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RESUMEN
La selva de Los Tuxtlas se encuentra altamente amenazada por la deforestacién y otras actividades
antrépicas degradativas que han determinado su transformacién en un pasaje fragmentado, con
gran cantidad de pastizales ganaderos. Para su conservacién hacia el futuro se hace necesario
considerar su posible restauracion.

En el presente trabajo estudié el establecimiento potencial de seis especies lefiosas nativas
en un potrero de Los Tuxtlas como posible estrategia de restauracién. Seleccioné a Bursera
simaruba, Gliricidia sepium, Cecropia obtusifolia, Erythrina folkersii, Hampea nutricia y Omphalea
oleifera, las dos primeras sembradas a partir de estaca y las cuatro ditimas a partir de semilla.
Sembré las plantas en parcelas monosespecificas y mixtas dentro de un lote del cual se excluy6 el
ganado previo al trasplante, y removi la biomasa aérea de los pastos de la mitad de cada parcela. A
lo largo de un afio evalué: 1) la supervivencia por especie y tipo de propagacién en funcion de la
presencia/ausencia de los pastos, 2) el crecimiento de cada especie y tipo de propagacion, en
funcién de la presencia/ausencia de pastos, 3) los posibles efectos de la riqueza de especies sobre
la supervivencia y el crecimiento, 4) los cambios en las condiciones microclimaticas (a nivel del
suelo) en funcién de la presencia del pasto y de la presencia de las lefiosas, y 5) los cambios en la
composicién y estructura de la comunidad vegetal a partir de la exclusién del ganado.

La supervivencia resultd variable entre tipos de propagacién. Las espedes de semillla
sobrevivieron un 64-88% independientemente de la presencia/ausencia de los pastos; las
propagadas por estaca sobrevivieron entre el 2 y el 19% y fueron afectadas negativamente por la
presencia de los pastos. El crecimiento fue evaluado Unicamente para las especies sembradas por
semilla, las cuales mostraron un comportamiento variable frente a la presencia/ausencia de los
pastos. £. folkersii fue en todo momento independiente de éstos Gltimos; C. obtusifoliay O. oleifera
tendieron a desarrollar mayor altura, didmetro, y drea foliar total en su presencia, mientras que A.
nutricia crecié mas en altura y desarrollé un area foliar mayor, pero en detrimento del desarrollo en

didgmetro. La presencia de los pastos se asocié con un aumento en la humedad relativa (7%) y una



disminucién en la insolacién a nivel del suelo, mientras que la temperatura permanecio constante.
La presencia de las leflosas determiné una disminucion variable de la insolacién con respecto a cielo
abierto. Sélo H. nutricia (12%) y E. folkersii (29%) permiten una incidencia luminica comparable a
la producida por los pastos (11%). La riqueza de especies no estuvo asociada a variaciones en la
supervivencia o el crecimiento de las especies ni de los tipos de propagacién. Luego de dieciséis
meses de exclusién del ganado observé un aumento del 61% en la riqueza total de especies (21 vs.
13). Aunque la dominancia de algunas especies de pastos determiné una equitatividad comparable
a la del potrero activo, la diversidad especifica bajo exclusién aumenté significativamente en un
23%. Al mismo tiempo, observé una mayor estratificacion vertical del sistema y mayor nimero de
familias presentes (10 vs. 7). Los resultados obtenidos permiten concluir que el establecimiento de
un primer dosel es ecoldgicamente factible en los potreros de Los Tuxtlas. En estas especies, la
presencia de los pastos parece no ser limitante en el proceso de establecimiento de estas especies.
Considerando las caracteristicas climaticas y edéficas de la zona, la extrapolacién de estos
resultados hacia otros potreros estaria Ginicamente limitada por las condiciones de los suelos, que
suelen presentar carencia de fésforo. Para una implementacidn a mayor escala es necesario
abordar el problema de la restauracién de la cubierta vegetal desde una perpectiva del paisaje, que
incluya la varlabilidad de componentes presentes en Los Tuxtlas (fragmentos de selva, bordes,
cercas vivas, arboles remanentes, islas de restauracién, entre otros) en una visién que integre las

dimensiones espadal y temporal del sistema.
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INTRODUCCION

Las selvas tropicales himedas

Las selvas tropicales himedas son muy antiguas, diversas y ecolégicamente complejas (Whitmore
1997). Estas selvas presentan una riqueza de especies excepcionalmente elevada, y superior de la
que se esperaria en funcion de su area geografica global (Dirzo 2001; Erwin 1991); aunque apenas
ocupan aproximadamente el 7% de la superficie terrestre, se estima que contienen entre la mitad y
las tres cuartas partes del total de especies del planeta (Whitmore 1991; Goldsmith 1998). Ademas
brindan servicios ambientales como la captacion de agua, el mantenimiento del suelo, Ia fijacion de
CO,, y la regulacién del clima (Dirzo 2001).

A pesar de los valores mencionados, estos ecosistemas se encuentran altamente
amenazados, debido a su conversion en potreros ganaderos u otros sistemas antropizados.
Ademds, en los casos en los que no han sido completamente transformados, su alteracion por
actividades extractivas en muchas zonas es considerable (Dirzo 2001). Los procesos degradativos
se originan a partir una compleja interaccién de factores ecoldgicos y socioculturales (Bainbridge
1990) como el crecimiento poblacional, las necesidades alimentarias, los patrones de uso de los
recursos, y los conflictos relacionados con el manejo de estos Gltimos.

La atencion creciente que han recibido las selvas himedas se ha debido principaimente a
las diversas implicaciones ecologicas y sociales de la deforestacion (Brown y Lugo 1994). La
deforestacion, definida como la pérdida de la cobertura vegetal original y los recursos que ésta
contiene, implica ademas una serie de efectos negativos indirectos para la naturaleza a distintas
escalas de andlisis, desde la erosion genética y pérdida de poblaciones o especies (Saunders et al.
1991; Whitmore y Sayer 1992; Brooks et al. 2002), hasta la alteracion del régimen hidroldgico, el
balance de agua atmosférica, o los patrones climaticos (Houghton 1991; Lugo 1992; Whitmore y
Sayer 1992; Whitmore 1993, 1997). Al mismo tiempo, estos efectos se encuentran asociados a otro

proceso paralelo a la deforestacion: la fragmentacion (Meffe y Carroll 1994). Esto es, la ruptura del



habitat en parches de vegetacion natural rodeados de comunidades antropogénicas (Saunders et
al. 1991; Murcia 1995), que ocasiona la pérdida de la biodiversidad, ya sea en términos de la
reduccion de variabilidad genética, extincién de poblaciones y hasta de especies (Saunders et al.
1991; Whitmore y Sayer 1992; Brooks et al. 2002).

Aproximadamente el 50% de la superficie de los bosques tropicales himedos (4x10° km?;
Whitmore 1998) se encuentra en el neotrdpico (Archibold 1995; Whitmore 1998; Osbome 2000),
distribuido en tres sectores con diferente estructura y composicién especifica. El primer sector, de
mayor extension, corresponde a las cuencas del Amazonas y Orinoco. Otro sector importante se
extiende a lo largo de las faldas de los Andes de Ecuador y Colombia hacia Centroamérica y algunas
islas del Caribe, hasta el estado de Veracruz en México. Un tercer sector, ya muy fragmentado, se
ubica en la costa Atlantica de Brasil (Whitmore 1998; Osborne 2000). En segundo lugar en
extension se encuentra la zona sudeste de Asia (2.5x10° km?, Whitmore 1998), que incluye el
archipiélago Malayo, Indonesia, Indochina, noreste de Australia (Queensland), Sri Lanka,
Cambodia, y Vietnam (Whitmore 1998; Osborne 2000). Por Ultimo, las encontramos en el
continente Africano (1.8x10° km?; Whitmore 1998), concentradas en la cuenca del rio Congo (norte
de Zaire) y la costa este de Madagascar.

En México, las selvas hiimedas se encuentran en los estados de Chiapas, Oaxaca, Veracruz,
Quintana Roo y Campeche. Se asientan sobre suelos moderamente profundos, y donde las lluvias
son continuas de 9 a 12 meses del afio, con temperaturas medias anuales mayores a 22°C
(Challenger 1998). Estos ecosistemas, ademas de que mantienen una importante proporcion de la
riqueza total de especies del pais (Challenger 1998), albergan a 23 grupos étnicos, que constituyen
una poblacién de 1.6 millones de personas (Toledo 1996).

Las selvas hiimedas de México han sido manejadas desde tiempos precolombinos. Por
ejemplo, se ha propuesto que la subsistencia de los grupos mayas se basaba en la agricultura de
roza, tumba y quema (Challenger 1998). Sin embargo, su grado de conservacion comienza a

alterarse profundamente a partir de la década de los 40s, época en que la ganaderia entré en un



fuerte proceso de crecimiento debido a la conjuncién de miltiples factores, incluyendo éstos la
densidad poblacional, los desplazamientos migratorios dentro del pais y la existencia de politicas de
estado encaminadas al aumento de la produccién (Toledo et al. 1991, pp. 26). Hacia la década de
los 70's, el Plan Nacional Ganadero, en su intento de mejorar los forrajes y la calidad de la came
(Challenger 1998) marca el inicio de una etapa de crecimiento desmedido, que ocasiona en primer
lugar, la eliminacién de grandes extensiones de vegetacién natural, principalmente de las selvas del
tropico himedo. En segundo lugar, provoca un fuerte cambio en el uso del suelo, en particular, de
la conversion de tierras agricolas hacia actividades pecuarias (Barrera Bassols et al. 1993). La crisis
economica de los B80's agravé esta situacion debido a que afectd el poder adquisitivo de la
poblacién y, por ende, disminuyo la demanda de productos de origen animal. Esto desencadené un
proceso de descapitalizacién de la ganaderia, aunque no se reflejo en la reduccion de la superficie
ocupada para tal actividad (Carabias et al. 1994).

La ganaderia ha tenido un impacto negativo muy intenso sobre los sistemas naturales
mexicanos debido a la deforestacion, la erosién, cambios en los ciclos hidroldgicos, pérdida de la
biodiversidad y el empobrecimiento del suelo (Carabias et al. 1994).

A estos procesos de degradacion y/o eliminacién de la vegetacién no escapa la selva de Los
Tuxtlas (Veracruz), una de las mas importantes en el pais debido a su situacién geografica y sus
caracteristicas ecolégicas. Esta representa la porcion mas septentrional de este tipo de ecosistema
en el continente (Dirzo y Miranda 1990); ademas, posee una gran riqueza biolégica y representa un
gran potencial como patrimonio cientifico-cultural (Dirzo 1991). Sin embargo, su extensién se ha
visto reducida considerablemente debido a la deforestacion, ésta Gltima principalmente motivada
para abrir tierras a las actividades agricolas y ganaderas (Dirzo y Garcia 1992).

En la region de Los Tuxtlas los potreros presentan una vida media relativamente larga, en
promedio mayor a 20 afos, pero su productividad puede ser muy variable dependiendo del tipo de
manejo que éstos reciban (Guevara et al. 1997). En casos de abandono de potreros se ha

observado el desarrollo de sucesion secundaria, con la consecuente formacién de los llamados



acahuales, manchones de vegetacion secundaria abandonados o en periodo de descanso de
distinto desarrollo sucesional (Guevara et al. 1997). Sin embargo, el proceso de regeneracion es
mucho mas lento que el observado en la dindmica natural, y depende en gran parte de la distancia
a los fragmentos remanentes de bosque, lo que limita su potencial de regeneracién en espacio y
tiempo.

En funcion de todos los factores anteriormente mencionados, se plantean, como
necesarias, actividades de restauracion o recuperacion de este ecosistema. Tales actividades, sin
embargo, dependen del contar con un conocimiento basico del potencial de regeneracién a partir
del banco de especies nativas presentes en la selva de la zona. La restauracién ecolégica podria
resultar una aproximacion Otil en este caso, ya que es capaz de favorecer el potencial de

recuperacion del ecosistema.

La restauracién ecolégica
La restauracion, al igual que la rehabilitacion y la recuperacion, es uno de los aspectos asociados a
la reparacion de los sistemas naturales, como estrategia de manejo que busca revertir los efectos
degradativos de ciertas actividades antrdpicas (p.ej. contaminacién, erosién, o agotamiento de
recursos). Al mismo tiempo, constituye una oportunidad practica de poner a prueba nuestro
entendimiento sobre el desarrollo y funcionamiento del ecosistema (Bradshaw 1987) y de las
especies que lo conforman (Bradshaw 1993), dandonos la oportunidad de evaluar la investigacion
ecoldgica (Jordan et al. 1987). La restauracion ademas, desde su perspectiva técnica, provee
herramientas (tiles para encarar varios problemas de conservacion, tales como los efectos de borde
y fragmentacién, la generacion de bancos genéticos ex-sity, la conservacién integrada y el
desarrollo sustentable (Young 2000).

Bradshaw (1987) propone que los principios de la restauracion de ecosistemas son los
mismos que los de la sucesién ecoldgica. Bajo este supuesto, para analizar el potencial de

restauracion de una selva, es necesario remitimos a su dinamica intrinseca. Sin embargo, puede ser



casi imposible comparar a nivel ecoldgico un sitio natural con otro antropizado; las propiedades
fisicas y bidticas de éste Ultimo son fuertemente dependientes de las interacciones entre factores
especificos del sitio y del uso de la tierra (tipo de tiempo de uso, nivel de degradacion, etc.). Por lo
mismo, se hace muy dificil predecir trayectorias sucesionales en este tipo de sistemas (Parrotta
1992, 1995; Parrotta y Knowles 1999; Guariguata y Ostertag 2001). Debido a esto, el contexto
tedrico de la restauracién deberia basarse en la ecologia bdsica, es decir, un proyecto de
restauracion deberia iniciar con el estudio de la dinamica del ecosistema en cuestion y de los
factores que la alteran y degradan. En el caso de la selva de Los Tuxtlas, la gran cantidad de
informacién precedente que existe acerca de su dinamica natural permitiria abordar un estudio de
restauracion en una etapa posterior, como por ejemplo en el estudio del proceso de
establecimiento de especies lefiosas en los sitios degradados o alterados (como los potreros
ganaderos). Los resultados ayudarian al restablecimiento en éstos de la cobertura vegetal natural y
favorecerian el proceso de sucesion secundaria.

En el presente trabajo estudio algunos factores ecoldgicos de la primeras etapas del
establecimiento de lefiosas en potreros ganaderos, como una primera herramienta de restauracién
de esta selva himeda mexicana. El propdsito final es generar los primeros lineamientos de una

subsecuente propuesta de manejo para recuperar los potreros de la region.



ANTECEDENTES

La restauracion ecoldgica en los bosques tropicales terrestres

1. Los factores limitantes en la regeneradoén de la selva

La estructura vegetal de la selva no conforma una matriz homogénea, sino que consiste en un
mosaico de parches en diferente estado de regeneracion que presentan una composicién especifica
particular (Martinez-Ramos 1994; Challenger 1998). La formacién de estos parches se da por
perturbaciones naturales, debido a la caida de arboles y ramas del dosel o, a mayor escala, por
derrumbes del terreno o perturbaciones similares.

La regeneracion de la selva se activa por el cambio en las condiciones ambientales
(intensidad y calidad de luz que llega a la superficie, humedad y temperatura a nivel del suelo, etc.)
y depende de los atributos de la comunidad (diversidad de las especies que la componen) y de las
caracteristicas de historia de vida de las plantas de la misma. La dinamica de formacién de claros y
de regeneracién es un componente fundamental en la renovacion del dosel (Martinez-Ramos 1994).

En lo referente a la colonizacion de nuevos parches, la composicién floristica circundante,
asi como los mecanismos de dispersion en espacio y tiempo, pueden determinar la llegada de
nuevos propagulos a los claros. En este sentido, es necesario analizar la importancia relativa tanto
de la lluvia como del banco de semillas. Se ha propuesto que la diversidad en la composicion de los
parches, y la colonizacion micorricica ademas, tienen que ver con la variacion en determinadas
caracteristicas ecoldgicas que presentan las especies, como el tipo de dispersion y la plasticidad
fisiologica (Popma y Bongers 1991), o fenotipica en general, frente a las condiciones ambientales
(Brokaw 1985, 1987; Soto-Castro 1992; Ashton 1995), de acuerdo a sus requerimientos de
nutrientes del suelo y los niveles de luz (Gomez-Pompa y Del-Amo 1985). Estas variables
determinan patrones de colonizacion de acuerdo, entre otras cosas, al tamafio del parche
(Martinez-Ramos 1985; Martinez-Ramos et al. 1988; Challenger 1998). En este sentido, podriamos

considerar un campo de pastura como un gran parche potencialmente recolonizable por plantas



que constituyen las primeras etapas de la sucesién. Sin embargo, se ha observado que esta (itima
es mucho mas lenta en terrenos abandonados utilizados para pasturas u otros tipos de uso
agronémico (Uhl et al. 1988; Nepstad et al. 1990, 1991) que en claros naturales u otras
perturbaciones de menor escala, debido a la accién de diferentes factores que limitan el proceso de
regeneracion del bosque (p. €j. Holl 1999; Holl et al. 2000).

Los factores limitantes para el establecimiento de especies arbdreas en pastizales se
pueden enumerar de acuerdo a las etapas de la regeneracién natural, y la importancia relativa de
cada uno es altamente variable con el dima, el tipo de suelo, la vegetacién existente en los
alrededores, y la historia y tipo de manejo de la tierra (Holl 1999; Holl et al. 2000). No obstante, se
pueden identificar una serie de factores que actian a nivel general. Esto se ilustra en detalle en la
Figura 1.

El primer factor limitante en la regeneracidén secundaria es la dispersién de semillas hacia
los campos de pastura (Fig. 1a). Tal lluvia de semillas estd determinada por el tipo y grado de
cobertura de la vegetacién circundante. Consecuentemente, se observa que la densidad de semillas
en el pastizal puede disminuir entre un 10 y 300% con respecto al bosque remanente (Aide y
Cavelier 1994; Holl 1999; Holl et al. 2000; Widjeven et al. 2000; Zimmerman et al. 2000; Cubifia y
Aide 2001), y generalmente lo hace conforme aumenta la distancia a los fragmentos o bordes de la
selva (Aide y Cavelier 1994; Zimmerman et al. 2000; Cubifia y Aide 2001; pero ver también Holl
1999). En otros casos, se encuentra una densidad mayor, pero esto es e resultado de la alta
productividad por parte de las pasturas, y se corresponde con una fuerte modificacién en las
abundancias relativas de las especies, en particular, de la relacién herbaceas/lefiosas (Widjeven et
al. 2000).
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Fig. 1. Factores limitantes que actian sobre las distintas etapas de la regeneracion secundaria del
bosque en sitios antropizados, en particular sobre a) la inmigracién de propagulos, b) la

germinacion, c) el establecimiento de plantulas y d) el reclutamiento de brinzales.




Por otro lado, afectandose o no el nimero total de semillas, puede alterarse la composicién
especifica de la lluvia, y de acuerdo a los sindromes de dispersi6n, estar esta (ltima sesgada hacia
determinadas especies que no representan la riqueza y diversidad del bosque (Uhl 1987; Alvarez-
Buylla y Martinez-Ramos 1990; Holl y Lulow 1997; Holl 1999; Wijdeven et al. 2000; Zimmerman et
al. 2000; Cubifia y Aide 2001). En los casos donde el banco de semillas no es fuertemente
afectado, la limitacién del establecimiento estaria dada por factores posteriores en el proceso, por
ejemplo la depredacién post dispersién (Uhl et al. 1987; Nepstad et al. 1990, 1991, 1996; Aide y
Cavelier 1994; Holl y Lulow 1997) o la germinacién (Fig. 1b).

La inmigracién de propagulos puede no ser exitosa debido a la presencia de una matriz de
pastos que, siendo demasiado densa, actia como barrera fisica impidiendo a las semillas llegar al
suelo e incorporarse al banco. Esto puede tener efectos importantes en la posible existencia de un
banco de propéagulos (p. ej. semillas) que, via latencia, permanecen viables, con potencial de
incorporarse a la comunidad, como una suerte de “memoria” del contingente florfstico mas o
menos permanente (dependiendo de la latencia y longevidad de las semillas).

Una vez que las semillas llegan al banco, su viabilidad dependerd en primer lugar de las
condiciones edéficas (porosidad y aereacién, disponibilidad de nutrientes, etc.), las que a su vez
estaran determinadas por la cobertura vegetal. La presencia de depredadores postdispersién y/o
patégenos también puede disminuir la supervivencia (Nepstad et al. 1990, 1991, 1996; Holl et al.
2000), y afectar ademas la composicion, ya que la depredacién puede ser especifica (Holl y Lulow
1997). El efecto de los pastos sobre la germinacién puede ser favorable, ya que éstos reducen la
temperatura absoluta del suelo y su variacién diaria, evitando la desecacién (Aide y Cavelier 1994;
Gonzalez Montagut 1996; Holl 1999), de tal manera que la tasa de germinacién puede llegar a ser
comparable a la del bosque (Holl et al. 2000). Sin embargo, en otros casos estos efectos pueden
variar de acuerdo a la especie en cuestién (Zimmerman et al. 2000), o bien ser negativos, debido a
la disminucidn en la cantidad de luz que llega al suelo (Guariguata et al. 1995).

Distintos factores actiian sobre el establecimiento, supervivencia y crecimiento de las
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plantulas emergentes (Fig. 1c). Por ejemplo, algunos estudios postulan que el tamafio de la semilla
estd fuertemente asocdado a la capacidad de germinar, crecer y establecerse (Nepstad et al. 1990;
Khurana y Singh 2001).

Las caracteristicas edaficas pueden resultar determinantes donde el nivel de degradacién es
tal que el suelo no contiene las minimas condiciones para la supervivencia de las plantulas (Aide y
Cavelier 1994). En otros casos el crecimiento es comparable al registrado en bosques, por lo que
no se lo considera un factor limitante para la regeneracién (Holl 1999).

Tanto las caracteristicas edéficas como las microclimaticas suelen estar asociadas a la
presencia de los pastos. Estos (ltimos pueden disminuir la disponibilidad de nutrientes (Busbacher
et al. 1988; Uhl y Jordan 1984; Uhl et al. 1988; Nepstad et al. 1990; Reiners et al. 1994), la
humedad del suelo, y la disponibilidad de luz (Ashton et al. 1998). Al mismo tiempo, pueden
funcionar como buenos provedores de propagulos de micorrizas; en Los Tuxtlas, por ejemplo, se ha
observado mayor cantidad de esporas micorricicas en las pasturas que en el bosque (Guadarrama y
Alvarez-Sanchez 1999).

Los resultados de las presencia de los pastos pueden ser variables de acuerdo a la especie
(Zimmerman et al. 2000). Por ejemplo, Peterson y Haines (2000) encontraron que la colonizacién
(abundancia) de lefiosas fue drdsticamente incrementada por la remocién de pastos y mantillo.
Posada y colaboradores (2000) registraron un incremento del 70% en el establecimiento y mayor
area basal de los individuos en sitios donde las pasturas son removidas. Holl y colaboradores
(2000) observaron un aumento del 90% en la cobertura de latifoliadas, y del 37% en la riqueza de
especies luego de la remocién de pastos; al mismo tiempo, 3 de 4 especies trasplantadas a sitios
de alta y baja cobertura de pasturas sobrevivieron méas en estos Gltimos.

Se ha detectado que la competencia con herbaceas también puede ser importante. En un
bosque secundario de Amazonia, por ejemplo, la remocién total de la vegetacion se asocia a un
mayor crecimiento de tres especles de sucesion tardia (facilitacién), pero no tiene efecto sobre una

especie de sucesién media (tolerancia) (Ganade y Brown 2002). Sin embargo, en otros trabajos los
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resultados muestran que el aclareo no necesariamente favorece la regeneracién (Chapman et al.
2002) y hasta puede resultar negativo, Por ejemplo, Holl (1998) encontré un efecto significativo y
positivo de la remocion de la biomasa aérea de los pastos sobre la altura y biomasa de Galophylium
brasiliense. Entre los pastos las plantulas crecieron un 30% mas en altura y un 43% mas en
biomasa (raices, tallos y hojas). Una explicacién posible es su complementacién en cuanto a la
distribucién de las raices a distintas profundidades del suelo.

La herbivoria puede reducir drasticamente la supervivencia (Nepstad et al. 1990, 1991,
1996), sobre todo si ademds se combina con otros factores negativos como el estrés hidrico o
edéfico (Holl y Quiros-Nietzen 1999). Los efectos pueden depender de la espede (Aide y Cavelier
1994; Zimmerman et al. 2000), y resultar no significativos cuando se analizan varias especies en
conjunto (Zimmerman et al. 2000).

Janos (1996) ha sugerido que la ausencia de micorrizas en el suelo puede demorar la
recuperacion de areas degradadas en los trépicos. Sin embargo, otros autores han registrado en
pasturas una infeccién micorrizica comparable a las observadas en la selva (Fischer et al. 1994;
Allen et al. 1998), y hasta mayor (Guadarrama y Alvarez-Sdnchez 1999). El microdima y las
caracteristicas edaficas pueden ser determinantes en cuanto a los requerimientos de luz, agua y
nutrientes de las plantulas (Fig. 1d), mientras que en bosques tropicales estacionales, la carencia
de agua por determinado periodo de tiempo puede determinar la supervivencia (Nepstad et al.
1990, 1991; Khurana y Singh 2001).

Todos estos factores bi6ticos y abidticos, al influir en la supervivencia y crecimiento de las
pléntulas, determinan el potencial de reclutamiento de brinzales, y la consecuente recolonizacién de

los parches.
2. Situadién actual de la restauracién de bosques tropicales: una revision

Una revisién de los trabajos sobre restauracin realizados en bosques tropicales en los Gltimos

veinte afios de investigacion, me permitié describir la situacién actual de esta disciplina en este
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ambito, asi como delinear algunas propuestas bdsicas para su accién futura.

Revisé 85 estudios en total, los cuales se distribuyen en trece paises. Estos describen 25
sitios de estudio, que representan distintos tipos de vegetacién. El 64% de los trabajos se enfoca al
estudio de la selva alta perennifolia (selva himeda); la selva alta subperennifolia representa un

14%, el bosque mesdfilo un 13%, y los sistemas restantes menos del 7% del total (Fig. 2).

O Seiva Aka Peremnfola
El1Selva Aka Subperennfola
13% B Bosque Mesdfio

. W Sela Baja Caducfola

Otros tpos
14%

Fig. 2. Distribucién porcentual de los trabajos que estudian la restauracién ecolégica en diferentes
bosques tropicales terrestres. La clasificacién de la vegetacién correponde a Rzedowski (1987).

La atencién observada en los distintos ecosistemas en la literatura no responde a su
representacion geografica, pero si a su importancia biolégica-ecolégica (Tabla 1). La selva alta
perennifolia se encuentra sobrerrepresentada en un 20%, mientras que existe una carencia de
estudios en la selva alta subperennifolia y en la selva baja caducifolia, cuya representacion en la
literatura es la mitad y la cuarta parte, respectivamente, de lo que se podria esperar por su

cobertura geogréfica. Es destacable el caso de la selva baja: su extensién es comparable al bosque
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mesdfilo pero el porcentaje de trabajos que la estudian es casi cinco veces menor. Sin embargo,
debemos tener en cuenta que la extensién geogréfica de estos bosques se encuentra en constante
cambio, y es dificil determinar la magnitud precisa de la deforestacion, debido a la inconsistencia en
su definicién y en los tipos de bosque que se incluye en su andlisis (Masera et al. 1997). Esto
dificulta la comparacién de las tasas de pérdida (Sayer y Whitmore 1991).

Tabla 1. Area estimada (millones de hectéreas) de bosques tropicales en 1990 y su representacién
en la literatura revisada. Los porcentajes (en paréntesis) no siempre suman 100 debido al redondeo
en los ndmeros. Modificado a partir de Whitmore (1997).

Todos los bosques  Selva seca Selva Selva Bosques

tropicales perennifolia  subperennifolia ~ mesdfilos

Asia 527 (30) 155 (63) 86.6 (12) 251 (42) 35.2(17)

Africa 311 (18) 45 (18) 178 (25) 42(7) 46.5 (23)

América 918 (52) 48 (19) 451 (63) 298 (50) 122 (60)

TOTAL 1.756 248 (14) 715 (41) 591 (34) 203 (11)
Representacién en 3) (64) (14) 13)

la literatura (%)

Por otro lado, la situacién politica y econdmica es altamente variable entre los distintos
pafses, lo cual podria determinar la distribucién reglonal y politica de los estudios. Si bien la
mayorfa de los ecosistemas tropicales existen en paises en desarrollo -casi la mitad de los bosques
se encuentra en el neotrdpico, y junto a la porcién africana contienen el 70% del total (Whitmore
1993)- se detectan algunas ausencias, como la del Amazonas Boliviano-Peruano, lo que podria
deberse a una carencia de recursos para su estudio en esta regién. Esto se evidencia con la
existencia de un sesgo geografico marcado (Fig. 3): el 27% de los trabajos se realiza en Costa
Rica, y si sumamos los de Brasil (22%) obtenemos el 49%.
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Fig. 3. Paises de estudio de los trabajos sabre restauracién ecolégica conocidos en la literatura.

El 51% restante se distribuye entre un 8% en Puerto Rico, 7% en Indonesia, 6% en
Australia y Uganda, y 4% o menos para el resto (India, Colombia, México, Venezuela, Ecuador,
Argentina, Nigeria y Republica Dominicana). Como ya expresé, la distribucion entre los paises
puede estar asociada con sus recursos humanos y econdmicos disponibles. Por ejemplo, los
estudios en Costa Rica y Puerto Rico son realizados en estaciones bioldgicas pertenecientes o
financiadas por instituciones estadounidenses, en muchos casos propietarias de los terrenos de
estudio, lo cual fadlita el proceso de investigacién. Al mismo tiempo, no podemos olvidar los
conflictos armados que sufren algunos de los paises tropicales y que impiden el desarrollo normal
de la investigacién.

En términos de la duracién de los estudios, se observa una tendencia a trabajar en plazos
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de tiempo mediano a largos (Fig. 4). Los trabajos de mas de 3 afios alcanzan el 22% vy estudian la
regeneracion natural o el establecimiento de nuevas especies (Parrotta 1993, 1995, 1999; Lamb et
al. 1997; Parrotta et al. 1997; Parrotta y Knowles 1999; Montagnini 2000; Hummell 2000; Posada
et al. 2000; Camevale y Montagnini 2002), sea en sistemas naturales o bajo plantaciones

comerciales.

9%

B hdefinido

H puntual
s < 1 aho
0 1-3 afos

B> 3 anos

Fig. 4. Duracidn de los estudios de restauracién en bosques tropicales.

