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RESUMEN

El presente trabajo se llevé a cabo en una selva mediana subperennifolia del centro-
norte de Veracruz, México conocida como Santa Gertrudis. Se evalué la riqueza y diversidad
de especies arbéreas en una parcela permanente de observacion sujeta casi exclusivamente a
perturbaciones naturales. Se estudié la regeneracion natural de esta comunidad a través de un
censo de las especies arbéreas que integran dicha comunidad. Se estudiaron los arboles con
didmetro a la altura del pecho > 1 cm, éstos fueron localizados por sus coordenadas en un
plano cartesiano, en una parcela de 1 hectirea de extensién. Se encontraron 4625 individuos
repartidos en 108 especies y 37 familias. La especie dominante de esta comunidad es
Tabernaemontana alba por tener un alto valor de importancia relativa; le siguen Bursera
simaruba y Dendropanax arboreus. Las familias mas ricas floristicamente son Moraceae con
cinco géneros y seis especies, Rubiaceae y Mimosaceae con cinco géneros y cinco especies
cada una.

El dosel superior de esta porcion de selva es bajo (15-18 m) y abierto, y los didmetros
normales de las especies tienden a repartirse hacia los tamafios pequefios (< 20 cm de DAP).
La basta mayoria de especies codominantes son clasificadas como némadas, lo cual sitia a
esta parcela en los estadios de sucesion intermedia. La presencia de especies pioneras fue
relativamente escasa, lo mismo que aquellas especies tolerantes a la sombra o de vegetacion
madura. Sin embargo, la presencia de un mosaico de parches pequefios de vegetacion, donde
predominan las especies pioneras, nomadas y escasamente las tolerantes a la sombra, permite
deducir que esta porcidon de selva se encuentra en una activa dindmica sucesional debido
primordialmente a su exposicion a la accién de vientos fuertes que provocan la caida de
arboles y ramas del dosel superior.

Mediante la comparacion de los valores de diversidad reportados para otras selvas
tropicales de México, se encontré que esta selva mediana subperennifolia tiene una diversidad
relativamente baja. La riqueza floristica arbdrea asciende a 108 especies y se explica por la
continua perturbacion en el sitio de estudio, debido a la accion de vientos fuertes,

En este trabajo se propone realizar un analisis detallado de las ramificaciones a bajas
alturas de algunas de las especies de la comunidad como una posible estrategia de

regeneracion de las mismas, especialmente en lo referente a llenado y cierre de claros.




1. INTRODUCCION
1.1. Regeneracion de la Selva Tropical

El estudio de la regeneracién de las selvas altas ha cobrado importancia en los Gitimos
tiempos, quiza a causa de la ripida destruccién que han sufrido estos ecosistemas, debido a
factores antropogénicos. La mayoria de las investigaciones realizadas al respecto se basan en
el estudio del proceso sucesional y los factores implicados en él.

Muchas de las perturbaciones que se dan en la selva tropical, ocurren de manera
natural; en estos casos, el ecosistema se regenera a través de procesos y mecanismos de
sucesién secundaria que ocurren por si mismos. Esto es lo que las caracteriza como
comunidades dinamicas, ya que después de sufrir alguna perturbacién que no altere
profundamente sus sistemas regenerativos, puede regresar a un estado estructural similar al
previo (Gémez-Pompa y Ludlow, 1976; Hallé et al., 1978; Martinez-Ramos, 1980).

Gémez-Pompa et al. (1972) mencionan que durante los Ultimos millones de afios de
evolucién, las selvas himedas del mundo han desarrollado sus propios mecanismos de
regeneracion a través del proceso de sucesién secundaria; estos autores suponen que la
continuidad de la selva primaria se aseguré porque de un gran recervorio genético se
seleccionaron especies con caracteristicas apropiadas para la colonizacidn de las zonas.

El proceso de regeneracion, en un sentido general, es el reemplazo en el espacio y
tiempo de un conjunto de arboles, por otros. El proceso de regeneracién natural tiene dos
componentes: el primero se refiere a la muerte (natural o no) de los arboles maduros, y el
segundo a la incorporacién de 4rboles que remplazan a aquellos que han dejado espacios libres
en virtud de su muerte (Martinez-Ramos, 1994).

El disturbio de la selva puede ser por diversas causas; Gomez-Pompa y Vazquez-Yanes
(1985) enlistan las principales causas de disturbio de las selvas tropicales, entre ellas destacan:
rayos, incendios naturales, vulcanismo, caida de arboles por vientos fuertes, muerte de drboles
por enfermedad, extraccion selectiva o completa de arboles, roza-tumba-quema para fines
agricolas o pecuarios, inundaciones, muerte o debilitamiento por contaminacién quimica,
herbicidas, caida de arboles por animales, envenenamiento de arboles (arboricidas) y
terremotos. Mencionan también que la suma de factores iniciales previos a la perturbacion
aunada a la flora existente en la region pueden, en un momento dado, determinar el curso del
proceso de regeneracion en sus etapas iniciales, asi que la serie de especies que aparecen a lo

largo de la sucesion secundaria dependen, no solamente de factores externos, sino también de




las caracteristicas intrinsecas de las especies. Se les ha dado a los fenomenos meteorolégicos,
tales como vientos, precipitaciones y tormentas eléctricas severas, presentes en ciclones,
huracanes, “nortes” e incendios, el papel de los principales agentes de perturbacion natural.
Aunado a estos, la pérdida de cohesion del suelo durante la estacion lluviesa del afio y lo
somero del sistema radicular de los arboles tropicales, contribuyen a incrementar la
probabilidad de su caida (Martinez-Ramos, 1980). En un estudio sobre la caida de arboles en
las selvas de Chajul, Chiapas, Castillo-Flores y Martinez-Ramos (1995) reportan que la
topografia del terreno y el tipo de suelo son factores de gran importancia en el régimen de
caida de arboles en la selva.

La caida de un arbol de los estratos superiores produce una zona de perturbacién o un
claro en la vegetacidén claramente reconocible dentro de una comunidad por sus aspectos
fisonomicos, floristicos y estructurales, y dentro de la cual pueden, incluso, sefialarse
diferentes partes. Segin Oldeman (1978), estas partes son: 1) hueco dejado por la copa del
arbol caido; 2) epicentro, correspondiente a la parte en la que cae la copa del arbol y donde se
producen los mayores dafios; y 3) periferia, reconocida como una banda de vegetacién
alrededor del epicentro. Dentro de cada una de las partes mencionadas se presenta un
microclima distinto respecto al que prevalece en las zonas no perturbadas.

De acuerdo con las zonas de perturbacion, Martinez-Ramos (1980) hace una
descripcion del proceso de regeneracion. Bajo el hueco dejado por la copa del arbol caido, los
arboles jovenes de especies que ocupan los estratos superiores, al ser liberados de la supresion
por sombreo, entran en una etapa de crecimiento activo; la carencia relativa de arboles jovenes
en la estructura diamétrica de las especies emergentes y del estrato superior sugiere que estas
especies requieren de altos niveles de iluminacion para desarrollarse durante sus estadios de
plantulas y juveniles. En la parte del epicentro puede efectuarse un proceso sucesional de
arboles, dependiendo del tamafio de las aberturas en el dosel, lo que afecta la cantidad y
calidad de luz en el claro. En esta parte, en las selvas de Mesoamérica es comin encontrar a
Cecropia obtusifolia, especie pionera fuertemente demandadora de luz. Hallé ef al. (1978),
mencionan que al principio de la sucesidn, en el epicentro de una zona de perturbacién, se
presenta una fase pionera representada en las selvas neotropicales por especies secundarias.
Cuando estos arboles llegan a la madurez, forman un solo conjunto estructural con un dosel
poco denso. Cuando los arboles pioneros mueren, se establecen otros drboles de especies

demandantes de luz, de ciclos de vida mas largos, que van creciendo bajo la copa de los
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arboles pioneros hasta que éstos mueren, permitiendo el crecimiento acelerado de arboles de
especies heliofilas; a su vez, cuando éstos Gltimos mueren se dispara el crecimiento activo de
los arboles de una tercera fase.

Gomez-Pompa y Véizquez-Yanes (1985) identifican cinco etapas en el proceso
regenerativo de una selva tropical en México: la primera etapa esta dominada por las especies
herbaceas de ciclos de vida cortos (semanas o meses) y plantulas de especies arbustivas o
arboreas pioneras; si el area se dedica al pastoreo, puede permanecer detenida la sucesién en
esta etapa. Una segunda etapa esta dominada por especies secundarias arbustivas, que
principalmente a causa de la sombra que producen, van eliminando a las herbiceas. En esta
etapa pueden aparecer algunas de las primeras especies que requieren menor temperatura y luz
para germinar que las especies de la primera etapa. Segin la zona, esta segunda etapa, puede
durar de 6 a 18 meses, en un periodo de crecimiento acelerado, dominada por especies
arbustivas de ciclo de vida corto (Piper, Myriocarpa, Urera, Solanum), cuya altura alcanza de
1.5 a 3 m. La tercera etapa, que puede durar de los 3 a los 10 afios, estd caracterizada por la
dominancia de especies arboreas secundarias de baja estatura (Heliocarpus, Trema, Hampea,
Miconia), junto con especies arbdreas secundarias de mayor altura que van creciendo
paralelamente y que caracterizan a la siguiente etapa. En la cuarta etapa, con un periodo de
duracion de 10 a 40 afios o mas; se distinguen las grandes especies arboreas secundarias de 10
m de alto o mas (Cecropia, Didymopanax, Ochroma, Robinsonella) que junto con las arbéreas
primarias que paralelamente han venido creciendo, caracterizan esta etapa. Por ultimo, la
quinta etapa estd dominada por arboles primarios de 25 o mas metros de altura.

En realidad, el proceso regenerativo de una selva es un continuum a través del tiempo,
que puede caracterizarse en cualquier momento por el ciclo de vida de las especies
dominantes. La presencia o ausencia de determinadas especies esta influenciada por la
presencia o ausencia de microorganismos y animales dispersores, depredadores y
consurmnidores, asi como por los procesos ecoldgicos que inhiben o estimulan el crecimiento de
las plantas (Gémez-Pompa y Vazquez-Yanes, 1985). Ademds, existen ciertas caracteristicas
comunes en las especies que aparecen en las etapas iniciales, en las tempranas o en las tardias.

Existen diferencias claras entre las caracteristicas anatémicas y fisiologicas de muchas
de las especies que se establecen en las primeras etapas de una sucesién secundaria en una
selva tropical y las caracteristicas de la vegetacién primaria o de las etapas sucesionales

tardias. El estudio de los ciclos de vida de especies primarias y secundarias, aunado al anélisis
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de la distribucién de las mismas a través del tiempo, permite entender a la sucesién como un
proceso poblacional, ya que se pueden analizar las relaciones directas entre especies
particulares y su ambiente (Peet, 1974). Estas relaciones pueden enfocarse, en primer término,
al estudio de las adaptaciones a las condiciones ambientales de la etapa sucesional en que se
establecen y, en segundo término, al estudio de la evolucion del medio durante la sucesion y
su efecto sobre las especies de la comunidad (Gémez-Pompa y Vézquez-Yanes, 1985).

Gran parte de las especies que iniciaran su crecimiento en areas recientemente
perturbadas son especies que ya se encontraban en el suelo en forma de semillas, bulbos,
rizomas u otras formas de propagacion subterranea. No todas estas especies iniciaran su
crecimiento inmediatamente, sino que solamente algunas germinan de inmediato y otras se
mantienen latentes en el suelo formando un banco de semillas (Harper ‘et al., 1965). El
desarrollo de plantas a partir de semillas latentes contenidas en el suelo es un mecanismo
importante de regeneracion natural. En las selvas las semillas mas abundantes en el suelo
corresponden a plantas herbiceas y arbéreas helidfilas, de crecimiento rapido, tipicas de los
amplios claros de la selva o de la vegetacion secundaria temprana (Ashton, 1978; Blum, 1968;
Harper et al.,1965; Keay, 1960; Liew, 1973; Symington, 1933).

Las semillas de la mayoria de los arboles de la selva madura no forman parte del banco
de semillas del suelo mds que por periodos muy breves de tiempo, ya que tienden a germinar o
a ser depredadas muy rapidamente. En este sentido es importante considerar también que las
semillas de diferentes especies difieren en sus requerimientos de condiciones apropiadas para
su germinacion (Harper et al., 1965). Carrillo (1992) estudiando la lluvia de semillas y el
establecimiento de plantulas en un gradiente sucesional en la selva Lacandona, Chiapas,
encontroé que éstos se encuentran fuertemente influidos por la composicion floristica de cada
etapa sucesional y que varian en cada una de ellas.

Resulta de gran interés la dinamica de los claros en la selva tropical; con base en ello,
Whitmore (1975) clasifica a los arboles de la selva segiin su tipo de respuesta a aperturas en el
dosel en cuatro grupos. Estos son: a) arboles cuyas plantulas se establecen y crecen bajo
condiciones sombreadas; b) los que crecen principalmente bajo condiciones sombreadas pero
se benefician con la presencia de claros; ¢) aquellos que requieren de claros para continuar
creciendo y; d) especies pioneras establecidas principalmente en claros de luz y que crecen
s6lo en éstos; estas especies pueden caracterizarse por poseer un tipo de ciclo de vida corto o

largo. Por otra parte, los claros pequefios facilitan el desarrollo de plantulas y arboles jévenes,
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mientras que los claros grandes permiten a los arboles alcanzar tallas reproductoras (Martinez-
Ramos, 1994). En trabajos de regeneracion natural enfocados al estudio de los claros en
vegetacién primaria de selvas altas perennifolias, se reporta que las especies registradas en el
proceso de regeneracion en los claros, corresponden a las de arboles altos, medianos, arbustos,
hierbas, anuales secundarias, hierbas perennes primarias y lianas, tanto las que germinan ahi,
como las sobrevivientes al fenémeno perturbador provocado, en su mayoria por la caida
natural de drboles o ramas grandes y en menor nimero por descargas eléctricas (Vizquez-
Torres y Moreno-Casasola, 1995).

El rapido crecimiento de los pioneros se debe a que la inversion energética dirigida a la
formaciéon de nuevos tejidos se orienta, en buena parte, al mantenimiento e incremento
continuo de la superficie fotosintética de la planta. En cambio, en las especies de selva madura
tolerantes a la sombra, aunque la eficiencia del aparto fotosintético es menor a elevadas
intensidades de luz, éste se adapta a las condiciones de baja luminosidad, por lo que las
especies pueden aprovechar los aumentos en intensidad luminosa que resultan de pequefias
aperturas del dosel, ya que ademas, dentro de un mismo individuo, se presentan hojas
funcionales de sombra y de sol (Gémez Pompa y Vizquez-Yanes, 1985).

De lo anterior es evidente que la selva tropical es una comunidad dinamica. En elia
estan ocurriendo continuamente cambios: en el estrato herbiceo o arbustivo continuamente
algunos individuos mueren, y otros se incorporan, las comunidades de epifitas estan en
continuo cambio y las poblaciones de algunos animales y microorganismos experimentan
cambios estacionales poco conocidos. Los arboles de la selva, tanto en sus etapas juveniles
como adultas, crecen en altura y didmetro, cambian sus hojas periédicamente o sin una
periodicidad aparente. Estos ecosistemas son comunidades heterogéneas en el espacio y en el
tiempo: mientras algunos arboles del dosel caen en puntos distintos de la comunidad y a
tiempos diferentes, otros sitios, después de haber sufrido perturbaciones, se encuentran bajo
sucesion secundaria dirigiéndose a un nuevo estado de madurez, en tanto que la mayor parte
de la selva se encuentra en estado de madurez con alta homeostasis microclimatica (Martinez-
Ramos, 1980).

Martinez-Ramos (1980) revisé algunas de las diferentes concepciones sobre la selva
como sistemas dindmicos; concluye que las selvas son comunidades que se renuevan
activamente de un modo ciclico. Los factores que promueven una elevada diversidad de

especies en la comunidad de plantulas y arboles jovenes que crecen bajo los drboles maduros,
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favorecen una frecuencia alta de reemplazos entre arboles heteroespecificos y, por lo tanto,
facilitan el mantenimiento de la diversidad de especies en el dosel (Martinez-Ramos, 1994).
Algunos de los estudios sobre regeneracion realizados en selvas altas perennifolias de México,
comparando éstas con comunidades derivadas de las mismas, reportan que el niimero de
especies, la cobertura, el drea basal y la diversidad aumentan conforme avanza el proceso de
regeneracion (Carabias, 1979; Martinez-Ramos, 1980; Méndez y Martinez-Ramos, 1998).

De manera concluyente las selvas tropicales son mosaicos formados por parches de
vegetacion en distintas fases de regeneracidn natural (Martinez-Ramos, 1980).

De acuerdo a las ideas antes presentadas y a muchos otros estudios en regiones
tropicales, la presencia o ausencia de determinadas especies dan un indicio del estado de
regeneracion natural de una selva. Es por eso que, como se vera mas adelante el presente
trabajo se plantea la hipdtesis de que a través de la determinacion del nivel sucesional de las
especies arbdreas mas importantes es posible inferir el estado regenerativo de la selva mediana
subperennifolia bajo estudio

Por otro lado, una manera de detectar el estado de desarrollo de las especies es a través
de la evaluacién de la presencia de partes vegetativas, como lo son las ramas de un arbol.
Considero que este analisis puede ser util como una herramienta mas de los mecanismos que
permiten describir las estrategias regenerativas de las especies en la comunidad estudiada. Si
una especie se encuentra en las condiciones dptimas, presentara entonces un buen desarrollo
manifestado en el crecimiento vegetativo de los individuos jovenes hasta el estado de
reproduccion, o bien un crecimiento continuo alternado con la reproduccion. La presencia de
ramas en los arboles es una caracteristica de crecimiento de algunas especies, asimismo, la
ramificacion a bajas alturas puede ser reflejo de dafio temprano sobre los arboles,
manifestando por tanto, la presencia de perturbacion en la comunidad; pudiendo entonces,
relacionar de manera general la ramificacion de las especies de la comunidad con la
regeneracion de la misma.

En los bosques tropicales como en otros ecosistemas del mundo, la diversidad se
estudia generalmente en conjunto con la estructura y dinamica de las comunidades. Algunas
de las investigaciones mds ambiciosas son las que realizan Hubbell y Foster (1983, 1987) en 1a
isla de Barro Colorado en Panama; Manokaran et al. (1990) en la reserva forestal de Pasoh en
Malasia; Dallmeier (1992) en la cuenca experimental Luquillo en Puerto Rico; y Sukumar et

al. (1992) en Bangalore, India. En estos estudios se censaron todos los individuos con
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didmetro a la altura del pecho mayor o igual a 1 cm; lo que permitid recientemente a Condit et
al. (1996) comparar entre las parcelas de la Isla de Barro Colorado, Pasoh y Bangalore la
riqueza, la diversidad de especies, y las relaciones especie-drea y especie-nimero de
individuos.

Hubbell y Foster (1987) en un analisis de la estructura, demuestran que 1) existen
grandes diferencias entre especies en cuanto a las distribuciones de los arboles jévenes en
claros y bajo el dosel de varias alturas; 2) que hay més de dos categorias de regeneracién con
respecto a los claros; 3) que la correlacion entre una estructura poblacional dominada por
adultos y la intolerancia a la sombra es menos fuerte de lo que se pensaba y; 4) que tanto las
pioneras como las especies de la etapa madura pueden mostrar una variacién espacial
considerable en la estructura de la poblacién de un lugar a otro. Por su parte, Condit er al.
(1996) encontraron que las parcelas de Pasoh son las que poseen mayor densidad de
individuos, riqueza y diversidad de especies; a éstas le siguen las de la isla de Barro Colorado
y posteriormente las de Bangalore. Estos autores sugieren que en conteos menores a 1000
tallos en bosques tropicales, se subestima la diferencia de porcentaje en riqueza de especies
entre dos sitios diversos.

En México se han desarrollado un gran nimero de estudios en las zonas tropicales
dirigidos al estudio de la estructura y diversidad de las comunidades, pero pocos de éstos se
han realizado en la porcién limitrofe de las selvas hiimedas que ocurre en el centro-norte de
Veracruz, regiones de San Luis Potosi y Tamaulipas, clasificadas en su mayoria como selvas
medianas subperennifolias (Dirzo y Miranda, 1991; Pennington y Sarukhén, 1998). Dentro de
los estudios pioneros realizados en esta zona estan el de Rzedowski (1963) en la regién sureste
de San Luis Potosi y suroeste de Tamaulipas, en los declives orientales de la Sierra Madre
Oriental; y el de Gémez-Pompa (1966) en la region de Misantla, Veracruz, quiza de los més
completos en términos botanicos; este autor presenta un anilisis de los datos climatolégicos y
edaficos con relacién a los tipos de vegetacion y a las comunidades primarias y secundarias.
En la selva mediana subperennifolia de la regién de Gémez Farias, Valiente-Banuet (1984)
llevé a cabo un analisis descriptivo de la comunidad, asi como de comunidades acuéticas y
riparias de la regién. Este autor asocia los tipos de vegetaciéon que encontré con la
heterogeneidad fisiografica de la zona, y atribuye la dindmica de regeneracién natural de las

comunidades a fendmenos meteoroldgicos, como tormentas y ciclones tropicales.



Recientemente Cruz (1997) realizé un estudio de diversidad arborea en una parcela de
1 ha de selva mediana subperennifolia en Santa Gertrudis, Municipio de Vega de Alatorre,
Veracruz; censando todos los individuos arbéreos con DAP > 1 cm. Ella encontré 5009
individuos distribuidos en 31 familias y 74 especies, identificando en estas especies tres
patrones de distribucion poblacional. Califica a la selva con una diversidad baja, de acuerdo a
los valores obtenidos con los indices de diversidad.

