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Resumen

Se compararon las tasas de dispersién de semillas de trece especies de
arboles de la selva de Los Tuxtlas Ver., y se evaluaron las hipétesis de escape a
los depredadores y colonizacién de sitios favorables al establecimiento de

plantulas.

En base a estas hipétesis, que son frecuentemente usadas para analizar las
ventajas que confiere la dispersién de semilla, pero rara vez se cuantifican las
curvas de dispersion que pueden ser importantes para la evaluacién de dichas
hipétesis.

Para cada una de las trece especies se aplico un modelo exponencial a la
relaci6n entre la cantidad de semillas por trampa (tamaio = 1m2, sesenta trampas
por especie) y la distancia al 4rbol reproductivo més cercan; con esto se estimo la
tasa de dispersién de las semillas y la distancia maxima que alcanzan las
mismas, asi como la cantidad de semillas dispersadas por cada evento
reproductivo. El modelo explico entre un 6% y un 51% (p < 0.01) de la

variacidn encontrada.

El drea de dispersién se relaciono de manera inversa con el tamaiio de la
semilla(p <0.05) y de manera positiva con la cantidad de semillas producidas.
Para las especies que producen semillas y en gran abundancia las semillas son
depositadas en claros de la selva en cantidades hasta con tres ordenes de
magnitud mas que las especies que producen semillas grandes y en cantidades
pequeias.

Dado que las semillas de estas especies no dan lugar a pldntulas en la
sombra, ¢l presente trabajo muestra la ventaja de la dispersién en relacién a la
hipétesis de colonizacién.



1. INTRODUCCION



Una de las interacciones bidticas mas notables en los bosques tropicales hiimedos es la frugivoria
(Snow, 1971; Mac Key, 1975). En estas selvas. un gran nimero de especies de mamiferos y aves
frugivoras interacttian con una diversa comunidad de especies vegetales que producen frutos carnosos o
semillas ariladas. Los frugivoros usan como alimento parte de las estructuras reproductivas de las
plantas y al consumirlas pueden favorecer la dispersion de sus semillas. Aproximadamente. el 75% de
las especies de selvas hiimedas exhiben atributos que sugieren adaptaciones a la dispersion por
vertebrados (Frankie et al., 1974; Baker et d., 1983; Knaight y Siegrfried, 1983). El resto, producen
semillas dispersadas por factores abidticos tales como el viento, el agua, la gravedad (Fleming, 1979,
Frankie, op. cit.; Hartshorn, 1980; Opler et al., 1980).

Desde el punto de vista ecologico, la dispersion de las semillas puede conferir varias ventajas: i)
reduce los riesgos de mortalidad que la progenie puede experimentar en la vecindad de la planta materna
(sensu Janzen, 1970: Howe y Desteven, 1979; Howe, 1980; Howe etal., 1985; Augspurger, 1983), ii)
aumenta las probabilidad que tiene la progenie de colonizar sitios donde la disponibilidad de recursos es
elevado (Green, 1983; Murray, 1988), iii) reduce la posibilidad de interacciones competitivas madre-
hijo y entre plantas hermanas (Dirzo y Dominguez, 1986). A nivel de la poblacion, la dispersion de las
semillas favorece el flujo de genes y disminuye efectos demograficos negativos de fenémenos
dependientes de la densidad (Willson, 1992).

En las plantas, la capacidad para dispersar semillas presumiblemente ha evolucionado de manera
correlacionada con otros atributos de historia (Silvertown y Lovett Doust, 1993). Se ha postulado, bajo
el principio de asignacién de recursos (Cody, 1966), que aumentos evolutivos en la habilidad de
dispersion ha tenido como compensacién una disminucion en la capacidad de sobrevivencia de la
progenie bajo condiciones limitantes de recursos y una disminucién en la duracién total del ciclo de vida
(Harper, 1977). También se postula que un aumento de la habilidad de dispersion a sido acompaiiado
por aumentos en la cantidad de recursos asignados a la reproduccién y una reduccion de los recursos
maternos asignados a cada semilla, y que por el contrario un aumento en la calidad de la progenie (por
ejemplo, vigor de la semilla) ha sido acompafiado de una reduccion en la capacidad de dispersion. Se ha
propuesto que las plantas que presentan amplia dispersién se caracterizan también por producir una
copiosa cantidad de semillas de tamafio pequefio que dan lugar a plantas con altas tasas de mortalidad.
Estas caracteristicas favorecen la habilidad de colonizar hébitats que son ricos en recursos pero efimeros
(MacArthur y Wilson, 1967). Por el contrario, las plantas con pobre habilidad de dispersion tendrian
una baja produccién de semillas con presupuestos de recursos maternos elevados. Estas caracteristicas
favorecen la capacidad de la progenie para sobrevivir y reproducirse bajo condiciones limitantes en
recursos (MacArthur y Wilson, 1967). Este tipo de expectativas pueden ser evaluadas usando un
enfoque comparativo si se posee informacidn sobre la capacidad de dispersién de semillas e informacién
demogréfica para un grupo grande de especies.



Existe una literatura considerable sobre el tema de la dispersién de semillas en selvas himedas
(por ejemplo, Jackson 1978, trabajos en Estrada y Fleming, 1986). Sin embargo, la mayoria de esta
literatura se relaciona con aspectos de relevancia comunitaria. Los estudios dedicados al analisis
cuantitativo de las curvas de dispersion de semillas de plantas individuales son escasos (por ejemplo,
Dirzo y Dominguez, 1986; Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos, 1990; Howe, 1990; Willson, 1992;
Augspurger y Franson, 1993). Las curvas de dispersion pueden representarse a través de modelos
analiticos (por ejemplo, curvas de tipo exponencial y potencial con pendiente negativa) cuyos
parametros pueden ser ltiles en el andlisis de las hipdtesis sobre las ventajas que confiere a las plantas la
dispersion de semillas (Dirzo y Dominguez, 1986 Willson, 1992). Asimismo, estas curvas permiten la
exploracién de las disyuntivas propuestas entre la dispersion de semillas y otros atributos de historia de
vida. Pardmetros tales como la tasa de dispersion (nimero de semillas que caen por unidad de area y de
tiempo) y la densidad de semillas que cae en el punto espacial ocupado por la planta materna son
importantes a este respecto. Por ejemplo: i) la distancia maxima de dispersion (que puede usarse para
estimar el 4rea total de dispersion) determina el niimero de semillas que caen en distintos habitats dentro
de un mosaico ambiental. ii) La proporcién de semillas (respecto al total producido) que se dispersan a
diferentes radios fuera de la vecindad de la planta materna da una idea de los "servicios" que ofrece la
dispersién como un factor que disminuye la mortalidad de la progenie debido a los agentes que operan
dentro de tal vecindad. iii) La densidad de semillas bajo la copa del arbol matermo en presencia de la
dispersién (DD) puede compararse con la densidad de semillas que resultaria en ausencia de la misma
(DA); el cociente DD/DA es un indice de la magnitud por la cual la dispersion reduce la densidad y la
interaccion potencial de plantulas hermanas.

El presente estudio tuvo como primer objetivo la caracterizacion de la "sombra” de semillas de
arboles que representan a quince especies (ecoldgicamente) diferentes de la selva de Los Tuxtlas,
Veracruz. Estas especies resultaron las mas abundantes en un estudio previo sobre la lluvia de semillas
en la comunidad de Los Tuxtlas (Soto, 1992). Como segundo objetivo, se estimo el valor de los
parametros de un modelo exponencial negativo que fue usado para describir formalmente las curvas de
dispersién de semillas (cambio en la densidad de semillas que ingresan al suelo como funcién de la
distancia al drbol productor de las mismas) de estas especies. Finalmente, un tercer objetivo fue el de
evaluar algunos aspectos de las hipotesis sobre las ventajas ecolégicas que confiere a las plantas la
dispersion de semillas. Este objetivo se abordé utilizando la informacién aportada por las curvas de
dispersién de semillas obtenidas para cada especie de estudio.

A continuaci6n se presenta una seccion de antecedentes que se ha desarrollado abarcando los
siguientes temas: 1) aspectos ecol6gicos generales sobre la dispersién de semillas en selvas altas, 2)
conceptos sobre sombras de semillas y modelos formales que describen curvas de dispersion de
semillas, 3) relaciones conflictivas entre atributos de la dispersion de semillas y otras caracteristicas de
historia de vida, 4) hip6tesis que se han planteado para explicar la importancia de la frugivoria y la
dispersién de semillas desde un enfoque fitocéntrico.



2. ANTECEDENTES



2.1. Aspectos ecolégicos generales sobre la dispersion de
semillas

Las estructuras morfolégicas de las semillas y frutos que favorecen su dispersion son, con
frecuencia, faciles de reconocerse y de interpretarse (Krener, 1898; Ridley, 1930; van der Pijl, 1982).
Las didsporas de dispersion anemdcora presentan alas, penachos o plumas con las que la resistencia al
viento es mayor y su transporte es factible. Las semillas que son transportadas por animales, tienen
apéndices o cubiertas comestibles (arilos o pulpa carnosa) las cuales son ingeridas por los dispersores
que las regurgitan o expulsan posteriormente (Sork, 1983; Price y Jenkins, 1986). Sin embargo,
algunas de las caracteristicas que se han modificado para la dispersion (como la flotabilidad de las

semillas hidrocoras) no son tan obvias.

Hay estructuras modificadas que presentan algunas semillas, como son los ganchos o los
revestimientos pegajosos que se adhieren a la piel o a las plumas de los animales. Otras plantas
dispersan sus semillas de forma mecénica, por la apertura explosiva de frutos higroscépicos. Algunas
especies combinan dos o incluso tres modos de dispersién (Westoby y Rice, 1981; Clifford y Monteith,
1989; Stamp y Lucas, 1990). Las plantas del género Disporum utilizan aves y hormiga en su
dispersion y aquellas de Petalostigma pubescens dispersan sus semillas a través de la participacion de
aves, hormigas y medios balisticos (Willson, 1992).

En las selvas himedas los dos sindromes de dispersion predominantes son zodcoria y aneméconia
(Van der Pijl, 1982). En general, en diferentes selvas hiimedas del mundo, la zo6coria se observa en
tres cuartas partas de la comunidad arbérea, la aneméceoria en un 20% de las especies y otros sindromes
de dispersion ocurren en sélo un 5% de las especies (Harshorn, 1978; Ibarra y Oyama, 1993). Algunas
especies producen frutos y/o semillas grandes que caen al suelo sélo por la accién de la gravedad
(baroeoria). Contadas especies producen frutos higroscopicos que explotan al producirse diferencias en
el nivel de humedad del aire, lo que hace que las semillas sean expulsadas con gran fuerza (balocoria).
El potencial de dispersion que provee cada uno de los diferentes vectores varia grandemente. Por
ejemplo, las semillas dispersadas por vertebrados y por el viento pueden generar una sombra de
semillas relativamente amplia, en tanto la sombra generada por la dispersion a través de hormigas y por
medios balisticos no tiene gran extension (Willson, 1992).

El vector de dispersion determina en gran medida el lugar donde se depositan las semillas (Schupp
etal., 1989). Por ejemplo, el viento deposita las semillas en la direccién que este sigue, generalmente
dando lugar a una lluvia de semillas en forma de franjas o lengiietas (Schupp et al., 1989). Las
diferencias en la temperatura del aire existente entre el bosque cerrado y los sitios con el dosel abierto
favorece vientos que se mueven hacia los claros. Esto parece explicar la tendencia de que las semillas
anemocoras llegan a depositarse con mayor abundancia en los claros (Franson y Augspurger, 1988,
Feisenger e al., 1989). Por el contrario, las semillas grandes de dispersion zodcora tienden a
depositarse con mayor proporcién en los sitios cerrados (Schupp et al., 1989, Augspurger y Franson,



1988). Al parecer, algunos frugivoros evitan los claros recién formados ya sea porque los claros
ofrecen pocos sitios de percha y/o alimento, o bien porque representan sitios con alto riesgo de
depredacién (Smith, 1975; Van Dorp, 1985; Feisinger et al., 1989). La dispersion de las semillas por
frugivoros es favorecida por las siguientes caracteristicas de las didsporas: i) frutos con tamaiio
suficientemente grande para ser manejados por sus dispersores. ii) frutos con altos valores del cociente
de volumen de pulpa/volumen de semillas. iii) frutos con bajos contenidos de metabdlitos secundarios
defensivos y iv) accesibilidad de los frutos a los frugivoros (Van Dorp, 1985).

2.2. Sombra de semillas, curvas de dispersién y algunos
modelos relacionados

La variacion espacial en la densidad de semillas alrededor de la planta progenitora es llamada
"sombra de semillas” (Janzen, 1971). El término también puede usarse para referirse a la distribucién
espacial de semillas alrededor de varios arboles reproductivos coespecificos (Willson, 1992). La
sombra de semillas de los drboles puede distribuirse a través de dos dimensiones horizontales (aquella
de las plantas epifitas puede representarse en una tercera dimension vertical, Willson, 1992). En
general, se consideran dos factores en la descripcién de la sombra de semillas: i) la relacién entre el
nidmero de semillas, y/o la densidad de estas, con respecto a la distancia a la planta progenitora y ii) la
direccionalidad de la sombra de semillas, que es minima cuando la sombra es simétrica o es mdxima
cuando la sombra se dispone en un solo eje (por ejemplo, en didsporas aneméceoras este eje esta dado
por la direccién de los vientos que imperan en el sitio; Willson, 1992). La direccionalidad de la sombra
de semillas es importante para contestar preguntas ecol6gicas relacionadas con los efectos producidos
por factores de mortalidad que operan dependiendo de la distancia entre la progenie y el arbol
progenitor. Cuando la sombra de semillas es de tipo leptokiirtica (existe un valor modal elevado de
densidad de semillas después del origen de la planta materna), se considera que es monStonamente
decreciente después del valor modal, describiéndose como una curva exponencial con pendiente
negativa (Okubo y Levin, 1989).

Janzen (1970) propuso un modelo en el cual la cantidad de semillas que caen por unidad de area
disminuye al aumentar la distancia con respecto al progenitor. En general, se han propuesto cuatro
modelos analiticos (Figura 1) para describir las curvas de dispersién de semillas (Okubo y Levin, 1989;
Willson 1992). Todos los modelos establecen una relacién negativa entre el niimero de semillas y la
distancia al progenitor, suponiendo que la cantidad méxima de semillas cae en o cerca del lugar de
origen de la planta materna. Dos de estos modelos suponen un decaimiento exponencial del niimero de
semillas con la distancia y los otros dos un decaimiento de tipo potencial. Para cada caso, una version
describe el decaimiento de semillas de manera proporcional y la otra en términos absolutos. Los

modelos son los siguientes:



Modelos exponenciales:

Distribucién proporcional: PS = € P

Bidsincibnabsolwa§ = AE ™

Donde: PS es la proporcion de semillas que ha caido hasta la distancia D, respecto al punto de
origen de la planta materna. S es el nimero de semillas que caen por unidad de drea, b es la tasa de
decaimiento.