Los que duran entre 1 y 3 aflos comprenden un 29% y en general se enfocan al estudio del
crecimiento y supervivencia de plantulas (Uhl et al. 1982; Montagnini 1992; Gerhardt 1993;
Parrotta 1993; Butterfield y Fischer 1994; Guariguata et al. 1995; Ashton et al. 1997, 1998; Lamb
et al. 1997; Otsamo et al. 1997; Viana et al. 1997; Slocum 2001; Otsamo 2002), pero muy pocos
(9%) a la competencia de éstas con pastos o plantas herbaceas (Gerhardt 1993; Sun et al. 1995;
Aide y Cavelier 1994; Nepstad et al. 1996; Holl 1998; Holl et al. 2000; Zimmerman et al. 2000;

Chapman et al. 2002), al fenémeno de herbivoria (3%) (Holl y Quiros-Nietzen 1999; Peterson y
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Haines 2000) o a las condiciones edéficas (25%) (p. ej. Montagnini y Sancho 1990). Los trabajos
de corta duracién comprenden un 25% Yy describen una situacion instantdnea: en algunos casos se
compara el establedmiento bajo distintos tipos de plantacién o estados de sucesién (Kuusipalo et
al. 1995; Chapman y Chapman 1996; Haggar et al. 1997; Murcia 1997; Powers et al. 1997; Otsamo
2000b; Zanne y Chapman 2001); en otros las condiciones eddficas (Montagnini et al. 1995;
Rhoades et al. 1998) o microambientales en las que las plantas crecen (Slocum 2000). Algunos
analizan la estructura de los sitios a restaurar o en regeneracion, de acuerdo a variables como
riqueza y/o composicién de especies (Zahawi y Augspurger 1999; Rivera et al. 2000; Aide et al.
2000; Parrotta y Knowles 2001). Otros estudian la importancia de los dipersores de semillas en el
proceso de reclutamiento (Guevara et al. 1992, 1994; Guevara y Laborde 1993). Estos trabajos no
manipulan el sistema de estudio, mds bien suelen ser los que brindan la informacidn de base para
posteriores experimentos. Los trabajos de menos de un afio de duracién (15%) analizan la lluvia y
banco de semillas (Chapman y Chapman 1999; Slocum y Horwitz 2000; Widjeven et al. 2000;
Zimmerman et al. 2000; Cubifia y Aide 2001), la germinacién (Ashton et al. 1997a; Ganade y
Brown 2002), la competencia (Sun et al. 1995) y sélo un trabajo analizé las tres variables en este
periodo de tiempo (Aide y Cavelier 1994). Por (ltimo, un 9% no define claramente la duracion del
estudio en sus escritos, pero en algunos casos se trata de trabajos que describen varios
experimentos simultdneamente, y éstos tienen diferentes longitudes de tiempo (Nepstad et al.
1990, 1991; Holl et al. 2000).

Existe una tendencia al estudio de pocos factores limitantes y la cantidad de trabajos
realizados decrece conforme aumenta el nimero de factores incluidos (Fig. 5). Esto se relaciona
con la duracion de los estudios, ya que el analisis del proceso de restablecimiento requiere de un
tiempo de seguimiento que pocos trabajos pueden completar.

Los trabajos que incluyen mayor nimero de factores son aquellos relacionados con la
supervivencia de las plantulas, y las condiciones bidticas (p. ej. competencia) (Aide y Cavelier 1994;

Zimmerman et al. 2000) o abidticas (p. ej. microclima, suelo) (Nepstad et al. 1996; Holl 1999;
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Ganade y Brown 2002) en las que crecen.

25 1
20
151

10

Nlmero de trabajos

0 1 2 3 4 5
Numero de factores imkantes

Fig. 5: Distribucién proporcional en funcién del nimero de factores limitantes que se han estudiado
en la regeneracion de bosques tropicales.

Es destacable que un 53% no estudia experimentalmente ningln factor. Estos estudios en
algunos casos describen la estructura y composicién de bosques en un estado de la regeneracién
natural, o bajo distintas plantaciones (especies nativas, exdticas, comerciales) en un tiempo dado
(Parrotta 1993, 1995, 1999; Kuusipalo et al. 1995; Chapman y Chapman 1996; Ashton et al. 1997b,
1998; Haggar et al. 1997; Murcia 1997; Powers et al. 1997; Otsamo 2000a, 2000b, 2002; Posada
et al. 2000; Rivera et al. 2000; Carl Leopold et al. 2001; Zahawi y Augspurger 2001; Zanne y
Chapman 2001; Carnevale y Montagnini 2002). Otro enfoque es analizar la composicion y densidad
de los bancos o la lluvia de semillas (Toh et al. 1999; Holl et al. 2000; Slocum y Horwitz 2000;
Widjeven et al. 2000; Cubifia y Aide 2001), o las caracteristicas edéficas o microambientales de
diferentes sitios (Montagnini y Sancho 1990; Montagnini et al. 1995; Rhoades et al. 1998). Tal es el
caso de la comparacién de la situacién ecoldgica de los sitios degradados con el bosque primario, y

sin analizar la importancia relativa de los factores. Estos trabajos determinan asociaciones entre
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factores o componentes del sistema; por ejemplo, un mayor reclutamiento o germinacién bajo
arboles remanentes (donde la cobertura de pastos es menor), permite suponer la existencia de
competencia (Peterson y Haines 2000; Posada et al. 2000; Chapman et al. 2002).

En cuanto a factores limitantes, en un contexto tematico, el 38% de los trabajos monitorea
la supervivencia y crecimiento de plantulas, pero sblo el 29% estudia el microambiente en el que
éstas crecen (Fig. 6). El 13% estudia el banco, la lluvia o depredacién de semillas, y apenas un
10% estudia la competencia con la vegetacién remanente y un 10% el proceso de germinacién.

10% 13%

Semilas
O PEntula
Germhacion
29%
B Ambiente

W Competencia

Fig. 6. Porcentaje de trabajos que estudian distintos factores que limitan la regeneracién de
bosques tropicales degradados. Semilla: incluye el estudio de la composicién y densidad del banco
y la lluvia de semillas asi como fenémenos de depredacién postdispersién. Germinacién: se refiere a
estudios de capaddad de germinacién de las distintas espedes, tanto en campo como en
laboratorio. Pléntula: incluye el monitoreo de fa supervivencia y crecimiento de plantulas o
renovales asf como fenémenos de herbivoria. Ambiente: estudios de las condiclones microclimaticas
y/o eddficas durante el proceso de establecimiento. Competencia: interacciones de las plantas
lefiosas del bosque con la vegetacién remanente (hierbas, pastos o arbustos).
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De los 23 sitios de estudio, s6lo en 18 se brinda informacidn sobre las caracteristicas del
suelo (72%). Ninguno de los sitios estudiados presenta suelos de alta fertilidad (Fig. 7); en un 67%
el nivel de fertilidad es bajo, en un 25% moderado y apenas en un 8% moderado a alto; sin
embargo, los trabajos muestran que el estrés edéfico no suele ser el factor mas importante para

este proceso (Nepstad et al. 1990, 1991; Holl 1999).

8%

17%

Nivel de fertiidad
del suebo

£ Baja

OBaja / Moderada
B Moderada

W Moderada / Ata

Fig. 7. Distribucién porcentual de los niveles de fertilidad del suelo en los distintos sitios de estudio.

Muchos autores han destacado la importancia de la integracion de la comunidad local (i.e.,
participacion activa en la toma de decisiones y desarrollo de actividades, inclusién de su
conocimiento tradicional) en las actividades de recuperacién o conservacion de sistemas naturales
(Lamb et al. 1997; Viana et al. 1997). Sin embargo, escasos estudios incluyen la aproximacion
social en su proyecto. En general, éstos proponen la evaluacién de los costos y beneficios de los

proyectos (Mesquita 2000; Carnevale y Montagnini 2002) de forma tal que a su objetivo de
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conservacion se sumen otros, con fines productivos para la comunidad (Nepstad et al. 1991;
Montagnini 1992). Otros rescatan las ventajas del conocimiento local (Montagnini et al, 1995;
Rhoades et al. 1998), y la participacién de las instituciones locales (Montagnini y Sancho 1990;
Butterfield y Fisher 1994).

Resumiendo lo visto hasta ahora, podemos ver que existe una sobrerrepresentacién de la
selva alta perennifolia, que no tiene que ver con su extensién geogréfica ni su grado de amenaza
sino que se encuentra asociada a cuestiones politico-econdmicas y a la atencién que ésta en
general ha recibido frente a otros tipos de bosque, determinadas fundamentalemente por su
importancia en cuantoa la blodiversidad que contienen y los servicios ambientales que brinda. Por
otra parte, los trabajos tienden a ser de plazo mediano a largo, con la ventaja de que permiten una
mayor integracién de resultados, y la desventaja de no ajustarse siempre a la escala temporal de
las prioridades de conservacién. Sin embargo, suelen enfocarse al andlisis de la supervivencia y
crecimiento de las plantulas, y aunque soslayan los factores limitantes iniciales (i.e. inmigracién de
propagulos, herbivoria, germinacién), obtienen resultados concretos a corto plazo. El 47% de los
trabajos realiza experimentos de manipuladén, lo que permite establecer causalidades. Es
rescatable que el nimero de este tipo de trabajos ha crecido en los 5 dltimos afios, a la par de los
trabajos del tipo descriptivo (Fig. 8).

21



35 - = = = =-Descriptivos
~———— Experimentales R
- 30 -
£
8 25 -
g
8 20 -
f s
3
£
§a 10 A
5 .
0 L) L] L] L] L] T L] L] L T L] T L T L T T L] Ll T Ll
1982 1984 1986 1988 1990 1992 1994 1996 1998 2000 2002
Ano

Fig. B. Nimero de trabajos descriptivos y experimentales sobre restauracién ecoldgica de bosques
tropicales terrestes publicados en los Gltimos veinte afios.

3. Algunas propuestas para superar los obsticulos

El restablecimiento de bosques tropicales es factible ecolégicamente: la recolonizacién natural se ha
observado en varios trabajos (Uhl et al. 1988; Nepstad et al. 1990); sin embargo, las necesidades
ecoldgicas, socioecondmicas y a veces hasta estéticas no se satisfacen en la escala temporal en la
que ésta sucede. Bajo este escenario, se han propuesto distintas formas de superar los factores
limitantes del proceso de recuperacion de la selva.

Existen distintas estrategias para superar las limitaciones en la recolonizacidn de un bosque
sobre un sitio degradado. Debido a la variedad de disturbios y sitios en los que ocurren, es
necesario el desarrollo de herramientas que puedan ser utilizadas independiente y/o conjuntamente
para alcanzar los resultados deseados a partir de diferentes condiciones inclales (Wyant et al.
1995). Esta visién es resumida por Wyant y colaboradores (1995) como la generacién de técnicas

que favorezcan: i) la estabilidad fisica del sitio (p. ej. flujo de nutrientes, régimen hidrico, etc.), ii)
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el desarrollo de suelo y, ii) la facilitacion de la colonizacién de vegetacién nativa.

En algunos pastizales o campos ganaderos del trépico, la préctica de desmonte incluye
dejar un cierto nimero de arboles adultos en pie, que el ganado utiliza como sombra. En estos
casos se ha propuesto su uso (Guevara et al. 1992, 1994; Guevara y Laborde 1993), ya que
pueden funcionar como “facilitadoras” o "catalizadoras” que aceleran el proceso de regeneracién
(Rhoades et al. 1998; Aide et al. 2000; Holl et al. 2000; Hummel 2000; Otsamo 2000a, 2000b;
Zimmerman et al. 2000). En primer lugar, pueden reducir la cobertura de pastos y potencialmente
su competencia. En segundo lugar, afectan fisica (mayor estructura y porosidad) y quimicamente
(retencién de agua, transferencia de nutrientes y materia orgdnica) al suelo, y favorecen una mayor
infeccién por micorrizas (Montagnini y Sancho 1990; Montagnini 1992, 2000; Rhoades et al. 1998;
Lin 1999, citado por Holl et al. 2000; Parrotta 1999) (Fig. 1d). Por ejemplo, Vitousek (1984)
observa que la produccién de hojarasca bajo arboles es 16 veces superior a la reportada en
pasturas (6.7 vs. 0.4 Mg/ha/afio), y comparable con la de bosques tropicales. Sin embargo, los
impactos sobre la fertilidad del suelo dependen de las caracteristicas asociadas a la circulacién de
nutrientes, tales como la composicidn quimica de la hojarasca y la descomposicion. La
concentracion de nutrientes en hojas puede ser un buen indicador del potencial para reciclarios
(Montagnini et al. 1995). En tercer lugar, estas especies son capaces de modificar el microdima, ya
que los niveles de luz son méas favorables (Loik y Holl 2001) y las fluctuaciones de la temperatura y
humedad relativa atmosférica son menores (Gdmez Pompa y Del Amo 1985; Guevara et al. 1992,
1994). Ademas funcionan como atractivos de agentes de dispersion (aves y mamiferos) (Guevara
et al. 1992, 1994; Guevara y Laborde 1993; Estrada et al. 1993; Aide y Cavelier 1994). De hecho,
en muchos casos las semillas que llegan a las pasturas no se dispersan en el espacio, sino que se
concentran bajo estos arboles, que constituyen puntos de percha y/o alimento de aves (Nepstad et
al. 1990; Guevara et al. 1992, Guevara y Laborde 1993; Martinez-Ramos y Soto-Castro 1993; Vieira
et al. 1994; Wijdeven et al. 2000). Holl y colaboradores (2000) observan que el nimero medio de

semillas zodcoras que caen por afio por metro cuadrado, es similar en el bosque y bajo arboles
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remanentes, pero 300 veces mayor que el reportado en las pasturas; en el caso de las de
dispersién anemdcora, s6lo el bosque es entre 3 y 7 veces mayor que los otros dos. Vieira y
colaboradores (1994), comparan la lluvia de semillas entre sitios de pasturas y plantaciones de
Cordia multispicata en Amazonia, y encuentran en estas Gltimas una densidad de semillas zo6coras
quince veces mayor, y una densidad de plantulas lefiosas ocho veces mayor. También registran una
mayor disponibilidad de nutrientes en los suelos bajo estas plantaciones y una densidad de flujo de
fotones mas favorable para el crecimiento de especies de bosque. Otros trabajos encontraron una
riqueza de espedies y densidad de semillas mayor bajo &rboles remanentes que en sitios abiertos
(Slocum 2000, 2001; Slocum y Horwitz 2000).

Debido a esto, diversos trabajos han propuesto el potencial de las plantaciones forestales
como nucleos o frentes de regeneracién (Montagnini y Sancho 1990; Parrotta 1992, 1995, 1999,
2000; Brown y Lugo 1994; Vieira et al. 1994; Montagnini et al. 1995; Nepstad et al. 1996; Ashton
et al. 1997, 1998; Haggar et al. 1997; Parrota et al. 1997; Evans 1999). Estas pueden favorecer un
aumento en la riqueza de especies del sotobosque (Parrotta 1993; Zanne y Chapman 2001), y en
las tasas de colonizacién de especies de bosque secundario (cf. densidad de semillas) (Parrotta
1995). La identidad de las especies elegidas es un factor determinante sobre el ecosistema ya sea a
nivel bidtico (p. ef. cobertura de especies competidoras), o abiético (humedad relativa,
temperatura, luz, fertilidad del suelo, etc.) (Butterfield y Fisher 1994; Cavelier 1995; Montagnini et
al. 1995; Parrotta 1995, 1999; Powers et al. 1997; Lugo 1997; Montagnini 2000; Slocum 2001). Las
caracteristicas del dosel pueden afectar la composicién del sotobosque, influyendo sobre la
velocidad y composicién de la regeneracién (Guariguata et al. 1995; Parrotta 1995).

La introduccién deliberada de especies lefiosas puede ser otra herramienta conveniente
para orientar y favorecer la recolonizacién de potreros (Vieira et al. 1994; Holl et al. 2000;
Zimmerman et al. 2000) principalmente porque éstas pueden actuar sobre la formacién de
microamblentes adecuados, fisica y quimicamente, para el establecimiento de nuevas especies
(Bradshaw 1987), y al mismo tiempo funcionar como “niicleos de reclutamiento” (sensu McDonnell
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y Stiles 1983). Sus diferencias en cuanto a edad, tamafio y arquitectura de la copa pueden afectar

su capacidad de modificar las barreras para el establecimiento (p.ej. tipo de fruto y dispersor que

atraen), y por lo tanto afectar los patrones de sucesidn secundaria (Guariguata et al. 1995; Slocum

2001). Su capacidad “facilitadora” dependera

de sus efectos sobre las condiciones del sitio

(Kuusipalo et al. 1995), de forma tal que los criterios de seleccién deberan definirse en funcién de

sus capacidades y de las necesidades de acuerdo al nivel de deterioro (Tabla 2).

Tabla 2. Areas recomendadas para la restauracién de bosques tropicales. Derivado de Lamb et al.

(1997).

Ubicacién

Observadiones

Habitats de especies particulares

Riberas

Tierras degradadas dentro de reservas ya
existentes

Bordes de bosques remanentes

Corredores que ligan islas remanentes de
bosque

Islas

Dentro de la matriz general de tierra degradada
entre fragmentos remanentes de bosques

Donde las poblaciones de especies particulares han
sido reducidas o se encuentran en niveles criticos

Frecuentemente centros de alta riqueza local de
especies y habitats importantes para la vida silvestre
durante periodos de estrés (e.g. sequia, invierno)
Para aumentar el valor de dreas de conservacion

existentes

Para consolidar limites y reducir cambios adversos
en el borde o dentro de fragmentos de bosque

Para facilitar el movimiento de espedes entre
fragmentos aislados

Frecuentemente son el (nico lugar donde las

especies exéticas o depredadores pueden ser
excluidos

Donde quiera que sea econdmica, social, 0
politicamente posible realizar la restauracién
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También deben tenerse en cuenta su procedencia o raza (Evans 1999) para utilizar la
variedad genética adecuada (Harrington 1999). Por ejemplo, en sitios cuyos suelos se encuentran
muy degradados pueden sembrarse especies capaces de mejorar determinada condicién, como la
asociacdén con microorganismos del suelo (p. ej. fijadores de nitrégeno). Otras especies favorecen
el aumento de materia orgdnica en el suelo debida a su gran produccion de hojarasca, y hay las
que favorecen el aumento de la disponibilidad de cationes (Harrington 1999). Las espedes de
rapido crecimiento pueden reducir la cobertura de pastos y disminuir los niveles de insoladén,
mientras que las zodcoras atraen dispersores que acarrean nuevas semillas. Otros criterios de
seleccién pueden relacionarse con la produccién de, por ejemplo, frutos comestibles o alimento
para animales. También deben considerarse especies que, aunque no mejoren las condiciones
ecoldgicas, presentan caracteristicas que hacen necesaria su propagacion (raras, amenazadas,
pobres dispersoras), o simplemente, aquellas que sean altamente disponibles (Harrington 1999).

En los criterios de eleccién del sitio a restaurar influyen factores relacionados con su
posicién geografica y funcién ecolégica (Tabla 3). Las riberas, por ejemplo, pueden funcionar como
corredores, asi como las islas pueden actuar como posteriores fuentes de propégulos hacdia otras
tierras. También pueden funcionar de estas dos formas los corredores o parches arbolados
sembrados en una matriz de pasturas (Parrotta 1993).

En cada sistema de estudio, las condiciones ecoldgicas y el nivel de degradacién o amenaza
tienen especial influencia en la eleccién de la estrategia de restauracién. Una especie animal de
gran porte, por ejemplo, requerird grandes extensiones de hébitat en buen estado de conservacién,
mientras que determinados ecosistemas acudticos, pueden sostenerse con pequefias obras de
ingenieria, como la construccién de canales para regular y restablecer los flujos hidricos en un
manglar. En los trépicos, la cercania de un potrero a fragmentos remanentes de selva puede
determinar su interaccién con éstos, por lo que cualquier actividad que aumente la conectividad
sera benéfica. Por otro lado, existen limitaciones debido a los regimenes de propiedad de la tierra,

los recursos econdmicos para solventar rentas o el capital humano, las condiciones legales o
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administrativas, y la disponibilidad de tiempo.

Tabla 3. Especies prioritarias a sembrar en programas de restauracién de bosques. Derivado de
Lamb et al. (1997).

Tipo de especie Observadones

Con capacidad simbidtica de fijar de nitrégeno y de  Pueden reducir la necesidad de utilizar

mejorar |a fertilidad del suelo fertilizantes costosos

De crecimiento rapido e inhibidoras del crecimiento  Ayudan a generar las condiciones

de hierbas o pastos microclimaticas apropiadas

Atractivas de frugivoros Favorecen la dispersién de semillas al sitio
Mutualistas capaces de sostenerse en condiciones de Pueden ayudar a mantener poblaciones
estrés silvestres

Con una capacidad de dispersion pobre (frutos Pueden no ser capaces de colonizar otro sitio
grandes)

Especies raras o amenazadas Su siembra incrementa el tamafio poblacional

En muchos casos puede resultar dificil establecer grandes &reas puramente con objetivos
de restauracion, y en éstos se plantea el uso de plantaciones forestales comerciales para alcanzar
metas de conservacién (Parrotta 1992, 1993, 1995; Lugo et al. 1993; Chapman y Chapman 1996;
Lamb et al. 1997; Parrotta et al. 1997; Parrotta y Knowles 1999, 2001; Otsamo 2000b, 2002) ya
que cumplen con tres importantes roles: generan productos, mejoran el suelo y aceleran la
sucesion secundaria del bosque (Parrotta 1993) con el consecuente aumento de la diversidad
especifica. El éxito de estos proyectos parece ser altamente dependiente de factores relacionados,
en primer lugar, con la seleccién de especies, su densidad de plantacién (Otsamo 2002), y su
disposicién espacial (Parrotta 1993). Se plantea que la disposicién agrupada es mas eficiente que la
disposicién uniforme en la modificacién del microclima y en la atraccion de dispersores (Harrington
1999). En segundo lugar, pueden ser determinantes la ubicacién con respecto a fuentes de

propagulos, la disponibilidad de agentes dispersores, y las herramientas de manejo aplicadas
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(Parrotta 1993). Por dltimo, no debemos despreciar el componente social en un proyecto de
restauracion. Es necesario considerar los beneficios bioldgicos potenciales de las plantaciones en

conjunto con aspectos sociales, econdmicos y financieros.
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HIPOTESIS Y OBJETIVOS

Los factores limitantes para el establecimiento de especies lefiosas de selva en campos de pastura
son diversos, y afectan en distintos niveles al proceso de regeneracion. Algunos de ellos pueden ser
controlados (cf. Fig. 1, Antecedentes), por ejemplo con la introduccién de semillas o de plantulas, o
a través de la remocién de los pastos. Al mismo tiempo, la diversidad de especies puede tener
influencia determinante en estos fendmenos, al afectar diversos aspectos del funcionamiento del
sistema, por ejemplo la herbivoria, la competencia y algunos procesos blogeoquimicos. Cualquier
propuesta de restauracion debe tener en cuenta estas condiciones, asi como las limitaciones
temporales y los costos operativos. Con base en los antecedentes presentados se plantean, para
este estudio, las siguientes preguntas:

1) éDe qué magnitud es la variacion en la supervivencia de seis especies lefiosas nativas
sembradas en un potrero? ¢Estd asociada al tipo de propagacion (semilla o estaca)? ¢éCudles
son los efectos de la presencia de los pastos sobre la supervivenda, y como varian estos
efectos entre tipos de propagacién y entre especies?

2) ¢Cémo varia el crecimiento entre especies, tipos de propagacion, y con la presencia/ausencia
de los pastos?

3) éCémo varian las condiciones microambientales (a nivel del suelo) en funcién de la presencia
de pastos y cudl es la capacidad potencial las lefiosas de modificarlas?

4) ¢En qué medida el establecimiento varia a lo largo de un gradiente creciente de riqueza de
especies?

5) ¢Qué cambios se producen en la comunidad vegetal a partir de la exclusién del ganado?

Dos hipdtesis subyacen al presente estudio. En primer lugar se propone que determinadas
especies lefiosas nativas pueden actuar como facilitadoras de la recolonizacién de la selva en los
campos de pastura, al modificar y mejorar las condiciones microambientales y edéficas de éstos.

Ademas, sus capacidades modificadoras en cuanto a sus efectos y tiempo en que se produzcan,
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dependerén de la identidad de la especie y de su capacidad de crecer en condiciones de claros
(debido a sus requerimientos de luz). Al mismo tiempo, estas caracteristicas pueden tener
influencia en su respuesta a la interferencia con los pastos. En segundo lugar, se postula que la
riqueza de especies favorece el proceso de establecimiento, debido a sus efectos positivos sobre la
estabilidad y “resiliencia” del ecosistema (por ejemplo, ante un pulso de variadén ambiental con

efectos negativos, tal como la explosién potencial de una plaga de herbivoros o patégenos).

Objetivos

El presente trabajo tiene como objetivo general explorar algunos factores limitantes en el

establecimiento de seis especies lefiosas nativas en un campo de pasturas. Los resultados

obtenidos permitirdn la generacion posterior de propuestas de restauracion para la selva tropical de
la Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas, Veracruz.
Se proponen como objetivos particulares evaluar y describir (cf. asteriscos en la Fig. 1):

1) la supervivencia de seis especies lefiosas nativas con diferentes requerimientos luminicos y
potencial de propagacion (semilla o estaca), en un campo de pastura abandonado, y el efecto
de la presencia/ausencia de los pastos sobre esta variable

2) el crecimiento de estas especies y grupos, ¥ la interaccién del crecimiento con la presencia con
los pastos

3) los cambios en las condiciones microambientales (a nivel del suelo) (temperatura, humedad e
insolacién) a partir de la exclusién del ganado, y la capacidad de cada una de las especies de
modificar estas condidones

4) los posibles efectos de la riqueza/diversidad de especies en el proceso de establecimiento de
estas especies

5) los cambios en la composicién y estructura de la comunidad vegetal a partir de la exclusién del
ganado.
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LA REGION DE LOS TUXTLAS

1. Ubicacién y caracteristicas

La Regién de Los Tuxtlas se ubica sobre la llanura costera del Golfo de México, estado de Veracruz,
y estd comprendida entre los 18°25’ y 18°45’ latitud Norte, y los 95°00" y 95°18’ longitud oeste
(Fig. 9). Su principal formacién es la Sierra de Los Tuxtlas, que constituye la extensién mas oriental
de la cadena montafiosa que cruza el pais con direccién oeste-este, el Eje Neovolcanico Transversal
(Dirzo 1991). Esta sierra tiene un origen predominantemente volcanico y data del Oligoceno; se
encuentra relativamente aislada de otros sistemas montafiosos y se divide naturalmente en dos
partes: una al noroeste (Volcan San Martin, 1700 msnm) y otra al sudeste (Volcan Santa Marta,
1650 msnm), separadas por una depresién donde se encuentra el lago de Catemaco (Dirzo y Garcfa
1992), el cuarto mas grande del pafs (Pérez 1984).

Aunque el clima de la regién ha sido calificado como calido-himedo Af(m) dentro del
sistema de dlasificacién de Kdppen (Garda 1981), existe una variacién fuertemente determinada
por la orografia (Garcia Aguirre 1988), que lo hace célido y himedo en las zonas bajas, y templado
himedo hacia las cimas (Sousa 1968), con abundantes precipitaciones durante todo el afio y clerta
dominancia de las del tipo monsdnico. Entre noviembre y febrero el drea es afectada por la
influencia de vientos polares de variable duracién e intensidad, llamados “nortes”, los cuales
pueden causar un descenso de la temperatura de hasta 10°C y alcanzar velocidades de hasta 80
km/h (Dirzo 1991).
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Fig. 9. Localizacién de la regién de Los Tuxtlas en el estado de Veracruz, México. Se muestra la

ubicacién de la Estacién de Biologfa Tropical de Los Tuxtias (ELT). Tomado de Dirzo et al. (1997).
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La precipitacién media anual es de 4900 mm y se concentra en el verano (junio - febrero),
con una media de 486 mm/mes para la estacién lluviosa, aunque en la estacién “seca” (marzo-
mayo) nunca se acumulan menos de 100 mm al mes (Garcia Aguirre 1988). La cantidad de
precipitaciones esta altamente relacionada con la exposicidn de las pendientes y su exposicién con
respecto a los vientos hiimedos provenientes del Golfo de México (Soto y Gama 1997).

En la zona se han descrito suelos tipo andosoles, litosoles, regosoles, gleysoles, feozems,
luvisoles y latosoles (amarillos y rojos) (Andrie 1964; Sousa 1968; Flores 1971; Rico 1972; Chizén
1984), pero también ulfisoles y ultisoles (Flores-Delgadillo et al. 1999). Segln Chizén (1984) se
trata de una serie de surgimientos de origen volcanico con suelos de alto contenido de materia
organica y perfiles poco desarrollados. Para los alrededores de la Estacidn de Biologfa, Sommer-
Cervantes y colaboradores (2003) definieron una zonacién altitudinal caracterizada por Andosoles-
Cambisoles-Regosoles-Lixisoles-Gleysoles, que presentan, en general, profundidades medias a
grandes (45-160 cm), un balance de agua y aire adecuado (excepto los Gleysoles), erosionabilidad
media a baja y reservas nutrimentales adeucuadas, pero con cierta tendencia a una alta retencién
de fésforo.

Su posicidn geogréfica y heterogeneidad ambiental en cuanto a altitud sobre el nivel del
mar, exposicidn de laderas y variacién en temperatura y humedad, determinan la existencia de una
variedad de ecosistemas. Si bien la selva alta perennifolia (sensu Miranda y Heméandez-X 1963) es
el tipo de vegetacién predominante en las zonas bajas, si avanzamos en altitud podemos encontrar
selva mediana perennifolia (550 msnm), selva de altura con liquiddmbar (L. siyracifiua) (700-900
msnm), selva con encinos (Quercus oleoides) (>900 msnm), y selva alta perennifolia de altura
(1000-1350 msnm) (Dirzo 1991); otros ecosistemas presentes son el bosque tropical nuboso,
bosque enano y los manglares en las costas (Dirzo et al. 1997).

Los Tuxtlas constituye el limite boreal de la distribucién de selva himeda tropical en el
continente americano (Dirzo y Miranda 1990), y contiene una notable diversidad de especies no

sélo en cantidad sino también en calidad, dada la presencia de elementos de origen tropical y de
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origen templado, ademds de un cierto nivel de endemismos (Dirzo 1991; Dirzo et al. 1997). Sin
embargo, este ecosistema se encuentra altamente amenazado debido a fuertes procesos de
deterioro que afectan su estructura, composicién especifica y funcionamiento. Dirzo y Garcia (1992)
han calculado para la zona una tasa de deforestacién anual del 4.2% para el periodo 1967-1976 y
del 4.3% entre 1976 y 1986, con un frente que avanza hacia las cimas de las sierras. Hacia el final
de los 80's sdlo quedaba un 26% del 4rea original. Este proceso, asociado a fendémenos de
fragmentacién y defaunacién (cf. Dirzo y Miranda 1990), ocasiona la pérdida de especies y el

empobrecimiento del ecosistema.

2. El proceso de deterioro

La deforestacion
En los sistemas tropicales la deforestacién ha sido el principal agente de destruccién y deterioro,
llegando incluso a la pérdida de la mitad de su extensién global (Myers 1993). Para el caso de las
selvas hiimedas mexicanas se ha estimado una tasa de pérdida de 501,000 ha por afio para la
década de 1980, difra que corresponde a una tasa del 2% anual (Masera et al. 1997).

En la regién de Los Tuxtlas existian aproximadamente unas 500,000 ha de selva alta
perennifolia (Ruiz Guerra 2003) pero entrando en los 90's la cobertura se estimaba en apenas
84,000 ha (INEGI 1991). Es decir, se ha perdido el 84%.

