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Resumen.

La lluvia de semillas es muy importante en la dinamica de la regeneracién natural
de la selva después de la formacion de un claro. Las semillas de los arboles que
caen a los claros, pueden tener diferentes historias de vida, las cuales se ha
propuesto conjuntar en dos gremios ecologicos: a) especies pioneras.- se
desarrollan en claros creciendo rapidamente, con un ciclo de vida corto, producen
abundantes semillas que pueden permanecer latentes durante mucho tiempo y
germinar al abrirse un claro. b) especies persistentes.- crecen a ritmos menores
que las especies pioneras y requieren de varias décadas para alcanzar su estadio
reproductivo; producen menos semillas que las especies pioneras y tienden a ser
grandes y comunmente germinan rapidamente bajo condiciones de sombra. Las
plantulas pueden permanecer vivas bajo condiciones restringidas de luz por
periodos de tiempo que varia entre las especies. En el presente trabajo se
describieron los patrones espacio temporales de trece especies tanto pioneras

como persistentes.

Este estudio se llevd a cabo en la reserva ecologica de los Tuxtlas
Veracruz. Se colocaron sistematicamente trampas en una hectarea y se colecto la
lluvia de semillas durante tres afnos (Junio 1981 a mayo de 1984). En el
laboratorio de Ecologia de la Facultad de Ciencias las trampas de cada colecta se
tamizaron, para separar las semillas, las cuales posteriormente fueron
identificadas a nivel de especie y se escogieron trece, seis pioneras, cinco

persistentes y una liana. Estas especies se analizaron tanto espacial como



temporalmente. En el analisis temporal se cuantificé la abundancia de semillas
por colecta (meses) durante los tres afios de muestreo, se obtuvieron los Valores
de Importancia Relativa de cada especie en cada época y se realizo el analisis de
la varianza (ANdeVA; Zar 1999) y la prueba de Tukey en los factores afio y época,
cuando hubo diferencias significativas. En el analisis de la distribucion espacial se
obtuvo el indice de agregacién de cada especie y la cantidad de semillas que

cayeron en cada trampa por cada especie.

Las especies persistentes presentaron un numero total de semillas mayor
que las especies persistentes. Se encontraron diferencias significativas para el
factor época en las especies pioneras Heliocarpus donell-smithii, Myriocarpa
longipes y Cecropia obtusifolia. En el caso de las especies persistentes se

encontraron diferencias significativas para el factor ano solo en Ficus yoponensis.

Para el analisis de la abundancia relativa, se observaron patrones de
dispersion estacional para las especies pioneras. Especies como Piper hispidum,
Cecropia obtusifolia y Bursera simaruba, tuvieron una dispersién continua durante
los tres afios de muestreo, pero con mayor produccidn de semillas en una la
época, Cecropia obtusifolia y Piper hispidum en la época de lluvias y Bursera
simaruba en la época de nortes. Las especies pioneras restantes tuvieron una
dispersion discontinua de semillas con picos de dispersion en nortes y lluvias. Las
especies que produjeron semillas que se dispersaron en la época de secas fueron
Heliocarpus donell-smithii y Myriocarpa longipes. En las especies persistentes se

dispersaron menos semillas por colecta y en menos colectas en comparacion con



las pioneras; su patron de dispersion fue discontinuo y no estacional. La Unica
especie con produccion continua de semillas fue Ficus insipida, pero en
cantidades pequenas. La unica especie que pertenece al grupo de las lianas es
Paulina pinnata, la cual tuvo una produccién de semillas discontinua y estacional,
con picos de dispersion en época de secas. Los valores mas altos de importancia
relativa durante los tres aflos de muestreo lo tuvieron Cecropia obtusifolia y Ficus
yoponensis. En época de secas Heliocarpus donell smithii tuvo un nivel de

importancia alto.

En la distribucién espacial de las semillas entre especies persistentes y
pioneras no se encontré un patron caracteristico en cada gremio. En las especies
predominaron los valores de indice de agregacidn mayores a 1, es decir su

distribucién fue agregada.

Se encontraron diferencias significativas en la distribucion temporal de las
semillas entre especies pioneras y persistentes, pero no hubo diferencias
significativas en su distribucién espacial. EI comportamiento espacio-temporal de
las semillas de especies pioneras fue similar a lo reportado por otros autores. La
especie mas abundantes fue Cecropia obtusifolia, 1o cual también es reportado

por otros autores.



1. Introduccion.

La selva humeda tropical es frecuentemente perturbada de manera natural debido
a la caida de ramas o arboles por huracanes y nortes. Estas perturbaciones
originan la formacion de claros o huecos en la selva, destruyendo parte de la
cobertura vegetal, modificando asi de forma radical las condiciones ambientales
que prevalecian anteriormente. La dinamica de formacion de claros y de
regeneracion es un componente fundamental en la recuperacion del dosel

(Martinez—Ramos, 1994).

Los claros pueden ser nuevamente colonizados comenzando asi un
proceso de regeneracion. La regeneracion 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 la disponibilidad de
propagulos. La colonizacion de claros puede estar determinada por la composicién
floristica circundante, asi como los mecanismos de dispersion en espacio y tiempo
que pueden determinar la llegada de nuevos propagulos a través de la lluvia de

semillas y su presencia en banco de semillas (Pakeman et al., 2005).