Ya no en esta region, sino en Uxpanapa, hacia el sureste de Veracruz, pero también en
una selva mediana subperennifolia; Vazquez-Torres (1991) estudi6 la composicidn floristica y
diversidad de especies arboreas con DAP > 28.6 cm en 5 ha. Este autor reporté 101 especies
arbdreas y 30 familias.

Gran numero de los trabajos sobre diversidad arbdrea se han realizado en selvas altas
perennifolias por lo que, comunmente estos estudios son utilizados en la comparacion
estructural e incluso de diversidad de selvas medianas subperennifolias, como se hara en la
presente investigacidon. En la selva alta perennifolia de la estacién de biologia tropical Los
Tuxtlas en Veracruz se han llevado a cabo varios de estos estudios, entre ellos el de Bongers et
al. (1988). Estos autores estudiaron la estructura y composicién floristica, haciendo referencia
a la dinamica de los claros de 1a selva, censando todos los individuos arbéreos con DAP > 1
cm en 1 ha. Cor base en las distribuciones diamétricas distinguieron patrones de estructura
poblacionales para 31 especies importantes de arboles. Recientemente Salazar y Martinez-
Ramos (1998) estudiaron la composicién y estructura de la vegetacion del sotobosque en sitios
cerrados de la selva; ellos encontraron que la porcién de recambio de especies varié en cada
forma de vida, las especies que presentaron mayor tasa de recambio fueron los arboles, le
siguieron los bejucos y las plantas herbaceas, y por ultimo las palmas.

En la selva alta de Santa Maria Chimalapa, Oaxaca, Vera-Caletti (1988) estudié la
diversidad arbdrea de los individuos con DAP > 27.5 cm. Mientras que Meave del Castillo
(1990) realizé un analisis de la estructura vertical y horizontal de la vegetacion, considerando
arboles con DAP > 3.3 cm y plantas del sotobosque, que crecen en los alrededores de la zona
arqueolégica de Bonampak, en la selva Lacandona, Chiapas. Este autor encontrdé 1899
individuos arbdreos repartidos en 160 especies. Valle-Doménech y Meave del Castillo (1998)
realizaron un analisis estructural en una parcela de | ha de selva alta perennifolia en

Yaxchilan, Chiapas; estos autores censaron todos los individuos con DAP 2 1 cm. Ellos



concluyen que esta selva es comparativamente poco densa y diversa, y relacionan ésto, con la
precipitacion relativamente baja del sitio.

Resulta de gran importancia la incursién de trabajos de investigacion bésica en areas
nada o muy poco estudiadas. El presente estudio pretende realizar aportes en el conocimiento
de la diversidad arbdrea de una selva mediana subperennifolia decretada como “Zona de
Proteccion Forestal y Faunica” (Diario Oficial de la Federacion de fecha 16 de agosto de
1982) poco estudiada. Esta area estd localizada hacia el limite latitudinal de la selva mediana
subperennifolia, y se ubica en el centro-norte del estado de Veracruz, muy cerca de la regién
de Misantla estudiada por Gémez-Pompa (1966) y forma parte de la misma selva estudiada
por Cruz (1997).

1.2. Diversidad de Especies

La diversidad de especies es un concepto que se compone de dos elementos
relacionados entre si: la variacién y la abundancia relativa de especies (Magurran, 1989;
Margalef, 1977). El primero se refiere a la riqueza, es decir al nimero de especies que habitan
un area dada, y el segundo a la heterogeneidad que expresa la relacién existente entre el
numero de especies y el nimero de individuos, o bien la abundancia relativa de las especies
(Toledo, 1969). Mucho antes, MacArthur y Connell (1966) plantearon la necesidad de
considerar dos componentes en el estudio de la diversidad de especies al intentar su analisis en
relacion con los gradientes de variacion latitudinal: la diversidad en el habitat y la diversidad
entre los habitats.

Whittaker (1972) distingue tres niveles de diversidad en funcidn de la escala espacial:
diversidad alfa (o) o dentro del hébitat, comunidad o asociacién; diversidad beta (B) o entre
habitats, generalmente entendida como los cambios en diversidad experimentados por una
comunidad a lo largo de una variable ambiental o entre hébitats; y diversidad gamma (y) o en
dreas o regiones muy grandes.

Existen muchos principios ecoldgicos relacionados al concepto de diversidad. Una
diversidad mas alta generalmente estd asociada a cadenas alimenticias mas largas y, por lo
tanto, a un mayor numero de interacciones, mayor estabilidad y heterogeneidad del ambiente,
mayor productividad de los ecosistemas, e interacciones de competencia y depredacién mas
intensa, entre otros (Odum, 1984). De este modo, la diversidad en una comunidad dada

depende de la forma en la que se reparten los recursos ambientales y la energia a través de
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sistemas biolégicos complejos. Su estudio puede ser una de las aproximaciones mds utiles en
el anilisis comparado de comunidades o de regiones naturales (Halffter y Ezcurra, 1992).

De acuerdo con Magurran (1989), las medidas de diversidad de especies pueden
dividirse en tres categorias principales. Primero estan los indices de riqueza de especies. Estos
indices son esencialmente una medida del nimero de especies en una unidad de muestreo
definida. En segundo lugar se encuentran los modelos de abundancia de especies, los cuales
describen la distribucién de su abundancia. En estos casos, la diversidad de una comunidad
puede describirse haciendo referencia al modelo que mejor se ajusta a lo observado respecto a
la abundancia de especies. En tercer lugar se encuentran los indices basados en la abundancia
proporcional de especies, los cuales pretenden incorporar la riqueza y la uniformidad
(abundancias relativas) en expresiones numéricas refativamente sencillas.

Se han propuesto varias hipétesis para explicar la diversidad de especies en un lugar.
Estas hipdtesis se basan principalmente en los factores causales de tal diversidad. La
explicacion mas antigua y mejor conocida es Ia que se refiere a la variacion de la diversidad a
lo largo de un gradiente latitudinal y altitudinal en los ambientes terrestres, y en los acudticos
en un gradiente de profundidad (Pianka, 1966). A partir de esta teoria, se ha logrado establecer
que, entre mayor es la latitud o altitud, menor sera la diversidad de especies (Krebs, 1985). Sin
embargo, en la explicacién sobre el efecto de estos factores se debe tener cuidado de no tomar
a estos agentes causales de la diversidad como tnicos responsables, ya que si la diversidad
cambia, por ejemplo, con la latitud, ha de existir algin otro factor que también cambie con la
latitud y que ejerza un efecto directo sobre las comunidades (Begon et al., 1987). Otro grupo
de factores que deben ser tomados en consideracién, pues sirven también para marcar las
relaciones entre los gradientes antes citados, son la productividad del ambiente, la variabilidad
climéitica, posiblemente la “edad” del ambiente, y la “dureza” del mismo (ambientes
dominados por un factor abidtico extremo; Begon et al, 1987). Estos mismos autores
mencionan un grupo de factores que son mas bien atributos biolégicos de las comunidades,
pero que influyen de manera muy importante sobre la estructura y diversidad de las mismas;
entre estos factores se encuentran especialmente la cantidad de depredacion de una
comunidad, la cantidad de competencia, la heterogeneidad espacial o arquitecténica generada
por los propios organismos y el nivel de sucesién de una comunidad.

Por otro lado, muy conocida, en ecologia es la teoria de biogeografia de islas propuesta

por MacArthur y Wilson (1967), que plantea la existencia de un equilibrio entre la
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inmigracién y la extincién local de las especies lo cual, aunado a las caracteristicas fisicas de
una isla, son los determinantes de su diversidad; cabe aclarar que existen en el continente
muchas comunidades con caracteristicas de islas, especialmente en el trdpico, a las cuales se
podrian aplicar las ideas de MacArthur y Wilson.

Leigh (1986) agrupa las causas de la diversidad en los tropicos en dos categorias: por
un lado, que la diversidad estd limitada por la cantidad de especies que pueden coexistir en
equilibrio, o sea, la cantidad de especies que “caben” en el habitat y, por el otro, que la
diversidad estd limitada por las oportunidades para la especiaciéon y que serd mayor en
circunstancias que faciliten la formacién de nuevas especies, o en ambientes que les den mas
tiempo a las especies nuevas para acumularse sin ser perturbadas por los cambios

catastroficos.

1.3. indices de Diversidad, Riqueza y Uniformidad de Especies

La medida de caracterizacién de una comunidad mas simple es el nimero de especies
(S) o riqueza de especies. La diversidad puede medirse registrando el nimero de especies
describiendo su abundancia relativa o usando una medida que combine los dos componentes
(Magurran, 1989). La abundancia relativa de cada especie resulta de gran utilidad en los
célculos de diversidad de especies. Asi, para una comunidad formada por S especies, donde #;
representa la abundancia de la especie i, la abundancia relativa (P;) de la especie i se calcula
como el cociente entre la abundancia de la especie / y la abundancia total o numero de

individuos de todas las especies, en la comunidad:

=N
P;‘ ini

i=|

La abundancia relativa es un valor comprendido entre 0 y 1 y, en términos ecologicos,
mide la capacidad relativa de cada especie de apropiarse de los recursos existentes en una
comunidad (Magurran, 1989).

Los dos indices mas ampliamente usados para medir la diversidad de especies son: el
indice de Simpson y el indice de Shannon-Wiener. La teoria que respalda el uso de ambos
indices se encuentra descrita en Hill (1973). Los indices de diversidad son denominados por
Peet (1974) indices de heterogeneidad porque consideran tanto la uniformidad como la riqueza

de especies. El indice de Simpson () es una medida de la probabilidad de que dos individuos
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cualesquiera extraidos al azar de una comunidad infinitamente grande pertenezcan a diferentes
especies, o también la proporcién de individuos o de biomasa con la ‘que cada especic
contribuye al total de la muestra (Begon et al., 1987; Magurran, 1989). El indice de Simpson

esta dado por la relacion:

A=1-D, dado que:
s
2 Hi (ni—1)

~ D

Donde »; es la abundancia de la especie i, N es la suma de la abundancia (nimero de
individuos) de todas las especies y, D es una medida de dominancia dada por Simpson. A
medida que A se incrementa, la diversidad decrece y el indice es, por lo tanto, expresado
normalmente como 1-D. El valor del indice depende de la riqueza en especies y también de la
uniformidad con que los individuos estan distribuidos entre las especies (Begon et al., 1987).
El indice de Simpson concede mayor importancia a las especies mas comunes y abundantes y
relativamente menos importancia a las especies menos abundantes y raras, por ello este indice
se considera una expresion poco sensible a la riqueza de especies (Krebs, 1985; Magurran,
1989; Peet, 1974).

Simpson (1949) demostrd que si dos individuos son tomados al azar de una comunidad
finita dada, la probabilidad de que dos correspondan a la misma especte, viene dado por la
relacion conocida como medida de dominancia de Simpson, D, expresada anteriormente.
Valores altos de D denotan una dominancia alta y reflejan una confluencia de individuos en
pocas especies, mientras que valores pequefios denotan una dominancia baja y reflejan una
distribucién mas uniforme de los individuos entre las especies. De aqui que una comunidad
con alta diversidad tenga dominancia baja.

Por otra parte, el indice de diversidad de Shannon-Wiener (H) considera que los
individuos se toman al azar a partir de una muestra infinitamente grande. Este indice supone
que todas las especies estan representadas en la muestra (Magurran, 1989). Su valor se calcula

a partir de la ecuacion:

H=‘i Pi(In P))

i=1
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Donde P; es la abundancia relativa de la especie i, y S es la riqueza de especies. El
valor de H se encuentra comprendido entre 0 y In(S), es decir, tiende a cero en comunidades
poco diversas y es igual al logaritmo natural de la riqueza de especies en comunidades de
maxima uniformidad. Una fuente de error importante proviene de que no se consiga la
inclusién de todas las especies de la comunidad en la muestra (Peet, 1974); dicho error se
incrementa a medida que la proporcion de especies representada en la muestra, con respecto al
numero total de especies presentes en la comunidad, disminuye (Magurran, 1989).

Aunque como medida de heterogeneidad el indice de Shannon-Wiener considera la
uniformidad de la abundancia de especies, es posible calcular por separado medidas
adicionales de uniformidad. La diversidad maxima se hallaria cuando todas las especies fueran
igualmente abundantes, por lo que la relacion entre la diversidad observada y la diversidad
maxima puede ser tomada como una medida de uniformidad (Magurran, 1989). La medida de
uniformidad de Shannon-Wiener se calcula con la relacion:

_H
" InS

El valor de E fluctta entre 0 y 1. El valor maximo de 1 ocurre en una situacién en la
que todas las especies son igualmente abundantes, considerando que todas las especies de la
comunidad se han contabilizado en la muestra (Magurran, 1989). Stocker et al. (1985)
mostraron que el indice de Simpson se encuentra mas asociado con la abundancia relativa que
con la riqueza de especies, mientras que el indice de Shannon-Wiener establece una buena
relacion entre riqueza de especies y la abundancia de las mismas. Por esta razon ellos
proponen a este ultimo indice como la medida mas adecuada para evaluar la diversidad de
especies de arboles en los bosques tropicales.

Magurran (1989) hace un analisis de las bondades y limitaciones de los indices de
Simpson y Shannon-Wiener. Al respecto menciona que el indice de Shannon-Wiener ha
tenido muchas criticas, ya que es una medida muy insensible a las caracteristicas de la
distribucion de la abundancia de especies, vy de dificil interpretacion bioldgica. Por otra parte,
segun este autor el indice de Simpson es de gran utilidad para detectar la dominacia de las
especies en la comunidad.

Por su parte, Hill (1973), tomando en consideracion los indices de diversidad de
Simpson (1) y de Shannon-Wiener (H), propuso tres medidas importantes de diversidad de

especies y las representa por los siguientes ordenes: Ny, Ny y Ny. Donde Ny es el numero total
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de especies en la muestra sin considerar la abundancia, por lo tanto Np= S; N es el namero de
especies abundantes en la muestra, expresado como N, = eH, donde H es el indice de Shannon-
Wiener; y N es el nimero de las especies mas abundantes de la muestra, dado por No=1/2,
donde A es el indice de Simpson. Estos indices numéricos estan relacionados por el niimero de
especies, medido por Hill como numero efectivo de especies presentes en la muestra, y
difieren sélo en la tendencia a incluir o ignorar las especies raras en la muestra. Considerando
las medidas de diversidad de especies propuestas por Hill, el indice de uniformidad mas usado

en ecologia, esta dado por la formula (Ludwig y Reynolds, 1988):

E H In N
:-——-:—-——L
l ms mN

Peet (1974) y Pielou (1977) expresan esta ecuacién como J’ con el mismo significado;
esta ltima autora considera que H es el valor méximo de diversidad que se puede obtener de
todas las especies en la muestra.

El siguiente indice es modificado en razén del indice de Hill. Este se aproxima a cero
cuando una sola especie tiende a ser la mas dominante en la comunidad, lo cual es claramente
una propiedad deseable para un indice de uniformidad y es por esto preferido (Alatalo, 1981).

Es _ %)—1 _N,-1
e -1

Nl—l

El indice de uniformidad Es es independiente del nimero de especies en la muestra.

1.4, Hipdtesis

La parcela estudiada por Cruz (1997) y la que se estudia en el presente trabajo, son
parte de la selva mediana subperennifolia de Santa Gertrudis. La parcela del presente estudio
presenta una mayor perturbacion natural y estado de desarrollo anterior al de Cruz (1997), por
lo que se espera encontrar diferencias en la composicién floristica, estructura, riqueza y
diversidad de especies, entre estas dos porciones de selva. El estado de regeneracién natural de
la selva de Santa Gertrudis puede deducirse a través del estudio de la fase sucesional de la
parcela, de la composicion de especies arbdreas mas importantes en la comunidad y de la
estructura de la vegetacion.

Se espera que el patrén general de diversidad de especies observado por otros autores

(Bongers et al., 1988; Carabias, 1979; Martinez-Ramos, 1980; Meave del Castillo, 1990),
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difiera significativamente entre las selvas altas perennifolias y medianas subperennifolias en
México; siendo estas ultimas menos diversas que las primeras.

Finalmente si el crecimiento lateral de las ramas de los arboles contribuye al cierre de
claros en la selva, es posible que elevados porcentajes de ramificacion en algunas especies

representen un aspecto importante en la estrategia de regeneracion de sus especies.

1.5. Objetivos

¢ Conocer la riqueza y diversidad de especies arboreas presentes en una muestra de una
hectarea de selva mediana subperennifolia del centro de Veracruz, enriqueciendo asi el
listado floristico arbdreo de éste tipo de vegetacion, y dar una idea del estado de
conservacion de esta selva sujeta, casi exclusivamente, a perturbaciones naturales.

e Determinar el estado de regeneracién natural en una muestra de 1 ha de selva mediana
subperennifolia para tratar de entender su estatus sucesional.

e Contribuir a la creacién de una base de datos de parcelas permanentes de observacién para

apoyar el conocimiento de la dinamica de la selva, a corto y mediano plazos.

2. MATERIALES Y METODOS

2.1. Zona de estudio
2.1.1. Localizacién

La zona de estudio se localiza en el municipio de Vega de Alatorre, hacia el Centro del
estado de Veracruz. Limita al occidente con los municipios de Nautla, Colipa, Juchique de
Ferrer y Alto Lucero, y al oriente con el Golfo de México (Figura 1). La zona, conocida
localmente con el nombre de Santa Gertrudis, se ubica dentro de las coordenadas geograficas
19°49°37 y 19°51°50”’ latitud norte y los 96°32°37°" y 96°37°39”° longitud oeste, y esta
enclavada dentro de la Sierra de Juan Martin, justo en la parte Norte de la Sierra de
Chicongquiaco. La zona de estudio incluye los poblados de Santa Gertrudis, Los Naranjos, La
Mesilla y Centenario. El area es propiedad privada de la familia Hernandez desde hace poco
mas de 100 afios. Santa Gertrudis cuenta con una extensidén de aproximadamente 1,300
hectareas, de las cuales, 925 fueron decretadas Zona de Proteccion Forestal y Faunica, por
decreto presidencial el 16 de agosto de 1982 (Diario Oficial de la Federacion, 1982).

En particular, la parcela seleccionada para el presente estudio se localiza

aproximadamente a 200 metros del poblado Los Naranjos; tiene por coordenadas geograficas
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estado de Veracruz. Limita al occidente con los municipios de Nautla, Colipa, Juchique de
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En particular, la parcela seleccionada para el presente estudio se localiza

aproximadamente a 200 metros del poblado Los Naranjos, tiene por coordenadas geograficas
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19°50°27" latitud norte y 96°34°25” longitud oeste, y una altitud de 453 msnm. El terreno

que comprende es variable (a manera de mesetas) con una pendiente aproximada de entre 10°
y 15°.

2.1.2. Clima

Las estaciones meteoroldgicas consideradas en este trabajo, por ser las mas cercanas al
sitio de estudio tanto geogrifica como altitudinalmente, son Martinez de la Torre (a 151
msnm, una latitud de 20°04’ y longitud de 97°03") y Misantla (a 410 msnm, latitud de 19°56’
y longitud de 96°50°). Con los datos climaticos de temperatura y precipitacién tomados de las
estadisticas anuales registradas para la estacién de Martinez de la Torre en el periodo de 1961
a 1989 (excepto 1968) y para Misantla en el periodo de 1965 a 1987 (IMTA, 1996), se infirié
el clima para la zona de Santa Gertrudis (Figura 2).

De acuerdo con Garcia (1973), el tipo climatico correspondiente a la regién de Santa
Gertrudis es (A)Cw(x’)(e)w”". Este se define como un clima semicalido, con temperatura
media anual entre 18° y 22°C, y presenta un régimen de lluvias de verano y una proporcién de
lluvia invernal mayor al 10.2% de la anual, una oscilacién de la temperatura entre 7° y 14°C, y
dos estaciones lluviosas separadas por una sequia intraestival o canicula que se presenta en
agosto, asi como una estacién seca larga en la mitad fria del afio (inviemno y primavera). Sin
embargo, para Soto y Garcia (1989) esta region parece estar mejor ubicada en el tipo climatico
(A)C(fm), el cual se define como un clima semicalido humedo con Huvias todo el afio, el mes
mas seco tiene una precipitacion mayor a 40 mm y el porcentaje de lluvia invernal es menor a
18%.

Aunque es importante considerar los dos tipos climaticos; se optd por el derivado de
aplicar los criterios de Garcia (1973), ya que éstos permiten una caracterizaciéon mejor y mas
detallada. Ademas, este sistema de clasificacion climatica es el mas utilizado y ha sido muy
util desde el punto de vista bioldgico, pues toma en consideracién factores a los cuales
responde la vegetacion, tales como la cantidad de Iuvia en la época de sequia y la variacién de
temperatura entre los meses mas calientes y mas frios (Gomez-Pompa, 1978).