La actividad ganadera ha sido la principal causa de transformacién de este ecosistema
(Guevara et al. 1997) y el uso actual del suelo (agricultura semi permanente y produccién ganadera
extensiva) no estd adaptado a su condicién ecolégica ni a las condiciones culturales de sus
habitantes (Garcia Aguirre 1988). El crédito a la ganaderia y el aumento de la poblacién, debido a
la alta inmigracién hacia el estado, favorecieron el proceso de pérdida de los recursos forestales.
Ademds, existe una importante actividad de tala clandestina por falta de alternativas econdémicas,
demanda en el mercado, y alto consumo de lefia combustible y carbon (SARH 1992). En el
siguiente apartado se describe el desarrollo de la ganaderia en el estado y la region de Los Tuxtlas.
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La actividad ganadera en la region
Veracruz ocupa un lugar destacado en la historia ganadera mexicana por ser el lugar de ingreso de
las primeras reses al pais (Barrera Bassols 1992), en la época de la conquista. En 1542 las tierras
se entregaban para uso ganadero como premio de batalla. Se constituyeron estancias de gran
extensién con mas de 100,000 cabezas en la propiedad. Esta situacion se mantuvo practicamente
hasta la época de la independencia, a partir de la cual se genera un nuevo marco politico que
determina la redistribucién de tierras y la promocién de la colonizacién del estado por parte de
habitantes de diferentes partes del pais.

Inicialmente se manejaba el sistema de dehesa; las vacas se alimentaban de vegetacién
nativa por lo que no era necesario el desmonte total y por tanto la destruccién no era tan drastica
(Barrera Bassols 1995). Pero a principios del sigio XX se introdujo el Cebl (Bos indicus), y
posteriormente las razas Creole y Suiza (Bos taurinus, variedades) para obtener un ganado tropical
mejorado en carne. El ingreso de estas razas alterd las précticas de manejo, se introdujeron nuevos
forrajes y se incorporé el uso del fuego como herramienta.

Hacia 1940 Veracruz pasoé a ser el tercer estado del pais en nimero de cabezas (después
de Jalisco y Michoacan), contribuyendo con el 7.4% del total nacional. En 1950 ocupaba ya el
segundo lugar (8.7% del orden nacional) y alcanzaria el primero hacia 1960, ocupando el 70% de
su territorio para actividades pecuarias (Barrera Bassols 1992), contribuyendo con el 11.8% de las
existencias nacionales de ganado (Fernandez Ortiz 1993). Durante los afios 80's se registra un
disminucién en la produccién, aunque esto no se refleja en una reduccién del nimero de hectéreas
que la ganaderia ocupa.

En 1990 el 75% del estado (4.5 millones de ha) lo constituian pastizales que alimentaban a
5 millones de reses (Barrera Bassols 1995), generados a partir de la tala de 2 millones de hectéreas
de selva (Challenger 1998) y del sacrificio de tierras agricolas; la extensién de estas (ltimas se
redujo en forma tal que volvié a los valores de 1960 (Barrera Bassols 1995). Segin Challenger

(1998), la mayor parte (85,000 ha) se perdié a partir del Proyecto de Colonizacién del Rio
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Uxpanapa, que determind el asentamiento de 20,000 indigenas chinantecos en la regidn
desplazados por la planta Cerro de Oro. Ademas, este fuerte cambio de uso del suelo, que ocasiond
que el desplazo de la agricultura hacia las laderas y el abandono de técnicas de uso tradicional
(descansos con barbecho y rotacién), determind el aumento de la erosién. En Veracruz, el 70% del
total de la superficie estd ligera a moderadamente erosionada y el 20% estd severamente
erosionada (Barrera Bassols 1995).

En los afios recientes, el estado cuenta con una superficie ganadera de 3,644,738
hectdreas, lo que equivale al 61% de su superficie total, de las cuales 2,644,060 (73%)
corresponden a superficie cultivada y 1,000,678 (27%) a cobertura natural (INEGI 2001).

El ingreso de ganado a Los Tuxtlas fue temprano, cuando en 1525 Hernan Cortés funda el
Marquesado de Oaxaca, cerca de lo que hoy es Santiago Tuxtla, que en 1598 alcanzaba ya a tener
unas 16,000 cabezas. Para este momento se habian constituido varias haciendas, que se
caracterizaban por su gran extensién y baja productividad. La actividad ganadera en la regién
durante los siglos posteriores sufrié variaciones en magnitud, debido a su competencia con el
cultivo de algodédn, la cafia de azicar, el tabaco y la extraccién forestal, de forma tal que la
produccién en la Sierra Tuxtleca consistié sucesivamente de azlicar, algoddn, tabaco y madera
(Guevara et al. 1997). No obstante, la ganaderia siempre se mantuvo como una fuente segura de
alimentos y forma de apropiacién de la tierra, hasta que en el siglo XX sufre un importante
crecimiento y transformacién por la introduccién de razas mejoradas, como describi anteriormente
para todo el estado, y la mayoria del trépico himedo mexicano (Guevara et al. 1997). Hacia 1950 y
en las tres décadas posteriores la ganaderia se convierte en la actividad primaria de la zona, a
costa de la agricultura y de la destruccién de miles de hectdreas de selva. A principios de los
noventa el 30% del territorio de la regién tiene uso pecuario exdusivo (Barrera Bassols 1992) pero
con una acelerada dindmica de crecimiento.

La actividad ganadera ha sido muy importante en la regién de Los Tuxtlas; por ejemplo,

entre 1950 y 1984 el indice de agostadero superaba el promedio estatal. A esta importancia se
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asocian fuertemente los factores sociales: durante los 40's el programa “Marcha al Mar” incentiva el
desmonte y la implementacion de la ganaderfa por parte de los nuevos colonos; durante los 60's,
se estimula la dotacién de terrenos ejidales y se apoya su desarrollo (Barrera Bassols et al. 1993).
Sin embargo, el proceso de ganaderizacién no ha sido acompafiado por un desarrollo tecnolégico
adecuado, que busque intensificar la produccién y el mejoramiento genético (Barrera Bassols
1992), lo que determina el establecimiento y mantenimiento de la ganaderia como actividad de
bajo rendimiento econdmico y al mismo tiempo con alto costo ambiental.

La produccién pecuaria en Los Tuxtlas crecié en paralelo con el desmonte de gran cantidad
de hectdreas de selva alta perennifolia (Fig. 10). La principal época de desmonte corresponde a la
década de los 60's, y en funcién de la apertura de tierras es que aumenta posteriomente el hato
ganadero y el nimero de hectreas sembradas con pasturas para forraje. Luego de los 80's, la
actividad ganadera ha detenido su crecimiento, aunque esto probablemente se debe a que ha

alcanzado un limite fisico y econémico.
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Fig. 10. Variacién temporal en los diferentes tipos de uso de suelo en la regién de Los Tuxtlas.
Modificado a partir de Barrera Bassols et al. (1993).
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3. La situadén actual

La historia sociopolitica del pais y la regién han determinado la alteracién de los ecosistemas
naturales de Los Tuxtlas, la que actualmente constituye un mosaico de parches con diferente uso
del suelo (Guevara et al. 1997). Los fragmentos remanentes de selva original persisten en dreas
que han resultado poco accesibles para la agricultura (cimas, laderas escarpadas, zonas
inundables), aunque también quedan algunos corredores de vegetacion riberefia bordeando rios y
arroyos. Existen parches de vegetacién secundaria en distinto desarrollo sucesional llamados
“acahuales”, pero éstos son cada vez mas escasos. Los campos de cultivo y potreros ocupan la
mayoria de las zonas bajas. Es comun la utilizacién de cercas vivas para estos (itimos, que pueden
estar constituidas por arboles nativos o introducidos.

Si bien sus suelos volcanicos han permitido el cultivo de algunos productos como maiz,
frijol o chile, la “ganaderizacién” de la zona ha sido muy fuerte. Los potreros de la regién pueden
ser de dos tipos (Guevara et al. 1992) de acuerdo a si las pasturas presentes son nativas (Paspalum
conjugatum, Axonopus compressus, Setaria geniculata, Panicum spp. entre otras, llamadas
"gramas”) o cultivadas (Cynodon plectostachyus, Panicum maximum, |lamadas “estrella africana”).
Guevara y colaboradores (1997) han descrito con bastante detalle la ecologia de estos potreros. En
general, la mayoria se origina a través del desmonte (mediante la técnica de roza, tumba y
quema), y sigue una secuencia de cultivo (maiz, frijol, chile entre otros), y posterior conversién a la
ganaderia. El proceso sucesional entre los distintos tipos de uso de suelo es variable; por ejemplo,
las pasturas nativas son capaces de desplazar a las introducidas en caso de abandono del sitio,
pero en todo caso la conversién depende mucho de las condiciones ecolégicas (suelo, clima,
plagas).

Existen recomendaciones para el manejo de los campos ganaderos, pero en la practica, la
carga animal y los periodos de rotacién son determinados mas por factores socioecondmicos que
por tecnologia pecuaria (Guevara et al. 1997). El sobrepastoreo permite la existencia de malezas

como Hyptis atrorubens, Mimosa pudica, Sida rhombifolia, Pseudoelephantus spicatus, Solanum
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rudepanumy Acacia cornigera, que suelen ser controladas por chapeo (corte manual con machete)
o mediante la aspersién con herbicidas.

En su descripcién floristica, Guevara y colaboradores (1997) encuentran unas 343 especies
(entre las que se incluyen 138 arboles), pertenecientes a 80 familias, siendo las mejor
representadas Fabaceae, Asteraceae, Euphorbiaceae, Poaceae, Rubiaceae, Moraceae y Solanaceae.
La vegetacion presenta una estructura compleja; la riqueza de especies es elevada, y existe una
amplia variedad de formas de crecimiento y mecanismos de dispersién. Sin embargo, tanto la
estructura como la composicién floristica estan fuertemente influidas por las practicas pecuarias,
como los frecuentes chapeos, herbicidas y el pastoreo. Ademds, estas Ultimas determinan la
regeneracion de numerosas especies de la selva, la que parece no estar impedida por la falta de
dispersién de semillas ni por la falta de condiciones favorables para el establecimiento (Guevara et
al. 1997).

Una caracteristica destacable es la presencia de arboles o conjuntos de arboles aislados
dentro de los potreros, los cuales son utilizados como sombra, frutales, reserva de lefia 0 madera, o
simplemente por ser dificiles de cortar. Estos arboles suelen ser altos (>20 m), con enormes copas,
perennifolios, y de densidad y especie variables, y dan a los potreros un aspecto particular en
comparacion con los potreros de otras zonas, completamente planos y ralos de cualquier otro tipo
de vegetacion que no sea pasturas. Estan, también, como darboles pequefios, los naranjos de
diversas variedades, alcanzando a veces densidades muy altas (R. Dirzo, com. pers).

La avifauna nativa estd estrechamente relacionada con la presencia de arboles en los
potreros. Algunas especies utilizan los remanentes forestales como zona reproductiva o de forrajeo
(insectos y frutas) (Guevara y Laborde 1993); otras se mueven entre éstos y la selva, actuando
como potenciales dispersores de semillas; tal es el caso de Melanerpes aurifrons (carpintero),
Cyanocorax morio (pepe), Psarocolius montezuma (sanjuanera) y Tityra spp. (Guevara et al. 1997).
También se registran algunas especies invasoras como Crotophaga sulcirostris (pico de cera) y

Bubulcus ibis (garza garrapatera) (Guevara et al. 1997).
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El paisaje de Los Tuxtlas ha sido fuertemente fragmentado y consecuentemente ha
aumentado su heterogeneidad y se ha desencadenado la alteracion de sus procesos funcionales.
Sin embargo, su condicién actual alin presenta posibilidades para la recuperacién de muchos
sectores. La alta densidad de arboles y el ingreso de dispersores en los potreros podria favorecer la
conectividad entre elementos, resguardando la persistencia de los pocos fragmentos de selva

original que alin quedan en la regién.



METODOS

1. Sistema de estudio

Las especies utilizadas en este proyecto fueron: Bursera simaruba, Cecropia obtusifolia, Erythrina
folkersii, Gliricidia sepium, Hampea nutriciay Omphalea oleifera. Las mismas fueron seleccionadas en
funcién de sus caracteristicas ecoldgicas y logisticas. En cuanto a las primeras se buscaron especies
con elevadas tasas de crecimiento y que fueran capaces de tolerar tanto el estrés hidrico como
edafico; los requerimientos luminicos podian ser variables, pero en general necesariamente altos, ya
que deberén crecer en condiciones de iluminacién total. En cuanto a las segundas, la disponibilidad de

plantulas, brinzales o estacas en nimero suficiente fue el criterio determinante.

Dentro de cierto ambito, estas especies presentan caracteristicas ecofisioldgicas variables, en
particular sus requerimientos/tolerancia a la luz (Tabla 4). Cabe esperar entonces diferencias en sus
capacidades de fijar el suelo, y de modificar sus caracteristicas fisicoquimicas, su aporte de materia
organica, drea foliar y por ende produccion de sombra y biomasa. Su utilizacién como estaca o brinzal

fue determinada de acuerdo a los antecedentes de uso. La descripddn detallada de las espedes se

presenta en el Apéndice 1.
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Tabla 4. Especies trasplantadas en un potrero ganadero en Los Tuxtlas. DO: demandante obligatoria, D+: muy demandante, D:
demandante, d: poco demandante.

Especie Familia Nombre Demanda Tamafiode parche Tipo de dispersion Tipo de
comun de luz requerido propagacion
utilizado
Cecropia obtusifolia Cecroplaceae  Chancarro DO Muy grande Zodcora Semilla
Hampea nutricia Malvaceae Tecolixtle D+ Mediano a grande Zodbcora Semilla
Gliricidia sepium Fabaceae Cocuite D+ Muy grande Explosiva Estaca
Bursera simaruba Burseraceae Mulato D Mediano Zodcora Estaca
Erythrina folkersii Fabaceae Colorin D Muy grande Posiblemente zodcora Semilla
Omphalea oleifera Euphorbiaceae  Corcho D/d Mediano a pequefio Zodcora Semilla

Nota: La demanda luminica considera ademas las sigueintes caracteristicas, a partir de Martinez-Ramos (1985), y R. Dirzo (com. pers.). DO: regenera
tnicamente en claros muy grandes (21000m?); D+: regenera en claros grandes (~ 600 m?),; D: regenera en claros medios (<600 m?); D/d: regenera en
claros pequefios (<100 m?), p. ej. correspondientes a cafdas de ramas. DO y D+ presentan altas tasas de crecimiento y recambio foliar y no necesitan de
infeccién micorrizica para establecerse, la dispersién suele ser zo6cora, D y D/d pueden germinar bajo sombre pero requieren necesariamente de un parche
para reclutar adultos, presentan tasas medias de crecimiento y dispersion variable.



2. Elecdén del terreno

La eleccién del terreno se hizo en funcién de criterios relacionados con las condidiones de los campos
alternativos. Consideré el grado de pendiente, el microrrelieve, la presencia de vegetacidn secundaria,
pledras y tuzas. También resultaron importantes la facilidad de acceso al terreno, y la seguridad en
cuanto a la continuidad del proyecto. No hubo criterios limtantes en cuanto a la historia de manejo,
pero en general todos los terrenos presentaban la historia tipica de un potrero descrito por Guevara y
colaboradores (1997).

Se selecciond un lote de aproximadamente 60 m x 60 m, dentro de una propiedad privada (Sr.
Pablo Tepox, del ejido Balzapote), a un costado (~ 50 m) del camino que va hacia la localidad de
Balzapote, unos 3 km antes de ésta. Fue utilizado més de quince afios con ganado bovino. En marzo

de 2002 se establecié una cerca con alambrado para evitar el ingreso del ganado.

3. Colecta de plantas y preparacién de estacas

Entre noviembre del 2002 y abril del 2003 se colectaron los brinzales y estacas necesarias. Las plantas
de semilla provenian de varios fragmentos de selva cercanos a la zona. El origen de las plantas fue
variable, pero se puede confirmar que provenian de varias plantas maternas, de manera que debe
considerarse la variacién en las respuestas de las plantas como parte del error experimental del
disefio. Teniendo en cuenta la abundancia de cada especie, se puede afirmar que la remocién de
plantulas no afecté la regeneracién natural de las mismas dentro de la selva. Se colocaron en bolsas
de plastico y se trasladaron al vivero de la Estadén de Los Tuxtlas, bajo proteccidn con tela de media
sombra. Dada la asincronfa entre los momentos de colecta, permanecieron en el vivero distintos
perfodos de tiempo, que variaron entre dos y cinco meses, asegurando su riego periddico.
Simultdnemente a la colecta de brinzales se procedid al corte de estacas. El método de
propagacién consiste basicamente en cortar ramas y plantarias en suelo hiimedo para provocar su

enraizamiento, sin necesidad de agregado de sustancias (Vazquez Yanes et al. 1997). Las mismas
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tuvieron como tamafio minimo 30 cm de largo. Las cercas vivas que existen en la zona suelen provenir
de pocos individuos, por lo que no es posible discemir acerca de la procedencia de las estacas. En

junio del 2003, se procedié al trasplante, con el disefio que se describe a continuacién.

4. Trasplante y disefio experimental

Dentro del lote y en un disefio regular, delimité 54 parcelas de 7.5 m x 4.5 m distanciadas 2 m entre si
a cada uno de sus lados (superficie total: 3354 m?) (Fig. 11). Dividi las mismas en nueve grupos (cada
uno con 6 repeticiones), a los cuales asigné al azar un tipo de “comunidad” vegetal a ser trasplantada
(monocultivos y mezclas). Este disefio incluyé seis tipos de parcelas monoespecificas (seis especies, 36
parcelas en total) y seis parcelas de mezclas diversas (2, 4 y 6 especies, 18 parcelas en total), en
todos los casos con dos tratamientos de presencia/ausencia de los pastos (sin y con remocion).
Dispuse los brinzales y estacas sobre una cuadricula de 1.5 m x 1.5 m obteniendo una densidad total
de 24 plantas/parcela (0.7 plantas/m?) (Fig. 11). Algunos trabajos utilizan distancias mayores a 1.5 m
y por tanto menor densidad de plantas por parcela (Parrotta 1995; Lamb et al. 1997; Holl 1998; Holl y
Quiros-Nietzen 1999; Loik y Holl 2000). Sin embargo, decidi utilizar esta distancia ya que de otro modo

el drea total aumentaba considerablemente.

Evaluadidn de la presenda/ausenda de pastos sobre la supervivencia
Un total de 36 parcelas, correspondieron a monocultivos de cada una de las seis especies
seleccionadas (cf. Tabla 4). Dividi todas las parcelas a la mitad, y en cada una de ellas elegi al azar
una de las mitades para asignaries un tratamiento de remocién, mientras que la mitad restante fungié
como testigo. El tratamiento consistié en el corte manual de la parte aérea de los pastos a lo largo de
la fila de plantas y en una franja de aproximadamente 40 cm de ancho. Esta situacion se mantuvo asf
mediante la limpieza en perfodos de tiempo de acuerdo a sus tasas de crecimiento (aproximadamente
cada diez a veinte dfas, segln fuera necesario). De esta forma, la altura de los pastos nunca superé

los 30 cm. La situacién de remocién puede compararse en la figura 12.
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Fig. 11. Disefio de parcelas permanentes en el potrero. Cada cuadro de 7.5 m x 4.5 m representa una
repeticion de cada uno de los 9 tratamientos. El disefio es totalmente aleatorio. El area total no se

representa a escala ni se muestran la totalidad de las parcelas. Cada (x) representa una planta.

Fig. 12. Aspecto general del tratamiento de remocion de los pastos (a la izquierda y centro de la

imagen).
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Registré periédicamente el nimero de individuos vivos por parcela y por tratamiento (especie).

Evaluaddn de la presenda/ausenda de pastos sobre el crecimiento

Para evaluar el crecimiento de las especies y su interaccién con la presencia de pastos, sobre las

mismas parcelas descritas en la seccién anterior registré periédicamente las siguientes variables:

Altura (cm) desde la base hasta la yema apical, medida con una cinta métrica (sin considerar las
hojas que sobrepasan la yema).

Didmetro a la base (mm), medida con un vernier digital. En sistemas forestales suele utilizarse el
didmetro a la altura del pecho y ser registrado en centimetros (Husch et al. 1982); en este caso las
plantas no alcanzan el tamafio adecuado para utilizar esta medida, por lo que decidi utilizar el
didmetro en la base del tronco y registrario en milimetros. Antes de la primera medicién, cada
planta fue marcada con aerosol de color contrastante, de forma tal que las mediciones posteriores
se realizaran slempre sobre el borde superior de tal marca. En los casos en que se encontraba
alguna anormalidad en la zona marcada (p. ej. ramificacién, abultamiento, ndédulos) realicé la
medicién por debajo de la misma.

Por otro lado, en la estimacién del didmetro troncal de arboles, suelen registrarse los didmetros
méximo y minimo y se calcula el drea geométrica media. Sin embargo, dado que en este caso se
trata de lefiosas aln jévenes, decidi considerar sdlo un didmetro y realicé la estimacion
considerando el &rea del tronco como dircular.

Area foliar total (cm?). La estimé a partir de multiplicar el nimero total de hojas por el &rea foliar
total promedio. Esta ultima la calculé sobre un modelo de regresién construido previamente para
cada especie, a partir de una muestra independiente de hojas. Colecté de cada especie entre 30 y
40 hojas de diversos tamafios de forma que inlcluyeran la variacién natural en area foliar. A éstas
les medi la longitud, ancho y drea foliar con un medidor Delta-T Devices Ltd. (Cambridge, UK), y el
programa WINDIAS ver 2.0 (Delta-T Devices Ltd.). Las funciones que mejor se ajustaron fueron

las siguientes (Jump 3.2.1, SAS Institute Inc.):
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C. obtusifolia: érea =44.169 + 0.63723*largo*ancho (R?=0.95; P<0.001)

E. folkersiidrea =42,9332 + 1,21453*largo1*anchol (R2=0.96; P<0.0001), donde largol y anchol
corresponden a las dimensiones del foliolo principal.

H. nutricia: érea =0.63587 + 0.64059*largo*ancho (R=0.99; P<0.0001)

H. appendiculatus: drea =0.00177 + 0.6516*ancho + 0.84415*ancho? (R?=0.98; P<0.0001)

0. oleifera. area = -4.6727 + 1.99681*long*ancho (R°=0.99; A<0.0001)

Las hojas de las especies sembradas por estaca (8. simaruba y G. sepium) no fueron
colectadas, debido a que el nimero de hojas producido no fue suficiente para hacer una prueba
estadistica.
 Area de copa (m?) (como estimacién de la cobertura y produccién de sombra). La superficie de la

copa de un arbol es una medida Gtil para el estudio de la intercepcidn de la lluvia, la transmisién
de luz, la acumulacién de hojarasca, la pérdida de humedad del suelo y la tasa de transpiracion
(Husch et al. 1982). Por esto, para estimar la cobertura vegetal generada por cada arbol, y como
indicador del nivel de sombra producida, decidi medir el didmetro de la copa. En el dltimo censo,
un afio posterior a la siembra, a cada individuo le medi dos didmetros de su copa. A partir de ellos

calculé la superficie total de la copa de cada individuo como:

area de copa = [(d1+d2)/4)* x I1,

donde d1 y d2 son los diametros medidos.

Esta variable me permitié estimar el 4rea total de cobertura vegetal para cada parcela.

La frecuencia en las mediciones de todas las variables mencionadas en los pérrafos precedentes
cambid a lo largo del estudio. El primer censo correspondié a los 30 dias posteriores a la siembra.
Luego realicé dos censos cada 60 dias y los (ltimos dos cada 120 dias. Estos se debe a que a partir de

los primeros censos observé que las diferencias no resultaban significativas en dicho tiempo.
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Evaluadon de los cambios en las condiciones microambientales (insolacion,
temperatura y humedad relativa) en fundon de la presencia/ausencia de pastos y de la
slembra de lefiosas
Para evaluar los cambios en las caracteristicas microambientales bajo distintas condiciones (diferentes
especies, tipos de propagacion o comunidades), registré algunas de ellas al inidio y final del estudio, es
decir, en el momento de la siembra y al cabo de un afio. Seleccioné al azar cuatro plantas por parcela
y coloqué un sensor sobre el suelo debajo de cada una. Dado que este andlisis se realizé con fines
meramente comparativos, realicé las mediciones a mediados del mes de junio (2002-2003) en un dia
de cielo limpio, entre las 11 y las 14 horas, sin tener en cuenta las variaciones estacionales. El orden
de las plantas fue intercalado con el de las parcelas para incluir la variacién en el tiempo, es decir,
monitoreé todas las primeras plantas de todas las parcelas, luego todas las segundas, etc.

Las variables medidas fueron:

e |uz roja (660 nm) y de rojo lejano (730 nm) (umol/m?, s), registradas con un radiémetro modelo
SKR - 100 (Skye Instruments Scotland),

e temperatura (°C), registrada con un sensor HMP 35C y un Data Logger 21X (Campbell Scientific
Logan Utah),

» humedad relativa (%), registrada con el mismo equipo que la temperatura.

Evaluadon de los posibles efectos de la riqueza/diversidad de especies sobre la
supervivencia y el crecmiento
Entre las 54 parcelas, 18 recibieron “comunidades mixtas” compuestas por 2, 4 y 6 especies. Cada una
de las parcelas incluyé una combinacién aleatoria y diferente del nimero apropiado de especies a
partir del total seleccionado, excepto en el Ultimo caso (sexteto), donde algunas contuvieron
comunidades iguales debido a la falta de individuos para completar la combinacién. De esta forma,

intenté contener la variacion generada a partir de las combinaciones posibles de cada nivel de riqueza.
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Comparé el desempefio de las espedes entre los cuatro tratamientos de la misma forma que

se describe en los puntos 1 y 2 (Evaluacién de supervivencia y crecimiento).

Evaluadién de los cambios en la composicion y estructura de la comunidad vegetal
a partir de la exclusién del ganado
Dado que el pastoreo altera la estructura y composicion de la comunidad vegetal, decidi estudiar los
cambios en ésta luego de la exdusién. Para lograr esto, disefié la siguiente metodologfa:

a) Dentro del lote (exclusién): sobre los caminos entre las filas de parcelas dispuse 20 transectos
de 20 m cada uno (Fig. 13). Sobre éstos, a cada metro de distancia coloqué verticalemente una
varilla de madera y registré la identidad de las especies que la tocaban en tres estratos (0-50 c¢m,
50-100 cm y 100-150 cm). De esta forma, obtuve un total de 400 puntos de muestreo. El punto de
inicio del primer transecto fue al azar, y el segundo transecto inicié a 5 m del primero.

b) Fuera del lote (potrero activo): Dispuse otros 20 transectos de igual largo y contabilicé igual
nimero de puntos (Fig. 13)., Determiné el Inicio de los transectos al azar sobre una linea
imaginaria a lo largo de uno de los lados del lote, y la disposicién fue en sentido paralelo a los
ubicados dentro del lote para unificar el criterio de orientacién.

Realicé estas mediciones a los 7 y 16 meses posteriores a la exclusién. De todas las espedes

colecté un Individuo para ser identificado y posteriormente depositado a la coleccién de la Estacién de
Biologia Tropical Los Tuxtlas (UNAM).
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Fig. 13. Disefio experimental para la evaluacion de la composicién de la comunidad. Los recuadros
pequefios simbolizan una parcela. Las lineas punteadas representan, cada una, un transecto de 20 m
de largo, y el espacio entre puntos una medicién con la varilla de madera (total 20 puntos). El
esquema no estd a escala ni muestra el nimero total de transectos, parcelas ni puntos dentro cada
transecto.
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5. Andlisis estadistico

Supervivencia y presencia/ausencia de pastos
La proporcién de individuos que sobreviven en un determinado periodo de tiempo no es independiente
de la proporcién que sobrevive en el perfodo anterior. En mi estudio, contabilicé periédicamente el
nimero de individuos vivos, y como estas mediciones no son independientes en el tiempo, deben
utilizarse andlisis del tipo de medidas repetidas. Dado que los datos no cumplian con los requisitos
estadisticos necesarios tuve que descartar el andlisis univariado (ANOVAR), el cual presenta
comparativamente la mayor potencia; por tanto, para evaluar la supervivencia de las plantas utilicé un
analisis multivariado de varianza de medidas repetidas (MANOVAR) (Potvin et al. 1990; Von Ende
1993).

Debido a que el disefio experimental que utilicé fue el de parcelas divididas (split-plot, Von
Ende 1993), el modelo adecuado para este analisis incluyé ademés el efecto de la varianza generada
por la aleatorizacién de las especies en las distintas réplicas. Este efecto se considera aleatorio y debe
estar anidado dentro del factor espede (InfoStat 2003), de forma tal que el modelo resulta como el

siguiente:

efecto total =p a;+p;+aPy+0; (aleatorio),

donde p es la media general, g, es el efecto de la especie |, B; es el efecto del pasto (presencia o
ausencia), aPy es la interaccién entre ambos factores y 6, es la variacion entre las réplicas de cada
especie. Este (iltimo, que corresponde al error, estd anidado en la especie y es el tnico efecto aleatorio
dentro del modelo. Verifiqué los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianzas con las
pruebas de Shapiro-Wilk (Shapiro y Wilk 1965) y Levene (Milliken y Johnson 1984) respectivamente.
Para mejorar la normalidad y homogeneidad de varianzas de los datos calculé el arcoseno de la raiz
cuadrada de la proporcién de individuos vivos en cada censo para utilizarla como variable dependiente.

Al mismo tiempo comprobé la condicién impuesta por la desigualdad ¥ — M > k + 9 (donde N = 864
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plantas; M = 2 niveles de tratamiento y & = 6 medidas en el tiempo, resultando: 862 >> 15) (Maxwell
y Delaney 1990; Von Ende 1993).

Este anélisis permite distinguir el efecto de las especies debido a sus diferencias intrinsecas,
los efectos de la presencia/ausencia del pasto, asf como el efecto entre plantas y tratamientos debido
al factor tiempo. Comprobé el efecto del tiempo mediante la transformacién de los datos en p— 1
contrastes (donde p es el nimero de medidas en el tiempo) (Potvin et al. 1990) generados con las
diferencias entre dos censos consecutivos (/.e. contrastes de perfiles, Von Ende 1993). Un resultado
significativo en un contraste implica que la pendiente de la curva de supervivencia se modifica
consistentemente, representando un cambio en la tasa de mortalidad.

Dado que en algunos casos la supervivencia de las especies puede ser estimada a partir del
peso especifico foliar (Martinez-Garza 2003), decidi estudiar la relacién entre estas variables a través
de un analisis de regresién multiple. Para el calculo del peso especifico foliar de las especies segui la
metodologla de Martinez-Garza (2003).

Crecimiento y presencia/ausencia de pastos
a. Condicién final de las espedies y grupos de propagacion
Para describir la condicién final de las especies en cuanto a los estimadores de tamafio elegidos utilicé
un andlisis de varianza de dos vias (ANOVA), incluyendo como factores la especie, la
presencia/ausencia del pasto y la interaccién entre ambos, con el mismo modelo descrito en la seccion
anterior (split-plot).