Modelos potenciales:

Distribucién proporcional: PS = D>, paratoda D >0
Distribucién absoluta: § = ADﬁb. paratoda D >0

Donde P S es la proporcién de la cosecha de semillas que ha caido hasta la distancia D, respecto al
punto de origen de la planta materna. S es el nimero de semillas que caen por unidad de area en la
distancia D. En todos los modelos, b define una tasa de decaimiento. En el modelo exponencial, A
define el nimero de semillas que en la distancia cero y en el modelo potencial el nimero de semillas que
caen en la distancia de radio uno. Para el caso de los modelos potenciales, la funcién no se encuentra
definida cuando D es adopta el valor de cero. Esto equivale a suponer que la cafda de las semillas
comienza a partir de un punto que se encuentra alejado a una unidad de distancia respecto al punto de
origen de la planta progenitora. El modelo potencial describe una recta con pendiente negativa en una
grifica log-log, mientras que el modelo exponencial define una recta de pendiente negativa en una
grifica semi-log (Figura 1). '

Entre los estudios que han propuesto modelos analiticos para entender el fenomeno de dispersion
de semillas se encuentra el realizado por Okubo y Levin (1989). Estos autores compararon varios
modelos que analizan el potencial de dispersién por medio del viento. En estos modelos, la tasa de
dispersién depende de las caracteristicas aerodindmicas y el peso de las didsporas asi como de la
velocidad del viento. Sin embargo, en general con este tipo de modelos se pueden extrapolar curvas de
dispersién de semillas, independientemente del vector de dispersién (Wilson, 1992). Variaciones en
estas caracteristicas permiten comparar el efecto relativo de la morfologia de las didsporas y del ambiente
sobre la amplitud de dispersién (Okubo y Levin, 1989; Augspurger, 1988; Augspurger y Franson,
1993).
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Figura 1. Modelos analiticos propuestos para describir curvas de dispersion
de semillas (Okubo y Levin, 1989).

2.3. La dispersién de semillas como un componente de la
historia de vida de los arboles tropicales

Dentro de la comunidad de 4rboles de una selva, las especies que demandan altos niveles de luz
para regenerarse tienden a presentar una mayor capacidad de dispersion de semillas que las especies que
pueden regenerarse bajo la sombra (p. ej., Jackson, 1981). Las primeras son denominadas especies
"pioneras”, las cuales se caracterizan por poseer ciclos de vida cortos, rdpido crecimiento y establecerse
y madurar solo en los claros (Vézquez-Yanes, 1980; Brokaw, 1982). A los arboles pioneros se les
considera como "cicatrizales" del dosel (Vdzquez-Yanes, 1980) y como niicleos facilitadores de la
sucesién (Van Dorp, 1985). En parte, este papel que tienen estas especies en la sucesién de la
comunidad depende de i) la copiosa lluvia de semillas que producen estos drboles (como producto de
sus altos valores de fecundidad; ver por ejemplo Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos, 1992) y ii) la
amplia diseminacion de sus semillas que ocurre a través medios eficientes de dispersién zodcora o
anemoécora (Budowsky, 1965; Vizquez-Y anes, 1980a).

En contraste con los 4rboles pioneros, los drboles de especies tolerantes a la sombra (también
llamadas "persistentes”; Denslow 1987) poseen ciclos de vida largos, crecena ritmos lentos, maduran a
edades avanzadas y producen un bajo ndmero de frutos por cosecha (Jackson, 1981; Carabias, 1985).
Las semillas de estas especies tienden a ser grandes y se caracterizan por tener cortos periodos de



latencia o carecer de ellos (Ng, 1978; Vizquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1984). Estas semillas tienden
a ser dispersadas por frugivoros que s6lo se alimentan de los frutos de una o pocas especies de plantas
(Howe y Estabrook, 1977). Limitaciones de tipo anatémico (tamafios de picos, mandibulas y tractos
digestivos) y fisiolégico (la incapacidad de utilizar fibras y otras estructuras de proteccion de las
semillas) de muchos de estos animales, determinan que las semillas grandes tiendan a ser regurgitadas o
desechadas bajo la copa o en las cercanias de la planta materna (Levy 1986; Augspurger, 1984; Mantinez
del Rio y Restrepo, 1993). Por lo tanto, las semillas de las especies persistente tienden a ser
dispersadas a distancias menores que aquellas de las especies pioneras.

La gran variacién interespecifica que existe en los tamafios de las semillas (de hasta ocho ordenes
de magnitud; Foster y Janson, 1983; Ibarra y Oyama, 1993) sugiere que también debe existir un 4ambito
de variacién interespecifica importante en la amplitud dispersidn si existiese una relacién entre el tamaiio
de las semillas y su capacidad de dispersién. La amplia diseminacién de las pequenas semillas de los
drboles pioneros y la pobre dispersién experimentada por las semillas grandes de algunas especies
tolerantes (Jackson, 1981), representan los extremos de un posible gradiente de dispersién de semillas
presente a nivel de la comunidad.

La capacidad de dispersién de semillas presenta disyuntivas ("trade-offs") con otros atributos de
historias de vida de las plantas, entre ellas con el tamaiio de las semillas y atributos demogréficos de las
plantas. A nivel de las comunidades, se ha establecido una relacién negativa entre el tamafo de las
semillas y la sobrevivencia de las plantulas bajo ambientes limitantes en recursos (Salisbury, 1942;
Grime y Jeffry, 1965; Ng, 1978, 1980; Foster, 1986). La idea que subyace a esta relacion es que a
medida que el tamaiio de la semillas aumenta la cantidad de recursos que la planta materna asigna por
semilla es mayor, de manera que las pldntulas disponen con més energfa y recursos durante su etapa
inicial de desarrollo (Fenner, 1985). En contraparte, un aumento evolutivo en el tamafio de la semilla
deberia reducir la capacidad de dispersion (Silvertown y Lovett Doust 1993).

La base funcional de tales disyuntivas puede explicarse en el contexto de la llamada teoria de la
asignacién de recursos (Lack, 1947; Cody, 1966; Stearns, 1992). Esta teoria establece que los
organismos asignan de manera comprometida la energia disponible en tres funciones bdsicas:
mantenimiento, crecimiento y reproduccién. Para sobrevivir un organismo debe contar con la energfa
minima para cubrir sus demandas metab6licas bdsicas. Si existe un excedente de energfa el organismo
puede asignarla al crecimiento o a la reproduccién pero la asignacion a una funcién serd a costa de la
otra.

La teoria propone que en ambientes limitados en recursos han evolucionado estrategias de
asignacién que aumentan la habilidad competitiva de las especies a través de una alta inversién a las
funciones de mantenimiento. Como consecuencia, estos organismos deberian exhibir bajas tasas de
mortalidad, crecimiento y reproduccién. Por el contrario, en ambientes efimeros y ricos en recursos, la
teoria propone que han evolucionado estrategias de asignacién con altos presupuestos de energia
asignados hacia cl crecimiento y reproduccion. Esta estrategia permite colonizar y cxplotar rdpidamente



estos ambientes efimeros. Como consecuencia, estos organismos deberian exhibir altas tasas de

mortalidad, crecimiento y reproduccién (Stearns, 1992).

La manera en la que se reparte la energia asignada a un evento reproductivo entre la progenie
producida se encuentra también mediada por disyuntivas demogrificas. En ambientes en los que la
progenie se enfrenta a condiciones limitantes de recursos, la estrategia 6ptima (que maximiza la
adecuaci6n individual de las especies) es la reparticion de la energia asignada a la reproduccion entre
pocos hijos. En consecuencia, se reduce la capacidad de dispersién pero aumenta la sobrevivencia de la
progenie, En ambientes efimeros, no limitantes en recursos, la estrategia 6ptima es la reparticion de la
energia asignada a la reproducci6n entre muchos hijos, que per capita reciben una cantidad pequeiia de
recursos maternos. En consecuencia, la amplitud de dispersion (habilidad de colonizacién) aumenta,
pero disminuye la sobrevivencia de la progenie bajo condiciones limitantes de recursos (Silvertown y
Lovett Doust, 1992; Stearns, 1992).

De acuerdo con las ideas anteriores, se deberia esperar que las especies arbdreas que exhiben
amplia dispersion de semillas posean también tamafios pequeiios de semillas y altas tasas de mortalidad,
crecimiento y fecundidad. Estas especies se encontrarian asociadas con ambientes perturbados, que son
efimeros pero ricos en recursos (tales como los claros de la selva). En el otro extremo, se deberia
esperar que las especies arboreas que exhiben pobre dispersién posean también tamafios grandes de
semillas y bajas tasas de mortalidad, crecimiento y fecundidad. Estas especies se encontrarian asociadas
con ambientes persistentes que son limitantes en recursos (tales como los que ocurren en el sotobsoque
de las selvas).

2.4. Hipoétesis ecolégicas sobre la dispersion de semillas

La semilla es la estructura fundamental de dispersion en las plantas de reproduccion sexual. Esta
es una unidad movible y generalmente de bajo peso, que usualmente requiere de poca energia para
transportarse. La dispersion juega un papel importante dentro de la dindmica de las poblaciones
vegetales, favorece la colonizacion de nuevos hdbitats, el mantenimiento de las poblaciones ya
establecidas e incrementa el flujo genético (Harper, 1977; Ehrlich y Raven, 1969; Janzen, 1983b;
Begon etal., 1986; Dirzo y Dominguez, 1986). Por otro lado, la actividad de los enemigos naturales de
las semillas y plantas es un factor que puede ser determinante para la dindmica de las poblaciones. Se ha
planteado que la dispersién de semillas actia como un medio que favorece la posibilidad de escapar a
los depredadores de semillas y plantulas (Janzen, 1970).

Para entender el fenémeno de la dispersion de semillas desde un punto de vista ecolégico, Howe
y Smallwood (1982) sintetizaron en tres hipétesis el papel que juega la dispersion de semillas en el
reclutamiento de plantas.
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2.4.1. Hipétesis de escape

La mortalidad de las semillas y plantulas es generalmente muy elevada bajo la copa materna y se
reduce lejos de ella. La mortalidad es causada por depredadores y/o patdgenos hospedero-especificos
cuya intensidad de dafio aumenta de manera positiva con la densidad poblacional de la progenie o de
manera inversa con la distancia a la planta materna. Los depredadores y pat6genos que actiian sobre las
semillas dispersadas, y los herbivoros que se alimentan de las plantulas, frecuentemente estan
concentrados cerca de los adultos reproductivos donde los recursos que usan estos organismos son mas
abundantes (Janzen, 1970; Howe y Smallwood, 1982; Willson, 1992). Bajo este escenario, la hipotesis
de escape establece que la dispersion disminuye la mortalidad de la progenie asociada a la vecindad de la
planta progenitora. La dispersién aumenta la probabilidad de que las semillas lleguen a sitios donde las

presiones de depredacion disminuyen.

2.4.2. Hipotesis de colonizacion

En ambientes heterogéneos, donde los habitats de elevada calidad en recursos son escasos, se
espera que la dispersién de semillas aumente la probabilidad de que estas caigan en los sitios de buena
calidad (Howe y Smallwood, 1982; Green, 1983). La dispersion generalmente tiende a mejorar la
probabilidad de que al menos una de las semillas de la cosecha del progenitor llegue a un sitio apropiado
(Hamilton y May, 1977; Comins, etal., 1980).

Para el caso de las selvas himedas, esta hipotesis podria establecerse en términos de la habilidad
de las especies para colonizar los claros de la selva. Los claros son sitios relativamente pequeiios (<500
m2), luminicamente ricos y de baja frecuencia espacial (Chazdon y Fetcher, 1984; Brokaw, 1985;
Clark, 1992).

2.4.3. Hipétesis de dispersiéon dirigida

Las semillas dispersadas son llevadas por su vector (exclusivamente zo6coro) a sitios donde la
probabilidad de establecimiento y desarrollo de las plantas es méxima (sitios con condiciones 6ptimas).
Se puede decir que las semillas tienen una direccionalidad en su dispersién que depende de los habitos
del dispersor (Howe y Smallwood, 1982).



2.4.4 Reduccién de la competencia entre parientes

Las semillas que caen bajo la copa del drbol progenitor dan lugar a pldntulas que se encuentran
limitadas en recursos. Esto puede deberse a: i) la interferencia luminica causada por el follaje de la planta
madre, ii) una reduccién en la disponibilidad de nutrimentos minerales debido a la asimilacion de estos
por parte de la planta progenitora y iii) una densidad elevada de plantulas hijas que demandan recursos
similares (Howe y Smallwood, 1982; Clark y Clark, 1984). Por lo tanto, es esperable la existencia de
fenémenos de competencia asimétrica local entre la progenie y su planta materna y simétrica entre
miembros de la progenie. Al haber una relacion estrecha de parentesco entre las pldntulas (hermanas o
medias hermanas) que emergen de la cosecha de semillas que cae bajo la copa de una planta materna, es
esperable que estos individuos estén sujetos a una competencia mas severa que las plantulas
provenientes de otras familias genéticas o mds atin, de plantulas que provienen de plantas maternas
hetero-especificas (Ellstrand y Antonovics, 1985; Mc Call, etal., 1989).

Otra desventaja potencial de la alta densidad de plantas hermanas es la probabilidad del
entrecruzamiento consanguineo al llegar al estado reproductivo (Ghiselin, 1979). Ademas, los ataques
por pardsitos y patdgenos gene-especificos puede ser mas probables cuando plantas hermanas crecen
muy cerca uno del otro (Willson, 1992). La dispersién de semillas reduce los riesgos genéticos
negativos del apifiamiento de plantas que provienen de los mismos padres.

2.4.5. Colonizacién de sitios seguros (modelo de Green, 1983)

La germinacion y el establecimiento de las plantulas son eventos que pueden depender de
situaciones ambientales muy especificas. Cuando estas situaciones ocurren con una frecuencia espacial
baja, la dispersion de semillas se convierte en un componente muy importante en el ciclo vida de una

planta.