Precipitacion:

Gomez-Pompa (1978) considera que la lluvia es el factor ecolégico mas importante

que afecta la vegetacién en Veracruz a cualquier altitud. Plantea dos aspectos que deben ser

tomados en cuenta respecto a este factor, uno es la cantidad total de lluvia y su distribucién a
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lo largo del afio. La precipitacion total anual que se presenta en la region de estudio fluctia
entre 1532.84 mm en Martinez de la Torre y 1844.94 mm en Misantla. La precipitacién media
mensual es de 127.74 mm en Martinez de la Torre y 153.75 mm en Misantla. En ambas
estaciones la distribucién mensual de Ia lluvia a lo largo del afio es superior a 70 mm,
correspondiendo las mas bajas a los meses de marzo y abril. En general, los meses de enero a
abril corresponden al periodo de menor precipitacion, con cantidades que oscilan entre 71.15
mm (abril) y 117 mm (febrero) en Martinez de la Torre, y entre 72.61 mm (marzo) y 88.78
mm (enero) en Misantla. Contribuyendo a este periodo relativamente seco se encuentran mayo
y diciembre, ya que la precipitacidon media de este periodo es de 95.085 mm. Para Martinez de
la Torre el porcentaje de lluvia invernal es de 15.9% y para Misantla de 16.5%, lo que indica
que el clima regional se caracteriza por un régimen de lluvias de verano (Garcia, 1973). La
estacion lluviosa se presenta en los meses de junio, a octubre o noviembre, con una
precipitacion media mensual de 167.02 mm. En este periodo pueden incluirse los meses de
julio y septiembre, en los cuales los valores de precipitacion se incrementan, en Misantla
llueven 325.21 mm en el mes de septiembre y 204.8 mm en julio, mientras que, en promedio,
en Martinez de la Torre llueven 235.35 mm en septiembre y 143.34 mm en julio. Septiembre
es el mes con mayores niveles de precipitacién, pero también es uno de los meses con mayor
variacion en los niveles de lluvia (coeficiente de variacion en Misantla de 90.8%),
manifestando con esto la gran cantidad de Iluvia por centimetro cuadrado que llega a caer en
Santa Gertrudis en este mes.
Temperatura:

La temperatura media anual de Santa Gertrudis es menor de 22°C (para Martinez de la
Torre 21.28°C y 20.16°C para Misantla); ésta es la principal razén por la que aqui se ubica en
el tipo climatico semicdlido. Sin embargo Garcia (1973), registré para estas dos estaciones
valores de temperatura media anual superiores hasta en 3°C, lo que cambia el tipo climatico a
uno mas bien céalido humedo. Estas diferencias dan una idea de la variacion de temperatura
que se presenta en esta region. La temperatura minima promedio corresponde a enero y es de
15.9°C en ambas estaciones, mientras que la maxima promedio corresponde a los meses de
mayo de 22.9°C en Misantla y junio de 25.19°C en Martinez de la Torre. Las temperaturas
maximas registradas para las dos estaciones mantienen la diferencia de aproximadamente 2°C
(Martinez de la Torre con 34°C en junio y en Misantla con 32°C para el mes de agosto, que es

cuando se presenta la canicula).
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De acuerdo con Gémez-Pompa (1978), para entender la distribucién de las especies, no
son los valores promedio los que tienen mayor significado, sino los valores de las
temperaturas extremas, especialmente las temperaturas minimas extremas. Martinez de la
Torre presenta. temperaturas minimas de 3°C y, en Misantla son de 4°C; por esta razén se
considera a Santa Gertrudis como una region de variaciones extremas (Garcia, 1973; Soto y
Garcia, 1989), pues la oscilacién de la temperatura, definida como la diferencia entre la
temperatura media mensual de los meses mds frio y mds caliente es de 7.02°C en Misantla y
9.24°C en Martinez de la Torre. En general, las variaciones térmicas dentro de cada mes no
son elevadas, los coeficientes de variacién mayores se observan en Misantla en los meses de
enero, marzo, abril y diciembre, con entre 15 y 19%. En contraste, en Martinez de la Torre las
variaciones mas elevadas se presentan en los meses de enero, febrero, marzo y diciembre, con
coeficientes de variacidn de entre 16 y 23%.

En la mitad de la época de lluvias se presenta una disminucion en la precipitacion, en
donde existen algunos dias secos y calientes, conocida como canicula o sequia intraestival
(Gémez-Pompa, 1966). Desde el punto de vista ecoldgico, la estacién mds importante es la
época de sequia, la que por otra parte es la época mas fria. Asimismo, la cantidad de lluvia
durante la época de sequia varia grandemente y de esta variacién depende el tipo de
vegetacion en la region: perennifolia, subperennifolia o caducifolia; la lluvia durante este
periodo no es producida por los vientos alisios, sino por masas polares de aire llamadas

“nortes” (Gomez-Pompa, 1978).

2.1.3. Vegetacion

Al hacer mencion a un tipo de vegetacién, no solamente se describe una comunidad
floristica con determinadas caracteristicas fisonémicas, sino también se hace referencia a
ciertas caracteristicas ecoldgicas de dicha comunidad (Pennington y Sarukhan, 1998).

El tipo de vegetacién en la zona de estudio es una selva mediana subperennifolia
(Miranda y Hernandez X, 1963). La selva mediana subperennifolia es quiz4 el tipo de
vegetacion mas extendido en la zona calido-humeda de México (Pennington y Sarukhan,
1998). Este tipo de selva estd caracterizado porque la altura de los arboles del estrato superior
rara vez excede los 30 metros y entre el 25 y 50% de los elementos arbéreos de la comunidad
pierden totalmente su follaje en la época seca del afio (diciembre a abril), imprimiendo un

notable cambio en la fisonomia de la selva (Pennington y Sarukhén, 1998).
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La abundancia de lianas es otra caracteristica tipica de estas comunidades. Las lianas
ascienden por los troncos de los arboles, se ramifican y distribuyen su follaje a veces con
profusién sobre la copa de los arboles hospederos. Otra condicién claramente visible de la
selva es el variado epifitismo que se sucede en troncos, ramas e incluso hojas de los arboles y
arbustos (Vazquez-Torres, 1991). Se distinguen tres estratos arbéreos tipicos en este tipo de
vegetacion: uno inferior de 4 6 5 2 10 6 12 metros, uno intermedio de 11 6 13 a 20 6 22
metros, y uno superior de 21 6 23 a 30 6 35 metros (Pennington y Sarukhan, 1998).

La especie que mejor caracteriza a la vegetacién de la selva mediana subperennifolia es
Brosimum alicastrum, asociada frecuentemente con Manilkara zapota, Pimenta dioica,
Aphananthe monoica y Bursera simaruba (Cruz, 1997). Otras especies importantes en el
estrato superior son: Dendropanax arboreus, Carpodiptera ameliae, Mastichodendron
tempisque y Hernandia sonora. En el estrato medio destacan: Alchornea latifolia, Cupania
spp., Pimenta dioica, Protium copal, Trichilia havanensis y Zuelania guidonia, ademas, se
consideran importantes Castilla elastica, Ceiba pentandra, Cupania dentata, Diospyros
digyna, Pleuranthodendron mexicana, Sapium lateriflorum, Swietenia macrophylla 'y Trophis
racemosa (Cruz, 1997, Gémez-Pompa, 1966; Pennington y Sarukhan, 1998). Gomez-Pompa
(1966) en su estudio en la regidon de Misantla, distinguié tres tipos principales de asociaciones
primarias para las selvas subperennifolias, definidas por modificaciones tanto climaticas como
edaficas, las cuales son: a) selvas de lauraceas, b) selvas de Pseudolmedia oxyphyliaria, y c)

selvas de Brosimum alicastrum.

2.1.4. Geologia y Edafologia

La Sierra del Chiconquiaco estd formada por rocas igneas extrusivas (principalmente
andesita). Los afloramientos méas importantes en extension son rocas sedimentarias y clasticas
desde calizas, margas, lutitas y areniscas del Terciario Superior y de menor extension del
Cretacico y Jurasico (Gomez-Pompa, 1966; Carta Geoldgica de Veracruz E14-3, escala 1:250
000, INEGI-SPP, 1987).

El suelo de Santa Gertrudis contiene derivados de materiales calizos metamorficos
muy antiguos o de rocas de origen igneo. La mayoria de ellos son muy someros y estén
presentes en terrenos con topografia cdrstica. Sus colores obscuros dan una idea de lo
abundante que es la materia organica, y sus valores de pH son cercanos a la neutralidad (Cruz,

1997). La topografia es variable, desde planicies, lomerios de poca inclinacion hasta monte
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con inclinaciones abruptas. Los suelos son principalmente rendzinas derivadas de roca ignea
extrusiva del Cenozoico Superior Cléstico y del Pleistoceno reciente (Gomez-Pompa, 1966;
Carta Geoldgica de Veracruz El14-3, escala 1:250 000, INEGI-SPP, 1987). Estos suelos
forman un complejo por no presentar horizontes bien desarrollados y por encontrarse sobre
rocas en diferentes estados de erosion. Los tipos de suelos més importantes son los derivados
de rocas volcanicas y de calizas, ambos tienen influencia en la composicion floristica; los
volcénicos sostienen una flora muy rica debido a la gran cantidad de microambientes que se
presentan entre las rocas, mientras que los suelos derivados de rocas calizas son muy delgados,
ricos en compuestos de calcio (Gémez-Pompa, 1978).

Las zonas donde la topografia es algo accidentada, con lomerios de pendientes
variables, presentan suelos profundos, acidos, bien drenados y de textura de migajon arcilloso,
con una coloracion que va de moreno oscuro hasta moreno amarillento hacia las partes
profundas (Goémez-Pompa, 1966). En los suelos planos o lomerios de poca o mediana
inclinacion, se presentan suelos de materiales calcareos a los que se les puede identificar como
suelos de “rendzina” debido a la presencia de un horizonte A de color moreno obscuro o casi
negro, rico en .materia organica y en nitrégeno, un contenido de arcilla elevado y una
estructura grumosa irregular; bajo este horizonte A se pasa inmediatamente a la roca madre
que es de origen sedimentario con gran cantidad de carbonato de calcio (Gémez-Pompa,

1966).

2.1.5. Uso de suelo

Santa Gertrudis presenta terrenos ocupados por agostaderos, aguajes, cafetales y areas
de fruticultura, asi como acahuales de menos de 20 afios de edad en los que se practica la
ganaderia. El area ha sido parcialmente intervenida por sus propietarios, de tal modo que mas
del 90% del drea protegida ha permanecido sin gran impacto humano por mas de 100 afios. En
1912 se sembro café al sur de Los Naranjos (el poblado mds cercano a la parcela establecida)
en un area de 20 ha, la cual posteriormente se abandoné. Desde hace 34 afios, una porcién de
70 ha esta dedicada a pastizal para la engorda de ganado en los alrededores de La Mesilla
(Lorenia Vega Hernandez, com. pers.). Actualmente los poblados de La Mesilla y Los
Naranjos no estan habitados.

En 1965 el huracin Janneth atravesd Los Naranjos y el bosque donde fue establecida la

parcela que aqui se estudia provocando un fuerte disturbio, que abatié mucha de la biomasa en
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pie (Sra. Elvira Herniandez Ochoa, com. pers.). Esta porcién del bosque tiene casi 35 afios en
proceso de recuperacién y regeneracién natural y ofrece una buena oportunidad para su
caracterizacion en términos de estructura, composicion, y diversidad de especies arbéreas.

La intervencién més comun dentro de la selva en Santa Gertrudis es la extraccion de
hojas de palma (Chamaedorea sp.), que son cortadas manualmente con navaja, aunque dicha
extraccion no es a gran escala, resulta interesante realizar anélisis a nivel poblacional de las

especies de palma, para identificar posibilidades de uso alterno de tales especies.

2.2, Método de estudio

La eleccién del sitio de estudio se basé en la revision de las Carta Topogréaficas E14
B18, Villa Emilio Carranza, Veracruz, a escala 1:50 000 (INEGI-SPP, 1989) y la Carta
Geolégica E 14-3, a escala 1:250 000, (INEGI-SPP, 1987), asi como una fotografia aérea a
escala 1:4500, en la que fue localizado el sitio de estudio para el establecimiento de la parcela
permanente. Se hicieron varias salidas al campo para asegurar que el sitio seleccionado tuviera
bosque continuo y que comprendiera distintas fases de regeneracion natural dentro de él. Se
selecciond una porcion de bosque de aproximadamente una hectarea (9,900 m?) debido a
dificultades topograficas, para establecer la parcela permanente de observacién. El tamario de
la parcela se establecid con base en estudios realizados tanto en selvas altas perennifolias
como medianas subperennifolias de otras regiones de México (Bongers ef al., 1988; Sarukhan
et al., 1985; Valle-Doménech y Meave del Castillo, 1998; Vazquez-Torres, 1991, Vazquez-
Torres et al.,1995; Vera-Caletti, 1988). De acuerdo con estos estudios, parcelas de | ha
proporcionan una buena aproximacion sobre la diversidad de especies arboreas asi como de la
estructura de la comunidad, lo que permite una caracterizacién relativamente rapida y
apropiada de extensiones mayores de este tipo de selva.

La parcela fue trazada con la ayuda de un tecdolito y una britjula. Tiene una forma
rectangular con dimensiones 110 x 90 m debido a la topografia del sitio, sus lados corren
paralelos a las orientaciones norte-sur y este-oeste. La parcela se dividié en una reticula de 99
cuadros permanentes de 10 x 10 m. Los cuadros fueron sefialados en sus vértices con estacas
de metal de 40 cm de largo, clavadas en el suelo, marcadas y enumeradas con etiquetas de
aluminio o de plastico, que llevaban cinta plastica de color naranja para hacer mas facil su
relocalizacion durante el muestreo y en futuros recensos. Siguiendo las recomendaciones de

Dallmeier (1992) y Hubbell y Foster (1983), durante el mapeo de individuos se colocaron
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estacas provisionales cada cinco metros para subdividir cada cuadro de 10 x 10 m, en cuatro
subcuadros de 5 x 5 m cada uno, facilitando asi la localizacidn, censo y toma de datos de todas
las especies arbéreas. Dentro de cada subcuadro y con ayuda de cintas métricas, se localizaron,
por sus coordenadas cartesianas (x, y), todos los arboles con diametro a la altura del pecho
(DAP) igual o mayor a 1 cm, marcando con nimeros consecutivos cada uno de ellos.

Todos los arboles fueron identificados in situ al menos por su nombre comun. Se
colectaron ejemplares con estructuras reproductoras para su posterior identificacion. La gran
mayoria de las especies colectadas en la parcela fueron identificadas por el Sr. Ismae] Calzada
y por consulta de los fasciculos de la flora de Veracruz, el libro de Pennington y Sarukhan
(1998), el de Chavelas-Polito (1982) y el trabajo de Goémez-Pompa (1966).

Se registro6 in situ el nimero de individuo, el nombre de la especie, coordenadas (x, y)
y DAP; ademas se hizo una estimacion de la altura y se realizaron observaciones que
incluyeron el estado de salud de cada arbol (sano, parasitado, muerto, roto, doblado, con o sin
epifitas, enredaderas, etc.). Para arboles con contrafuertes, la medida del diametro se realizd
inmediatamente arriba de ellos, mientras que para los drboles ramificados debajo de 1.35-1.40
metros de altura, se tomaron los didmetros de todos las ramas presentes a 1.3 m. Esta
metodologia es similar a la recomendada y utilizada por Dallmeier (1992), Hubbell (1979),
Hubbell y Foster (1983), y Manokaran et al. (1990) para otros bosques tropicales.

Una de las ventajas de este método de localizacién de individuos por coordenadas
cartesianas, es que los registros independientes y a intervalos peridédicos de tiempo muestran
que dicho procedimiento es suficientemente preciso para localizar cualquier arbo! dentro de un
radio de 0.5 m de su posicién verdadera. Esto resulta muy importante, pues, en estudios a
largo plazo es altamente factible seguir el destino, patrones de mortalidad, tasas de incremento
diamétrico de los individuos mapeados, asi como la incorporacion de nuevos individuos a la
categoria de 1 cm de DAP entre fechas de muestreo y la transicion de individuos de una clase
diamétrica a la siguiente entre censos; ademas de servir de base en estudios demogrificos de
especies particulares. Por otra parte, el mapeo de la posicion cartesiana de cada tallo en las
parcelas proporciona un medio para analizar el patrén de dispersion espacial de especies

individuales dentro de las parcelas y comparativamente entre parcelas y censos (Lopez-Mata,

1994,1995).
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2.3. Analisis de los datos

En esta investigacion el valor de importancia relativa de cada especie (VIR) se estimé a
partir de dos parametros: el drea basal relativa y la densidad relativa por unidad de area. El
valor de importancia relativa refleja de alguna manera las caracteristicas de las especies en la
comunidad (Cox, 1980). El valor de importancia se obtuvo a partir de la siguiente ecuacion:

AB relativa + Densidad relativa

VIR (%) =
2
donde AB es el drea basal,
AB relativa por especie = ABdelaespecie x100
AB total

Densidad absoluta de la especie y

Densidad relativa por especie = 100

Densidad total de las especies

donde la densidad absoluta es el nimero de individuos por area de cada especie, mientras que
la densidad total de las especies es el total de individuos de todas las especies.

El area basal de cada arbol se obtuvo con la férmula:

DAP
2

donde 7=3.1416 y r es el radio del arbol = ¥z DAP.

2
AB=7r[ } 6 AB=7r?

Para el calculo de los indices de diversidad de especies se utilizaron los dos indices
mas ampliamente usados en ecologia, el indice de Simpson () y el indice de Shannon-Wiener
(H), usando para su célculo logaritmo natural; asi como los indices de riqueza y uniformidad
propuestos por estos autores y por Hill (1973).

La estructura de la comunidad fue analizada siguiendo las recomendaciones de Hubbell
y Foster (i987). Las 32 especies del dosel que tienen mas de 30 individuos de densidad fueron
agrupadas en clases diamétricas cuyos intervalos de clase se duplican progresivamente a cada
intervalo, ya que, de acuerdo con estos autores, el crecimiento de arboles jovenes tiende a ser
exponencial. Los intervalos de clase fueron: clase 1, de 1.0 a 1.9 ¢m de DAP; clase 2, de 2.0 a
3.9 cm de DAP; clase 3, de 4.0 a 7.9 cm de DAP; clase 4, de 8.0 a 15.9 cm de DAP; clase 5,
de 16.0 a31.9 cim de DAP; clase 6, de 32.0 2 63.9 cm de DAP; y clase 7, mayores de 64 cm de
DAP. Estas especies pueden por lo menos potencialmente representarse en la mayoria de estag

clases. El propoésito de tales distribuciones diamétricas es examinar las estructuras
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poblacionales por especie y compararlas con las de otros estudios (Cruz, 1997; Hubbell y
Foster, 1987). Las implicaciones de tales distribuciones diamétricas podrian dar informacién
sobre el grado de tolerancia de las especies a la sombra y podrian ayudar a elucidar o definir
gremios o grupos de especies ecolégica y funcionalmente similares (Hubbell y Foster, 1986,
1987).

Por otro lado, se establecieron cuatro clases de altura con el fin de visualizar maés
detalladamente como las especies ocupan los diferentes estratos de la selva. Las clases de
altura se seleccionaron con base en las observaciones de campo, y el aspecto fisonémico de la
selva: clase 1 o sotobosque, que corresponde a los individuos con alturas menores a 5.0 m;
clase 2 o subdosel, de 5.1 a 10.0 m de altura; clase 3 o dosel, de 10.1 a 20.0 m de altura; y

clase 4 o dosel superior, para los individuos con alturas superiores a 20 m.

3. RESULTADOS
3.1. Composicién Floristica

En el Cuadro 1 se presenta el numero total de especies arboreas que se registraron
dentro de la parcela en estudio. Se encontraron 4625 individuos por extrapolacién a una
hectirea, los cuales representan 108 especies, incluyendo 26 que no fueron determinadas
debido a que no fue posible encontrar individuos con estructuras reproductoras para su
identificacion, y por estar presentes en muy bajas densidades. Las 82 especies identificadas
pertenecen a 37 familias.

Las frecuencias absolutas de géneros y especies en las familias encontradas se presenta
con mayor detalle en el Cuadro 2, asi como el mimero total de individuos por hectirea en cada
una de ellas. La familia mejor representada fue Moraceae con cinco géneros, seis especies y
310 individuos. En segundo término se encuentra la familia Rubiaceae con cinco géneros,
cinco especies y 138 individuos. La familia Mimosaceae ocupa el tercer lugar, con cinco
géneros, cinco especies y 80 individuos. Esta es seguida de cuatro familias representadas en
tres géneros, que son: Lauraceae con cinco especies y 468 individuos, Myrtaceae con cuatro
especies y 243 individuos, Sapindaceae con tres especies y 110 individuos, y Anacardiaceae
con tres especies y 19 individuos. Enseguida se distinguié un grupo de once familias que se
encuentran representadas por dos géneros, entre las que destacan Euphorbiaceae por presentar
cinco especies y, Apocynaceae por tener el mayor nimero de individuos por hectéarea (736). El

50% (19 familias) del total de las familias se encuentran representadas unicamente por un
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poblacionales por especie y compararlas con las de otros estudios (Cruz, 1997; Hubbell y
Foster, 1987). Las implicaciones de tales distribuciones diamétricas podrian dar informacion
sobre el grado de tolerancia de las especies a la sombra y podrian ayudar a elucidar o definir
gremios o grupos de especies ecoldgica y funcionalmente similares (Hubbell y Foster, 1986,
1987).

Por otro lado, se establecieron cuatro clases de altura con el fin de visualizar mas
detalladamente c6mo las especies ocupan los diferentes estratos de la selva. Las clases de
altura se seleccionaron con base en las observaciones de campo, y el aspecto fisonémico de la
selva: clase 1 o sotobosque, que corresponde a los individuos con alturas menores a 5.0 m;
clase 2 o subdosel, de 5.1 a 10.0 m de altura; clase 3 o dosel, de 10.1 a 20.0 m de altura; y

clase 4 o dosel superior, para los individuos con alturas superiores a 20 m.