A través de este tipo de andlisis evalué las siguientes variables dependientes: altura y didmetro
troncal final, drea basal, drea foliar total y relativa, y drea de copa. Las primeras dos variables las
calculé como la altura o el didmetro ganados con respecto al valor inicial (final/inicial), de forma tal de
poder comparar al aumento total entre especies. El drea basal se calculé con la férmula del circulo, de

manera que drea = (d/2)’x[1, donde d es el didmetro a la base del tallo. El &rea foliar total se describi6
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anteriormente, mientras que el drea foliar relativa se calculé en funcidn de la altura total de la planta

(4rea foliar total/altura final). El cdlculo del drea de copa se detall6 en la seccién 1.

Comprobé la normalidad de los datos a través de la prueba de Shapiro-Wilk (Shapiro y Wilk
1965), mientras que el supuesto de homogeneidad de varianzas lo verifiqué a través de la inspeccion
visual de los desvios tipicos de los distintos tratamientos, y por la prueba de Levene, ya que el disefio
fue desbalanceado (Milliken y Johnson 1984). En los casos en los que la interaccién resultara
significativa (P<0.05) realicé los contrastes necesarios utilizando la prueba de LSD (diferencias

minimas significativas), con un error tipo I del 0.05 (SAS 1997).

b. Efectos de la presencia/ausencia de pastos sobre el credmiento general
de las especies y grupos de propagacién
Evalué el crecimiento general de cada especie bajo los diferentes tratamientos (con pasto, sin pasto).
Para esto utilicé dos indicadores: el incremento relativo (Ricker 1998) y la tasa media de incremento
mensual (Hunt 1982), de forma tal que
incremento relativo = (X — x;) / X
Y

R = (In ¢ In %) / Atiempo

donde R es la tasa de incremento (p.ej. altura, didmetro), X y x; corresponden a los valores finales e
iniciales de la variable a analizar, y Atiempo corresponde al periodo transcurrido durante el estudio, en
este caso 12 meses.

Indui estas dos variables en un andlisis de varianza de dos vias (ANOVA) con los factores
especie, presencia del pasto y su interaccién, adecuando el modelo a un disefio de parcelas divididas o
split-plot (Von Ende 1993). Verifiqué los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianzas con
las mismas pruebas anteriores. En los casos necesarios, realicé los contrastes correspondientes, y para

evitar el aumento del error tipo I apliqué la correccién de Bonferroni (Sokal y Rohlf 1995).
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La tasa de crecimiento relativo suele estar relacdonada con el drea especifica foliar (Huante et
al. 1995; Comelissen et al. 1996; Wright et al. 2000), o bien con su inversa, el peso especifico foliar
(Reich et al. 1992; Martinez-Garza 2003). Por esto, decidi estudiar la reladén entre las tasas de
crecimiento relativo (en altura y didmetro) y el peso especifico foliar a través de un andlisis de
regresion lineal. La estimacién de esta litima variable se detalla en Martinez-Garza (2003).

c. Efectos de la presenda/ausenda de pastos sobre el credmiento a lo largo

del tiempo
Para estudiar el crecimiento de las especies a lo largo del tiempo incluf las varlables de tamafio (altura,
didmetro a la base y niimero de hojas) en un anélisis de componentes principales (ACP, SAS 1997).
Realicé un andlisis para cada censo, limitdndolo a la obtencién de un (nico componente. Los
coeficientes de cada individuo sobre dicho primer componente (“valor”, de aqui en adeante), los inclui
posteriomente como variables dependientes en un analisis de varianzas multivariado de medidas
repetidas (MANOVAR). Verifiqué los supuestos de homogeneidad de varianzas y normalidad con las
mismas pruebas que en la seccién anterior. Para evaluar los efectos del tiempo sobre los tratamientos
y el desempefio de las plantas, apliqué el mismo andlisis de contrastes de perfiles descrito
anteriormente y comparé de la misma forma los censos consecutivos en p - 1 contrastes (donde p es
el nimero de medidas repetidas en el tiempo) (SAS 1997).

Para la tasa de cambio en el nimero de hojas (T) utilicé la formula de Fineblum y Rausher
(1995), tal que:

T =(# hojas totales finales - # hojas totales iniciales) / #hojas totales iniciales
Calculé la tasa media de cambio para especie entre cada uno de los censos realizados y la
inclui como variable dependiente en el MANOVAR, al igual que las tasas de incremento en altura y

didmetro.
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Cambios en las variables microambientales

Analicé las tres variables ambientales medidas de la misma forma. Utilicé para cada una el promedio
por parcela. Dado que realicé las mediciones bajo un disefio pareado (con y sin pasto), analicé los
promedios a través de un método estadistico que respetara el disefio espacial. Debido a que los datos
no mostraron normalidad, ain luego de evaluar diferentes transformaciones, los comparé a través de
la prueba de Wilcoxon (Zar 1984) para muestras pareadas. Repeti esto mismo en los subsiguientes

muestreos.

Efectos de la niqueza de espedes y su interaccion con la presencia/ausencia de
pastos

Para estudiar los efectos de la riqueza de especies sobre el proceso de establecimiento, y su posible
interaccién con la presencia de los pastos, utilicé las parcelas que recibieron las comunidades mixtas

descritas en el disefio experimental (n = 18).

Para completar el gradiente, eran necesarias réplicas de parcelas monosespecificas, por lo que
seleccioné aleatoriamente una submuestra de 6 parcelas del total de 36 (ver seccion 4.1), de tal
manera que esta submuestra estd compuesta por parcelas que contienen una especie diferente (4

especies de semilla y se repiten dos especies).

Analicé los efectos de la riqgueza con el mismo enfoque que en para las parcelas puras,
respetando el disefio espacial del tipo parcelas divididas o split-plot (Von Ende, 1993) (ver modelo
estadistico en la pag. 51). Utilicé un anélisis multivariado de varianza para describir la situacion final de
las especies en cuanto a su altura y didmetro absolutos y relatives, el drea foliar total y el &rea de
copa. El mismo andlisis sirvié para estudiar el incremento relativo total para la altura y el didmetro.
Para el caso de mediciones periddicas en el tiempo, a saber las tasas de crecimiento en altura y
didmetro, y la tasa de cambio en el niimero de hojas, utilicé un andlisis multivariado de varianza de

medidas repetidas, y posteriormente un andlisis de contrastes de perfiles (Von Ende, 1993).
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Cambios en la composicion y estructura de la comunidad vegetal

Para describir la composicién de las dos tipos de comunidad (potrero y exclusién), observé el niimero
de especles que representa cada familia presente en cada censo, calculé la frecuencia de aparicidén y la
abundancia relativa de cada una, esta Ultima estimada como la suma de las abundancias relativas de

las especies que la representan.

En segundo lugar, calculé la frecuencia y abundancia relativa de cada espede en cada censo.
La frecuencia se expresé como el porcentaje de transectos en los que aparecié la especie, y la
abundancia se expresé como el porcentaje de registros sobre el total de registros para todo el lote.
Ademés, obtuve el valor de importancia para cada especie a partir de la suma de su frecuencia y
abundancia. En tercer lugar, comparé cualitativamente las comunidades en funcién de su riqueza de
especies, equitatividad y diversidad por el indice de Shannon-Wiener (H' = X p; In p;) (Magurran 1988).
La diversidad total entre tratamientos la evalué a través de la prueba de Hutcheson (Zar 1984).
Calculé la similitud entre comunidades (potrero y exclusién) a través de los indices de Sonrenson y

Jaccard (Magurran 1988).
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RESULTADOS
1. EL EFECTO DE LA PRESENCIA DE PASTOS SOBRE LA SUPERVIVENCIA DE LAS ESPECIES

Y LOS TIPOS DE PROPAGACION

Variacién interespecifica y tipos de propagacién

La supervivencia final de las especies resultd entre el 64 y el 88%, con una media general (1DE) de
75.7+£9.9% al cabo de un afio de estudio. El andlisis de varianza multivariado (medidas repetidas)
demostrd que la supervivencia es significativamente diferente entre especies (/33=66.16;
P<0.0001), y ademds detectd un efecto significativo de la presencia/ausencia del pasto (A3 =
11.62; P= 0.0019). La interaccién entre especie x pasto también resulté significativa (/30 = 2.70;
P= 0.0394), lo que nos indica que la variacién interespecifica en la mortalidad depende de la
presencia/ausencia del pasto. Existe ademds un efecto significativo del tiempo (/6= 185.54;
P<0.0001), y este factor presenta una interaccién significativa con la especie (fRsis0= 5.22;
P<0.0001) y el pasto (/2= 3.93; P = 0.0087), evidenciando que el nimero de individuos que
mueren en cada periodo no es constante, y que esta variacién depende de la espede y de la
presencia/ausencia del pasto.

El curso temporal de la supervivencia de las plantas denota tendencias diferentes en las
curvas de las especies (Fig. 14). Las especies sembradas por estaca (i.e., 8. simarubay G. sepium)
presentan, en todo el tiempo, una mortalidad mayor que la de cualquiera de las especies
sembradas a partir de semilla. Las primeras sufren una fuerte mortalidad en las etapas iniciales del
estudio, y a los 90 dias se habfan muerto, en promedio, el 64% de los individuos, mientras que a
los 150 dias la mortalidad acumulé el 71%. En los periodos posteriores, y hasta el final del estudio,
la pendiente de la curva se suaviza considerablemente en ambas especies. La supervivencia final
media fue de 10.7+1.8%, pero con una importante variacién: después de un afio de estudio en G.
sepium sobrevivié el 19.4%, mientras que en 8. simaruba sélo el 2.1%.
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El tiempo de vida media para estas especies fue de 173+5 dfas y resultd més homogéneo

que la supervivencia final.
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—— B, simaruba —a— C. obtusifolia —e—FE. folkersii
—— G. sepium —a— H. nutricia —e— Q. oleifera

Fig. 14. Curso temporal de la supervivencia de las seis especies de estudio. Los puntos
corresponden al promedio (+DE).

La supervivencia de las especies de semilla no sélo es mayor en téminos absolutos sino que
ademds presenta menores pendientes de caida en general. En este caso, no se observa un periodo
particular donde la pérdida de individuos haya sido mayor, sino que denota un patrén de
mortalidad constante, lo que determina una curva de supervivencia que podria llegar a ajustarse a
una regresién lineal.

La supervivencia media final de estas especies fue 69.4£1.9%, con un dmbito que oscild
entre 88% en C obtusifolia y 49% en E. folkersi. Las otras dos especies mostraron valores
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intermedios. El tiempo de vida medio de las especies de este grupo fue, en promedio, de 308+4
dfas; con una variacién menor que la observada en el porcentaje de supervivencia. El tiempo
minimo lo presentd O. oleffera, con 294+10 dias, y el méximo C obtusifolia, con 3495 dias.

Un andlisis de contrastes permitié identificar que, en términos generales, la supervivencia
entre tipos de propagacién resulté altamente significativa (£ 3= 269.54; £<0.0001), por lo cual
decidi realizar un anélisis de varianzas multivariado y de medidas repetidas, para cada grupo (i.e.,

propagacién por estaca y por semilla) por separado.

Especies sembradas por estaca
A partir de este andlisis pude observar que no existen diferencias entre el comportamiento general
de la supervivencia de las especies propagadas por estaca (Tabla 5). Ambas especles de este grupo
se encuentran igualmente afectadas en forma negativa por la presencia del pasto, siendo la
supervivencia media menor en presencia de estos Ultimos (Fig. 15). Como se esperaria, el efecto
general del tiempo fue significativo pero depende de la interaccion con la especie (Rgs= 8.97; P=
0.0094) y de la presencia/ausencia de pastos (/6= 17.94; P= 0.0015).

El andlisis de perfiles generd cinco contrastes a partir de seis censos. Aunque en el analisis
global no se detectaron diferencias entre especies (0= 2.34; P= 0.1573) éstas existen cuando
las observamos temporalmente, hasta los 240 dias (Tabla 5), siendo siempre mayor para G.
sepium. La competencia afecté negativamente la supervivencia hasta los 150 dias. Entre los 240 y
270 dias todos los factores resultaron no significativos, y fueron marginales entre los 270 y 365
dias, por lo que puedo sefialar que a partir de este momento la supervivencia de estas especies
tiene el mismo patrén de comportamiento.

Si bien los efectos del tiempo fueron consistentes hasta el final del estudio (365 dias), los
dos Ultimos contrastes presentaron probabilidades no significativas y marginal respectivamente,
sugiriendo que estas especies pueden estar cerca de alcanzar una asintota en su supervivencia.
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Tabla 5. Resultados del andlisis de varianzas multivariado de medidas repetidas, y contrastes de
perfiles para la supervivencia de las especies sembradas a partir de estaca.

Fuente de Varacién g. L F P
Entre tratamientos

Especie 1,10 2,337 0.1573
Presencia de pastos 1,10 5.543 0.0403
Especie x Presencia de pastos 1,10 0.249 0.6284
Repeticion (especie) 10, 10 1.654 0.2201
Dentro de tratamientos

Tiempo 56 181.520 <0.0001
Tiempo x Especie 56 8.974 0.0094
Tiempo x Presencia de pastos 5.6 17.945 0.0015
Tiempo x Especie x Presencia de pastos 56 2.108 0.1952
Tiempo x Repeticién (especie) 50, 50 1.457 0.0933
Contrastes

0 - 90 dias

Tiempo 1,10 216.249 <0.0001
Tiempo x Especie 1,10 10.920 0.0080
Tiempo x Presencia de pastos 1,10 26.269 0.0004
Tiempo x Especie x Presencia de pastos 1,10 0.325 0.5811
Tiempo x Repeticién (especie) 10, 10 2.855 0.0566
90 - 150 dias

Tiempo 1,10 230.328 <0.0001
Tiempo x Especie 1,10 22,923 0.0007
Tiempo x Presencia de pastos 1,10 17.159 0.0020
Tiempo x Especie x Presencia de pastos 1,10 0.979 0.3459
Tiempo x Repeticién (especie) 10, 10 5.573 0.0060
150 - 240 dias

Tiempo 1,10 26.153 0.0005
Tiempo x Especie 1, 10 6.148 0.0326
Tiempo x Presencia de pastos 1,10 0.222 0.6479
Tiempo x Especie x Presencia de pastos 1, 10 0.710 0.4190
Tiempo x Repeticidn (especie) 10, 10 2.256 0.1077
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Tabla 5. (Continuacién)

Fuente de Variacién gl F P
240 - 270 dias
Tiempo 1,10 1.938 0.1941
Tiempo x Especie 1,10 0.062 0.8083
Tiempo x Presencia de pastos 1,10 0.062 0.8083
Tiempo x Especie x Presencia de pastos 1,10 1.938 0.1941
Tiempo x Repeticién (especie) 10, 10 1 0.5
270 - 365 dias
Tiempo 1,10 5.016 0.0490
Tiempo x Especie 1,10 5.016 0.0490
Tiempa x Presencia de pastos 1,10 3.498 0.0910
Tiempo x Especie x Presencia de pastos 1,10 3.498 0.0910
Tiempo x Repeticién (especie) 10, 10 1.057 0.4659
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Fig. 15. Curso temporal de la supervivencia de las dos especies sembradas por estaca en diferentes
condiclones de competencia con el pasto. Los puntos corresponden al promedio (+DE).
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Especies sembradas por semilla
En general, observé que la supervivencia de las especies sembradas a partir de semilla depende de
la identidad, de la presencia del pasto y de su interaccion (Tabla 6). £. folkersii es la Unica especdie
afectada por la competencia (f20= 17.37; P= 0.0005). El efecto general del tlempo resultd
significativo, y también su interaccién con las especles, pero no con la competencia, indicando que
la supervivencia de éstas es variable durante todo el estudio y depende de la indentidad del
individuo pero es independiente de la presencia del pasto.

Para comparar las curvas de supervivenda realicé los contrastes necesarios. Para la
correccién correspondiente utilicé el método de Bonferroni (Sokal y Rohlf 1995, pp. 240), de forma
tal que o’ = a. / k = 0.0084, donde k es el nimero de contrastes (6).

Desde una perspectiva general, O. ofeifera muestra una curva de supervivencia que
podriamos llamar “intermedia”, ya que esta especie no difiere de ninguna de las otras tres. C
obtusifolia, presenta una supervivencia alta, que difiere significativamente de H. nutricia y E.
folkersii (P = 0.0084 y 0.0075, respectivamente), especies con supervivencia consistentemente
menor y diferentes entre sf (P= 0.0064), pero no diferentes de O. ofeifera.

A través del andlisis de perfiles pude analizar las variaciones temporales de los efectos
globales. Los efectos del tiempo fueron significativos a lo largo de todo el estudio, sugiriendo que la
supervivencia seguird disminuyendo. Estas especies presentan un comportamiento muy similar en
su supervivencia (Fig. 14). Esta depende de la identidad sélo entre los 150 a los 270 dias (Tabla 6).
En el andlisis de variacién temporal, no se detectan efectos de la competencia en ninguno de los
casos, lo que me lleva a sugerir que aunque el pasto tiene un efecto global sobre las especies éste

es constante a lo largo del tiempo.
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Tabla 6. Resultados del andlisis de varianza multivariado de medidas repetidas, y contrastes de
perfiles para la supervivencia de las especies sembradas a partir de semilla.

Fuente de Varlacién gL F P

Entre tratamientos

Especle 3,20 22.920 <0.0001
Presencia de pastos 1,20 6.10 0.0226
Especie x Presencla de pastos 3,30 4.881 0.0105
Repeticion (especie) 20, 20 2.853 0.0117
Dentro de tratamientos

Tiempo 5,16 39.884 <0.0001
Tiempo x Especie 15, 54 2.692 0.0040
Tiempo x Presencia de pastos 5,16 0.682 0.6438
Tiempo x Especie x Presencia de pastos 15, 54 0.527 0.9139
Tiempo x Repeticién (especie) 100,100 1.013 0.4744
Contrastes

0 - 90 dias

Tiempo 1,20 24,021 <0.0001
Tiempo x Especie 3,20 2.248 0.1140
Tiempo x Presencia de pastos 1,20 2.054 0.1672
Tiempo x Especie x Presencia de pastos 3,20 0.010 0.9985
Tiempo x Repeticién (especie) 20, 20 1.194 0.3475
90 - 150 dias

Tiempo 1,20 10.372 0.0043
Tiempo x Especie 3,20 1.894 0.1631
Tiempo x Presencia de pastos 1,20 1.064 0.3145
Tiempo x Especie x Presencia de pastos 3,20 0.185 0.9054
Tiempo x Repeticién (especie) 20, 20 0.372 0.9840
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Tabla 6. (Continuacién)

Fuente de Varlacién g1 F P

150 - 240 dias

Tiempo 1,20 70.256 <0.0001
Tiempo x Especie 3,20 9.471 0.0004
Tiempo x Presencla de pastos 1,20 0.776 0.3887
Tiempo x Especie x Presencia de pastos 3,20 1.623 0.2157
Tiempo x Repeticién (especie) 20, 20 2.079 0.0549
240 - 270 dias

Tiempo 1,20 9.781 0.0053
Tiempo x Especie 3,20 4.058 0.0210
Tiempo x Presencia de pastos 1,20 1.391 0.2521
Tiempo x Especie X Presencia de pastos 3,20 0.231 0.8716
Tiempo x Repeticién (especie) 20, 20 1.993 0.0657
270 - 365 dias

Tiempo 1,20 11.478 0.0029
Tiempo x Especie 3,20 0.465 0.7098
Tiempo x Presencia de pastos 1,20 0.447 0.5115
Tiempo x Especie x Presencia de pastos 3,20 0.788 0.5148
Tiempo x Repeticién (especie) 20, 20 0.753 0.7339

Las especies de semilla mostraron un gradiente en su supervivencia final (Fig. 14). Entre
ellas, gran parte de la mortalidad de E. folkers/i estuvo determinada por el ataque de tuzas
(Orthogeomys hispidus) entre los 7 y 8 meses posteriores al trasplante (enero-febrero). Estos
animales, consumieron en este tiempo el 30% de los individuos, determinando una mortalidad del
66% para el periodo 150-240 dias. Sin embargo, para el resto de los periodos la mortalidad nunca
fue menor al 91%, lo que sugiere que en ausencia de las tusas, £ folkersi/ hubiera mostrado una

supervivencia considerablemente mayor.



A partir de esto, estimé la proporcién de individuos vivos en ausencia de las tuzas;
utilizando para dicho periodo la extrapolacién de las tasas entre los perfodos anterior y posterior.
Los restantes censos se estimaron en funcién de la nueva proporcién de sobrevivientes con las
tasas reales observadas. De esta forma, obtuve para £ folkersiiuna supervivencia final del 74.5%,
lo que modifica el orden del gradiente, dejandola en tercer lugar, después de H. nutricia (76.4%).
0. oleifera mostré una supervivencia final del 63.9%, el menor valor con respecto a las demas
especies.

Estableci un orden nominal (de 1 a 4) entre las espedies de acuerdo a sus requerimientos
ecolégicos en cuanto a demanda de luz y tamafio de parche requerido (variables directamente
asociadas), siendo éste arbitrario y Unicamente ordinal. Es decir, que la diferencia entre dos valores
numeéricos no representa necesariamente la misma magnitud de diferencia entre la demanda
luminica de dos espedes. Debido a esto analicé la correlacién entre variables mediante el
coeficiente de Spearman (Zar 1984). El gradiente de supervivencia final mostré una tendencia
directa con el nivel de demanda luminica y el tamafio de parche requerido (Fig. 16a), aunque no
estadisticamente significativa (R= 0.80; £= 0.20)

Aprovechando que las semillas de £. folkersii presentan un tamafio aproximado de 1 cm?
(Pennington y Sarukhén 1998), determiné para las deméas especies un tamafio relativo con respecto
a éste y estudié la relacién entre los tamafios y la supervivencia. Observé una tendencia negativa
con respecto al tamafio de la semilla (Fig. 16b), aunque no significativa (& = 0.79; P=0.1112).
También analicé la dependencia de la supervivencia final con respecto a los parametros de tamafio
inicial (altura y didmetro a la base), el peso especifico de la hoja y la tasa de incremento en altura.
La proporcién de individuos vivos para cada especie al cabo de un afio, no mostré asodacién
significativa con ninguna de estas variables.

El &mbito de variacién del peso especifico de las hojas fue de 40.1-53.8 g/mm?, con un
promedio de 47.6+6.1g/mm?,
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Fig. 16. Relacién entre los requerimientos ecoldgicos de las cuatro especies sembradas a partir de
semilla, y su supervivencia final al cabo de un afio de estudio. a) demanda de luz y tamafio de
parche; b) tamafio de semilla.
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2. EL EFECTO DE LA PRESENCIA/ AUSENCIA DE LOS PASTOS SOBRE EL CRECIMIENTO DE LAS

ESPECIES Y LOS TIPOS DE PROPAGACION

2.1 Condicién final de las espedes
La situacidn final para las espedes resultd diferente en cuanto a su tipo de propagacién. Las
especies sembradas a partir de estaca no crecen en altura ni en didmetro, sino que utilizan sus

recursos para produdir rebrotes. Por claridad, presento cada grupo por separado.

Espedies sembradas a partir de estaca
B. simaruba tuvo una supervivencia final del 2.1%, lo que representa solamente 3 individuos vivos
de los 144 sembrados. Uno de ellos presentaba rebrotes al momento del censo final (junio).

En contraste, G. sepium mostré una supervivencia final del 19.4%, con 28 individuos vivos
después de un afio. El nimero de individuos vivos por parcela vari6 entre 0 y 6, con una media de
2 individuos por parcela. Al momento de la finalizacién del estudio, el 84% presentaba hojas y el
40% inflorescencias. Los individuos que rebrotaron tuvieron en promedio 2.842.9 ramas, y con una

media de 17.4+16.7 foliolos cada una.
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Especies sembradas a partir de semilla
Las especies mostraron diferencias significativas en cuanto a la altura final alcanzada (A 0= 15.23;
P<0.0001) (Fig. 17a). E. folkersiiy H. nutricia son las de mayor tamafio, con alturas medias de
132,048.2 y 121.7+4.1cm respectivamente. Les sigue C. obtusifolia, con una media de 103.743.6
cm, mientras que O. oleifera apenas alcanz6 los 53.9+2.0 cm.

Debo destacar que esta variable y todas las subsiguientes relacionadas con la altura o su
incremento, estan subestimadas para C. obtusifolia. Entre los meses de febrero y marzo (240-270
dias), el 82% de los individuos de esta especie perdieron por completo su meristema apical,
probablemente debido al ataque por roedores.

El efecto general de la presencia del pasto también resulté significativo (A, = 4.07;
P=0.0444), pero éste estuvo dado Unicamente por C. obtusifolia, cuya altura final resulté mayor en
presencia de los pastos (& 2.86; P = 0.0045).

El didmetro a la base resultd similar a la altura final en cuanto a las diferencias entre
especies, aunque las diferencias entre las dos primeras son algo mayores (Fig. 17b). Al igual que
en la altura, las diferencias entre especies son consistentes (52,= 17.80; A<0.0001). No hubo
efectos generales del pasto (£ 2= 0.06; P = 0.8127), pero sf detecté una interaccién significativa
con la especie (/2= 4.30; P = 0.0053). Los contrastes indican que en H. nutriciay O. oleifera el
didmetro final dependié de la presencia del pasto, la cual afecté negativamente a la primera
especie (&= -2.78; P=0.0057) y positivamente a la segunda (f= 2.11; P= 0.0355).
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Fig. 17. Tamafio final (1 afio de trasplante) alcanzado por las especies sembradas a partir de
semilla. a) altura; b) didmetro. Los datos corresponden al promedio + DE. Las barras que
comparten un asterisco indican diferencias significativas (P<0.05) debido a la presencia/ausencia
del pasto.
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Por otra parte, observé diferencias entre las especies en su drea foliar total (Fig. 18a). Esta
variacibn no se corresponde con los patrones observados en altura o didmetro. La especie de
mayor area resulté ser . nutrida, que produjo entre 2.4 y 2.8 veces més superficie foliar que £.
folkersii, 12 veces mds que C. obtusifolia y 32 veces mas que O. oleifera. Las diferencias entre
estas tres (ltimas son menores entre si y nunca superan un factor de 4.8 entre pares de especies
consecutivas en orden decreciente (i.e., E. folkersii vs. C. obtusifolla, y C. obtusifolia vs. O.
oleifera).

El andlisis de varianza detecté diferencias significativas entre especies (A= 20.24;
P<0.0001). También observé un efecto positivo de la presencia de los pastos sobre la produccion
foliar (A= 7.34; P = 0.0071). Sin embargo, el 4rea foliar total producida depende de la
interaccién entre ambos factores (/0= 10.25; £<0.0001); tres de las cuatro especies produjeron
mayor drea foliar en presencia que en ausencia de los pastos: C obtusifolia (t= 2.05; P= 0.0412),
H. nutricia (t=-1.98; P = 0.0484) y O. oleifera (t= 8.86; P<0.0001) (Fig. 18a).

El &rea foliar total depende del tamafio del individuo, ya que las plantas de tamafio mayor
pueden producir un nimero de hojas mayor. Por esto decidi relativizar el area foliar total con
respecto a la altura, de forma tal que drea foliar relativa=drea foliar total/altura total. Esta variable
mostré un patrén de valores entre especies completamente similar al observado para el area foliar
total (Fig. 18b), lo que sugiere que la produccion de hojas es independiente de la altura total del
individuo, y el &rea foliar total es estimador suficiente para la comparacién relativa de las especies.
Sin embargo, el andlisis de varianza mostré los resultados diferentes a los encontrados en el drea
foliar total. Detecté diferencias significativas entre especies (4 0= 15.27; £<0.0001), y aunque no
existe un efecto del pasto, observé una interaccion entre factores (5,9= 5.54; P<0.0001). Los
contrastes muestran un efecto positivo de la presencia del pasto sobre la produccién de superficie
foliar en O. oleifera (t= 3.66; P= 0.0003), pero un efecto negativo sobre H. nutricia (&= -3.19;
P=0,0015).
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Fig. 18. Area foliar total producida por las especies sembradas a partir de semilla. a) total; b)
relativa. Los datos corresponden al promedio + DE. Las barras que comparten un asterisco indican
diferencias significativas (P<0.05) debido a la presencia/ausencia del pasto.
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Estos resultados son la combinacién de las diferencias que existen entre las especies en el
nimero de hojas total y en el drea foliar individual, las cuales mostraron tendenclas similares en
respuesta a la competencia.

El drea foliar individual de las especies y éste resultd significativamente diferente entre ellas
(R.0= 7.17; P= 0.0017). La presencia del pasto tuvo un efecto general positivo sobre el drea
individual de las hojas (A= 6.86; A= 0.0179), aunque este resultado es consecuencia del
aumento del drea foliar individual sélo en C. obtusifoliay O. oleifera.

El indice de drea foliar (sensu Larcher 1983, pp. 6) resulté altamente variable entre
especies, con un ambito que varié entre 0.004 en O. oleifera y 0.071 en H. nutricia, y con un
promedio de 0.03+0.03.

Al igual que el drea foliar total, el drea de la copa mostré un patrén de tamafios entre
especies y una fuerte varlabilidad entre los individuos de una misma especie (Fig. 19), con
coeficientes de variadén similares a los valores de las medias. Sin embargo, el patrén es diferente
al observado para el rea foliar total, lo que sugiere que una mayor produccién de area foliar no se
corresponde necesariamente con la produccién de mayor sombra potencial (cf. Fig. 18a y 19). En
primer lugar, si bien £, folkersii (0.46+0.48 m?) y H. nutricia (0.37+0.39 m?) son las especies de
mayor drea de copa, la magnitud de sus valores se invierte con respecto a lo observado en el 4rea
foliar; E. folkersii presenta una mayor drea de copa que H. nutricia, aunque su area foliar es menor.
C. obtusifolia (0.14£0.26 m?) generé una copa media de menos de la mitad que las especies
anteriores, y su diferencia con éstas es mayor que la que existe entre ésta y 0. oleifera (0.04£0.05
m?), Esta especie alcanzé un 4rea muy por debajo de las otras especies, tres veces menor que C
obtusifolia y diez veces menor que la especie de mayor 4rea. A pesar de la alta variadén, el drea de
copa producida resulté significativamente diferente entre las especies (/5,20= 9.35; A= 0.0004).
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En segundo lugar, se observan mayores diferencias en cuanto a la presencia o ausencia del
pasto, y la tendencia a una mayor drea de copa en presencia de estos (ltimos. Sin embargo, estas
diferencias no resultaron significativas, probablemente debido a los valores altos de variacién entre

los individuos. Por otra parte, tampoco detecté una interaccién entre los factores estudiados.
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Fig 19. Area de copa de las especies sembradas a partir de semilla. Los datos corresponden al
promedio (+DE).

A partir del area de copa pude obtener la cobertura total de cada especie y la cobertura

total para todo el terreno. Esta Gltima, la calculé como

cobertura total = Z cobertura media sp; x niimero de individuos vivos sp;

La cobertura vegetal total generada por estas especies fue de 83.9 m?, lo que representa
solamente el 10.3% de la superficie total sembrada.

