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INTRODUCCION

Hacia finales de la década de los ochentas, la tasa de deforestacion anual en México era de
aproximadamente 800 000 ha, de las cuales 237 000 ha correspondian a regiones con selva
himeda. Una buena parte de las areas de selva himeda deforestadas se destinaron a la ganaderia
(58 %) y en menor grado a la agricultura (10 %; Masera ef al. 1992). La produccion ganadera
crecio a partir de la década de los cuarenta, cuando solo el 19.6 % del territorio nacional estaba
dedicado a la ganaderia (Barrera-Bassols 1992). Cuatro décadas mas tarde, la porcion del pais
dedicada a la ganaderia era ya del 49 %, lo cual represento un detrimento en la produccion de
productos basicos (Barrera-Bassols 1992) y ejerci6 un fuerte impacto en la cubierta forestal. Este
fenoémeno se llevo a cabo de manera distinta en cada estado de la Republica, pero tuvo un fuerte
impacto en el tropico, principalmente en los estados de Tabasco, Oaxaca, Veracruz y Chiapas. El
proceso de ganaderizacion en el tropico mexicano implicé una ganaderia de tipo extensivo de baja
productividad (Ordofiez y Garcia-Oliva 1992, Fernandez ef al. 1993), que transformo
rapidamente en pastizales ecosistemas que son ricos en flora y fauna.

Veracruz es el tercer estado mas diverso de México en cuanto a vertebrados terrestres y a
plantas vasculares, con niimeros estimados de 394 y 8 000 especies respectivamente (Flores y
Geréz 1988). En este estado, para la década de los cuarenta, el 21.6 % de su territorio ya estaba
dedicado a actividades pecuarias, mientras que sélo el 15 % eran tierras de labor (Fernandez et al.
1993). Veracruz era el tercer estado ganadero del pais (en cuanto a nimero de cabezas de
ganado). En solo tres décadas pasé a ocupar el primer lugar a nivel nacional (Barrera-Bassols
1992).

En la region de Los Tuxtlas, al sur de Veracruz, donde se llevo a cabo el presente estudio,
se encuentra el limite actual de selva himeda mas septentrional del continente americano (Dirzo y
Miranda 1991). Esta region sufti6 tasas de deforestacion anual de 4.2 % para el periodo de 1967-
1976 y 4.3 % para el periodo de 1976-1986 (Dirzo y Garcia 1992), gran parte de lo cual puede
ser atribuido a la ganaderia. Al igual que a nivel estatal, esta region recibié apoyo durante la
década de los cuarenta para talar el bosque y dedicar el area a la agricultura (Paré ef al. 1993).

Los programas creados por el estado para repartir las tierras comenzaron con los desmontes y el



aprovechamiento de las pocas especies maderables. Los terrenos se dedicaron posteriormente al
sistema agricola de roza, tumba y quema. Este tipo de agricultura involucra manejos tradicionales
como el de dejar descansar una porcion de tierra y ocupar otras, a fin de permitir la regeneracion
del sitio utilizado (Gémez-Pompa 1990). Sin embargo, hoy en dia, aunque las tierras dejen de
sembrarse, ya no se cubren de vegetacion secundaria (acahuales), porque los terrenos se dedican a
la ganaderia extensiva casi de manera permanente (Carabias 1988, Toledo 1990).

En este momento, la ganaderia en los trépicos es tema de numerosas discusiones debido a
la contradiccion de que exista esta actividad de uso de suelo de baja productividad (Pedraza 1992)
a costa de la destruccion de la selva y de la disminucién en la produccion de basicos. Existen
investigaciones que muestran que la ganaderia podria ser més productiva en las tierras bajas de la
costa de Veracruz (Olguin 1993), aprovechando la abundancia de agua, temperatura, nutrientes y
radiacion de estas zonas, o en sistemas mixtos agroforestales en los que se combine la ganaderia
semintensiva con cultivos de arboles frutales. Otros autores proponen la redefinicion de la
pequeifia propiedad mediante la transformacion de la ganaderia extensiva a intensiva (Paré et al.
1993, Ortiz-Espejel 1992), lo cual liberaria tierras para el cultivo de basicos o para la
regeneracion de la vegetacion original. Existe, por lo tanto, la posibilidad de un cambio de uso de
la tierra o incluso abandono de pastizales, lo que permitiria que se llevara a cabo la regeneracion
natural de la selva en estos ultimos.

La capacidad de regeneracion de los pastizales de la region de Los Tuxtlas depende en
gran medida de la historia de perturbacion del sitio y del paisaje que ha sido generado por la
ganaderia y la agricultura tradicional en este lugar. Dentro de la historia de perturbacion son
factores importantes el area afectada, la intensidad de la perturbacion, asi como la frecuencia de
uso del terreno (Gémez-Pompa y Véazquez-Yanes 1981, Purata 1986). Entre las unidades creadas
por la ganaderia y la agricultura tradicional se encuentran los arboles remanentes de selva, las
cercas vivas, los fragmentos de vegetacion riparia (sensu Font Quer 1973) y los parches
remanentes de selva. Las cercas vivas son hileras de arboles que se siembran para delimitar los
terrenos y consisten principalmente de arboles de Gliricidia sepiem, Erythrina folkersii y Bursera
simaruba. Esta tltima especie tiene la capacidad de retofiar, ramificindose de manera que provee de

ramas para nuevas cercas (Guevara ef al. en prensa).



Los pastizales alojan una fauna y flora propia que es muy pobre en comparacion con las de la
selva (Estrada 1992, Guevara ef al. 1994). Aunado a esto, una gran parte de los terrenos son
sembrados con especies de pastos exdticos. Cuando existe el sobrepastoreo, se da el crecimiento de
algunos hierbas o arbustos ruderales dificiles de controlar. Entre ellos sobresale Mimosa pudica, Hyptis
atrorubens, Sida rhombifolia y Pseudoelephantopus spicatus (Guevara ef al. en prensa). En estos
pastizales generalmente se encuentran algunos arboles remanentes de la selva. Estos arboles no son
talados debido a que son drboles frutales, o pueden servir para dar sombra al ganado y a las
personas o simplemente porque son tan grandes que no pueden ser derribados. Entre los arboles
remanentes, destacan por su abundancia Nectandra ambigens, Ficus colubrinae y Ficus insipida
(Guevara et al. 1992).

En los trabajos de Guevara ef al. (1986, 1992 y 1993) se ha estudiado la importancia de
los arboles remanentes que se encuentran en los pastizales. Bajo la copa de estos arboles existe
una vegetacion muy diferente de la del pastizal. Esto se debe a que las aves que se alimentan de
los arboles de los fragmentos de la selva o de arboles remanentes, los utilizan como percha y
defecan en el lugar, dispersando asi las semillas de selva a los pastizales (Guevara et al.
1986,1991,1992; Otero-Arnaiz 1995). Se piensa que las condiciones microclimaticas prevalentes
bajo la copa de los drboles remanentes favorecen la germinacion de ciertas especies de selva, ya
que estas condiciones son parecidas a las existentes en los bordes de los claros que se encuentran
dentro de la selva. Se ha propuesto que los arboles remanentes pueden actuar como nucleos de
regeneracion (Guevara ef al. 1992).

Ademas de los trabajos de Guevara et al. (1986, 1992, 1993), Purata (1986) estudi6 la
composicion floristica de 40 campos de cultivo y pastizales abandonados en Los Tuxtlas. En el
trabajo de Purata (1986) se encontr que en sitios que tienen menos de dos afios de haber sido
abandonados existe un nimero muy bajo de especies. Las tres familias comunes en esta etapa son:
Compositae, Leguminosae y Graminae, las cuales se encuentran representadas con una amplia
variedad de formas de crecimiento (arbol, arbusto, hierba, trepadora). Por otra parte, la autora
encontrd que ciertas especies eran indicadoras de que la regeneracion de la selva habia

comenzado y que, a partir de ese momento, se llevarian a cabo eventos que culminaran en la



comunidad madura; entre esas especies se encuentran Trophis mexicana, Robinsonella mirandae,
Cecropia obtusifolia, Trema micrantha y Heliocarpus appendiculatus (Purata 1986)

Otra de las unidades de paisaje existente en Los Tuxtlas es la vegetacion riparia (de aqui
en adelante llamada sistemas riparios). Los sistemas riparios son corredores de vegetacion de
selva remanente que se encuentran en las margenes de los rios, y en los cuales la vegetacion no es
talada cuando se crean los pastizales. Los campesinos conservan la vegetacion riparia ya que esto
evita la desecacion de los rios (Guevara et al. en prensa). En los sistemas riparios se encuentran
arboles reproductivos de especies pioneras asi como representantes de selva madura. De los
sistemas riparios al pastizal se forma un gradiente microambiental de luz, temperatura, humedad y
de composicion floristica en una zona de aproximadamente 20 m (Gonzalez-Montagut 1996), lo
cual nos sugiere que puede existir un reflejo de este gradiente en la germinacion y el
establecimiento de plantulas de la selva.

,Para conocer el potencial real de regeneracion que presentan los pastizales es necesario
recabar todo el conocimiento referente a los procesos de sucesion dentro y fuera de la selva, la
ecologia de las especies invasoras y sus caracteristicas. La sucesion es la secuencia de cambios no
estacionales en la composicion y estructura floristica y faunistica de un lugar que fue perturbado; la
asociacion final que se presenta en el lugar es llamada cominmente comunidad madura (Ricklefs
1990).,

Dentro de la selva, se dan perturbaciones naturales que disparan la sucesion. Se pueden
abrir grandes claros o huecos en el dosel debido a la caida de ramas o arboles por huracanes o
“nortes” que se presentan periodicamente en la region. En general, en las primeras etapas
sucesionales se presentan muchas especies de ciclo de vida corto, como hierbas, ademas de
algunas plantulas de especies lefiosas secundarias. En los claros pequefios que se abren dentro de
la selva, los tocones de arboles, las ramas y el crecimiento lateral, los rizomas y las plantulas
juegan un papel muy importante en la regeneracion. En los claros grandes, abiertos naturalmente
o por el hombre, resulta mas importante el banco de semillas y la lluvia de semillas. En el banco de
semillas de los claros se presentan semillas de especies arboreas pioneras. Estas especies lefiosas
presentan caracteristicas que les permiten llegar con facilidad a los lugares perturbados (tamaifio

de semilla y vectores de dispersion) y permanecer por algin tiempo en el banco de semillas



(menos de un afio; Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos 1990), debido a que sus semillas presentan
latencia. Ademas, presentan un numero elevado de fructificaciones por evento reproductivo con
un gran nimero de semillas de tamafio pequefio (< 0.5 cm de diametro) que se dispersan de
manera bidtica (por animales) o abi6tica (viento, agua) y requieren de alta iluminacién y/o altas
temperaturas para germinar, condiciones que imperan en los claros (Vazquez-Yanes y Orozco-
Segovia 1984). Las plantas de estas especies alcanzan grandes tasas de crecimiento debido a tasas
de fotosintesis y de respiracion relativamente elevadas, por lo que las ganancias en altura y
diametro troncal pueden alcanzar valores de 1 a 5 my 2 a 3 cm por afio respectivamente, lo cual
las hace capaces de cerrar una abertura en el dosel en relativamente poco tiempo. Aunado a esto,
presentan un lefio con alto contenido de agua, aparentemente de bajo costo energético, y no
necesitan micorrizas endotroficas para su desarrollo (Brokaw 1985, Gomez-Pompa y Vazquez-
Yanes 1981, Martinez-Ramos 1985). Por lo general, tienen un ciclo de vida menor a los 50 afios.
Algunas de las especies de pioneras arboreas mejor conocidas en Los Tuxtlas son Heliocarpus
appendiculatus, Trema micrantha, Cecropia obtusifolia y Ochroma pyramidale (Ibarra-
Manriquez 1985, Martinez-Ramos 1985, Purata 1986, Popma ef al. 1992).

La plasticidad en las respuestas fisiologicas y morfologicas de estas especies a un amplio
gradiente de condiciones ambientales (Ackerly 1993), se ha sugerido como un posible factor que
permite que las especies pioneras puedan colonizar los sitios perturbados y modificarlos para
facilitar (sensu Connell y Slatyer 1977) la entrada de especies pertenecientes a otras historias de
vida. Segiin Gomez-Pompa y Vazquez-Yanes (1981), las modificaciones ambientales provocadas
por las especies pioneras arboreas son principalmente tres:

1. La transferencia de nutrientes libres del suelo a la comunidad bidtica y por tanto la disminucion
de la probabilidad de su pérdida en el sistema.

2. La formacion de la estructura edafica por la produccion de una gran cantidad de materia
organica. ‘

3. La modificacion microclimatica al reducir las fluctuaciones de temperatura y aumentar la
humedad relativa del ambiente.

Las especies arboreas que crecen en los claros al igual que las pioneras pero que también

pueden hacerlo en las condiciones del sotobosque, tienen historia de vida tipo ndmada (sensu



Martinez-Ramos 1985). Estas especies germinan y permanecen en estado de plantulas en
condiciones de poca luz y grandes concentraciones de humedad del sotobosque. En caso de
abertura del dosel, las especies nomadas crecen rapidamente. Las especies nomadas viven mas de
100 afios, alcanzan el dosel superior de la selva y lo traspasan (4rboles emergentes). Los
individuos adultos de muchas especies némadas se encuentran espacialmente agregados y
presentan semillas de viabilidad corta y germinacion rapida ( pocos meses); para su germinacion
necesitan de altas concentraciones de humedad. En general, las especies nomadas tienen su
primera reproduccion entre los 20 y los 30 afios. Algunas de las especies nomadas dominantes en
la selva de Los Tuxtlas son Cymbopetalum baillonii y Nectandra ambigens (Martinez-Ramos
1985).

Por 1ltimo, bajo las especies nomadas y pioneras crecen las especies con historia de vida
tolerante (sensu Martinez-Ramos 1985). Las especies tolerantes viven mas de 100 afios (algunas
llegan hasta los 110 e incluso a los 720 afios; Nicholson 1965 en Martinez-Ramos 1985), tienen
bajas tasas de crecimiento y aunque alcanzan el dosel superior de la selva, no son “emergentes”
como las némadas, es decir, llegan al dosel pero no lo traspasan. La dispersion bidtica es mas
comun entre estas especies. Ademis, estas especies son capaces de aclimatarse a cambios bruscos
o graduales de luz, humedad y temperatura. Algunas de las especies tolerantes dominantes en Los
Tuxtlas son Astrocaryum mexicanum y Chamaedorea alternans (Arecaceae) (Martinez-Ramos
1985). Las especies nomadas y tolerantes son consideradas en conjunto como especies primarias
o persistentes que germinan bajo el dosel y presentan gran longevidad. Estos gremios de historias
de vida no son grupos fuertemente delimitados entre si; existe un gradiente de historias de vida de
especies que ocupan diferentes estadios en el proceso de sucesion (Alvarez-Buylla y Martinez-
Ramos 1992).

En la regeneracién de campos abandonados, la dispersion de semillas juega un papel
importante en la regeneracion natural (Gomez-Pompa y Vazquez-Yanes 1981). Los sistemas
riparios pueden ser una de las fuentes de propagulos de especies de selva hacia el pastizal. Es
importante determinar cuantitativamente cuél es el aporte de propagulos de esta fuente hacia los
pastizales, ya que esto nos permitiria conocer el potencial de regeneracion de los pastizales que

pueden ser abandonados. Para esto, es necesario determinar las especies y la frecuencia de los



propagulos que llegan desde los sistemas riparios, es decir, la lluvia de semillas en la zona de
transicion entre el sistema ripario y el pastizal.

Se entiende por lluvia de semillas la precipitacién de semillas en un lugar. La intensidad de
esta precipitacion depende de la época del afio y de la vegetacion existente en la zona; las semillas
llegan mediante eventos de dispersion y se integran al suelo (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia
1984). Se considera a la dispersion como la separacion de la didspora (unidad de dispersion), que
puede ser la semilla u otra parte del individuo, inclusive el individuo completo (Howe y
Smallwood 1982) de la planta madre, sin tomar en cuenta la distancia que recorra ni el mecanismo
con el que se lleve a cabo.

Por mecanismo de dispersion se entiende el vector que favorece el movimiento de la
diaspora y las modificaciones que ésta presenta. Como una forma de facilitar la comprension de
los mecanismos de dispersion, éstos se han clasificado en sindromes, los cuales deben ser
utilizados sélo de manera heuristica. La dispersion por animales se llama zoocoria y se clasifica
inicialmente en endozoocoria y ectozoocoria. La endozoocoria involucra modificaciones en los
frutos como las pulpas, o en las semillas, como arilos. Los arilos son prolongaciones carnosas de
grasas y albuminoides que cubren a las semillas y, al igual que las pulpas, son estructuras
comestibles que funcionan como atractores para dispersores animales potenciales. La
endozocoria, cuando es realizada por aves, se conoce como ornitocoria. Por otra parte, la
ectozoocoria es la dispersion que se lleva a cabo por animales pero, en este caso, las didsporas se
adhieren al pelaje o plumaje de los animales por medio de ganchos o pelos (Fenner 1985).