La Lluvia de semillas es muy importante en la dinamica de la regeneracion
de la selva y en el largo mantenimiento de la comunidad de plantulas (Peart, 2001)
ya que tiene efectos directos en la distribucion de individuos dentro de las
poblaciones y colonizacidon de nuevos habitats afectando el flujo génico de la

poblacién de plantas (Martinez-Ramos y Soto, 1992). La lluvia de semillas es



importante para predecir cambios futuros en la comunidad vegetal ya que a través
del conocimiento de ésta en un sitio podemos valorar que especies puede llegar a

germinar y establecerse al abrirse un claro.

Muchas especies dependen de sus semillas para colonizar nuevos sitios, lo
que se manifiesta durante el proceso de colonizacién y regeneracién de claros, en
donde las semillas tienen mayor oportunidad de encontrar un sitio favorable para
su germinacion, crecimiento y establecimiento. Las investigaciones de la
estructura de la vegetacion y de los patrones espacio-temporales de la lluvia de
semillas pueden proporcionar importante informacién para la conservacién y
manejo de las selvas tropicales (Garambone y Rodriguez, 2001), pues la
migracion de propagulos es un proceso fundamental para los cambios

sucesionales en las comunidades ecologicas (Jefferson y Usher, 1989).

En el presente trabajo se estudiaron los patrones espacio temporales de la
lluvia de semillas en la selva de los Tuxtlas Veracruz, debido a la importancia que

tienen en la colonizacion y regeneracion de la misma.

1.1. Dinamica de claros en la selva.

La selva es considerada como un mosaico de parches de vegetacion de diferentes
edades producidos por disturbios e influenciados por diferentes condiciones
bidticas y abidticas (Martinez-Ramos, 1989). La vegetacion natural es la resultante

de la interaccidon de los atributos de la historia de vida de las especies y de los



distintos factores ambientales (Louman et al., 2001) dependiendo de ellos la
composicion, diversidad y complejidad de las comunidades. Los claros forman
parte de este mosaico y aparecen frecuentemente en las selvas; su probabilidad
de ocurrir depende de factores como la frecuencia y la velocidad de los fuertes
vientos, caida de arboles altos, profundidad y cohesion del suelo (Martinez-

Ramos, 1994).

La formacion de un claro propicia el surgimiento de nuevas condiciones
fisicas y biologicas como: cambios en la naturaleza de la superficie del suelo,
exposicion a la luz, disponibilidad de agua y composicién de especies (Martinez-
Ramos, 1985). Estas condiciones cambian en cada claro e influyen para que sean
colonizados por diferentes especies. Por ejemplo en claros con idéntico contenido
de semillas pueden germinar y establecerse diferentes especies en cada uno de
los ambientes, como resultado de muy pequenas fluctuaciones en la disponibilidad

de agua, luz y temperatura (Harper, 1977).

Tras la apertura de un claro suceden una serie de cambios que incluyen el
establecimiento de un grupo de especies que varian en funcién de la historia del
claro y el ambiente que lo rodea. Cada claro en su formacién esta conformado por
una serie de factores tanto fisicos como bidticos que actuan de manera selectiva
sobre las especies que germinan; es de esperarse entonces que la diversidad de
especies en un claro sea el reflejo de la diversidad de los claros y de las

condiciones microambientales (Fenner, 1985).



Los pequerios claros (menos de 100 metros cuadrados) favorecen al tapete
de plantulas ya establecidas o de arboles pequefios llenandose simplemente por
crecimiento lateral de individuos alrededor de la periferia y se cierran rapidamente
formando un sotobosque. Estas especies son fundamentalmente de filiacion
persistente debido a que tienden a desarrollarse en etapas juveniles o adultas en
las condiciones de un claro o presentan mayor tasa de produccion foliar o

crecimiento apical (Martinez-Ramos, 1985).

Los claros grandes (mas de 100 metros cuadrados), son favorables a
aquellas plantas pioneras cuyo desarrollo se inicia a partir del banco de semillas
del suelo. Finalmente los claros muy grandes que han sido mantenidos como tales
por practicas agricolas, han sufrido una modificacion drastica en su banco de
semillas y cambios fuertes en el microclima, su colonizacion dependera de
aquellos propagulos que lleguen a partir de la diseminacién de otras areas, por lo

que existe la probabilidad de introducir nuevas plantulas (Martinez-Ramos, 1985).

Los rasgos como germinacién, latencia y viabilidad definen las
caracteristicas adaptativas de las especies (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia,
1984). Segun estos autores, las adaptaciones fisiolégicas de las semillas
constituyen una respuesta a las condiciones ambientales particulares en las que
se desarrollan los individuos adultos, de modo que las caracteristicas de las
especies que se establecen en las primeras etapas de la sucesién vy las de las
etapas sucesionales tardias se manifiestan de una manera clara con diferencias

no solo en los individuos sino también en algunos rasgos fisiologicos de sus



semillas. Es decir, las especies establecen una relacion con su medio ambiente,
los cual se extienden durante todo su ciclo de vida y se ven condicionadas desde

semillas.