La cobertura de copa mostré un gradiente entre las especies. H. nuiricia y E. folkersii
fueron las de mayor valor; estas especies cubrieron el 18.6 y 14.3% respectivamente de la
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superficie sembrada. El resto de las especies mostrd valores entre dos y diez veces menores; C
obtusifolia cubrié apenas el 7.2% de la superficie y O. oleifera el 1.4%. H. nutrida aporta casl la
mitad de la cobertura total (47%), y junto a E. /folkersii contienen el 80%, mientras que C
obtusifoliay O. oleifera aportan sélo el 20% en conjunto (Fig. 20).

Aunque H. nutricia produjo una cobertura total de 37.6 m?, la cantidad de individuos vivos
(76%) es menor que en C. obtusifolia, la especie de mayor supervivencia final (88%), que sdlo
cubrié 14.6 m?, Esto nos sugiere que el grado de cobertura que cada especie es capaz de generar
depende mas de su produccién foliar, en cuanto a nimero de hojas o drea foliar total, que del

nimero de individuos que la genera.
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46%

Fig. 20. Cobertura relativa de cada especle.
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2.2 Efectos de la presenda/ausenda de pastos sobre el credmiento total de las
especies sembradas por semilla

Ya que las especies sembradas por estaca no presentaron crecimiento en altura ni en didmetro,
todos los resultados que detallaré, se refieren Unicamente a las especies sembradas por semilla.

El crecimiento relativo es calculado como el incremento dividido entre el correspondiente
valor inicial (p. €j. incremento total en altura/altura inicial) (Ricker 1998; pp. 103).

Tanto el incremento relativo en altura como el incremento relativo en didmetro fueron
altamente diferentes entre las especies (Fig. 21a y b), indicando que el crecimiento por unidad de
tamafio (altura o didmetro) es diferente entre ellas, lo que implica distintas tasas de crecimiento.

E. folkersii, C. obtusifoliay H. nutricia mostraron incrementos relativos en altura entre 1.2 y
1.6, indicando que éstas lograron producir una altura mayor al doble de su tamafio inicial.
Nuevamente, £. folkersii es la especie con mayor valor de incremento; ésta aumentd en un afio
1.5640.06 veces su tamafio. Para esta variable, C. obtusifofia mostré un mayor valor que H.
nutricia, lo que nos muestra que aunque esta Ultima obtuvo una altura final mayor, el incremento
en funcidn de su tamafio inicial fue menor que en el caso de C obtusifolia. H. nutrica aumenta
1.28+0.04 veces por cada unidad de altura inicial, mientras que C. obtusifolia lo hace en 1.37+0.04
veces. O. oleifera, tuvo un incremento menor a 1 (0.8040.05), evidenciando que esta especie no
alcanza a duplicar su tamafio inicial.

El incremento relativo en didmetro mostrd un patrdn de ordenamiento de especies
diferente al observado en el incremento en altura (Fig. 21b). £. folkersii (6.543.0) y H. nutricia
(5.243.0), produjeron mds de cinco veces su diametro inidal; C. obtusifolia casi quintuplica su

tamafio en diametro (3.842.0), mientras que O. o/eifera no llega a duplicario (0.740.6).
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Fig. 21. Incremento relativo en el tamafio de las especies sembradas a partir de semilla. a) altura;
b) didmetro a la base. Los datos corresponden al promedio + DE. Las barras que comparten un
asterisco indican diferencias significativas (P<0.05) debido a la presencia/ausencia del pasto.
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Las especies mostraron la tendencia a un mayor incremento en altura en presencia del
pasto; sin embargo, éste tuvo sélo un efecto marginal (P=0.0724). En el incremento en didmetro,
en cambio, encontré una interaccién entre especie y pasto (P = 0.0002). O. oleifera (t= 2.13; P=
0.0337) crece un 83% mas en presencia de los pastos, mientras que H. nutricia (t = -3.87; P=
0.0001) lo hace en un 33% mas en su ausencia. No detecté efecto de los pastos sobre la tasa de
incremento en didmetro de las otras dos especies (C. obtusifoliay E. folkersi).

Las tasas mensuales de incremento permiten una estimacién de la velocidad media de
crecimiento de las especies. La tasa de incremento mensual en altura fue diferente entre especies
(F/.20= 42.28; P<0.0001) (Fig. 22a). La especie con mayor tasa de crecimiento en altura fue £
folkersij, con un aumento promedio de 7.7 veces con respecto a su altura inicial. Le siguen C.
obtusifolia (3.5) y H. nutricia (2.9); O. oleifera resulté ser la de menor incremento (0.5), con un
valor un orden de magnitud menor que el resto de las especies. El andlisis también detectd un
efecto de la presencia/ausencia de los pastos (A= 5.02; P= 0.0257); este resultado esta dado
por dos de las cuatro espedes (C. obtusifoliay O. oleifers), que presentaron una tasa mensual de
incremento mayor en presencia de éstos. No hubo interaccidn entre estos factores (/20=2.12; P=
0.0970).

La tasa de incremento mensual en didmetro también varié entre especies (A= 19.20;
P<0.0001), pero mostrd algunas diferencias con respecto al patrén observado en el incremento en
altura; en este caso el orden es distinto (Fig. 22b): £. folkersii se encuentra en primer lugar, le
siguen H. nutricia, C. obtusifolia, y finalmente O. oleifera. Si bien esta variable resulté ser
independiente de la presencia de pastos (/A = 0.10; A= 0.7530), encontré una interaccién entre
este factor y la especie (/0= 4.25; P= 0,0057). Un andlisis de contrastes mostré que el
incremento en didmetro de H. nutriciay O. oleifera esta afectado por la presencia de las pastos,
pero en sentidos opuestos. La primera especie tiene una tasa mensual mayor en ausencia de los

pastos, mientras que para la segunda la tasa es mayor en su presencia.
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Fig. 22. Tasa de incremento mensual en las especies sembradas a partir de semilla. a) altura; b)
didmetro. Los datos corresponden al promedio + DE. Las barras que comparten un asterisco indican
diferencias significativas (P<0.05) debido a la presencia/ausencia del pasto.
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2.3 Efectos de la presencia/ausencia de pastos sobre el credmiento de las espedies de
semilla a lo largo del tiempo
Los resultados de los andlisis de componentes principales realizados en cada censo se muestran en
la Tabla 7. En general, se obtuvo un buen ajuste de los datos a la construccion de los
componentes, que explicaron entre el 58 y 81% de la variancia total en los distintos censos. Los
coeficientes obtenidos para la altura, el didmetro y el nimero de hojas resultaron siempre positivos
y mayores en las dos primeras variables, aunque en orden diferente. Esto nos indica que la altura y
el didmetro tienen una alta correlacién entre si y que ambas pueden funcionar en forma
independiente como buenos indicadores de tamafio de los individuos.

En algunos casos, las plantas se ordenaron mds por su altura y en otros por su didmetro.
Aun asi, en cualquier caso, el andlisis nos indica que a mayor puntaje (“valor’, cf. definicion en

Métodos) obtenido en el ordenamiento, mayor es el tamafio absoluto del individuo.

Tabla 7. Resultados de los andlisis de componentes principales (ACP) realizados en cada censo
incluyendo en el ordenamiento las variables de tamafio de los individuos.
ACP1 ACP2 ACP3 ACP4 ACP5 ACP6

% de varianza 61.85 58.11 64.60 79.23 80.45 80.22
autovalor 1.85 1.74 1.94 2.38 241 241
Coeficientes

Altura 0.64 0.68 0.56 0.56 0.60 0.56
Didmetro 0.63 0.67 0.60 0.60 0.59 0.60
Numero de hojas 0.43 0.29 0.57 0.56 0.53 0.53

Las curvas de crecimiento de las especies fueron muy diferentes (Fig. 23). La especie de
tamafio inicial mayor fue O. ofeifera, muy por encima de las otras tres. Sin embargo, ésta muestra
la menor tasa de crecimiento; sus valores disminuyen con el tiempo hasta que a los 150 dias, y de
alli en adelante, se convierte en la especie de menor tamafio. £. folkersiiy H. nutricia muestran un

patrén de crecimiento comparable a partir de los 90 dias. Estas especies alcanzan tamafios
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similares en cantidad y tiempo, alin cuando sus tamafios iniciales fueron diferentes, lo que sugeriria
que £. folkersij, por ser la especie de menor tamafio inicial, tendria una tasa de crecimento mayor
que M. nutricia en las primeras etapas. C. obtusifolia obtuvo valores relativamente constantes a lo
largo de todo el estudio, y es la especie con menor variacién en su posicén dentro de los
ordenamientos. No se debe confundir esto con la ausencia de crecimiento, sino que indica su
tamafio relativo con respecto a las demds especies fue practicamente constante a lo largo de todo
el estudio.

Es evidente la convergencia de tamafios a los 90 dias posteriores a la siembra, donde las
distancias entre especies en el ordenamiento son minimas con respecto a los demds censos. Es
probable que esto sea el resultado de la diferencia en las tasas de crecimiento de las espedies. Las
de mayor velocidad alcanzan en poco tiempo a las especies de tasas menores, para luego
superarlas en tamafio y resultar entonces en un patrén de ordenamiento diferente.

Los valores obtenidos en cada ACP fueron incluidos en el andlisis de varianza multivariado
de medidas repetidas. Alin cuando éstos son estandarizados a través de los algoritmos del andlisis,
los transformé con la férmula: /n (valor + 10) para mejorar su normalidad.

El MANOVAR mostrd que, a nivel general, las especies crecen en cantidad y velocidad
diferentes (Tabla 8). No hubo efectos de competencia sobre el crecimiento, y la interacccidn entre
las especies y el pasto resulté marginal. Esto sugiere que sélo en algunas especies el crecimiento
estuvo afectado por la presencia del pasto.

Al estudiar esta situacion desde una perspectiva temporal, detecté un efecto consistente del
tiempo (A 342= 11.50;P<0.0001), asi como una interaccién entre tiempo y especie (As,1032=31.91;
P<0.0001), es decir, las especies crecen diferencialmente a lo largo del tiempo. No hubo
interaccién entre pasto y tiempo, indicando que la ausencia de efectos del pasto seria
practicamente constante en todo el estudio. Sin embargo, encontré una interaccién triple entre la
especie, el pasto y el tiempo (fis,032=2.09; P=0.0087). Esta interaccién estd indicando que los
efectos de la presencia del pasto sobre el crecimiento son diferentes dependiendo de la espece y
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del tiempo o, explicado de otra forma, las especies muestran diferentes curvas de crecimiento de

acuerdo a la presencia/ausencia del pasto.

29
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Valores ACP

Tiempo (dias)

Fig. 23. Curvas de los valores de crecimiento de las especies sembradas a partir de semilla. Los
puntos corresponden al promedio de los valores obtenidos en un ACP. Para detalles sobre las
diferencias significativas entre especies, tratamientos o tiempo, ver el texto. C: C obfufisolia, E: E.
folkersii, H: H. nutricia; O: O. oleifera; con: presencia del pasto; sin; ausencia del pasto.

Debido a esta interaccién, realicé los contrastes correspondientes para estudiar cada
especie por separado. Dado que entre mis objetivos no estd la comparacién entre especies con
fines de seleccién, comparé el comportamiento de cada una frente a la competencia. El analisis
mostré que las especies que presentan alglin tipo de variacién temporal en su respuesta de
crecimiento con respecto al pasto fueron C. obtusifolia (Fs3= 2.386; P= 0.0379) y H. nutricia
(F342= 4.743; P = 0.0003). La primera, en términos generales, crece mas en presencia del pasto,
mientras que la segunda presenta un comportamiento variable, con una interaccién negativa de

competencia solo en algunos momentos del afio.
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Tabla 8. Resultados del andlisis de varianza multivariado para el crecimiento de las especies
sembradas a partir de semilla. Los datos incluidos en el analisis fueron los valores obtenidos de un
andlisis de componentes principales en cada censo en el tiempo.

Fuente de Varlacién gL F P

Entre tratamientos

Especie 3, 346 20.602 <0.0001
Presencia de pastos 1, 346 0.225 0.6356
Especie x Presencia de pastos 3, 346 2.518 0.0580
Repeticion (especie) 19, 346 4.224 <0.0001
Dentro de tratamientos

Tiempo 5, 342 11.501 <0.0001
Tiempo x Especie 15,1032 31915  <0.0001
Tiempo x Presencia de pastos 5,342 0.526 0.7568
Tiempo x Especie x Presencia de pastos 15, 1032 2,088 0.0087
Tiempo x Repeticién (especie) 95,1730  3.054 <0.0001
Contrastes

0 - 30 dias

Tiempo 1, 346 1.635 0.2019
Tiempo x Especie 3,346 6.441 0.0003
Tiempo x Presencia de pastos 1, 346 0.828 0.3634
Tiempo x Especie x Presencia de pastos 3,346 1.895 0.1301
Tiempo x Repeticién (especie) 19, 346 2.147 0.0038
30 - 90 dias

Tiempo 1,346 0.090 0.7637
Tiempo x Especie 3, 346 96.005 <0.0001
Tiempo x Presencia de pastos 1, 346 0.569 0.4512
Tiempo x Especie x Presencia de pastos 3, 346 4.055 0.0075
Tiempo x Repeticién (especie) 19, 346 3.435 <0.0001
90 - 150 dias

Tiempo 1, 346 0.006 0.9361
Tiempo x Especie 3,346 60.723 <0.0001
Tiempo x Presencia de pastos 1, 346 0.576 0.4483
Tiempo x Especie x Presencia de pastos 3,346 2.056 0.1057
Tiempo x Repeticion (especie) 19, 346 1.808 0.0207
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Tabla 8. (Continuacién)

Fuente de Variacién gL F P

150 - 240 dias

Tiempo 1, 346 53.887 <0.0001
Tiempo x Especie 3,346 71.469 <0.0001
Tiempo x Presencia de pastos 1,346 0628 0.4287
Tiempo x Especie x Presencia de pastos 3, 346 2.169 0.0914
Tiempo x Repeticién (especie) 19,346  4.947 <0.0001
240 - 365 dias

Tiempo 1,346 1.397 0.2380
Tiempo x Especie 3, 346 4.307 0.0053
Tiempo x Presencia de pastos 1, 346 0.082 0.7743
Tiempo x Especie x Presencla de pastos 3, 346 0.697 0.5545
Tiempo x Repeticién (especie) 19,346  3.028 <0,0001

El andlisis de perfiles resulté en 5 contrastes, aunque el tiempo resultd significativo
solamente para el cuarto censo (Tabla 8), es dedr, las especies efectivamente aumentan en
tamafio, pero este aumento no es significativo entre censos, excepto entre los 150 y los 240 dias.

El crecimiento de las especies fue independiente de la presencia del pasto en todo
momento; sin embargo, hubo una interaccién entre este Ultimo y el factor especie entre los 30 y 90
dias. Esto significa que en este periodo, algunas especies crecieron diferencialmente frente a la
presencia/ausencia de pastos. Los contrastes mostraron que fueron C. obtusifolia (Fis«s= 8.584;
P=0.0036) y H. nutricdia (A ae= 5.117; P= 0.0243), las que crecieron mas en su presencia,

mientras que £, folkersii (F346= 4.091; P= 0.0439) lo hizo més en su ausencia.
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3. CAMBIOS EN LAS CONDICIONES MICROAMBIENTALES EN FUNCION DE LA

PRESENCIA/AUSENCIS DE PASTOS Y DE LA SIEMBRA DE LENOSAS

3.1 La presencia/ausencia de pastos

La exclusion del ganado permitié el aumento de la cobertura de los pastos (obs. pers.). Esto estuvo
asociado, en primer lugar, a un aumento del 7% en la humedad relativa a nivel del suelo (Z= 6.43;
P<0.001) (Fig. 24a). En segundo lugar, observé una disminucién del 15% en la insolacién de luz en
el ambito del rojo (2= 7.41; P<0.001) y del 12% en la del rojo lejano (2= 8.66; £<0.001) (Fig. 24b
y ). Los pastos, a los 2 meses de exclusién, presentan una cobertura tal que determinan una
incidencia luminica del 65% de la insolacién total que llega al suelo a cielo abierto. La temperatura,

en cambio, no mostré diferencias con respecto a la presencia/ausencia del pasto.

60
56
52

Humedad Relativa (%)

40 S

36
Con pasto Sin pasto

Fig. 24. Humedad relativa (a), incidencia de luz en el ambito del rojo (b) y rojo lejano (c) a nivel del
suelo en condiciones de presencia/ausencia de pastos, luego de 2 meses de exclusién del ganado.
Los datos corresponden a la mediana y los percentiles de 75 y 95%. En todos los casos se
observaron diferencias significativas entre medianas por la prueba de Wilcoxon (P<0.05).
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Fig. 24. (Continuacion)

3.2 La siembra de lefiosas
Debido a la carencia del equipo correspodiente, o bien de condiciones climaticas desfavorables, sélo
pude repetir una medicion de la incidencia luminica al final del estudio (un afio posterior al

trasplante). Por esto mismo, el andlisis de los cambios en las variables microambientales tiene fines
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unicamente comparativos. A partir de ella pude observar, en primer lugar, que la incidencia
luminica a través de la matriz de pastos es del 10% de la incidencia a cielo abierto, un 67% menor
que la observada a los dos meses posteriores a la exclusion.

Para comparar el nivel de sombra generada por las lefiosas realicé un andlisis de varianza
incluyendo como factores la especie y la presencia/ausencia del pasto. El analisis detectd efectos de
ambos factores. La incidencia de luz rojo fue significativamente menor en presencia de los pastos
(As= 20.61; A<0.001), y ademads, significativamente diferente entre especies (A:;= 8.12;
P=0.0002) (Fig. 25). También mostré una interaccién entre factores (5 ;= 4.45; P= 0.0087), lo que

evidencia que el grado de sombra depende tanto de la especie como de la presencia de los pastos.
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Fig. 25. Incidencia de luz rojo a nivel del suelo, de las especies sembradas a partir de semilla, en
presencia/ausencia de los pastos, un afio después del trasplante al potrero. Los datos corresponden
al promedio (+DE). Los asteriscos indican diferencias significativas entre medias (P<0.05). Co: C
obtusifolia, Ef: E. folkersii; Hn: H. nutricia, Oe: O. oleifera.

Al realizar los contrastes correspondientes pude observar que algunas especies determinan
una insolacién comparable y similar a la producida por la matriz de pastos (11% de la total); H

nutricia permite una incidencia de luz roja del 12% (&= -0.85; P= 0.3994), y £. folkersii del 29%
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(t= -0.74; P= 0.4659), mientras que C. obtusifolia y O. oleifera determinan una insolacién entre el

37-89%, considerablemente menor que las especies anteriores y que los pastos (Fig. 26).

Fig. 26. Sombra producida por las especies sembradas a partir de semilla. Las ilustraciones
corresponden a individuos selccionados aleatoriamente, en condiciones de remocion de la cobertura
de pasto. a) C. obtusifolia; b) H. nutricia; c) E. folkersii; d) O. oleifera.
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4. EFECTOS DE LA RIQUEZA DE ESPECIES Y DE LA PRESENCIA/ AUSENCIA DE PASTOS SOBRE LA

SUPERVIVENCIA Y EL CRECIMIENTO DE LAS ESPECIES

Debido a la alta mortalidad que sufrieron las especies sembradas por estaca, el disefio de parcelas
mixtas se vio fuermente modificado; el gradiente de riqueza propuesto inclufa parcelas con 1, 2, 4y
6 especies pero resultd en otro, empobrecido, con 1, 2, 3, y 4 espedes sembradas a partir de
semilla. Al mismo tiempo, el disefio quedd desbalanceado, es decir, el nimero de repeticiones para
cada tratamiento fue diferente. Aln asi, decidf realizar los andlisis correspondientes, teniendo en

cuenta las limitaciones de los mismos.

4.1 Supervivenda y presencia/ausencia de pastos
La supervivencia en los diferentes tratamientos de riqueza resulté muy similar, las curvas no
presentaron pendientes mas bien suave, con cierta tendencia a la linealidad (Fig. 27).

El andlisis multivariado de medidas repetidas mostré que la supervivencia de las plantas es
independiente tanto de la riqueza como de la presencia del pasto (Tabla 9). Sin embargo, hubo un
efecto general del tiempo (Fss= 20.19; P<0.0001); lo que en conjunto con lo anterior, muestra que
el nimero de individuos vivos disminuye de manera similar en todas las combinaciones de de
especies utilizadas (Fig. 27). El tiempo presenta, a nivel global, una interaccién con el pasto
(Fs,11=4.263; P=0.0211), sugiriendo que existe un efecto de la presencia del pasto que es variable
temporalmente.

A partir del analisis de contrastes por perfiles pude observar que el efecto del tiempo es
significativo para los primeros 30 dias de siembra y luego de los 240 dias, es decir, que el nimero
de individuos vivos no cambia entre los 30 y los 240 dias posteriores al trasplante. La supervivencia
no dependid de la riqueza de especies ni de la presencia del pasto en ninguno de los intervalos de

tiempo estudiados. Esto Gltimo nos indica que la interaccién entre la presencia del pasto y el tiempo
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observada a nivel general, no es evidente cuando se analiza a mayor detalle, es decir, a una escala

de tiempo més pequefia.
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Fig. 27. Supervivencia de las plantas en las parcelas del experimento de riqueza de especies. (¢)
Monoespecificas, (A) Pares, (m) Trios, (@) Cuartetos. Los simbolos plenos corresponden a
parcelas con pasto, los simbolos huecos a parcelas sin pasto. Los datos corresponden a valores

promedio (+DE).
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Tabla 9. Resultados del andlisis de varianzas multivariado, de medidas repetidas para los efectos de
la riqueza de especies y de la presencia del pasto sobre la supervivencia de los individuos.

Fuente de Variacién g. L F P
Entre tratamientos

Riqueza 3,15 0.753 0.5372
Pasto 1,15 0.521 0.4814
Riqueza x Pasto 3,15 1.801 0.1901
Repeticién (riqueza) 15,15 0.924 0.5598
Dentro de tratamientos

Tiempo 5 11 29.659 <0.0001
Tiempo x Riqueza 15, 39 1.573 0.1271
Tiempo x Pasto 5 11 4.263 0.0211
Tiempo x Riqueza x Pasto 15,39 0.983 0.4900
Tiempo x Repeticién (riqueza) 75,75 1.757 0.0079
Contrastes

0 - 30 dias

Tiempo 1,15 12.298 0.0032
Tiempo x Riqueza 3,15 0.813 0.5066
Tiempo x Pasto 1,15 0.383 0.5451
Tiempo x Riqueza x Pasto 3,15 1.231 0.3330
Tiempo x Repeticién (riqueza) 15, 15 0.839 0.6307
30 - 90 dias

Tiempo 1,15 0.231 0.6375
Tiempo x Riqueza 3,15 0.039 0.9892
Tiempo x Pasto 1,15 0.515 0.4839
Tiempo x Riqueza x Pasto 3,15 0.087 0.9662
Tiempo x Repeticidn (riqueza) 15, 15 0.583 0.8460
90 - 150 dias

Tiempo 1,15 0.089 0.7690
Tiempo x Riqueza 3,15 1.705 0.2087
Tiempo x Pasto s I L 2.429 0.1400
Tiempo x Rigueza x Pasto 3,15 0.740 0.5446
Tiempo x Repeticién (riqueza) 15, 15 1.718 0.1528
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Tabla 9. (Continuacién)

Fuente de Variacién gl F P

150 - 240 dias

Tiempo 1,15 1.159 0.2987
Tiempo x Riqueza 3,15 1.731 0.2036
Tiempo x Pasto 1,15 0.247 0.6266
Tiempo x Riqueza x Pasto 3,15 0.663 0.5876
Tiempo x Repeticién (riqueza) 15,15 5.093 0.0016
240 - 365 dias

Tiempo 1,15 5.922 0.0279
Tiempo x Riqueza 3,15 0.669 0.5841
Tiempo x Pasto 1,15 2,205 0.1583
Tiempo x Riqueza x Pasto 3,15 0.188 0.9028
Tiempo x Repeticion (riqueza) 15, 15 2.741 0.0299

4.2 Credmiento y presencia/ausencia del pasto
Condicién final de las parcelas

Al final del estudio la altura total de las plantas en las parcelas con diferente ndmero de especies
resulté muy similar (Fig. 28a), pero es notable la existencia de una enorme variabilidad entre las
plantas en cada uno de los tratamientos. Esta dispersién en los datos era esperable, debido a que
las parcelas contienen una composicién especifica muy diferente en cuanto a su altura y
arquitectura en general. Sin embargo, la altura total resulté ser, en global, mayor en presencia de
las pastos (A,1;= 10.65; A= 0.0013) con la excepcién de las mezclas de 4 especies. Este efecto fue
consistente en los otros 3 tratamientos (Fig. 28a). El didmetro total (Fig. 28b) también fue
comparable tanto entre los tratamientos de riqgueza como entre la presencia/ausencia del pasto.

Esta variable no mostré asociadén con ninguno de estos factores.
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Fig. 28. Tamafio final alcanzado por las plantas en las parcelas del experimento de riqueza de
especies, a) total; b) didmetro a la base. Los datos corresponden a los promedios (+DE).

Efectos de la presenda/ausenda de pastos sobre el crecdimiento general
El incremento relativo en altura y didmetro no estuvieron asociados a la riqueza de especies, ni

dependen de la presencia de los pastos.
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La tasa de incremento en altura no estuvo afectada por la riqueza de especies, ni por la
presencia del pasto. La tasa de incremento en didmetro, en cambio, mostré diferencias entre
tratamientos de riqueza (F,4=3.94; P=0.0094). (Fig. 29a y b), pero no depende de la

presencia/ausencia del pasto.
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Fig. 29. Incremento mensual en las parcelas del experimento de riqueza de especies. a) altura; b)

didmetro. Los datos corresponden a los promedios (+DE).
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Efectos de la presencia/ausencia de pastos sobre el crecimiento a lo largo del
tiempo
Los andlisis de componentes principales realizados en cada censo explicaron entre el 58 y 78% de
la varianza total (Tabla 10). La altura y didmetro son las variables mds asociadas al componente
obtenido en todos los censos; la altura presentd coeficientes mayores en los tres primeros censos,
mientras que el didmetro lo hizo en los tres Ultimos. El nimero de hojas estd correlacionado con
estas dos variables, pero sus coeficientes siempre fueron menores, aunque en algunos casos

comparable a los del didmetro.

Tabla 10. Resultados de los andlisis de componentes principales en cada uno de los censos de
crecimiento de las plantas sembradas en parcelas con diferentes tratamientos de riqueza.

ACP1 ACP2 ACP3 ACP4 ACP5 ACP6
% varianza 61.16 58.36 65.53 70.18 77.74 66.58
Autovalor 1.83 1.75 1.96 2.1 233 2.00
Coeficlentes
Altura 0.65 0.66 0.61 0.57 0.58 0.61
Didmetro 0.52 0.57 0.56 0.62 0.60 0.66
Nimero de hojas 0.56 0.48 0.55 0.53 0.55 0.43

Las comunidades con distintos niveles de riqueza mostraron curvas de crecimiento
diferentes, aunque la variabilidad en su comportamiento resulté muy grande (Fig. 30). Los pares
presentaron mayor tamaiio inicial, mientras que los trios, cuartetos y parcelas monoespecificas
tuvieron tamarios comparables y similares. Entre los 30 y los 150 dias el patrén de ordenamiento
cambia considerablemente, debido al crecimiento diferencial entre tratamientos con distinta
riqueza. A partir de este momento y hasta el final del estudio el orden de los tratamientos no se
modifica, mostrando el siguiente patrén descendente: cuartetos, pares, trios y parcelas

monoespecificas. Aunque el orden no resulté tal como lo esperado (mayor crecimiento a mayor



riqueza), los tratamientos con mayor y menor nimero de especies se posicionaron en los extremos
del gradiente, con los tamarios relativos extremos.

Los valores obtenidos para el primer factor de cada andlisis de componentes principales se
incluyeron en el MANOVAR tal como describl en la seccién de métodos. Para mejorar la normalidad

de los datos tranformé los valores con la férmula: /n (valor + 10).

Valores

Tiempo (dias)

—e—Monosp —a— Par —&—Trio —e—Cuarteto

Fig. 30. Curvas de crecimiento en las parcelas del experimento de riqueza de especies. Los datos
corresponden a los promedios (+DE).

Puedo decir que a nivel global, las diferencias entre tratamientos no fueron significativas,
no hubo efectos de la presencia del pasto, ni tampoco una interaccién entre éste y los tratamientos
de riqueza (Tabla 7). Esto quiere decir, que desde una perspectiva general, el crecimiento de los
individuos resulté independiente de la parcela en la que fueron sembrados asi como de la presencia
0 ausencia del pasto.
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El andlisis de medidas repetidas mostré que no existe un efecto del tiempo a nivel global,
es decir, aunque los individuos cambian significativamente su tamafio a lo largo del tiempo, la
variabilida entre ellos es tal, que las variaciones en tamafio entre las distintas parcelas no son
observables estadisticamente. Sin embargo, detecté una interaccién entre el tiempo y el pasto
(Fs147= 2.53; P=0.0313), indicando que los cambios en tamafio dependen conjuntamente de la
presencia/ausencia del pasto y del periodo de tiempo censado. Este resultado es producto de la
interaccién observada entre el tiempo y la presencia de pastos entre los 30 y 90 dias (£;,151= 5.74;
P= 0.0178). El crecimiento tendié a ser mayor en presencia de los pastos para este periodo de
tiempo. De los 5 contrastes obtenidos a través del andlisis de perfiles, solamente el cuarto y quinto
mostraron efectos del tiempo (Tabla 11). Esto nos indica que el crecimiento de las plantas es
detectable significativamente Gnicamente entre los 150-240 dias, y entre los 240-365 dfas. Para

estos periodos, no hubo efectos del tratamientos ni de la presencia/ausencia de pastos.

Tabla 11, Resultados del andlisis de varianzas multivariado para el crecimiento de las plantas en la
parcelas del experimento de riqueza. Los datos incluidos en el andlisis fueron los valores obtenidos
de un andlisis de componentes principales para cada censo en el tiempo.