Las diasporas dispersadas por viento, llamadas anemécoras, pueden ser muy pequeiias y/o
presentar modificaciones como plumas, tricomas o una especie de alas que les permite flotar en el
aire. Las diasporas dispersadas por agua son llamadas hidrocoras y normalmente son resistentes
al hundimiento debido a su tamafio y a su gravedad especifica. Finalmente, las plantas que
dispersan sus semillas abriendo explosivamente sus frutos son llamadas barécoras (Dansereau y
Lems 1957 en Otero 1995). Los mecanismos de dispersion pueden variar de acuerdo al lugar y al
tiempo inclusive dentro de una especie (Foster ef al. 1986), o combinar varios tipos de dispersion
aun cuando la semilla presente modificaciones que determinan un sindrome en especial (Willson

1992). Por ejemplo, Astrocaryum mexicanum, una palma de la selva de Los Tuxtlas, puede ser



dispersada por ardillas o tepescuintles dentro de la selva aunque la diferencia entre depredacion y
dispersion en este caso es muy tenue (Sarukhan 1980) o pude dispersarse por gravedad
(barocoria).

Las plantas dispersadas por viento son relativamente comunes en nimero y proporcion de
especies en habitats secos y en regiones templadas muy estacionales. La dispersion zo6cora es la
mas importante en los habitats himedos (Howe y Smallwood 1982). En las selvas tropicales
himedas, mas del 50 % y a menudo el 75 % de las especies arboreas producen frutos carnosos
que son dispersados por aves o mamiferos (Howe y Smallwood 1982, Martinez-Ramos 1994).

El tiempo durante el cual se dispersan las especies tiene una relacion con la disponibilidad
de vectores de dispersion y de depredadores, ademas de la existencia de condiciones adecuadas de
germinacién (Janzen y Vazquez-Yanes 1991). En Los Tuxtlas, durante la época seca se dispersa
el mayor numero de diasporas anemocoras y al comenzar la época de lluvias se dispersa el mayor
nimero de especies zodcoras (Ibarra-Manriquez 1985, Carabias-Lillo y Guevara-Sada 1985). Las
diasporas anemocoras y zoocoras que se dispersan en una época dada pertenecen generalmente a
ciertas formas de crecimiento.

La forma de crecimiento de las especies puede estar relacionada con el tamafio de sus
semillas y con el sindrome de dispersion que presentan. Gentry (1982) presento la relaciéon que
existe entre formas de crecimiento y sindrome de dispersion para ambientes tropicales secos y
humedos en Centro y Sudamérica. Para el caso de las selvas himedas, €l encontrd que los arboles
del dosel tienden a ser zoocoros (lo cual incluye como vectores a mamiferos tales como primates
y murciélagos, y cuando los frutos caen al suelo, a tapires). En cambio, las especies que se
encuentran en el sotobosque son mayoritariamente ornitdcoras (dispersion por aves). Por tltimo,
las lianas que pueden asentarse por encima del dosel son predominantemente anemécoras.

A nivel de la comunidad de arboles, la época en la que se dispersan las semillas esta
relacionada con las condiciones de germinacién (Janzen y Vazquez-Yanes 1991). Por ejemplo, las
semillas anemocoras que se dispersan en la época seca tienen mayor resistencia a la deshidratacion
que las semillas endozodcoras (Janzen y Vazquez-Yanes 1991). El tiempo que tardan las semillas

viables en germinar después de dispersarse depende de sus caracteristicas de latencia.



La viabilidad es la condicion de una semilla que esta viva mientras que la latencia es el
estado en que permanecen las semillas vivas antes germinar. Roberts (1973) clasifico a las semillas
en ortodoxas, intermedias y recalcitrantes, de acuerdo al tiempo que tardan en germinar después
de ser dispersadas. Las semillas ortodoxas son aquellas faciles de almacenar en condiciones de
baja temperatura y humedad. Generalmente estas semillas son pequefias (con una masa de 0.001 a
0.1 g) y tienen una latencia natural prolongada. Esta latencia puede atribuirse a caracteristicas de
la testa o0 a una latencia endogena. Una testa dura puede evitar la permeabilidad de la semilla al
oxigeno y al agua, mientras que la latencia endogena esta relacionada con la madurez del embrion
o el balance inadecuado de los factores de crecimiento y hormonas, entre otros factores
(Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia 1993). Por otra parte, las semillas recalcitrantes suelen ser
grandes (0.1 a 10 g) y presentan un alto contenido de humedad debido a su tamafio o a la
presencia de lipidos. Son sensibles a la deshidratacion y pueden perder la viabilidad si se secan o
se calientan al caer en lugares abiertos, ademés de que presentan una latencia efimera (Vazquez-
Yanes y Orozco-Segovia 1993). Por ultimo, entre las semillas intermedias se cuentan todas
aquellas especies que comparten caracteristicas de los dos grupos. La mayor parte de las especies,
sin embargo, no corresponden a un grupo u otro, sino que presentan caracteristicas de dos o mas
tipos. La clasificacion de las semillas de una especie corresponde a semillas recién dispersadas.
Las semillas que permanecen en el suelo algin tiempo pueden desarrollar nuevos requerimientos
para su germinacion lo que es conocido como latencia secundaria (latencia inducida).

La mayor parte de las especies de selva, que corresponden a las especies con historia de
vida némada y tolerante (sensu Martinez-Ramos 1985), germinan rapidamente (de 1 a 3 meses
después de su dispersion), ya que no presentan latencia. La falta de latencia en estas especies se ha
explicado por la ausencia de una temporalidad marcada dentro de estos ambientes (Bonner y
Vozzo 1990), lo cual implica que generalmente existen condiciones ambientales 6ptimas para la
germinacion. Estas especies son clasificadas como recalcitrantes tropicales (Vazquez-Yanes y
Orozco-Segovia 1993). Las especies llamadas pioneras (sensu Martinez-Ramos 1985) tienen la
capacidad de permanecer en el suelo durante mucho tiempo, mediante mecanismos de latencia o
caracteristicas fisicas de las semillas. En general las especies pioneras son consideradas como

ortodoxas en cuanto a la latencia de sus semillas.



Los porcentajes de germinacion que presenten las especies de selva es importante en la
regeneracion de la selva. La mayor parte de ellas no pueden formar un banco de semillas por
carecer de latencia. Las especies de selva que si forman un banco de semillas (especies pioneras
con semillas ortodoxas) no pertenecen a la vegetacion de la selva primaria. Por tanto, no se puede
hablar del potencial de regeneracion de los pastizales sin poner especial atencion a los atributos de
latencia, sindrome de dispersion e historia de vida que presentan las semillas que llegan a estos
sitios.

El principal objetivo del presente trabajo es describir la lluvia de semillas en el gradiente o zona
de transicion entre los sistemas riparios y el pastizal. Esta descripcion comprende la identificacion de las
especies de semillas de esta lluvia, es decir, las especies de selva y las especies de pastizal.

De todas las especies obtenidas en la lluvia de semillas en los pastizales se esperaba encontrar
pocas especies exclusivas de pastizal en comparacion con el nimero de especies de selva debido a que
existen pocas especies que son exclusivas de este ambiente. De las especies de pastizal se esperaba
encontrar un gran namero de semillas pertenecientes a unas pocas especies comparadas con las
especies de la selva. Las especies de pastizal (principalmente pastos) se encuentran en grandes
extensiones de terreno y presentan una gran produccion de semillas (Guevara ef al. 1992).

En cuanto a las especies de selva, se esperaba encontrar tantas especies de selva como las
presentes en el sistema ripario inmediato o menos, pero pocas semillas en comparacion con la lluvia de
semillas dentro de la selva. Te6ricamente, la principal fuente de semillas de selva serian los arboles del
sistema ripario inmediato.

Dado que la dispersion de semillas esta directamente relacionada con el sindrome de
dispersion que presentan las diversas especies, y con la actividad de los vectores de dispersion
tales como el viento, las aves y los mamiferos (Ibarra-Manriquez y Oyama 1992), el sindrome de
dispersion al que pertenece cada una de las especies dispersadas a la zona del gradiente sistema ripario-
pastizal es importante en un estudio del potencial de regeneracion. Se esperaba encontrar, para las
especies de selva obtenidas en la lluvia de semillas, que la omitocoria representara el mayor porcentaje
de las especies identificadas, y el resto de los sindromes de dispersion (anemocoria, barocoria) el
menor, ya que éstas son las proporciones por sindrome de dispersion que guardan las especies de selva
(cf Howe y Smallwood 1982, Martinez-Ramos 1994).
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Para las especies herbaceas de pastizal se esperaba encontrar un alto porcentaje de anemocoria
debido a que la mayor parte de los pastos que se encuentran en campos abiertos presentan este
sindrome de dispersion. La endozoocoria también es un sindrome de dispersién importante en el
pastizal ya que se conoce que mas del 50 % de las especies herbaceas de la vegetacion secundaria de
Los Tuxtlas presenta este sindrome (Castillo 1995). Dentro de las especies presentes en la vegetacion
secundaria se cuentan algunas propias de selva que crecen principalmente en acahuales y en su
mayoria, especies ruderales que crecen en los pastizales. En cuanto a nimero de semillas se esperaba
que la anemocoria (sindrome tipico de pastos) sea mas importante que la endozoocoria (hierbas,
arbustos y arboles). Por 1ltimo, la ectozocoria es caracteristica de especies ruderales y de algunos
pastos (Fenner 1985).

La vagilidad (capacidad de movimiento) de las semillas se relaciona directamente con la historia
de vida que presentan las plantas matemas. Por ello, es importante conocer la historia de vida de los
arboles de selva cuyas semillas llegan al pastizal, ya que esto permite hacer inferencias sobre las
posibilidades de una cicatrizacién de la selva a partir de plantas pioneras (Purata 1986) y sobre la
secuencia de regeneracion hasta selva madura a cargo de las especies persistentes (ndmadas y
tolerantes). En la lluvia de semillas se esperaba encontrar pocas especies pioneras respecto a las
nomadas y tolerantes como reflejo de las proporciones que existen en la selva (Vazquez-Yanes y
Orozco-Segovia 1984, Martinez-Ramos 1985, Howe 1989). Se esperaba encontrar mas semillas de
especies pioneras que nomadas y tolerantes debido a que la produccion de un gran nimero de semillas
pequeiias es una de las caracteristicas de las pioneras que les permite llegar a lugares perturbados. Es
posible que el nimero de semillas de especies ndmadas podria ser superior al nimero de semillas de
especies pioneras debido al alto nimero de especies de esta historia de vida que se presentan en la selva
(Martinez-Ramos 1985 ). Sin embargo, se esperaba que el sistema ripario albergara mas especies
pioneras que persistentes debido a que es un lugar sujeto a perturbaciones constantes. El porcentaje de
especies persistentes que lleguen de los fragmentos de selva al pastizal permitiria inferir si hay
propéagulos de las etapas sucesionales posteriores a la etapa caracterizada por pioneras. Finalmente, se
esperaba que hubiera pocas especies y pocas semillas de especies tolerantes en la lluvia de semillas
debido a su poca vagilidad y su bajo niimero de especies en comparacion con las otras historias de
vida.
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En cuanto a las formas de crecimiento, para las especies de pastizal se esperaba encontrar un
gran niimero de especies y semillas de hierbas y pastos, pero relativamente pocas semillas y especies
arbustivas y arboreas, ya que estas proprociones caracterizan la composicion floristica de estos
ambientes. Por el contrario, para las especies de selva se esperaba encontrar una gran cantidad de
especies y semillas de arboles y lianas (Ibarra-Manriquez 1985). Las especies arboreas son importantes
en la regeneracion de estos ambientes, ya que Purata (1986) sugiere que una vez establecido el primer
dosel de arboles pioneros, la sucesion presenta un patrén mas determinado y predecible hacia la
regeneracion.

Los sistemas riparios de Los Tuxtlas pueden tener diferente tamafio, amplitud espacial y
composicion floristica, lo cual puede afectar de manera directa la lluvia de semillas proveniente de estos
sitios. La amplitud de los sistemas riparios depende en gran medida del ancho del rio y del manejo al
que fue sometida el area completa. Existen sistemas riparios formados de una o dos filas de arboles, y
sistemas riparios que alojan un mayor nimero de arboles, frecuentemente debido a que el rio al que
pertenecen se encuentra en cafiadas y el terreno esta demasiado inclinado para ser usado (obs. pers.).

Se esperaba que la lluvia de semillas de un sitio presentara diferencias dependiendo de las
caracteristicas de los arboles que se encuentren cerca (Martinez-Ramos 1994). Por ejemplo, la lluvia de
semillas en la vecindad de arboles omnitécoros (dispersion por aves) podria ser mucho més rica en
especies, que la lluvia de semillas a partir de arboles anemécoros. Lo anterior se puede deber a que un
arbol omitocoro puede ser mas “atractivo” para las aves frugivoras, debido a que brinda alimento y
lugar de percha (Martinez-Ramos 1994), por lo que las aves frugivoras lo visitarian mas a menudo y al
defecar, dejarian semillas de otras especies omit6coras. El arbol anemécoro, al no ofrecer alimento sino
solo lugar de percha, es menos visitado por las aves frugivoras que son dispersoras potenciales. Por
otra parte, si se compara la lluvia de semillas en la vecindad de un &rbol zoocoro (dispersion por aves y
mamiferos) y la lluvia de semillas en la vecindad de un arbol omitécoro (dispersion exclusivamente por
aves), se gsperaba encontrar un mayor nimero de especies en la lluvia de semillas en la vecindad de un
arbol zodcoro ya que éste seria visitado por un mayor niimero de especies.

Se esperaba encontrar una relacion positiva y posiblemente lineal entre la riqueza de especies
del sistema ripario y la lluvia de semillas en el pastizal inmediato. Al haber mayor niimero de especies
en el sistema ripario, se esperaba que la lluvia de semillas al pastizal inmediato presentara mayor
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nimero de especies. Por otra parte, se esperaba encontrar que muchas de las especies que se
encuentran en el sistema ripario, estuvieran representadas en la lluvia de semillas del pastizal. Lo
anterior seria mas evidente si se tratase de especies anemadcoras que llegan facilmente al pastizal
inmediato. Esta facilidad de arribo se debe a su independencia de mecanismos biéticos para su
dispersion, mientras que las especies zoocoras quiza sean llevadas por las aves a lugares mas lejanos.

No sélo es importante saber qué semillas llegan al pastizal sino también conocer qué
porc;ntaje de éstas puden germinatr, ya que éstas tltimas serdn las que comenzaran
potencialmente la regeneracion natural en un pastizal abandonado. Las semillas de selva que caen
en el pastizal se enfrentan a condiciones de altas fluctuaciones de luz , temperatura , humedad, yala
presencia de depredadores propios del pastizal, condiciones muy distintas a las que se enfrentarian en
caso de caer dentro de la selva. Las semillas de especies de pastizal posiblemente tengan mayor
capacidad de aguantar las condiciones que prevalecen en los pastizales. Por tanto, la vegetacion a que
pertenecen las semillas puede ser determinante de los porcentajes de germinacion que presenten, lo
cual les permite competir en los pastizales. Las especies que tengan un mayor porcentaje de semillas
que germinen , tendran, inicialmente, mayores oportunidades de establecerse en los pastizales.

La especies presentes en la lluvia de semillas con diferente historia de vida difieren en latencia.
Para las especies de selva primaria (noémadas y tolerantes) se esperaban porcentajes de germinacion
bajos debido a que estas semillas son en su mayoria recalcitrantes, y al permanecer expuestas a las
condiciones de baja humedad y alta temperatura de los pastizales pueden perder la viabilidad
(Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia 1993). Las especies de pastizal, generalmente ruderales y pastos,
presentan semillas ortodoxas, por lo que se esperaba que presenten porcentajes de germinacion mas
altos que las especies de selva.

Los porcentajes de germinacién de los arboles de selva con estrategia de pioneras pueden ser
similares a los de las especies de pastizal. Ambos grupos tienen semillas ortodoxas y la capacidad de
crear un banco de semillas. En cambio, las especies nomadas y tolerantes tienen baja o nula viabilidad
porque son recalcitrantes, es decir, que germinan inmediatamente o mueren cuando son almacenadas o
secadas (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia 1993).
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Por otra parte, el gradiente microambiental de luz, temperatura, humedad y composicion
floristica que va de los sistemas riparios al pastizal (Gonzalez-Montagut 1996) es decisivo en la
capacidad de germinacion y estable;cinﬁemo de las especies que lleguen. Por lo anterior es importante
explorar a qué vegetacion pertenecen las especies que lleguen a diferentes distancias del sistema ripario,
asi como la cantidad de semillas que aporta cada grupo de especies (selva y pastizal). Cerca de la
vegetacion del sistema ripario se esperaba encontrar una mayor cantidad de especies y semillas de selva
que en el pastizal. Lo anterior, debido a la cercania del lugar de percha de las aves y de la fuente
potencial de semillas anemdcoras. Por el contrario, en el pastizal, lejos del sistema ripario, se esperaba
encontrar pocas especies de selva o ausencia total de ellas y muchas especies de pastizal. La cantidad
de especies de selva presentes en el pastizal es asi mismo determinada por la presencia de arboles
remanentes y cercas vivas que sean fuentes potenciales de semillas anemédcoras o que proporcionen
perchas y/o alimento a las aves que cruzan el pastizal.

Finalmente, la lluvia de semillas cambia temporalmente debido a las diferencias en fenologia de
las especies. En la region de Los Tuxtlas la fructificacion de la mayor parte de las especies arboreas se
presenta al final de la época relativamente seca (Ibarra-Manriquez 1985, Carabias-Lillo y Guevara-
Sada 1985), por lo que se esperaba encontrar el mayor nimero de especies arboreas en la lluvia de
semillas en los meses subsecuentes. Para las especies de pastizal se esperaba encontrar que las especies
anemocoras y ectozodcoras con frutos secos dispersaran sus semillas preferentemente durante la época
de sequia, mientras que para las especies zoodcoras, con frutos camosos, se esperaba que dispersaran
sus semillas durante la época de lluvias. Una representacion grafica de estas relaciones y expectativas se
presentan en la Figura 1.