Harper (1977) defini6é como sitios seguros ( "safe sites") a aquellas localidades donde las semillas
tienen la mayor probabilidad de desarrollarse hasta la madurez. Los sitios seguros varian entre las
especies y entre las poblaciones genéticamente diferentes de una misma especie (Fenner, 1985). La
amplitud de tolerancia fisiol6gica de las semillas a los gradientes fisico-quimicos que operan a nivel del
suelo, determina el &mbito espacial en el cual la germinacién puede ocurrir. Asi mismo, las plantulas (y
plantas de otros estadios de vida) pueden desarrollarse solo bajo las condiciones ambientales (por
ejemplo, temperatura, humedad, pH) que no excedan su amplitud de tolerancia fisiol6gica. Ademas, los
enemigos naturales tales como depredadores de semillas y pldntulas, y la baja disponibilidad (o
ausencia) de recursos esenciales, pueden restringir el ambito espacial dentro del cual las plantas pueden
completar su ciclo de vida. La idea de sitios seguros es una abstraccién que combina tres aspectos de la
biologia de las especies i) sitios en los que las condiciones ambientales se encuentran dentro del ambito
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de tolerancia de una especie, ii) sitios en los que se presentan niveles no limitantes de recursos y iii)
sitios en los cuales las plantas se encuentran "libres” de la accién letal de enemigos naturales (Harper,
1977).

Desde una perspectiva evolutiva, se esperaria que una amplia dispersion de semillas tuviera un
alto valor selectivo si los requerimientos de germinacion y sobrevivencia dependen de condiciones
fisicas y niveles de recursos que ocurren con una baja frecuencia espacial. Es decir, la dispersion de
semillas podria ser favorable si aumenta la posibilidad de ocupar un sitio seguro. De manera contraria,
la dispersion de semillas deberia tener un bajo valor selectivo si las plantas han evolucionado atributos
que les permiten desarrollarse bajo situaciones ambientales que se presentan con una frecuencia espacial
elevada. Es decir, la dispersion de semillas no deberia ser importante cuando la frecuencia de sitios

seguros es alta.

La variacion de las curvas de dispersion de semillas observada entre especies de plantas (Willson,
1993) tiene una explicacion parcial en términos de la relacién entre la amplitud de dispersion y la
frecuencia de sitios seguros (Green, 1983). El niimero de semillas dentro de sitios seguros aumenta con
el drea de dispersion (Figura 2), suponiendo que la densidad de los sitios seguros dentro del 4drea se
mantiene constante (es decir, si se supone que la ocurrencia de sitios seguros en el espacio es aleatoria).
Bajo esta suposicién, el logaritmo del mimero de sitios seguros presentes en un area circular crece
linealmente a medida que la distancia maxima de dispersién de semillas (R) aumenta (Figura 2).

En el modelo, la densidad de sitios seguros esta reflejada de manera directa por la pendiente de la
recta que relaciona al nimero de sitios seguros con respecto a R. Entre mayor es la densidad de sitios
seguros mayor es la pendiente y vice versa (Figura 2). Bajo esta suposicion, al aumentar R se
incrementa el niimero de semillas que caen en sitios seguros. Para una especie con gran nimero de
sitios seguros, una amplia dispersién no es importante. Mientras que para especies que dependen de
sitios seguros de baja densidad espacial la dispersion es una variable importante para el desarrollo de las
mismas (Figura 2).

Para explicar el modelo, considérese dos ambientes hipotéticos, uno con una densidad de sitios
seguros muy baja (ambiente 1) y el otro muy alta (ambiente 2; Figura 2). Bajo el ambiente 1, aumentos
en R aumentan la cantidad de semillas depositadas en sitios seguros (caso de especie A). Bajo el
ambiente de tipo 2, sin embargo, R deja de ser una variable importante para el establecimiento de las
plantas . La dispersion de semillas puede ser un atributo desfavorable si la inversion energética que se
asigna a las partes de la planta que determinan la dispersién de las semillas (ramillas, frutos, arilos,
accesorios reproductivos) excede los beneficios que provee a la planta materna y a la progenie la
dispersion. Este beneficio puede ser bajo, o nulo, cuando existe una frecuencia muy elevada de sitios
seguros. Por lo tanto una planta con R reducida tendria ventaja en un escenario con alta frecuencia de
sitios a salvo (caso de especie B en la Figura 2).
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Figura 2. Modelo propuesto para analizar la relacién entre las curvas de
dispersién y la colonizacién de sitios seguros ("safe sites”; Green, 1983) . Ver
texto para mas detalles.

Desde el punto de vista de la comunidad, el modelo puede establecer predicciones tales como las
siguientes. Para especies que requieren de sitios seguros que ocurren en densidades bajas y que son
demogréficamente equivalentes (tasas de mortalidad y crecimiento similares), se esperaria que la especie
con mayor R deberia tener una mejor representacion en la comunidad. Por otro lado, se esperaria que
aquellas especies que se regeneran bajo una amplia gama de situaciones ambientales deberian mostrar
una dispersién estrecha de semillas mientras que aquellas especies que se regeneran en sitios muy

especificos deberian mostrar una dispersi6n amplia de semillas.

Para el caso de arboles tropicales existe evidencia empirica y experimental de que la luz es un
recurso limitante en la regeneracién de estas plantas (Chazdon, 1988). También existe evidencia de que
las especies tienen diferentes amplitudes de respuesta fisiolégica (en relacién con la germinacion y la
ganancia de carbono de las plantulas) al gradiente luminico que ocurre en el sotobosque. Muchas
especies pueden germinar, establecerse y crecer bajo condiciones de sombra pero otras germinan y se
desarrollan solo bajo los claros del dosel, donde los niveles de luz son elevados (Whitmore, 1989). Al
parecer tanto la cantidad de semillas producidas por drbol durante un evento reproductivo, como el
tamafio de las semillas producidas se encuentran relacionados negativamente con el ambito de dispersion
y con el 4mbito de tolerancia fisiolégica de los arboles (Foster y Janson, 1985, Ibarra-Manriquez y
Oyama, 1992).



Generalmente. las especies que producen semillas pequefas requieren de sitios abiertos (con
abundantes cantidades de luz) para germinar y desarrollarse. Dado que estos sitios abiertos son temporal
y espacialmente raros (Brokaw, 1985), puede pensarse que la amplia dispersién de semillas pequenas
co-evolucioné acoplada con aquellos atributos fisiol6gicos que permiten el uso de elevados niveles de
luz. Desde la perspectiva del modelo de Green (1983), las especies productoras de una abundante
cantidad de semillas pequenas, que estin condicionadas en su regeneracion a una densidad baja de sitios
seguros, deberian mostrar una amplia de dispersion de semillas.

Por otro lado, existen muchas especies arboreas cuyas semillas germinan en la sombra y las
plantulas sobreviven y crecen favorecidos por pequenos haces de luz que se filtran por el dosel del
bosque (Chazdon, 1988). Estas especies poseen mecanismos fisiologicos que les permiten germinar,
establecerse, y madurar bajo un amplio gradiente de condiciones luminicas. Generalmente estos drboles
producen cosechas reducidas de semillas grandes. Considerando el modelo de Green (1983), estas
especies deberian mostrar una amplitud de dispersion reducida ya que las condiciones de regeneracion
son espacialmente frecuentes. A nivel interespecifico, existe evidencia de que las semillas pequenias

tienden a ser dispersadas con mayor amplitud que las semillas grandes (Janson, 1983).
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3. OBJETIVOS



El preseate trabajo tiene como propositos:

1) Caracterizar la sombra de semillas de un grupo de especies representativas de la comunidad arbérea
de la selva de Los Tuxtlas, Ver.

2) Estimar parametros de las curvas de dispersion de semillas de estas especies (distancias maximas de
dispersion, tasas de dispersion) considerando un modelo exponencial negativo.

3) Explorar, a nivel comparativo entre especies, algunas de las disyuntivas de historia de vida que se
han propuesto entre la dispersion de semillas y atributos demograficos de las semillas, plantulas y

arboles adultos. En particular, se explorarén las siguientes disyuntivas:
i. La amplitud de dispersion de las semillas disminuye al aumentar del tamafio de las semillas.
ii. La dispersion aumenta al disminuir la sobrevivencia de plantulas bajo condiciones de sombra.

iii. La amplitud de dispersién esta correlacionada de manera positiva con la produccion de semillas
(fecundidad) de las plantas.

iv. La produccién de semillas de manera negativa con la tasa de mortalidad de las plantas adultas.

4) Usando los parametros de las curvas de dispersion, se pretende explorar algunas de las hipotesis
sobre las ventajas ecolégicas que confiere a las plantas la dispersion de semillas. Las hipétesis

particulares ha explorar son:

i. Hipotesis de escape. Se estimo el porcentaje de la cosecha total de semillas dispersadas que
cae fuera de la vecindad de la planta materna (4rea cubierta por la proyeccién de la copa de estas
plantas) y a distintas distancias de la misma.

ii. Hipdtesis de reduccion en la intensidad de competencia entre plantulas hermanas. Se evalué la
proporcién por la cual la densidad de semillas que cae bajo la copa de la planta materna disminuye
por efectos de la dispersion de semillas.

iii. Hipotesis de colonizacion. Se evalué la cantidad de semillas que caen en claros recién
formados por la caida natural de 4rboles como funcién de la amplitud de la dispersién y la
produccion de semillas.
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4. MATERIALES Y METODOS



4.1. Sitio de estudio

El estudio se llevé a cabo en La Estacién de Biologia Tropical "Los Tuxtlas”, localizada en la
vertiente del Golfo de México, al sudeste del Estado de Veracruz y enclavada en las estivaciones del
Volcian San Martin Tuxtla (Lot-Helgueras, 1976). La estacién se encuentra al centro de la regién
llamada "Los Tuxtlas", aproximadamente entre las coordenadas 95° 04' y 95° 09~ de longitud oeste y
los 189 34" y 189 36' de latitud norte, con una altitud que va desde los 150 hasta 530 m.s.n.m. (Lot-
Helgueras, 1976). La estacién protege una superficie total de 700 ha de selva alta perennifolia.

Soto (1976) establecid que en la region de "Los Tuxtlas” se encuentra un clima calido-himedo.
Sin embargo, Ibarra-Manriquez (1985) menciona quclno hay registros climdticos precisos de largo
plazo que permitan caracterizar con propiedad el clima de la localidad de la Estacion. El compara los
datos de precipitacion de la Estacion de Biologia (1972-1981) con los datos de la estacién meteorolégica
de Coyame, la mas cercana, y concluye que ambos sitios presentan un tipo de clima caracterizado por
una precipitacién media anual mayor de 4,500 mm. y un temperatura promedio anual de 24 °C (para
més detalles del clima ver Estrada etal., 1985).

El tipo de vegetacién predominante en la Estacion es "selva alta perennifolia” (sensu Miranda y
Hernindez X., 1963) o "bosque tropical perennifolio” (sensu Rzedowsky, 1968). Se han descrito més
de 200 especies de arboles y cerca de 1,000 de plantas vasculares (Ibarra-Manriquez y Sinaca, 1986).
El bosque tiene una altura promedio de 25 m pero ocurren algunos drboles emergentes que sobrepasan
los 30 m (Bongers et al., 1988). La comunidad de especies arborescentes se puede caracterizar con tres
especies que dominan diferentes niveles del bosque: la palma Astrocarium mexicanum, entre 1 y 10 m
de altura, Pseudolmedia oxyphyllaria, entre 10 y 20 m. de altura, y Nectandra ambigens por arriba de
los 20 m. Cecropia obtusifolia y Heliocarpus appendiculatus dominan la comunidad de drboles
pioneros que crecen en los claros de la selva (Alvarez-Buylla, 1986; Nufiez-Farfan, 1986). Detalles
sobre la estructura y composicion de la vegetacion se pueden encontrar en varios trabajos (Pifiero et al. ,
1977; Oyama, 1987; Bongers etal., 1988; Popma y Bongers, 1988)

La selva de Los Tuxtlas es dindmica en relacion al proceso natural de regeneracion del bosque. Se
ha estimado que el dosel tiene una rotacién promedio de 50 afios pero se ha encontrado que esta rotacion
puede variar desde 25 hasta 400 aios dependiendo de la topografia, composicién de arboles y cercania a
los bordes de la selva (Martinez-Ramos, Sarukhdn y Pifiero 1988; Martinez-Ramos et al., 1988). En
promedio, los claros producidos por la caida reciente de drboles (< 1 afio) ocupan un 2% de la
superficie, mientras que parches de entre 2 y 32 afios ocupan un 35% y parches de mayor edad un 66%
(Martinez-Ramos, Sarukhén y Pifiero, 1988). Claros grandes (> 300 m2) se presentan en 4reas mayores
a 15 ha cada afio (uno cada 15 aiios en una hectérea), mientras que varios claros pequeiios (< 50 m2) se
abren cada afio en una hectérea.
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4.2. Metodologia

4.2.1. Parcelas de estudio

En un 4rea de 4-ha se escogieron cinco sitios relativamente planos donde se establecieron cinco
parcelas de 576 m2 (24 m x 24 m). Tres sitios se localizaron en zonas de selva madura y dos en zonas
en fase de construccion (dreas con arboles pioneros pero sin claros en el dosel; ver Martinez-Ramos,
1991 para mas detalles).

4.2.2. Colecta de las semillas

Dentro de cada parcela se colocaron al azar doce trampas colectoras de semillas. Las trampas
fueron de forma cuadrada con una dimensién de 1 m? y consistieron de una malla de tela de organza
soportada por una malla de mosquitero, ambas suspendidas por cuatro estacas de aluminio de 1 m de
altura y 2.5 cm. de ancho. En la parte media de cada estaca se coloco una placa de lamina que pretendié
actuar como barrera para evitar que posibles depredadores llegaran hasta las semillas.

Se hicieron cosechas mensuales del material colectado en las trampas, iniciando el mes de junio de
1988 y finalizando el mes de mayo de 1989. El material colectado se examiné en el laboratorio. Se
separaron la hojarasca, las ramas y las semillas. Las ramas y hojarasca fueron desechadas después de
haber sido deshidratadas y pesadas para otros estudios. Las semillas se separaron usando tamices de
diferentes aperturas de malla. Se determiné la identidad taxonémica de cada semilla a nivel de especie
usando como referencia el semillario de la Estacion Los Tuxtlas y el del Herbario Nacional MEXU. En
algunos casos s6lo se llegé a nivel de género en la identificacién. Después de que las semillas de cada
especie fueron contadas (por trampa y por mes de colecta), éstas se colocaron en bolsas de papel
indicando la fecha de colecta, nimero del sitio, mimero de la trampa y nombre de la especie. Ademas, a
cada semilla se le midi6 el didmetro mayor, se pesé y se observé si contaba con alguna estructura

especializada para el vuelo como son las alas, penachos, etcétera.

4.2.3. Especies de estudio

En el presente estudio sélo se tomaron en cuenta a las especies arboreas que tuvieron una
frecuencia de ocurrencia mayor o igual al 25% de las trampas, esto es, que sus semillas se encontraron
en un minimo de quince trampas en el transcurso del ano que durd el estudio. Esto se hizo con el

propésito de tratar de disminuir posibles efectos de tamaiio de muestra.



