El ambiente de los
claros, una baja disponibilidad de semillas y la caida de hojarasca, son factores
importantes que disminuyen la probabilidad de remoci6n. Los claros,
particularmente aquellos en los que existe una baja actividad reproductiva de
las palmas y la hojarasca, pueden considerarse como "refugios" para las
semillas. Por lo tanto, la posibilidad que tienen las semillas de escapar a la
remocitn, puede depender de la ocurrencia que tienen estos "refugios" dentro
de la selva y de la probabilidad que tienen las semillas de llegar a ellos.

Dado que en Astrocaryum mexicanum la dispersién de las semillas
ocurre por gravedad, la probabilidad de que las semillas ocurran en los claros
estd determinada por la probabilidad que tienen las palmas reproductivas de
ser afectadas por la apertura de un claro. Si tomamos en cuenta que en Los
Tuxtlas el 2% de la superficie total de la selva estd representado por claros,
entonces estos sitios parecerfan perder relevancia en funcionar como
"refugios" para las semillas. Sin embargo, la mayor disponibilidad de recursos
luminicos de los claros permite aumentar mas de dos veces la produccién de
semillas de las palmas, en relacién con aquellas que se encuentran en los sitios

cerrados de la selva (Martinez-Ramos, Sarukhén y Pifiero 1988). En
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combinacién con una menor remocién de semillas, este aumento en fecundidad
promueve un mayor reclutamiento de pldntulas en los claros. De esta manera,
los claros definen el grado de agregacién de los individuos observado en esta
especie, ya que la densidad de las pldntulas y juveniles en los claros es mayor
que en los sitios cerrados de la selva (Enriquez, 1991; M. Martinez-Ramos,
COm. pers.).

Dentro de los sitios maduros, es esperable que el mayor reclutamiento
de plantulas ocurra en los sitios donde la densidad de palmas reproductivas es
bajo, dado que en estas circunstancias la remocién de semillas fue menor. Esta
expectativa parece ser apoyada por el hecho de que en estos sitios las
poblaciones de la palma tienden a mostrar tasas de crecimiento mayores que
los sitios con una alta densidad de palmas reproductivas (Pifiero et al., 1984,
Pifiero et al., 1985, Martinez-Ramos, Sarukhén y Pifiero 1988). Datos no
publicados sobre la relacién entre la probabilidad de la transicién semilla-
pléntula y la cantidad de semillas producidas por sitio apoyan esta expectativa.
La Figura 16 muestra que esta probabilidad decrece a medida que la cantidad
de semillas producidas aumenta (M. Martinez-Ramos, D. Pifiero y J. Sarukhén,
datos no publicados). Este presumible mecanismo poblacional dependiente de
la densidad y su importancia para la dindmica global de la poblacién de
Astrocaryum mexicanum deberia ser sujeto de un estudio futuro especifico.

La conducta de remoci6n de semillas dependiente de la densidad
observada en los granivoros podria actuar como una posible presién de
selecci6n sobre el tiempo de fructificacién (maduracién de los frutos) de los
individuos de Astrocaryum mexicanum. La gran variacién en el tiempo de
maduracién de frutos observada entre los individuos que fructifican dentro de
un afio dado y la enorme variaci6n inter-anual en la fructificacién observada a

nivel de la poblacién (Pifiero y Sarukhdn, 1982), podrian reflejar la existencia
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Figura. 16 Probabilidad de transici6n que tienen las semillas de la

palma tropical Astrocaryum mexicanum de pasar al estadio de
plantulas, bajo diferentes densidades en la selva de Los Tuxtlas.
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de un mecanismo fenoldgico que relaja el intenso grado de remocién que
sufren las semitlas. Bajo este contexto, es esperable que las semillas que
maduran y caen después del pico de fructificacién (es decir, tardfamente)
tengan una mayor probabilidad de escapar a la granivoria, ya que la densidad
de semillas en el suelo para ese periodo es muy bajo. Por otro lado, una
conducta supra-anual asincrénica de fructificacidn deberia tender a disminuir
la densidad de semillas en el suelo. Entonces, si el tiempo y programa supra-
anual de fructificacidn de las palmas estin parcialmente determinados
genéticamente, deberia esperarse una presién de seleccién a favor de los
genotipos que fructifican tardfamente o de manera irregular entre afios. Estas
conductas de fructificacién asincrénica pueden favorecer la adecuacién de las
palmas a través de aumentar la sobrevivencia de la progenie.

Wright (1990) usé argumentos semejantes para explicar la amplia
variacién observada en el tiempo de maduracién de los frutos entre individuos
de Scheelea zonensis en Panam4, cuyas semillas son intensamente depredadas
por el briquido Caryobruchus giganteus. Tanto en este como en el caso de
Astrocaryum mexicanum, sin embargo, no existe informacidn sobre la bases
genéticas de la variacién poblacional en los programas fenolégicos de
fructificacién y, como lo sefiala Wright (1990), el largo periodo para alcanzar
el estadio reproductivo en A. mexicanum y S. zonensis harfa dificil separar las
causas ambientales de las genéticas de tal variacién.