En resumen, los objetivos del presente trabajo son los siguientes (cf. Fig. 1) :

1. Describir la lluvia de semillas en el gradiente sistema ripario-pastizal:

1.1. Determinar el tipo de vegetacion de donde provienen las semillas obtenidas (pastizal, selva), los
sindromes de dispersion que presentan (anemocoria, zoocoria, barocoria) su historia de vida (pioneras,
ndmadas, tolerantes) y su forma de crecimiento (hierba, arbusto, liana, trepadora, epifita arbol).

2. Probar la existencia de diferencias significativas en la lluvia de semillas en la vecindad de arboles con

diferente sindrome de dispersion:
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2.1. Comparacién del nimero de especies obtenido en la lluvia de semillas a partir de arboles
anemocoros (Heliocarpus appendiculatus), zoocoros (Cecropia obtusifolia) y omitécoros
(Stemmadenia donmell-smithii).

2.2. Comparacion del nimero de especies obtenidas en la lluvia de semillas a partir de arboles zo6coros
y omitocoros (Cecropia obtusifolia y Stemmadenia donnell-smithii ) vs. anemocoros.

3. Determinar la influencia de la composicion floristica de cada sistema ripario sobre la lluvia de
semillas del pastizal inmediato.

4. Determinar la viabilidad de las semillas de todas las especies obtenidas:

4.1. Relacionar la viabilidad con el tipo de vegetaciénde de donde provienen las semillas.

4.2, Relacionar la viabilidad de las especies con la historia de vida a la que pertenecen (para arboles de
selva).

5. Describir la lluvia de semillas a diferentes distancias del sistema ripario.

6. Describir la variacion temporal en la lluvia de semillas en el gradiente sistema ripario-pastizal.
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Figura 1. Representacion de los factores involucrados en la regeneracion de pastizales a partir de sistemas
riparios en Los Tuxtlas, Ver. Se incluye la ubicacion de los objetivos del presente trabajo. Los nimeros en
paréntesis corresponden a los objetivos enlistados en el texto.
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SITIO DE ESTUDIO

Este trabajo se llevo a cabo en los pastizales que se encuentran en un radio de 2 km de la Estacién de
Biologia Tropical Los Tuxtlas (EBTLT). La region de Los Tuxtlas se encuentra localizada en la
vertiente del Golfo de México, al sudeste del estado de Veracruz (18°30'y 18° 40' Norte y longitud
95°03'y 95° 10' Oeste) con un altitud entre 150 y 630 m s.n.m. (Fig. 2). El suelo de este lugar es de
reciente origen volcanico y se clasifica como andosol (Soto-Esparza 1976 segun la clasificacion de
FAO/UNESCO 1975).

La temperatura media anual es de 27° C y el promedio anual de lluvia es de 4 900 mm, con una
época de sequia relativa de marzo a mayo (promedio mensual de 117 mm; +11.7 mm) y una época de
lluvia de junio a febrero (promedio mensual 486.2 mm) (Fig. 3).

Los vientos principales soplan de N a S y en forma secundaria de NE a SW. En Catemaco y
Coyame, de noviembre a enero los vientos vienen del N y de febrero a octubre del NE. La direccion de
los vientos cambia durante todo el afio debido al "efecto de embalse" referente a la salida de aire
proveniente del Golfo de México por la parte mas baja del Istmo de Tehuantepec (Soto-Esparza
1976).

En la EBTLT existen 640 ha de selva alta perennifolia rodeada de fragmentos de selva, cultivos
y principalmente pastizales. En los pastizales abunda el pasto introducido estrella africana (Cynodon
Plectostachyus). Guevara et al. (1992) encontraron en los pastizales de esta region 229 especies de
plantas pertenecientes a 72 familias. Sélo 9 especies pertenecen a la familia Poaceae, pero estas
especies tienen la mas alta cobertura total, seguidas por la familia Leguminosae.

En los pastizales se presentan condiciones microclimaticas que parecen afectar negativamente
el establecimiento de muchas especies de selva. Las especies que se establecen en los pastizales cuentan
con mecanismos de defensa contra herbivoros ungulados como espinas (p. €j.: Mimosa pudica ), o son
poco apetecibles (p.ej: Stemmadenia donell-smithii, Asclepias curassavica y Acalypha diversifolia),
por lo cual pueden sobrevivir a pesar de la presencia del ganado (Guevara et al. 1992).

Los pastizales de esta region tienen entre uno y 35 afios desde su origen, con un promedio de
20 afios (Guevara ef al. 1996) y los pastizales utilizados para este estudio tienen en promedio 26 afios
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desde su origen (R. Gonzalez-Montagut com. pers.). Parte de estos pastizales tanto de grama
(Paspalum conjugatum, Axonopues compressus y Panicum spp. ) como de estrella (Cynodon
Pplectostachyus) se utilizan para el cultivo de maiz o frijol temporalmente. Los pastizales se conservan
mediante el corte manual de hierbas invasoras y el uso de herbicidas durante mayo y junio (Guevara et
al. 1996).
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SISTEMA DE ESTUDIO

Este estudio se llevo a cabo en 12 sitios a lo largo de corredores riparios localizados en pastizales de la
region de Los Tuxtlas. En cada sitio elegi un arbol focal dentro del sistema ripario cuya especie fue
seleccionada por su importancia en la regeneracion y por su sindrome de dispersion. Seleccioné dos
especies pioneras: Heliocarpus appendiculatus y Cecropia obtusifolia, ya que su establecimiento en
los sitios perturbados indica que el proceso de regeneracion ha comenzado (Purata 1986). Estas
especies presentan sindromes de dispersion contrastantes: H. appendiculatus es un arbol anemécoro y
C. obtusifolia es un arbol zodcoro. La tercera especie elegida fue Stemmadenia donell-smithii, la cual
es considerada pionera o pionera tardia (Martinez-Ramos 1985) y se establece con bastante éxito en el
pastizal (Purata 1986, Guevara y Laborde 1993). Stemmadenia donnell-smithii sdlo es dispersada por
aves, a diferencia de C. obtusifolia, que ademas de aves es dispersada por murciélagos y otros
mamiferos arboricolas y terrestres (48 especies; Estrada ef al. 1984). Los arboles elegidos a lo largo del
sistema ripario fueron adultos, hembras (en el caso de C.obtusifolia y H. appendiculatus) en
fructificacion. Elegi tres sistemas riparios donde hubiera, en cada uno, un arbol de C. obtusifolia, tres
sitios con un arbol de H. appendiculatus y tres sitios con un arbol de S. donell-smithii. Tres sistemas
riparios mas fueron seleccionados aleatoriamente (no presentaban arbol focal). Los tres sitios por
especie permitieron analizar las diferencias en el nimero de especies de la lluvia de semillas a partir de
arboles zodcoros, anemocoros y omitdcoros.

En todos los sitios tracé una linea perpendicular al rio en los primeros 50 metros, desde el arbol
focal hacia el pastizal. En esta linea coloqué trampas de semillas (descritas mas adelante) a intervalos de
7 m, teniendo un total de 7 trampas en esta perpendicular. Estas trampas cubrieron el gradiente que va
del sistema ripario al pastizal.

Como parte de un estudio que se llevo a cabo de manera simultanea a éste (Gonzélez-
Montagut 1996), se colocaron trampas adicionales en disposicion diagonal de la siguiente manera: en
los sitios con arboles focales de C. obtusifolia y de S. donell-smithii (n=6) se colocaron lineas
diagonales a angulos de 45° entre el sistema ripario y la perpendicular (Fig. 4). Cada uno de estos sitios
presentaba arroyos con diferentes orientaciones cardinales, por lo que la diagonal descrita
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arboles focales (O ) en pastizales de Los Tuxtlas, Ver.
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Tabla 1. Descripcion de los doce sitios de estudio. En el caso de los sitios de H.appendiculatus se
colocaron dos diagonales con trampas, una a cada lado de la perpendicular.

Altura(m)  Pendiente del arbol  Orientacion  Orientacion  Orientacion
arbol focal focal hacia el pastizal  rio abajo linea perp. linea diag

Sitio I 10.6 0-14m diag :+2° 8° 98° 143°
Cecropia
Sitio IT 14.0 Terreno plano 344° 74° 119°
Cecropia
Sitio IIT 13.4 Terreno plano 160° 250° 205°
Cecropia
Sitio I 10.8 0-14m perp: +12° 268° 358° 313°
Stemmadenia 14-28m diag:-16°
42m diag: -22°

Sitio IT 12.8 0-49m perp: + 15 260° 170° 215°
Stemmadenia
Sitio ITI 72 Terreno plano 34° 124° 169°
Stemmadenia
Sitio I 19.5 0-49m diag: +4° 272° s 47° %
defocapus 28m diag 2: -20 P
Sitio IT 13.98 0-14m perp:+12° 318° 48° 93°
Heliocarpus 14-49m perp: +6° 3°
Sitio ITI 13.33 0-21m perp: +4° 300° 210° 255°
Heliocarpus 21-49m perp: +8° 165°
Sitio I - Terreno plano 74° 344° -
Aleatorio
Sitio IT - Terreno plano 4° 274° -
Aleatorio
Sitio III - Terreno plano 348° 258° -
Aleatorio

Notas:

1.En el sitio Il de C. obtusifolia se modificaron ligeramente las distancias de las trampas de la diagonal
debido a que éste coincidia con un riachuelo. La segunda trampa de la diagonal se colocé a25 mdela
perpendicular y la tercera trampa se coloco a los 45 m.

*En el sitio I de H. appendiculatus la diagonal orientada 317° estuvo en una cafiada, por lo que las

trampas 2 y 3 de esta diagonal quedaron dentro del sistema ripario.
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anteriormente se coloco a un lado u otro del 4rbol elegido segun la direccion predominante de los
vientos (Tabla 1). Para los sitios con H. appendiculatus se trazaron lineas diagonales a ambos lados de
la perpendicular para obtener informacion sobre el depdsito de semillas de esta especie a ambos lados
de la perpendicular. Se colocaron tres trampas en cada diagonal: la primera a la altura de la trampa
perpendicular correspondiente a los 14 m, la segunda a la altura de la trampa perpendicular a los 28 m,
y la tercera en la correspondiente a los 42 m. En los tres sitios restantes no se colocaron trampas en la
diagonal dado que no tenian un arbol focal. Con las trampas de la perpendicular y las trampas de las
diagonales, que incrementd el 4rea de muestreo, se describié la lluvia de semillas en el gradiente o zona
de transicion entre el sistema ripario y el pastizal (Tabla 2).

Tabla 2. Disefio del sistema de trampas colectoras de semillas utilizado para caracterizar la lluvia de
semillas en pastizales de la region de Los Tuxtlas, Ver.

Sitio Nilmerd de trampas por sitio

Cecropia obtusifolia (n=3) 7 trampas en perpendicular y 3 en diagonal
Stemmadenia donell-smithii (n=3) | = 10 trampas por sitio

Heliocarpus appendiculatus (n=3) | 7 trampas en perpendicular y 6 en diagonal
=13 trampas por sitio

Sin arbol focal (n=3) 7 trampas en perpendicular

TOTAL 120 trampas

Las trampas de semillas se armaron con cuatro troncos de aproximadamente 1.5 m de altura,
formando un cuadrado de un érea de 1m’ de captacion de semillas(Fig. 5), teniendo asi un total de 120
metros cuadrados cubiertos en este estudio (120 trampas). El cuadrado se encontraba rodeado de
alambre de puas a tres alturas, a fin de evitar la destruccion de las trampas por el ganado. La primera
altura fue de 40 cm y a partir de ella coloqué la tela receptora de semillas (tergal, apertura de 0.5 mm).
Esta apertura permite pasar semillas menores de 0.5 mm que no fueron consideradas en este estudio.
La segunda linea de alambre la coloqué a los 60 cm de altura y la tercera a 80 cm del suelo. En el
centro de la tela coloqué una piedra de peso suficiente para formar un embudo. Adicionalmente
coloque dos troncos formando una cruz en la parte superior de la trampa para reforzarla. Coloqué
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lineas de hilo nylon en la parte superior de la trampa y tiras de plastico, a fin de evitar que las aves
percharan en las trampas y depositaran semillas, alterando la muestra. A todas las trampas les apliqué
una capa de aceite de castor con resinas vegetales ("tanglefoot") en los cuatro troncos y en los cuatro
palos de la parte superior, para evitar que hubiera depredacion de las semillas posdispersion por
hormigas y otros insectos.

Colecté las semillas de las trampas cada 15 dias durante 6 meses: de febrero de 1994 a agosto
de 1994. Este periodo comprende el principio de la época de secas, la época seca y una parte de la
época de lluvias. Todo el material colectado en la trampa fue colocado dentro bolsas de papel
etiquetadas con los datos correspondientes (no. de colecta, trampa y sitio). Las muestras himedas las
coloqué durante un periodo aproximado de 2 h a una temperatura de 30° C.

Las muestras de semillas fueron transportadas a la Ciudad de México para separarlas y
contarlas por morfoespecie. Para separar las semillas de la hojarasca, pasé el material colectado por
tres tamices de diferente apertura siendo el mas pequefio de 0.59 mm. Anoté la cantidad de semillas
por morfoespecie para cada una de las trampas y las guardé en sobres. Conservé una muestra de varias
semillas por morfoespecie para su posterior identificacion.

Para la identificacion de semillas usé como referencia la coleccion de semillas de la EBTLT y
del Herbario Nacional (MEXU). Las semillas que no fueron determinadas por este medio, lo fueron
mediante la colecta de ejemplares con frutos en el campo. Las semillas fueron identificadas en la
mayoria de los casos hasta nivel de especie y en contadas ocasiones solo a nivel de género. Los pastos
fueron identificados con la ayuda de los manuales del Departamento de Bromatologia y Nutricion de la
Facultad de Veterinaria y Zootecnia (De Konrinch 1973, Hitchcook 1951, Diaz 1985).

Las especies identificadas se clasificaron de acuerdo con su forma de crecimiento, vegetacion a
la que pertenecen, historia de vida (s6lo para los arboles de selva) y sindromes de dispersion. La
informaci6n necesaria para esta clasificacion fue obtenida a partir de la literatura especializada (A.
Castillo y G. Ibarra-Manriquez datos no publicados, Ibarra-Manriquez y Sinaca 1996a, Ibarra-
Manriquez y Sinaca 1996b, Ibarra-Manriquez y Sinaca En prensa, Martinez-Ramos 1985, Orozco-
Segovia et al. 1985, Popma et al. 1992, Soto-Castro 1992, Trejo 1976, Van Dorp 1985).

Para evaluar la relacion entre la riqueza de especies de los sistemas riparios y la riqueza de

especies de la lluvia de semillas en el pastizal adyacente, identifiqué las especies lefiosas en edad
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reproductiva a lo largo de los sistemas riparios de cada sitio, cuyos limites eran determinados por los
bordes del sistema ripario y por una distancia de 25 metros a cada lado del arbol focal en forma
paralela al rio. De cada una de las especies tomé los siguientes datos: altura, radio de la copa y
diametro a la altura del pecho. Estas medidas permitieron una descripcion general de la estructura del
sistema ripario.

A fin de determinar los porcentajes de germinacion de las semillas colectadas en la zona que va
del sistema ripario al pastizal, sembré las semillas por morfoespecie en charolas (dimensiones: 36 cm
largo, 16 cm ancho y 14 cm de profundidad) con una parte de vermiculita por cada 5 partes de agrolita.
Las charolas fueron colocadas en un invernadero de la EBTLT y fueron regadas tinicamente los dias
sin lluvia. Cada muestra de semillas permaneci6 de 3 a 5 meses en el invernadero y registré
mensualmente la germinacion, con lo cual consideré que obtendria una buena estimacion de la
viabilidad de las muestras. Las plantulas que murieron en un intervalo de muestreo fueron identificadas
por la presencia de una testa vacia o de la plantula muerta.

Coseché las plantulas emergentes y las conté, conservando una plantula de cada morfoespecie
como espécimen de herbario, a fin de cotejarlas con la coleccion de plantulas de la estacion. Este
proceso ayudo a la identificacion adicional de las especies de cada muestra de semillas.

ANALISIS DE DATOS

a. Diversidad de especies

Una vez obtenido el nimero de especies y semillas de cada tipo de vegetacion, calculé el indice de
equitatividad de Shannon para cada grupo de especies (pastizal y selva) y para cada gremio de historia
de vida para los arboles de selva (pioneros, némadas y tolerantes) (J= X PilnPi/In S donde Pi es el
numero de individuos de la especie i y S es el nimero total de especies, Begon et al. 1990). Este indice
permite evaluar la homogeneidad (reparticion) numérica de las especies de los grupos. Un indice de
equitatividad igual a 1 significa que cada una de las especies tiene el mismo niimero de individuos y
conforme el indice se acerca a cero, éste indica una reparticién muy heterogénea de individuos entre
especies. En este caso, el nimero de semillas en los seis meses de estudio se considerd como el nimero
de individuos.
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b. Lluvia de semillas a partir de drboles con diferente sindrome de dispersion

Para poner a prueba la hipétesis de que la lluvia de semillas en la vecindad de la especies zodcoras
(C.obtusifolia) es mas rica en especies que la lluvia de semillas en la vecindad de la especie anemécora
(H.appendiculatus), utilicé la prueba U de Mann-Whitney con base en el niimero de especies de la
lluvia de semillas a los 6 meses. De la misma manera, comparé la lluvia de semillas a partir de un arbol
zo6coro (C. obtusifolia) y uno omitocoro (S. donnell-smithii). Comparé también el nimero de
especies obtenido en la lluvia de semillas a partir de las especies zo6coras y ornitocoras (C.obtusifolia y
S. donnell-smithii) y la especie anemocora (Heliocarpus appendiculatus).