E! Cuadro | muestra la lista de especies seleccionadas y algunas de sus caracteristicas ecologicas
generales. Dos de las 15 especies estudiadas tres fueron especies pioneras, el resto fueron especies
tolerantes a la sombra (persistentes o climax) que se dividieron a su vez en: i) cinco especies cuyas
méximas alturas no rebasan los 20 m y ii) ocho especies que ocupan el dosel mas alto de la selva. Tres

especies producen frutos anemécoros y el resto produce frutos camosos o semillas ariladas (Cuadro 1).

El Cuadro 2 resume algunas caracteristicas de los arboles de las especies elegidas en este trabajo.

4.2.4. Caracterizacion de la sombra de semillas por especie

En los alrededores de las cinco parcelas de estudio se localizaron a los arboles de las especies de
estudio que fructificaron durante el afio en que se registro la lluvia de semillas. Estos drboles fueron los
mds cercanos a las trampas colectares de semillas en cada sitio de estudio. De la biisqueda, se
localizaron en total: tres arboles de Bursera simaruba;, cinco de Cecropia obtusifolia; tres de Cordia
megalantha;, tres de Coussapoa purpusii;, cinco de Cymbopetalum baillonii, cinco de Dendropanax
arboreus; cuatro de Heliocarpus appendiculaius; cinco de Nectandra ambigens, cinco de
Pleuranthodendron lindenii;, cuatro de Poulseniaarmata;, cuatro de Pseudolmedia oxyphyllaria; tres de
Robinsonellamirandae;, dos de Sapium nitidum; tres de Spondias radlkoferii y cuatro de Stemmadenia
donnell-smithii. Se supuso que estos arboles fueron aquellos que con mayor probabilidad fueron la
fuente de las semillas capturadas en las trampas durante el afo de estudio. La Figura 3 muestra la
distribucion espacial de las trampas y de los drboles seleccionados para las 15 especies de estudio.

Para cada drbol de la especie x se midi6 la distancia entre éste y cada una de las trampas que
contuvieron semillas de dicha especie. Se estimé la altura de cada 4rbol asi como la longitud y
orientacién de sus cuatro ramas mas largas (en ocasiones, tres cuando la copa se proyectaba hacia un
solo lado). Con estos datos se obtuvo la distancia entre una trampa dada y el centro de la copa de cada
drbol. Para cada especie se obtuvo grificamente la relacion entre el nimero total anual de semillas
capturadas por trampa y la distancia al drbol maduro (que produjo frutos ese afio) més cercano a cada
trampa. Para validar la eleccién de los arboles mds cercanos a cada trampa (supuestamente los
progenitores de las semillas colectadas) se verifict, a través de un anélisis de varianza (ANOVA), que la
distancia promedio entre el 4rbol elegido y las trampas fuese significativamente menor que aquella entre
otros drboles vecinos y las trampas (ver Anexo 1 para detalles).
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Cuadro 1. Especies con las que se realizé el trabajo, asi como el estatus sucesional al que pertenece, el

autor y la familia.

Especie Autor Clave Familia Estatus
sucesional

Burserasimaruba (L.) Sarg. BUSI Burseraceae Tolerante
Cecropiaobtusifolia Bertol. CEOB  Moraceae Pionera

Cordiamegalantha Blake COME Boraginaceae Tolerante
Coussapoa purpusii Standley COPU  Moraceae Tolerante
Cymbopetalum baillonii R.E. Fries CYBA  Annonaceae Tolerante
Dendropanaxarboreus Decne y Planchon DEAR  Araliaceae Tolerante
Heliocarpus appendiculatus (Turez.) HEAP  Tilaiceae Pionera

Nectandraambigens (Biake) * NEAM  Lauraceae Tolerante
Pleuranthodendron lindenii (Turcz.) PLLI Flacounaceae Tolerante
Poulseniaarmata Standley POAR  Moraceae Tolerante
Pseudolmedia oxyphyllaria J.D. Smith PSOX  Moraceae Tolerante
Robinsonellamirandae Gomez-Pompa ROMI  Malvaceae Tolerante
Sapium nitidum {Monach.) Lundell SANI Euphorbiaceae  Tolerante
Spondias radlkoferii J.D. Smith SPRA  Anacaridaceae  Tolerante
Stemmadenia donnell-smithii (Rose ex. D. STDO  Apocynaceae Tolerante

Smith) Woodson

Cuadro 2. Datos meristicos promedio para los individuos de las especies

estudiadas. N.I. = nimero de individuos reproductivos para los cinco sitios,

A = Altura promedio, DAP = didmetro a la altura del pecho promedio, RC =

radio promedio de la copa, C = cobertura promedio de la copa.

Especie N.IL A (m) DAP (m) RC (m) C (m?
BUSI 3 283 0.83 7.7 187.1
CEOB 5 19.6 0.42 4.6 67.3
COME 4 25.7 1.26 8.0 202.9
COPU 3 16.3 0.38 8.7 239.9
CYBA 5 16.6 0.43 5.9 111.2
DEAR 5 14.4 0.41 6.6 140.8
HEAP 4 17.5 0.50 7.4 171.0
NEAM 5 26.4 0.79 938 3028
PLLI ;] 12.0 033 5.0 77.7
POAR 4 24.0 0.70 T2 160.5
PSOX 4 21.0 035 4.7 70.4
ROMI 3 220 0.51 6.2 121.7
SANI 2 28.0 0.50 6.5 132.0
SPRA 3 19.3 1.13 7.6 182.1
STDO 4 12.3 0.28 6.5 1319




4.2.5. Ajuste a modelos sobre curvas de dispersion de semillas

Con el propésito de obtener curvas de dispersion de semillas por especie, el nimero de semillas
por trampa en funcion de la distancia al arbol en fructificacion fue ajustado al modelo exponencial.

S=Fe'?

Donde S es el nimero de semillas que caen por unidad de 4rea, Fg es la densidad de semillas que
cae en el origen de la planta materna , t es la tasa de decaimiento de las semillas, D es la distancia desde

el arbol progenitor.

El ajuste se llevo a cabo a través de un analisis de devianza de acuerdo con la rutina del paquete
estadistico GLIM (Generalized Linear Models; MaCullagh y Nelder, 1983). El analisis de ajuste
considerd un error tipo Poisson y una funcién de unién tipo logaritmica. Una vez linearizado el modelo

tiene la forma de:

LnS = Ln Fy-tD.

El modelo ajustado, dio estimaciones de Fg, parametro que indica en realidad la densidad de
semillas que cae en el punto de origen de la planta materna) y de t que es la tasa de dispersion (la
reduccion en la densidad de semillas por unidad de distancia). La hipdtesis nula que propone que no
existe relacion entre la densidad de semillas y la distancia al 4rbol en fruto se rechazé si el valor de X2
aportado por el andlisis de devianza fue significativo a un nivel de P < 0.05.

4.2.6. Evaluacién de disyuntivas demograficas

Para llevar a cabo estas correlaciones se usaron tres variables resultantes de las curvas de
dispersion: la tasa de dispersion (t), la amplitud de dispersién y la “fecundidad”™ (ver mas adelante para
su estimacion).

La tasa de dispersion se definié anteriormente como la pendiente de la curva de dispersion e indica
el factor por el cual la densidad de semillas se reduce a medida que aumenta la distancia al 4rbol

progenitor.

Se calcularon tres indices de la amplitud de dispersion (R). Primero, la distancia maxima de

dispersi6n indica aquella distancia entre el origen del 4rbol progenitor y el punto en el que la densidad de
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semillas cs igual a I. Esta distancia determina el limite de la sombra de semillas y se calculé de acuerdo
ala siguiente relacion:

D,., = Fo/t

Donde Fo es la densidad de semillas que cae en el punto de origen de la planta materna y tes la

tasa de dispersion. Suponiendo que la sombra de semillas se distribuye en un drea circular que tiene
comoradioaD___se estimé un indice de 4rea de dispersién como:

AD = x(D_ )*

Se obtuvo otro indice de la amplitud de dispersién (NCD) que mide el nimero de veces que las
semillas se alejan del vecindario ocupado por un drbol reproductivo en términos relativos (NCD),
tomando como unidad de distancia el radio promedio de la copa (RC) de los drboles reproductivos. De
esta manera, se calcul6 D/ RC como un indice de dispersién ponderado por el tamaiio de los

arboles.

La “fecundidad”™ se estimé como la cosecha total de semillas por drbol (CS8), estimada de acuerdo
con la siguiente ecuacion:

D=Dgay
CS=xD__(Z e 9D

D=0

La fuente de los datos sobre el tamafio de las semillas por especie proviene de Ibarra y Oyama
(1992). La sobrevivencia en la sombra de las plantulas de cada especie fue obtenida de Martinez-Ramos
(1991). Los datos de mortalidad de drboles adultos (dap > 10 cm.) se obtuvieron de la base de datos de
M. Martinez-Ramos (datos no publicados) que incluye informacién sobre reclutamiento y mortalidad de
arboles (dap > 1 cm) de las 80 especies arboreas del dosel medio y alto mas abundantes en Los Tuxtlas.

Esta base de datos se ha obtenido del seguimiento de una parcela de 5-ha establecida en 1982.

Para evaluar las disyuntivas de atributos de historia de vida, se llevaron a cabo anilisis de
correlacién no paramétrica por rangos (Sperman rank-correlation) tomando P < 0.05 como el nivel de
significacia estadistica. Se evaliio la relacién entre la amplitud de dispersién versus tamafo de semilla,
dispersion versus sobrevivencia de las plantas en sombra, dispersion versus fecundidad y fecundidad
versus mortalidad de drboles adultos.



4.2.7. Exploracién de las hipétesis ecolégicas sobre el papel de la dispersion de

semillas
i. Hipétesis de escape

Se calcul6 la proporcion de la cosecha total de semillas que se aleja a uno, dos, tres, i radios de la
copa de la planta “progenitora”. Para hacer esto, se supuso que la sombra de semillas de un arbol abarca
un drea circular cuyoradioes Dy que la cosecha total es CS (ver arriba). De esta manera, la cosecha

de semillas (CS,;) que cae a una distancia i del 4rbol progenitor se encuentra expresada como:

D=i

CS,=aD__ S eFe-oD,

D=0

Y la cantidad de semillas que cae en la franja que abarca una distancia de i a i+l es
CS;-CS; ,,. Finalmente, la proporcion que representa esta cantidad respecto a la cosecha total es

(CS-CS,,,)I CS.

ii. Reduccién de la densidad de pldntulas hermanas bajo la

copa de irboles progenitores

Para evaluar en que grado la dispersion disminuye la densidad de semillas que cae bajo la copa de
drboles progenitores se llevé a cabo el siguiente procedimiento. Primero, suponiendo que no existe
dispersién alguna, la cosecha total de semillas CS (ver arriba) se dividi6 entre el drea promedio de la
copa de los drboles reproductivos. El producto estima la densidad de semillas bajo la copa de un 4rbol
en ausencia de dispersién (DAD). En segundo lugar, se calculé la densidad de semillas que cay6 bajo la
copa de los drboles a partir de las curvas de dispersion (ver arriba). Esta es la densidad de semillas bajo
las copas de los drboles en presencia de la dispersién (D D). Entonces, el factor por el cual la dispersién
reduce la densidad de semillas bajo la copa de los 4rboles progenitoreses F = (DD) / (DAD), o bien,
el nimero de veces que la densidad es reducida es 1/ F. Este procedimiento se llevé a cabo para cada
especie por separado.

iii. Hipotesis de colonizacion (modelo Green)

Se relacion6 la curva de dispersién obtenida para cada especie (ver arriba) con una funcién lineal

cue define ¢l niimero acumulado de claros respecto a la distancia al 4rbol progenitor. Se supuso que esta



funcién lineal describe la cantidad sitios seguros (sensu Harper, 1977) sobre la cual se deposita la
progenie de un 4rbol que se dispersa sus semillas dentro de una drea circular de radio i. Para la selva de

Los Tuxtlas, se ha estimado que la tasa de apertura equivale a 2.4 claros mayores de 5 m?2

por hectirea
por ano, que en promedio representan una proporcion de 0.02 del drea del bosque (Martinez-Ramos y

Alvarez-Buylla, 1986). Por lo tanto, el area de claros (A C) que cubre la sombra de semillas (A) es:

AC = A x 0.02



S. RESULTADOS



5.1. Descripcion de la variacion interespecifica en la sombra
de semillas

La Figura 4 muestra la grifica de las sombras de dispersion de semillas de las 15 especies
arboreas de estudio. Puede notarse que la cantidad de semillas por trampa tendio a reducirse a medida
que aumento la distancia a los drboles adultos. No obstante, en todas las especies esta tendencia ocurrio
con una notable variacién. Para el caso de Bursera simaruba, y en menor grado para Coussapoa
purpusii, la sombra de semillas se ve truncada hacia distancias cercanas al arbol. Esto se debi6 a que no
hubo trampas dentro de este ambito.

La Figura 4 muestra también una notable variacién entre las especies respecto a tres componentes
de la sombra de semillas. El primer componente tiene que ver con la cantidad de semillas que cae cerca
del punto de origen de los drboles progenitores y que en parte refleja el valor de fecundidad de los
arboles (ver mas adelante). Entre los extremos, existié una diferencia entre las especies de seis ordenes
de magnitud en la densidad de semillas cerca del origen de las plantas maternas, con Cecropia
obtusifolia en el extremo de densidad mas alto y Poulseniaarmata en el extremo inferior.

El segundo componente de la sombra de semillas que mostré una gran variacion interespecifica
fue la distancia médxima sobre la cual se detectaron semillas. Existi6é una variacién de cinco veces entre
los extremos representados por Cecropia obtusifolia, con la distancia maxima (124 m), y Pseudolmedia
oxyphyllaria, con la distancia minima (22 m).

El tercer componente tiene que ver con la homogeneidad espacial con la que ocurrié la sombra de
semillas. En Cecropiaobtusifolia y Heliocarpus appendiculatus, todas las trampas capturaron semillas.
Es decir, estos arboles tapizaron de manera mds o menos "homogénea” el piso de la selva con semillas.
En contraste, en la sombra de semillas de especies como Cymbopetalum baillonii y Pleuranthodendron
de detectaron muchas trampas que no capturaron semillas. Es decir, estos drboles depositan en el suelo
de la selva sus semillas de manera "heterogénea”; en algunos puntos caen muchas semillas pero en
muchos otros no se deposita ninguna. Otras especies, como Pseudolmedia oxyphyllaria, Sapium
nitidum, y en menor grado Nectandraambigens, presentaron un arreglo espacial de semillas intermedio
ya que bajo la copa de los arboles progenitores la sombra de semillas fue homogénea pero fuera de las
copas fue heterogénea.

La variacién interespecifica en las sombras de semillas observadas puede reconocerse por el hecho
de que si se combinan los componentes de fecundidad, distancia mdxima de dispersién y homogeneidad
de distribucion espacial de las semillas pricticamente ninguna especie se parece a otra.
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5.2. Curvas de dispersion de semillas.