Los atributos del ciclo de vida de muchas especies posiblemente
evolucionaron con los claros y son importantes para entender procesos ecoldgicos
como la sucesion ciclica de la selva humeda-tropical (Martinez-Ramos, 1985).
Tales atributos corresponden a tres elementos basicos: crecimiento, supervivencia
y reproduccién. En la selva de Los Tuxtlas Veracruz se ha propuesto conjuntar a

las especies en dos grupos: Pioneras y persistentes (Martinez-Ramos, 1994).

Pioneras.- Son especies que se desarrollan en claros creciendo
rapidamente desde el estadio de semilla hasta el reproductivo en tiempos
menores de cinco afos. Estos arboles maximizan la probabilidad de arribar a un
claro a través de la produccion abundante de semillas pequehas que se
diseminan ampliamente. Ademas, algunas especies pioneras producen semillas
que pueden permanecer latentes en el suelo de los sitios cerrados y germinar
cuando ocurre un claro. De este modo algunos arboles pioneros emergen del
banco de semillas presentes en sitios cerrados y otros emergen de la lluvia de

semillas que cae directamente en los sitios abiertos.

Las semillas de los arboles pioneros germinan estimuladas por el rico
ambiente luminico y las elevadas temperaturas prevalecientes en los claros. Las

plantulas que emergen de estas semillas mantienen una ganancia positiva de



carbono solo bajo altos niveles luminicos, de manera que mueren bajo la sombra
del dosel cerrado. Por lo tanto, las especies pioneras se presentan de manera
restringida en los sitios del bosque en los que han ocurrido cambios rapidos en la
estructura y composicion de las especies. Los arboles de crecimiento rapido tienen
ciclo de vida cortos (menos de 50 afos) y usualmente mueren en pie, con su

tronco y su copa fragmentandose paulatinamente.

Persistentes.- Tienen una tasa de crecimiento mas lento que las especies
pioneras Yy requieren de varias décadas para alcanzar su estadio reproductivo.
Estos arboles presentan ciclos de vida muy largos, es decir se mantienen en el
bosque por largos periodos de tiempo. En general estas especies producen una
cantidad menor de semillas que las pioneras. Las semillas tienden a ser de
dimensiones grandes y comunmente germinan rapidamente bajo condiciones de
sombra. Las plantulas pueden permanecer vivas bajo condiciones restringidas de
luz por periodos de tiempo que varian entre las especies formando un banco de

plantulas. La mayoria de las especies de una selva humeda posee estos atributos.

Sin embargo es importante mencionar que la agrupacion estricta en
gremios ecoldgicos es operacionalmente dificil, siendo preferible adoptar una
posicion mas flexible y elaborar un historial de las caracteristicas del micrositio de
las diferentes especies que permita conocer mas acerca de sus patrones de

crecimiento y supervivencia a través del tiempo (Guzman, 1997).



1.2. Lluvia de semillas.

La lluvia de semillas esta definida como una depositacion continua mas o menos
densa que depende del lugar y época del afio y que se integran al suelo (Vazquez-
Yanes y Orozco-Segovia, 1984). La presencia de cada especie en la lluvia de
semillas dependera de su abundancia en la comunidad, de la produccién de
propagulos, de la naturaleza de los agentes que la dispersan, de la estacionalidad
y de la duracion de fructificacion (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1984). La
relacion de éstos elementos hace que las semillas se encuentren en cierta
cantidad y época del afo. Por ejemplo, se ha encontrado que la dispersion por
pajaros es alta en la estacion humeda, coincidiendo con los meses de gran
produccion de frutos. Howe y Smallwood (1982) sefialan que en particular en las
selvas tropicales, entre el 50 y 75% de las especies arbdreas producen frutos
carnosos adaptados para ser dispersados por pajaros y mamiferos. Los animales
frugivoros tienen un papel central en la regeneracion de la selva humeda tropical,
ya que ellos mantienen en un 60% a 95% de las plantulas tropicales, ellos
preservan la heterogeneidad floristica en la selva humeda tropical (Julliot, 1997)
en contraste las especies dispersadas por viento fructifican al final de la estacion
seca, tienen semillas pequefas y comprenden generalmente las especies

pioneras.

La dispersion de semillas también depende de sus caracteristicas

morfologicas que las relacionan con un tipo de dispersion especial (Tabla 1).



Tabla 1. Caracteristicas morfoldgicas de las semillas y tipo de dispersion (tomado
de Vazquez-Yanes, 1984).

Caracteristicas morfolégicas Tipo de dispersion.

Alas o cubiertas carnosas. Endozoocoras.-Son consumidas por
animales y trasportadas en su aparato
digestivo y después desechadas en sus
excrementos.

Ganchos o sustancias viscosas Ectozoocoras.- se adhieren al exterior
del animal y son transportadas.

Alas y plumas Anemdcoras.- son dispersadas por
viento, incrementando su resistencia al
aire.

Frutos que tienen wuna apertura|Balécoras.-Se dispersan balisticamente

explosiva a grandes distancias.