¢.Rigueza floristica del sistema ripario y rigueza en la lluvia de semillas

A fin de conocer la coincidencia de las especies de los sistemas riparios y las especies obtenidas en la
lluvia de semillas del pastizal inmediato, calculé indices de similitud expresados en porcentaje como
S= 2C/ A+B *100 (Krebs 1985), donde A representa el nimero de especies lefiosas de los sistemas
riparios, B el nimero de especies lefiosas de la lluvia de semillas y C es el nimero de especies comunes
para ambos sitios.

Para determinar si existe una relacién entre la riqueza de especies en 50 metros de sistema
ripario y la riqueza de especies en la lluvia de semillas del pastizal inmediato utilicé el Coeficiente de
correlacion de Kendall. Este es un coeficiente no paramétrico cuyas entradas fueron el nimero de
especies en la lluvia de semillas de los pastizales y el nimero de especies lefiosas en el sistema ripario
inmediato. Este coeficiente seria significativo si el nimero de especies en la lluvia de semillas de los
pastizales aumenta o disminuye a la par del nimero de especies presentes en el sistema ripario

inmediato.

d.Viabilidad de las semillas

Para el anilisis de los resultados de viabilidad tomé en cuenta solo a aquéllas especies que presentaron
mas de 30 semillas sembradas en mas de una ocasion (Apéndice 2) . Para comparar el porcentaje de
germinacion de las especies de selva con la de especies de pastizal utilicé la prueba U de Mann-
Whitney. Para comparar los porcentajes de germinacion entre los diferentes gremios de historias de
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vida (pioneras, némadas y tolerantes) utilicé la prueba de Kruskal-Wallis a fin de determinar la posible

existencia de diferencias significativas.

e. Lluvia de semillas a distintas distancias del sistema ripario

Para describir la lluvia de semillas a distintas distancias del sistema ripario hice una grafica con el
namero total de especies y de semillas de selva y de pastizal de todas las trampas de cada distancia del
gradiente. Los valores finales son el promedio de especies y de semillas de selva y de pastizal para
todas las distancias con su desviacion estandar.

Hice graficas similares a la anterior usando tinicamente los datos de especies de selva pra el
mes de marzo (inicio de la época seca), el mes de abril (época seca) y agosto (época de lluvias) para
observar la existencia de diferencia en la lluvia de semillas a distintas distancias del sistema ripario. Por
tltimo, hice una grafica con el nimero total de especies de selva para los meses antes mencionados

(marzo, abril y agosto).
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RESULTADOS
e DESCRIPCION DE LA LLUVIA DE SEMILLAS

IDENTIDAD DE LAS ESPECIES

Se registraron en total 142 morfoespecies en la lluvia de semillas en los 6 meses de colecta en
todos los sitios de estudio. De éstas se identificaron 115 a nivel de especie y tres a nivel de géncro
(Apéndice 1). Dieciséis morfoespecies no fueron identificadas y a ocho morfoespecies se les
asigné mas de una morfoespecie. Las 118 especies cuya identidad se conoce pertenecen a 49
familias diferentes entre las que sobresalen, por nimero de especies, la familia Poaceae con 13
especies, la familia Asteraceae con nueve, la familia Fabaceae y Euphorbiaceae con siete especies
cada una y la familia Moraceae con cinco. Tres familias presentaron cuatro especies: Mimosaceae,
Solanaceae y Araceae. Ocho familias presentaron tres especies: Rubiaceae, Apocynaceae,
Ulmaceae, Sapindaceae, Cyperaceae, Amaranthaceae, Malphigiaceae y Malvaceae. Nueve
familias presentan solo dos especies: Phytolaccaceae, Myrtaceae, Annonaceae, Convolvulaceae,
Acanthaceae, Bignoniaceae, Cecropiaceae, Verbenaceae y Tiliaceae. Por ultimo, las restantes 24
familias solo presentan una especie: Rutaceae, Erythroxylaceae, Flacourtiaceae, Smilacaceae,
Vitaceae, Rhamnaceae, Meliaceae, Loganiaceae, Maranthaceae, Cucurbitaceae, Dioscoreaceae,
Melastomataceae, Arecaceae, Araliaceae, Aristolochiaceae, Commelinaceae, Connaraceae,
Clusiaceae, Polygonaceae, Menispermaceae, Myrsinaceae, Burseraceae, Asclepiadiaceae y
Piperaceae.

De las especies de pastizal, sobresalen la familia Poaceae, Cyperaceae y Asteraceae,
mientras que de las especies de selva sobresalen la familia Asteraceae, Fabaceae, Moraceae y
Araceae (Fig. 6).

El 67.8 % (80) de las especies recolectadas fueron de selva y el 32.2 % (38) fueron
especies de pastizal. El nimero total de semillas en los seis meses de colecta fue 94 212. El
nimero de semillas de selva (54 751) fue 1.5 veces mayor al nimero de semillas de pastizal

(37 475). El indice de equitatividad de Shannon de las especies de selva (0.45) fue mayor al de las
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Figura 6. Numero de especies de las familias mas importantes de pastizal (1 )y

de selva ) encontradas en 120 trampas de semillas en un gradiente sistema ripario-
pastizal en Los Tuxtlas, Ver.
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especies de pastizal (0.40), es decir, el nimero de individuos por especie es mas homogeneo entre

las especies de selva que entre las de pastizal.

SINDROMES DE DISPERSION

El mayor nimero de especies de selva presentaron zoocoria y representaron la mayor cantidad
de semillas. Se obtuvo un porcentaje de especies anemdcoras muy superior a lo citado en la
literatura (menos del 15 %) pero con un nimero absoluto de semillas muy bajo. El porcentaje de
especies barocoras de selva fue el menor, 2.5 % (Fig. 7).

De las especies de pastizal solo un porcentaje bajo eran de especies anemdcoras
comparado con el porcentaje de especies endozoécoras. Sin embargo, el nimero de semillas
anemocoras (27 155) fue cinco veces mayor que el de semillas endozodcoras (4 759). La
dispersion por ectozoocoria tuvo una menor representacion en las semillas recolectadas en
comparacion con la dispersion por anemocoria y por endozoocoria (Fig. 8). Hubo pocas especies
barocoras de pastizal (tres especies) pero éstas reiinen un mayor namero de semillas dispersadas
que la ectozoocoria. Por ultimo, al 10.5 % de las semillas no se les pudo asignar su sindrome de

dispersion, ni se encontrd en la literatura el posible agente dispersor.

HISTORIA DE VIDA

En la lluvia de semillas .;se obtuvieron 44 especies de arboles de selva y una palma, de los cuales
12 se identificaron como especies pioneras (26.7 %); 33 se identificaron como especies
persistentes de las cuales 22 eran némadas y 11 eran tolerantes (sensu Martinez-Ramos 1985)
(Fig. 9).

El niimero total de semillas de arboles de selva colectado fue de 51 104. El 65.6 % de las
semillas de especies arboreas correspondieron a especies pioneras y el 55.62 % del total de
semillas pioneras fueron de C. obtusifolia; el resto de las especies pioneras representaron tan sélo el
10 % del total de semillas arbéreas. El restante 34.5 % de las semillas de especies arboreas fueron
de especies persistentes (33.3 % némadas y 1.1 % tolerantes). Se obtuvieron 16 779 semillas de
especies nomadas de las cuales el 17 % fueron del género Ficus (Fig. 10 y Apéndice 2).

32



60 50000
48 J L 40000
k] k]
% 36 30000 E
w
3 I36.25% g
e e
g 24 4 | 20000 g
3 -
Z =
12 4 - 10000
25%
0 . § ] —1 | 0
anemoécoras zobcoras barécoras

Sindrome

Figura 7. Numero de especies (1) y de semillas (3 ) de selva por tipo de sindrome de
dispersion, obtenidas en 120 trampas de semillas en un gradiente sistema ripario- pastizal en
Los Tuxtlas, Ver.

33



20

-
(4]
i

Numero de especies
o
b
-

w
L

421 %

158 %

30000

25000

20000

10000 :

:
Numero de semillas

Figura 8. Numero de especies ( () y de semillas (

Sindrome

) de pastizal por tipo de sindrome

de dispersion, obtenidas en 120 trampas de semillas en un gradiente sistema ripario-pastizal

en Los Tuxtlas, Ver.

34



30 35000

L 30000
4 489%
L 25000
8 3
g 18 4 T
S 20000 §
3 3
$ 12 4 24.4% 15000 &
£ 5
z L 10000 <
6 4
L5000
0 - . ; Lo
pioneras ndémadas tolerantes

Historia de vida

Figura 9. Numero de especies () y de semillas (S ) de 4rboles de selva segun su
historia de vida, obtenidas en 120 trampas de semillas en un gradiente sistema ripario-
pastizal en Los Tuxtlas, Ver.

35



30 35000

-30000
24 -
-25000
8 k<
18 4 ;
% 20000 &
3 3
o] F15000 £
5 ~ 5
= +10000 “
6 -
15000
0 4 . L’J
pioneras noémadas tolerantes
Historia de vida

Figura 10. Numero de especies (KN ) y de semillas (E38) de arboles de selva segiin su
historia de vida. Se muestra también la proporcion de semillas de Cecropia obtusifolia
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(=) dentro del total de semillas de especies nomadas obtenidas en 120 trampas de
semillas en un gradiente sistema ripario- pastizal en Los Tuxtlas, Ver.
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Dentro de las especies ndmadas zodcoras podemos reconocer dos grupos (Martinez-
Ramos 1985): especies zodcoras con semillas grandes y con semillas chicas. Se registraron nueve
especies zodcoras con semillas mayores a los 0.05 ¢cm de didmetro (< 2 cm) que reunieron 764
semillas (0.8 % del total de semillas obtenidas). Las especies nomadas con semillas pequefias (seis
especies) reunieron el mayor nimero de semillas dentro de esta historia de vida: 16 015 (17 % del
total de semillas obtenidas y 94 % del total de semillas némadas). Las siete especies anemocoras
ndémadas obtenidas reunieron 237 semillas que corresponden al 0.2 % del total de semillas
obtenidas.

De las especies tolerantes obtenidas en la lluvia de semillas de pastizales, una es
anemocora, nueve son zodcoras dispersadas por aves y por murci€lagos y una, Astrocaryum
mexicanum, es dispersada por ardillas (Sarukhan 1980). Las especies tolerantes presentaron el
mayor indice de equitatividad de Shannon ( J= 0.58) seguidas por las nomadas (J= 0.56), y por

ultimo las pioneras (J= 0.43).

FORMAS DE CRECIMIENTO

De las especies obtenidas en la lluvia de semillas, 45 correspondieron a arboles y presentaron el
mayor nimero de semillas (51 135). Las especies de lianas ocuparon el segundo lugar, con 20
especies y pocas semillas (2 060). De las 20 especies de lianas registradas en la lluvia de semillas
de pastizales, 14 son anemdcoras y seis son zoGcoras. Se obtuvieron 1 933 semillas de lianas
anemocoras que corresponden al 93.8 % del total de semillas de lianas (2 060). Por otra parte, de
las seis especies de lianas zoocoras se obtuvieron 127 semillas, sobresaliendo Cissus microcarpa
con 107 semillas.

El 17.5 % restante correspondi6 a hierbas, trepadoras, epifitas y palmas (Fig. 11). De las
especies epifitas obtenidas en la lluvia de semillas sobresalié Aechmea bracteata, una epifita
zoocora; el 97.7 % de las semillas de epifitas eran de esta especie.

De las especies de pastizal, la forma de crecimiento mejor representada fueron las hierbas
con 32 especies y 37 934 semillas. De las especies de hierbas, el 34.4 % (11 especies) y el 81.8 %
(30 222) de las semillas son de pastos. Los arboles corresponden, en su mayoria, a especies
introducidas (Fig.12).
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e DIFERENCIAS EN LA LLUVIA DE SEMILLAS A PARTIR DE ARBOLES
ANEMOCOROS, ZOOCOROS Y ORNITOCOROS.

En promedio, el nimero de especies obtenidas en la vecindad de la especie anemocora (30.3 +

1.89 D.E.) no fue estadisticamente diferente respecto al obtenido a partir de la especie zodcora

(C. obtusifolia) (29.3 £ 4.18 D.E; U de Mann-Whitney = 3; P=0.658).

Las diferencias entre el nimero de especies obtenidas en la lluvia de semillas a partir de la
especie ornitocora (S. donnell-smithii) (n= 3 sitios; 26.33 +2.62)) y las obtenidas a partir de la
especie zoocora (C. obtusifolia) (n= 3 sitios; 29.3 +4.18) tampoco resultaron significativas (U de
Mann-Whitney = 2.5; P=0.506).

Las diferencias entre el nimero de especies obtenidas en la lluvia de semillas a partir de las
especies zoocoras como grupo (C.obtusifolia y S. donnell-smithii) (n= 6 sitios ; 27.8 + 3.8 D.E.) y el
numero de especies obtenidas en la lluvia de semillas a partir de la especie anemocora (H.
appendiculatus) (n= 3 sitios; 30.3 + 1.89 D E.) no fue significativa (U de Mann-Whitney = 0.5; P=
0.3621)

e RIQUEZA FLORISTICA DE SISTEMAS RIPARIOS Y RIQUEZA EN LA LLUVIA
DE SEMILLAS

En los sistemas riparios se encontraron 292 individuos de 84 especies lefiosas pertenecientes a 35
familias. Las especies mejor representadas, por nimero de individuos, fueron Crofon schiedeanus
(n=66), Sapium nitidum (n=25), Cupania glabra (n=20) y Tabernaemontana alba (n=13). El
54.8 % de las especies encontradas en los sistemas riparios sélo estaban representadas por un
individuo. El promedio total del didmetro a la altura del pecho (DAP) de todos los individuos fue de
36.25 cm £33.27 D.S. y el promedio total de la altura de todos los individuos fue de 11.01 m +5.31
D.E. (Apéndice 3).

El coeficiente de correlacion de Kendall utilizado para determinar una posible relacion
entre el nimero de especies lefiosas en el sistema ripario y el nimero de especies lefiosas de la
lluvia de semillas del pastizal no fue significativo (t= 0.112; P=.6122 ). Es decir, no hay un mayor

nimero de especies lefiosas en la lluvia de semillas de los pastizales que tienen un sistema ripario
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inmediato rico en especies que en la lluvia de semillas de pastizales cercanos a sistemas riparios de
menor riqueza de especies lefiosas.

Los indices de similitud de las especies lefiosas del sistema ripario con las especies de la
lluvia de semillas del pastizal inmediato se muestran en la Tabla 3. Los indices en general fueron
bajos (< 29), es decir, pocas especies lefiosas presentes en la lluvia de semillas se encuentran en el

sistema ripario inmediato.

Tabla 3. Indices de similitud entre las especies lefiosas que se encontraron en el sistema ripario y
las especies de la lluvia de semillas del pastizal inmediato.

Sitio  Indice de similitud
(%)
22
23
29
5
9
24
16
18
20
21
26
28

MmooV ®NWnhWN—=

e VIABILIDAD DE LAS SEMILLAS

VARIACION ENTRE SITIOS

Se condujo una prueba U de Mann-Whitney a fin de determinar si habia diferencias significativas
entre lo.;. porcentajes de germinacion de las semillas de pastizal y la de las semillas de selva
(Apéndice 4). Aunque en promedio la viabilidad de las semillas de pastizal (32.47 % + 17.71
D.E.) fue mayor que la viabilidad de las semillas de selva (25.90 % + 22 D.E.), las diferencias no
fueron significativas (U de Mann-Whitney = 250; P=0.1786).
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VARIACION ENTRE HISTORIAS DE VIDA

El grupo de arboles némadas presento el porcentaje promedio de germinacion mas alto (29.8 % +
23.26 D.E.), el cual es muy parecido al de las especies pioneras (29.05 % + 19.92D.E.) y
finalmente las tolerantes presentaron la menor germinacion (18.73 % +9.79 D.E.). Sin embargo,
debido a la gran variacion intra-grupos, las diferencias no fueron significativas (A de Kruskal-
Wallis = 0.447643; P=0.7999).

e LLUVIA DE SEMILLAS A DISTINTAS DISTANCIAS DEL SISTEMA RIPARIO

En la lluvia de semillas colectada en el gradiente sistema ripario-pastizal para los 6 meses, no se
observo el patron esperado en el nimero total de especies de selva en relacion con la distancia del
sistema ripario, aunque se not6 una disminucion drastica en el nimero total de semillas de selva
en los primeros 14 metros. En las trampas subsecuentes, el nimero total de semillas de selva
muestra fluctuaciones irregulares.