3. RESULTADOS
3.1. Composicion Floristica

En el Cuadro 1 se presenta el nimero total de especies arbdreas que se registraron
dentro de la parcela en estudio. Se encontraron 4625 individuos por extrapolacion a una
hectirea, los cuales representan 108 especies, incluyendo 26 que no fueron determinadas
debido a que no fue posible encontrar individuos con estructuras reproductoras para su
identificacién, y por estar presentes en muy bajas densidades. Las 82 especies identificadas
pertenecen a 37 familias.

Las frecuencias absolutas de géneros y especies en las familias encontradas se presenta
con mayor detalle en el Cuadro 2, asi como el nimero total de individuos por hectrea en cada
una de ellas. La familia mejor representada fue Moraceae con cinco géneros, seis especies y
310 individuos. En segundo término se encuentra la familia Rubiaceae con cinco géneros,
cinco especies y 138 individuos. La familia Mimosaceae ocupa el tercer lugar, con cinco
géneros, cinco especies y 80 individuos. Esta es seguida de cuatro familias representadas en
tres géneros, que son: Lauraceae con cinco especies y 468 individuos, Myrtaceae con cuatro
especies y 243 individuos, Sapindaceae con tres especies y 110 individuos, y Anacardiaceae
con tres especies y 19 individuos. Enseguida se distinguié un grupo de once familias que se
encuentran representadas por dos géneros, entre las que destacan Euphorbiaceae por presentar
cinco especies y, Apocynaceae por tener el mayor nimero de individuos por hectarea (736). El

50% (19 familias) del total de las familias se encuentran representadas unicamente por un
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género y una especie y un bajo numero de individuos por hectirea. Sin embargo
Symplocaceae hace la excepcién, ya que con sélo un género y una especie tiene un total de

445 individuos por hectérea.

3.2. Estructura de la selva

El Cuadro 3 muestra el valor de los atributos estructurales, incluidos el valor de
importancia relativa de las especies que se encontraron en la parcela de estudio. En este cuadro
se detallaron tinicamente las 26 especies con valor de importancia relativa mayores o iguales a
1%, por considerarseles con mayor significado en la estructura de la comunidad. La parcela
estudiada estd dominada por Tabernaemontana alba, pues posee el més alto valor de
importancia relativa registrado (VIR=9.85%). Esta especie destaca por su elevado valor de
densidad relativa (15.15%), aunque no por su valor de drea basal relativa (4.56%). La mayoria
de los individuos de Tabernaemontana alba son pequefios, tanto en DAP como en altura,
aunque también se encuentran ocasionalmente individuos de tallas grandes.

Bursera simaruba es la segunda especie mas importante, con un valor de importancia
relativa de 8.85%. Esta especie representa el caso contrario a Tabernaemontana alba, ya que
posee un elevado valor de édrea basal relativa (14.87%) pero una baja densidad relativa
(2.83%). Como tercer especie con un valor de importancia relativa grande se encuentra
Dendropanax arboreus (7.72%) presentando, al igual que B. simaruba, un elevado porcentaje
de drea basal relativa (12.61%) pero un muy bajo valor de densidad relativa (2.83%).

Las tres especies, T. alba, B. simaruba y D. arboreus tomadas juntas, reiinen el 26.4%
del total del valor de importancia relativa, por lo que puede decirse que esta comunidad esta
dominada por estas tres especies. Ademas si a estas tres especies s¢ les suman los valores
correspondientes de importancia relativa de Litsea glaucescens (6.07%), Symplocos coccinea
(5.34%), Aphananthe monoica (4.58%), Manilkara zapota (2.42%) y Sapindus saponaria
(2.22%), el total alcanza el 50% del valor de importancia relativa, por lo que puede
considerarse que la comunidad estd codominada por estas ocho especies en términos de sus
densidades y areas basales relativas.

Son seis las especies con valor de importancia relativa cercanos a 2%, las cuales
contienen el 13.44% del total. En general estas especies poseen bajos valores de densidad
relativa y de irea basal relativa, y son: Ardisia sp. y Pleuranthodendron mexicana con valores

de importancia relativa de 2.56% en ambos casos, Piper aduncum (2.23%), Dipholis
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salicifolia (2.04%), Guazuma ulmifolia (2.03%) y una especie que no fue identificada,
conocida en Santa Gertrudis como “gomilla” (2.02%).

Al siguiente bloque pertenecen once especies con valor de importancia cercanos a 1%,
las cuales contribuyen con el 13.3% del total de valor de importancia relativa. Aqui se incluye
una especie no identificada, ya que, tiene 1.94% de VIR, se conoce localmente como
“ocotillo”. De este grupo sobresale Croton soliman pues, con 1.46% de valor de VIR, es una
de las pocas especies en donde este valor refleja una equitatividad casi completa entre la
densidad relativa (1.21%) y el area basal relativa (1.71%), es decir que los 56 individuos
presentan una distribucién homogénea de tallos pequefios, intermedios y grandes. También
llama la atencion Tabebuia rosea pues, su VIR (1.14%) es resultado de sélo seis individuos
por hectérea, éstos de grandes diametros pues, alcanza 2.17% de area basal-relativa.

Ochenta y dos especies tuvieron valor de importancia relativa menor a 1.0%. Con
valores muy cercanos a uno se encuentra Calyptranthes schlechtendaliana (0.98%), Wimmeria
concolor (0.94%) y Prunus capuli (0.9%). Estas 82 especies reunidas suman un total de
18.42% de valor de importancia relativa, con un total de 970 individuos/ha, 20.51% de
densidad relativa y 16.34% de 4rea basal relativa. Estos valores son muy bajos para tantas
especies, lo que denota tanto, la baja frecuencia de individuos en cada una de estas especies,
como sus didmetros pequefios. Baste mencionar que 22 de estas especies estin representadas
por solamente un individuo.

Una de las caracteristicas fisonomica y estructural mas importante de las selvas
tropicales es la gran cantidad de lianas o enredaderas que suelen presentar los individuos
arbdreos, especialmente los integrantes del dosel medio y superior. En la gran mayoria de las
especies encontradas en este estudio se observo la presencia de enredaderas, desde escasas
hasta muy abundantes; por ejemplo Tabernaemontana alba y Manilkara zapota presentaron

un gran numero de sus individuos con enredaderas.

3.2.1. Estructura poblacional de las especies con base en sus distribuciones diamétricas
Con base en las clases diamétricas seleccionadas, se identificaron cuatro patrones

generales de estructura poblacional de las especies, los cuales se presentan en la Figura 3.

Tales patrones reflejan directamente la estructura poblacional de las especies y pueden indicar

el patron de regeneracidn natural de las especies en la parcela en estudio.
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En el patrén de estructura poblacional tipo I se agrupan aquellas especies que tienen un
nimero elevado de individuos en las clases diamétricas més pequefias y muy bajo en las clases
diamétricas mayores. Hubbell y Foster (1987) llaman a este patrdn, distribuciones “jovenes”
por el gran porcentaje de individuos pequefios, esta distribucién se asemeja a una “J al revés”
(Figura 3). Este patrén de estructura poblacional lo presentan 13 especies: Ardisia sp.,
Aspidosperma megalocarpon, Eugenia colipensis, Faramea occidentalis, “ocotillo”,
Symplocos coccinea, Ternstroemia tepezapote, Trophis racemosa, Castilla elastica, Pimenta
dioica, y Sapium sp. (Figura 4). De estas especies las nueve primeras son importantes en la
estructura de la comunidad.

El patrén de estructura poblacional tipo II presenta una distribucidn de individuos en
las clases muy similar al del patrén tipo I; sin embargo, las especies que presentan estructuras
poblacionales tipo II tienen un porcentaje menor de individuos en la clase 1, incrementandose
éste en la clase 2, para mostrar después una clara disminucién de densidad en las clases
siguientes (Figura 3). Seis son las especies agrupadas en este patron: Brosimum alicastrum,
Litsea glaucescens, Manilkara zapota, Sapindus saponaria, Tabernaemontana alba 'y Prunus
capuli (Figura 5). De éstas, las cinco primeras poseen valores altos de VIR; de hecho,
Tabernaemontana alba resultd ser la principal especie dominante en esta parcela.

Al patrén tipo III corresponden seis especies, las cuales tienen un bajo reclutamiento
reflejado en un porcentaje bajo de individuos en las clases diamétricas mds pequefias y mas
grandes, pero con una alta representacion en las clases intermedias (Figura 3). De estas
especies Guazuma ulmifolia, Piper aduncum, Pleuranthodendron mexicana 'y “gomilla” (no
identificada) son importantes en la estructura de la comunidad, y las otras dos Chidoscolus
mudtilobus y Nectandra ambigens no lo son (Figura 6).

En el patrén tipo IV se agrupan las especies que no presentan las distribuciones
caracteristicas de los tipos anteriores, pues aparentemente no tienen un patrén de distribucion
definido en las clases diamétricas pequefias, intermedias y grandes (Figura 3). En este patron
se ubican siete especies: Aphananthe monoica, Bursera simaruba, Croton soliman,
Dendropanax arboreus, Piper amalago, Protium copal, y Wimmeria concolor (Figura 7). A
excepcion de Wimmeria concolor, todas estas especies son estructuralmente importantes en la

comunidad.
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3.2.2. Estratificacion vertical de la selva

Los arboles de la selva en estudio alcanzan alturas de entre 20 y 35 m. Se pueden
distinguir cuatro estratos arbéreos en la parcela de selva estudiada: sotobosque (alturas £ 5 m),
subdosel (de 5.1 a 10.0 m), dosel (de 10.1 a 20.0 m), y dosel superior (alturas > a 20.1 m).

En el sotobosque se ubican la mayor cantidad de individuos (2577 ha'), que representa
el 56% del total de individuos registrados (Figura 8). Esta clase también sobresale por el
nimero de especies que pueden agruparse en ella (92), de las cuales 18 son exclusivas a este
estrato. De estas 92 especies, 20 no fueron identificadas, incluyendo tres especies exclusivas a
este estrato. En el sotobosque de la selva se encuentra representado el 85.2% de todas las
especies encontradas en la parcela, incluidas las 26 especies de mayor importancia estructural.
De éstas, algunas sobresalen por el numero de individuos, como es el caso de
Tabernaemontana alba, Litsea glaucescens, Symplocos coccinea, A.rdisia sp., Trophis
racemosa, Eugenia colipensis y la especie conocida como “ocotillo” (Cuadro 4).

En el subdosel se ubican 1440 individuos por hectirea, que representan el 31% del
total de individuos en la parcela en estudio (Figura 8). Dentro de este estrato se encuentran 66
especies, de las cuales ocho son exclusivas de €l. Veintidés de las 66 especies no fueron
identificadas, incluyendo dos especies exclusivas de este estrato. Al igual que para el
sotobosque, todas las especies importantes en la estructura de la comunidad estan presentes en
este estrato. Entre las especies mas importantes estin Tabernaemontana alba, Litsea
glaucescens, Symplocos coccinea y Piper aduncum (Cuadro 4).

El dosel del bosque agrupa individuos hasta de 20 m de altura, reconocido también por
dar la altura caracteristica tipica de las selvas medianas. En la parcela de estudio, el dosel de la
selva contiene 463 individuos por hectarea, que presentan el 10% del total registrado. Este
porcentaje es reunido por 62 especies, una de ellas exclusiva a esta clase (Casearia
corymbosa). Doce de estas especies no fueron identificadas. Todas las especies importantes en
la estructura de la comunidad estan representadas en este estrato. Dentro de estas especies se
puede nombrar a Bursera simaruba, “gomilla”, Trophis racemosa, Sapindus saponaria,
Tabernaemontana alba, Dendropanax arboreus y Pleuranthodendron mexicana (Cuadro 4).

Finalmente, el dosel superior de la selva con individuos que sobrepasan los 20 m de
altura. Este estrato comprende 145 individuos por hectérea, que representan el 3% del total de
la comunidad arbérea. Evidentemente es el estrato menos representado en densidad de

individuos y especies; con (micamente 33 especies, de las cuales s6lo dos son exclusivas a este
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estrato. Cuatro especies de este estrato no fueron identificadas y 17 especies importantes en la
estructura de la comunidad se representan en el dosel superior de la selva (Cuadro 4). En este
estrato cabe mencionar a Bursera simaruba, Dendropanax arboreus, Manilkara zapota y
Aphananthe monoica, como las especies con mayor nimero de individuos en el dosel superior.

En la figura 9 se muestra con mayor detalle la distribucién de individuos en los cuatro
estratos de algunas especies de importancia estructural en la comunidad. De estas especies
destacan Tabernaemontana alba, Trophis racemosa, Dendropanax arboreus, Manilkara
zapota, y Aspidosperma megalocarpon, por presentar los porcentajes mas altos de sus
individuos en el sotobosque de la selva. Otras especies se distinguen por tener mayor
representacion vertical en el subdosel y dosel: Sapindus saponaria, Pleuranthodendron

mexicana, Croton soliman, Guazuma uimifolia, y “gomilla”.

3.3. indices de diversidad

Segin la féormula de Shannon-Wiener se tiene una diversidad de especies de 3.54 (+
0.05) usando en el calculo logaritmo natural; aplicando el indice de Simpson A=1-D, se
obtiene una diversidad de especies de 0.95, y como medida de dominancia D=0.053; este valor
muy cercano a 0 denota una distribucién mas o menos uniforme de los individuos entre las
diferentes especies de la comunidad.

En cuanto a la riqueza de especies, dada simplemente como el numero de especies
presentes en la parcela fue de 108.

Los calculos de los indices de uniformidad varian de acuerdo a diferentes autores.
Seglin Shannon-Wiener se tiene un valor de 0.76. Segin las férmulas propuestas por Hill
(1973) se tienen 108 especies (Np); de ellas 34.47 son las especies abundantes en la muestra
(N}) y s6lo 18.95 son las mas abundantes en la muestra (N;). Por tanto, se tienen valores de
uniformidad de E;=0.76 y de Es=0.57. Ambos valores son relativamente altos, lo que indica
que, segun los indices de uniformidad de Hill, existe una considerable regularidad de los

individuos distribuidos entre las especies.

3.4. Estado de Regeneracién Natural de [a Selva
3.4.1. Sobre las especies
Para evaluar el estado de regeneracién de la parcela en estudio se realizé una

investigacion sobre el habitat caracteristico de las especies que se encontraron en la parcela,
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especialmente de aquellas mas abundantes, o bien las que tuvieron valores de importancia 2
1%. Sin embargo, también se consideran aquellas especies de poca importancia estructural,
para las que se encontrd informacién, por considerar que ello puede dar un acercamiento al
estado regenerativo de la comunidad.

En el Cuadro 5 se presenta el listado de las especies arbéreas encontradas en el sitio de
estudio, que son clasificadas por diferentes autores como: especies pioneras; especies
secundarias, o caracteristicas de la vegetaciéon secundaria, incluyendo aqui las especies
caracteristicas de los acahuales derivados de selvas de Brosimum alicastrum; y finalmente, las
especies primarias o que se desarrollan preferentemente como vegetacioén primaria.

Pocas especies son reconocidas como arboles pioneros, caracterizados por completar
su ciclo de vida estrictamente en los claros, pues estas especies requieren de altas intensidades
de luz para su desarrollo, incluyendo, la germinacion de sus semillas. Por ser arboles
fuertemente demandantes de luz se les conoce como helidfilos. Estas especies completan su
ciclo de vida en un corto periodo de tiempo, y tienen por lo tanto crecimiento muy rapido.
Dentro de este grupo encontramos a Piper amalago (Martinez-Ramos, 1985), especie de
importancia estructural para la comunidad. Enseguida se encuentra Cridoscolus multilobus,
especie pobremente representada en la comunidad y generalmente forma parte de la
vegetacion secundaria pionera de selvas altas o medianas subperennifolias y de algunos
bosques humedos (Pennington y Sarukhéan, 1998). Otra especie, también poco representada, es
Heliocarpus donnell-smithii; ésta es una de las especies mejor distribuidas y mas abundantes
en la vegetacion secundaria de diversas selvas, y se le agrupa como pionera por presentar
crecimiento muy rapido (Pennington y Sarukhan, 1998). Urera caracasana es igualmente un
arbol pionero (Martinez-Ramos, 1985), pero suele encontrarse también como arbol secundario
de selvas de Pseudolmedia (Gomez-Pompa, 1966). Por ultimo, Cecropia obtusifolia aunque
resultd ser poco abundante en la estructura de la comunidad en estudio, es reconocida por ser
una de las especies pioneras de vegetacion secundaria mds abundantes y conspicuas de las
zonas tropicales.

Es evidente que un gran numero de las especies consignadas en el Cuadro 5 son
especies secundarias, o bien que se desarrollan especialmente en vegetacion secundaria. Estas
especies arboreas son al menos en una parte de su ciclo de vida demandantes de luz
(heliofilas), presentan ciclos de vida un poco mas largos que las especies pioneras y van

creciendo bajo la copa de los arboles pioneros hasta que estos mueren, lo que hace que se
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dispare un crecimiento acelerado de las especies secundarias. Las tres especies codominates de
la comunidad -en estudio se agrupan aqui, siendo Tabernaemontana alba, la especie mas
dominante en la comunidad. La siguiente especie es Bursera simaruba, también dominante de
la comunidad; aunque se regenera en claros de luz, su longevidad le permite persistir como
individuo adulto en fragmentos maduros de selva en los que los claros se han recolonizado
(Dirzo y Sinaca, 1997). La siguiente especie, también dominante, es Dendropanax arboreus,
que presenta cierta preferencia por las zonas humedas y protegidas.

Con valores de importancia no tan importantes se encuentran otras 37 especies
secundarias. Entre ellas destacan Trophis racemosa, Piper aduncum, Guazuma ulmifolia,
Castilla elastica, Cedrela odorata, Pimenta dioica, Cnidoscolus multilobus, Acacia cornigera,
Inga punctata, Coccoloba barbadensis y Croton draco, por estar claramente clasificadas en la
vegetacion secundaria de selvas altas perennifolias y medianas subperennifolias (Dirzo,
Martinez y Sinaca, 1997; Gémez-Pompa, 1966; Koptur, 1991; Pacheco, 1981; Pennington y
Sarukhan, 1998; Rzedowski y Equihua, 1987).

Las especies primarias o de vegetacion primaria son conocidas como tolerantes a la
sombra por no estar condicionadas de manera estricta por los claros de luz para completar su
ciclo de vida. Este grupo de especies es el menos diverso y de mayor dominancia estructural,
Dentro de €l se encuentran especies como Manilkara zapota, una especie de gran importancia
econémica, Brosimum alicastrum, Nectandra ambigens, Carpodiptera amelige, entre otras.
Nectandra ambigens forma parte de selvas altas y medianas subperennifolias y es quiza la
especie arbérea que predomina en la reserva de Los Tuxtlas, Veracruz (Dirzo, lbarra-
Manriquez y Sanchez-Gardufio, 1997; Pennington y Sarukhan, 1998).

Algunas de las especies presentadas en el Cuadro 5 se clasifican en mas de una
categoria sucesional, tal s el caso de las especies Brosimum alicastrum, Faramea occidentalis
y Carpodiptera ameliae tolerantes a la sombra, y que se presentan tanto en vegetacion
secundaria como en vegetacion primaria (Gomez-Pompa, 1966; Martinez-Ramos, 1985).
Algunas otras como Brosimum alicastrum y Heliocarpus donnell-smithii, se justifica su
ubicacion dentro de las especies secundarias unicamente porque se han encontrado
germinando sus semillas en suelos caracteristicos de vegetacion secundaria (letra G en el
Cuadro 5), aunque ello no significa que la especie sea secundaria. Lo mismo ocurre con
Heliocarpus donnell-smithii, Pleuranthodendron mexicana 'y Croton draco, de las cuales se ha

reportado que sus semillas germinan en suelos de vegetacion primaria, lo que no las hace
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especies primarias (Gomez-Pompa y Vdazquez-Yanes, 1985); ya que, las condiciones
ecoldgicas que requieren las plntulas para su establecimiento y supervivencia no dependen

solamente de las caracteristicas del suelo.

3.4.2. Desarrollo vegetativo de las especies (en términos de presencia de ramas)

En la selva en estudio se observa una elevada presencia de individuos ramificados a la
altura del pecho (aproximadamente 1.3 m de altura). Del total de individuos registrados, ¢l
21% (971 ind/ha) estan ramificados a esta altura, presentando de 2 a 16 ramas por individuo.
Pareciera que este porcentaje de individuos con ramas es poco significativo, pero en realidad
es muy importante en esta comunidad si se realiza un andlisis mas detallado de las 26 especies
con valores de importancia relativa igual o mayor a uno.

La Figura 10 presenta una relacion de la densidad y porcentaje de individuos
ramificados y no ramificados por especie. En la figura 10A, se observan las especies
ordenadas de manera descendente por el total de individuos, mostrando ademas cudntos de
ellos no presentan ramificacion baja y cuantos si. Son tres las especies mas abundantes en
densidad de individuos la primera; es Tabernaemontana alba, con un poco mas de 200
individuos ramificados; le sigue Symplocos coccinea con sélo 50 individuos ramificados y
Litsea glaucescens con una mayor densidad de individuos con ramas (140 ind. ha'l). En las 23
especies restantes se observa una baja densidad de individuos ramificados, las especies con
mayor niumero de éstos son Ardisia sp. (56), Piper aduncum (95), Piper amalago (26), y
Guazuma ulmifolia (25).