Se han desarrollado varias hipotesis a favor de las ventajas de la
dispersion. Wilson (1989) menciona que los principales factores que estan a favor
de la dispersion son el escape a la depredacion por enemigos naturales, la
interaccion de la plantula con parientes cerca de la planta progenitora y la
probabilidad de encontrar mayor estabilidad en un sitio favorable. Por otro lado
Howe y Smallwood (1982) proponen tres diferentes hipotesis que explican la

dispersion:

1) Hipdtesis de escape.

Explica que existe una mortalidad desproporcionada cerca de la planta
progenitora. La mortalidad denso-dependiente de las semillas o plantulas es alta
por depredacidon y competencia. Entonces las semillas que son dispersadas lejos

de la planta progenitora “escapan de esta mortalidad”.




2) Hipotesis de colonizacion.

Esta hipotesis sugiere que una ventaja de la dispersion es la posibilidad de
alcanzar aleatoriamente un sitio favorable cuya disponibilidad es impredecible en
el tiempo y en el espacio. La meta de la planta progenitora es diseminar las
semillas y que alguna encuentre un sitio favorable o esperar en la tierra la caida
de un arbol, un derrumbamiento, fuego u otros disturbios que permitan a la planta

establecerse y crecer.

3) Hipotesis de dispersion directa.

Fue sugerida para algunas especies que requieren de condiciones edaficas
poco comunes Yy propone que los agentes dispersores son especificos y dispersan
a las semillas a sitios favorables para su crecimiento y establecimiento; algunos
ejemplos son las nueces que son llevadas a grandes distancias por pajaros, las
diasporas transportadas rodando por hormigas o frutos comidos por pajaros y

desechados en otro sitio.

Complementariamente Denslow y Gémez-Diaz (1990) proponen ciertas
ventajas en la dispersion de semillas, principalmente de las que viajan a grandes

distancias:

1) Estas semillas pueden incrementar la diversidad y competir por espacios

del dosel.



2) Las semillas dispersadas pueden incrementar el flujo génico mediante el

flujo entre poblaciones.

3) Las semillas dispersadas a grandes distancias pueden encontrar gran
diversidad de factores fisicos y biolégicos y como consecuencia mayor

probabilidad de encontrar un sitio favorable para su establecimiento.

Por otro lado Vazquez-Yanes (1990) menciona que las dispersion de
semillas en zonas alejadas del arbol de origen, aumenta la probabilidad de
germinacién y supervivencia de éstas, ya que disminuye el ataque por
enfermedades y depredacion debido a la alta concentracion de semillas debajo
del arbol-madre, ademas de ofrecer la ventaja de lugares donde probablemente
existira menor competencia por la luz solar y los nutrientes del suelo. La dispersion
también ayuda a distribuir de manera mas amplia el material genético de las
plantas, es decir una planta podra tener mas descendientes en lugares alejados.
Esta distribucion crea diferencias genéticas sutiles entre las plantas, las cuales a
su vez aseguran la resistencia a cambios ambientales, que de otra manera podria

causar extincion.

En la hipétesis de Janzen-Connell del mantenimiento de la diversidad de
especies en bosques tropicales (Nathan y Cassagrand, 2004) la mortalidad
dependiente de la densidad puede evitar que las especies comunes ocupen todo
el espacio disponible, y por consiguiente puede ser importante en el

mantenimiento de la diversidad en bosques tropicales



El destino de las semillas al llegar al suelo puede ser: germinar
rapidamente, integrarse al banco de semillas, morir al no encontrar las condiciones
propicias para germinar o ser atacadas por depredadores y parasitos (Vazquez-
Yanes, 1990). Muchas semillas sobreviven a las actividades de dispersores

secundarios, predadores e infecciones por hongos (Fornara y Dalling, 2000).



2. Antecedentes.

2.1. Lluvia de semillas en la selva.

La lluvia de semillas es un proceso muy importante que ocurre después de la
produccion de las semillas y antes del establecimiento de la nueva plantula. Este
proceso ha sido estudiado en selvas tropicales desde diferentes enfoques, por
ejemplo Waenerh (1965) analiz6 la lluvia de semillas en el centro de una selva
perturbada, comparando el numero de semillas dispersadas por viento con el
numero de semillas dispersadas por frugivoros, encontrando mayor numero de
semillas dispersadas por viento que especies dispersadas por pajaros, esto tal vez
por la falta de cubierta vegetal en la selva dafada y la ausencia de semillas de

vegetacion nativa en el area circundante.

Willson y Cromet (1989) monitorearon los patrones de lluvia de semillas en
el borde de una selva humeda y también observaron que la dispersién de semillas
por viento fue mayor en el campo abierto que en la selva debido a que no hay
obstruccion fisica y que la dispersion por vertebrados es mayor en la selva.
Contrario a estos resultados, Denslow y Gédmez-Diaz (1990) al monitorear la lluvia
de semillas y produccion de frutos en la vecindad de cuatro claros, observaron
que la mayoria de las semillas colectadas eran dispersadas por animales de

lugares vecinos.