El Cuadro 3 muestra los valores de la ordenada al origen (Fo) y la pendiente (t) de las curvas de

Fo-tD
SED )a los datos de la

dispersion resultantes al ajustar el modelo exponencial negativo NS = €
densidad de semillas en funcién de la distancia al arbol progenitor. Para Bursera simaruba y Coussapoa
purpusii no se llevé a cabo el ajuste respectivo debido a la carencia de datos de densidad de semillas en

la cercania de los arboles progenitores.

Para el resto de las especies el ajuste al modelo exponencial negativo resulto significativo (Cuadro
3). En la Figura 4 se muestra las curvas ajustadas a la sombra de semillas de cada especie. La bondad de
ajuste, sin embargo, varié entre las especies. Todos los valores estimados de ordenada al origen y
pendiente fueron estadisticamente diferentes de cero (P < 0.05. Para algunas fue considerablemente
alto, como en el caso de Pseudolmedia oxyphyllaria en el cual el modelo explico mas del 50% de la
variacién en la cantidad de semillas por trampa mientras que en otras, como en Cymbopetalum baillonii
en el que explico solo el 6% de la variacion.

La ordenada al origen (Fo) varié en siete ordenes de magnitud, Cecropia obtusifolia tuvo el
méximo valor y Cymbopetalum baillonii €l minimo. La pendiente (tasa de dispersion) varié s6lo en un
orden de magnitud, Dendropanaxarboreus tuvo la pendiente mayor (menor tasa de dispersion) y Cordia
megalantha 1a pendiente menor (mayor tasa de dispersion).

5.3. Disyuntivas (trade offs) entre dispersion de semillas y
atributos de historia de vida

El Cuadro 4 muestra los valores estimados para diferentes indices de amplitud de dispersién de
semillas y el valor de fecundidad promedio (cosecha total de semillas dispersadas por 4rbol promedio)
para las especies de estudio. La distancia maxima de dispersion y el niimero de copas se correlacionaron
de manera estrecha (r = 0.93, g.I. = 13, P < 0.001). Por lo tanto estos dos indices son equivalentes. No
obstante, se eligi6 usar, de aqui en adelante, como indice de amplitud de dispersién el nimero de copas
alejadas en los andlisis siguientes dado que pondera la distancia maxima de dispersion de acuerdo al
tamafio de los drboles.

El Cuadro 5 muestra los valores estimados al tamafio promedio de las semillas, la sobrevivencia
de plantulas en la sombra y la de mortalidad de los adultos para estas especies. Dado que el peso y el
volumen de las semillas se encuentran fuertemente correlacionados (r = 0.98, g.1. = 13, P < 0.001), de
aqui en adelante s6lo se usaré el peso como indicador del tamatfio de la semilla dado que esta es una
variable mas exacta en su medicién.



Cuadro 3. Valores cstimados de los parametros del modelo exponencial

(Ln (NS) = Fo-tD) ajustado a las curvas de dispersién de semillas para cada

especie estudiada en Los Tuxtlas, Veracruz. Fo: ordenada al origen, t : pendiente,

I.C. intervalo de confianza (p < 0.05). Se muestra el valor de Chi cuadrado y el

porcentaje de la devianza en la densidad de semillas por trampa explicada por la

distancia al drbol progenitor (r2) resultantes del ajuste al modelo exponencial

negativo realizado con el paquete GLIM. * senala ajustes sigmificativos con

p <0.05 y ** sefiala ajustes significativos con p < 0.01. ;:."._L

1R
Especie Fo IC. (2ee) t I1.C. (2ee) X2 r2
CEOB 7.94 0.02 -0.064 0.002 17802.00 0.37**
COME 1.45 028 -0.015 0.006 2385 0.21**
CYBA 1.23 031 -0.027 0.022 7.11 0.06*
DEAR 5.90 0.08 -0.214 0.010 3437.00 031**
HEAP 434 0.08 -0.031 0.002 5.99.10 031**
NEAM 2.80 020 -0.067 0.014 657.99 0.19**
PLLI 5.07 0.07 -0.142 0.008 1741.00 0.17**
POAR 1.91 034 -0.037 0.012 43.57 0.19**
PSOX 5.81 0.11 -0.259 0.014 2639.80 0.51**
ROMI 229 028 -0.023 0.006 7234 0.29**
SANI 2.47 021 -0.021 0.004 10530 0.18**
SPRA 2.05 0.14 -0.017 0.004 89.20 0.10*
STDO 1.87 032 -0.057 0.018 3.75 020+




Cuadro 4. Estimaciones sobre amplitud de dispersion de semillas y
fecundidad para 15 especies arboreas de la selva de Los Tuxtlas,
Ver. Dy, ay: Distancia maxima de dispersion, NCD: nimero de
copas alejadas (D, ,,/RC, donde RC es el radio promedio de
cobertura por arbol en metros), AD: drea de dispersion, CS:
cosecha total de semillas por arbol promedio (fecundidad).

Especic  Dpax(m) R.C. NCD AD(Ha) CS

CEOB 124.1 46 2638 484 4150197
COME 96.7 80 12.0 294 ‘ 50455
CYBA 45.6 5.9 Fin 0.69 9924
DEAR 27.6 6.6 4.1 0.24 4830
HEAP 140.0 74 190 6.10 459457
NEAM 41.8 938 43 0.55 16916
PLLI 357 5.0 T2 0.40 43477
POAR 51.6 7 ] 72 0.84 16377
PSOX 224 4.7 4.7 0.16 27824
ROMI 99.6 6.2 16.0 3.11 76363
SANI 117.6 6.5 18.2 435 116723
SPRA 120.6 76 159 4.57 101264
STDO 32.8 6.5 5.1 0.34 6613




Cuadro 5. Valores del tamafio promedio de las semillas (Ibarra-
Manriquez y Oyama, 1991), la probabilidad anual de sobrevivencia de
las plantulas en la sombra (PSPL, ind/ind/afio); Martinez-Ramos,
1991) y la probabilidad de muerte de arboles adultos (PMA,
ind/ind/afio) en ocho aios (dap > 10 cm.) para las especies de estudio
en la selva de Los Tuxtlas, Ver. El tamafio de las semillas se expresa
como el logaritmo del peso seco (gr.) promedio por semilla (P S) y del
volumen promedio (cm?) por semilla(V S).

Especie  LOG(PS) LOG(VS) PSPL% PMA%

BUSI 221 5.17 0
CEOB -7.01 031 0 39
COPU -7.01 031
COME 221 5.17
CYBA -0.80 6.63 60 12
DEAR 471 2.57 2
HEAP -6.50 0.41 0 68
NEAM 0.59 8.44 67 17
PLLI 3.08 5.20 49
POAR 247 5.17 36 14
PSOX -0.69 7.04 81 2
ROMI 621 1.22
SANI -1.90 4.18
SPRA 0.66 8.97 18
STDO 2.66 437 24 15

Al llevar a cabo el andlisis de correlacién entre la amplitud de dispersion de semillas (NCD), la

fecundidad (CS) y la sobrevivencia de las plantulas a la sombra se encontraron los siguientes
resultados:



5.3.1. Relacién entre amplitud de dispersiéon de semillas y el

tamaio de las semillas

Existi6 una relacion negativa significativa entre la amplitud de dispersion y el peso de las semillas
(Figura 5). La relacién que se ajustd mejor a los datos es de tipo potencial negativo (log-log), es decir,
el efecto de disminuir el tamaiio de las semillas sobre la amplitud de dispersion es muy fuerte a tamarios
de semillas pequefios pero es muy débil a tamaiios de semillas grandes. Asi, Cecropia obtusifolia,
Heliocarpus appendiculatus y Robinsonella mirandae, que son las especies que presentan las semillas
de menor tamaiio, presentaron grandes amplitudes de dispersion, mientras que especies que producen
semillas con pesos mayores de 0.1 gr., como Cymbopetalum baillonii, Pseudolmedia oxyphyllaria y
Nectandra ambigens, tuvieron mucho menor amplitud de dispersién pero las diferencias entre estas

ultimas especies son mucho menos notorias.
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Figura 5. Relacién entre la amplitud de dispersién y el peso promedio de la
semilla para 13 especies arboreas de la selva de Los Tuxtlas, Ver. Nétese la
escala logaritmica en el eje de las X s.

Existen tres especies que se salieron de la relacién. Dendropanaxarboreus estuvo muy por debajo
de la curva ajustada mientras que Sapium nitidum y Spondias radlkoferii estuvieron muy por arriba.

La relacién entre el niimero de copas dispersadas y el tamafio de las semillas se relacioné con una
disminucién significativa en la fecundidad. En la Figura 6 se muestra una relacién log-log entre la



fecundidad y el tamano de 1a semillas. Por lo tanto, las especies que dispersan ampliamente sus semillas
tienen una elevada fecundidad y tamafios de semillas pequeiios, como es el caso de Cecropia
obtusifolia, Heliocarpus appendiculatus y Robinsonella mirandae, mientras que las especies que
dispersan pobremente sus semillas tienen baja fecundidad y tamafios grandes de semillas, como es el
caso de Nectandraambigens, Pseudolmedia oxyphyllaria, y Spondias radlkoferii.
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Figura 6. Relacién entre la fecundidad (cantidad de semillas dispersadas por
cosecha) y el peso promedio de las semillas para 13 especies arbdreas de la
selva de Los Tuxtlas, Ver. Notese la escala logaritmica para ambos ejes.

5.3.2. Relacién entre y amplitud de dispersién (NCD) de
semillas y la sobrevivencia de las plintulas

Se encontro una relacién negativa entre la probabilidad anual de sobrevivencia de las plantulas en
la sombra y la NCD (Figura 7). La curva que mejor se ajusto a esta relacién fue de tipo semi-log. Esta
relacion implica que la reduccién en la probabilidad de sobrevivencia de las plantulas es fuerte cuando se
varia la NCD en su 4mbito de valores pequefios y es débil cuando se varia la NCD en su dmbitos de
valores elevados. Stemmadenia donnell-smithii fue la Ginica especie que se sale notablemente de esta

relacion.
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Figura 7. Relacién entre la probabilidad anual de sobrevivencia de las plantulas
en la sombra y la amplitud de dispersién para 8 especies arbéreas de la selva de

Los Tuxtlas, Ver. Nétese la escala logaritmica en el eje de las Xs.

En la relacién anterior subyace otra entre la sobrevivencia de las plantulas en la sombra y el peso
de la semilla, el cual refleja en parte la cantidad de recursos maternos con que dispone una plantula para
iniciar su desarrollo (Feneer, 1985). Puede observarse en la Figura 8 una relaciéon negativa entre estas
variables. La relaci6n es semilogaritmica indicando que la sobrevivencia aumenta solo cuando los
recursos maternos (peso de la semilla) aumentan de manera importante. Por lo tanto, las especies que
producen semillas pequefias se dispersan ampliamente pero sus plantulas tienen bajas probabilidades de
sobrevivir en la sombra mientras que las especies que producen semillas grandes se dispersan
pobremente pero poseen altas probabilidades de sobrevivencia en la sombra.



l-
5 .
| r = 0922 RSOX
g 0.8+ gl. =6 O
T p < 0.01 NEAM
& CYBA O
) i o
] 'a 9.k PLLI
o g o
= i POAR
731" o
5 — STDO
lo}
= 0.2+
E CEOB HEAP
2 0 oo . T T !
0.0001 0.001 0.01 0.1 1 10

Peso promedio de una semilla (gr)
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bajo la sombra y el peso de la semillas en un grupo de 8 especies arboreas de

la selva de Los Tuxtlas, Ver. Noétese la escala logaritmica en el eje de las X's.

5.3.3. Relacién entre la fecundidad y la probabilidad de

muerte de los adultos

Se encontré una relacién potencial positiva (semi-log) entre la probabilidad de muerte de los
adultos en ocho afios y la fecundidad ( Figura 9 ). Esto quiere decir que las especies cuyos individuos
adultos presentan cada afio una produccion copiosa de semillas tienen mayor probabilidad de morir que
aquellos de las especies que presentan una baja produccién de semillas. En esta relacién estoy
suponiendo que la fecundidad es un indice de esfuerzo reproductivo. Claramente, especies como
Cecropia obtusifolia y Heliocarpus appendiculatus representan el extremo superior (alta fecundidad y
alta mortalidad) de esta relacion y especies como Nectandra ambigens, Pseudolmedia oxyphyllaria el
extremo inferior (baja fecundidad y baja mortalidad).
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Figura 9. Relacién entre la probabilidad de muerte de los individuos adultos y
la fecundidad anual para un grupo de 9 especies arbéreas de las selva de Los

Tuxtlas, Ver.

5.4. Analisis de las curvas de dispersion de semillas en el
contexto de las hipodtesis de escape, colonizacién y
competencia entre plintulas hermanas

5.4.1. Dispersién de semillas y escape de la vecindad de la

planta materna.

La probabilidad que tiene una semilla de escapar a factores de mortalidad (depredacién,
enfermedades) que actiian bajo la copa del progenitor, o en su vecindad, aumenta con la distancia de
dispersion (Janzen, 1970). En este contexto, una variable que es interesante de analizar es la proporcién
de la cosecha total de semillas que son dispersadas a distancias mayores a esta vecindad.

La Figura 10 muestra, para cada una de las 13 especies analizadas, la proporcion del total de las
semillas dispersadas que se depositaron con (PDD) respecto al arbol progenitor. En algunas especies
tales como Cordia megalantha, Robinsonella mirandae, Sapium nitidum y Spondias radlkoferii 1a lluvia
de semillas se reparti6 de manera muy homogénea, cayendo mas del 95% de la cosecha total a
distancias mayores a dos radios del drbol progenitor.
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En las demds especies existioé un valor modal de PDD. Visto de otra manera, este valor modal
indica la distancia donde es mas probable que caiga una semilla después de ser dispersada. De acuerdo
con esto, las especies pueden ubicarse en tres grupos: i) aquellas en el que el valor modal estuvo
localizado a distancias muy alejadas del drbol progenitor (mds de cuatro radios) y en las que el
porcentaje de semillas que fue dispersado a mas de dos radios del arbol progenitor fue > 85% (Cecropia
obtusifolia, Cymbopetalum baillonii), ii) aquellas en que el valor modal se localizo a 3 radios del
progenitor y en el que el porcentaje de semillas que se dispersé a mas de dos radios del progenitor fue <
50% (Pleuranthodendron lindenii y Nectandra ambigens) y iii) aquellas en el que el valor modal se
encontro bajo la copa del arbol progenitor y el porcentaje de semillas que se dispersé a mas de los dos
primeros radios fue < 30% (Dendropanaxarboreus y Pseudolmedia oxyphyllaria).