Pero no son estos datos los que resultan mas interesantes, sino mas bien, el porcentaje
de individuos ramificados en cada una de las especies (Figura 10B). En este sentido las
especies aqui representadas pueden ser reunidas en dos grupos: 1) especies con mayor
porcentaje de individuos ramificados que no ramificados, en el cual se encuentran solamente
dos especies Piper aduncum con 65% y Guazuma ulmifolia con 53% de sus individuos
ramificados por hectirea; y 2) especies con mayor porcentaje de individuos no ramificados
que ramificados. En el grupo 2 se encuentran las 24 especies restantes importantes para la
comunidad, dentro de las cuales se distinguen las tres especies codominantes,
Tabernaemontana alba y Dendropanax arboreus con un porcentaje importante de sus
individuos ramificados, 32% y 19% respectivamente; mientras que Bursera simaruba presentd

tan solo 8% de individuos ramificados.
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4. DISCUSION
4.1, Composicion floristica

En la parcela de selva estudiada son pocos los géneros que destacan por tener mayor
nimero de especies que otros: Ardisia, Croton, Chamaedorea, Eugenia, Ficus, Malpighia,
Nectandra, Persea, Prunus y Piper. De estos diez géneros, a excepcion de Piper que tuvo tres
especies, todos tuvieron dos especies representadas en la zona de estudio; Goémez-Pompa
(1966) reporta a Piper como un género bien representado en el estrato herbaceo y en el
sotobosque de las selvas.

De las familias encontradas en la comunidad (Cuadro 2) Euphorbiaceae, Moraceae,
Piperaceae, Tiliaceae, Ulmaceae y Urticaceae se caracterizan por englobar grandes grupos de
especies secundarias pioneras que juegan papeles importantes en el ciclo de renovacion de las
selvas tropicales del mundo (Goémez-Pompa, 1971; Martinez-Ramos, 1980; Van Steenis,
1958). De estas familias, las tres primeras se encontraron con buena representacién en cuanto
al numero de especies por género. De las tres familias floristicamente mas importantes en las
dos parcelas de Santa Gertrudis, Moraceae se reporta con buena representacién en bosques
tropicales. Por otro lado, Rubiaceae en esta parcela fue la segunda con importancia floristica,
mientras que Cruz (1997) para la otra parcela en Santa Gertrudis, la reporta con baja
importancia. En la region de Gémez Farias, ésta es una de las familias mejor representadas en
esa comunidad de selva (Valiente-Banuet, 1984).

Mimosaceae estd bien representada en las selvas medianas subperennifolias de esta
region, pues en ambas parcelas de Santa Gertrudis fue una de las mds diversas, al igual que en
Gomez Farias (Valiente-Banuet, 1984), y en Misantla (Gémez-Pompa, 1966). Sin embargo,
Amaranthaceae y Simaroubaceae registradas en esta parcela, no fueron reportadas en la
parcela por Cruz (1997); lo cual puede interpretarse como un indicio de que las especies
Iresine herrerae (Amaranthaceae) y Picramnia antidesma (Simﬁroubaceae) son de
requerimientos ecoldgicos particulares ‘al sitio de selva de Santa Gertrudis que aqui se estudio;
asi como respuesta a otros factores que pueden también, estar limitando la distribucién de las
especies (la dispersion, la competencia, la depredacidn, etc.) y que no se evaluaron en ninguna
de las dos parcelas en Santa Gertrudis.

Las 82 especies que se muestran en el Cuadro 1, mas las 26 especies no identificadas,

caracterizan a sOlo una porcion pequeiia de la selva mediana subperennifolia de Santa
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Gertrudis. Para tratar de encontrar una relacion de similitud floristica entre selvas medianas
subperennifolias, subcaducifolias; altas perennifolias y zonas perturbadas de las mismas; se ha
elaborado el Cuadro 6, en el que se presenta una relacidon de las especies encontradas en esta
parcela que son comunes con otros estudios en otras selvas de México. Solamente diez
especies no se muestran registradas en estos trabajos y ninguna de éstas es importante en la
estructura de esta comunidad, pues presentan muy bajos valores de-importancia relativa,
algunas de estas son: Calyptranthes schlechtendaliana, Casimiroa edulis, Daphnopsis mollis,
Iresine herrerae, Persea schiedeana y Rondeletia heteranthera.

Como cabria esperar, es el trabajo de Cruz (1997) con el que hay mayor similitud
floristica, pues como se ha mencionado anteriormente, las dos parcelas son parte de la selva
mediana subperennifolia de Santa Gertrudis, por lo que reconoceremos a la parcela estudiada
por Cruz (1997) como la parcela | de Santa Gertrudis, y como parcela 2 a la que se estudié en
este trabajo. El nimero de especies comunes a estas dos parcelas de selva se elevd a 46,
incluyendo las tres especies que dominan principalmente la comunidad: Tabernaemontana
alba, Bursera simaruba y Dendropanax arboreus, aunque en dicho estudio Bursera simaruba
resulté ser la especie mas importante en la comunidad y las otras dos no lo son. De las 22
especies exclusivas a la parcela 2, solamente tres especies con valores de importancia mayores
o0 iguales a uno no fueron registradas en la parcela 1: Dipholis salicifolia, Piper aduncum y
Piper amalago. Es importante notar que las 14 especies comunes a estas dos parcelas de Santa
Gertrudis, cinco resultaron con valores de importancia > 1%, estds son: Croton soliman,
Eugenia colipensis, Litsea glaucescens y Symplocos coccinea. Las 32 especies que no se
presentaron en la parcela 1 y las siete especies reportadas solo en ésta (Ceiba pentandra,
Licaria capitata, Bahuinia mexicana, Ficus glabrata y Pseudolmedia oxyphyllaria) pueden
hacen referencia a condiciones ecolégicas que diferencian estas dos porciones de selva en
Santa Gertrudis, tales como la pendiente de los sitios, la composicion del suelo, la exposicion,
la altitud, la intensidad y frecuencia de perturbaciones naturales y factores aleatorios.

Con respecto al bosque tropical siempre verde estudiado por Rzedowski (1963),
correspondiente a la regién sur-este de San Luis Potosi y sur-oeste de Tamaulipas en los
declives de la sierra madre oriental, se tienen en comuin 20 especies, siete de las cuales son
importantes en el presente estudio. Por otro lado, Crofon draco sélo aparece reportado por
Rzedowski (1963) y en el presente estudio. Son 23 especies en comun entre la parcela 1 de

selva en Santa Gertrudis y la selva mediana subperennifolia de Gomez Farias (Valiente-
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Banuet, 1984); algunas de estas especies son: Annona globiflora, Castilla elastica,
Cnidoscolus multilobus, Cojoba arborea, Croton draco, Eugenia colipensis, Persea
americana, Randia armata, las cuales fueron reportadas en pocos de los estudios aqui
conjuntados.

El numero elevado de especies comunes con los trabajos de Rzedowski (1963) y
Valiente-Banuet (1984), puede explicarse porque estos sitios pertenecen a la misma franja de
bosque humedo de localizacion nortefia de México.

En la selva alta perennifolia de los Tuxtlas, se han hecho un gran nimero de estudios
en los cuales se han reportado listados floristicos; en el Cuadro 6 se han considerado
solamente tres de estos trabajos (Carabias, 1979; Bongers ef al., 1988; y Martinez-Ramos,
1980). Resulta interesante el gran nimero de especies comunes {26 especies) entre esta parcela
de Santa Gertrudis y las de Los Tuxtlas. Es con el trabajo de Carabias (1979) con el que se
presenta mayor similitud, pues se tienen en total 22 especies en comun, repartidas en tres sitios
de estudio en: acahual de 5 afios (10 especies), acahual de 25 afios (12 especies) y selva alta
perennifolia no perturbada (15 especies). En este trabajo se registraron ocho de las especies
dominantes en fa comunidad, algunas de ellas son: Tabernaemontana alba, Bursera simaruba
v Dendropanax arboreus, las dos primeras reportadas como especies poco comunes en Jos
acahuales de 5 y 25 afios, respectivamente, y Dendropanax arboreus registrada también como
poco comun en la selva alta perennifolia. Este estudio es uno de los pocos en los que se
reporta la presencia de Tabernaemontana alba, ademas, cabe hacer notar que la especie
Dipholis salicifolia, de importancia en la comunidad, sélo ha sido registrada por esta autora en
acahuales de cinco aiios de edad; mientras que en los otros trabajos presentados no estd
reportada.

Con dos zonas perturbadas de la misma selva de Los Tuxtlas hay sélo 11 especies en
comun (Martinez-Ramos, 1980), cinco de las cuales son de importancia estructural para la
comunidad de Santa Gertrudis: Bursera simaruba (con 8 afios de perturbacién) y
Dendropanax arboreus (con 20 afios de perturbacién) principalmente. Con el trabajo de
Bongers et al. (1988), resulté un niimero mayor de especies en comun (18 especies) con este
estudio, de las cuales ocho tiene valores de importancia altos. Dendropanax arboreus, Trophis
racemosa, Sapindus saponaria, Piper aduncum y Piper amalago, son algunas de ellas.

Con la selva mediana subperennifolia de Uxpanapa, Veracruz (Vizquez-Torres, 1991),

se tiene sOlo 11 especies en comun con la parcela de Santa Gertrudis, cinco de ellas
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importantes; entre ellas Bursera simaruba y Dendropanax arboreus. Mientras que, se tienen
Gnicamente cuatro especies en comun con la selva alta perennifolia de Chimalapa, Oaxaca,
(Vera-Caletti, 1988), y de estas especies s6lo Dendropanax arboreus es importante en este
estudio, las demas son especies poco representadas en Santa Gertrudis.

Se ha integrado en el Cuadro 6, la selva mediana subcaducifolia de “La Vainilla”,
Zihuatanejo, Guerrero (Gallardo, 1996), para identificar las especies en comun con esta selva
y la de Santa Gertrudis que es subperennifolia. Solamente quince especies son comunes entre
la selva de “La Vainilla” y esta parcela; un nimero ligeramente mayor al encontrado con la
selva mediana subperennifolia de Uxpanapa, entre ellas se encuentran especies importantes en
la estructura de la comunidad.

A pesar de la lejania geografica y de tratarse de selvas altas, un nimero importante de
especies son comunes (35 especies) entre la comunidad de Santa Gertrudis y las selvas altas
perennifolias de Chiapas, estudiadas por Meave del Castillo (1990) y por Carrillo (1992).
Ambos trabajos reportan dos de las tres especies codominantes en la parcela de Santa
Gertrudis: Bursera simaruba y Dendropanax arboreus. Con la selva de los alrededores de
Bonampak (Mea‘we del Castillo, 1990), se encuentran en comun 31 especies, de las cuales 12
son importantes para la comunidad. Inga punctata, Pleuranthodendron mexicana y
Ternstroemia tepezapote son especies compartidas exclusivamente con esta selva y la parcela
en estudio. Las especies comunes con comunidades secundarias de la selva Lacandona
(Carrillo, 1992), son trece, seis de las cuales son especies importantes para este estudio.

Puede observarse que la especie que se presenta méds comunmente en los bosques
himedos de México es Cecropia obtusifolia, que en la parcela en estudio se encontré muy
poco representada. Sin embargo, Carabias (1979) la reporta como una especie comiin, tanto en
acahuales de 5 y 25 afios como en la selva alta perennifolia no perturbada. Las siguientes
especies mas comunes en estos bosques son Dendropanax arboreus, Brosimum alicastrum,
Bursera simaruba, Trophis racemosa y Faramea occidentalis, todas ellas de importancia
estructural en la comunidad, de hecho Bursera simaruba es la segunda especic codominante.
Cupania dentata 'y Urera caracasana son dos especies también con buena representacion en
estos sitios. Le siguen en representacién en estos bosques humedos: Chamaedorea tepejilote,

Heliocarpus donnell-smithii, Nectandra ambigens, Piper amalago y Spondias mombim.
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4.2. Estructura de la selva
4.2.1. Especies de Importancia Estructural para la Comunidad

Como se indicoé anteriormente, el valor de importancia relativa (VIR) evalia la
importancia estructural de las especies en la comunidad en términos de densidad relativa y
area basal relativa. Debido a que el presente trabajo y el de Cruz (1997) fueron realizados en la
region de Santa Gertrudis, aunque en parcelas diferentes con caracteristicas particulares a cada
una, la importancia de las especies serd comparada con los resultados obtenidos por ésta
autora; esta comparacién es vélida, ya que se usé la misma metodologia en ambos trabajos.
Por lo tanto, como en la seccidn anterior, se hara referencia a la parcela 1, cuando se hable de
la porcién de selva estudiada por Cruz (1997), y a la parcela 2 cuando se haga referencia a la
estudiada en esta investigacion.

Son 46 las especies comunes entre las dos parcelas de selva en Santa Gertrudis, lo que
podria llevar a pensar que estas parcelas de selva no son muy diferentes estructuralmente. Sin
embargo, en la dominancia estructural de las especies si se observa mayor diferencia (Cuadro
7). Por ejemplo, del listado de 23 especies arboreas reportadas en la parcela 1, como las mas
importantes, solamente el 56.5% de éstas se encuentran enlistadas en el Cuadro 3 de la parcela
2; mientras que 10 especies importantes estructuralmente en la parcela 1 no tuvieron valores
de importancia altos en la parcela de este estudio: Sapium sp., Ficus lglabrata, Nectandra
ambigens, Pimenta dioica, Tapirira mexicana, Jacquinia aurantiaca 'y Leucaena
leucocephala. Ello es significativo, ya que algunas de estas especies, no estan presentes en la
parcela 2 (Casearia sylvestris y Ceiba pentandra). Trece especies de importancia en términos
de densidad y area basal relativas se registran aqui que no resultaron importantes en la parcela
1, dos de las primeras cinco con VIR altos: Litsea glaucescens y Symplocos coccinea,
presentando ambas altos porcentaje de densidad relativa (>9%); Manilkara zapota con la
mayoria de sus individuos de tamafios medios; Trophis racemosa; Piper aduncum; Dipholis
salicifolia (especie rica en latex; Standley et al., 1946-66); Guazuma ulmifolia; Eugenia
colipensis; Aspidosperma megalocarpon; Tabebuia rosea; Piper amalago y dos de las
especies no identificadas “gomilla” y “ocotillo”.

Resultan importantes las diferencias que existen en los VIR de las especies de gran
importancia e§trucnual de las dos parcelas {Cuadro 7). En primer lugar, las especies que
dominan una y otra parcela son diferentes. La porcién de selva de este estudio estd dominada

por Tabernaemontana alba, ya que esta es la especie que registré el mas alto porcentaje de
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densidad relativa (15.15%), que da el mayor VIR (9.85%); sin embargo, su porcentaje de drea
basal es muy bajo (4.6%), ya que la mayoria de sus individuos son de didmetros pequefios,
pero la densidad por hectdrea es muy alta. Cruz (1997) encontré esta especie con un VIR de
4.2%, dado por un bajo porcentaje de densidad relativa (4.6%) y édrea basal relativa (3.8%).
Bursera simaruba es la segunda especie codominante en esta porcion de selva, y es la mas
importante estructuralmente en la parcela 1 (Cuadro 7), dado por pocos individuos pero de
grandes didmetros. Dendropanax arboreus en la parcela 2 es la tercera con un alto VIR (7.7%)
en este estudio, mientras que en la parcela 1 ocupo el octavo lugar de importancia (4.3%). En
ambas parcelas los valores de VIR son resultado de porcentajes altos de drea basal relativa.

En algunas de las especies con un valor de importancia relativa semejante en ambas
parcelas (Aphananthe monoica, Ardisia sp., Protium copal, Croton soliman, Faramea
occidentalis, (.,'arpodzptera ameliae, Ternstroemia tepezapote y Brosimum alicastrum), se
observan diferencias importantes, como es el que, en una parcela el VIR este dado por un
porcentaje aito de individuos, pero de didmetros pequefios, y en la otra parcela se presente el
caso contrario para la misma especie (por ejemplo, Protium copal), lo cual sugiere una vez
mds la diferencia estructural de estas dos parcelas. Estos resultados permiten vislumbrar que,
si se observa y evalia solamente el valor de importancia relativa, no queda claro cual es el
valor que tiene mayor significado estructural, si el de densidad relativa o el de area basal
relativa, o ambos.

Con una clara diferencia se encuentra Pleuranthodendron mexicana, ya que en la
parcela 2 tuvo un bajo VIR, mientras que en la parcela 1 fue muy alto, siendo la segunda
especie importante en esa porcion de selva; ese alto valor de VIR estd dado principalmente por
su elevada densidad (774 individuos/ha). Esta densidad es superior al total de individuos
registrados aqui para Tabernaemontana alba.

El 4rea basal total (43.54m2) y la densidad total (5009 individuos ha™) de la parcela 1
son mayores a los valores obtenidos en la parcela 2, no asi con la riqueza floristica, con 34
especies menos que en la parcela 2. El hecho de que la especie que domina en la parcela 1
Bursera simaruba, lo haga espectalmente por el valor de area basal relativa (22.63%), el valor
mis alto de las 74 especies, indica que la estructura de la parcela 1 esta compuesta de
individuos de grandes didmetros y alturas mayores que en la parcela 2. En contraste
Tabernaemontana alba, la especie dominante en la parcela 2, tiene el mas alto valor de

densidad relativa (15.15%) de las 108 especies, mientras que su valor de drea basal es
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relativamente bajo (4.56%), lo que refleja también parte de la estructura dominante en esta
porcién de selva, una gran proporcion de individuos de didmetros pequefios, dando un aspecto
muy cerrado en el sotobosque de la selva, pues es ahi donde se presentan las mayores
densidades de individuos.

Estas especies con valores de importancia altos son béasicamente las que por su
densidad y/o por su drea basal, determinan la estructura de la comunidad. Sin embargo, no se
les puede restar importancia ecoldgica a las otras 82 especies, consideradas como especies
raras por estar presentes en muy bajas densidades, inclusive algunas de ellas por un individuo,
y por tener un area basal pequeila. Las especies raras de esta parcela reinen un total de 20.5%
de densidad relativa y 16.34% de area basal relativa, lo que les da, en términos cuantitativos,
muy poca importancia en la estructura de la comunidad. La tendencia a presentar un mayor
porcentaje de especies raras (76%) sobre las especies comunes (24%) es una caracteristica
compartida en las selvas tropicales hiimedas, que ya ha sido reportada anteriormente (Cruz,
1997; Vazquez-Torres, 1991; Vera-Caletti, 1988). A este respecto, Vazquez-Torres (1991)
menciona algunas suposiciones que pueden aplicarse a estas especies. Este autor indica que el
hecho de encontrar especies con muy baja representacion en la comunidad y generalmente en
uno solo de los estratos, sugieren que una vez que estos individuos mueran, la especie se
extinguird localmente, sin que los individuos sean remplazados por otro de la misma especie
durante un periodo indefinido, quedando pendientes interrogantes como las siguientes: ;cémo
llegaron esos individuos aqui?, ;representan el limite marginal de una poblacién mas densa de
sus correspondientes especies?, jrepresentan elementos relictos de una poblacion mas densa
en esa drea o los primeros pioneros con éxito colonizador de poblaciones mas numerosas
ulteriores?. Para contestar a estas preguntas, o al menos a alguna de ellas, se necesitan estudios
mas detallados de este grupo de especies raras en cuanto a sus requerimientos biolégicos y
ecologicos, asi como conocimiento de los tipos de vegetacion contiguos a la region en estudio.
Algunos autores ponen especial atencién en sus trabajos a las especies raras por considerar que
pueden ser indicadoras de condiciones muy particulares de las zonas, ya que muchas especies
raras suelen presentar exigencias de habitat especificos (Poore, 1968).

Por otro lado, en el Cuadro 8 se dan algunos de los datos reportados en otros estudios
en selvas mexicanas, con los cuales resulta interesante hacer una comparacién, ya que en
algunos de ellos se ha trabajado con limites diamétricos iguales al utilizado en este estudio.

Con estos trabajos es posible comparar: la densidad total, area basal total, e incluso densidad
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total de especies arbdreas, y como se hard en el capitulo correspondiente los indices de
diversidad. Para algunos de los estudios se han realizado los célculos correspondientes para
obtener los datos en un area comparable con la que aqui se usd. Ademas, también se calculd la
densidad total de individuos de este estudio correspondiente a los DAP usados en estos
trabajos (DAP 2 3.3, 10.0, 27.5 y 28.6 cm), ésta es una de las ventajas de trabajar con limites
diamétricos inferiores muy pequefios.

Utilizando un limite diametrico igual al usado en esta parcela (DAP > 1 cm), y también
en | ha, pero en la selva alta perennifolia en Los Tuxtlas, Bongers et al. (1988) reportaron un
area basal total (38.1 m?) ligeramente mayor a la registrada en Santa Gertrudis; mientras que la
densidad de individuos arbéreos fue considerablemente menor (1202). Esta densidad tan baja
de individuos y el valor de drea basal, pueden reflejar una parcela con pocos arboles, pero de
diametros grandes, siendo estructuralmente diferente a las dos parcelas de Santa Gertrudis.
Otro estudio igualmente comparable es el realizado en la setva alta perennifolia de Yaxchilan,
Chiapas (Valle-Doménech y Meave del Castillo, 1998), la porcién de selva de Santa Gertrudis
y la selva alta de Yaxchildn presentan un nimero aproximadamente igual de individuos
censados (4625 y 4917 individuos, respectivamente). Sin embargo, llama la atencién que el
area basal que estos autores reportan sea incluso menor a la aqui obtenida, lo que hace pensar
que, a pesar de que se trata de una selva alta, los individuos en general son de didmetros
pequefios, como los de esta selva, o incluso que hay una mayor proporcion de arboles
pequefios.