Willson y Cromet (1989) también encontraron en su trabajo que el numero

de semillas dispersadas decrece con la distancia al borde. Lo cual es corroborado



por Cubifia y Mitchell (2001), quienes estudiaron la lluvia de semillas de un bosque
tropical aledafio a un pastizal en Puerto Rico, monitoreando la lluvia de semillas a
lo largo de un afio a varios metros de distancia desde el borde del bosque hacia el
pastizal, encontrando que la densidad de semillas disminuye a mayor distancia del
borde de la selva, ya que de las 32 especies que produjeron frutos en el bosque,
solo 14 se encontraron en la lluvia de semillas y de estas solo tres especies
lograron dispersarse a mas de 4 m de distancia. También se observd un patrén
similar en el banco de semillas, con un marcado descenso en la densidad de
plantulas y riqueza de especies a mayor distancia del borde. Este estudio
demuestra que son pocas las semillas dispersadas del bosque al pastizal,
ademas de que muchas de ellas pierden viabilidad o son depredadas y que solo
un pequefio subgrupo de especies contribuyen a la recuperacion inicial de una

zona perturbada.

Loiselle (1996) al estudiar los patrones espacio-temporales de la lluvia de
semillas en cinco claros recién formados y en lugares cercanos a estos en el
sotobosque de un bosque tropical al noroeste de Costa Rica, reporta que las
semillas predominantes en los claros fueron dispersadas por viento y las semillas
predominantes en el sotobosque de la selva fueron dispersadas por animales.
Observé también que la composicién de la lluvia de semillas fue similar en los
tipos de habitat (claros o sotobosque), sugiriendo que la actividad de forrajeo y la
preferencia de habitat de los dispersores, produce patrones no azarosos de la

lluvia de semillas.



Lo anterior es corroborado por Clark y Poulsen (2001). Ellos estudiaron la
importancia de los diferentes grupos dispersores en los patrones de lluvia de
semillas, la cual fue muestreada durante doce meses en la reserva Dja en
Camerun que corresponde a un bosque humedo tropical, encontrando que dos
grupos diferentes de vertebrados proporcionan diferentes servicios de dispersion,
uno compuesto por grandes pajaros frugivoros y otro compuesto por monos. Estos
grupos diseminan las plantas localmente en diferentes estratos del dosel y tienen
una baja coincidencia en la dispersion de especies observando que los pajaros se
alimentan comunmente en diferentes estratos del dosel mientras que los monos y

ardillas bajo el dosel ya que tienen la capacidad de forrajear en el denso follaje.

Los patrones de dispersiéon de semillas son diferentes en cada grupo
funcional debido a sus habitos alimenticios, tales patrones pueden tener
implicaciones para la evolucién de caracteristicas en el fruto y semilla que
promueven la sobrevivencia y establecimiento de las semillas bajo ciertas
condiciones ambientales. Con tales resultados concluyen que la estructura de la

vegetacion afecta los patrones de dispersion de semillas.

Otro factor que influye en la lluvia de semillas es la estacionalidad. En
varios trabajos se ha encontrado que la dispersion de semillas es mayor en la
estacion de lluvias. Garambone y Rodriguez (2001) al estudiar la lluvia de semillas
y banco de semillas, en una selva semi-decidua al sureste de Brasil y examinar la
influencia de la estacionalidad en la abundancia y composicion de especies en la

comunidad, observaron una gran cantidad de semillas en el suelo durante este



periodo coincide con la maduracion de frutos en la selva. Sin embargo Denslow y
Gbémez-Diaz (1990) no observaron una marcada estacionalidad, es decir no hubo

diferencias significativas entre la estacion de lluvias y la estacion de seca.

Dalling (2002) en uno de sus trabajos en la selva de Barro Colorado
Panama examind la abundancia relativa en 14 especies de arboles pioneros en
36 claros, encontrando plantulas de estas especies en 27 de los 36 claros. Con
estos resultados, concluyen que la lluvia de semillas de especies pioneras es un
importante factor que contribuye a los procesos de reclutamiento de plantulas en

los claros.

Al no existir suficiente informacion acerca de los patrones de dispersion de
especies pioneras y persistentes en la selva tropical de México, es necesario
entonces establecer la importancia de cada grupo en la lluvia de semillas y en la

regeneracion de la selva.



3. Objetivos.

En la presente tesis se estudia la lluvia de semillas de especies pioneras y

persistentes de la selva tropical, planteandose los siguientes objetivos:

1. Realizar una descripcién espacio-temporal de la lluvia de semillas en la

selva de los Tuxtlas, Veracruz.

2. Relacionar los patrones de lluvia de semillas con la historia de vida

(pioneras y persistentes) de dichas especies.

3. Determinar si existen diferencias en la lluvia de semillas en cada gremio

ecologico.



4. Método.

4 1. Sitio de Estudio

El trabajo se realiz6 en la Estacion de Biologia de los Tuxtlas de Instituto de
Biologia de la UNAM. Esta reserva es de 640 hectareas al sureste de Veracruz
aproximadamente a 18° 25’ y 18|° 45’ latitud norte, y 95°00’ y 95° 18’ longitud
Oeste (Castillo y Calvo, 2003) a 33 K de Catemaco rumbo a Montepio, en el
macizo montafoso conocido como ” Los Tuxtas”, a una altitud de 150 msnm. Las
elevaciones existentes son la Sierra de Santa Martha y el volcan de San Martin
respectivamente; el terreno de la estacién varia entre 150 y 530 msmn, en el cerro

del Vigia ( Figura 1).