El nimero total de especies de pastizal se mantuvo practicamente constante durante los 6
meses a diferentes distancias del sistema ripario. El nimero total de semillas de pastizal present6
los valores mas bajos cerca del sistema ripario que lejos de él. En promedio, para todas las
trampas en todos los meses, el nimero de especies de selva fue mas alto ( 36.43 £ 3.41 D.E. ) que
el nimero de especies de pastizal (22.57 + 1.049 D.E.) y estas diferencias fueron estadisticamente
significativas (U de Mann-Whitney = 3.14; P= 0.0016). El promedio del nimero de semillas de
pastizal (4076.71 £ 2527.69 D.E.) para todas las trampas en todos los meses, fue mas alto que el
de selva (2321.3 £ 1575.5 D.E.), sin embargo, las diferencias no fueron estadisticamente
significativas (U de Mann-Whitney = 10; P= 0.063) (Fig. 13). Considerando los datos en
promedio por trampa se observo la misma tendencia aunque, como se esperaba, los valores se
reducen en todos los casos.

En la lluvia de semillas del gradiente durante marzo (inicio de la época seca), el nimero
total de especies de selva y de pastizal fluctuaron sin tendencia alguna a lo largo del gradiente. El
namero total de semillas de selva fue bajo de los 7 a los 35 m de distancia desde el sistema ripario,
pero a partir de esta distancia mostré un aumento ( a los 42 m y 49 m de distancia del sistema

ripario), mientras que las semillas de pastizal mostraron su nimero mas bajo cerca del sistema
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Figura 13. Numero total de de especies de selva ((3 ), de pastizal (E23) y nimero total
de semillas de selva (&) y de pastizal (B9 ) para todas las trampas del gradiente
sistema ripario-pastizal para las colectas de febrero de 1994 a agosto de 1994. Los valores
finales son el promedio + desviacién estandar.
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ripario y tuvieron fluctuaciones numéricas en las siguientes trampas. No se apreci6 una
disminucién evidente en el nimero total de especies de selva en relacion con la distancia del
sistema ripario. Tampoco se observé un aumento en el nimero total de especies de pastizal
conforme se adentra en el pastizal (Fig. 14).

En la lluvia de semillas del gradiente durante el mes de abril (época seca) hubo una
tendencia clara que muestra la disminucion del total de especies de selva conforme aumento la
distancia al sistema ripario, tal como se esperaba. El nimero total de semillas siguio esta misma
tendencia pero en la trampa mas distante del ripario, se registré un inesperado aumento. En el
caso de las especies de pastizal, éstas mantuvieron un nimero similar en todas las trampas, pero el
numero total de semillas aument6 hacia el pastizal y en las tltimas trampas volvio a disminuir. Al
igual que en los ¢asos anteriores, cerca del ripario se presento el nimero mas bajo de semillas de
pastizal (Fig. 15).

En agosto (época de lluvias), la lluvia de semillas en el gradiente mostro que tanto el
nuamero total de semillas como el nimero total de especies de selva fue muy bajo y fluctud sin
tendencia respecto a la distancia con el sistema ripario. En el caso de las semillas de pastizal, el
nimero total de especies aumento con la distancia del ripario en los primeros 28 metros, a partir
de los cuales disminuy6 y volvié a aumentar a los 50 metros. En este caso, el nimero total de
semillas de pastizal fue muy alto comparado con las semillas de selva (Fig. 16). Considerando los
datos en promedio por trampa para cada uno de los meses (marzo, abril y agosto), se observo la
misma tendencia aunque como se esperaba, los valores se reducen en todos los casos.

La comparacién del nimero de especies de selva en los tres meses antes mencionados
muestra que en abril se present6 el mayor nimero de especies en todas las trampas y una
tendencia a la disminucion del nimero de especies con el aumento en la distancia desde el sistema
ripario. En los otros meses (marzo y agosto) no se observo esta tendencia y el nimero de especies

por trampa fue menor (Fig. 17).
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Figura 14. Numero total de especies de selva (C3), de pastizal (E2 ) y nimero total de
semillas de selva ( ) y de pastizal (B8 ) para todas las trampas del gradiente sistema
ripario-pastizal para el mes de marzo de 1994 (inicio de la época seca). Los valores finales
son el promedio + desviacion estandar.
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Figura 15, Nimero total de especies de selva (), de pastizal (EE ) y nimero total de
semillas de selva ( B9 )y de pastizal (B8 ) para todas las trampas del gradiente sistema
ripario-pastizal para el mes de abril de 1994 (época seca). Los valores finales son el
promedio + desviacién estindar.
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Figura 16. Nuimero total de especies de selva ([3), de pastizal (E3 )y nimero total de
semillas de selva (3 ) y de pastizal (B8 ) para todas las trampas del gradiente sistema
ripario-pastizal para el mes de agosto de 1994 (época de lluvias). Los valores finales son el
promedio + desviacion esténdar.
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Figura 17. Numero total de especies de selva para todas las trampas del gradiente sistema
ripario-pastizal para tres meses: marzo ( [3), principios de la época seca; abril (K ),
€época seca; y agosto (E2 ), época de lluvias de 1994 en pastizales de Los Tuxtlas, Ver.
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e VARIACION TEMPORAL
El nimero de especies (de selva y pastizal) alcanzé un pico en el mes de junio. En cuanto al
nimero de semillas, se observé un patrén similar al patron del nimero de especies alcanzando un
maximo en el mes de julio (Fig.18).

Para las especies de selva exclusivamente, el patron observado en el niimero de especies
y el nimero de semillas fue practicamente igual al anterior, solo que el nimero de semillas en julio
no parece corresponder al nimero de especies. En este mes se observo una gran cantidad de
semillas (19 915) que corresponden a 35 especies, mientras que en el mes anterior ( junio) se
colectaron 43 especies y s6lo 11 002 semillas (Fig. 19).

Para las especies de pastizal, hubo un pico de dispersion de semillas con fruto seco en la
época seca, mientras que los frutos carnosos mostraron un incremento en el niimero de especies

dispersadas conforme se acercaba la época de lluvias (Fig. 20).
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Figura 18. Numero de semillas () y de especies (EN) de selva y de pastizal para cada
uno de los meses de colectas. Lluvia de semillas en un gradiente sistema ripario-pastizal en
Los Tuxtlas, Ver.
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Figura 19. Numero de semillas () y de especies (53 ) de selva en cada uno de los
meses de colecta. Lluvia de semillas en un gradiente sistema ripario-pastizal en Los Tuxtlas,
Ver.
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Figura 20. Namero de especies de pastizal con frutos secos (7 ) y carnosos
cada uno de los meses de colecta. Lluvia de semillas en un gradiente sistema ripario-pastizal

en Los Tuxtlas, Ver.
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DISCUSION

Los resultados del presente estudio pueden discutirse con base en el esquema planteado en la
figura 21. En la lluvia de semillas de pastizales se obtuvo sélo el 10.8 % del total de especies de
selva que se encuentran en los listados floristicos de este lugar sin incluir a orquideas y helechos
(Ibarra-Manriquez y Sinaca 1996a, 1996b, en prensa). Esta gran reduccion de especies pudo ser
causada por la contribucion diferencial de las fuentes de semillas, la eficiencia de los vectores de
dispersion y la fenologia de las especies. A esto habria que apoyar el hecho de que no todas las

especies producen semillas todo los afios (por ej., Nectandra ambigens, Sanchez-Gardufio 1995).

Los resultados de este estudio mostraron una baja coincidencia entre las especies lefiosas de
la lluvia de semillas en pastizales y las especies lefiosas del sistema ripario inmediato. Esto sugiere
que no todas las especies que se encuentran en el sistema ripario dispersan sus semillas al pastizal
inmediato y que muchas especies llegan de sistemas riparios mas alejados o de otros fragmentos
de selva. La lluvia de semillas de selva en los pastizales tiene como fuente de semillas a los
sistemas riparios (especies locales) y a otros fragmentos de selva (especies exégenas; Fig. 21). Se
consideran especies exogenas a aquellas cuya fuente de semillas se encuentra en otros sistemas
riparios, fuera de los 50 m de sistema ripario que fueron enlistados o en la vegetacion remanente

de selva, incluyendo los fragmentos o los arboles remanentes.

Las especies exdgenas son probablemente zoocoras (dispersadas por animales), ya que las
aves frugivoras pueden llevar las semillas de los frutos que consumen, a lugares muy alejados
(Van Dorp 1985). La diversidad faunistica en los pastizales (aves y mamiferos) se restringe a
aquellas especies que pueden alimentarse y refugiarse en hébitats creados por el hombre, como los
campos agricolas (Estrada ef al. 1993), y en la vegetacion remanente de selva (como los sistemas
riparios). El porcentaje de especies zodcoras de selva obtenido en la lluvia de semillas de
pastizales es similar a lo reportado en la literatura en cuanto a listados floristicos (Ibarra-
Manriquez 1985, Sanchez-Garfias 1991; Tabla 4), sin embargo, el porcentaje es ligeramente
menor si se compara con un trabajo de dispersion de semillas dentro de la selva (Soto-Castro

1992). Esto sugiere que no todas las aves que se mueven en la selva y se alimentan en ella, salen
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Figura 21. Diagrama de los componentes importantes del potencial floristico en la regeneracion de la
selva de Los Tuxtlas, Veracruz, analizados en este estudio. Los recuadros y lineas punteadas representan
etapas y vias teoricas que no fueron analizadas en este estudio.
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después al pastizal (Estrada ef al. 1993). Ademas, similar a lo que ocurre dentro de la selva, las
semillas exbgenas son las que determinan en mayor medida la riqueza de las especies presentes en

la lluvia de semillas de un sitio (Martinez-Ramos 1994).

Tabla 4 . Porcentajes de sindromes de dispersion para las selvas himedas. Entre paréntesis se

muestra el nimero de especies estudiadas.

Autor Ibarra-Manriquez  Sanchez-Garfias et al. Soto-Castro  Este estudio
Sindrome 1985 (110sp) 1991 (3643p) 1992 (69sp) (45 sp)
Z0o0Ccoro 772% 71.7% 88.4% 71.1 %
no-zodcoro 22.7% 283 % 11.6 % 28.9%

Las aves dispersoras generan sombras de semillas unidireccionales (Willson 1993) cuya
direccion depende de la existencia de otros sitios de percha (arboles remanentes o fragmentos de
selva), la disponibilidad de frutos y la cercania de nidos (Guevara y Laborde 1993). Estos factores
podrian explicar porqué a finales y a principio de la época de lluvias (pico de dispersion de
semillas de especies zodcoras) no se presentd una disminucion clara en el nimero de semillas de
selva a lo largo de los 50 m de distancia al sistema ripario. El nimero de especies y semillas
zoocoras no disminuy6 conforme aumenta la distancia desde el sistema ripario, posiblemente

porque las aves pueden estar dispersando semillas a lugares mas lejanos.

Dado que el comportamiento de las aves puede afectar la lluvia de semillas zo6coras,
probablemente un conjunto de arboles en donde predomina un solo sindrome de dispersion, puede
determinar la lluvia de semillas en un sitio. Esta modificacién podria darse si un grupo de arboles
brinda una gran cantidad de alimento o sirve inicamente de lugar de percha (especies
anemécoras). En este trabajo no se encontraron diferencias significativas en el nimero de especies

en la lluvia de semillas a partir de un solo arbol con sindrome de dispersioén anemécoro (sin
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atractivo) o zodcoro (atractivo). Posiblemente estos resultados diferirian al considerar el sindrome

prevalente en el sistema ripario.

Las aves frugivoras de selva (dispersoras potenciales) cruzan los pastizales si el lugar al
que se dirigen es “atractivo”. La cantidad y la calidad de arboles con frutos carnosos que se
encuentren en el sistema ripario puede resultar atractivo para las aves, lo que favoreceria el arribo
de agentes dispersores potenciales. Se espera, por lo tanto, que una mayor proporcion de arboles
de especies zooOcoras en el sistema ripario se refleje en un aumento de semillas pertenecientes a
especies zoocoras en la lluvia de semillas del pastizal inmediato. La direccion que tomen las aves
al salir del sistema ripario puede influir este proceso, que merece estudios adicionales. La
composicion de especies en las unidades del paisaje de Los Tuxtlas como son los fragmentos de
selva, los arboles remanentes y los sistemas riparios deben ser considerados como un factor
importante en la regeneracion de los pastizales.

Es posible que el disefio experimental usado no haya sido el mas indicado para analizar la
diferencia en la riqueza de la lluvia de semillas a partir de arboles con diferente sindrome de
dispersion. La lluvia de semillas cerca de un arbol zo6coro que es visitado por muchas aves
dispersoras deberia ser medida mediante trampas colocadas al azar en una area circular alrededor
del arbol focal y no en una linea a partir de él. Los animales que visitan el arbol para alimentarse
ahi podrian dejar las semillas que traen de otros sitios bajo la copa del arbol en el que estan
perchando o abandonar el 4rbol en cualquier direccion y depositar las semillas mientras vuelan.
Ademis, seria conveniente buscar arboles focales zoocoros que estuvieran rodeados de arboles no
atractivos (anemocoros o que no tengan frutos). Otra posible causa de la falta de diferencias en la
riqueza de la [luvia de semillas a partir de arboles con diferente sindrome de dispersion pudo ser
que los frutos de los arboles zoocoros (8. donnell-smithii) fueron depredados previo a la
dispersion por Amazona autumnalis (Psittacidae) en dos de los tres sitios de estudio. Esto
provocd probablemente que en estos sitios el arbol focal no representara una fuente de alimento,
lo que posiblemente influyé en la falta de diferencias significativas en la lluvia de semillas entre los
arboles zoocoros (dispersion por aves y mamiferos) y anemoécoros, y entre zoocoros (dispersion

por aves y mamiferos) y ornitdcoros (dispersion por aves).
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Las aves que se alimentan de las especies zoocoras de selva, las dispersan a los lugares por
donde se mueven, favoreciendo la probabilidad de que las semillas puedan llegar a lugares
potenciales para su establecimiento (“safe sites” sensu Harper 1977). Los arboles remanentes
albergan bajo su copa un gran nimero de plantulas de especies lefiosas por lo que pueden
considerarse sitios seguros al menos para varias especies de selva (Guevara y Laborde 1993)
ademas de ser éstos sitios donde disminuye la densidad de pastos, aunque se desconoce los
factores que pueden estar determinando este comportamiento (Gonzalez-Montagut 1996). Si las
aves dispersoras desaparecieran, las especies zodcoras no podrian participar eficazmente en la
regeneracion de los sitios perturbados. Muchas plantas dependen de los vertebrados no so6lo para
dispersarse, sino también para germinar, ya que los arilos y los pericarpos de las semillas que son
removidas por los vertebrados en el proceso de dispersion inducen latencia (Ng 1983). Al
desaparecer las aves dispersoras la regeneracion de la selva en los pastizales podria llevarse a cabo
mediante unas cuantas especies anemocoras capaces de llegar a estos sitios o lentamente a partir

de los fragmentos de selva.

Las especies anemécoras no estan supeditadas al comportamiento de las aves, sino que se
encuentran sujetas al movimiento e intensidad del viento. Asi, ellas resultan importantes durante
las primeras etapas de colonizacion por la facilidad con la que llegan a los sitios perturbados
(Fenner 1985) y porque en general, resisten mejor la deshidratacion que las especies zoocoras por
lo que tendrian mayores posibilidades de establecerse en un lugar abierto (Janzen y Vazquez-
Yanes 1991).

Las plantas zoocoras y anemocoras representan casi la totalidad de especies existentes en
la selva, mientras que las bar6coras sélo representan un pequeiio porcentaje, generalmente menor
que el 10 % (Howe y Smallwood 1982, Martinez-Ramos 1994). Las dos especies barocoras
obtenidas en la lluvia de semillas fueron captadas en trampas que se encontraban cerca del sistema
ripario o que estaban dentro de él, es decir, que no fueron dispersadas al pastizal. El sistema
ripario puede actuar como un refugio de especies que no pueden ser dispersadas a los pastizales
desde fragmentos remanentes de selva muy alejados porque tienen vectores de dispersion
ineficientes (por €j., Nectandra ambigens, Sanchez-Gardufio 1995) o dispersion barocora (por €j.,

Croton schiedeanus). Asi, el sistema ripario puede llegar a funcionar como un frente de
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regeneracion (sensu Harper 1977) de especies barocoras hacia los pastizales en etapas posteriores
de regeneracion. Dado que mi muestreo no encontr6 en el sistema ripario toda la diversidad de
especies bardcoras que existen, seria importante investigar si las especies barocoras que se

presentan en la selva pueden ser dispersadas de forma secundaria al pastizal

Los porcentajes de germinacion y la historia de vida de las especies que llegan a los
pastizales nos permiten hacer inferencias sobre el potencial de regeneracion que presentan estos
sitios. Dado que todos estos atributos estan estrechamente relacionados se discutiran

paralelamente.

Para la regeneracion de la selva se ha argumentado la importancia de las especies pioneras
que pueden “cicatrizar” los sitios perturbados (Gémez-Pompa y Vazquez-Yanes 1981, Vazquez-
Yanes y Orozco-Segovia 1985). La llegada de especies pioneras a los pastizales a través de la
dispersion, se plantea como un punto muy importante en el potencial de regeneracion de la selva
en los pastizales dado que la presencia de estas especies en el banco de semillas de estos lugares
es improbable (Gomez-Pompa y Véazquez-Yanes 1985). Se obtuvo un bajo niimero de especies
pioneras (Martinez-Ramos 1985) en la lluvia de semillas de pastizales en comparacion con las
otras estrategias de historias de vida, tal como se esperaba (Véazquez-Yanes y Orozco-Segovia
1984, Howe 1989). Sin embargo, las pioneras estuvieron bien representadas en cuanto a nimero
de semillas. Su eficiente dispersion es preferentemente realizada por animales (zoocoria), aunque
las especies que se dispersan por viento pueden alcanzar distancias de dispersion similares o tal
vez mayores a las que presentan algunas zodcoras (por ej., Heliocarpus appendiculatus;,
Gonzalez 1995). Ocho de las especies pioneras encontradas se dispersan por animales, tres por

viento y una por gravedad.