Los valores calculados para una hectirea en los estudios realizados en Sta. Maria
Chimalapa (Vera-Caletti, 1988), censando arboles con DAP = 27.5 ¢m; y en la selva de
Uxpanapa (Vaquez-Torres, 1991), censando arboles con DAP > 28.6 cm; son comparables con
los obtenidos para esta parcela de selva mediana subperennifolia. En ambos estudios los
valores de densidad de individuos se encuentran por debajo de los aqui obtenidos para tales
didmetros: con DAP > 27.5 cm se censaron 162 individuos, y con DAP > 28.6 cm, 148
individuos, por lo que se supone que ¢n esta parcela existe un &rea basal también ligeramente
mayor a la reportada por estos autores.

El andlisis de las densidades de individuos en los diferentes limites de DAP permitié
vislumbrar una vez mas la alta proporcién de individuos pequefios en la parcela. Practicamente
la mitad de los individuos aqui censados (49.5%) tienen didmetros menores a 3.3 cm, y e}

50.5% restante se reparte entre los individuos de didmetros mayores: con DAP > 3.3 cm, 2358
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individuos; con DAP > 10 cm, 846 individuos; con DAP 2 27.5 cm, 162 individuos; y con
DAP > 28.6 cm, 148 individuos. Estos resultados justifican la utilizacion de diidmetros
pequefios, siempre que ¢l tiempo lo permita, pues si s6lo se censan los arboles de didmetros
mayores, muchos de los individuos arbéreos y muchas especies no seran considerados, lo que
hara que se tenga una vision fragmentada de la comunidad arbérea, y haciendo por ello menos
comparables los datos.

Este estudio también puede compararse con el realizado por Hubbell y Foster (1983),
sobre la composicion de especies arbéreas en una parcela de 50 hectdreas en la Isla de Barro
Colorado, Panama. Estos autores encontraron en 50 hectdreas un total de 238,000 individuos
de plantas lefiosas con DAP > 1 ¢cm, comprendidos en un poco mas de 300 especies. En este
estudio se encontré un numero semejante de individuos con un DAP > 1 ¢m en una hectarea,
pues en la Isla de Barro Colorado se registré en promedio la existencia de 4760 individuos por

hectéarea, una densidad muy similar, a la de 4625 individuos/ha, reportada en este trabajo.

4.2.2. Estratificacion vertical

La estructura vertical de esta porcion de selva se encuentra claramente dominada por
arboles de bajas alturas (menores a 5 m), correspondientes al sotobosque de la selva (Fig. 8).
El gran porcentaje de individuos (56%) que aqui se encuentran estd dado también por un
elevado numero de especies (92). De éstas, 18 especies se presentan de manera exclusiva en el
sotobosque de la parcela, pues las 74 especies restantes se presentan generalmente también en
los estratos mas altos. El subdosel es el segundo estrato dominante con 31% de los individuos
y 66 especies, de las cuales ocho son exclusivas a este estrato. Como ya se menciond en los
resultados, tanto el sotobosque (56%) como el subdosel (31%) tomados juntos constituyen, en
términos generales, el estrato inferior de la selva (< 10m de altura), dando asi un alto
porcentaje de individuos (87%), siendo por tanto el sotobosque y subdosel los estratos mas
importantes y dominantes estructuralmente de la parcela en estudio. Mas aun, hay que
considerar que la especie dominante de ambos estratos, Tabernaemontana alba, es también la
mas importante en términos de densidad y area basal relativas de la selva. La representacién
de Tabernaemontana alba en el sotobosque es de gran importancia en la estructura vertical de
la selva, siendo éste el estrato donde la especie se manifiesta mejor (63.4%) con respecto al
resto de los estratos (Figura 9). De las especies exclusivas al sotobosque de la selva cabe

nombrar a Chamaedorea tepejilote, Chamaedorea sp., Psychotria limonensis, Malpighia
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glabra y Piper sp. como las especies tipiéas al sotobosque, pues, Meave del Castillo (1990)
reporta a las palmas y a las especies del género Piper como tipicas de los estratos mas bajos.

Cruz (1997) reporta en el estrato inferior de la porcién de su parcela de selva 88.5% de
los individuos muestreados, considerando a los arboles menores a 10 m de altura,
correspondiendo con los estratos sotobosque y subdosel aqui nombrados. Este porcentaje es
muy similar al aqui presentado, incluso ligeramente superior, por lo que podria pensarse en
una estructura vertical muy similar para estas dos parcelas. Al parecer, en Santa Gertrudis los
arboles mas importantes cuantitativamente y, por ende, estructuralmente, son los que poseen
alturas menores a los 10 metros. Algunas de las especies que Cruz (1997) presenta en este
estrato y que también aqui se registraron en ese intervalo de altura son: Tabernaemontana
alba, Dendropanax arboreus, Aphananthe monoica, Brosimum alicastrum y Pimenta dioica.

En el dosel, con alturas entre 10 y 20 m se encuentra el 10% de los individuos. Este
bajo porcentaje puede explicarse porque las especies del dosel, tienen altos porcentajes de
individuos en los estratos mas bajos (sotobosque y subdosel), individuos que pueden
posteriormente crecer y alcanzar el dosel. Es necesario considerar ademds que, en una
superficie caben mas individuos pequefios que grandes. Otra posibilidad podria ser que por la
perturbaciéon frecuente en la selva, como la caida de ramas de arboles del dosel, se permite la
regeneracion natural de los individuos del sotobosque, siendo por tanto éstos de tallas menores
aln, o bien esa es la altura tipica del potencial de crecimiento de estas especies. Basta
comparar la baja abundancia de Bursera simaruba (una de las especies mejor representadas
en este estrato), con solamente 40 individuos, respecto a los presentados para las especies
dominantes de los estratos inferiores (Figura 9). El 11% del total de individuos aparecieron en
este estrato en la parcela de Cruz (1997), y aunque esta autora no especifica, cuantas especies
conforman el dosel, algunas de las que cita son comunes a esta parcela en el dosel de 1a selva:
Bursera simaruba, Dendropanax arboreus, Croton soliman, Tapirira mexicana y Leucaena
leucocephala.

El dosel superior, con los arboles mas altos de la selva (> a 20 m) es el menos
numeroso, con 3% de los individuos y con solo 33 especies. Este estrato tiene, algunas
especies exclusivas como Cojoba arborea y Spondias mombin. Este estrato estd dominado por
dos de las tres especies codominantes de la comunidad: Bursera simaruba y Dendropanax

arboreus (Figura 9) a las que corresponde el 0.65% y 0.44% del total de individuos censados,
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respectivamente. Cruz (1997) obtuvo un porcentaje de aqui mds bajo para este estrato, de
0.5%, y solamente la especie Dendropanax arboreus fue comin en ambos estudios.

Después de revisar en conjunto algunos de los datos que present6é Cruz (1997) con los
obtenidos en este estudio, puede concluirse que la parcela 2 tiene una representacién floristica

mayor en los estratos de la selva.

4.2.3. Estructura poblacional de las especies

Las distribuciones de los individuos en las clases diamétricas han permitido identificar
cuatro patrones diferentes de estructura poblacional de algunas de las especies que constituyen
esta comunidad, Hasta hace relativamente poco tiempo, se pensaba que las distribuciones
diamétricas de los individuos de las especies, tenian una relacion muy directa con el patrén de
regeneracion de las mismas (Bernhard-Reversat et al., 1980; Pires, 1980); sin embargo, de
acuerdo con Hubbell y Foster (1987) los diametros de tallos revelan que la forma de tales
distribuciones no es el indice mas adecuado de los requisitos de luz o la etapa sucesional que
las especies ocupan.

Evidentemente para un estudio sobre el estado sucesional de una selva pareciera muy
sencillo el simple andlisis de las distribuciones diamétricas de sus especies; sin embargo, si
bien la informacién que proporcionan es muy til, resulta muy pobre como Unica herramienta
de analisis, llevando quizd, incluso a aseveraciones erréneas. Lo preferible seria la integracion
de esta informacién con un conocimiento biolégico amplio de las especies. Pero, si es de gran
importancia mencionar algunas de las caracteristicas de las distribuciones en la definicién de
la estructura poblacional de las especies de esta parcela.

El gran nimero de especies agrupadas en el patrén tipo I (13 especies), muestra una de
las caracteristicas estructurales mas importantes de la parcela, esto es, la gran cantidad de
individuos jé’)venes por adulto, por ende, un sotobosque y subdosel dominantes que dan un
aspecto cerrado en la selva a bajas alturas. Estas especies tienen una representacién continua
en la mayoria de las clases, lo que puede ser indicio del buen desarrollo de las especies,
aunque como se dijo anteriormente, éste no es un dato concluyente que demuestre que estas
especies poseen buena regeneracion, ya que, el patron de regeneraciéon de una especie va
mucho mads alla de inicamente analizar la estructura poblacional de ésta.

Esta estructura poblacional *joven” (Hubbell y Foster, 1987) es claramente visible en

estas especies: Aspidosperma megalocarpon, Carpodiptera ameliae, Trophis racemosa,
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Calyptrantes schlechtendaliana y Pimenta dioica, de éstas las primeras tres son importantes
en la parcela en estudio. También Cruz (1997), utilizando las mismas clases diamétricas,
encontrd a Carpodiptera ameliae, Faramea occidentalis, Pimenta dioica, Sapium sp. Y
Ternstroemia tepezapote con esta distribucién. Estas especies pueden ser las mejor
caracterizadas como especies con regeneracién natural continua, si nos apegamos solamente a
Ia ubicacion de las especies en los patrones.

En las selvas maduras, se esperaria encontrar especies intolerantes a la sombra con
estructuras poblacionales con un porcentaje muy bajo de individuos “jévenes” por adulto
durante mucho tiempo, ya que en estas selvas grandes claros aparecen con mucho menos
frecuencia que claros pequefios (Brokaw, 1982; Hubbell y Foster, 1986, 1987, Martinez-
Ramos, 1980). Sin embargo, la mayoria de las especies heliéfilas de esta parcela
(Carpodiptera ameliae, Castilla elastica, Ternstroemia tepezapote, Trophis racemosa,
Pimenta divica, etc.) se agrupan en este patron de estructura poblacional (tipo I: altos
porcentajes de individuos jovenes por adulto), lo cual indica que el sitio estd ain bajo proceso
de colonizacién, pues es sujeto de una continua perturbacion, y aunque no se hizo una
evaluacién de los claros en la selva, si se observé que la presencia de claros pequefios y
grandes es un caracter muy comun. Estos claros permiten el establecimiento de especies
demandantes de luz, manteniendo una regeneraciéon continua de éstas. Por lo tanto, la
diversidad de la parcela resulta en gran medida de la juventud relativa de los érboles
constitutivos de esta comunidad (Martinez-Ramos, 1980).

Las especies con estructura poblacional tipo II son seis especies. Este pairon, muy
similar al tipo I, pero con un porcentaje claramente menor en la clase mas chica (Figura 5).
Las especies con esta distribucién diamétrica se encuentran bien representas en la mayoria de
las clases, ademas de tener un elevado porcentaje de densidad total, como Tabernaemontana
alba, Litsea glaucescens, Sapindus saponaria y Manilkara zapota, siendo éstas de importancia
estructural en esta parcela. Pero ;por qué estas especies muestran una baja de individuos en la
primera clase y luego se comportan como el patrdn “joven”?. Aparentemente estas especies
también presentan una buena regeneracion, pero quizd el punto critico estd en la fase de
establecimiento, pues son pocos los individuos de entre 1 y 2 cm de DAP. La clase con
mayores porcentajes de individuos es 1a 2 (2 a 4 cm de DAP), lo que podria llevar a pensar que
es en ésta en donde los individuos tienen mayor éxito ecolégico; pero, la presencia de

individuos en las clases siguientes indica que estas especies también presentan buena
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regeneracion. Sin embargo, como se ha mencionado antes, un analisis a este nivel resulta muy
pabre y por lo tanto, poco concluyente, pues ello implica estudios referentes a demografia de
las especies. Cruz (1997) obtuvo una estructura poblacional diferente para Tabernaemontana
alba, teniendo un mayor porcentaje de individuos en las clases intermedias, disminuyendo éste
hacia las clases mas pequefias y grandes; entonces segun lo argumentado anteriormente esta
especie en esa parcela, tiene una baja regeneracion.

Seis especies resultaron con estructura poblacional tipo III (Figura 6), las cuales tienen
aparentemente bajo reclutamiento, estas especies poseen una densidad total de individuos baja,
los porcentajes mayores se conjuntan en las clases diamétricas intermedias. Las especies
Guazuma ulmifolia y “gomilla” muestran claramente este patron; Guazuma ulmifolia se
encuentra distribuida en las primeras seis clases, pero con una evidente carga de individuos en
las clases de la 3 a la 5 (de 4 a 31.2 cm de DAP), y muy bajos porcentajes en la clase 1,2 y 6.
Una tendencia muy similar se observo en la “gomilla”, sélo que en esta especie es ain mas
claro el alto porcentaje de individuos de didmetros intermedios, teniendo muy bajos
porcentajes en las clases mas pequefias y en las grandes, de hecho, no hay ningiin individuo de
1 a2 cm de DAP. Este patron de estructura poblacional puede sugerir que estas especies no se
estan regenerando, pues los porcentajes més altos de individuos son de didmetros intermedios,
lo que hace suponer que estas especies tienen poco éxito en dejar descendencia; quizd existe
un banco de semillas abundante, pero porcentajes de éstas son depredadas y tal vez las que
logran germinar tengan muchos problemas en el establecimiento y desarrollo hasta didmetros
de 1 cm de DAP o mayores. Por lo tanto, también han de existir factores que disminuyen la
probabilidad de que individuos de las clases intermedias puedan alcanzar tallas mayores.

Dentro de las siete especies que no presentan ninguno de los tipos anteriores, pero si
una uniformidad en la distribucion diamétrica de sus individuos (patrén tipo IV, Figura 7), ya
que éstos estan presentes en casi todas las clases diamétricas, se distinguen dos de las tres
especies dominantes de esta parcela Bursera simaruba 'y Dendropanax arboreus. En ambas
especies se observo una representacion en todas las clases con porcentajes muy similares, a
excepei6n de las clases mayores en donde el porcentaje de individuos no es mayor al 5%. Cruz
(1997) encontro también con esta distribucion a las especies Aphananthe monoica y
Dendropanax arboreus; aunque esta autora report6 una distribucion tipicamente “joven” para

Aphananthe monoica. Estas especies aparentemente mantienen una buena regeneracion y sus
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distribuciones pueden indicar que estas especies poseen requerimientos ecolégicos poco

exclusivos.

4.3. Diversidad de especies

La diversidad de especies en la selva en estudio fue relativamente baja. La riqueza de
especies ascendié a 108 taxa, los valores de los indices de diversidad aplicados fueron, para el
de Shannon-Wiener 3.54, y para el de Simpson 0.95. Estos valores de diversidad toman mas
significado cuando se les compara con los obtenidos en otras selvas de México, en donde se
usaron métodos de analisis muy parecidos. En Cuadro 8, que presentan algunos de estos
trabajos con mayor significado para e} presente estudio. Para hacer una comparacion objetiva
de los indices de diversidad de Shannon-Wiener, se calculé éste con las tres bases logaritmicas
para las dos parcelas de Santa Gertrudis, haciendo un poco mis comparables éstas con los
valores de este indice en los otros estudios, aunque no entre los estudios.

Tanto en el trabajo de Cruz (1997) como en éste, se presentan valores en los indices de
diversidad de Shannon-Wiener muy cercanos a 3.5 (usando logaritmo natural para su calculo).
Sin embargo, existe una diferencia considerable entre ambas porciones de selva en cuanto a la
riqueza de especies, ya que éste fue mayor en la parcela del presente estudio (108 especies) y
menor en la de Cruz (1997) con 74 especies. El hecho de que la riqueza de especies sea mayor
en esta parcela puede ser explicado por la continua perturbacién con frecuencia intermedia a
que esta sujeta, pues Martinez-Ramos (1985) reporta que ésta es una de las causas por las que
se puede presentar una mayor cantidad de especies en un lugar. Estos factores causan mayor
heterogeneidad espacial en el lugar, proporcionando una mayor variedad de microhdbitats, una
gama amplia de microclimas, etc., dando cabida a mayor niimero de especies (Begon et al.,
1987). Estas perturbaciones son resultado de la caida de arboles y principalmente de la caida
de ramas de los arboles de estratos superiores que abren claros, permitiendo la incorporacion
de otros individuos a la comunidad arborea y entre ellos, otras especies que se encuentran en
el banco de semillas y de plantulas.

Por otro lado, el valor de uniformidad obtenido es relativamente alto (0.76 segin
Shannon-Wiener), contrariando a lo que se observé en los valores de importancia relativa,
donde es clara la dominancia de unas pocas especies, por lo que los 4625 individuos
encontrados se reparten de manera muy asimétrica entre las 108 especies. Del mismo modo,

los valores de uniformidad propuestos por Hill {1973), resultaron mayores a 0.5 (E1=0.76 y
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Es=0.57), aunque ello no significa una distribucién uniforme de los individuos en todas las
especies, pues el valor propuesto por el mismo autor (N>=18.95 para las especies mas
abundantes) denota una alta dominancia de unas pocas especies en la parcela (Peet, 1974). Se
puede interpretar que tales especies dominantes ocupan la mayor parte de los recursos
disponibles del sitio, dejando una fraccién reducida de los mismos a ser repartida por otras
especies representadas por unos cuantos individuos (Martinez-Ramos, 1980). La comparacion
mds fina de los indices de diversidad obtenidos en estas dos parcelas de Santa Gertrudis, es
decir, la variacion real de las frecuencias de las especies encontradas, permite establecer una
clara diferencia entre estas dos porciones de selva en Santa Gertrudis, ya que al aplicar la
prueba de “t” (Student) para los indices de diversidad de ambos trabajos (utilizando los datos
de las dos parcelas), se demostré que si existen diferencias significativas entre estas dos
porciones de selva (t=2.29, P < 0.05, Zar, 1974).

Las selvas altas perennifolias son comunidades vegetales ricas en especies (Martinez-
Ramos, 1980). Las comunidades de selva alta perennifolia que se presentan en et Cuadro 8
poseen una riqueza y diversidad de especies elevada. Tanto en la selva de Los Tuxtlas
(Bongers et al., 1988), como en las selvas de Bonampak y Yaxchilan (Meave del Castillo,
1990; Valle-Doménech y Meave del Castillo, 1998), los indices de diversidad y uniformidad
son altos. Cabe hacer notar que, respecto a los valores reportados en la selva de Los Tuxtlas, la
selva mediana subperennifolia de Santa Gertrudis tiene un valor de diversidad alto, muy
parecido al reportado por estos autores (Bongers ef al, 1988), ademas de que ellos también
censaron drboles con el mismo limite diamétrico en 1 ha. Sin embargo, comparativamente con
la selva de Bonampak, la diversidad registrada en Santa Gertrudis es relativamente baja,
considerando también que Meave del Castillo (1990) censo a individuos con DAP > 3.3 em.
Mientras que en la selva alta de Sta. Maria Chimalapa se tiene una diversidad relativamente
baja (Vera-Caletti, 1988), causa quizd de que sélo se censaron arboles de didmetros grandes
(DAP > 27.5 cm), lo que evidentemente deja fuera a muchos de los individuos arbéreos de la
comunidad, y por lo tanto también a algunas especies del sotobosque y subdosel.

Mientras que en las selvas medianas subperennifolias registradas en el Cuadro 8, se
nota una evidente disminucion en los indices de diversidad. La selva de Uxpanapa (Vazquez-
Torres, 1991), muestra una diversidad mayor a la registrada en las parcelas de Santa Gertrudis,
pero menor a la reportada en Bonampak. La selva de Uxpanapa tiene una diversidad

significativamente mayor a la de Santa Gertrudis, ya que se censaron sélo individuos grandes,
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mientras que en estas parcelas se incluyeron individuos muy pequeiios, por lo tanto existe una
mayor probabilidad de tener mayor nimero de especies. Sin embargo, la riqueza de especies
es muy parecida en los dos estudios, pero aparentemente Uxpanapa tiene una mayor
uniformidad entre las especies, ya que el valor de dominancia es muy bajo; ademas la gran
mayoria de las especies registradas en la parcela del presente estudio corresponden a
individuos pequefios, asi que si sdlo se consideraran los individuos grandes, seguramente la

riqueza de especies seria muy baja.

4.4. Regeneracion Natural de la Selva

Las selvas hiimedas del mundo se regeneran de manera natural a través del proceso de
sucesion secundaria a escalas de resolucion espacial y temporal variables. El conocimiento del
proceso de regeneracién incluye, el registro y conocimiento de la composicién floristica,
abundancia y frecuencia de las especies de zonas de reciente perturbacién (Gémez-Pompa y
Vizquez-Yanes, 1985). La perturbacién natural da cabida al recambio o renovacioén de las
especies que conforman el dosel vegetal (Martinez-Ramos, 1985), dando paso a la
regeneracion natural de la selva.

En la selva estudiada se presenta claramente la dindmica caracteristica de las selvas,
explicada por una activa regeneracién natural continua dentro de ella. Se encuentran tanto
especies pioneras, como especies secundarias y especies primarias, lo cual se explica por la
presencia de claros en el dosel debido principalmente a la caida de arboles y ramas de los
estratos superiores debido a la accion de vientos fuertes. Este fenémeno permite que se lleve a
cabo la sucesion vegetal. Esta comienza por la colonizacién de las especies pioneras, las
cuales son muy importantes para el desarrollo de la vegetacion en el proceso sucesional, pues
son las responsables de 1) la transferencia de los nutrientes libres del suelo a la comunidad,
reduciéndose su pérdida; 2) del mejoramiento de la estructura edafica por la produccion de
gran cantidad de materia organica en forma de hojarasca; y 3) de la modificacién del
microclima que reduce la fluctuacion térmica y aumenta fa humedad relativa de 1a atmésfera
(Gomez-Pompa y Vazquez-Yanes, 1985). Estos cambios permiten el establecimiento de
plantas de etapas serales posteriores que mds tarde sustituirdn a los arboles pioneros en la
comunidad.