El clima de la region es céalido—humedo, de acuerdo con el sistema de
clasificacion climatica de Képpen, modificado por Garcia (1964). La temperatura
media anual es de 32.8°C. El mes mas frio es enero con una temperatura minima
de 16.4°C y el mes mas calido mayo con una temperatura entre septiembre y
febrero el area es afectada por masa de aire frio y humedo proveniente del norte
con vientos humedos que tienen velocidades de 100 Km/h produciendo descensos
graduales en la temperatura ambiental registrandose de10°C por un corto periodo
de tiempo. Estos vientos conocidos con “Nortes” generalmente llegan con las

lluvias y aportan 15% de la precipitacion anual.
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La zona es lluviosa, con una precipitacion media anual de 4000 mm
(Guevara y Laborde, 2004) encontrandose entre las mas elevadas del pais. En
época de secas, entre marzo y mayo la precipitacion media mensual es de 111.7
mm. La época de lluvias es de junio a febrero con una precipitacion media
mensual de 489.2 mm. La distribucién de la lluvia en cada afio no es igual. La
estacion seca ocurre de marzo a mayo y la estacion humeda (cerca del 60% de

las precipitaciones) ocurren de junio a octubre (Bongers et al., 1988).

La vegetacion esta clasificada como selva alta perennifolia (Miranda y
Hernandez, 1963) o bien bosque tropical perennifolio, clasificado asi por
Rzedowsky (1981). Este tipo de selva tiene una variedad de formas de vida: con
arboles de talla enorme, mediana y pequefios, lianas, trepadoras, herbaceas,
hemiepifitas, epifitas, palmas, arbustos, hierbas umbréfilas y arboles
estranguladores. Se caracteriza por su dosel de 30 m o mas de altura. El follaje
perennifolio es particularmente denso y cerrado entre los 20 y 35 m de altura. La
mayoria de las especies presentan densidades menores a dos individuos por
hectarea a escala local, es decir, en decenas o centenas de metros hay variaciéon
de abundancia relativa o densidad de las distintas especies. Lo anterior se traduce
en una considerable heterogeneidad espacial formandose manchones que difieren
en su composicion floristica, dandole a la selva un caracter de mosaico floristico

(Guevara et al., 2004).

Entre las especies del dosel destacan las leguminosas: Lonchocarpus

cruentus, L. gquatemalensis var. mexicanus, Dussia mexicana, Ormosia



panamensis, Platymiscium pinnatum,  Pterocarpus rohrii, Vatairea Ilundelli,
Cynometra retusa y Dialium guianense. También destacan las Lauraceas:
Nectandra ambigens, N. lundellii, N. cissiflora y Ocotea uxpanapana; de la familia
Moraceae: Brosimum alicastrum, Poulsenia armata, Ficus yoponensis y F.
tecolutensis. Otras especies destacadas pertenecientes a diferentes familias son:
Pouteria sapota, Sideroxylon portoricense, Ceiba pentandra, Bernoullia flammea,
Bursera simaruba, Vochysia gquatemalensis, Cordia megalantha, Virola
guatemalensis, Omphalea oleifera, Ampelocera hottlei, Terminalia amazonia y

Calophyllum brasiliense.

Existen también un gran numero de especies arboreas bajo el dosel, con
individuos de menos de 20 m de altura capaces de madurar y reproducirse a la
sombra de los arboles del dosel. Entre estos arboles destacan: Pseudolmedia
oxyphyllaria, Dendropanax arboreus, Cymbopetallum baillonii, Cupania glabra,
Orthion oblanceolatum, Guarea glabra, Quararibea funebris, Pleuranthodendron
lindenii, Rollinia jimenezii, Diospyros digyna, Pimenta dioica, Annona muricata,
Calycophyllum candidissimum, Citharexylum affine, Rheedia edulis y Coccoloba
hondurensis. Ademas, las Euphorbiaceae: Croton schiendeanus, Alchornea
latifolia y Tetrorchidium rotundatum; las Leguminosae: Albizia purpusii,
Lonchocarpus santarosanus, Cojoba arborea, Inga pavoniana, Inga spp. y las
Lauraceae: Ocotea dendrodaphne, Licaria velutina, Nectandra salicifolia, y N.

globosa.



En el sotobosque abundan las palmas, especialmente Astrocaryum
mexicanum, le siguen Chamaedorea tepejilote, Chernesti-augustii, Bactris

baculifera, Desmoncus ferox y Reinhardtia gracilis var. gracilior.

La ruptura natural del dosel por caida de arboles grandes o de ramas crea
claros en donde prosperan especies heliofitas de rapido crecimiento. Las mas
abundantes son: Cecropia obtusifolia, Heliocarpus apendiculatus, Trichospermum
mexicanum, Ochroma pyramidale, Myriocarpa longipes, Trema micrantha Hampea

nutricia, Urera caracasana y varias especies del género Piper.

4.2. Muestreo de Campo

A. Localizacién del sitio de estudio

La hectarea esta situada al norte de los edificios de la estacion bioldgica y al

oeste de camino a Catemaco-Montepio. El relieve de la zona esta caracterizado

por partes planas con pendientes pronunciadas (mayores de 12°), con pendientes

ligeras (entre 5° y 8°) y pequefias cuencas originadas por dos arroyos que corren

a través de ella (Alvarez, 1982).