Cecropia obtusifolia y Heliocarpus appendiculatus, dos de las especies pioneras
utilizadas como arboles focales, aportaron la mayor parte de semillas pioneras (Apéndice 3).
Debido a que el nimero de semillas de estas especies era importante para otro trabajo que se estaba
desarrollando de manera simultinea al presente (Gonzalez-Montagut 1996), los arboles de la misma
especie que se encontraban en la vecindad de 50 m del arbol focal en cuestion, fueron despojados de
sus infrutescencias para evitar que aportaran semillas a las trampas. De no haber cortado estos frutos,
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el niimero de semillas de estas especies pudo haber sido mayor, aunque al haber sido escogidas estas
especies como focales fueron las mejor representados. El porcentaje de semillas de C. obtusifolia
obtenido en los sitios en los que ésta no fue el arbol focal (n= 9) fue menos del 3 % del total de
las semillas de C. obtusifolia de todos los sitios. Lo anterior nos muestra que a pesar de la ]
eficiente dispersion que presenta esta especie y de que fructifica todo el afio, el mayor porcentaje |,
de semillas solo se presenta en la lluvia de semillas de aquellos lugares donde el arbol madre esta
cerca. Algo similar se encontro en claros dentro de la selva, los cuales recibian gran cantidad de

semillas de especies pioneras solo si el arbol madre se encontraba cerca (Alvarez-Buylla y
Martinez-Ramos 1990).

De acuerdo a Harper (1977), el aumento en la vagilidad de las especies se refleja en la
disminucion de la capacidad de sobrevivencia de la progenie en condiciones adversas. El aumento
en la vagilidad de las semillas pioneras arboreas puede ser reflejado en la disminucion de su
capacidad de establecimiento bajo condiciones limitantes de recursos (Willson 1993). Las semillas
pequeiias pueden germinar en los pastizales pero generan plantulas también pequefias que no
soportan las condiciones de sequia y depredacion que imperan en estos sitios (Careaga 1989,
Nepstand et al. 1990; Fig. 21). Acorde con esto, en el trabajo de Gonzalez-Montagut (1996) se
encontré que el establecimiento de S. donnell-smithii (con semillas més grandes que las de
especies pioneras) se vio limitado por su dispersion a los pastizales mientras que C. obtusifolia y
H. appendiculatus se vieron limitadas por los procesos postdispersion (germinacion y

establecimiento).

Las némadas reunieron el mayor nimero de especies (#=22) dentro de los grupos de
historia de vida. De estas especies, siete fueron anemécoras y 13 zoocoras, lo cual concuerda con
la proporcién de sindromes de dispersién que se presentan dentro de la selva (Sanchez-Garfias ef
al. 1991). Las especies nomadas zodcoras reunieron un gran namero de semillas ya sea porque se
encuentran en los sistemas riparios o porque han sido acarreadas desde lugares mas lejanos
(especies inmigrantes o extranjeras; Martinez-Ramos 1994, Van Dorp 1985). Las especies
nomadas con semillas relativamente grandes podrian tener mayor capacidad para germinar en
lugares abiertos y generar plantulas mas resistentes a las condiciones del pastizal (Nepstand et al.

1990). Sin embargo, tienen una baja dispersion hacia los pastizales y las semillas que llegan
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pueden perder agua con rapidez y morir en los lugares abiertos. Por ejemplo, obtuve dos semillas

de Rollinia jimenezii que midieron aproximadamente 13 mm de largo.

Las especies nomadas con semillas pequefias, al igual que las pioneras presentan una alta
capacidad de dispersion. Esta capacidad probablemente se debe a que los frutos que contienen
estas semillas son muy atractivos para las aves. Por ejemplo, obtuve 7 055 semillas de Ficus
eugeniaefolia y su porcentaje de germinacion fue de 32.04 %. Sin embargo, es posible que estas
semillas, al igual que las de las pioneras, tengan bajas probabilidades de establecerse en pastizales
debido a que las plantulas producidas por semillas pequefias no son capaces de aguantar las
condiciones adversas de los pastizales (Nepstand ef al. 1990; Fig. 21). Por ejemplo, obtuve 3 880
semillas de F. insipida con un bajo porcentaje de germinacion (4 % ) y probablemente su
capacidad de establecerse sea tan baja como su viabilidad. Ante los resultados obtenidos es
importante preguntarse: ;Qué especies nomadas tienen semillas con las caracteristicas de
viabilidad y el tamafio idoneo para poder establecerse en el pastizal? y ;Cuales de estas especies

logran llegar a estos sitios en tal cantidad que tengan oportunidad de establecerse?.

Segun Gentry (1982), las especies que llegan al dosel (arboles emergentes y lianas) son
preferentemente anemacoras; por lo que se esperaba que hubiera un mayor nimero de especies
némadas anemocoras en la lluvia de semillas de los pastizales. La falta de representacion de estas
especies en la lluvia de semillas puede ser causada por su ausencia en los sistemas riparios, por la
lejania de la vegetacion primaria (ya que la mayoria de las especies se dispersan entre 3 y 10

metros,Willson 1993), o por su baja abundancia en la selva.

El bajo mimero de especies tolerantes obtenido en la lluvia de semillas de pastizales se
explica por el tamafio que presentan (que limita su movilidad) y porque es la categoria de historia
de vida que retine menos especies (Martinez-Ramos 1985). La falta de diferencias estadisticas
entre los porcentajes de germinacion de las especies tolerantes en comparacion con las demas
historias de vida nos hace suponer que las tolerantes encontradas en la lluvia de semillas de
pastizales presentan caracteristicas similares tanto a las némadas como a las pioneras en cuanto a
vagilidad y a viabilidad (Fig. 21). Por ejemplo, Parathesis psychotrioides (tolerante) presenté un

porcentaje de germinacion incluso mas alto (32.8 %) que las dos especies pioneras mencionadas
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anteriormente (Trema micrantha y Croton schiedeanus) y su tamaiio no es mucho mayor que el
de algunas especies nomadas. Ademas, es posible que no haya diferencias tan grandes entre estos

atributos de especies de diferentes grupos ecoldgicos.

Estas especies generan plantulas que podrian sobrevivir en condiciones desfavorables
(Nepstand et al. 1990, Willson 1993). Sin embargo, presentan en general poca vagilidad, no
tienen mecanismos de latencia y no pueden germinar en condiciones de alta radiacion (Fig. 21). La
presencia de estas especies en la lluvia de semillas indica que, de darse la regeneracion en los
pastizales, hay posibilidades de que la selva regenerada presente una espectro de historias de vida
similar al de la selva original, ya que se presentan proporciones de historia de vida semejante a las
de la selva. Se requieren estudios para determinar si las especies tolerantes son capaces de
establecerse en el limite de los sistemas riparios y cuales especies tienen semillas que puedan

germinar y establecerse bajo las condiciones de sequia y luz que prevalecen en los pastizales.

En el trabajo de Guevara y Laborde (1993) se observé que bajo arboles remanentes en
pastizales de Los Tuxtlas llegan muchas semillas de especies pioneras, pero existe un mayor
namero de plantulas de especies persistentes (ndmadas y tolerantes). Esto indica que a pesar del
gran nimero de semillas pioneras que llegan, las especies persistentes parecen tener mayores
posibilidades de establecerse en estos ambientes (cf. Fig 21). Estos resultados no muestran del
todo lo que podria ocurrir en los pastizales de la region de Los Tuxtlas que presentan condiciones
especificas distintas a las que se presentan bajo los arboles remanentes (Guevara et al. 1986, 1991
y 1992) y en los pastizales de Brasil (Nepstand ez al. 1990). Ante esto, es necesario estudiar los
obstéaculos para el establecimiento de especies pioneras en pastizales de Los Tuxtlas. La historia de
vida y las caracteristicas de viabilidad de las especies son esenciales para determinar la capacidad de
establecimiento, pero los atributos de la forma de crecimiento (como la necesidad de establecerse sobre
otras especies como las epifitas) también resultan primordiales.

E:ntre las formas de crecimiento importantes en la estructura de la selva se encuentran las
lianas, las que a pesar de no ser tan abundantes en la selva primaria como en la secundaria, contribuyen
con casi una tercera parte del follaje de la selva madura (Richards 1983). Sin embargo, para inferir su

capacidad de establecimiento no podemos recurrir a sus atributos de historia de vida, ya que no han
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sido agrupadas en alguna categoria. La presencia de un alto nimero de lianas anemocoras coincide
con la relacion que hace Gentry (1982) entre la forma de crecimiento y el sindrome de dispersion.
Muchas lianas tienen vasos largos y conductividad hidraulica alta, lo que las hace capaces de
colonizar sitios abiertos (Bazzaz y Pickett 1980). Tal parece ser el caso de Cissus microcarpa que
es considerada una liana de lugares perturbados (G.C. Ledny A.G Angeles. com. pers.). No se
tiene mucho conocimiento acerca de la capacidad de latencia de las semillas de lianas (Pefialosa
1985), pero C. microcarpa fue la especie con el mas alto porcentaje de germinacion (81.19 %).
Como las otras especies, C. microcarpa permanecio un promedio de 2 meses en almacenamiento.
Algunos autores mencionan que las lianas pueden inhibir la regeneracién de la selva debido a lu
competencia (ver referencias en Pefialosa 1985). La presencia de lianas en la lluvia de semillas en
los pastizales muestra que existe un alto potencial de regeneracion, ya que estas especies forman
parte de la estructura de la selva original. Sin embargo, seria importante investigar qué papel
juegan las lianas en las primeras etapas de regeneracion y si el crecimiento de C. microcarpa en
campos abandonados puede llegar a inhibir el proceso de regeneracion al impedir el
establecimiento de especies encargadas de crear el primer dosel para la regeneracion de la selva.
De cualquier manera, de llevarse a cabo exitosamente la regeneracion en estos sitios se formaria

una selva con representantes de todas las formas de crecimiento.

Las epifitas se caracterizan por su capacidad para el uso de recursos escasos con énfasis en
la reproduccion, con alta vagilidad y por ciclos de vida largos con bajas tasas de crecimiento
(Benzing 1983). Aunque debido a estas caracteristicas podrian ser consideradas como especies
persistentes, tampoco se les ha colocado en alguna historia de vida definida. Estas especies son
importantes en la estructura de la selva debido a que brindan refugio y sitios de reproduccion a
muchas especies de organismos (Benzing 1984). Una posible explicacion a la alta
representatividad de Aechmea bracteata es que su periodo de fructificacion es de julio a agosto
(Ibarra-Manriquez y Sinaca 1996), época en la cual disminuye el nimero de especies arboreas en
fructificacion (Ibarra-Manriquez 1985). Aechmea bracteata pudo ser una de las pocas fuentes de
alimento disponibles para las aves frugivoras. En el pastizal se obtuvieron semillas de esta especie
a partir de junio, y hasta el término de la colecta en agosto. Esta especie puede ser considerada

como “pivotal species” (sensu Howe 1984), es decir, su periodo de fructificacion se da en la
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época de menor abundancia de frutos, aunque su presencia en las primeras etapas de regeneracion
en el pastizal dependera de su capacidad para establecerse en los arboles remanentes de selva y en
los de especies introducidas. Se desconoce si estas especies se presentan en los sistemas riparios,
porque para los listados floristicos de estos ambientes solo se consideraron especies lefiosas. A
pesar de su baja capacidad de establecimiento en lugares perturbados, la presencia de estas
especies en la lluvia de semillas de pastizales sera importante en etapas posteriores de la
regeneracion, ya que se asegura la formacion de una selva regenerada similar a la original en

cuanto a sus componentes.

Hasta ahora se ha discutido la presencia de especies de selva en la lluvia de semillas de
pastizales y su posible comportamiento en cuanto a su establecimiento. Lo anterior ha sido basado
en los porcentajes de germinacion que se obtuvieron de estas especies y en la literatura existente
referente a su establecimiento. Sin embargo, los pastizales no se encuentran vacios, sino que las
especies que ahi se establecen o que fueron introducidas (pastos) representan una de las barreras
para el establecimiento de las especies de selva que pueden llegar a estos sitios debido a

fenomenos de competencia (Nepstand ef al. 1990, Gonzalez-Montagut 1996; Fig. 21).

Se encontraron pocas especies exclusivas de pastizal en la lluvia de semillas, tal como se
esperaba (Guevara ef al. 1994) y las familias que se citan como dominantes en las primeras etapas
sucesionales (véase Rico-Bernal y Gomez-Pompa 1976, Purata 1986) y en la lluvia de semillas de

estos sitios son primordialmente de especies de pastizal.

Las especies exclusivas de este ambiente son principalmente ruderales, pastos cultivados y
especies introducidas. Estas especies se dispersan de manera diferencial en la zona que va del
sistema ripario al pastizal. El nimero de especies no disminuye al disminuir la distancia al sistema
ripario, cosa que si ocurre en cuanto al nimero de semillas. En el pastizal hay una mayor densidad
de pastos y de adultos reproductivos. Probablemente estas especies tienen una produccion mayor
de semillas que las especies que se establecen cerca del sistema ripario y que se encuentran en
condiciones de sombra (Humphreys 1991), lo que provoca el patron de dispersion antes
mencionado. De este modo, cerca del sistema ripario donde no hay tantas especies de pastizal

(Gonzalez-Montagut 1996), se favoreceria el establecimiento de especies de selva que germinan
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bajo un dosel (especies persistentes). La presencia de ciertas especies de pastizal y el nimero de
semillas captadas por especie en la lluvia de semillas estan relacionados con sus caracteristicas de
forma de crecimiento. Por ejemplo, algunos arboles tienen grandes cosechas de semillas grandes,
lo cual involucra costos energéticos altos que provocan la pérdida de la cosecha en algunos afios
(Canham y Marks 1985) mientras que las hierbas de pastizal tienen grandes cosechas de semillas
pequeiias.

Las hierbas son la forma de crecimiento predominante en el pastizal y presentan un alto
namero de semillas. Dentro de las hierbas se incluyen a los pastos, los cuales se caracterizan por
la gran cantidad de semillas que producen por evento reproductivo. A pesar de que las hierbas
presentan diferentes sindromes de dispersion, el viento juega un papel trascendental en cuanto al
nimero de semillas que dispersa. Ademas, debido al aumento de los vientos durante la época
seca, se muestra un pico de dispersion de especies anemdcoras en este periodo. Incluso algunas
especies de pastizal que presentan mecanismos para la dispersion por zoocoria, llegaron a las
trampas dentro de su fruto, junto con toda la planta, a través del viento (por ej. Rhynchospora
radicans, obs. per.). Es decir, estas especies pueden dispersarse dentro del pastizal sin la

participacion de las aves dispersoras, a diferencia de muchas especies de selva.

Es probable que similar a lo que sucede con las especies de selva, las especies de pastizal
sean llevadas a sitios mas lejanos o traidas a un pastizal desde pastizales aledafios. El bajo nimero
de semillas zo6coras de especies de pastizal obtenido en la lluvia de semillas de pastizales indica
que existen pocas aves frugivoras que se alimentan en el pastizal en comparacion con la selva
(Estrada et al. 1993). Otra posible causa es que las aves frugivoras estan dispersando las semillas .
de pastizal a los acahuales o a los fragmentos de selva como la literatura sugiere (Trejo 1976,
Castillo 1995).

Se obtuvieron muchas semillas de unas pocas especies barocoras. Estas semillas son muy
pequeiias, por lo que pueden ser dispersadas por el viento aunque no tengan modificaciones para
ello. Por ejemplo, Phyllanthus niruri es una hierba barécora de pastizal de la cual se obtuvieron
3 228 semillas que miden aproximadamente 1.5 mm de largo y sus porcentajes de germinacion

fueron de los mas altos de todas las especies (61 %). Willson (1993) sugiere que algunas especies
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que no presentan mecanismos especiales para una dispersion espacial eficiente presentan una
dispersion temporal eficaz (latencia). Los altos porcentajes de germinacion de Phyllantus niruri y
de Blechum brownei (60 %), sugieren que estas especies, que no presentan un sindrome de
dispersién evidente, pueden tener mecanismos de latencia que fueron rotos con las condiciones
del invernadero. Los altos porcentajes de germinacion de algunas especies de pastizal podrian ser
fuertes barreras para la regeneracion de la selva en los pastizales, aunque se requieren estudios
especificos para investigar los procesos de interferencia entre especies de selva y especies de

pastizal.

Dentro de las hierbas de pastizal estan las ruderales. Estas especies se encontraron bien
representadas ya que proliferan debido al sobrepastoreo y a la falta de manejo adecuado (Guevara et al.
1996), lo que sugiere la falta de manejo en los pastizales estudiados. Entre las ruderales presentes en la
lluvia de semillas sobresale Sida rhombifolia por el nimero total de semillas captadas (1 416). Sin
embargo, esta especie presento porcentajes de germinacion bajos (3.82 %) posiblemente debido a altas
tasas de depredacion predispersion (observacion personal).