Bajo la suposicion de que las semillas (y las plantulas a las que dan lugar) que caen a una distancia
de dos o menos radios, respecto al origen del arbol progenitor, sufren con mayor probabilidad el ataque
de enemigos naturales, los resultados anteriores sugieren que la cosecha de semillas de las especies que

forman los grupos ii y iii tenderia a verse en mayor grado afectado por tales enemigos naturales.
5.4.2. Hipétesis de colonizacién (modelo de Green)

Como se esperaba de acuerdo al modelo propuesto por Green (1983), las especies con la misma
pendiente pero con diferente fecundidad (cosecha total de semillas dispersadas) difieren en la cantidad
de semillas que son depositadas en los claros. Las especies con mayor fecundidad tuvieron una mayor
cantidad de semillas que caen en los claros (Figura 11). Por otro lado, las especies que son iguales en
fecundidad pero con diferente tasa de dispersién difirieron en la cantidad de semillas depositadas en los
claros (Figura 11).

Entre mayor es la pendiente de la curva de dispersion (es decir, una tasa mis rdpida de caida se
semillas) menor es el 4rea de claros sobre la cual se dispersan las semillas. La Figura 12 muestra que
esta relacién es de tipo semilogaritmico lo que sugiere que cambios pequefios en la tasa de dispersion
producen cambios grandes en el drea de claros colonizada. El 4rea colonizada se ve limitada por la tasa
de dispersién. Sin embargo, la tasa de caida de semillas es baja, la variaci6n entre especies en el drea de
claros colonizada tiende a ser independiente de esta variable (Figura 12).
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Figura 12. Relacién entre el area colonizable en claros y la tasa de dispersion
para 13 especies arbéreas de la selva de Los Tuxtlas, Ver. Nétese la escala
logaritmica para ambos ejes. La tasa de dispersion denota la proporcién con
que decae la densidad de semillas por unidad de distancia (en metros).

Asi mismo, entre mayor es la cosecha total de semillas dispersada (“fecundidad”) mayor es drea
de claros colonizada. La Figura 13 muestra que esta relacion es potencial (log-log), es decir, que los
cambios entre estas variables son proporcionales. Esto es cierto hasta un valor de fecundidad
aproximado de 100,000 semillas ya que después de este valor el drea de claros colonizada se mantiene
constante (Figura 13).
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Figura 13. La relacién log-log entre la fecundidad anual (total de semillas
dispersadas por evento reproductivo) y el 4rea de dispersion para 13 especies
arboreas de la selva de Los Tuxtlas, Ver.

Todos estos resultados muestran que la capacidad de las plantas para depositar semillas en los
claros depende de la combinacion de una alta fecundidad y una tasa baja de caida de semillas. Dado que
se encontré que estas variables no se correlacionan (r = 0.18, g.l. = 11, N.S.), es decir son
independientes, las especies podrian aumentar el drea de claros colonizada a través de reducir la tasa de
caida de semillas, la fecundidad o bien ambas.



Cuadro 6. Valores estimados por especie de la densidad de semillas que cae
en los claros en Los Tuxtlas, Ver. AC = drea de claro (m2); TSS = total

de semillas en los claros; DS C = densidad de semillas en claros

Especie AC. (m2 TSS DSC(sem/m?)

Cecropiaobtusifolia 996.10 &3164 83.49
Cordiamegalantha 591.19 1009 1.71
Cymbopetalum baillonii 127.19 199 1.56
Dendropanaxarboreus 4580 897 19.59
Heliocarpusappendiculatus 231.50 9189 ~39.69
Nectandraambigens 105.02 338 322
Pleuranthodendronlindenii 81.43 870 10.68
Poulseniaarmata 157.08 328 2.09
Pseudolmedia oxyphyllaria 341.00 556 1.63
Robinsonellamirandae 615.82 1538 2.50
Sapium nitidum 860.11 2334 2.71
Spondias radlkoferii 904.78 2025 2.24
Stemmadenia donnell-smithii 64.34 132 2.05

5.4.3. Competencia entre pliantulas hermanas

El nivel de interaccion competitiva (o interferencia) entre plantulas hermanas establecidas bajo la
copa del 4rbol progenitor, puede depender de la densidad inicial de semillas que caen como producto de
la dispersién (denominada aqui como densidad potencial de plantulas). Una dispersion pobre aumenta la
densidad de semillas mientras que una dispersién amplia la disminuye. El Cuadro 7 muestra el cambio
en la densidad de semillas bajo la copa de los drboles progenitores debido a la dispersién respecto a una
situacion hipotética sin dispersion. Este cambio se define como el factor de reduccién de la densidad
debido a la dispersion (1/F = niimero de veces que la densidad potencial de plantulas es reducida por la
dispersion). Existié un 4mbito de 1/F entre 1.5 (en Nectandra ambigens) y 993 (en Sapium nitidum).
En general, el 1/F disminuyé significativamente con la tasa de dispersion (Figura 14), pero Nectandra
ambigens se aparté notablemente de esta relacién.
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Cuadro 7. Efecto de la dispersion de semillas sobre la densidad potencial de plantulas

bajo la copa de arboles progenitores en trece especies arbéreas de la selva de Los

Tuxtlas, Ver. AC = area de cobertura promedio por especie; SBCD = nimero
estimado de semillas que caen bajo la copa en presencia de dispersion de semillas;

SBCSD = niimero estimado de semillas que se depositan bajo la copa suponiendo

que no existe dispersion de semillas; DD = densidad de semillas con dispersion
(SBCD/AC): DAD = densidad de semillas sin dispersién (SBCSD/AC); 1/F =
factor de reduccién de la densidad de plantulas potenciales debido a la dispersion

(DD/DAD).

Especie AC(m?) SBCD SBSD DD DAD I/F
Cecropiaobtusifolia 67.3 173033 5128969 2669 76458 29.6
Cordiamegalantha 203.1 786 50455 4 248 64.2
Cymbopetalum baillonii 111.2 341 9924 3 8 29.1
Dendropanaxarboreus 140.6 20581 44862 146 319 22
Heliocarpus appendiculatus 171.1 10031 456230 59 2666 455
Nectandra ambigens 303.0 14548 21452 48 7 15
Pleuranthodendronlindenii 779 4512 43477 58 558 9.6
Poulseniaarmata 160.6 859 16377 5 102 19.1
Pseudolmedia oxyphyllaria 703 10299 27824 147 359 2.7
Robinsonellamirandae 121.9 1007 76859 8 631 763
Sapium nitidum 1319 1176 116723 9 835 993
Spondias radlkoferii 181.9 1425 112371 8 618 78.8
Stemmadenia donnell-smithii 131.9 410 6613 3 50 16.1
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6.1 Bondad del método empleado para caracterizar la sombra
de semillas y analizar curvas de dispersion de semillas

La gran diversidad de especies arbéreas, la baja densidad poblacional de la mayoria de esas
especies (Hubbell y Foster, 1983; Bongers ef dl., 1988; Gentry, 1992) y la dificultad para identificar al
arbol progenitor de las semillas que caen al suelo, hacen dificil el analisis de la sombra de semillas a
nivel de arboles individuales en las selvas himedas. La metodologia empleada en este estudio (es decir,
establecimiento al azar de trampas colectoras de semillas en diferentes sitios y la determinacién de la
distancia que separa a éstas de los drboles en fructificacion mas cercanos) supera, en parte, estos
obsticulos. En 13 de las 15 especies estudiadas se pudo obtener una estimacién de la curva de
dispersion de semillas. La bondad estadistica de estas estimaciones fue, en su mayoria, satisfactoria (P
<0.01) y los andlisis que se derivaron de tales estimaciones (discutidos mds adelante) fueron robustos.
No obstante, en algunos casos el método empleado no permitié registrar semillas a través de todo el
ambito de distancias de dispersion posibles. Por ejemplo, en Cecropia obtusifolia la dispersion de
semillas puede alcanzar mds de cien metros (Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos, 1990); sin embargo, el
método empleado no fue adecuado para detectar arboles reproductivos de esta especie a mas de 40 m de
las trampas. Algo semejante ocurrié con Heliocarpus appendiculatus, pero en este caso se detectaron
arboles hasta 80 m de las trampas. Por el contrario, la lejania de las trampas a 4rboles reproductivos
impidi6 estimar las curvas de dispersion de semillas en dos especies (Bursera simaruba y Coussapoa
purpusii) como puede notarse en la Figura 4. Estas especies presentan densidades poblacionales de
arboles maduros mucho menores que el resto de las especies estudiadas (T. Hernandez, com. pers.) de
modo que la probabilidad de coincidencia entre uno de estos drboles y una trampa dispuesta al azar es
relativamente baja.

El método empleado para estimar las curvas de dispersién parece ser sensible a la densidad de las
poblaciones de drboles reproductivos y amplitud de la dispersion de semillas. Cuando la densidad de la
poblacion aumenta, la distancia entre las trampas y los drboles reproductivos se acorta y si la amplitud
de dispersién de las semillas es grande entonces el método puede producir errores en la estimacién de
las colas de las curvas de dispersion. Cuando la densidad poblacional se reduce, la distancia entre
arboles y trampas aumenta y no es posible registrar la caida de semillas cerca de los 4rboles
reproductivos. En ese caso no es posible obtener estimaciones sobre las curvas de dispersién. En tal
situacién, es necesario establecer trampas en las cercanias de los drboles reproductivos. Cuando la
densidad poblacional de drboles reproductivos es relativamente alta y la amplitud de dispersion es
reducida el método usado provee de estimaciones aceptables de las curvas de dispersion de semillas
como ocurrié6 en 13 de las 15 especies estudiadas (Figura 4).

La estimacién adecuada de la cola de una curva de dispersion es importante, por ejemplo, cuando
se quiere analizar el flujo de genes (Willson, 1992), cuando se trata de definir el mbito espacial sobre el
cudl avanza la progenie de una planta, o cuando se trata de definir el niimero de semillas que caen en



parches favorables al reclutamiento que son espacialmente muy infrecuentes (Harper, 1977; Willson,
1992). Para los propésitos comparativos del presente estudio, a nivel de la comunidad, estos aspectos
no fueron fundamentales.

6.2. Variacion interespecifica en la sombra de semillas

El ambito de vaniacion interespecifica observada en la amplitud de la sombra de semillas tuvo en el
extremo mayor a los drboles pioneros Cecropia obtusifolia y Heliocarpus appendiculatus y, en su
extremo menor a los drboles tolerantes a la sombra Nectandra ambigens y Pseudolmedia oxyphyllaria.
Entre estos extremos se encontré un “continuo™ entre las once especies restantes (Figura 4). Como se
discute mas adelante, esta variacidn se correlaciona, a nivel interespecifico, con atributos tales como el
tamaiio de la cosecha de semillas, el tamafio de las semillas y el manejo que reciben los frutos y las
semillas por parte de los agentes de dispersion.

La variacion interespecifica observada en la homogeneidad de la sombra de semillas es producto,
entre otros factores, de los vectores de dispersion y de la forma en la que las semillas son desechadas
por el dispersor. Las semillas que se dispersan anemécoramente tienden a caer de manera homogénea,
ya que el viento provoca que las semillas se distribuyan azarosamente dentro del drea que abarca la
sombra de semillas (Schupp et al., 1979). Por el contrario, las semillas dispersadas por frugivoros que
consumen frutos que contienen gran cantidad de semillas pequeiias, tienden a caer al suelo en la forma
de cargas fecales (Loiselle, 1990) y la sombra de semillas resultante tiende a ser "heterogénea”. Asi, en
las especies de dispersién zodcora la forma en la que caen la semillas depende del comportamiento
postalimentiacién de los vectores. Algunos frugivoros consumen los frutos sin dispersar las semillas,
como posiblemente lo hacen aquellos que se alimentan de Dendropanax arboreus y Pleuranthodendron
lindenii. l.a sombra de semillas de estos drboles se forma de agregaciones de semillas que caen
principalmente bajo el drbol progenitor. En otros casos, los frugivoros ingieren las semillas,
defecdndolas o regurjitdndolas en sitios distantes del progenitor. Posiblemente, los animales que comen
los frutos de Sapium nitidum son de este tipo, los cuales tienden a formar sombras de semillas amplias
y heterogéneas (Figura 4).

Sin embargo, la sombra de semillas puede homogeneizarse si las cargas fecales son espacialmente
muy frecuentes, como parece ser el caso en Cecropia obtusifolia. Por tltimo, las semillas grandes
(como aquellas de Nectandra ambigens y Cymbopetalum baillonii ), embebidas en frutos grandes que
son manejadas por aves y mamiferos con picos o mandibulas especiales para el consumo de tales frutos,
son simplemente regurgitadas o desechadas después de que la pulpa o el arilo ha sido comido (Stiles y
White, 1986; Chapman, 1989; Howe, 1986; Martinez del Rio y Restrepo, 1993). En estos casos, las
semillas tienden a caer al suelo de manera individual, bajo la copa del arbol progenitor, creandose una

sombra de semillas espacialmente reducida y heterogénea.



La forma en la que caen las semillas al suelo tiene consecuencias importantes sobre el destino
demografico de las mismas. Cuando las semillas caen de manera agregada se genera un aumento en la
posibilidad de interaccion competitiva entre pldntulas hermanas, un aumento en la posibilidad de ataque
de depredadores y microorganismos patégenos y una reduccion de la proporcion de semillas que llegan
a sitios favorables al reclutamiento (Loiselle 1990; Willson, 1993).

6.3. Curvas de dispersién

Las curvas de dispersion resultan del movimiento de las semillas fuera de la planta materna,
debido a la accién de un vector de dispersion. De los cuatro modelos analiticos propuestos en la
literatura para describir las curvas de dispersion de semillas (Willson, 1993 a y b), se eligi6 en el
"PD) el cual describe la densidad de semillas

que caen al suelo como una funcién de la distancia a la planta materna. Se prefirié este modelo debido a

presente estudio el modelo exponencial negativo (S = A€

que los modelos potenciales (S = AD-P) no permiten estimar la densidad de semillas que caen en el
punto de origen de la planta materna (es decir, cuando D = 0) y sobrestiman la densidad de semillas
dispersadas en la cercania de la planta materna (es decir, cuando D > 0). Por otro lado, si bien los
modelos que describen las curvas de dispersion en términos relativos son muy iitiles en la comparacién
de muchas curvas, se prefirié un modelo absoluto debido a que los modelos relativos requieren de un
conocimiento previo de la cosecha total de semillas producida por una planta (Willson, 1993a),
informacion que era desconocida al inicio del presente estudio. El modelo exponencial empleado
permitié estimar la cosecha total de semillas dispersadas, asi como la densidad de semillas que caen al
origen del supuesto drbol padre y la tasa de dispersion de semillas. Todas estas variables muy tiles
para el andlisis sobre hipétesis ecolégicas y evolutivas en las que se involucra a la dispersién de

semillas.