En esta comunidad, las especies pioneras estan representadas por un grupo pequefio de

especies incluyendo a Piper amalago, Cnidoscolus multilobus, Heliocarpus donnell-smithii,
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Urera caracasana y Cecropia obtusifolia. Estos arboles completan su ciclo de vida
inicamente en los claros de luz, desarrollandose en estos sitios desde el estadio de semilla.

Estructuralmente este grupo de especies es poco importante en la parcela, pues
solamente Piper amalago resulto con un valor relativamente importante de VIR. Esto es
indicio de que, si bien, existen claros de reciente aparicion, la mayoria de éstos se encuentran
en proceso de colonizacién por un grupo de especies representadas por Piper amalago,
Heliocarpus donnell-smithii y Tabernaemontana alba, que son tipicas de acahuales de hasta
25 afios de edad (Carabias, 1979; Carrillo, 1992; Gallardo, 1996; Martinez-Ramos, 1930;
Valiente-Banuet, 1984).

La especie Heliocarpus donnell-smithii ha sido reportada en los bosques hiimedos y en
acahuales de hasta 25 afios de edad (Carabias, 1979; Cruz, 1997; Meave del Castilio, 1990;
Rzedowski, 1963), identificada claramente como especie pionera, la ausencia de fuertes
variaciones de temperatura en el suelo de los parches maduros no permite la germinacion de
especies termoblasticas como las especies de este género (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia,
1982; 1985). Esta especie presenta crecimiento muy rapido, y poca ramificacién; ademas de
tener una baja densidad en la parcela, la mayoria de los arboles de esta especie poseen
didmetros grandes, y suele estar bien representada en la estructura vertical de la selva, pues se
encuentra desde el sotobosque hasta el dosel superior, siendo méas abundante como arboles del
dosel.

Una de Ias especies pioneras tipicas, es Cecropia obtusifolia, muy abundante en claros
formados por la caida de ramas y arboles dentro de la selva (Alvarez-Buylla, 1997) reportada
tanto en acahuales como en selvas altas perennifolias y medianas subperennifolias (Carabias,
1979; Cruz, 1997; Gallardo, 1996; Martinez-Ramos, 1980; Vazquez-Torres, 1991; Vera-
Caletti, 1988). Esta especie se establece en claros de luz de gran tamafio. Los claros grandes
son poco comunes en esta parcela, y la baja densidad de Cecropia obtusifolia se restringe a
individuos de entre 16.0 a 63.9 cm de DAP que se observan solamente en el subdosel y dosel
(Cuadro 4). Unicamente los individuos establecidos en claros recientemente formados, de 1 6
2 afios, y mayores a 100 m? tienen cierta posibilidad de llegar a la madurez (Alvarez-Buylla,
1997). La baja densidad y tamafios de los individuos de Cecropia obtusifolia en la parcela es
una manifestacion de la poca frecuencia de claros grandes > 100 m?, por lo que la presencia de
esta especie puede indicar la existencia de perturbaciones y aperturas mayores en ¢l dosel de la

parcela en el pasado.
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Las especies que siguen en la sucesién a las pioneras son las especies secundarias,
caracterizadas por ser especies demandantes de luz, con ciclos de vida considerablemente mas
largos que el de las especies pioneras. Las especies llamadas némadas (Martinez-Ramos,
1985) también se agrupan aqui, reconocidas por llegar de un estadio de plantula a juvenil y al
reproductivo, con la intermediacion de los claros. Estos son arboles longevos y suelen alcanzar
el dosel mas alto de la comunidad. Aunque las especies ndmadas parecen beneficiarse de los
claros como medios de subsistencia o regeneracion, también algunos de sus individuos suelen
encontrarse en las selvas maduras o de vegetacién primaria. Al parecer los claros son
conductos por los cuales estas especies obtienen una posicién en los estratos altos de la
comunidad (Martinez-Ramos, 1985). Las especies caracteristicas de esta fase sucesional se
agrupan en un cenjunto de 40 especies. La mayoria de las especies aqui registradas (Cuadro 5)
pertenecen a este grupo de especies, demandantes de luz, lo que proporciona una idea clara de
la actividad regenerativa de esta selva. Cabe hacer notar que dentro de las especies secundarias
Tabernaemontana alba ha sido reportada en acahuales de selva alta perennifolia de 5 afios de
edad (Carabias, 1979); esta especie es muy abundante en la vegetacion secundaria de las
regiones tropicales humedas (Rzedowski y Equihua, 1987), se desarrolla bien en sitios
perturbados. Esta especie aunque se encuentra representada en clases de didmetros mayores,
un porcentaje muy alto de sus individuos son pequefios tanto en didmetros como en alturas,
mostrando una buena regeneracioén y crecimiento continuo. La especie estd presente en todos
los estratos de la parcela estudiada, con una considerable proporcién de enredaderas en los
arboles de los estratos mas altos. La dominancia de esta especie esta fuertemente influenciada
por una abundancia de claros de diferentes tamafios, pero especialmente los de pequefias
dimensiones, pues éstos resultan mas comunes que los grandes (Brokaw, 1982). También
pudiera ser importante como estrategia de regeneracion de esta especie la presencia de
ramificacion desde ca. 1.3 m de altura, y el rebrote de ramas rotas, pues mas del 30% de sus
individuos se ramifican de esta manera. El crecimiento lateral activo de sus ramas le permite
exponer su copa a la luz y tener una mayor captacién de ésta, contribuyendo asi al cierre del
claro (Martinez-Ramos, 1994).

Bursera simaruba es la segunda especie codominante y ha sido reportada por la
mayoria de los trabajos realizados en México en regiones tropicales humedas, entre ellos los
realizados en acahuales de diferentes edades (Carabias, 1979, Martinez-Ramos, 1980; Carrillo,

1992; Valiente-Banuet, 1984). Bursera simaruba es una especie presente en todas las selvas
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tropicales de México (Dirzo y Sinaca, 1997). Se encuentra bien representada tanto horizontal
como verticalmente en la parcela, y aunque presenta individuos en todas las categorias
diamétricas no se verifica ningin patron de estructura poblacional; a sus individuos se les
encuentra tanto en todos los estratos de la parcela estudiada estando mejor representados en el
dosel de la selva. Un porcentaje muy bajo de sus individuos estd ramificados, lo que hace
pensar que ésta no es una caracteristica biolégica de la especie, teniendo por lo tanto, la
ramificacién poco o ningin significado regenerativo. Cabe hacer notar que esta especie
alcanza un porcentaje muy alto de area basal relativa, lo que le confiere el alto valor de
importancia relativa. En esta especie la colonizacién por enredaderas o hianas es baja, pues
siendo la competencia por luz, un proceso tan importante en la selva es de esperarse que los
arboles heliofilos estrictos hayan desarrollado mecanismos que impidan el crecimiento de
lianas sobre sus tallos y copas. Para los arboles, particularmente los pioneros y secundarios,
cualquier estructura que reduzca la competencia por trepadoras debe ser muy importante. En el
caso de Bursera simaruba posee la corteza exfoliativa y un desprendimiento de ramas con
gran facilidad. Por otro lado Cecropia obtusifolia esté asociada a hormigas encargadas de esta
misién (Vazquez-Yanes y Guevara-Sada, 1985).

Dendropanax arboreus, al igual que Bursera simaruba, ha sido reportada en la
mayoria de los estudios realizados en las regiones tropicales himedas de Meéxico. Es
sumamente abundante tanto en vegetacién secundaria como en la primaria, por lo que se le
ubica también como especie némada (Martinez-Ramos, 1985; Pennington y Sarukhan, 1998),
ya que su longevidad le permite presentarse como individuo adulto en fragmentos maduros de
la selva en los que los claros se han recolonizado (Dirzo y Sinaca, 1997). Presenta una mayor
proporcién de -individuos pequefios que de adultos, aunque éstos ultimos también estan
presentes, tanto en didmetros como en alturas. Aunque se representa en todos los estratos de la
selva, la especie tiene una presencia mayor en el sotobosque de la selva. Al igual que
Tabernaemontana alba, también presenta un porcentaje considerable de sus individuos
ramificados (20%), lo que nos hace pensar que la ramificacién pudiera ser importante como
estrategia de regeneracion para mayor captacion de luz.

Un gran numero de especies de la vegetacion secundaria han sido reportadas en
acahuales de Brosimum alicastrum (Gomez-Pompa, 1966). Entre ellas se pueden nombrar a:
Cupania dentata, Guazuma ulmifolia, Heliocarpus donnell-smithii, Piper aduncum,

Pleuranthodendron mexicana, Protium copal, Carpodiptera ameliae, Pimenta dioica,
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Ternstroemia tepezapote, Trophis racemosa, etc. De ellas, las seis primeras tienen valores
altos de importancia relativa en la parcela. Carpodiptera ameliae, Pimenta dioica y Trophis
racemosa han sido reportadas por varios autores (Carabias, 1963; Carrillo, 1992; Cruz, 1997,
Martinez-Ramos, 1980; Meave del Castillo, 1990; Rzedowski, 1963) y las ultimas cuatro
especies presentan una estructura poblacional “joven” (mayor proporcion de individuos
jovenes, disminuyendo éstos hacia las clases mayores), con un gran porcentaje de individuos
en el sotobosque y subdosel de la selva.

Finalmente el grupo de especies de la selva madura o vegetacion primaria, es reducido;
sin embargo, es mayor que e! de las especies pioneras. La mayoria de ellas se encuentran
también en la vegetacion secundaria. Las especies primarias son longevas y de crecimiento
lento que se caracterizan por ser tolerantes a la sombra, ya que no estan condicionadas de
manera estricta a los claros de luz para completar su ciclo de vida. La especie mas importante
en la comunidad de este grupo es Manilkara zapota que ha sido reportada en selvas altas y
medianas perennifolias y subperennifolias (Cruz, 1997; Meave del Castillo, 1990; Pennington
y Sarukhan, 1998); es generalmente codominante de selvas de Brosimum alicastrum,
Aphananthe monoica 'y Carpodiptera ameliae en el norte de Veracruz y Puebla, y de otras
regiones del sureste mexicano (Pennington y Sarukhdn, 1998). Es una especie muy apreciada
por su latex, usado como materia prima para la elaboracién de goma de marcar; por el fruto
carmoso, jugoso y muy dulce y por las semillas que se emplean como medicina (Hartshorn,
1991; Rzedowski y Equihua, 1987). En los arboles adultos de Manilkara zapota en Santa
Gertrudis, no se observa cicatrices o marcas de extraccién de latex, lo que indica que la
especie no ha sido utilizada para tal fin, tampoco se tiene conocimiento por parte de los
propictarios de este tipo de aprovechamiento en la reserva. Esta especie presenta
establecimiento continuo lo cual se observa tanto en las clases diamétricas como en las de
altura. Los individuos de los estratos dosel y dosel superior presentan una abundante cantidad
de enredaderas. Esta especie se puede desarrollar favorablemente en las condiciones liminicas
que se presentan en el interior de la selva. El hecho de que no todas las especies primarias
estén bien representadas en las clases juveniles de las selvas, como Nectandra ambigens,
indica que las condiciones en las que se da el establecimiento y crecimiento de muchas
especies, debe estar determinado por condiciones ambientales especiales o infrecuentes en la

comunidad, existiendo por tanto, para cada especie factores especificos que determinan la
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estructura de edades (Dirzo, Ibarra-Manriquez y Sanchez-Garduiio, 1997; Vazquez-Yanes y
Guevara-Sada, 1985).

Como se ha visto un nimero importante de estas especies son consideradas como
némadas (Martinez-Ramos, 1985). Al parecer estas especies son muy comunes en las selvas
humedas y subhtimedas. Gémez-Pompa y Vézquez-Yanes (1985) reportan que en estudios
realizados en la selva alta perennifolia de Los Tuxtlas se encontré que las plantulas colectadas
en ambientes distintos dentro de la selva, a la sombra de especies secundarias y al sol directo,
tienen una repuesta totalmente diferente que indica su clara preadaptacion a la perturbacion de
la selva. Estas especies, se pueden comportar como heli6filas ante la apertura de un claro de la
selva y como umbrélifilas bajo éarboles secundarios. Estos autores argumentan que este
fendmeno permite entender el proceso de regeneracion a través de la evolucion de las especies
por seleccion natural, en cada etapa de su ciclo de vida, seleccionando aquellas caracteristicas
que permitieron competir mejor a las especies dentro del proceso de regeneracion en las
condiciones tropicales calido-humedas.

Por ofro, lado pudiera ser que estas especies presentes tanto en comunidades de
vegetacion secundaria como de vegetacién primaria, se traten mas bien de especies
secundarias tardias, que no difieren de las especies denominadas primarias mis que en ciertas
propiedades que les permiten resistir un poco mejor los drésticos cambios generados por la
perturbacion, tales como poseer semillas con testa dura y mayor tolerancia a la sequia, ya que
algunas especies secundarias tardias son caducifolias. Estas especies se caracterizan por una
alta capacidad de propagacién vegetativa a partir de restos persistentes después del disturbio;
tal es el caso de Bursera simaruba, Spondias mombin y Zanthoxylum spp (Vazquez-Yanes y
Guevara-Sada, 1985; Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1985).

En las selvas maduras, las especies pioneras presentes se caracterizan por tener una
estructura poblacional en donde la clase diamétrica dominante es la de tamafios grandes, ya
que no pueden desarrollarse en la sombra; mientras que las especies tolerantes a la sombra,
tienen una composicién poblacional distinta, siendo mayor el numero de individuos en las
clases de tamafio mas pequefio (Hubbell y Foster, 1987). Este argumento respalda una vez mas
el hecho de que la porcién de selva estudiada no es madura, sino mds bien en una etapa
sucesional intermedia, fuertemente influenciada por la accion de vientos fuertes y sujeta a
perturbaciones permanentes, lo cual se refleja en una regeneracion mas favorable hacia las

especies secundarias més que a las tolerantes a la sombra. Por lo tanto, las especies pioneras y
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secundarias son las que presentan un porcentaje mayor de individuos pequefios por adulto. Sin
embargo también Manilkara zapota, especie tolerante a la sombra, presenta una distribucion
tipo II, muy similar a la distribucién “joven”. Algunas de las especies secundarias tienen
mayor proporcién de individuos adultos que de pequefios (Guazuma ulmifolia), aunque €stas
son muy pocas y poco importantes en la comunidad. Esta porcién de selva resulta, por tanto,
un mosaico en donde existen parches de diferente estado sucesional o regenerativo, si bien en
términos generales predomina una fase sucesional intermedia en donde las especies
dominantes son en su mayoria especies némadas o de vegetacion secundaria intermedia.

La diversidad registrada en esta selva puede ser explicada también desde el punto de
vista de la perturbacién continua que ésta sufre, ya que la caida de ramas y arboles puede
mantenerla cuando el régimen de disturbio ocurre a niveles intermedios entre; i) aquel que
consiste en perturbaciones de alta frecuencia temporal y/o que reduce una fraccién elevada de
la comunidad; y ii) el régimen de disturbio de baja frecuencia temporal y/o que elimina una
fraccién pequeiia de la comunidad (Connell, 1978; Martinez-Ramos, 1980). En un régimen de
perturbacién intermedio se favorecen situaciones para la coexistencia de especies que tienen
un mayor periodo de reemplazamiento poblacional con especies de bajo nivel competitivo en
condiciones de escasez de recursos, promoviéndose asi un aumento en la diversidad (Huston,
1979; Strong, 1977). Es evidente que dado el patrén de abundancia de los claros de diferente
tamario en la selva, la composicién de especies estara sobrerepresentada por especies que se

establecen en los claros del tamafio mas frecuente, los de tamafio pequefio.

5. CONCLUSIONES

1. La riqueza de especies arbéreas con DAP > 1 ¢m esta representada por 108 especies. Estas
especies se encuentran incluidas en 37 familias. Floristicamente las familias mé4s ricas son:
Moraceae con ¢inco géneros y seis especies, y Rubiaceae y Mimosaceae con cinco géneros
y Cinco especies.

2. Las principales especies codominantes de esta selva son: Tabernaemontana alba, Bursera
simaruba, y Dendropanax arboreus. Estas tres especies caracterizan estructuralmente a la
comunidad, particularmente Tabernaemontana alba que tiene individuos pequefios en
didmetro y altura. Otras 23 especies también son importantes en la comunidad tanto en

densidad como en area basal.
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secundarias son las que presentan un porcentaje mayor de individuos pequefios por adulto. Sin
embargo también Manilkara zapota, especie tolerante a la sombra, presenta una distribucion
tipo II, muy similar a la distribucién “joven”. Algunas de las especies secundarias tienen
mayor proporcién de individuos adultos que de pequefios (Guazuma ulmifolia), aunque €stas
son muy pocas y poco importantes en la comunidad. Esta porcidn de selva resulta, por tanto,
un mosaico en donde existen parches de diferente estado sucesional o regenerativo, si bien en
términos generales predomina una fase sucesional intermedia en donde las especies
dominantes son en su mayoria especies némadas o de vegetacion secundaria intermedia.

La diversidad registrada en esta selva puede ser explicada también desde el punto de
vista de Ja perturbacién continua que ésta sufre, ya que la caida de ramas y arboles puede
mantenerla cuando el régimen de disturbio ocurre a niveles intermedios entre; i) aquel que
consiste en perturbaciones de alta frecuencia temporal y/o que reduce una fraccion elevada de
la comunidad; y ii) e! régimen de disturbio de baja frecuencia temporal y/o que elimina una
fraccién pequeiia de la comunidad (Connell, 1978; Martinez-Ramos, 1980). En un régimen de
perturbacién intermedio se favorecen situaciones para la coexistencia de especies que tienen
un mayor periodo de reemplazamiento poblacional con especies de bajo nivel competitivo en
condiciones de escasez de recursos, promoviéndose asi un aumento en la diversidad (Huston,
1979; Strong, 1977). Es evidente que dado el patron de abundancia de los claros de diferente
tamafio en la selva, la composicién de especies estara sobrerepresentada por especies que se

establecen en los claros del tamafio mas frecuente, los de tamafio pequefio.

5. CONCLUSIONES

1. Lariqueza de especies arbdreas con DAP > 1 cm esta representada por 108 especies. Estas
especies se encuentran incluidas en 37 familias. Floristicamente las familias més ricas son:
Moraceae con ¢inco géneros y seis especies, y Rubiaceae y Mimosaceae con cinco géneros
y cinco especies.

2. Las principales especies codominantes de esta selva son: Tabernaemontana alba, Bursera
simaruba, y Dendropanax arboreus. Estas tres especies caracterizan estructuralmente a la
comunidad, particularmente Tabernaemontana alba que tiene individuos pequefios en
diametro y altura. Otras 23 especies también son importantes en la comunidad tanto en

densidad como en area basal.
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De los cuatro estratos verticales identificados como sotobosque, subdosel, dosel y dosel
superior, el mds importante cuantitativa y estructuralmente es el sotobosque con los
arboles de alturas menores a 5 m, ya que alcanza el 56% del total de individuos
registrados. .

De los cuatro patrones identificados de estructura poblacional de las especies en las clases
diamétricas, se puede concluir que, esta selva se encuentra representada estructuralmente
por una gran proporcién de individuos de didmetros pequefios, disminuyendo hacia las
clases intermedias y grandes (distribucién “joven”, patrén tipo I y II).

Esta porcién de selva posee una riqueza y diversidad de especies mayor que la reportada
por Cruz (1997) en otra parcela de la misma selva. Sin embargo sigue considerindosele
con una baja diversidad arbérea comparada con otras selvas himedas de México como Sta.
Maria Chimalapa, Uxpanapa, Los Tuxtlas y Bonampak.

El mantenimiento de la relativamente baja diversidad de especies se explica por la
continua perturbacién a la que esta sujeta la parcela en estudio, ya que en muchos de los
trabajos realizados en estos tipos de vegetacidn y en acahuales, se ha llegado a la
conclusion d‘e que la perturbacién es una de las principales causas que mantienen tal
diversidad, especialmente en las etapas sucesionales intermedias donde la selva se
regenera de manera natural.

El estatus sucesional de esta selva es basicamente secundario, pues mas del 50% de las
especies registradas son clasificadas como némadas y, han sido observadas creciendo en la
vegetacion secundaria. Otras pocas se han reportado en la vegetacién primaria y un bajo
porcentaje como pioneras.

Esta selva presenta un alto porcentaje de individuos ramificados a la altura del pecho, lo
que hace suponer que esta caracteristica pudiera ser reflejé de una estrategia mas de
regeneracion natural de estas especies. Especialmente porque las especies que poseen los
mayores porcentajes de ramificacién son demandantes de luz, permitiendo su desarrollo
lateral, y mayor captacion de luz. El crecimiento lateral y la ramificacion podrian resultar
un factor importante como una estrategia de colonizacién y llenado vertical de claros,
especialmente después de una perturbacion por caida de arboles y/o ramas.