Fuente de Variacion g.l F P
Entre tratamientos

Riqueza 3,151 2.025 0.1127
Presencia de pastos 1,151 2.538 0.1133
Riqueza x Presencia de pastos 3,151 0.768 0.5136
Repeticién (riqueza) 12, 151 3.065 0.0007
Dentro de tratamientos

Tiempo 5, 147 1.749 0.1269
Tiempo x Riqueza 15, 447 1.546 0.0853
Tiempo x Presencia de pastos 5, 147 2,533 0.0313
Tiempo x Riqueza x Presencia de pastos 15, 447 1.040 0.4117
Tiempo x Repeticién (riqueza) 60, 755 1.700 0.0011
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Tabla 11. (Continuacién)

Fuente de Variacién g. L F P
Contrastes

0 - 30 dias

Tiempo 1,151 0.101 0.7509
Tiempo x Riqueza 3,151 0.773 0.5107
Tiempo x Presencia de pastos 1,151 1.266 0.2624
Tiempo x Riqueza x Presencia de pastos 3,151 0.962 04124
Tiempo x Repeticién (riqueza) 12,151 2.058 0.0229
30 - 90 dias

Tiempo 1,151 0.001 0.9686
Tiempo x Riqueza 3,151 0.651 0.5836
Tiempo x Presencia de pastos 1, 151 5.740 0.0178
Tiempo x Rigueza x Presencia de pastos 3,151 0.893 0.4462
Tiempo x Repeticién (riqueza) 12, 151 2.798 0.0018
90 - 150 dias

Tiempo 1,151 1.444 0.2313
Tiempo x Riqueza 3,151 3.623 0.0146
Tiempo x Presencia de pastos 1,151 0.578 0.4483
Tiempo x Riqueza x Presencia de pastos 3,151 0.547 0.6512
Tiempo x Repeticién (riqueza) 12, 151 1.285 0.2325
150 - 240 dias

Tiempo 1,151 4.190 0.0424
Tiempo x Riqueza 3,151 2.337 0.0759
Tiempo x Presencia de pastos 1,151 0.875 0.3509
Tiempo x Riqueza x Presencia de pastos 3, 151 0.491 0.6893
Tiempo x Repeticién (riqueza) 12, 151 1.253 0.2526
240 - 365 dias

Tiempo 1,151 4,147 0.0435
Tiempo x Riqueza 3,151 1.038 0.3776
Tiempo x Presencia de pastos 1,151 0.254 0.6149
Tiempo x Riqueza x Presencia de pastos 3, 151 2.507 0.0611
Tiempo x Repeticion (riqueza) 12, 151 2.033 0.0249
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5. CAMBIOS EN LA COMPOSICION FLORISTICA Y ESTRUCUTURA DE LA COMUNIDAD VEGETAL EN

FUNCION DE LA EXCLUSION DEL GANADO

5.1 A los siete meses

En todo el lote, registré un total de 1680 individuos; el 95% de ellos fueron identificados hasta
especie, dos hasta género (Panicum sp. y Trifolium sp.), y s6lo uno de ellos (correspondiente a una
morfoespecie distinta) quedé indeterminado, resultando en un total de 20 especies para todo el lote.
La totalidad de las especies presenté una forma de crecimiento herbdcea, siendo 3 de ellas rastreras
(Hyptis atrorubens, Desmodium sp. y Trifolium sp.). Las especies pertenecen a ocho familias, cuatro

de ellas comunes a ambas comunidades (Tabla 12).

Tabla 12. Lista florisica de las especies registradas en el potrero y bajo la exclusién del ganado por un
periodo de siete meses. x: presente; -: ausente

Especies Familia Exclusién Potrero
Aldama dentata Asteraceae X -
Melanponium divaricatum X X
Killinga brevifolia Cyperaceae X
Borreria laevis Chenopodiaceae -
Phyllanthus niruri Euphorbiaceae
Hyptis atrorubens Lamiaceae
Calopogonium mucunoides Leguminosae
Chamaecrista nictitans

Desmodium scorpiorus

Desmodium sp.

Mimosa pudica

Senna obtusifolia

Trifolium sp.

Sida rhombifoila Malvaceae
Cynodon pletostachyus Poaceae
Panicum faxum

Panicum sp. -
Paspalum conjugatum X
P. virgatum X
Indeterminada Indeterminada X
TOTAL 18 12
Especies exclusivas 8 2
% Representacion 90 60

]
X X X X X

oM X X X X X X X X X X X

[ .
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Entre éstas familias, las més representadas fueron Leguminosae (7) y Poaceae (5), que
contuvieron el 60% del total de especies (Fig. 31a). Asteraceae contd con el 9% (2) y Lamiaceae con
el 4.5% (1). El potrero mostré una mayor riqueza de Poaceae, mientras que bajo exclusién es mayor
el nimero de dicotiledéneas, de las familias Leguminosae y Asteraceae. Malvaceae, Chenopodiaceae y
Euphorbiaceae estuvieron presentes sélo bajo exclusién y Cyperaceae es exdusiva del potrero. Estas
cuatro Ultimas familias fueron representadas por una (nica especie. Las cuatro famillas comunes
contienen el 96% de la abundancia total de especies (Fig. 31b). Aunque Leguminosae y Poaceae son
las familias mas representadas por nimero de especies, la abundacia de esta dltima supera
ampliamente la de cualquier otra familia, con un valor mayor al 50%. El resto de las familias no
alcanza el 30% de abundancia. Las Leguminosae y Lamiaceae presentaron abundancias invertidas
entre las dos comunidades, siendo las primeras mas abundantes en exclusién y las segundas mas

abundantes en el potrero.

a b
W Potrero
— F _j el
O

Asteraceae

Lamiaceae

T T T T 1

T r T

0 2 4 6 8 0 20 40 60 80 100
Nimero de especies Abundancia (%)

-

Fig. 31. Familias més importantes después de siete meses de exclusién, por a) nlimero de especies y
b) abundancia.
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Las comunidades resultaron diferentes en su estructura y composicién. En primer lugar, la
riqueza total de especies resulté mayor en la exclusién; esta comunidad representa el 90% (18) del
total de especies, con un 40% de especies exclusivas (8), mientras que sélo 60% (12) de las espedes
estan representadas en el potrero, y apenas un 10% (2 especies) fue exclusivo de éste. El 50% (10)
fueron especies comunes. En segundo lugar, la cobertura vegetal en el potrero no superd los 30 cm de
altura, mientras que en la exdusién pude definir los tres estratos verticales considerados (0-50, 50-
100, >100 cm, ver Métodos). El estrato inferior fue el Gnico comun a las dos comunidades.

Las especies més frecuentes en el potrero fueron Mimosa pudica, H. atrorubens, Trifolium sp.
y P. conjugatum (Fig. 32a). Estas especies estuvieron presentes en mas del 80% de los transectos,
alcanzando en el primer caso el 100% de frecuencia. Melampodium divaricatum mostrdé una frecuencia
intermedia (65%), otras tres especies tuvieron frecuencias relativas entre el 25 y el 50%, y cuatro més
entre el 10 y 15%.

Bajo exclusién, P. conjugatum estuvo presente en todos los transectos; M. pudica, P. virgatum
e H. atrorubens fueron muy frecuentes (85, 80 y 65%), mientras que otras cuatro especies mostraron
frecuencias entre el 30 y 60%. El resto de las especies de esta comunidad (10) presentaron entre el 5
y el 30% de frecuencia. Las dos compuestas registradas en este censo (M. divaricatum y A. dentata)
presentan frecuencias invertidas entre comunidades; lo mismo sucede con dos gramineas
acompaniantes (Panicum sp. y C. plectostachyus).

P. conjugatum es la especie netamente dominante en ambas comunidades, siendo la Gnica
especie cuya abundancia total alcanza el 50% (Fig. 32b). Las especies acompafiantes son P. virgatum
en la exclusion (21.5%), e H. atrorubens en el potrero (22.3%). El resto de las especies no alcanza el
10% de abundancia en ningln caso.

Los pastos fueron mas abundantes en la exclusién (71%) que en el potrero (61%).
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Fig. 32. Especies mas importantes en el potrero y el estrato inferior de la exclusién por a) frecuencia y

b) abundancia.
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La riqueza total es menor en el potrero (12 vs. 18 especies), pero las abundancias relativas de
la especies son mayores. Esto se refleja en la equitatividad; ésta fue de valor medio y similar para
ambas comunidades (0.58 vs. 0.65), pero resuité mayor en el potrero (Fig. 33). La diversidad de
especies fue muy similar entre comunidades (1.67 vs.1.61), debido a la compensacién entre una
mayor riqueza en la exclusién pero mayor equitatividad en el potrero. Tal diferencia en diversidad no
fue estadisticamente significativa (¢ = 1.96; £>0.05). La similitud en la composidén de las
comunidades resulté media, el indice de Sorenson fue de 0.67 y el de Jaccard de 0.5.

M Potrero

13 0 Exclusién

1.5 4
1.2 4
0.9 1
0.6 1
0.3 4

o- ——]

Diversidad (H) Equiatividad

Fig. 33. Diversidad (Shannon-Wiener) y equitatividad en el potrero y el estrato inferior de la exclusién
luego de siete meses.

Bajo exclusién, se observa una importante disminucién del nimero de plantas y especies
presentes de alturas mayores (Fig. 34a). Las especies rastreras estan ausentes en el estrato superior,
con baja frecuencia en el estrato medio y caracterizan al estrato inferior. En este (ltimo, se destaca la
alta frecuencia de M. pudica y de los pastos P. conjugatum y P. virgatum. Esta (ltima graminea
caracteriza el estrato superior con una frecuencia del 65%, mientras que las otras dos especies
presentes (£. conjugatumy C. nictitans), apenas alcanzan el 5%. Las abundancias relativas estan mas
ampliamente distribuidas en los estratos Inferiores, y ninguna especie supera el 50% (Fig. 34b). En el
estrato superior, en cambio, P. virgatum es la especie dominante, con el 96% de abundancia. El indice

de valor de importancia (IV) de las especies en esta comunidad varié entre 0.05 y 1.6, siendo las més
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importantes, en el inferior: P. conjugatum, P. virgatum, M. pudica, H. atrorubens, Panicum sp.y A.
dentata. En el estrato medio las mds abundantes fueron P. conjugatum, P. virgatum y A. dentata. En

el estrato superior solamente aparecié P. virgatum.

M. pudica
C. nictians
P. notatum
P. conjugatum »_
0 02 04 06 08 1

Frecuencia (proporcion)
b

& 0-50

H. atrorubens
A. dentata
M. pudica

C. nkttians

P. vigatum

P. conjugatum

0 20 40 60 80 100
Abundancia (%)

Fig. 34. Especies mas importantes en los tres estratos verticales luego de siete meses de exclusién. a)

frecuencia; b) abundancia.
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En relacién a la estructura, en la exclusién, conforme aumenta la altura, disminuyen la riqueza,
la equitatividad y la diversidad (Fig. 35). Esta Gltima, se encuentra méds asocidada al nimero de
especies presentes que a sus abundancias relativas. El cambio es menor entre los estratos inferior y

medio, que entre el estrato medio y superior.

1.8
1.5 -
1.2 4

E 0.9
0.6 1
0.3
0.0

0-50 50-100 >100
Estrato vertical (cm)

ODwersdad (H) @ Equkatvidad O Riqueza

Fig. 35. Pardmetros de la diversidad de la comunidad con respecto a la estratificacién dentro de la
exclusion luego de siete meses.

5.2 Cambios a los 16 meses

A este tiempo de exclusién, registré 1379 individuos pertenecientes a 23 especies (Tabla 13). Estas
representan un nimero mayor de famillas que a los siete meses (11 vs. 8), seis de ellas fueron
comunes a ambas comunidades. Las familias con mayor nimero de especies resultaron otra vez
Poaceae (7) y Leguminosae (4) que, aunque con una riqueza menor que a los siete meses, contienen
el 48% del total de especies presentes. Poaceae, Astereceae y Malvaceae fueron mds ricas en la
exclusién (Fig. 36a), mientras que Lamiaceae y Cyperaceae estuvieron representadas en ambos
comunidades por una Unica especie compartida. Malvaceae y Cyperaceae fueron familias de
representacion Unica en la exclusién y el potrero respectivamente a los siete meses; sin embargo,

ahora son familias comunes (cf. Fig. 31a y 36a). Euphorbiaceae se mantiene presente sélo bajo
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exclusién, ahora con un nimero mayor de especies, mientras que en esta misma comunidad aparecen
tres familias nuevas: Acanthaceae, Commelinaceae y Convolvulaceae, respresentadas por una especie
solamente. Una especie de Caryophyllaceae aparece tnicamente en el potrero.

Las familias mas abundantes fueron cuatro de las seis comunes (Fig. 36b), conteniendo éstas
el 99 y el 87% de la abundancia total en la exclusion y el potrero respectivamente. Poaceae, de nuevo,
es proporcdionalmente mas abundante en el potrero, aunque estuvo aqui respresentada por un nimero
menor de especies que en la exclusion (cf. Fig. 36a). Leguminosae y Asteraceae son mas abundantes
en la exclusién, mientras que Lamiaceae lo es en el potrero. Las dos Ultimas familias no alcanzan el

10% de abundancia.

Tabla 13. Lista floristica de las especies registradas en el potrero y bajo exclusién del ganado por un
periodo de 16 meses. x: presente; -: ausente

Especie Familia Exclusién Potrero
Blechnum brownei Acanthaceae X -
Melamponium divaricatum Asteraceae X X
Mikania cordifolia X B
Drimaria cordata Caryophyllaceae
Commelina diffussa Commelinaceae
Ipomoea sp. Convolvulaceae
Cyperus tenuis Cyperaceae
Acalypha sp. Euphorbiaceae
Phyllantus niruri
Hyptis atrorubens Lamiaceae
Desmodium sp. Leguminosae
D. scoprplorus
Mimosa pudica
Senna obtusifolia
Anoda sp. Malvaceae
Sida rhombifolia
Cynodon plectostachyus Poaceae
Echinochloa colona
Paspalum conjugatum
P. virgatum
Panicum laxum
Pennisetum sp.

Setaria lutescens - X
TOTAL 21 13
Especies exclusivas 10 2
% Representacién 91 57

i
=

PoXMoX X X X

»

X oXH XM XM X X XM oM oM oM oM oM OX X oM M O X
a4
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Fig. 36. Familias mas importantes a los 16 meses posteriores a la exclusién, por a) nimero de especies

y b) abundancia.



Las especies mas frecuentes en cada comunidad se muestran en la Figura 37a. P. conjugatum
sigue siendo la especie mas frecuente en ambos sitios. En el potrero existen otras cuatro espedies con
alta frecuencia de aparicidn: £. colona (100%), H. atrorubens (100%), Desmodium sp. (95%) y M.
pudica (85%), siendo la primera exdusiva de esta comunidad. Otras tres especies presentan
frecuencias medias (25-75%) en el potrero, mientras que las especies de baja frecuencia (<10%) son
cinco, cuatro de ellas de presencia (inica en esta comunidad (Tabla 13). Bajo exclusidén sélo dos
especies superan el 50% de frecuencia: P. virgatum (80%) y M. pudica (65%). Cuatro especies
presentan frecuencias medias (35-45%), mientras otras doce tienen frecuencias bajas (<10%), siendo
diez de ellas exclusivas.

La abundancia relativa de las especies se encuentra mejor distribuida y presenta menores
valores que los registrados en los slete meses de exdusién (cf. Fig. 32b y 37b). P. conjugatum es la
especie mas abundante en ambas comunidades, aunque nunca alcanza el 50%. Las especies
acompaiantes presentan abundancias, en general, menores al 10% en ambos tipos de comunidad,
excepto £. colona (26.8%) en el potrero y M. pudica (21.7%) en la exclusion.

Nuevamente, la riqueza total de especies es mayor en la excusién, con 18 especies sobre 13
del potrero, de las cuales el 47.8% (11) son comunes, el 8% (2) son exclusivas del potrero y el 43%
(10) sélo estén presentes bajo la exclusién al ganado. Esta comunidad contiene el 91.3% (21) del total
de las especies, mientras que el potrero apenas representa un 56.5% (13).

La abundancia de pastos bajo exclusion fue del 49%, un 31% menor a la abundancia
registrada a los siete meses de exclusion del ganado, y un 20% menor a la registrada en el potrero en

el mismo momento.

107



® Potrero
E. cobna O Exclusidn

P. conjugatum

R ‘;E__|

Desmodium sp.
M. divaricatum
H. atrorubens

Pennisetum sp. I:,

D. scorpiorus

L] T 1 L

0 20 40 60 80 10C O 10 20 30 40 50
Abundancia (%)

.,

-
-
-

Frecuencia (%)

Fig. 37. Especies més importantes en el estrato inferior del potrero y la exclusién luego de 16
meses, por a) frecuencia y b) abundancia.

La diversidad de especies fue significativamente mayor en la exclusién (Hpe= 1.65; H'ee=
2.03) (&= 4.955; P<0.05); no asi la equitatividad (Epe= 0.64; Eexc= 0.70), que fue similar entre
comunidades (Fig. 38). Estos resultados permitirfan inferir que la diversidad de especies resulté mayor
en el potrero debido a la presencia de una mayor riqueza total de especies bajo exclusion. La simlitud
en la composicién de las comunidades no resulé muy diferente que la observada a los siete meses de
exclusién. El indice de Sorenson fue de 0.65 y el de Jaccard de 0.48.

Tanto la equitatividad como la diversidad en la comunidad bajo exclusién al ganado fue mayor

a la observada a los siete meses de exclusidn.
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Fig. 38. Diversidad de especies y equitatividad en el potrero y el estrato inferior de la exclusidn a los

16 meses luego de la exclusién del ganado.

Para los 16 meses, en la comunidad bajo exclusién al ganado se observa un nimero mayor de
especies que a los siete meses (cf. Fig. 34a y 39a). £. conjugatum y M. pudica son las especies mas
frecuentes en el estrato inferior, con once especies acompafiantes, de frecuencias de aparicion medias
a bajas (10-45%); seis de ellas sélo estdn presente en este estrato. Entre los 50 y 100 cm de altura, el
nimero de espcies mas frecuentes es casi la mitad del observado entre 0-50 cm. £. conjugatumy P.
virgatum se encuentran presentes en la mayorfa de los transectos (90 y 85% respectivamente),
mientras otras cinco especies lo estan en el 5-30% de los transectos. En el estrato superior, de las tres
especies presentes a los siete meses, sblo P. virgatum se encuentra, ahora, en un 80% de los
transectos, por lo que en este estrato tiene una abundancia del 100% (Fig. 39b). Esta especie también
estd presente entre los 50 y 100 cm de altura, aunque con menor abundancia que P. conjugatum, que
domina tanto el estrato medio como el inferior. La abundancia relativa del resto de las espedies es muy
baja (<20%), lo que sugiere altos valores de dominancia de P. conjugatumy P. virgatum.

El IV de las especies en este momento del estudio varié entre 1.8 y 0.05. En el estrato inferior,
las especies mds importantes fueron P. conjugatum, M. pudicay M. divanicatum; en el estrato medio

fueron P. conjugatumy P. virgatum; en el superior solamente A. virgatum.
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Fig. 39. Especies mas importantes en los tres estratos verticales definidos para la comunidad luego de

16 meses de exclusién. a) frecuencia; b) abundancia.
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La riqueza disminuye a razén de ocho especies por cada 50 cm, y sélo P. conjugatum supera
el metro de altura (Fig. 40). La equitatividad entre los distintos estratos mostrd un gradiente de
disminucién, y mayor fue el gradiente observado para la diversidad de especies. Estos parémetros
toman el valor de cero en el estrato superior, ya que por encima de los 100 cm sélo una especie

estuvo presente.
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Fig. 40. Parametros de diversidad de la comunidad en los tres estratos de altura después de 16 meses
de exclusién al ganado.
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DISCUSION

1. Los efectos de la presencia/ausencia de pastos sobre la supervivencia de las especies
y los tipos de propagacion

Las especies utilizadas mostraron distintas curvas de supervivencia, y en muchos casos, un
comportamiento diferente con respecto a la competencia con los pastos. Este resultado es
esperable, considerando las diferencias intrinsecas entre las mismas, en cuanto a sus
requerimientos ecoldgicos y plasticidad fenotipica. En particular, observé una notable diferencia
entre tipos de propagacion.

La supervivencia de las especies sembradas por estaca en general fue, inesperadamente,
muy pobre. Algunos autores proponen un alto nivel de establecimiento para estas mismas especies
(Vazquez-Yanes et al. 1997; Batis-Mufioz et al. 1999). Una explicacidn plausible a estas diferencias
puede encontrarse en los tamafios utilizados (estacas pequefias) y algunos detalles de la
metodologia. Las estacas fueron colectadas y almacenadas en vivero durante dos meses, tal como
se recomienda en estudios previos (Vazquez-Yanes et al. 1997). Sin embargo, al momento del
trasplante, el 90% de B. simaruba y aproximadamente el 50% de G. sepium presentaba una
infeccién flnguica. Esto obligd a una nueva colecta y a la siembra de estacas frescas, que
probablemente no hayan logrado producir suficientes raices para establecerse. Los cortes deben
realizarse cuando la etapa de crecimiento cesa y la absicién de las hojas se ha presentado, a finales
del otofio o en inviemo (Vazquez-Yanes et al. 1997), pero éstas fueron preparadas a inicios del
verano. Aunado a esto, debemos considerar que realicé el trasplante en el mes de junio, al inicio de
la época de lluvias, que sumado al riego pueden haber resultado en condiciones favorables para el
ataque de hongos. Batis-Mufioz y colaboradores (1999) han propuesto una alta susceptibilidad de
estas especies a este tipo de padecimientos.

La longitud y didmetro elegidos para las estacas estuvieron dentro del rango recomendado

para establecimiento de cercas vivas (Vazquez-Yanes et al. 1997, pp. 109). Sin embargo, los
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pobladores suelen dejar las estacas al aire libre durante unas semanas antes de sembrarlas en
tierra. Seria recomendable estudiar los efectos que la falta de este tratamiento pueden ocasionar
sobre el éxito de establecimiento de las estacas.

En la restauracién de la vegetacién riparia del rio Sacramento en California (EEUU), Alpert y
colaboradores (1999) sembraron estacas de Populus fremontiiy de tres especies de Salix sp. Para
el primer caso observaron una supervivencia media del 49% en un afio, mientras que las especies
de Salix, aunque con mayor variabilidad, alcanzan el 100% de supervivencia en el mismo tiempo.
Aunqgue las especies no son comparables entre este estudio y el presente, la diferencia en sus
resultados podria estar asociada a la densidad de siembra. Una mayor distanda entre individuos
permitifa aumentar el tiempo en el que comienza a actuar la competencia intraespecifica.
Chapman y Chapman (1999), sembraron estacas de Enythrina abyssinica y tres especies de Ficus
spp. a una densidad de 0.05 ind/m?, 14 veces menor que la que yo utilicé, aunque no informan los
resultados de supervivencia. Aide y Cavelier (1994) utilizaron una densidad de plantacién (0.54
ind/m?) comparable a la utilizada en este trabajo (0.71 ind/m?) con estacas de Clusia rosea
(Guttiferae), aunque no son explicitos en cuanto al tamafio utilizado. Esta especie sobrevivié un
32.5% al cabo de 150 dias, un 4% menos que las utilizadas en este proyecto.

Aun ante la pérdida de la mayorfa de los individuos sembrados, la supervivencia de las
especies sembradas por estaca se mostrd afectada en forma negativa por la presencia del pasto.
Este efecto es contundente en las primeras etapas del establecimiento y muestra un notable
tendencla a disminuir conforme transcurre el tiempo, desapareciendo al cabo de los 150 dias. Otros
estudios han encontrado efectos de este tipo en otras especies (Aide y Cavelier 1994). La presencia -
de una densa matriz de pastos puede determinar un bajo nivel de incidencia luminica asi como una
mayor humedad relativa local (Holl 1999) y una menor temperatura absoluta y menor variacién
diaria sobre la superficie del suelo (Zimmerman et al. 2000). Esta situacidn, por ser ecolégicamente
favorable para el desarrollo de hongos, puede haber sido un agravante sobre la ya condicién de

estrés en la que se encontraban las estacas (baja produccién de raices). En sistemas més secos, sin
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embargo, la humedad de la capa superficial del suelo es independiente de la presencia de los
pastos (Gerhardt 1993).

Con respecto a las especies sembradas a partir de semilla, casi ninguna de ellas ha sido
estudiada en una plantacién experimental, por lo que resulta dificil la realizacién de comparaciones.
Estas especies sembradas a partir de semilla mostraron una supervivencia aceptable (75.7% en
promedio). Este resultado es comparable al observado en otros sistemas de estudio con especies
de requerimientos ecolégicos similares (en cuanto a luz y tamafio de parche requerido) (71.4%,
Davidson et al. 1998).

El nivel de supervivencia obtenido es mayor que el observado en especies tolerantes a la
sombra en un potrero de la misma regidn (67.6%, Martinez-Garza 2003), y que en otro estudio de
los Andes ecuatorianos (28.6%, Davidson et al. 1998), probablemente debido a que las condiciones
ambientales fueron mds favorables para las especies demandantes de luz. Al mismo tiempo, este
resultado es mayor que el observado en potreros de lal Amazonia brasilefia (cf. Nepstad et al.
1990, 1996), pero esto puede deberse a diferencias en las condiciones climéticas y a las
caracteristicas del suelo. En bosques estacionales el periodo de sequia determina condiciones
ecolégicas extremas (estrés hidrico, altas temperaturas y alto déficit de presién de vapor) que
restringen la supervivencia (Nepstad et al. 1991), al punto de determinar una correlacién entre esta
Ultima y la duracién de la estadén seca (Gerhardt 1993).

El éxito de establecimiento de lefiosas nativas en pastizales o potreros tropicales suele ser
altamente variable entre las especies (Gerhardt 1993; Aide y Cavelier 1994; Nepstad et al. 1996;
Otsamo et al. 1997; Davidson et al. 1998; Holl et al. 2000; Holl 2002; Martinez-Garza 2003). Un
posible factor asodado es la diferencia en cuando a sus requerimientos ecoldgicos, ya que en
contraste con el crecimiento, la supervivencia depende menos de factores fisiolégicos, especie-
especfficos, y mas de factores ambientales, tales como la deficiencia en nutrientes, sequia,
tormentas, y ataques de pestes (Ricker 1998). Si consideramos al potrero como un gran parche que

forma parte del mosaico que constituye la dindmica matriz de la selva, la supervivencia de una
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especie estard determinada por su capacidad para crecer en un parche de tal tamafio, y esto Gltimo
estard asociado a su demanda luminica. Bajo tal razonamiento, la supervivencia deberfa ser mayor
para las especies altamante demandantes de luz (c.f. Tabla 4). Esta misma fue la tendencia
observada a partir de mis resultados: las especies de mayor (C. obtusifolia) y menor (O. oleifera)
demanda, se ubicaron en los extremos del gradiente de supervivencia, y las de demanda
intermedia con valores medios y similares.

Es importante destacar que O. ofeifera mostré una supervivencia considerablemente alta
para una especie de sus caracteristicas ecoldgicas (poca demanda de luz, semilla de gran tamafio,
la menor tasa de crecimiento). El estudio de especies con estas caracteristicas es necesario, dado
que suelen estar poco respresentadas en areas reforestadas en proceso de regeneracién
secundaria, presumiblemente por la limitacién en su dispersién (Parrotta y Knowles 2001). C
obtusifolia, por otro lado, mostrd una supervivencia muy alta (88%) con respecto a las demas
especies. Otros estudios en C polyplhebia (Holl et al. 2000; Holl 2002), mostraron niveles mucho
menores, pero en ellos se utilizaron plantas cuya altura inicial fue diez veces menor que la altura de
las plantas que yo sembré. La supervivencia final de £. folkersi/ estuvo fuertemente determinada
por la presencia de tuzas (Orthogeomys hispidus) entre los 7 y 8 meses posteriores a la siembra;
sin embargo, la estimacién de su tasa de mortalidad en ausencia de estos animales nos muestra
que esta especie podria ser capaz de obtener una supervivencia considerablemente mayor a la
presente, y comparable a la de 4. nutricia.

En otros sistemas, tal como puede ser una selva seca, otros factores ademas de la luz
pueden contribuir a las diferencias en la supervivencia, como pueden ser los niveles de nutrientes y
la resistencia a sequias o inundaciones (Gerhardt 1993).

Se ha propuesto que el tamafio de la semilla puede determinar en gran parte la capacidad
de una especie para establecerse (Nepstad et al. 1990; 1991; Khurana y Singh 2001). Por ejemplo,
en la cuenca Amazénica se observé una correlacién positiva entre el tamafio de la semilla y la

supervivencia de 11 especies nativas (Camargo et al. 2002). Las semillas mas grandes tienen
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mayor capacidad de soportar condiciones extremas (Gray y Spies 1997) como la sequia estacional
(Nepstad et al. 1991), ya que contienen mds reservas y por tanto producen pléntulas mas grandes
y vigorosas (Zhang y Maun 1993; Khurana y Singh 2001). Este efecto serfa mas pronunciado en
sitios de suelos empobrecidos en nutrientes (Milberg y Lamount 1997).

En el presente trabajo, la supervivencia final parece estar asociada de forma inversa y no
directa (como lo propone el parrafo anterior) al tamafio de semilla, aunque no existe una relacién
significativa. Zimmerman y colaboradores (2000) encontraron resultados similares en Costa Rica.
Un estudio especificamente disefiado para analizar la relacién entre estas variables permitiria
identificar la utilidad potencial del tamafio o el peso de la semilla como indicador de supervivencia
para especies en proyectos de reforestacién. La probabilidad de sobrevivir en el potrero no estuvo
determinada por i) el tamafio al momento del trasplante, ii) la tasa de incremento en altura, ni iii)
el peso especifico de la hoja. En otro estudio reallzado en la misma regién, Martinez-Garza (2003)
observé que la supervivencia de especies tolerantes a la sombra en un potrero, estd directamente
asociada a su incremento en altura. Pero en dicho estudio, tanto la supervivencia final (24 vs. 65%)
como lal tasa de incremento mensual en altura (14 vs. 81 g/mm?) mostraron dmbitos de variacién
considerablemente mayores que en el presente. En este sentido, las especies utilizadas en el
presente trabajo podrian ubicarse en la parte inferior del gradiente observado por la autora.

La herbivoria puede actuar como un importante factor limitante en el establecimiento de las
especles lefiosas en pastizales o potreros (Gerhardt 1993; Nepstad et al. 1996; Holl y Quiros-
Nietzen 1999), asi como en plantaciones forestales (Otsamo 2000a), sobre todo considerando que
algunos herbivoros (p. ej. hormigas) suelen preferir el consumo de especies arbGreas sobre los
pastos o arbustos (Nepstad et al. 1996). Por ejemplo, Ashton y colaboradores (1997a) observaron
que la produccién en biomasa de 4 lefiosas leguminosas en campos abandonados resultd mayor en
sitios protegidos contra los herbivoros.

A pesar de que las plantas de este estudio recibieron un tratamiento de fumigacién durante

los primeros seis meses del proyecto, observé ataque de herbivoros (dafio o defoliacién parcial,
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ataque por patégenos y consumo por parte de larvas u otros invertebrados). En particular, las
plantas de H. nutricia presentaron una alta densidad de agallas sobre la superficie foliar
précticamente todo el afio. Aunque no realicé una estimacién estadistica, el registro cualitativo del
nivel de herbivoria por individuo me permite sugerir que esta interaccién no afecté la supervivencia
de las plantas.

La comparacion de la mortalidad de individuos entre las diferentes repeticiones de una
misma especie me permitié detectar que la densidad dentro del dmbito que utilicé, tampoco parece
tener un efecto sobre la supervivencia, al menos en el periodo de un afio. En otros estudios se han
utilizado distancias comparables entre plantas (1 m, Otsamo 2000a; 2 m, Butterfield y Fischer
1994; Davidson et al. 1998; Holl 1998), o mayores (3 m, Gerhardt 1993; Holl et al. 2000; Loik y
Holl 2001; Otsamo 2002). En el estudio de la supervivencia de Cordia alliodora, Hummel (2000)
propone que al cabo de un afio la competencia intraespecifica alin es baja, dado que las plantas
apenas superaron el metro de altura y sus copas no se tocan entre si. Esta suposicidn es vélida
para las plantas que yo sembré, ya que sus copas no han llegado a tocarse. Sin embargo, nada
puedo afirmar acerca de la competencia potencial a nivel de sus raices, ya que la produccién de
biomasa radical no fue estudiada en este trabajo, y no puedo descartar cierto grado de
competencia intraespecdifica entre los Individuos.