En general, el modelo empleado se ajusté de manera estadisticamente significativa a los datos
empiricos obtenidos (Cuadro 3). De acuerdo con este modelo, la distancia méxima de dispersién
dependi6 de la fecundidad de las plantas y de la tasa de dispersién. Por ejemplo, la elevada distancia
méxima de dispersion estimada para Cecropia obtusifolia se debi6 a la enorme cantidad de semillas
pequeias que produce (durante un ciclo anual). En este caso, la gran amplitud de dispersion es facilitada
por el diverso grupo de animales frugivoros que dispersan profusamente estas semillas; este grupo esta
constituido por aproximadamente cuarenta especies de aves y mamiferos se alimentan de los frutos de
este arbol (Estrada et al., 1984). Las semillas de Cecropia obtusifolia son de tamafio pequefio (1.5
mm. de largo) y pasan facilmente por el tracto digestivo de estos animales sin ser danadas (Vazquez-
Yanes y Orozco-Segovia, 1986). En contraste, la gran distancia maxima de dispersion estimada para
Heliocarpus appendiculatus dependi6 de una tasa baja de dispersién de las didsporas méas que de la
produccién de una copiosa produccién de semillas (Cuadro 4). Este 4rbol produce frutos pequefios que
(0.5 cm. de largo) y ligeros que son dispersadas por los fuertes vientos secos que ocurren en Los



Tuxtlas durante la transicion de la época invernal a la de secas. Cada uno de estos frutos posee de | a 2
semillas minidsculas (de menos de 1.5 mm de largo). Asi, aunque los vectores de dispersion son
totalmente diferentes, tanto Cecropia obtusifolia como Heliocarpus uppendiculatus se estimé un dmbito
de dispersion semejante. Resultados similares se pueden observar al comparar la amplitud de dispersion
estimada para Sapium nitidum, cuyas semillas se dispersan a través de animales, y Cordiamegalantha,
cuyas semillas se dispersan a través del viento. Para ambas especies se estimo una distancia maxima de
dispersion de alrededor de 100 m (Cuadro 4). Estos resultados muestra como diferentes especies

pueden lograr una amplitud de dispersién semejante a través de distintos medios.

Una especie anemécora que también demanda de espacios abiertos para regenerarse es
Robinsonella mirandae, arbol que ocupa el dosel alto de la selva y que es abundante en acahuales de
edad sucesional avanzada (Purata, 1986). Aiin cuando la cosecha total de semillas estimada para este
arbol fue mucho menor que aquellas estimadas para Cecropia obtusifolia y Heliocarpus appendiculatus,
la lenta tasa de dispersién permite a sus semillas diseminarse a través de grandes dreas (Cuadro 3 y
Figura 4). Tanto Heliocarpus appendiculatus como Robinsonella mirandae presentan un sélo evento
reproductivo al afo, a diferencia de Cecropia obtusifolia que produce semillas durante todo el afio
(Nufez-Farfdn 1985, Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos, 1992). La gran distancia de dispersién
maxima estimada para estas especies es congruente con la observacién de que ellas requieren colonizar
claros grandes para persistir en el bosque (Martinez-Ramos, 1985).

Por otro lado, la rapida tasa de caida de semillas y la reducida distancia méxima de dispersién
estimada para especies que son consideradas como tolerantes a la sombra, tales como Pseudolmedia
oxyphyllaria, Cymbopetalum baillonii y Nectandra ambigens, son congruentes con la idea de que este
tipo de especies poseen una pobre dispersién (Martinez-Ramos, 1985). Estas especies presentan
sindromes de dispersién zo6cora y tamafios grandes de semillas. Solo aves y mamiferos con picos (por
ejemplo, tucanes) o mandibulas grandes (como las del murciélago Artibeus jamaicensis y las del mono
aullador Allouata palliata) pueden manipular los frutos y semillas relativamente grandes (> 1.5 cm de
largo) que producen estos drboles. En general, las semillas grandes tienden a ser regurgitadas o
expulsadas de manera rdpida por estos animales (Levey, 1986).

6.4. Disyuntivas entre la dispersiéon y los atributos de la
historia de vida

Las expectativas que se tenian respecto a las "disyuntivas” entre la amplitud de dispersion y el
tamafio de las semillas, la cosecha de semillas producida por evento reproductivo (“fecundidad™) y la
sobrevivencia de las plantulas en la sombra, y entre la cosecha anual de semillas (usado como indice
indirecto del esfuerzo reproductivo) y la mortalidad de los adultos fueron apoyadas por los resultados

obtenidos (Figura 9). Sin embargo, en la mayoria de las relaciones exploradas se tuvieron casos



(especies) que se apartaron de manera notoria de las disyuntivas esperadas. Por ejemplo, en el caso de
la disyuntiva entre amplitud de dispersién y tamaiio de las semillas, Dendropanax arboreus, Sapium
nitidum y Spondias radlkoferii se apartaron de manera notable de la relacién negativa esperada. La
amplitud de dispersién estimada para las dos tltimas especies fue mayor que la esperada de acuerdo con
el peso promedio de sus semillas, mientras que para la primera especie la estimacion fue menor que la

esperada (Figura 5).

En el caso de Spondias radlkoferii la sobrestimacion pudo deberse, en parte, a que en la
correlacion se consideré como peso de la semillas a la didspora de dispersion (una nuez con cuatro
semillas pequenas que no se separan de manera facil de su cubierta fibrosa) mas que al peso de las
semillas mismas. Si se usa el peso de las semillas, Spondias radlkoferii quedaria dentro de la relacién
esperada. Sin embargo, lo que realmente se dispersa es la nuez y la gran movilidad de los animales que
se alimentan de las drupas dulces de este 4rbol (tales como murciélagos, monos y aves grandes) pueden
explicar su gran amplitud de dispersion (ver mas adelante).

Para los casos de Dendropanax arboreus y Sapium nitidum no es claro el por qué se apartan de la
relacién negativa esperada. Por supuesto, errores inherentes al método empleado para estimar las curvas
dispersion estdn involucrados en tales puntos disparados. Por ejemplo, en la relacién negativa entre la
probabilidad de sobrevivencia de las pldntulas en la sombra y la amplitud de dispersion de semillas
ilustrada en la Figura 7, es notorio que una subestimacién de la amplitud de dispersion para
Stemmadenia donnell-smithii hizo que esta especie estuviese fuera de la relacién esperada. Se sabe que
las plantulas de éste 4rbol tienen muy baja probabilidad de sobrevivir por periodos mayores a un afio
bajo el dosel cerrado de la selva (Martinez-Ramos, 1991). Por lo tanto, de acuerdo con la probabilidad
anual de sobrevivencia de las plantulas en la sombra estimada por Martinez-Ramos en Los Tuxtlas
(1991), se esperaria que la dispersién de Stemmadenia donnell-smithii fuese hasta dos veces mayor a la
que se estimé en el presento estudio (ver Figura 7).

Una fuente importante de la variacién interespecifica observada dentro de las disyuntivas de
historia de vida exploradas, son los aspectos biol6gicos particulares que existen entre las plantas y sus
dispersores frugivoros. Esto es evidente cuando se compara la amplitud de dispersién estimada para
especies que tienen un tamafio promedio de semillas semejante pero que difieren en el tipo y la calidad
nutricional del fruto. Por ejemplo, Stemmadenia donnell-smithii (4rbol que produce semillas que pesan
en seco en promedio 0.07 gr.) tuvo una menor amplitud de dispersién que Poulseniaarmata, (4rbol que
produce semillas que en promedio pesan 0.08 gr.). Es posible que la mayor dispersién en Poulsenia
armata se debié a que su gremio de frugivoros (el cual incluye aves, murciélagos y mamiferos
arboricolas) es mas diverso que el de Stemmadenia donnell-smithii, que solo incluye aves (Cruz, 1981:
MacDiarmid et al., 1977, Estrada y Coates-Estrada, 1987; Orozco-Segovia y Vizquez-Yanes, 1982).
Poulseniaarmata produce drupas de color café, carnosas, jugosas y dulces, que poseen alrededor de 12
semillas, mientras que Stemmadenia donnell-smithii produce bayas que se abren ventralmente,
exponiendo hasta 195 semillas cubiertas por un arilo rojo, rico en lipidos.



Otro caso de llamar atencidn es el representado por Nectandra ambigens y Spondias radlkoferii.
El peso seco promedio de las semillas de estas dos especies varia entre 1.8 y 1.93 gr., sin embargo, se
estimé para Spondias radlkoferii una amplitud de dispersion tres veces mayor que la de Nectandra
ambigens. Es posible que esta diferencia se deba también a la calidad nutricional de los frutos. Spondias
radlkoferii produce drupas amarillo-rojizas, ricas en azicares, que son consumidas por una gran
variedad de murci€lagos, mamiferos arboricolas y aves. En contraste, Nectandra ambigens produce
drupas de color negro, carnosas y ricas en lipidos y proteinas que son consumidos por monos (Estrada
y Coates-Estrada, 1986) y pocas especies de aves de tamaiio grande (por ejemplo tucanes). Howe y
Estabrook (1977), siguiendo el esquema propuesto por Snow (1966), sugirieron que el gremio de
frugivoros que se asocian a plantas que producen frutos de bajo valor nutricional (es decir, ricos en
aziicares pero pobres en proteinas y lipidos) es de indole generalista y mas diverso que aquel que se
asocia a plantas que producen frutos de alto valor nutricional (es decir, ricos en proteinas y lipidos),
cuyas semillas se supone son dispersadas por aves especialistas. Quizi en este esquema caen Nectandra
ambigens (con un gremio poco diverso de frugivoras especialistas) y Spondias radlkoferii (con un
gremio diverso de frugivoras generalistas).

Finalmente, otro caso de Ilamar atencién es el de Cymbopetalum baillonii y Pseudolmedia
oxyphyllaria, arboles que producen semillas que pesan en seco entre 0.45 y 0.50 gr. Se estim6 una
amplitud de dispersién dos veces mayor en Cymbopetalum baillonii que en Pseudolmedia
oxyphyllaria, ain ajustando la distancia mdxima de dispersién por el tamafio de las copas de estos
arboles (Cuadro 4). Se sabe que cuando menos 23 especies de aves consumen el rico (en lipidos,
carbohidratos y proteinas) arilo de las semillas de Cymbopetalum baillonii (incluyendo algunas de aves
de gran tamano, como Ramphastus sulfuratus), muchas de las cuales dispersan ampliamente las
semillas de este drbol (Coates-Estrada y Estrada, 1988). No existe un estudio detallado de los
frugivoros de Pseudolmedia oxyphyllaria, pero se sabe que monos (Estrada y Coates-Estrada, 1986),
murciélagos (Orozco-Segovia et al, 1985) y algunas especies de aves consumen las drupas rojas y
dulces, unisemilladas, que produce este arbol. En este caso, la calidad nutricional de los frutos y arilos
no parece explicar las diferencias en la amplitud de dispersion entre estas especies, sino quizé la
morfologia de las semillas. Herrera (1982) propuso que el largo més que el ancho de una semilla limita
el paso de esta a través de los tractos digestivos de los frugivoros y, por lo tanto, su posibilidad de ser
transportada endozo6coramente. En el caso en cuestion, las semillas de Pseudolmedia oxyphyllaria
(ancho méximo promedio 12 mm) son esféricas y 38% mds anchas que las de semillas alargadas de
Cymbopetalum baillonii (ancho maximo promedio 7.5 mm, largo promedio 15 mm; Ibarra-Manriquez
y Martinez-Ramos dat. no publicados). Por esta razén, es esperable que las semillas de Cymbopetalum
baillonii tiendan a ser, en mayor grado, dispersadas endozoGcoramente (y por lo tanto posee una mayor
amplitud de dispersién) que las semillas de Pseudolmedia oxyphyllaria.



No obstante que las relaciones exploradas apoyan las disyuntivas entre la amplitud de dispersion y
otros componentes de historias de vida, estas relaciones se deben considerar con precaucién. Primero,
como ya se menciond anteriormente, el tamaiio de la muestra de especies empleado (13) es pequefio
considerando el niimero de especies (cerca de 200) que compone a la comunidad de drboles en la selva
de Los Tuxtlas. Un aumento en el tamaiio de la muestra puede fortalecer a las relaciones encontradas
pero también podrian debilitarlas o atin hacerlas desaparecer. Quiz4, por el momento, el argumento mds
importante que puede dar apoyo a las relaciones encontradas, con tan pequefio tamafio de muestra, es el
hecho de que en esta muestra se incluyé a especies con fuertes contrastes ecolégicos, como ya se
discuti6 anteriormente.

Otro problema importante es el relacionado con la interpretacion de las disyuntivas exploradas
en el contexto de la teoria de la evolucién de las historia de vida. Usando el método comparativo uno
puede hacer inferencias evolutivas a dos niveles. Por un lado, podemos inferir procesos de radiacion
adaptativa cuando se comparan especies que supuestamente emergieron de un ancestro comiin. Por otro
lado, se pueden hacer inferencias sobre procesos de convergencia cuando se comparan especies que
tuvieron diferente ascendencia filogenética (Stearns, 1992; Silvertown et al., 1993). Ya que en el
andlisis de las disyuntivas entre los atributos de historia de vida analizadas no se consider6 la relacion
filogenética de las especies estudiadas, no es posible separar los posibles procesos de radiacién de
aquellos de convergencia.

La coevolucion esperada por la teoria de evolucién de las historias de vida en plantas, entre la
capacidad de dispersion y otros atributos de historia de vida de las mismas, seria apoyada si existiesen
relaciones significativas entre estos atributos comparando especies que pertenecen a un tronco
filogenético comiin (Stearns, 1992). Este podria ser el caso entre las especies de Cecropia, Poulsenia y
Pseudolmedia estudiadas. Estos géneros se ubican dentro de la familia Moraceae y supuestamente
radiaron a partir del género ancestral Morus. Los arboles de Cecropia (representado en el presente
estudio por la especie obiusifolia) producen millones de semillas pequenas que se dispersan
ampliamente y que dan lugar a plantulas que solo sobreviven y maduran en sitios abiertos (Cuadros 4 y
5). Por el contrario, Pseudolmedia (representada en el presente estudio por la especie oxyphyllaria)
produce mucho menos semillas relativamente grandes que se dispersan de manera pobre y cuyas
plantulas sobreviven y crecen en sitios sombreados (Cuadros 4 y 5). Poulsenia presenta atributos
intermedios. Este parece ser un caso de radiacion adaptativa en atributos de historia de vida.

Un caso de clara convergencia evolutiva es el representado por Cecropia obtusifolia (Moraceae) y
Heliocarpus appendiculatus (Tiliaceae). Ambas especies tienen muy amplia dispersién, semillas
pequefias, plantulas que mueren en la sombra y drboles con altas tasas de mortalidad en la fase adulta
(Cuadros 4 y 5), no obstante que ascienden de lineas filogenéticas totalmente diferentes. Por lo tanto,
las relaciones encontradas en el presente estudio confunden aspectos de radiacién y convergencia
evolutiva.
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En trabajos futuros, el andlisis de disyuntivas de historia de vida a través del método comparativo

deberia tener como variable fundamental de estudio el parentesco filogenético de las especies.