B. Trampas.

Se utilizaron 100 trampas de red de nylon circular con 50 cm de diametro y 51 cm

de profundidad con una abertura de maya de 280 micras. Estas redes se



colocaron sobre una base de aluminio de tres patas cilindricas con una altura
aproximada de 0.95 m sobre el suelo. Las trampas fueron marcadas y colocadas

sistematicamente en hileras cada 10 m una de la otra.

Las trampas se instalaron en junio de 1981 a mayo de 1984 (Tabla 2)
fueron vaciadas desde el principio de estudio aproximadamente cada cuarenta

dias, teniéndose un total de 27 colectas.

4.3. Trabajo de Laboratorio

Las 27 colectas (con 100 trampas cada una) obtenidas durante los tres afios de
muestreo fueron llevadas al laboratorio de Ecologia de la Facultad de Ciencias de

la UNAM, y se revisaron de la siguiente manera.

1. EL material colectado en cada trampa se tamizé en un juego de cuatro

tamices con apertura de malla de 8, 18, 24 y 35 milimicras.

2. Las muestras obtenidas en cada tamiz se colocaron en cajas de petri y
se revisaron utilizando un microscopio de estereoscopico, separando en bolsas de

papel celofan las semillas y los frutos.

3. Se cuantificé el numero total de semillas de cada especie en cada una de

las trampas.



4. Los datos cuantitativos de todas las especies se ordenaron por numero
de semillas de cada especie por trampa, total de trampas en las que cayeron
semillas de cada una de las especies especie, total de especies en cada trampa y

total de cada especie por colecta.

5. Se identicaron 14 especies, de las cuales se escogieron 13 tanto
pioneras como persistentes, ya que cada una de ellas presenta diferentes

atributos de vida (Tabla 3).

4 4. Analisis de Datos.

El analisis de los resultados se hizo desde el punto de vista cuantitativo,

considerando dos escalas: la temporal y la espacial.

4.4 1. Analisis de la distribucién temporal.

4.4.1.1. Abundancia de semillas durante los tres afios de muestreo.- Se cuantifico
el numero de semillas por colecta (meses) durante los tres afios de muestreo y
estos resultados se graficaron. También se cuantificé y grafico el total de semillas

de especies pioneras y de especies persistentes.

4.4.1.2. Prueba de AndeVa.-Se obtuvo la abundancia de semillas de cada
especie por colecta y los resultados se agruparon por afio y por época. Debido a

que los datos pertenecen a variables discretas, fue necesario hacerles una



transformacién logaritmica para poder aplicar una prueba paramétrica que en este
caso fue un analisis de varianza de dos vias (ano-época) (ANdeVA, Zar 1999).
Cuando se encontraron diferencias significativas en el ANdeVA, se aplico la

prueba de Tukey para la comparacion multiple de medias.

4.4.1.3. Valores de importancia relativa y jerarquizacion de las especies.

Se estimdé el valor de importancia (VI) de las especies de plantas en la
comunidad. Esta se calculo para todas las especies durante los tres anos de

muestreo con base en la siguiente formula (Broweer y Zerroild, 1977):

VI= Drel + Frel

En donde:

Drel = Densidad Relativa =Numero de individuos de la especie i
Total de individuos de todas las especies.

Frel = Frecuencia Relativa = Frecuencia absoluta de la especie x
> de la frecuencia absoluta de todas las
especies




4.4.2. Analisis de la distribucion espacial.

4.4.2.1. Valores de Indice de Agregacioén.- Este indice se refiere a la distribucion
que tienen las semillas en el espacio y fue calculado con la férmula de la razén
varianza/media (Rabinovich, 1982).

l.LA= S?/m

Donde S? es la varianza de la muestra y m es la media de la misma

muestra. Existen tres posibilidades:

1) I: A<1, se dice que la distribucién en el espacio es regular.

2) I: A=1, se dice que la distribucién en el espacio es Aleatoria.

3) I: A>1, se dice que la distribucion en el espacio es agregada.



Tabla 2. Meses, época y aiio en que fueron realizadas las colectas.

Colecta Mes Epoca Afo.

1 Junio

2 Julio Lluvias 1981

3 Agosto

4 Septiembre

5 Noviembre Nortes 1981

6 Diciembre

7 Febrero 1982
8 Marzo

9 Abril Secas 1982
10 Mayo

11 Junio. Lluvias 1982
12 Agosto.

13 Octubre

14 Noviembre Nortes 1982
15 Enero 1983
16 Marzo

17 Abril Secas 1983
18 Mayo

19 Julio Lluvias 1983
20 Agosto

21 Octubre

22 Noviembre Nortes 1983.
23 Diciembre

24 Enero 1984
25 Marzo

26 Abril Secas 1984
27 Mayo




Tabla 3. Caracteristicas de las trece especies seleccionadas.