A nivel general, los resultados sugieren un efecto de competencia de los pastos sobre la
supervivencia de las especies sembradas a partir de semilla. Sin embargo, éste parece estar
determinado Unicamente por £, folkersi. Esta variaddn en la respuesta de las espedies se ha
observado en otros trabajos, y puede resultar lo suficientemente grande como para detectar la
ausencia de efectos globales del pasto (Zimmerman et al. 2000). Se han detectato efectos positivos
de la remocién del pasto sobre el establecimiento de lefiosas (Aide y Cavelier 1994; Sun et al.
1995; Holl et al. 2000), o bien una asodacion inversa de la supervivencia con la cobertura de
pastos (Vieira et al. 1994; Chapman y Chapman 1999; Holl 2002). Sin embargo, estos trabajos no

utilizan brinzales sino plantulas; las cuales presentan niveles mayores de mortalidad dentro del ciclo
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de vida. La mortalidad de £. folkersii estuvo significativamente afectada por las tuzas (0. hispidus).
Estos animales tienen un comportamiento territorial (Cervantes F., com. pers.) por lo que no atacan
aleatoriamente a las plantas. La mortalidad ocasionada por las tuzas estuvo sesgada a un sector
particular del lote y puede haber determinado un efecto confundido con la mortalidad sesgada
hacia la presencia de los pastos. Por lo tanto, es discutible un posible efecto de competencia sobre
la supervivencia de esta especie.

Por otro lado, las caracteristicas edéficas pueden influir sobre la interaccién lefiosa-pasto.
En algunos sitios se ha observado una mayor compactacién en suelos de pastura (Reiners et al.
1994; Sun et al. 1995; Holl 1999) y carencia de nutrientes (Aide y Cavelier 1994; Vieira et al.
1994), y en particular pueden ser bajas las concentraciones de fdsforo (Holl et al. 2000). En una
situacién de extrema degradacion del suelo la presencia de los pastos puede favorecer el
establecimiento (Aide y Cavelier 1994). Sin embargo, en el presente caso, la capa superficial del
suelo presenta buenas condiciones ecolégicas: presenta un pH (6) y compactacién (0.8 g/cm?)
similares a los observados en suelos del bosque, y la cantidad de nitrégeno total (8.97 mg/g) es
superior a la registrada en suelos del bosque (cf. Sommer-Cervantes et al. 2003). Por otro lado,
aunque no poseo informacion sobre la cantidad de fdsforo disponible, es esperable que éste no
aumente, dada la poca variacién textural entre el suelo del bosque y las pasturas. En todo caso, la
limitacién por fésforo serfa mayor. Por lo tanto, las condiciones edéficas no estarian actuando como
un factor limitante del establecimiento de lefiosas, excepto para aquellas muy susceptibles a
deficiencias de fésforo.

2. Los efectos de la presencia/ausencia de pastos sobre el crecimiento de las espedes y
los tipos de propagacién

Las estacas sembradas no crecieron significativamente en altura ni en didmetro en un afio de
estudio. El desarrollo de estas especies se centrd fundamentalmente en la produccidn de algunos

rebrotes, y en algunos casos, la produccién de flores y frutos (p.ej. G. sepium). De los tres
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individuos vivos de 8. simaruba, sbélo un de ellos produjo hojas, mientras que casi la totalidad (23~
de 28) de los individuos de G. sepium, presentaban ramas y hojas al momento de finalizacién del
proyecto. En un estudio en Colombia, estacas de Clusia rosea mostraron un comportamiento similar
(Aide y Cavelier 1994). En esta espede, la pérdida del tejido fotosintético (i.e., ramas y hojas)
estaria determinando la concentracién de los recursos disponibles hacia la produccién de este tipo
de tejido. B. simaruba, posee una corteza con clorofila y capacidad fotosintética (Medina 1995),
pero esta caracteristica no evité la muerte de casi la totalidad de los individuos sembrados debido
al ataque de hongos.

Las plantas sembradas a partir de semilla presentaron un crecimiento significativo en un
afio de estudio, con variaciones entre las especies, producto de las caracteristicas intrinsecas de
cada una (tasa de crecimiento, tamafio méximo alcanzable, tipo de lefio producido), conjuntamente
con las caracteristicas del ambiente en el que estdn creciendo (iluminacién, condicion edafica,
precipitaciones etc.). Las especies utilizadas, aungue nativas de la regién, son especies de selva, y
aln cuando son capaces de establecerse en el potrero, estdn creciendo bajo condiciones
ambientales que no estdn dentro del estandar de su habitat natural. El tamafio que alcancen serd
entonces funcién de su plasticidad para soportar las condiciones ambientales del potrero.

La altura final promedio de todas las espedies en conjunto resultd similar a la altura de los
pastos. Sin embargo, existen variadones entre especies que podrian estar asociadas a su
desempefio general. E. folkersiiy H. nutricia fueron las especies con mayor altura final, entre el 10-
18% mas que C obtusifolia, mientras que O. oleffera alcanzé alturas entre 50-60% menores al
resto de las especies. Esta diversidad de alturas determina, en el dosel en formacién, una mayor
complejidad estructural que la que se hubiera obtenido en una plantacién monoespecifica. Existe
un mayor nimero de estratos horizontales, asi como a una mayor diversidad en cuanto a las
condiciones de luz e intercepcién de las lluvias. El drea foliar y la arquitectura de la copa, en
combinacién con la altura, determinaran la capacidad de cada especie de producir una sombra

determinada y de modificar las condiciones microambientales por debajo.
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Las diferencias entre especies en cuanto al didmetro a la base del tronco resultaron
mayores que las observadas en el caso de la altura. £ folkersii desarrollé un tronco un 35% mayor
a H. nutrida, un 80% mayor a C. obtusifolia y un 140% que O. ofeifera. El desarrollo del tronco
estd determinado por las limitaciones morfolégicas de cada especie, aunque también en cierta
medida por las condiciones ambientales.

El 4rea foliar total fue altamente variable entre individuos de una misma especie, pero las
diferencias entre éstos no fueron mayores que las diferencias entre especies. Esta variable refleja
muy bien las diferencias relativas entre especies debido a que es el resultado del producto entre el
drea foliar individual y el nimero de hojas (Ashton et al. 1997b). No detecté una relacién entre el
drea foliar individual y el nimero de hojas totales (i.e., menor &rea foliar individual con el
incremento en el ndmero total de hojas), sino que estuvieron presentes todas las combinaciones
posibles entre estas variables. Algunas especies producen una gran cantidad de hojas pequefias (H.
nutricia), otras pocas hojas grandes (£. folkersii), y viceversa.

El nimero total de hojas producidas es una caracteristica morfolégica especifica, por lo que
puede funcionar como una variable de mejor potencial descriptivo de las diferencias entre especies.
Al igual que en otros casos (cf. Ashton et al. 1997b), las diferencias entre especies fueron mucho
mayores para esta variable que para otras como la altura o el didmetro. El ndmero total de hojas
presenta el mismo gradiente que el drea foliar total, por lo que puedo concluir que esta Ultima
depende mas del nimero total de hojas que de la superficie foliar individual; plantas con una
mayor produccién tuvieron mayor area foliar total.

Ashton y colaboradores (1997b) encontraron patrones de comportamiento similar para el
area foliar total y la biomasa producida. Bajo este razonamiento, se podria esperar que las especies
utilizadas en el presente estudio mostraran las misma tendencia en su cantidad de biomasa (cf. Fig.
6), por lo que seria (til como un estimador de la productividad de las especies.

Por otro lado, el indice de drea foliar (IAF), al estar relacionado con la intensidad luminica

que atraviesa la copa, puede estar asociado también con la riqueza de especies que se establecen
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bajo el dosel (Parrotta 1995). Un dosel compuesto por especies de alto IAF puede favorecer la
conformacién de un sotobosque de mayor riqueza de especies (Parrotta 1995). Por ejemplo, bajo
plantaciones de Albizia /ebbek se ha observado una correlacion negativa entre la densidad de
pléntulas y la intensidad luminica (Parrotta 1993). Estas predicciones se limitan en una breve
especulacién aqui, ya que las especles sembradas son atin son jovenes y generan un IAF muy bajo.
Sin embargo, es recomendable considerar este pardmetro para la futura seleccién de especies en
nuevos estudios.

El 4drea media de copa resultd altamente diferente entre las especies, y estuvo
directamente asociada con el didmetro troncal a la altura de la base. Especies que producen un
tronco més grueso, seran potenciales productores de un mayor grado de sombra. El didmetro a la
base del tronco podria utilizarse como indicador en la seleccién de especies en proyectos cuyos
objetivas espedificos sean la produccién de un dosel y la modificacién de las condidones luminicas
bajo el mismo.

La cobertura vegetal total resulté considerablemente baja (10.3%), y el aporte de cada
especie a la cobertura vegetal total estuvo en relacion con su drea media de copa. Es destacable
que una sola espedie (H. nutricia), representd el 50% de la cobertura vegetal total, y esto estuvo
en funcién de su drea foliar y drea de copa, y no del nimero de individuos vivos que habfa al
momento del censo. Esta variable, en combinacién con su supervivencia promedio, permitiria la
estimacion del nimero de los individuos que son neuasanos para obtener un determinado grado de
cobertura vegetal.

A pesar de la variabilidad observada entre espedies, los resultados sugieren que las lefiosas
sufren competencia con los pastos por el recurso luminico. Los estimadores relacionados al
despliegue foliar fueron los que mas reflejaron estos posibles efectos. Aunque depende de la
especie, en presencia de los pastos tienden a producir una mayor 4rea foliar total. Esto se debe a
las necesidades de las especies de una mayor captacién de luz, y aunque no se refleja en un

cambio en el nimero de hojas (aunque observé cierta tendencla), sf lo hace en el drea foliar
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individual, que sigui6 el mismo patrén que el drea foliar total. Sin embargo, es evidente que el peso
que tiene el nimero de hojas sobre el érea foliar total es tan importante como el area foliar
individual. Aunque no esta determinado por la competencia, el peso influye consistentemente en
las diferencias observadas entre especies en relacién al drea foliar total. Tampoco en el drea media
de copa hubo efectos de competencia, aunque observé cierta tendencia a una mayor drea en
presencia de los pastos. Esta variable depende en derto grado de las condiciones ambientales en
las que un &rbol crece, pero estd mayormente determinado por caracteristicas arquitectonicas de la
especie, por lo que no esperaria que respondiera necesariamente a la competencia.

Dada la alta mortalidad de las especies sembradas a partir de estaca, y que los pocos
individuos sobrevivientes no mostraron un crecimiento significativo, este apartado y todos los
siguientes se refieren tnicamente a las especies sembradas a partir de semilla.

El incremento relativo en altura y en didmetro fueron muy diferente entre especies,
indicando que los tamafios finales obtenidos no son resultado de haber presentado distinto tamafio
inicial, sino que difieren en sus tasas de crecimiento. El orden de las especies fue diferente segin
se tiene en cuenta la altura o el didmetro. Como observé para la altura y didmetro finales, esta se
 debea que las estrategias de crecimiento son intrinsecas y diferentes para cada espede. Esto se
observa bien entre C. obtusifolia y H. nutrida, que presentan crecimientos relativos en altura y
didametro en orden inverso. Cabe destacar que el inaemento relativo total de C obtusifolia estd
subestimado debido a que la mayoria de los individuos perdieron su meristemo apical y una parte
superior del tronco entre los 240 y 270 dias de estudio, probablemente por el ataque de roedores.
O. ofeifera, mostré un incremento relativo general mucho menor que el resto de las especies.

La tasa de crecimiento relativo (TCR) puede ser un atributo clave para el desempefio de las
plantas en su habitat natural (Cornelissen et al. 1996), y en muchos casos, la mayor parte de su
variabllidad estd contenida en la variacién en el drea foliar especifica (AFE; area foliar/unidad de
peso) (Wrigth y Westoby 2000). La relacién entre la TCR y ciertos atributos follares como la AFE

permitifian identificar estrategias particulares entre las especies, y su clasificacion en grupos
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funcionales (Cornelissen et al. 1996). Aquellas con crecimiento répido producirén hojas con una
menor inversién en biomasa (Poorter y Remkes 1990). Algunos estudios han analizado el grado de
variacién entre distintos estimadores del crecimiento (incremento en biomasa, altura o didmetro) y
el AFE (Huante et al. 1995; Comelissen et al. 1996; Wright y Westoby 2000), o su inversa: el peso
especifico (PEF; peso de la hoja/unidad de superfice) (Reich et al. 1992; Martinez-Garza 2003).
Huante y colaboradores (1995) encontraron que el 4rea foliar relativa (AFR; drea foliar total/peso
seco total) estd directamente relacionada con el AFE (R= 0.70), mientras que Poorter y Remkes
(1990) observaron una correlacién positiva y significativa entre la tasa relativa de crecimiento (TRC)
y la AFE. En el presente trabajo, la tasa media de crecimiento en altura mostré un tendencia
negativa con respecto al peso especifico de la hoja, aunque ésta no resulté estadisticamente
significativa. Una explicacién posible a la falta de significancia en mis datos puede estar en el grado
de variacién que las especies presenten en su TCR: en un dmbito limitado de valores de la TCR las
tendencias pueden estar enmascaradas (Poorter y Remkes 1990). Por otro lado, en la mayoria de
los casos, la tasa de crecimiento relativo se ha calculado como el incremento en peso seco por
unidad de peso presente. En este trabajo utilicé como estimador de crecimiento la altura, cuya
capacidad de reflejar el crecimiento general puede haber sido menor que la biomasa.

Los efectos de la competencia con el pasto sobre el crecimiento general pueden ser
considerablemente variables en cuanto al pardmetro de desempefio elegido, y a la especie en
cuestidn (cf. Holl 1998, Holl 2002). Sin embargo, al igual que en otros estudios (Gerhardt 1993;
Loik y Holl 2001), las especies mostraron una tendencia a desarrollarse mds (mayor incremento
relativo total) y mas rdpido (mayores tasas medias de incremento) en altura en presencia de los
pastos. En contraposicidn, en Paragominas, Brasil, el incremento en altura de Cordia multispicata
fue favorecido (casi el doble) por la remocién de pastos, pero esto puede deberse a dos factores
combinados: se utilizaron pldntulas recién germinadas, y ademdas el bosque presenta una
estacionalidad de lluvias marcada (Nepstad et al. 1996). En estos sitios, la competencia a nivel de

las raices y no la disponibilidad de nutrientes per se, es la principal limitacién para el crecimiento.
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Plantulas de Schizolobium amazonicum crecieron dos veces mas en parcelas donde fueron
removidas las raices de la vegetacidn cincundante (Nepstad et al. 1991). En sitios mas himedos,
donde no existe o es menor el estrés hidrico, aunque puede haber efectos negativos de la
competencia sobre variables de crecimiento subterrdneo (cf. Holl 1998), éstos serian de menor
intensidad, y el crecimiento de las plantulas estaria mas afectado por la competencia por luz que
por la competencia por nutrientes (Denslow et al. 1998; Holl 1998). Una comparacién experimental
del crecimiento en recipientes con los dos tipos de suelo (selva y potrero), podria ayudar a
comprobar esta afirmacién. Aide y Cavelier (1994) observaron que algunas espedies lefiosas crecen
mas en los suelos de la selva que en los del potrero.

En cuanto a los estimadores del crecimiento en didmetro (incremento total relativo,
incremento medio mensual) los resultados fueron mas variables, con efectos positivos (0. ofeifera),
negativos (H. nutricia, E. folkersii), o neutros (C. obtusifolia).

El andlisis de contrastes de perfiles mostré que en la mayoria de los censos el crecimiento
de las plantas no resultd estadisticamente detectable. Esto ocurre, en primer lugar, por lo acotado
del tiempo en que ocurre entre cada censo. En segundo lugar, la comparacién temporal de
tamafios estd en funcién de tres variables simultdneamente, de forma tal que en el ordenamiento,
cierto incremento en altura podria estar enmascarado por un leve o nulo crecimiento en didmetro o
un valor negativo en la tasa de cambio del nimero de hojas. En tercer lugar, el andlisis del efecto
del tiempo es sobre el total de las especies y no sobre cada una de ellas. Algunas podrian presentar
un crecimiento detectable en el ordenamiento, pero no ser éste lo suficientemente fuerte como
para determinar un resultado significativo a nivel general. Esta suposicién es razonable, teniendo
en cuenta que las diferencias entre especies son significativas a lo largo de todo el estudio.

En el andlisis del crecimiento a través del tiempo no observé efectos generales de la
competencia con los pastos y tampoco una interaccidn de éstos con el tiempo. Sin embargo,
algunas especies muestran una comportamiento diferencial frente a la presencia del pasto,

indicando que la competencia puede tener efectos dispares dependiendo de la especie en cuestion.
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C. obtusifolia, muestra un mayor crecimiento general a lo largo de todo el estudio en presencia de
los pastos. H. nutricia, presenta un comportamiento variable, en algunos periodos su crecimiento es
independiente y en otros es mayor y en presencia de pastos. £. fokersiiy O. oleifera se mostraron
indiferentes a la competencia.

Por otro lado, el andlisis de perfiles permitié analizar a mayor detalle el crecimiento de las
especies y su interaccion con los pastos. Los efectos de competencia son claves entre los 30 y 90
dias posteriores a la siembra. Durante este tiempo, las especies muestran un comportamiento
diferente: C. obtusifoliay E. folkersii crecen mds en presencia de los pastos, y 4. nutricia lo hace en
su ausencia. La ausencia de efectos durante el primer censo podria explicarse por la baja cobertura
de pastos en ese momento (2 meses de exclusién al ganado), mientras que luego de los 90 dias,
los efectos desaparecen, en la medida que aumenta la proporcidn de lefiosas que superan a los
pastos en altura. También deben considerarse que las variaciones temporales en la cantidad de
indculos de micorrizas en el suelo pueden afectar el crecimiento de las especies o bien los posibles
efectos de competencia con el pasto..

La competencia entre lefiosas y pasturas fue altamente dependiente de la especie de
estudio, y esto podria deberse a las diferencias que las lefiosas presentan en sus requerimientos
ecoldgicos y su tasa de crecimiento. C. obtusifolia, la especie demandante obligatoria de luz, es
fuertemente afectada por la competencia con los pastos, y se desarrolla una estrategia de
captacion del recurso a través del aumento en su crecimiento en altura y en su despliegue foliar.
Esto no es a costa de la disminucién del vigor de su tronco, como ocurre en 4. nutricia. Esta Gltima,
también mostrd un mayor incremento en altura en presencia de pastos, pero esto estuvo asociado
al menor desarrolio de su didmetro troncal. E. folkersii, en el tercer lugar en el gradiente de
demanda luminica, se mostré practimente independiente de la presencia de los pastos,
probablemente por ser la especie de mayor tasa de crecimiento, lo que le permite desarrollar un
altura lo suficientemente alta para escapar de la competencia en un lapso de tiempo menor. O.

oleifers, aln siendo la especie menos demandante del gradiente, fue la mas afectada por la
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competencia, pero en el sentido positivo. Esta especie, desarrollé todos sus parémetros de tamafio
en mayor grado en presencia de los pastos. Es probable que las condiciones microambientales
(humedad relativa, insolacién, temperatura, compactacién del suelo) en la matriz de pastos sea
mas favorable para sus requerimientos ecoldgicos. Segln Popma y colaboradores (1992), esta
especie requiere de la formacion de parches para su establecimiento, pero no en forma
“obligatoria”, lo que le otorgaria una mayor plasticidad fisiolégica que el resto de las especies frente

a diferentes condiciones de luz.

3. Los cambios en las condidiones microambientales

No logré completar las mediciones propuestas para las condiciones micorambientales, dado que en
algunas salidas de campo no se contd con equipo necesario, mientras que en otras, las condiciones
climaticas no permitieron la realizacién de las mediciones. Sin embargo, puedo discutir algunos
resultados prominentes.

La exclusion del ganado permite el desarrollo de la cobertura de los pastos v,
consecuentemente, la modificacddn de ciertos pardmetros microdimaticos. En primer lugar, la
presencia de los pastos determiné una disminucién del 90% en la insolacion a nivel del suelo, luego
de un afio de exclusién. En otros sistemas de estudio, se observan valores similares (91-92%,
Nepstad et al. 1996) y mayores (98%, Holl 1999), que hasta pueden resultar comparables a los
observados en el interior de la selva (Holl et al. 2000). Esto es importante, considerando que
aproximadamente el 80% de los &rboles tropicales son tolerantes a la sombra (Martinez-Ramos
1985), y que para sobrevivir y crecer requieren de caracteristicas ambientales muy diferentes a las
especies de crecimiento rapido (Martinez-Ramos 1985; Swaine y Whitmore 1988). Las plantulas de
la mayoria de los arboles tropicales suelen sobrevivir y crecer mejor con un 10-25% de insolacién
total que con el 100% (Fetcher et al. 1983; Augsburger 1984; Langenheim et al. 1984; Peters

1989). Parrotta (1993) encontrd una correlacion negativa entre la intensidad de luz recibidaa 1 m
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del suelo y la densidad de plantulas en la regeneracién secundaria bajo plantaciones de Albizia
lebbek, en un dmbito de 2-29% de incidencia con respecto a la insolacién total.

Un afio después de haber sido trasplantadas, las especies estan produciendo una sombra
directa variable, en un gradiente de disminucién que esta en cierto grado asociado con el drea de
copa producida. Especies de area foliar total grande y copas anchas, como H. nutricia y E. folkersi,
producen una sombra densa (12-29% de insoladén total) y determinan condiciones luminicas
comparables a las generadas por los pastos (10%). C. obtusifoliay O. oleifera producen copas més
pequefias y generan una sombra mds dispersa (37-89% de insolacién total), permitiendo una
insolacién a nivel del suelo que no difiere de la que llega en condiciones abiertas. En otro trabajo
en los Andes ecuatorianos, Rhoades y colaboradores (1998) observaron que la luz incidente a
través de copas de Inga sp. y Psidium sp. fueron 9 y 18% respectivamente. Estas condiciones
pueden ser mas favorables para el establedmiento de nuevas espedes; Vieira y colaboradores
(1994) observan que el reclutamiento bajo C. multispicata (16% de insolacién total) fue mayor que
bajo los pastos (8%). Al mismo tiempo, el grado de sombra puede ser importante para la supresion
de los pastos (Haggar et al. 1997). La presencia del pasto también determiné una aumento en la
humedad relativa del aire al nivel del suelo. Sin embargo, en un bosque seco de Costa Rica el
efecto fue nulo (Gerhardt 1993).

Aungue no existen datos sobre la humedad relativa bajo las lefiosas, es probable que esta
variable no haya sufrido cambios tan evidentes como la insolacién. Esta Ultima, presenta
variaciones locales mucho mas fuertes que la primera, por lo que esperaria que la humedad
relativa, aunque menor bajo estas lefiosas que en el potrero activo, no alcanzaria valores
comparables a los que se observan bajo la cobertura de los pastos. La matriz de pastos también
puede conservar suficiente humedad en el suelo, de forma tal que las plantas no llegan a sufrir un
estrés hidrico (Holl et al. 2000).

La temperatura a nivel de suelo no sufrié modificaciones luego de dos meses de exlcusién,

pero esto no me permite asegurar que esta variable no haya cambiado luego de un afio de estudio.
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La presencia de los pastos puede determinar una menor temperatura con respecto a las
condicioens abiertas, a nivel del suelo (Reiners et al. 1994), y al mismo tiempo estar asociada a un
aumento de 6-11 C° con respecto al bosque (Nepstad et al. 1996). Ademas, esto puede ser variable
con la altura al suelo (Rhoades et al. 1998).

Las distintas especies pueden presentar diversos efectos sobre la regeneracion, y estos
pueden ser parcialmente explicados por las diferencias en las condiciones ambientales que generan
(Haggar et al. 1997). La capacidad de “facilitar” (sensv Vieira et al. 1994; Ashton et al. 1997b;
Parrotta et al. 1997; Powers et al. 1997; Toh et al. 1999; Holl et al. 2000) o favorecer la
regeneracién secundaria es uno de los puntos clave en la propuesta de utilizacién de lefiosas de
répido crecimiento (a partir de aqui “especies facilitadoras”) para desarrollar un primer dosel sobre
sitios degradados a restaurar. Los servicios que estas especies brindan (mejoramiento del suelo,
produccién de sombra, atraccién de dispersores, etc.) (Lugo 1997), determinan su potencial de
seleccién entre especies potencialemente utilizables. En funcién de éstos, discutiré el potencial de
facilitacidn de las especies utilizadas en el presente estudio para la regeneracién secundaria de la
selva de Los Tuxtlas.

En algunos casos, se ha observado que la riqueza de especies bajo las espedes
facilitadoras tiende a aumentar con la altura o el didmetro de la copa (Toh et al. 1999). En otros
casos, el grado de cobertura del dosel no se asocia directamente a la densidad o el nimero de
especies debajo del mismo (Haggar et al. 1997), pero tiene un efecto positivo sobre la lluvia de
semillas (Slocum 2001). Esta (ltima estd fuertemente determinada por la calidad y cantidad de
frutos producidos por la especie facilitadora, y por ende, del potencial de atraccién de dispersores
que traen nuevas semillas. Se ha observado que la mayoria de las especies presentes en el
sotobosque bajo plantaciones son dispersadas por animales (Carnevale y Montagnini 2002).

El fruto producido es determinante del tipo de dispersor que atrae una especie (Guevara et
al. 1992; 1994; Nepstad et al. 1996), aunque en condiciones de alta disponibildad de frutos,

pueden ser mas importante la estructura arquitecténica y la capacidad de funcionar como sitios de
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percha (Toh et al. 1999). Cinco de las seis especies utilizadas en el presente estudio presentan
dispersion zodcora, por lo que en un futuro podran constituir un nicleo de atraccién de aves,
murciélagos, roedores e insectos, que al ingresar al sitio, dejaran semillas de otras especies. El
potencial de dispersién dependerd de la capacidad de movimiento de estos animales y de la
ubicacion geografica del sitio con respecto a fragmentos de selva que actien como fuente de
propagulos.

La combinacion de las caracteristicas fenoldgicas y arquitecténicas permitiria clasificar las
especies en funcién del tipo de fruto que ofrecen y del grado de sombra que producen. Por
ejemplo, en un bosque de Costa Rica se observd que la lluvia de semillas es mayor bajo arboles
con frutos frescos y de mayor altura (Slocum y Horvitz 2000). Al mismo tiempo, la diversidad y
densidad de plantulas fue mayor bajo individuos de Ficus spp. (fruto carnoso y sombra densa),
menor en Cordia sp. y Cecropia sp. (fruto seco y fresco respetivamente, y sombra dispersa), y
mucho menor bajo Pentaclethra sp. (fruto seco y sombra densa) (Slocum 2000). Sin embargo, el
crecimiento fue mayor bajo las especies que producen sombra dispersa (Slocum 2001), sugiriendo
que existe un nivel de luz Gptimo para las primeras etapas de la regeneracion secundaria. Teniendo
en cuenta que para la mayoria de los arboles tropicales, el porcentaje de insolacién total dptima se
encuentra entre el 10 y el 25% (Fetcher et al. 1983; Augsburger 1984; Langenheim et al. 1984;
Peters 1989), en este caso, las especies mds adecuadas serian entonces H. nutricla (12%) y E.
folkersii (29%). La capacidad facilitadora de C obtusifolia y O. oleifera, dependeria de otras
caracteristicas ecoldgicas, como por ejemplo su grado de atraccién a dispersores.

Bajo este razonamiento, y considerando en orden decreciente de importancia i) el tipo de
fruto, ii) el grado de sombra producida (en funcién de su drea de copa y el porcentaje de insolacién
total debajo de la misma), y iii) su tasa de crecimiento (como estimador de la velocidad para
alcanzar la capacidad de fructificar), podria clasificar las especies utilizadas (Tabla 14), y ordenarlas
de acuerdo a su potencial de reclutamiento de la siguiente forma: Hampea > Cecropia > Erythrina

>> Omphalea
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Tabla 14. Potencial de reclutamiento de las especies sembradas a partir de semilla en funcién de

algunas de sus caracteristicas ecoldgicas.

Especie Tipo de Tipo de Tasa de Potendal de
fruto sombra crecimiento reclutamiento

H. nutricia fresco muy densa alta muy alta

C. obtusifolia fresco dispersa alta alta

E. folkersif seco densa muy alta alta / media

0. ofeifera fresco muy dispersa media media

A largo plazo, seria recomendable el estudio detallado de la influencia de la arquitectura y
fenologia de estas especies sobre la heterogeneidad microclimtica (patrones espacio-temporales)
del sotobosque, y sobre el desarrollo del suelo (Parrotta et al. 1997). Por otro lado, el aumento en
la complejidad estructural del sistema permitiré una diversidad mayor de micrositios potencialmente
utilizables por distintas especies, de forma tal que no solamente aumenta la riqueza de especies
vegetales, sino también la de especies animales. Luego de un afio de estudio, pude observar una
aumento en la deteccion de insectos, ardcnidos, mariposas y reptiles pequefios (lagartijas). Al
mismo tiempo, para este momento el 15% (19) de la poblacién de C. obtusifolia albergaba colonias
de hormigas (Azteca spp).

Los efectos “facilitadores” también dependen de la etapa del ciclo de vida de las plantas
(Loik y Holl 2001), asi como de las caracteristicas ambientales del sitio. Loik y Holl (2001) postulan
que el efecto facilitador de los arbustos establecidos sobre plantulas de arboles se da durante las
primeras etapas de vida, para luego pasar a una interaccion negativa, probablemente debido a
cambios en las condiciones luminicas. Por otro lado, en bosques tropicales estacionales (p. ej.
Guanacaste, Costa Rica; Paragominas, Brasil) la estacién seca determina fuertemente el éxito de
establecimiento (Nepstad et al. 1990, 1996), por lo que el efecto facilitador de especies capaces de
amortiguar la falta de agua o de producir sombra, seria mayor que en sistemas himedos como Los
Tuxtlas, donde el déficit hidrico es préacticamente nulo. Por (itimo, es recomendable el estudio de la

regeneracion bajo las especies facilitadoras. La utilizacién de especies de sucesién temprana es
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recomendable porque éstas son capaces de crear rapidamente un dosel, tanto en términos de
supervivencia como de crecimiento (Davidson et al. 1998). Sin embargo, bajo el concepto de
sucesion, estas especies deberfan desaparecer del sistema en un cierto tiempo, permitiendo el
desarrollo de un bosque secundario (Parrotta et al. 1997). La sucesién secundaria puede derivar en
un “desierto de pioneras " (sensu Martinez-Garza y Howe 2003) incapaz de impedir la pérdida local
de especies, determinando un “impuesto de tiempo” de extincién local que impedird los futuros
esfuerzos de restauracion. La creacién de parches enriquecidos con especies de semillas grandes,
zodcoras, aceleraria la sucesion hacia una selva madura, a través de la migracion de especies entre

la matriz y los fragmentos de selva remanente (Martinez-Garza y Howe 2003).