La respuesta germinativa de las semillas de pastizal no fue maés alta que la de semillas de
selva, contrario a lo que se esperaba debido al manejo de las semillas y a sus atributos de latencia.
En cada una de las trampas existian condiciones de luz, temperatura y humedad diferente
(Gonzalez-Montagut 1996), por lo que las semillas de una misma especie y un mismo sitio fueron
expuestas a diferentes condiciones fisicas antes de ser recogidas. El tiempo que las semillas
estuvieron en las trampas varié en un intervalo de 15 dias. Se pensaria que esto habria hecho mas
marcadas las diferencias entre las semillas de especies de pastizal (en general, con mecanismos de

latencia y que forman banco de semillas) y las semillas de selva (en su mayoria recalcitrantes).

La baja germinacion de las especies de pastizal podria sugerir que el reemplazamiento de
pastos se da preferentemente por estolones y no por plantulas. Otra posible causa es que las especies
de pastiz:a.l mueren debido a las altas temperaturas existentes en el pastizal (Humphreys 1991). Si
ambos grupos de especies (selva y pastizal) no tienen diferencias iniciales en su capacidad de
germinacion, tienen en principio las mismas posibilidades de germinar aunque no necesariamente

de establecerse. Su capacidad de establecimiento esté sujeta a las caracteristicas de “sitio seguro”
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(sensu Harper 1977) que requiere cada especie. Es evidente que las especies de pastizal son una
fuerte barrera para el establecimiento de especies de selva ya que pueden reemplazarse mediante
estolones, es decir, aunque sus semillas no germinen en los pastizales tienen asegurada su
presencia por propagacion vegetativa. Aunado a esto, los estudios de Gonzalez-Montagut (1996)
mostraron que aunque los procesos posteriores a la dispersion (remocién de semillas,
germinacion, sobrevivencia y crecimiento) varian segun la especie (S. donnell-smithii,

C. obtusifolia y H. appendiculatus), el establecimiento de estas especies es mayor cerca del

sistema ripario donde la densidad de pastos disminuye y, en general en ausencia de pastos.

Otro grupo de especies del pastizal lo forman los arboles introducidos en el pastizal con
frutos camnosos, por ej., Psidium guajaba y Byrsonima crassifolia, que pueden funcionar de
manera semejante que los arboles remanentes, es decir, como fuente de alimento y perchas en medio
de los pastizales. Estas especies fueron pobremente dispersadas dentro de los pastizales (92 y 11
semillas respectivamente), lo que sugiere que las aves que se alimentan de ellas no son vectores de
dispersion eficientes o no se alimentan de estos frutos. Ademas, Psidium guajaba presentd un alto
porcentaje de germinacion (47.19 %), lo que posiblemente la haga capaz de colonizar
exitosamente el pastizal bajo la copa materna. De regenerarse el pastizal, estas especies podrian
permanecer dentro de la selva regenerada aunque quiza después desaparecieran de la selva
madura. Ante esto es importante preguntarse: ;Como afectan las especies introducidas (pastos y
arboles) el suelo de los pastizales y el establecimiento de las especies de selva? Es de ineterés
notar que en los parches de selva regenerada es extremadamente raro encontrar a estas especies.
Mientras se resuelve esta incognita estas especies resultan potencialmente importantes como
atractores de aves frugivoras, aunque no se ha investigado si bajo la copa de estos arboles sucede

algo similar que bajo los arboles remanentes de selva.

Este trabajo muestra que la lluvia de semillas de pastizales contiene especies de selva,
incluso en proporciones similares a la selva original en cuanto a sindromes de dispersion e historia
de vida. Ante esto es necesario investigar cual ser4 la interaccién que se presenta entre estas
especies y las del pastizal en una posible regeneracion. Claramente, se requiere de toda una nueva
linea de investigacion ecologica en la fase de establecimiento y reclutamiento de las plantas en los

pastizales.
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CONCLUSIONES

1. La falta de relacion entre las especies del sistema ripario y la lluvia de semillas en el pastizal

inmediato nos indica la importancia de los fragmentos de selva alejados a los sitios estudiados por su

contribucion en la lluvia de semillas.

2. La capacidad para llegar al pastizal es el primer gran filtro que selecciona a las especies
colonizadoras potenciales del gradiente que se forma entre los sistemas riparios y el pastizal. La
reduccion del nimero de especies en este nivel es muy grande. El segundo filtro es la viabilidad que

presenten las semillas que llegan y finalmente su capacidad para establecerse.

3. Las semillas de especies de selva llegan a los pastizales en proporciones similares a los reportadas
en la selva en cuanto a historia de vida (para los arboles), forma de crecimiento y sindromes de

dispersion, a pesar de la perturbacién del habitat.

4. Llegan muchas especies que quiza no participen en las primeras etapas de sucesion pero que, al
estar presentes en la lluvia, sugieren la posibilidad de su participacion en etapas serales posteriores.
Por lo anterior, se puede pensar que existe un potencial floristico para la regeneracion de la selva a

partir de los pastizales.

5. Existen pocas especies de pastizal que dispersan gran cantidad de semillas; sin embargo, sus
porcentajes de germinacion no son estadisticamente diferentes a los de especies de selva. Ademas,

éstas pueden llegar a ser barreras para la regeneracion de la selva en los pastizales.
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6. La lluvia de semillas de especies de selva presenta patrones temporales similares a los de las especies en
fructificacion dentro de la selva (Ibarra-Manriquez 1985, Carabias-Lillo y Guevara Sada 1985). Esto nos
muestra que a pesar de que parte de la vegetacion original no se encuentra representada en la lluvia de
semillas de los pastizales, los patrones fenologicos de la selva son analogos aunque con menos especies

involucradas.
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APENDICE 1.Semillas identificadas obtenidas de trampas colocadas en el gradiente sistema ripario- pastizal abierto en Los
Tuxtlas, Ver. Se incluye la especie, la familia a la que pertenecen, 1a foma de crecimiento (h:hierba;1:liana; a:arbol;e:epifita; ae:
4rbol epifito; th:trepadora hemiepifita; p:palma); la vegetacion a la que pertenecen las especies (Veg. p: pastizales y caminos;
s: selva); historia de vida (sélo para 4rboles de selva, p: pionero; t: tolerantes; n: noémadas); el nliimero de semillas colectadas
(n) por especie y su porcentaje (%) con respecto al total ( 94 212) y el sindrome de dispersioén (S.d. z: zoocoria; a: anemocoria;
b: barocoria) * Esta especie se considera como dispersada por ardillas (zoocoria) o por gravedad (barocoria).

Especie Familia  |Forma| Veg|Hist de  Semillas |S.d.
|de crec vida n %

i buta panamensis (Standl.) Krukoff et Bameby Menispermaceae | 1 s - 2 0.002| z
icacia cornigera (L.) Willd. Mimosaceae a s P 10 |o0.011] z
W cacia sp. Mimosaceae a s p 78 |0083] z
calypha arvensis Poepp. & Endl. Euphorbiaceac A [p] - 856 0909 z
i chyranthes aspera L. iAmaranthaceae h P - 55 |0058| z
ichyranthes sp. iAmaranthaceae h p - 10 0011| =z
\echmea bracteata (Sw.) Griseb. Bromeliaceae e s - 384 |0408| z
" Wibizia purpusii Britton et Rose Mimosaceae a | s n 7 |0.007| a
ichornea latifolia Sw. Euphorbiaceae a [s]| n 193 [0205] z
iUmpelocera hottlei (Standl.) Standl. Ulmaceae a s n 4 0.004| z
Andropogon bicornis L. Poaceac h [p]| - 477 |0.506] a
| dnthurium schlechtendalii Kunth in HB.K. IAraceac e s - 1 0.001| z
Aphelandra aurantica (Scheidw.) Lundell IAcanthaceae h s - 4 0.004| b
[ ristolochia ovalifolia Duch. IAristolochiaceae 1 H - 5 0.005]| a
Arrabidaea verrucosa (Standley) A- Gentry Bignoniaceae 1 [ s | - 0.001[ a
i sclepias curassavica L. Asclepiaceae h p - 34 10.036( a
i strocaryum mexicanum Liebm. ex Mart. Arecaceae P s t 22 |0.023)] z*
pus compressus (Swartz) Beauv. Poaceae h P - 1270 | 1.348| a
lechum brownei (L.) Ant. Juss. [Acanthaceac h [ s - 994 | 106 | a
Borreria laevis (Lam.) Griseb. Rubiaceac h | p| - 25 [0027| b
\Bursera simaruba (L.) Sarg. Burseraceae a H n 195 10207 =z
Byrsonima crassifolia (L.) Kunth in H. B. K, Malpighiaceae a p - 11 |0012| =z
iCalathea lutea (Aubl.) G. Mey. Marantaceae h s - 1 0.001| z
Capsicum annum L. [Solanaceae h P - 379 |0402| z
Cecropia obtusifolia Bertol. ICecropiaceae a s p | 28426 |30.17| z
Cedrela odorata L. Meliaceae a s n 44 [0.047] a
ICissus microcarpa Vahl Vitaceae 1 H - 107 |0.114| =z
Citharexylon affine D. Don. [Verbenaceae a s n 9 001 z
Citrus sp. Rutaceae a | i ]| - 2 [0.002] z
Clusia flava Jacq. Clusiaceae ae s - 53 |0056| z
Coccoloba montana (L.) Britt. et Rose Polygonaceae a s t 3 0.003| z
Conostegia xalapensis (Kunth) G. Don ex DC. Melastomatacea a s p 2064 |2.191] =z
iCoussapoa purpusii Standl. Cecropiaceae ac s n 1178 | 125 )| z
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Especie Familia  |Forma| Veg|Hist.de|  Semillas [S.d.

Crotalaria sp. Fabaceac h p - 1 0001| =z
Croton schiedeanus Schidl. Euphorbiaceae a [s| p 58 [0062| b
iCupania glabra Sw. [Sapindaceae a s n 114 |0.121| z
ICymbopetalum baillonii R_E. Fries. IAnnonaceae a s n 5 0.005| z
Cyperus laxus Lam. ICyperaceae h p - 8 0.008| -
Chaptalia nutans (L.) Polak. Asteraceae h p - 10 (0011 a
Dalbergia glomerata Hemsl. [Fabaceae a s n 1 0.001| a
\Desmodium adscendens (Sw.) DC. Fabaceae t p - 279 |029%| z
\Desmodium macrodesmum S.F. Blake Fabaceae t s - 2 0002| a
WDioscorea composita Hemsl. [Dioscoreaceac t 5 5 0.005( a
\Frythroxylum tabascense Britton. Erythroxylaceae a s t 5 0005| z
\Fugenia capuli (Schitdl. et Cham.) O. Berg. Myrtaceae a s t 47 005| z
ipatorium galeottii Robins, |Asteraceae a s p 494 10.524| a
|P;cus eugeniaefolia (Liebm.) Hemsl, Moraceae a | s n | 7055 |7.489| z
WFicus insipida Willd. Moraceae a | s | n | 3880 [4118] z
Ficus sp. Moraceae a s n 1681 |1.784| =z
Fimbristylis dichotoma (L.) Vahl. ICyperaceae h | p| - 65 |0.069] -
Gouania lupuloides (L.) Urban. Rhamnaceae 1 s - 63 |0067| a
Heliocarpus appendiculatus Turcz. Tiliaceae a |s]| p |2176°|231] a
'omolepsis aturensis (Kunth) Chase Poaceae h p - 371 |0394| a
[pomoea phillomega (Vull.) House (Convolvulaceae 1 s - 27 |0.029] a
I{pormea sp. IConvolvulaceae 1 s - 3 0003| a
liresine arbuscula Uline & Bray. Amaranthaceae | a | s | t 45 |0048] a
i antana hirta Graham. Verbenaceae h P - 4 0.004| z
L asiacis divaricata (L.) Hitch. Poaceae h [p]| - 17 |0018] z
lLasianthaea fruticosa iAsteraceae h s - 2 0002| a
\Leptocoryphium lunatum (H.B.K.) Nees. Poaceae h p - 47 | 005]| a
L onchocarpus guatemalensis Benth. Fabaceae a s n 1 0.001| a
ania mexicana Brandege Flacourtiaceae a s n 1238 | 1314| z
Jycianthes heteroclita (Sendtner) Bitter {Solanaceae a s p 20 10.021| z

[ ycianthes nitida Bitter [Solanaceae a | s | - 85 [009] z
Waohaen'um floribundum Benth. [Fabaceae 1 s - 33 |(035)] a
Wascagnia vacciniifolia Niedz. Malpighiaaceae | | | s | - | 795 |0844] a
Welothria pendula L. iCuccurbitaceae t | p - 30 10032| z
IMikm:'a leiostachya Benth, Asteraceac 1 s - 201 [0213] a
WMimosa pudica L. Mimosaceae h | p]| - 78 [0.083] z
Monstera acuminata G.XKoch. Araceac he | s - 6 |[0006] z
{Muhlenbergia rigida (HBX.) Kunth Poaceac h [ p| - 1 |oo12| a
lOreopanax liebmanii Marchal Araliaceae ac | s n 983 | 1.043| z
\Panicum havardii Vasey Poaceae h p - 4 0004| z




Especie Familia ~ [Forma| Veg|Hist df  Semillas [S.d.
Parathesis psychotrioides Lundell. Myrsinaceae a s t 347 10368| z
\Paspalum conjugatum Bergius. Poaceae h p - 24929 12646| a
Paspalum virgatum L. Poaceae h [ p| - | 2595 [2754] =
\Pavonia schiedeana Steud. Malvaceae h p - 376 10399| z
\Pennisetum villosum Poaceae h p - 2 0.002| a
(Philodendron sp. Araceae e s - 2 0.002| z
\Phyllanthus niruri L. Euphorbiaceae h p - 3228 [3426( b
iPhytolacca rivinoides Kunth & Bouché Phytolaccaceae h s - 2 0.002| z
\Piper amalago L. Piperaceac a s p 3 0.003| z
\Piptocarpha chontalensis Baker in Mart. Asteraceae 1 s - 736 |0.781| a
\Pithecoctenium crucigerum (L.) A. Gentry Bignoniaceae 1 s - 1 0.001| a
\Platymiscium pinnatum (Jacq.) Dugand,. Fabaceae a s n 82 (0087 a
\Poulsenia armata (Miq.) Standl. Moraceae a s n 15 ]0.016| z
stonia mexicana C.DC. Apocynaceae 1 s - 1 0.001| a
seudelephantopus spicatus (Aubl.) Rohr. Asteraceae h [p]| - 28 003 z
{Psidium guajaba L. Myrtaceae a [p| - % |0.102] z
\Psychotria limonensis Krause. Rubiaceae a | s t 31 [0033] z
|Pauilinia venosa Radlk. {Sapindaceae 1 | s - 1 |0001] z
|Randia xalapensis Martius & Galeotti [Rubiaceae a | s t 1 |oo01] z
ynchospora radicans ( Schidl. & Cham.) Pfeiffer [Cyperaceae h | p]| - 137 [0.145] z
. radicans.
{Robinsonella mirandae Gémez-Pompa. Malvaceae a | s 9% [o0.102] a
[Rollinia jimenezii Saff. Annonaceae a [s| n 2 [0002] z
[Rourea glabra Kunth in HB K. Connaraceae 1 | s - 10 |ooil| z
Sapium nitidum (Monach.) Lundell. Euphorbiaceae a | s| n 227 |0241] z
Scleria melaleuca Reichb. ex Schitdl. et Cham. et ICyperaceae h s - 17 |0.018] z
Cham.
Serjania mexicana (L.) Willd. Sapindaceae 1 | s | - 6 [0.006] a
Setaria lutescens Hubb. Poaceae h p - 499 | 053 | z
Sida rhombifolia L. Malvaceae h | p - 1416° [ 1.501| 2z
\Smilax aristolochiifolia Mill. Smilacaceae 1 s - 1 0.001| z
Solanum rudepannum Dunal [Solanaceae a ] - 117 |0.124| =z
Spigelia palmeri Rose Loganiaceae h p - 2 0.002| -
Stemmadenia donnell-smithii (Rose ex J. D. Smith)  |Apocynaceae a s p 70 |0074| z
{Woodson.
Stigmaphyllon lindenianum A.Juss. Malpighiaceae 1 s - 4 0.004] a
Synedrella nodiflora (L.) Gaertn. Asteraceae h P - 1 0.001| z
Syngonium podophyllum Schott Araceae th [ s | - 29 [0031] z
{rabernaemontana alba Mill. [Apocynaceae a | s | t 37 [0.039] 2z
Vretrorchidium rotundatum (Hook. et Am.) [Euphorbiaceae a | s t 14 |0.015] z
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Especie Familia |Forma| Veg|Hist de]  Semillas [S.d.

rema micrantha (L.) Blume [Ulmaceae a s P 118 |0.125| =z
Trichospermum galeottii (Turcz.) Kosterm. Tiliaccae a s p 11 |0012] a
Trichostigma octandrum (L.) H. Walt. in Engl. Phytolaccaceae 1 s 6 0006| z
Tripogandra floribunda (Hook. et Arn.) Commelinaccae | h | p | - 1 |ooot] b
Trophis mexicana (Licbm.) Bureau in DC. IMoraceae a s t 8 0.008| z
Tuxtla pittieri (Greenm.) Villasefior et Strother Asteraceae 1 [s]| - 57 |0.061] a
Ulmus mexicana (Liebm.) Planchon in DC. Ulmaceae a s n 6 0.006| a
|Verbesina crocata (Cav.) Less. Asteraceae h p . 4 0004| a

1.El total de semillas para esta especie es la suma de las semillas inmaduras y de las semillas maduras.