Parece ser que los granfvoros que interactian con el estadio de semillas
de la palma Astrocaryum mexicanum no son lo suficientemente hébiles en
detectar semillas que se encuentran a bajas densidades, o aquellas que estin
ocultas bajo la hojarasca. Posiblemente, 1a hojarasca forma una barrera al
olfato o a la visi6n de estos animales (Price y Jenkins, 1986). Otra posibilidad
es que la biisqueda de semillas esparcidas, implique costos energéticos (o de
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riesgo a depredacién) mayores a los beneficios obtenidos. Evidentemente, péra
elucidar estos aspectos hacen falta estudios sobre la ecologia de la conducta de
estos gran{voros,

El presente estudio abre posibilidades a otros que investiguen: i) el
papel que juega la remocién de semillas dependiente del hébitat y denso-
dependiente sobre la dindmica global de la poblacién de palmas y ii) el
significado adaptativo de las conductas fenolégicas de fructificacién de

Astrocaryum mexicanum a la luz de la interaccién semilla-granivoro.
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CONCLUSIONES

Las didsporas de Astrocaryum mexicanum sufrieron una remocién
muy fuerte, quedando a los 150 dias un porcentaje de semillas no removidas
del 5% (n = 900). En promedio, tal remocién ocurri6 a una tasa exponencial
diaria de 0.060 semillas dia-1, La densidad de semillas no removidas a los 150
dias de estar expuestas a la granivoria fue de 0.06 m-2 (6 en 100 m-2).

Estas tasas y porcentajes de remocién varfan segin el hébitat, el patrén
de distribucién de las palmas reproductivas y la densidad de semillas (Figura
17). En los claros se observaron las menores tasas de remocion. Las semillas
que se encontraban a bajas densidades y en claros tuvieron la menor
probabilidad de ser atacadas por los granivoros a los 150 dfas (ver Figura 13).
El efecto aislado en las semillas solo se observo, sin embargo, cuando estas se
compararon con las semillas en grupo en los vecindarios reproductivos.

Cuando se toma en cuenta a las semillas que constituyeron los
vecindarios reproductivos el efecto aislado es muy importante. Dentro de los
claros se observan las mayores densidades de semillas al término de los 150
dias que duro el experimento. Esto se debi6 a una combinaci6n de una
remocidn intermedia de semillas y una elevada cantidad inicial de las mismas
(Figura 17). Por el contrario, la minima densidad se encontr en el bosque
maduro (Figura 17), inclusive en los sitios en los que se dispusieron muchas
semillas (vecindarios reproductivos). Esto se debi6 a la elevada remocién de
semillas que existi6 en el bosque maduro. De todos los resuitados obtenidos
destaca en importancia la densidad de semillas, La conducta dependiente de la
densidad de los granivoros por lo tanto, es importante en definir la transicion

semilla-pldntula en la paima Astrocaryum mexicanum.
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Figura 17. Porcentajes y tasas de remocién diaria, encontrados para las semillas en e! suelo, de
la palma tropical Astrocaryum mexicanum, bajo ambientes y densidades diferentes.
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Figura 18. Densidad de semillas que escapa a la granivoria después de 150
dias, bajo habitats y densidades diferentes en la selva de Los Tuxtlas Ver.
C = Claros , M = Maduro, VR = Vecindarios reproductivos, YNR =
Vecindarios no reproductivos.
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Conclusiones puntuales

1. La hojarasca es un factor que aumenta para las semillas la
probabilidad de escapara a la remocién por granivoros.

2. La probabilidad de una semilla de escapar a la remocién es méxima
cuando la densidad de semillas tiene valores menores a 0.06 m-2.

3. El patrén de distribucién espacial de las palmas reproductivas
generan distintas densidades de semillas que resultan cruciales en las
probabilidades de que una semilla sea removida. La agregacién de palmas
aumenta la densidad local y la intensidad de remoci6n en el bosque maduro
pero aumenta la densidad de semillas que tienen alta probabilidad de transitar a
la etapa de pléntula.

4. Las semillas aisladas tienen mayor probabilidad de escapar a la
remocién que las agrupadas. La dispersi6n secundaria, que tiende a aislar a las
semillas, puede por lo tanto desempefiar un papel muy importante para la
probabilidad que tiene una semilla de transitar al estadio de pléntula,

4. Existe una conducta de remocion dependiente de la densidad de
semillas en los granivoros de Astrocaryum mexicanum..

5. El patrén de distribucién espacial de las palmas reproductivas
generan distintas densidades de semillas que resultan cruciales en las
probabilidades de que una semilla sea removida.

‘5. La conducta dependiente de la densidad de los granivoros, la
asincronfa reproductiva y los claros de la selva, son factores importantes que
permiten a las semillas escapar a la remocién y por lo tanto incrementar su
reclutamiento a pldntulas. Todos estos factores pueden contribuir al
mantenimiento de la poblacién de Astrocaryum mexicanum en la selva de Los

Tuxtlas, Ver.
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