4. Efectos de la riqueza de espedes sobre el establecimiento y su interaccién con la
presenda/ausenda de pastos
Las parcelas con distintos niveles de riqueza presentaron un comportamiento diferente en cuanto
su supervivencia y crecimiento. Sin embargo, el patrdn entre tramientos no resultdé tal como el
esperado, es decir, no hubo una asodiacién directa entre la riqueza en la parcela y el desempefio
(en cuanto a supervivencia y crecimiento). El comportamiento de las parcelas parece explicarse
mejor por la identidad de las especies que las componen y no por el nimero de especies presentes.
Otros estudios han analizado diferentes variables en funcién de la riqueza de especies en
sistemas compuestos por lefiosas, con diferentes resultados. Por ejemplo, un estudio en Costa Rica
no detecté ventaja alguna en la productividad de parcelas mixtas (compuestas por mas de 6
especies) sobre parcelas puras (de 20 sp. diferentes) (Montagnini et al. 1995). En otro trabajo en
Puerto Rico, la productividad resultd mayor en parcelas mixtas de Eucaliptus robusta, Casuanna
equisetifolia y Leucaena leucocephala, que en ofras puras; sin embargo, esto se atribuye a la
presencia de especies asociadas con fijadores de nitrégeno (par Casuarina/Leucaena), y no a la
riqueza de especies per se (Parrotta 1999). Los posibles efectos de la riqueza de especies sobre las

condiciones del suelo son mas dificiles de evaluar, ya que las especies tienen efectos muy
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particulares sobre éste. Montagnini (2000), observé que bajo parcelas mixtas la disminucién de los
nutrientes del suelo es més lenta, lo que permitiria una mayor tiempo de uso efectivo del mismo.

Aunque la riqueza de especies no esté asociada al desempefio de las especies, ésta podria
afectar el reclutamiento de nuevas especies en el sotobosque. En Costa Rica por ejemplo, se ha
observado una mayor abundancia de individuos y una mayor riqueza de especies (30% mas) bajo
plantaciones mixtas (4 espedies) que en otras puras (Camevale y Montagnini 2002). Sin embargo,
la abundancia relativa de cada familia fue variable con respecto al tipo de comunidad, lo que
sugiere que aunque existan efectos de la riqueza, es muy dificil controlar los efectos asociados a la
identidad de las especies. Las diferencias podrian explicarse en funcién de las condiciones luminicas
generadas por cada una, y de la cantidad de hojarasca que produce (Carnevale y Montagnini
2002). En el mismo sitio, otro estudio, esta vez con Cordia alliodora mezdada con
monocotiledéenas mostré que en cinco afios de plantacién, la diversidad de especies resulté mayor
en las parcelas puras (Hummel 2000).

Entonces, épor qué en algunos casos parece ser mas eficiente una comunidad mixta y en
otros una monoespecifica? Se ha postulado que la ventaja del uso de plantaciones mixtas reside en
la mayor eficiencia en el uso de los recursos. Una alta productividad se puede atribuir a una mayor
intercepcidn y eficiencia en el uso de la luz (Hummel 2000), y disponibilidad y eficiencia en el uso
de nutrientes (Binkley et al. 1992). La comunidad mixta permitila una mayor variacién en la
cantidad de luz incidente en el sotobosque, y mas complejidad en la estratificacién del follaje
(Guariguata et al. 1995). En este sentido, una comunidad compuesta por especies con diferentes
requerimientos luminicos seria mas exitosa (Burkhart y Tham 1992). Especies que requieren una
sombra dispersa, se verian favorecidas bajo un dosel diverso en lugar de uno denso y cerrado
(Montagnini 2000).

Por otro lado, la eficiencia en la utilizacién de los recursos (luz, agua, nutrientes) puede
estar determinada por otros factores que gobiernan el comportamiento de la comunidad. La
competencia, intra o interespecifica, podria estar determinando el desempefio de las plantas, y por
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tanto, enmascarando los efectos de la riqueza de especies. Aunque la distancia entre individuos
utilizada en el presente estudio se propuso con el objetivo de favorecer el rapido desarrollo de un
primer dosel, luego de un afio se hace necesaria la manipulacién de la densidad de plantas, de
forma tal de evitar que la competencia entre ellas tenga efectos negativos en su desempefio. Esto
puede haber afectado los resultados del presente experimento.

Al mismo tiempo, es importante tener en cuenta la escala de andlisis. Los efectos de la
riqueza de especies podrian ser evidentes a una escala mayor, es decir, en plantaciones de una o
mas hectdreas, y no en pequefias parcelas de unas decenas de superficie. Tal vez el lote entero
esta funcionando como una gran parcela mixta, en lugar de un grupo de parcelas mixtas o

monoespecificas.

5. Los cambios en la comunidad vegetal a partir de la exclusién del ganado

Seglin Guevara y colaboradores (1992, 1994), la composicién especifica del potrero estudiado
permitiria calsificarlo dentro del tipo 2, el cual, estd dominado por pastos nativos (i.e., Paspalum
conjugatum) mezclados con varias especies de leguminosas (Mimosa pudica, Desmodium sp.,
Trifolium sp.), que presentan menor cobertura que los pastos pero una frecuencia similar, El nivel
de degradacién debe ser bajo, ya que en caso contrario se esperaria una drastica disminucién de la
cobertura de gramineas (Guevara et al. 1997). Al mismo tiempo, se trata de un potrero mixto, ya
que esta presente el pasto exdtico Cynodon plectostachyus.

La riqueza total del sistema (23 especies) resultd baja con respecto al estudio realizado por
Lira-Noriega (2003) (215 especies) en potreros cercanos; sin embargo, ésta puede ser variable con
la localidad y el tipo de pasto presente (Lira-Noriega 2003), de la vegetacién entorno al mismo
(Guevara et al. 1992, 1994, 1997), las précticas de manejo (Whalley 2000; Whalley y Hardy 2000),
y del efecto del ganado sobre la heterogeneidad del terreno (Dai 2000) y el tamafio del drea

analizada.
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La dominancia de familias como Poaceae, Asteraceae y Leguminosae se ha observado en
otros potreros tanto cercanos como de localidades més alejadas (p.ej. La Palma) (Lira-Noriega
2003). Al mismo tiempo, bajo exclusién logran desarrollarse un cierto nimero de especies que
representan familias exclusivas para esta comunidad, que determina una aumento en la diversidad
de familias presentes. Es comun que estas especies tengan en el potrero una alta frecuencia pero
baja abundancia relativa (Lira-Noriega 2003).

La exclusién del ganado y la consecuente ausencia de pastoreo permitieron el aumento de
la cobertura de los pastos, lo que determiné un baja equitatividad bajo exclusidn; a pesar de esto,
el aumento en el nimero total de especies en este sistema permiti6 una mayor diversidad bajo
exclusidn. Esta comunidad muestra una mayor complejidad estructural, con estratos verticales
definibles, que constituyen un gradiente de riqueza y de diversidad de especies, y con una
composicion especifica variable. Aunque estratos contiguos comparten una porcién de la lista
floristica, las abundancias relativas de las especies cambian con la altura. Sin embargo, aln
después de 16 meses de exclusion todas las especies presentes son herbaceas, y no observé
ninguna especie arbdrea ni arbustiva en el terreno. Esto no concuerda con lo observado por Lira-
Noriega (2003) en otros potreros cercanos, quien detectd la presencia de un 7% de pléntulas de
arboles, y un 8% de arbustos. La ausencia de este tipo de forma de vida puede deberse a que la
exclusidén del ganado aln es reciente, y ademas puede depender de ubicacién geogréfica del
terreno dentro de la matriz del paisaje. La distancia a fuentes de propdgulos puede ser
determinante de la llegada de nuevas especies al sistema (Guevara et al. 1992, 1994; Parrotta et
al. 1997) una vez que el ganado es eliminado. Es recomendable un estudio a mayor plazo para
detectar el ingreso de especies lefiosas al sistema, ya que de otra forma serdn necesarias
estrategias de introduccién. Luego de casi un afio y medio de exclusién, la riqueza total del sistema
aumentd un 60%, y el nimero de familias presentes en un 37.5%, aunque ambas comunidades

siguen compartiendo aproximadamente la mitad de las familias presentes en todo el terreno.
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Diversos trabajos analizan la composicién y estructura de potreros con diferente tiempo de
abandono para estudiar los factores que determinan el proceso de la regeneracion, asi como la
composicion de la comunidad y sus caracteristicas funcionales a lo largo del tiempo (Uhl et al.
1982; Uhl 1987; Zahawi y Augspurger 1999; Aide et al. 2000; Rivera et al. 2000). La mayoria de
estos estudios se realiza en plazos de tiempo superiores al presente, a veces de decenas de afios,
por lo que es necesario considerar que los resultados obtenidos hasta el momento brindan una
primera idea de la trayectoria que puede llegar a recorrer la comunidad a partir de la exlcusién del
ganado. Debe considerarse que la composicion floristica es sensible a las condiciones de manejo
(tiempo y tipo de uso), a las condiciones ambientales (pendiente, altitud) y la heterogeneidad del
terreno (Lira-Noriega 2003), pero aln asi puede resultar un buen descriptor de la comunidad. Un
estudio que contenga las variaciones intra e interanuales de la comunidad bajo exdusién, permitira
establecer recomendaciones futuras para el manejo de este sistema, asi como de potreros similares

dentro de la regién.
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SINTESIS Y RECOMENDACIONES PARA LA RESTAURACION ECOLOGICA DE LOS TUXTLAS

Los sistemas agricolas y pastoriles presentan grandes diferencias con respecto al bosque, tanto en
sus caracteristicas ambientales como en las bidticas. Muchos son los objetivos que pueden
plantearse para la regeneracién de la selva sobre tales sitios (p. ej. mejoramiento del suelo,
introduccién de especies, modificacién de las condiciones microambientales). El desarrolio de una
cobertura vegetal que favorezca el aumento de la diversidad y de la complejidad estructural (en
espacio y tiempo) es un punto clave para cualquier intento de modificar y/o mejorar la condicién
ecolégica de sitios degradados o antropizados como los campos agricolas y ganaderos. El presente
trabajo muestra las primeras fases del establecimiento de especies lefiosas en un potrero
abandonado, como primera estrategia para el restablecimiento del ecosistema natural.

A nivel general, las especies seleccionadas se establecieron exitosamente, con valores altos
de supervivencia y tasas de crecimiento aceptables. La mortalidad de las especies sembradas por
estaca, se debié principalmente a cuestiones metodolégicas; el uso de estas especies debe ser
estudiado en mayor detalle. El alto grado de establecimiento de las especies sembradas a partir de
semilla puede explicarse, no sélo por su plasticidad para crecer en las condiciones ambientales del
potrero, sino ademds por las caracteristicas ambientales de la regién. Las condiciones climaticas de
Los Tuxtlas, por su elevada cantidad de precipitacién y continuidad durante el afio, y los altos
niveles de humedad, no constituirian limitacién al respecto. Al mismo tiempo, sus suelos presentan
condiciones ecolégicas mds favorables que en otros tipos de bosque tropical en cuanto a la
disponibilidad de nutrientes y desarrollo de estructura (cf. Nesptad et al. 1990, 1996; Gerhardt
1993; Aide y Cavelier 1994), lo que otorga una condicién ventajosa para su potencial restauracion.
Sin embargo, presentan cierta tendencia a una deficiencia en el fésforo disponible (Sommer-
Cervantes et al. 2003) que podria ser limitante para algunas especies. A(n bajo esta limitacién, la
conjuncién de las variables abidticas (clima y suelo) genera una escenario favorable para el

establecimiento de éstas y otras especies lefiosas en los potreros de Los Tuxtlas.
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La competencia entre los pastos y las lefiosas puede constituir un factor limitante critico
para el proceso de regeneracién secundaria. En el presente estudio, la presencia de los pastos
afecté el desempefio de las especies, pero con diferente tendencia y magnitud. En la medida en
que la competencia no afecte el desempefio general de la planta, no serd necesario el control de la
cobertura de las gramineas. En consecuencia, la remocién de los pastos en los potreros de Los
Tuxtlas no seria una herramienta imprescindible para lograr el desarrollo de un “dosel primario” (en
un sentido ordinal y no dentro del concepto de sucesién), pero recomendable donde la cobertura
vegetal fuera mas densa, o bien en los casos donde se sembraran lefiosas més susceptibles. En Los
Tuxtlas, la limpieza manual es la practica mas com(n para el control de los pastos. Sin embargo,
otras herramientas podrian ser interesantes, como por ejemplo el pastoreo de baja intensidad, que
ademds de controlar los pastos, puede facilitar el establecimiento de arbustos y otras lefiosas,
presenta un costo de aplicacién méas bajo que la remocién manual o quimica, y permite sostener en
cierto grado la produccion del sistema (Nepstad et al. 1990; Posada et al. 2000).

Una vez que se restablece un “dosel primario”, es recomendable el estudio de la
composicién floristica de la regeneracién que se da por debajo del mismo, dado que de ello
dependerd la continuidad del proceso de sucesi6n secundaria. La introduccién de especies
tolerantes a la sombra (Parrotta y Knowles 1999) o de aquellas caracteristicas de una selva
madura, es importante para aumentar la biodiversidad (Kageyama et al. 1994; Zimmerman et al.
2000). Por esto, se recomienda la instalacién de parcelas mixtas, compuestas por especies con
diferentes requerimientos ecolégicos (Kageyama et al. 1992b). Estas especies pueden introducirse
por adicién de semillas (Posada et al. 2000) o a través de la manipulacién del “dosel primario”, de
tal forma que la cantidad de luz sea adecuada para su establecimiento. Esto puede hacerse a través
de la apertura de filas (ver Ashton et al. 1997b) o de parches artificiales (ver Mesquita 2000;
Otsamo 2000a).

De esta forma, la seleccién de las especies a sembrar para la formacién del “dosel

primario” deberia estar en funcién de las siguientes caracteristicas (Vielra et al. 1994): (1) su
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habilidad de establecerse en sitios abiertos o degradados; (2) el tipo de semilla (en tamafio y
cantidad), (3) el grado de sombra, capaz de inhibir el crecimiento de los pastos pero no el de otros
arboles, (4) su capacidad de mejorar la condicién ecoldgica del suelo, (5) su capacidad de rebrotar
en caso de dafio, (6) su habilidad para mantener una densidad relativamente baja de raices, o bien
una baja tasa de crecimiento de raices finas en la capa superficial del suelo, para no competir por
agua o nutrientes y (7) su respuesta a la microbiota del suelo. Bajo estos requerimientos, se darfa
prioridad a especies nativas de crecimiento rapido (Parrotta et al. 1997), tal como las especies
utilizadas en el presente estudio. Sin embargo, los modelos de plantacién deberian respetar los
patrones de distribucién y abundancia naturales de las especies (Kageyama y Gandara 1999).

En la introduccién el disefio espacial es fundamental, y deberia emular la estructura y
composicién de la selva (Carpanezzi et al. 1990, Kageyama et al. 1992a, 1994). Por ejemplo, la
plantacion en grupos puede ser mas efectiva que una distribucién uniforme en la recreacién de las
condiciones del bosque (Harrington 1999). Aunque en algunos casos se ha observado que el
agrupamiento de los arboles no estd asociado a la riqueza de especies o densidad de individuos
que crece debajo de ellos (Toh et al. 1999), se ha recomendado la siembra en forma de
"archipiélagos” o “islas” (Nepstad et al. 1991; Parrotta 1993; Kageyama et al. 1992b; 1994; 1999,
2002). Estos debieran extenderse desde el bosque hacia la matriz a rehabilitar, para funcionar
como corredores de semillas y ademds para abaratar los costos de siembra (Parrotta 1993;
Kageyama et al. 1999; 2002). También se podrian utilizar los manchones de érboles remanentes,
las cercas vivas, o bien de las "barreras contra viento” de algunos sistemas agricolas. Estas (ltimas,
suelen mostrar una mayor riqueza y densidad de especies del bosque a medida que aumenta la
conectividad con el mismo, por lo que pueden contribuir al mantenimiento de &rboles del bosque
dentro del paisaje agricola y servir como herramienta de restauracién (Harvey 2000). En las tierras
bajas de Costa Rica, se ha demostrado que debajo de las cercas vivas hay una produccién de
hojarasca e infeccién por micorrizas mayor, y los niveles de luz son mas favorables para otras

especies (Holl et al. 2000).
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En la regién de Los Tuxtias, el 80% de los fragmentos de selva remanente se encuentra a
mds de 500 m del fragmento de mayor tamafio, y ademds estdn confinados a los sitios mds
inaccesibles (Mendoza E., com. pers.), por lo que los esfuerzos de restauracién, deberian enfocarse
hacia estos fragmentos y otros componentes del paisaje que favorecieran el aumento de la
conectividad y el intercambio de propdgulos, especies y material genético. La proximidad a fuentes
de propagulos puede ser un factor muy importante en el control de la tasa de colonizacién de
especies secundarias del bosque hacia las plantaciones (Parrotta 1993), por lo que debiera darse
prioridad a sitios con distancias ventajosas para los dispersores (Parrotta et al. 1997).

En esta regidn, tanto las cercas vivas como los drboles remanentes son un importante
componente del paisaje (Guevara et al. 1997), y podrian constituirse como sistemas de este tipo,
actuando como nicleos o frentes de regeneracién. La conservacién y restauracién de bordes de
fragmentos también es una estrategia importante, ya que la persistencia de los mismos determina
su capacidad de funcionar como amortiguamiento entre la matriz y el bosque.

Por todo lo expuesto, y teniendo en cuenta la limitaciones de los resultados obtenidos en el
presente trabajo, puedo concluir que para la restauracién de potreros ganaderos en la regién de
Los Tuxtlas una estrategia posible seria la siembra de especies lefiosas, bajo las siguientes
recomendaciones:

e Seleccionar especies con alta demanda luminica y tasas altas/medias de crecimiento,

en lo posible de dispersién zo6cora

« Sembrar renovales y/o juveniles y no pléntulas,

e Utilizar distancias entre individuos no menores a 1.5 m

» No es imprescindible la remocién de los pastos, sean estos nativos o exdticos

e Preferir, a largo plazo, la posterior introduccién de especies tolerantes o menos

demandantes

Favorecer la restauracién de los componentes del paisaje que aumenten la

conectividad (4rboles remanentes, bordes de fragmentos, cercas vivas, entre otros)
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La realizacién de estudios posteriores, permitird el desarrolio de nuevas estrategias con una
vision a mayor escala, tanto espacial como temporal, que considere la problemética de la
restauracién de Los Tuxtlas, no Unicamente desde la perspectiva ecolégica sino también desde la

social, y la econémica.
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APENDICE

Cecropia obtusifofia (Bertol.)

Familia: Cecropiaceae

Nombre comin: Chancarro, Guarumo

Caracteristicas: Arbol monopédico, de tronco derecho y hueco, con raices zancudas de seccién
circular y copa irregular, estratificada, con pocas ramas gruesas que salen horizontalmente del
tronco. Corteza externa lisa, gris clara, con cicatrices circulares y abundantes lenticelas negras. Las
ramas son huecas y estén tabicadas; albergan hormigas del género Azfeca, que se alimentan de los
cuerpos de Miiller producidos por esta especie. Yemas cubiertas por estipulas rojo griséceas,
ovadas, agudas; las hojas se disponen en espiral, son de forma peltada y profundamente palmado-
partidas, con ldmina de 25 a 50 cm de didmetro, membranosa; son verde oscuro en el haz y
grisdceas en el envés. Se trata de una especie dioica, con flores dispuestas en espigas, axilares,
sostenidas por una brictea espatiforme. Las flores masculinas presentan perianto tubular,
truncado, con dos estambres exertos. Las femeninas estdn separadas por una masa de pelos
blancos, presentan un pequefio perianto tubular, el ovario unilocular, unilovular, y estigma capitado
exerto. Florece durante casi todo el afio y produce aquenios muy pequefios. Es una especie pionera
que se presenta en la vegetacién secundaria de cualquier tipo de selva, excepto selva baja
caducifolia 0 espinosa; tiene amplia distribucién en México, desde Tamaulipas y San Luis Potosi
hasta Tabasco y Chiapas en la vertiente del Golfo, y desde el sur de Sinaloa hasta Chiapas en la del
Pacifico. Se desarrolla por igual en suelos con de distinto origen y drenaje, es de crecimiento rapido
y puede alcanzar hasta 15-20 m de alto y 50-60 cm de ancho en 12 o 15 afios. Se ha probado en la
fabricacién de tableros aglomerados y pulpa de papel.

Erythrina folkersii Krukoff & Moldenke

Familia: Leguminosae, subfamilia Faboideae

Nombre comin: Cosquelite, Colorin, Sumpante

Caracteristicas: Arbol de hasta 16m de alto y 25cm de d.a.p., con fuste cilindrico, pocas ramas y
una copa irregular abierta. Corteza externa verde pardusca, con grandes lenticelas y abundantes
espinas odnicas, muy agudas. Las ramas jévenes son gruesas, grisaceas, a veces huecas. Yemas
rodeadas por numerosas estipulas escamosas, glabras, caedizas; las hojas se disponen en espiral y
son trifoliadas, de 13 a 50cm de largo, incluyendo el peciolo; los foliolos son ovoides a rémbicos,
con margen entero, existen 2 gldndulas redondas prominentes bajo la insercidon de los foliolos
laterales; las hojas se caen en la época seca. Las flores se disponen en racimos densos en las axilas
de las hojas caidas, de 25 a 35 cm de largo. Son zigomorfas, con cdliz pardo rojizo, tubular
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infundibuliforme, corola roja, estandarte bien desarrollado, alas y quilla muy reducidas; de los 10
estambres, 9 se unen en su mitad inferior para formar un tubo que rodea al ovario, éste (ltimo
stipero, unilocular, numerosos dvulos y estigma simple. Florece de diciembre a marzo. Los frutos
son vainas dehiscentes de 10 a 15 cm de largo, de color moreno oscuro, fuertemente constrictos
entre las semillas en forma de collar de cuentas; contienen hasta 12 semillas rojas, lisas y duras, de
hasta 1 cm de largo y maduran de junio a septiembre. La especie se encuentra como parte del
estrato medio de selvas altas perennifolias y medianas subperennifolias, fundamentalmente en la
vertiente del Golfo, desde Veracruz hasta Chiapas. Sus flores son comestibles y su fuste se utiliza
€como cercas vivas.

Gliriddia sepium (Jacq.) Steud.

Familia: Leguminosae, subfamilia Faboideae

Nombre comiin: Cocuite, Cacahuananche, y otros

Caracteristicas: Arbol de hasta 12 m de alto y d.a.p. de hasta 35 cm, de copa irregular y ramas
ascendentes. Corteza externa escamosa, pardo amarillenta a pardo grisicea. Las ramas en
ocasiones huecas y habitadas por hormigas; verde a pardo grisdceas, con abundantes lenticelas.
Hojas dispuesta en espiral, imparipinnadas, de 12 a 24 cm de largo incluyendo el pedolo,
compuestas por 2-9 pares de foliolos opuestos, ovados a ellpticos, de color verde oscuro; se caen
en la época de floracion. Las flores se disponen en racimos de 10 a 15 cm de largo, en las axilas de
hojas caidas; son papilionadas, con céliz cupular, corola glabra, estandarte de color lila,
redondeado; la quilla es de color blanco vy lila en el borde, compuesta de dos pétalos parcialmente
fusionados cerca del apice; de los 10 estambres, 9 estdn unidos hasta cerca del apice, con
filamentos blancos y anteras amarillas; el ovario es stpero, estipitado, unilocular, multiovular;
terminado en un estilo corto y recurvado, y un estigma capitado. Florece de diciembre a abril y sus
frutos maduran de febrero 0 marzo a junio. Estos (ltimos son vainas dehiscentes aplanadas de 15 a
20 cm de largo, péndulas, verde amarillentas o verde limén, contiene de 4 a 10 semillas casi
redondas. Se desconoce al 4rea original de distribucién de la especie; actualmente se encuentra en
la vertiente del Golfo desde Tamaulipas, San Luis Potosi, norte de Puebla y Veracruz, hasta la
peninsula de Yucatdn; y desde Sinaloa hasta Chiapas en la del Pacifico. Se lo puede encontrar en
selvas medianas perennifolias y en vegetacion secundaria, sobre variedad de suelos, siempre que
no tengan deficiencias de drenaje. Junto a Bursera y Erythrina constituyen las especies mas
utilizadas como cercas vivas, por su facilidad de regeneracién como estacas.

Bursera simaruba (L.) Sarg.
Familia: Burseraceae
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Nombre comiin: Chachd, Palo Mulato, Cohuite, Copal, y otros.

Caracteristicas: Arbol de hasta 30 m de altura y d.a.p. de hasta 1 m, copa irregular y dispersa.
Corteza externa con muchas escamas papiraceas, que varia de rojo a verde y pardo; abundantes
lenticelas. Ramas grises con olor a copal. Hojas dispuestas en espiral, sin estipulas, imparipinnadas,
de 15 a 30 cm de largo incluyendo el peciolo, compuestas por 7 a 13 foliolos opuestos ovado-
lanceolados u oblongos, con fuerte olor a copal cuando se estrujan; son generalmente caducifolios.
Es una especie monoica o dioica. Las paniculas masculinas se producen lateralmente en brotes
nuevos, de hasta 18 cm de largo, con flores actinomorfas, de céliz verdoso cupular, pétalos color
crema verdoso o crema rosado, elipticos, valvados y reflejos, estambres de 8 a 10; presentan
nectario anular, lobado en la parte central de la flor, Las paniculas femeninas son mas cortas, de
hasta 12 cm de largo, hirsutas; tiene flores de céliz y corola similar a las masculinas pero con sélo
tres partes, 6 estambres; también hay un nectario pequefio anular que en este caso rodea la base
del ovario, este Gltimo sipero, trilocular, con dos évulos en cada Iéculo, con estilo muy corto y un
robusto estigma trilobado. Florece de febrero a agosto: sus frutos son capsulas trivalvadas con sélo
el exocarpo dehiscente, de 10 a 15 mm de largo, dispuestos en infrutecencias globosas u ovoides,
triangulares, moreno rojizas; maduran de mayo a noviembre. Esta especie presenta variaciones
morfolégicas en su drea de distribucién; su distribucién abarca desde California y Florida hasta
Argentina, y en México se encuentra desde Tamaulipas y San Luis Potosi hasta Yucatdn y Quintana
Roo en la vertiente del Golfo, y desde Sinaloa hasta Chiapas en el Pacifico. Es muy abundante como
elemento primario o secundario de selvas altas y medianas perennifolias, subperennifolias, o
subcaducifolias, y puede llegar a ser especie dominantes en selvas bajas o medianas caducifolias.
La amplitud de las condiciones ecoldgicas en las que se encuentran es muy grande.

En Los Tuxtias, es un arbol dioico que se desarrolla en zonas abiertas y bajas en general, ya que es
demandante de luz. Su corteza presenta un notable color rojo brillante y es exfoliante, lo que
permite la continuidad de la fotosintesis en los cloroplastos que se encuentran en la misma cuando
el follaje se pierde durante la sequia. Su floracidn y fructificacién son algo asincronicas. Las flores
duran un dia y aunque suelen ser visitadas por abejas, moscas y hormigas probablemente éstos no
sean polinizadores efectivos. Sus frutos son consumidos por varias especies da aves

Se usa para la fabricacién de chapa y madera terciada, asi como mangos de herramientas; también
mucho como cerca viva junto al Glirididia y algunas especies de Erythrina debido a la fécil
regeneracién de sus estacas.

Omphalea oleifera Hemsl.
Familia: Euphorbiaceae
Nombre comdn: Corcho, Chatet
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Caracteristicas: Arbol de hasta 30 m y d.a.p. de hasta 1 m, fuste cilindrico con ramas dispersas
en copa redonda. Su corteza externa es lisa, de color moreno rojizo o0 moreno griséceo, con
lenticelas en lineas verticales y grandes cicatrices horizontales de las hojas caidas. Las ramas son
muy gruesas, de color pardo, con exudado transparente al cortarlas. Yemas rodeadas por
numerosas estipulas pequefias, triangulares, un poco coridceas; las hojas se disponen en espiral,
simples, con laminas de 13 x 14 cm a 25 x 27 cm, ampliamente ovadas, coridceas; el peciolo es
glabro con dos grandes gléndulas en la insercién de la hoja. Es una especie monoica, con flores en
paniculas muy laxas y amplias, terminales, de 25 a 30 cm de largo. Las flores masculinas son
pediceladas, actinomorfas, con 2 sépalos orbiculares y ciliados, 2 pétalos redondeados e imbricados
verdosos, con una linea purplirea en el interior; presentan un grueso nectario angular y sobre él 3
estambres unidos en una columna pileiforme. Las flores femeninas son sésiles, con un perianto
similar, estambres y nectario ausentes, y un ovario hinchado, ovoide, trilocular, con l6culos
uniovulares, estilo grueso y estigma simple y hueco. Florece de enero a marzo. Sus frutos son
bayas piriformes de 8 x 7 cm, carnosas, glabras, de color verde amarillento brillante, con tres
grandes semillas de color moreno, de 3 x2.6 cm, elipsoides, lisas, sin cariinculo. Los frutos maduran
de marzo a mayo, pero pueden durar mas tiempo en el arbol. Se encuentra muy frecuentemente
en el estrato medio y superior de salvas altas perennifolias en el sur de Veracruz y en Oaxaca en la
zona de los Chimalapas, en suelos volcanicos o aluviales. Sus semillas tostadas son consumibles.

Hampea nutrica Fryxell
Familia: Malvaceae

Nombre comiin: Majagua, Jonote blanco, Tecolixtle.

Caracteristicas: Arbol de hasta 12 m de alto y 30 cm de d.a.p., de tronco derecho con ramas
ascendentes, copa estratificada e irregular. Corteza externa lisa, pardo verdosa, con abundantes
lenticelas redondas. Ramas pardo-verdosas, con un indumento muy fino de pelos estrellados en las
partes mas jévenes. Yemas abiertas, rodeadas por estipulas filiformes, caedizas, densamente
estrellado-pubescentes; las hojas estén dispuestas en espiral, simples, de ldmina ovada a orbicular,
con abundantes puntos glandulosos transparentes y nerviacidn palmada. Es una especie
perennifolia y dioica. Las flores se disponen en pequefios fasciculos axilares, cada una sobre un
pedunculo y sostenida por tres bracteas pequefias y lanceoladas. Flores masculinas actinomorfas,
con céliz cerrado en botdn, grisdceo, cupular y estrellado pubescente; la corola y estambres estan
sobre una corta columna, 5 pétalos amarillentos, obovados, imbricados, brillantes, estambres
numerosos y desiguales, unidos en la parte inferior en una columna gruesa, ovario ausente. Las
flores femeninas son similares, pero con estambres més cortos. También unidos, rodeando al
ovario, éste grande, stpero, 3-locular, con l6culos uni o biovulares, terminado en un estilo grueso,
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pubescente, con la parte estigmatica fuertemente recorvada. Los frutos son capsulas de 1.5 a 2.5
cm de largo, ovoides, o elipsoides, trivalvadas, de color verde griséceo, con el ciliz persistente y
estrellado-pubescentes en la superficie interna; maduran de febrero a abril. Es una especie
distribuida en la vertiente del Golfo desde el norte de Puebla y Veracruz hasta Tabasco y el norte
de Chiapas, formando parte del estrato medio de selvas altas o medianas perennifolias y
subperennifolias, tanto en suelos calizos como igneos. Su corteza a veces se utiliza en tiras para
amarrar.
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