6.5. Exploracién de algunas hipétesis sobre los beneficios
ecolégicos que confiere a las plantas la dispersion de
semillas

El presente estudio no pretendié poner a prueba las hipotesis de escape, competencia y

colonizacién, sino explorar algunos de sus enunciados y/o componentes.
6.5.1. Hipdtesis de escape a depredadores

El uso de las curvas de dispersion permiti6 estimar el porcentaje de la progenie que es dispersada
fuera de la vecindad de la planta progenitora, donde supuestamente operarian con mayor intensidad
agentes bidticos de mortalidad, tales como depredadores, patégenos y parasitos hospedero-especificos
(Janzel;, 1970; Connell, 1971). Para especies que producen semillas pequefias, tales como Cecropia
obtusifolia, Heliocarpus appendiculatus, Spondias radlkoferii, Robinsonella mirandae y Sapium
nitidum, se estimaron valores muy elevados de la proporcién de semillas (> 85% de la cosecha total de
semillas) que se dispersan mis alld de dos radios de cobertura del drbol materno (Figura 4b). Sin
embargo, dado que las pldntulas que producen estas semillas mueren bajo cualquier condicién de
sombra, cerca o lejos de las plantas progenitoras, estos porcentajes deben interpretarse bajo otro
contexto (por ejemplo en términos de la habilidad de estos arboles para colonizar sitios abiertos) y no
bajo la hipbtesis de escape a depredadores.

El resto de las especies estudiadas producen plintulas que si sobreviven por tiempos variados bajo
condiciones de sombra. Entre estas especies el tamano de las semillas varia de manera notable (de 1.8 gr
(peso seco) para Nectandra ambigens hasta 0.45 gr. para Pleuranthodendron lindenii). Asimismo, la
dispersi6n y la sobrevivencia de las plantulas en la sombra también varia de manera importante (Figura
8). El porcentaje de semillas dispersadas fuera de la copa materna (a més de dos radios de la copa del
arbol materno) fue elevado para estas especies y vari6 entre 30% (Pseudolmedia oxyphyllaria) y 73%
(Pleuranthodendron lindenii). Si se sostiene que la depredacion de semillas y la muerte de plantulas
disminuye con la distancia al arbol progenitor en todas estas especies, estos resultados resaltan la gran
importancia de la dispersi6n de semillas como un medio de escape a tal riesgo de muerte. Sin embargo,
es necesario determinar en estudios futuros la naturaleza precisa de la relacién entre la probabilidad de
muerte de la progenie y la distancia al progenitor en cada caso.



Podria suponerse que las semillas relativamente pequenas de Pleuranthodendron lindenii, las
cuales estan contenidos en frutos carnosos, tienen una tasa lenta de dispersion (y por lo tanto un gran
ambito de dispersi6n). Sin embargo, de acuerdo con nuestros resultados, esto no es asi ya que la
distancia maxima de dispersion estimada para las semillas de los arboles de esta especie fue de tan sélo
36 m (Figura 4). Esto es congruente con la observacién de campo de que los arboles adultos de
Pleuranthodendronlindenii producen tapetes de plantulas en las cercanias de los 4rboles progenitores y
que frecuentemente estas pldntulas muestran danos notorios por herbivoros y patégenos (observaciones
personales). Asimismo, las semillas o plantulas de los arboles para las que se estimé menores
porcentajes de dispersion fuera de la copa materna, presentan frecuentemente dafios notorios por
insectos (Nectandra ambigens, Cérdoba, 1985), fuerte remocion de semillas por mamiferos (por
ejemplo, mas del 90% en menos de dos meses en P.veu&oimedt‘a oxyphyllaria, Rodriguez, etal., 1993)
u hongos patégenos (Nectandraambigens, Garcia, 1989)

6.5.2. Hipétesis de reduccién de la competencia entre plintulas
hermanas

El uso de las curvas de dispersion permitié evaluar el papel de la dispersién en reducir la densidad
de semillas que potencialmente pueden establecerse como plantulas. Los resultados obtenidos sugieren
que la dispersion puede jugar un papel crucial en este sentido ya que la reduccién varié entre 1.5 a casi
100 veces (Cuadro 8). Al igual que con el caso de la hipétesis de escape, estos resultados deben
interpretarse de manera cuidadosa. El mayor efecto de la dispersién sobre la densidad potencial de
pldntulas se concentrd, principalmente, en las especies de amplia dispersién y alta produccién de
semillas pequeiias (es decir, Sapium nitidum, Spondias radlkoferii, Heliocarpus, appendiculatus,
Robinsonellamirandae y Cecropia obtusifolia), las cuales, como se sefialé anteriormente, producen
pldntulas que mueren en la sombra (por limitaciones fisiolGgicas bajo condiciones de reducida
disponibilidad luminica), muy probablemente de manera independiente a la densidad de pldntulas. Por
lo tanto, para estas especies una reduccion de la densidad de semillas que caen bajo la copa materna
debe interpretarse en términos de la capacidad de estos arboles para dispersar ampliamente sus semillas
y maximizar las posibilidades de colonizacion de los escasos sitios ricos en luz que existen dentro de la
selva.

Para el resto de especies estudiadas, que si producen plantulas que sobreviven y crecen en
condiciones de sombra, una reduccién en densidad de plantulas puede ser importante en las
posibilidades que tiene una planta materna de producir progenie que llegue a establecerse como un
adulto reproductivo. En este sentido, es esperable que las plantulas que producen los 4rboles que tienen
una baja capacidad de dispersion sufran de una mayor interaccién competitiva intrafamiliar. En este caso
caerian Nectandraambigens, cuya densidad de semillas que cae bajo la copa de los 4rboles padres s6lo
se reduce un 50% debido a la dispersién, y en menor grado Dendropanax arboreus (120% de



reduccion) y Pseudolmedia oxyphyllaria (170% de reduccién). Es interesante notar que las plantulas de
Nectandra ambigens forman tapetes de plantulas con densidades de hasta mas de 100 individuos por
metro cuadrado, que en el lapso de 3 afos mueren (Martinez-Ramos, 1991); es dificil encontrar
individuos juveniles bajo la copa de los drboles paternos. En parte, tal mortalidad puede deberse al daio
que reciben las plantulas por herbivoros y patégenos pero también por la interaccion misma entre
plantulas hermanas, lo cual amerita un estudio particular.

Para Dendropanax arboreus no es posible que ocurran este tipo de fenémenos. Las plantulas son
relativamente pequenas y experimentan altas tasas de muerte bajo condiciones de sombra (observaciones
personales). En cambio, bajo las copas de drboles femeninos de Pseudolmedia oxyphyllaria es facil
notar tapetes de pldntulas pero de densidades mucho menores a los de Nectandra ambigens (Martinez-
Ramos, 1991). En este caso, la fuerte remocion de semillas (> 90% bajo la planta progenitora) que
sufren las semillas de Pseudolmedia oxyphyllaria (Rodriguez et al., 1993) produce que la densidad
potencial de plantulas se reduzca aiin mas que aquélla esperada por efectos de la dispersién de semillas.
Este ejemplo ilustra el papel que juega la interaccion entre los dispersores y removedores de semillas

como mediadores de la densidad de plantulas hermanas bajo la copa de la planta madre.

Para otras de las especies estudiadas, que producen pléntulas que sobreviven en la sombra, el alto
valor de reduccién de la densidad de plantulas potenciales debido a la dispersion es congruente con la
observacién de que, en general, existe una densidad baja de plantulas bajo la copa de los arboles
progenitores (claramente en Poulseniaarmata y Stemmadenia donnell-smithii ). Para otras especies,
tales como Cordia megalantha y Pleuranthodendronlindenii, los servicios de la dispersién como un
medio de reduccion en la densidad de plantulas hermanas podria no ser obvia ya que es comiin observar
bajo los arboles progenitores de estas especies tapetes densos de plantulas. Sin embargo, los altos
valores de reduccion en la densidad potencial de pldntulas debido a la dispersion, que se estimaron para
estas especies, sugieren que tal densidad de plantulas podria ser mucho mayor. Estudios experimentales
que manipulen la densidad de pldntulas hermanas y evaliien sus efectos sobre la sobrevivencia y el
crecimiento de las mismas, bajo condiciones de sombra, son necesarios para evaluar el valor real de la

dispersién como un medio de reduccién de competencia entre plantas familiares.

6.5.3. Hipétesis de colonizacién

De los dos pardmetros que definen una curva de dispersion, la tasa de caida de semillas, mds que
el nimero de semillas que cae en el origen de la planta materna, determiné el 4rea total en claros
colonizables. Asi, el drea total en claros estimada para la sombra de semillas de Cecropia obtusifolia fue
menor que aquella de Heliocarpus appendiculatus, no obstante que para la primera se estimé una
produccién de semillas dispersadas por afio un orden de magnitud mayor a la de la segunda. La
colonizacién de sitios seguros estd condicionada al nimero de semillas que en ellos caen y a la



capacidad de las plantas que emergen de estas semillas para establecerse y madurar. En este sentido, la
cosecha total de semillas dispersadas determina la densidad de semillas que caen en los claros.

Para las especies fuertemente demandantes de luz, tales como Cecropia obtusifolia y Heliocarpus
appendiculatus , el drea total de un bosque que se encuentra en fase de claro es limitado. Las semillas de
estas especies tienen que dispersarse fuera de la planta madre distancias largas (> 100 m) para
maximizar el arribo a claros grandes (Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1986). Los resultados
encontrados en el presente estudio sugiere que la amplia dispersién de semillas observada en
Robinsonellamirandae , Spondias radlkoferii , Sapium nitidum y Cordia megalantha, y en menor
grado Poulseniaarmata, favorece el arribo de sus semillas a los sitios del bosque que son ricos en
recursos luminicos (Figura 10). Estas especies, si bien no son fuertemente demandantes de luz, se
favorecen en su desarrollo a nivel de plantulas por la apertura de claros (Popma y Bongers, 1988;
observaciones personales). Por el contrario, las especies con semillas que se dispersan cubriendo una
reducida porcién del drea en claros poseen plantulas que se desarrollan bien en la sombra y tienen una
respuesta relativamente menor a la apertura de claros, como es el caso de Pseudolmedia oxyphyllaria
(Popma y Bongers, 1988). Para muchas de las especies de selva madura el niimero de “sitios seguros”
(en términos del ambiente luminico) es pricticamente ilimitado considerando que cualquier lugar, ain
bajo sombra, es un buen sitio para la germinacién y el establecimiento de las plantulas. Sin embargo,
para estas especies los sitios seguros deberian caracterizarse no en términos del ambiente luminico
solamente, sino considerando otros factores (como los biéticos de depredacidn sensu lato) que pueden
condicionar fuertemente la sobrevivencia y desarrollo de las plantulas hacia el estado reproductivo. Por
ejemplo, si la depredacion es intensa en la cercania del arbol materno y baja en las lejanias de este, los
sitios seguros pueden concebirse como areas alejadas a cierta distancia del arbol progenitor. Dado que
este tipo de relaciones puede ser muy variada entre especies, el concepto de sitio seguro puede ser muy
laxo y su utilidad puede verse comprometida. Este es un tema para futuras discusiones sobre el
significado y utilidad del concepto de sitio seguro, el cual queda fuera del presente estudio.



7. CONCLUSIONES



1. Este estudio mostré una notable variacion interespecifica en la sombra de semillas
producida por arboles representativos de la comunidad arbérea de la selva humeda de los

Tuxtlas ,Veracruz.

2. Un modelo exponencial negativo mostréd que las tasas de dispersion, la amplitud de
dispersion y la cosecha de semillas dispersadas por evento reproductivo (una posible medida
de fecundidad) varian en 6rdenes de magnitud entre arboles de diferentes especies.

3. El sistema estudiado mostré disyuntivas (trade offs) entre estos componentes
(amplitud de dispersion y fecundidad) de la dispersion de semillas y otros atributos de historia
de vida de los drboles. Asi, entre las especies, la amplitud de dispersién varié de manera
inversa con el tamafio de las semillas, la sobrevivencia de las plantulas y con la sobrevivencia
de los drboles adultos.

4. El andlisis de las curvas de dispersion, en el contexto de las hipétesis sobre las
ventajas ecolégicas que confiere la dispersion de semillas a las plantas, indicé que la
dispersion: i) disminuye notablemente (desde un 30% hasta un 90%) el porcentaje de las
semillas que caen bajo la vecindad de los drboles maternos, donde presumiblemente actiian de
manera mas intensa los factores que causan la muerte de las semillas y pldntulas; ii) disminuye
(desde 1.5 hasta un 99.3 veces) la densidad potencial de pldntulas hermanas que podrian
ejercer entre si efectos competitivos; y iii) aumenta, en funcién de la amplitud de dispersi6n, la
colonizacién del drea del bosque que se encuentra en condiciones del dosel abierto.

5. El presente estudio muestra que la fecundidad, pero no la tasa de dispersién, influye
de manera positiva en la densidad de semillas que son depositadas en los claros. Por el
contrario, la tasa de dispersion, mas no la fecundidad, es importante en determinar el
porcentaje de la cosecha de semillas que se aleja del posible foco de accién de los enemigos
naturales que operan en la vecindad del drbol progenitor.
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ANEXO



Distancia promedio (m)

Anexo. Analisis de varianza (ANOVA). para los individuos reproductivos

cercanos a los cinco sitios de estudio donde se realizé el presente estudio. Los

arboles que presentan un menor promedio en la distancia son los que se

escogieron para realizar el trabajo.
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Anexo. Continuacién.

Dendropanax arboreus
Shio 2
100
F=4711
BO p = 0000001
&0 4
40
=l
O T T T
1 2 3
Arbol
Heliocarpus ndiculatus
g%
100 4
F=193%
B0 p=0178
w -
40—1
N | |
D T L T
1 2 3
Arbol
Heli us
" Sitle s F = 40431
= p=0.020
L p 12 =0.896
p1:3=0.013
80 p2:3=0017
w-
40-
20 1
0 T T T

79

Dendropanax arboreus
Sitio 4
100
F=0.118
80 p=0.T38
60
40
| | |
0 T T T
1 2 3
Arbol
Heliocarpus a;pendicula:l‘w
itio 3
100
F=0.072
B0 p=0.790
60 -
40
20
0 T T T
1 2 3
Arbol
Nectandra ambigens
Sitlo 3
100 ]
] F = 149.937
80 p = 0.0000001
Eo -
40 -
20 4
1
O T T T
1 2 3
Arbol



Distancia promedio (m)

Distancia promedio (m)

Distancia promedio (m)

Anexo. Continuacidn.
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