2.Para esta especie se presenta el niimero de semillas obtenido a partir del nimero de frutos mediante la relacion de 1.5
semillas por fruto (Martinez-Ramos 1985) , redondeando la cifra a niimeros enteros.

3Para esta especie el total de semillas es la suma de las dos variedades que presenta esta especie, semillas con dos
prolongaciones y semillas con una sola prolongacién.
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APENDICE 2. Niimero total de semillas de 4rboles por especie segiin su historia de vida recolectadas en el gradiente
sistema ripario-pastizal en Los Tuxtlas, Veracruz. Se presenta el niimero total de semillas sembradas por especie (Tot.
Sem.), y porcentaje que representa del total de semillas de 4rboles de selva (Porcentaje); porcentaje que germin en un
periodo de 5 meses ( % Germ.). El nimero de semillas sembradas y los porcentajes de viabilidad de las especies que
presentaron menos de 30 semillas se encuentran entre paréntesis y no fueron utilizados en los andlisis de viabilidad.

Historia de vida / especie Tot. Sem. Porcentaje Nimero % Germ.
sembr.
PIONERAS
Eupatorium galeottii 494 0.97 436 15.4
Trema micrantha 118 0.23 67 313
Cecropia obtusifolia* 28,426 55.62 15,816 68.7
Acacia cornigera 10 0.019 - -
Heliocarpus appendiculatus* 2,176 426 2,043 40.62
Acacia sp. 78 0.15 71 0
Conostegia xalapensis 2,064 4.039 1,874 41.1
Trichospermum galeottii 11 0.021 ()] (22.2)
Piper amalago 3 0.006 - -
Lycianthes heteroclita 20 0.039 an (82.4)
Stemmadenia donnell-smithii* 70 0.1369 66 14
Croton schiedeanus 58 0.1134 52 212
NOMADAS
Ulmus mexicana 6 0.0117 @) )
Cymbopetalum baillonii 5 0.0097 3) (33.3)
Platymiscium pinnatum 82 0.16 81 0
Robi; lla mirand. 9% 0.187 95 12
Citharexylon affine 9 0.0176 6) (83.3)
Coussapoa purpusii 1178 2305 1017 42
Dalbergia glomerata 1 0.0019 - -
Lonchocarpus guatemalensis 1 0.0019 - -
Cupania glabra 114 0.223 112 0
Albizia purpusii 7 0.014 - -
Rollinia jimenezii 2 0.0039 ) ©
Ficus sp. 1681 3.289 1536 0.78
Bursera simaruba 195 0.381 189 593
Sapium nitidum 227 0.444 198 38.4
Ficus eugeniaeflia 7055 13.805 6367 32.04
Alchornea latifolia 193 0.377 184 49
Poulsenia armata 15 0.0293 (10) (0)
Cedvrela odorata 44 0.086 43 674
Ampelocera hottlei 4 0.0078 - -
Lunania mexicana 1238 2422 1163 304
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Historia de vida / especie Tot. Sem. Porcentaje Nimero % Germ.
sembr.

Ficus insipida 3880 7.592 2765 34
Oreopanax liebmanii 983 1.923 919 53.43
TOLERANTES

Psychotria limonensis 31 0.060 3) (0)
Randia xalapensis 1 0.00195 - -
Tabernaemontana alba 37 0.072 37 5.4
Eugenia capuli 47 0.0919 44 20.5
Coccoloba montana 3 0.0058 2) )
Trophis mexicana 8 0.0156 (5) )
Tetrorchidium rotundatum 14 0.0273 (10) (40)
Iresine arbuscula 45 0.088 43 16.3
Erythroxylon tabascense 5 0.0097 C)] (]
Astrocaryum mexicana 22 0.043 - -
Parathesis psychotrioides 347 0.679 302 33

Las especies que estdn sefialadas con un asterisco (*) corresponden a las especies de drboles focales en el estudio (ver

texto).

83




APENDICE 3. Numero de individuos por especie de plantas lefiosas en 12 sistemas riparios de los Tuxtlas, Ver. Se
incluye la familia a la que pertenece cada una de las especies; T. ind: el nimero total de individuos por especie en los 12
sitios de estudio; frec/sit: 1a frecuencia de individuos de una especies por sitio (12 sitios); % DAP (cm): el promedio del
didmetro a la altura del pecho de todos los individuos por especie (en cm); % COB (m ? ): promedio de la cobertura de la
copa de los individuos por especie (en m %) y ALT (m): promedio de la altura de los individuos por especie (en metros).

IEspecie Familia [T.ind [frec/sit | % DAP(cm)|% COB (m®) | ALT(m)
Acacia cornigera Mimosa 1 0.071 - - 12.48
Albizia purpusii Mimosa 2 0.143 382 9.78 12.59
Ichornea latifolia Euphor 1 0.071 452 6.2 7.45
lAmpelocera hottlei Ulmace 2 0.143 0.77 5.61 23.52
i Annona reticulata Annona 1 0.071 - - -
\Bursera simaruba Bursera B 0.286 25.46 7.04 9.53
\Byrsonima crassfolia Malpigh 2 0.143 19.1 5.62 3
Calophyllum brasiliense Clusiace 1 0.071 76.39 9.42 15.16
Calyptranthes pallens Myrtace 1 0.071 - - -
Casearia nitida Flacour 1 0.071 4.77 3.58 0.5
|Casearia sylvestris Flacourt 1 0.071 22.28 7.43 10.88
|Cecropia obtusifolia Cecropia| 4 | 0.286 - - 12.74
ICi!harexyIum affine Verbena 1 0.071 4.77 3.29 248
ICllm'a lundelii Clusiace 2 0.143 197.35 12.95 17.12
IC'occoIoba hondurensis Polygon 5 0.356 39.79 7.86 11.29
Cocojoba arborea Mimosa 2 0.143 41.38 1.7 31.72
Cordia spinescens Boragin 1 0.071 33.42 9.27 14.62
Cordia stellifera Boragin 1 0.071 12.1 6.44 833
iCornutia grandifolia Verbena 2 0.143 24.19 6 8.25
‘roton pyramidale Euphor 3 0.214 23.87 5.18 12.59
ICmron schiedeanus Euphor 66 471 18.96 6.59 10.59
Cupania glabra Sapinda| 20 | 0.571 20.69 6.59 8.48
Cymbopetalum baillonii Annona 3 0.214 44.25 6.68 10.22
Cynometra retusa Caesalpi 1 0.071 55.39 8.55 16.39
\Dalbergia glomerata Fabacea 1 0.071 54.11 8.63 9.14
\Dendropanax arboreus Araliace 6 0.429 27.27 7.37 8.98
VErythrina folkersii Fabace 1 0.071 - - -
[Fugenia capuli Myrtace 4 0.286 2276 5.98 8.45
Ficus aurea Morace 3 0.214 44.56 6.59 13.5
Ficus columbrinae Morace 1 0.071 89.13 8.19 10.86
Ficus insipida Morace 2 0.143 73.21 - -
(Ficus paraensis Morace 2 0.143 - - 18
\Ficus perforata Morace 1 0.071 - 10.51 11.76
Ficus tecolutensis Morace 1 0.071 - - -
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|Especie Familia [T.ind |frec/sit | % DAP(cm)|% COB (m®) | ALT(m)
(Ficus tracheloryce Morace 1 0.071 - - -
Ficus yoponensis Morace 1 0.071 95.49 10.51 11.74
Gouania lupuloides Rhamna 1 0.071 6.37 3.29 431
Guarea glabra Meliace 2 0.143 16.87 73 6.41
[Hamelia patens Rubiace 1 0.071 11.14 298 8.53
|Hampea nutricia Malvace 6 0.429 16.62 52 6.66
|Heliocarpus appendiculatus Tiliace 1 0.071 30.24 9.78 15.66
\Hyperbaena mexicana Menisp 1 0.071 40.43 6.2 14.11
nga brevipedicellata Mimosa 3 0.214 50.92 10.03 9.06
Inga fagifolia Mimosa 2 0.143 573 7.07 -
Unga jinicuil Mimosa 1 0.071 41.38 9.88 12.47
nga quaternata Mimosa 1 0.071 13.37 6.04 52
Inga sapindoides Mimosa 3 0.214 20.69 6.49 9.37
\Lonchocarpus castilloides? Fabacea 1 0.071 55.7 - -
\Lonchocarpus cruentus Fabacea 7 0.5 34.10 7.68 13.96
nchocarpus guatemalensis Fabacea 7 0.5 42.49 8.07 11.26
‘achaerium floribundum Fabacea 1 0.071 - = #
IMascagnia vaccinifolia Malpigh 1 0.071 2.98 - 7.57
IMikania cordifolia Asterace 1 0.071 10.82 - 173
INectandra ambigens Laurace 4 0.286 50.40 7.35 16.78
'Necfandm reticulata Laurace 1 0.071 - - -
‘eea psychotrioides Nyctagi 1 0.071 8.91 329 3.92
Orthion oblanceolatum Violace 7 0.5 26.23 5.55 9.23
\Parathesis lenticellata Myrsina 1 0.071 573 433 7.16
\Persea sp. Laurace 1 0.071 11.14 - -
\Piper sanctum Piperace 1 0.071 7196 6.16 499
\Platymiscium pinnatum Fabacea 2 0.143 - - 12
leuranthodendron lind. Flacour 1 0.071 8.91 3.97 7.12
\Poulsenia armata Morace 3 0.214 98.68 8.13 21.71
WPouteria campechiana Sapota 2 0.143 - 6.44 7.34
\Pouteria durlandii Sapota 1 0.071 26.1 553 8.33
\Pouteria unilocularis Sapota 1 0.071 79.58 5.79 22.21
iPsmdoa{media oxyphyllaria Morace 2 0.143 37.56 6.12 9.83
Psidium guajaba Myrtace 4 0.286 18.14 4.99 5.79
iPsychotria chiapensis Rubiace 2 0.143 21.01 6.08 6.85
iPsychotria flava Rubiace 1 0.071 19.1 6.59 4.45
\Pterocarpus rohrii Fabace 1 0.071 162.34 9.42 19.12
(Rheedia edulis Cluisace 2 0.143 28.01 6.92 12.2
obinsonella mirandae Malvace 1 0.071 - 5.96 17.05
ochefortia lundellii Boragin 1 0.071 6.37 5.26 5.22
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[Especie Familia |T.ind [frec/sit [ % DAP(cm)[% COB (m‘) | ALT(m)
IRollinia jimenezii Annona 4 0.286 29.05 6.48 11.67
ISapium nitidum Euphor 25 1.78 24.81 6.70 11.85
ISpondias radlkoferi Anarca 6 0.429 49.55 71.76 15.36
|Stemmadenia donnell-smithii | Apocyna 5 0.36 - 73 4.56
ISwartzia guatemalensis Fabace 1 0.071 - - -
Tabernaemontana alba Apocynal| 13 0.92 18.65 723 8.65
Tetrorchidium rotundatum Euphor 2 0.143 38.19 6.86 19.59
Turpinia occidentalis Staphy 2 0.143 25.46 5.44 9.19
[Zanthoxylum caribeum Rutace 1 0.071 30.24 1.76 13.62
[Zanthoxylum procerum Rutace 1 0.071 24.83 9.63 9.3
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APENDICE 4. Especies de las semillas obtenidas de trampas colocadas en el gradiente sistema ripario-pastizal abierto en Los
Tuxtlas, Ver. Se incluye el total de semillas sembradas por especie, el porcentaje de germinacién (Porcentaje de germ.) por
especie y el mimero de eventos de siembra (Eventos). Los niimeros de las especies que presentaron menos de 30 semillas o sblo
un evento de siembra se encuentran entre paréntesis y no fueron usados en el andlisis.

Especie Viabilidad
Total Porcentaje de germinacion Eventos
iAbuta panamensis - - -
i cacia cornigera - - -
i cacia sp. ! 0 2
i calypha arvensis 784 32.526 81
I Uchyranthes aspera 39 38.462 16
{chyranthes sp. ® (22.22) ©
idechmea bracteata 370 24.595 20
A Ibizia purpusii - - -
i4ichornea latifolia 184 48.619 12
idmpelocera hottlei - - -
Andropogon bicornis (476) (17.22) (1)
I nthurium schlechtendalii - - -
i phelandra aurantica 3) (100) 2)
I ristolochia ovalifolia 4) (75) “)
Arrabidaea verrucosa - - -
4sclepias curassavica 32 43.75 12
A strocaryum mexicanum ** - -
4 xonopus compressus 1187 45072 94
\Blechum brownei 951 60.04 76
Borreria laevis (15) (40) (6]
V\Bursera simaruba 189 59.259 38
Byrsonima crassifolia ® (1)) 3)
Calathea lutea - - -
Capsicum annum 355 63.099 32
Cecropia obtusifolia 15816 68.68 73
Cedrela odorata 43 67.442 2
(Cissus microcarpa 101 81.188 26
Citharexylon affine © 33) )
Citrus sp. 2 ©0) @
Clusia flava 52 0 15
iCoccoloba montana @ (0) )
iConostegia xalapensis 1874 41.089 59
iCoussapoa purpusii 1017 41.691 24
iCrotalaria sp. - - -
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Especie Viabilidad
(Croton schiedeanus 52 21.154 13
Cupania glabra 112 0 21
Cymbopetalum baillonii 3) (333) 3)
Cyperus laxus - - -
(Chaptalia nutans (&) (80) 3
bergia glomerata - - -
Desmodium adscendens 237 20.675 50
IDesmodium macrodesmum (1 (0) (n
\Dioscorea composita 4) (100) )
\Erythroxylum tabascense () (U] (C))
Fugenia capuli 44 20.455 10
Fupatorium galeottii 436 15.367 78
[Ficus eugeniaefolia 6367 32.04 110
VFicus insipida 2765 3.978 42
{Ficus sp. 1536 0.7813 50
imbristylis dichotoma - - -
Gouania lupuloides 61 31.148 7
Heliocarpus appendiculatus 2043 40.62 42
[Homolepsis aturensis 364 14.835 7
Ipomoea phillomega (24) (4.16) )
Yipomoea sp. &) (50) (1)
{iresine arbuscula 43 16.279 5
tana hirta - - -
U asiacis divaricata (16) (6.25) 3)
Lasianthaea fruticosa - - -
Leptocoryphium lunatum 35 11.429 5
Yonchocarpus guatemalensis - - s
{Lunania mexicana 1163 30.353 15
{Lycianthes heteroclita an (82.35) )
Voscianthes nitida 75 42,667 3
Wachaerium floribundum 29) (6.89) (®)
Wmfa vaceiniifolia 791 1.6435 23
Melothria pendula @n (81.48) 8)
WMikania leiostachya 158 44304 11
WMimosa pudica 65 44,615 16
Monstera acuminata E - -
Wiuhlenbergia rigida (10) (60) (7))
Oreopanax liebmanii 919 53.428 31
I.Pm:'cmn havardii - - -
VParathesis psychotrioides 302 32.781 30
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Especie Viabilidad
\Paspalum conjugatum 21065 23.708 100
VPaspalum virgatum 2111 18.238 10
IPamm'a schiedeana 372 37.634 40
ennisetum villosum - - -
VPhilodendron sp. - - -
iPhyllanthus niruril 3154 61.002 129
Phytolacca rivinoides = - -
\Piper amalago - - -
I.Piptoazrpha chontalensis 724 6.4917 m
IPid:ecoctenium crucigerum - - -
[Piatymiscium pinnatum 81 0 5
oulsenia armata (10) ©) )
Prestonia mexicana - - -
Pseudelephantopus spicatus (26) (57.69) %)
Psidium guajaba 89 47.191 13
IPsychotria limonensis 3) 0) (4]
\Paullinia venosa - - -
WRandia xalapensis - - -
{Rmynchospora radicans 106 35.849 24
[Robinsonella mirandae 95 11.579 24
pomma jimenezii [§)) ©) 0
ourea glabra 6) (16.66) 3)
Sapium nitidum 198 38.384 21
Scleria melaleuca (16) ) (5)
ISerjania mexicana “@) (50) 2)
Setaria lutescens 467 23.55 37
Sida rhombifolia 1381 3.819 70
Smilax aristolochiaefolia - - -
Solanum rudepannum 107 51.402 18
Spigelia palmeri n (100) (1)
IStemmadenia donnell-smithii 66 13.636 13
Stigmaphyllon lindenianum (4] (0) (4]
[Synedrella nodiflora . = -
Symgonium podophyllum (23) (30.43) )
[Tabernaemontana alba 37 5.4054 5
Tetrorchidium rotundatum (10) (40) @
Trema micrantha 67 31.343 8
Trichospermum galeottii (&) (22.2) (C)]
Trichostigma octandrum 2 = =
(Tripogandra floribunda - - -
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Especie Viabilidad

Trophis mexicana 5 0 (3)
Tuxtla pittieri 55 72727 28
|Uimus mexicana ) (1)) 3)
|Perbesina crocata (7)) (50) @)

1.El total de semillas para esta especie es la suma de las semillas inmaduras y de las semillas maduras.

2 Para esta especie el total de semillas es la suma de las dos variedades que presenta esta especie, semillas con dos
prolongaciones y semillas con una sola prolongacion.

3.Para esta especie se presenta el nimero de semillas obtenido a partir del nimero de diisporas mediante la relacién de 1.5
semillas por diAspora (Martinez-Ramos 1985) , redondeando la cifra a nimeros enteros.

** No se determind la viabilidad de Astrocaryum mexicanum .
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