La porcién de selva estudiada es un mosaico de parches en donde se lleva a cabo la
regeneracion natural, inducida principaimente por una continua perturbacién causada

esencialmente por la caida de arboles y ramas de los estratos superiores de la selva. Debido
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a la presencia de especies pioneras, secundarias y primarias es evidente una activa
dindmica sucesional, donde predominan las especies ndmadas, pudiendo por ello
establecer que esta selva se encuentra en los estadios intermedios de la sucesion, fo que
explica en gran medida la riqueza floristica que contiene. El elevado porcentaje de
individuos pequefios en la selva, le proporciona un potencial regenerativo alto, explicado
también, por la continua perturbacion natural del sitio; siendo las distribuciones del patrén

tipo I tipicas de comunidades arbéreas que se estan regenerando.
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FIGURA 1. Localizacion geografica de la zona de proteccién forestal y fatinica Santa Gertrudis y
de la parcela de estudio (Naranjos), en el Municipio de Vega de Alatorre, Veracruz.
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FIGURA 2. Diagramas ombrotérmicos (Walter, 1977), de las dos estaciones metereologicas mas
cercanas al sitio de estudio: Martinez de la Torre (de 1961 a 1989), y Misantla (de 1965 a 1987).
En las abscisas se presentan los meses del afio y en las ordenadas los valores de temperatura a
intervalos de 10°C y la precipitacion a cada 20 mm. Los datos representan: f = minima diaria del
mes mas frio, g = temperatura minima registrada; h = maxima diaria del mes mas frio; 1 =
temperatura maxima registrada; J = oscilacion diaria media de la temperatura. En los recuadros
inferiores de los diagramas se muestran los coeficientes de variacion mensual (C.V., %) de la

temperatura y la precipitacion. 67
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FIGURA 3. Patrones de estructura poblacional (I, I, Il y IV) identificados en las especies
presentes en la parcela de estudio, las cuales tienen mds de 30 individuos de densidad
absoluta.
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FIGURA 4. Especies que se ajustan al patron de estructura poblacional tipo I, correspondiente
a las especies con una buena reproduccién y un estableciemiento continuo, refiejado en un
nimero elevado de individuos en las clases diamétricas mas pequefias y muy bajo en las
mayores. Aqui se presentan 12 de las especies agrupadas en este patrdn, la mayoria de éstas
tuvieron valores altos de VIR (=1%). N es el numero de individuos censados de la especie en

el 4rea de estudio (9900 m?).
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FIGURA 5. Especies que se ajustan al patrén de estructura poblacional tipo I, este patrdn es muy
similar al I. Sin embargo, estas especies presentan claramente un porcentaje de individuos bajo en
la clase mas pequeiia. Solamente Prunus capuli no resulto con valores altos de VIR (< 1%). N es el

ntimero de individuos censados en el area de estudio (9900 m*).
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FIGURA 6. Patron de de estructura poblacional tipo IIl, caracterizado porque las especies aqui
agrupadas tienen bajos porcentajes de individuos en las clases mas pequefias y mas grandes; los
individuos de diamétros intermedios son los méds abundantes en estas especies. Estas seis especies
aparentemente no se estan regenerando. N es el nimero de individuos censados de la especic en el

area de estudio (9900 mz).
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FIGURA 7. Especies con un patron de estructura poblacional tipo IV, caracterizado por no presentan
un patrén de distribucion definido, excepto por una representacion relativamente uniforme en la
mayoria de las clases diamétricas. En este patrén se agrupan siete especies, de las cuales seis se

presentan aqui. N es el numero de individuos censados de la especie en el area de estudio (9900 m?).
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FIGURA 9. Distribucién de indivduos en las clases de altura, correspondientes a los estratos de la
parcela (sotobosque, clase 1; subdosel, clase 2; dosel, clase 3; y dosel superior, clase 4), de algunas
de las especies de importancia estructural en la parcela. N es el nimero de individuos censados en el

area de estudio (9900 m?).
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FIGURA 9. Continua.
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FIGURA 10. Comparacion de la densidad y porcentaje de individuos ramificados y no ramificados
(dos o mas ramas), para las especies con VIR > 1%. El nombre de la especie corresponde a su
acronimo (ver Cuadro 1). En A se presentan densidades absolutas por especie, ordenadas
descendentemente por la densidad de individuos en las especies. En B se muestra la densidad
relativa de cada una de las especies, ordenadas descendentemente por el porcentaje de individuos
ramificados.
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CUADRO 2. Listado de familias presentes en la parcela estudiada en Santa Gertrudis, asi
como ¢l numero de géneros y especies correspondientes. Se presenta el numero de
individuos extrapolados a 1 ha, encontrados para cada una de ellas.

Abundancia

Familia Géneros Especies Ind./ha relativa
(No.) (No.) ()

MORACEAE 5 6 310 6.70
RUBIACEAE 5 5 138 2.98
MIMOSACEAE 5 5 80 1.73
LAURACEAE 3 5 468 10.12
MYRTACEAE 3 4 243 5.25
SAPINDACEAE 3 3 110 2.38
ANACARDIACEAE 3 3 19 0.41
APOCYNACEAE 2 2 736 15.91
BURSERACEAE 2 2 193 4.17
EUPHORBIACEAE 2 3 145 3.14
SAPOTACEAE 2 2 137 2.96
ARALIACEAE 2 2 128 2.77
FLACOURTIACEAE 2 2 85 1.84
TILIACEAE 2 2 85 1.84
MELIACEAE 2 2 33 0.71
MALVACEAE 2 2 12 0.26
ANNONACEAE 2 2 10 0.22
RUTACEAE 2 2 2 0.04
SYMPLOCACEAE 1 1 445 9.62
PIPERACEAE 1 3 217 4.69
MYRSINACEAE 1 2 198 4.28
THEACEAE 1 1 94 2.03
ROSACEAE 1 3 76 1.64
CELASTRACEAE 1 1 65 1.41
STERCULIACEAE 1 1 47 1.02
ULMACEAE 1 1 44 0.95
PALMAE 1 2 28 0.61
THEOPHRASTACEAE 1 1 27 0.58
URTICACEAE 1 1 14 0.30
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Cuadro 2. Continua,

Abundancia

Familia Géneros Especies Ind./ha relativa
(No.) (No.) (%)

PAPILIONOIDAE 1 1 12 0.26
THYMELAEACEAE | 1 7 0.15
BIGNONIACEAE 1 1 6 0.13
EBENACEAE 1 1 6 0.13
MALPIGHIACEAE 1 2 4 0.09
POLYGONACEAE 1 | 2 0.04
AMARANTHACEAE 1 1 1 0.02
SIMAROUBACEAE 1 1 1 0.02




CUADRO 3. Estructura de la vegetacidn arborea en la parcela estudiada. Las especies estin
ordenadas por su valor de importancia relativa. S6lo las especies con un DAP > | cm y valor de
importancia relativa VIR > 1%, estan enlistadas. P es la posicién que ocupa la especie en la
comunidad de acuerdo con su VIR.

Densidad Densidad Area  Area basal Valor de

p Especie (Ind/ha) relativa  basal relativa importancia
(%)  (m’/ha) (%) relativa (%)
1 Tabernaemontana alba 692 15.15 1.51 4.56 9.854
2 Bursera simaruba 128 2.83 4.91 14.87 8.848
3 Dendropanax arboreus 127 2.83 4.16 12.61 7.717
4  Litsea glaucescens 415 9.09 1.00 3.04 6.066
5 Symplocos coccinea 445 9.70 0.32 0.98 5.338
6 Aphananthe monoica 44 1.01 2.69 8.14 4.576
7 Manilkara zapota 109 242 2.13 6.44 4.434
8 Sapindus saponaria 102 222 1.65 4.97 3.596
9 Trophis racemosa 204 4.44 0.65 1.95 3.197
10 Ardisia sp. 196 424 0.28 0.87 2.556
11 Pleuranthodendron mexicana 84 1.82 1.09 3.29 2.556
12 Piper aduncum 146 3.23 0.40 1.23 2.232
13 Dipholis salicifolia 28 0.61 1.15 3.47 2.040
14  Guazuma ulmifolia 47 1.01 1.01 3.05 2.030
15 "gomilla" 49 1.11 0.97 2.94 2.025
16 "ocotillo" 156 3.43 0.15 0.45 1.944
17 Protium copal 65 1.41 0.74 223 1.823
18 Croton soliman 56 1.21 0.57 1.71 1.460
19 Faramea occidentalis 106 232 0.19 0.58 1.449
20 Eugenia colipensis 117 2.53 0.07 0.21 1.369
21 Carpodiptera ameliae 74 1.62 0.35 1.06 1.338
22 Aspidosperma megalocarpon 44 1.01 (.48 1.46 1.237
23 Ternstroemia tepezapote 94 2.02 0.14 0.42 1.222
24 Brosimum alicastrum 51 1.11 .43 1.31 1.212
25 Tabebuia rosea 6 0.10 0.72 2.17 1.136
26 Piper amalago 68 1.52 0.20 0.61 1.061
Otras 82 especies 970 20.51 5.38 16.34 18.420
Totales 108 especies 4625 100.00 33.35 100.00 100.000
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CUADRO 4. Abundancia absoluta de las especies, desglosadas por estratos de la selva. Las
especies estan ordenadas de acuerdo a la presencia o ausencia de individuos en los estratos. En
el listado se incluyen dos especies no identificadas ("gomilla" y "ocotillo") por presentar
valores de importancia altos.

Especie Sotobosque Subdosel Dosel Dosel superior
(< 5m) (5.1-10m)  (10.1-20m) (> 20.1m)

Tabernaemontana alba 438 224 28 1
Trophis racemosa 99 71 32 2
Bursera simaruba 30 27 40 30
Dendropanax arboreus 53 28 26 20
Manilkara zapota 45 34 12 17
Sapindus saponaria 25 38 29 9
Pleuranthodendron mexicana 10 41 25 7
Carpodiptera ameliae 40 22 9 2
Protium copal 16 28 18 2
Wimmeria concolor 38 22 2 2
Croton soliman 17 15 21 2
Brosimum alicastrum 16 15 15 4
"gomilla" 1 11 36 1
Guazuma ulmifolia 4 25 16 2
Aspidosperma megalocarpon 30 9 2 3
Pimenta dioca 30 7 3 2
Aphananthe monoica 15 9 9 11
Nectandra ambigens 13 12 9 1
Dipholis salicifolia 16 6 2 4
Leucaena leucocephala 8 5 14 1
Tapirira mexicana 4 1 4 5
Eugenia capuli 4 5 4 1
Cedrela odorata 4 2 3 2
Heliocarpus donnell-smithii 3 3 4 1
Tabebuia rosea 1 1 2 2
Exothea copalillo 2 0 1 |
Astronium graveolens | 0 2 1
Ficus spl 0 1 1 2
Litsea glaucescens 249 158 8 0
Symplocos coccinea 338 103 4 0
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CUADRO 4. Continiia.

Especie Sotobosque Subdosel Dosel Dosel superior
(< 5m) (5.1-10m)  (10.1-20m) (> 20.lm)
Ardisia sp. 168 27 1 0
Piper aduncum 64 82 1 0
"ocotillo" 97 57 2 0
Faramea occidentalis 60 41 5 0
Eugenia colipensis 89 27 1 0
Ternstroemia tepezapote 56 35 3 0
Piper amalago 26 37 4 0
Calyptranthes schlechtendaliana 44 19 6 0
Castilla elastica 25 14 g 0
Cnidoscolus multilobus 12 20 2 0
Acacia cornigera 18 17 1 0
Jacquinia aurantiaca 17 9 1 0
Nectandra salicifolia 4 I 0
Trichilia havanensis 18 3 1 0
Urera caracasana 4 I 0
Inga punctata 5 1 0
Hampea sp. 8 1 1 0
Prunus capuli 65 8 0 0
Sapium sp. 45 8 0 0
Randia armata 16 7 0 0
Lennea melanocarpa 7 5 0 0
Diospyros digyna 3 3 0 0
Annona globiflora 6 3 0 0
Daphnopsis mollis 6 1 0 0
Chamaedorea tepejilote 25 0 0 0
Psychotria limonensis 7 0 0 0
Malpighia glabra 3 0 0 0
Chamaedorea sp. 3 0 0 0
Piper sp. 3 0 0 0
Malvaviscus arboreus 2 0 0 0
Persea schiedeana 2 0 0 0
Iresine herrerae 1 0 0 0
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CUADRO 4. Continia.

Especie Sotobosque Subdosel Dosel Dosel superior
(< 5m) (5.1-10m)  (10.1-20m) (> 20.1m)
Alchornea latifolia 1 0 0 0

Casimiroa edulis
Croton draco
Chiococca alba
Desmopsis trunciflora
Ficus sp2

Malpighia sp.
Picramnia antidesma
Cojoba arborea
Spondias mombin
Casearia corymbosa
Coccoloba barbadensis
Rondeletia heteranthera
Qreopanax capitatus
Persea americana
Prunus sp.
Zanthoxylum sp.
Cecropia obtusifolia
Prunus lundelliana
Ardisia escallonioides
Albizzia purpusii
Cupania dentata

Otras 24 especies no identificadas

Total de Individuos
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CUADRO 5. Listado de especies encontradas en el sitio de estudio, diferenciadas en PIO
= especies pioneras, SEC = especies secundarias, y PRI = especies primarias, segun la
bibliografia (Gémez-Pompa, 1966; Martinez-Ramos, 1985; Gémez-Pompa y Vazquez-
Yanes, 1985; Pennington y Sarukhan, 1998, principalmente). Las especies estdn
ordenadas de manera descendente por su valor de importancia relativa en la comunidad
(X = pioneras, nomadas y tolerantes por Martinez-Ramos, 1985; G = semillas
encontradas por medio de germinacion a partir de muestras de suelo tomadas en:
vegetacion secundaria y en vegetacion primaria en Los Tuxtlas, Veracruz por Gomez-
Pompa y Vazquez-Yanes, 1985; F = segiin fuentes bibliograficas como Gomez-Pompa,
1966; Pennington y Sarukhan, 1998; Fryxell, 1992; Nee, 1984; Quero, 1994; Sanchez-
Vindas, 1990; Sosa, 1979; etc.; Br = acahuales de Brosimum, citado en diferentes
fuentes bibliograficas).

Especie PIO SEC PRI VIR
Tabernaemontana alba 9.85
Bursera simaruba 8.85
Dendropanax arboreus 7.72
Aphananthe monoica 4,58
Manilkara zapota 4.43
Sapindus saponaria 3.60
Trophis racemosa 3.20
Pleuranthodendron mexicana 2.56
Piper aduncum 2.23
Guazuma ulmifolia 2.03
Protium copal 1.82
Faramea occidentalis 1.45
Eugenia colipensis 1.37
Carpodiptera ameliae 1.34
Ternstroemia tepezapote 1.22
Brosimum alicastrum 1.21
Tabebuia rosea 1.14
Piper amalago 1.06
Prunus capuli 0.90
Leucaena leucocephala 0.83
Nectandra ambigens 0.82
Castilla elastica 0.72
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CUADRO 5. Continua.

Especie PIO SEC PRI VIR
Cedrela odorata 0.68
Pimenta dioca 0.65
Cnidoscolus multilobus 0.48
Cojoba arborea 0.45
Acacia cornigera 0.44
Heliocarpus donnell-smithii 0.43
Jacquinia aurantiaca 0.33
Trichilia havanensis 0.29
Chamaedorea tepejilote 0.26
Eugenia capuli 0.22
Urera caracasana 0.21
Lennea melanocarpa 0.20
Inga punctata 0.16
Diospyros digyna 0.15
Coccoloba barbadensis 0.09
Cecropia obtusifolia 0.08
Spondias mombin 0.08
Cupania dentata 0.07
Malpighia glabra 0.06
Iresine herrerae 0.01
Oreopanax capitatus 0.01
Croton draco 0.00
Malvaviscus arboreus 0.00
Picramnia antidesma 0.00
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CUADRO 6. Se presentan las especies encontradas en la zona de estudio comunes con otros
trabajos realizados en bosques tropicales en México. I:Selva mediana subperennifolia Santa
Gertrudis, Veracruz, Cruz, 1997; II:Bosque tropical siempre verde, San Luis Potosi,
Rzedowski, 1963; III:Selva mediana subperennifolia de Goémez Farias, Tamaulipas, Valiente-
Banuet, 1984; IV:Selva alta perennifolia Los Tuxtlas, Veracruz (1:Carabias, 1979, la = acahual
de 5 afios, 1b = acahual de 25 afios, 1c = sitio de selva no perturbada, # = especies comunes, X =
no tan comunes;, 2:Martinez-Ramos, 1980, & = sitio con 8 afios de perturbacion, * = con 20
afios de perturbacién; 3:Bongers ef al ., 1988), V:Selva mediana subperennifolia de Uxpanapa,
Veracruz, Vazquez-Torres, 1991; VI:Selva mediana subcaducifolia de "La Vainilla®
Zihuatanejo, Guerrero, Gallardo, 1996; VII:Selva alta perennifolia Chimalapa, Oaxaca, Vera-
Caletti, 1988;  VIII:Selvas altas perennifolias de Chiapas (1:S.A.P. de Bonampak, Meave del
Castillo, 1990; 2-Comunidades secundarias de la selva Lacandona, Carrillo, 1992).

oo IV V| VIV VI

Especie

Acacia cornigera

Albizzia purpusii

Alchornea latifolia

Annona globiflora

Aphananthe monoica

Ardisia escallonioides

Aspidosperma megalocarpon s

Astronium graveolens

il

Brosimum alicastrum

Bursera simaruba

Carpodiptera ameliae [t

Casearia corymbosa

Castilla elastica

Cecropia obtusifolia

Cedrela odorata

Chridoscolus multilobus

Coccoloba barbadensis

Cojoba arborea

Croton draco

Croton soliman

Has X
ket e

Cupania dentata

Chamaedorea tepejilote
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CUADRO 6. Continta.

Especie

Chiococca alba

Dendropanax arboreus

Diospyros digyna
Dipholis salicifolia %ﬁ%(’zﬁ
Eugenia capuli ; s L

Fugenia colipensis

Exothea copalillo

3 : #@g‘

Faramea occidentalis mep AaH

Guazuma ulmifolia

Heliocarpus donnell-smithii

Inga punctata

Jacquinia aurantiaca

Lennea melanocarpa s

Leucaena leucocephala i

Litsea glaucescens bl

Malpighia glabra

Malvaviscus arboreus

Manilkara zapota

Nectandra ambigens

Nectandra salicifolia

Oreopanax capitatus

Persea americana

Picramnia antidesma

Pimenta dioca

Piper aduncum

Piper amalago

Pleuranthodendron mexicana

Protium copal -

Prunus capuli

Psychotria limonensis

Randia armata
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CUADRO 6. Contina.

Especie

Sapindus saponaria

Spondias mombin

Symplocos coccinea

Tabebuia rosea

Tabernaemontana alba

Tapirira mexicana

Ternstroemia tepezapote

Trichilia havanensis

Trophis racemosa

Urera caracasana

Wimmeria concolor §

Total por sitio: 46 20 23

10 11 14 1t 18 11 15 4 31 13
Especies comunes: 46 20 23 22 111 18] 11 1S 4 (31|13
Total de especies comunes: 46 20 23 26 11 15 4 35
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CUADRO 7. Estructura de la vegetacion arborea en las dos parcelas estudiadas en Santa
Gertrudis. Se enlistan solamente las especies comunes a ambas parcelas y con VIR > 1%;
como se puede observar algunas especies fueron importantes en una parcela y en la otra no.
Para cada una de las especies se muestra su densidad relativa (D. R.), 4rea basal relativa (AB
R.), VIR y la posicién (P), que cada especie ocupa en las parcelas de acuerdo con sus VIR,

Parcela 1 (Cruz, 1997) Parcela 2 (este estudio)
Especie D.R. ABR. VIR P D.R. ABR. VIR P
(%) (%) (W) () () (%)

Aphananthe monoica 3.8 8.0 590 5 1.0 81 458 6
Ardisia sp. 4.9 02 260 12 42 09 25 10
Aspidosperma megalocarpon . . X ) 1.0 1.5 124 22
Brosimum alicastrum 24 0.2 130 16 1.1 1.3 121 24
Bursera simaruba 4.1 22,6 1340 1 28 149 885 2
Carpodiptera ameliae 1.7 0.5 1.09 20 1.6 1.1 134 21
Croton soliman 1.3 32 220 13 1.2 1.7 146 18
Dendropanax arboreus 2.6 60 430 8 28 126 772 3
Dipholis salicifolia . . . . 06 35 204 13
Eugenia colipensis . . . . 25 02 137 20
Faramea occidentalis 2.1 0.1 .10 19 23 06 145 19
"gomilla" . : : . 1.1 29 203 15
Guazuma ulmifolia . . . : 1.0 31 203 14
Jacquinia aurantiaca 1.7 0.4 1.02 22
Leucaena leucocephala 0.3 1.7 1.01 23 . . . .
Litsea glaucescens . . . ) 9.1 30 607 4
Manilkara zapota . . . . 24 64 443 7
Nectandra ambigens 6.5 30 4795 7 . . . .
"ocotillo” . . . : 34 05 19 le
Pimenta dioica 3.7 1.8 275 11 . . . .
Piper aduncum . . . . 3.2 1.2 223 12
Piper amalago . . . . 1.5 06 106 26
Pleuranthodendron mexicana 155 54 1046 2 1.8 33 256 11
Protium copal 33 0.8 2.05 15 1.4 22 182 17
Sapindus saponaria 3.5 6.5 502 6 22 50 360 8
Sapium sp. 187 1.0 990 3 . . . .
Symplocos coccinea . . . . 9.7 1.0 534 35
Tabebuia rosea . . . : 0.1 22 114 25
Tabernaemontana alba 4.6 38 420 9 152 46 985 1
Tapirira mexicana 0.9 1.4 1.17 18 . . . .
Ternstroemia tepezapote 1.9 0.2 1.07 21 20 04 122 23
Trophis racemosa . . . . 44 19 320 9
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