Especie Estado Forma de Fruto y semillas Fenologia Temporada de Dispersion
sucesional | vida. dispersion
Bursera simaruba Pionera Arbol, mide El fruto es una capsula ovoide de 10 | Flores de marzo a mayo | octubre a marzo. | Por animales
de 20a 35 a 15 mm de largo, café- rojiza en la y sus picos de (mono
m. madurez, el huso totalmente cubierto | fructificacion de enero a aullador).
por un pseudoarilo rojo o agosto.
anaranjado. Las semillas miden de 8
a 10 mm de largo y 7 a 8mm de
ancho. De color amarillo con arilo
rojo cubriéndolas en su totalidad. Se
produce una semilla por fruto.
Cecropia obtusifolia | Pionera Arbol, mide Los frutos son aquenios cilindricos Fructifican todo el afio, enero a Por
de 20 a 30 m. | de color verde brillante, de 1-2 mm con dos picos de abril a diciembre. mamiferos
de longitud y .8 a 1.3 mm de ancho. mayo y de septiembre a (mono
Las semillas son cilindricas pardo octubre. aullador, oso
brillantes, de 1a2 mmdelargoy .8 hormiguero y
a 1.3 mm de ancho. Cada fruto murciélagos)
produce aproximadamente 2792 y aves.
semillas
Cymbopetallum Persistente | Arbol o Frutos de 15 a 25 cm de largoy 8.5 a | Florecen de febrero a marzo a mayo. Por animales.
baillonii arbusto de 9 cm de ancho cilindrico a rojo mayo. Fructifican de
hasta 30 m lustroso y con 18 a 35 semillas por | marzo a mayo.
de largo. fruto. La semillas de 13 a 18 mm de
largo y de 8.5 a9 mm de ancho y
8.5 a 9 mm de grueso cilindro-
aplanadas, color pardo rojizas o
negruzcas y cubiertas con un arilo
rojo. Con endospermo.
Dendropanax Persistente | Arbol o Infrutescencias has de 12 cm de Floracién de noviembre | noviembre a Por animales.
arboreus arbusto de longitud. Semillas aplanadas de 5 a 6 | a abril picos de marzo.
hasta 15 m mm de longitud, de superficie fructificacion de
de alto. irregular de color oscuro, con diciembre a febrero.

endospermo abundante.

*Referencias consultadas: Estrada y Fleming, 1986; Rzedowski y C. de Rzedowski, 1996; Alvarez-Buylla, 1997; Ibarra-

Manriquez y Sanchez-Rios, 1997; Meave e Ibarra-Manriquez, 1997; Lopez-Ferrari, 1999; Stevens et al; 2001.




Tabla 3. Caracteristicas de las trece especies seleccionadas (continuacion).

Especie Estado Forma de vida. Fruto y semillas Fenologia Temporada Dispersion
sucesional de dispersion
Ficus insipida Persistente | Arbol que mide Los frutos son siconos verdes de 30 a 40 Fructifican de febrero a Por aves y
de20a30m. mm de largo y 32-43 mm de ancho. febrero a septiembre. murciélagos.
Contiene de 50 a 150 semillas por septiembre.
infrutescencia.
Ficus yoponensis Persistente | Arbol de 9 a 15 Los frutos son siconos verdes o verde Fructifican de enero a Por aves,
m. amarillo que contienen de 68 a 144 semillas. | febrero a diciembre. especialmente
Las semillas miden .5 mm de longitud. septiembre. tucanes y
mamiferos
(murciélagos y
mono aullador).
Heliocarpus donell- Pionera Arbol que Infrutescencias de 12 a 7 cm de largo. Picos de De marzo a Por viento.
smithii alcanza en dosel | Nuecesde 1.5a2mmdelargoy .7 a1 mm fructificacion de abril.
por arriba de los de ancho, esféricas aplanadas rosadas con febrero a abril.
20 m. tricomas en sus margenes. Semillas de 1 a2
por frutode 1.5a2 mmdelargoyde .5a 1
mm de ancho, negruzcos, esféricos.
Myriocarpa longipes | Pionera Arbustode 5a 8 Los frutos son aquenios de alrededor de 1 Picos de De enero a Por viento.
m. mm de largo, elipsoides, café oscuro, con fructificacion de abril y de julio
una semilla pequefia (peso promedio .00009 | enero a febreroy | a septiembre.
g) por fruto. Las semillas son planas de de julio a
pardas a negruzcas. septiembre.
Paulinia pinnata Liana Liana de 900 m Semillas de color negro lustroso de 12 a 15 Picos de De noviembre | Por animales.
de largo. mm de longitud. fructificacion en a marzo.
agosto.
Piper hispidum Pionera Arbusto. Infrutescencia de 4 a6 cmdelargo 3 a4 Fructifican y De noviembre | Por Avesy
mm de ancho de color verde gris con florecen durante a marzo. murciélagos.

numerosas semillas Las semillas son de
menores de 1 mm. Color negro.

todo el ano.

*Referencias consultadas: Estrada y Fleming, 1986; Rzedowski y C. de Rzedowski, 1996; Alvarez-Buylla, 1997; Ibarra-
Manriquez y Sanchez-Rios, 1997; Meave e Ibarra-Manriquez, 1997; Lopez-Ferrari, 1999; Stevens et al; 2001.




Tabla 3. Caracteristicas de las trece especies seleccionadas (continuacién).

Especie Estado Forma de vida. Fruto y semillas Fenologia Temporada Dispersion
sucesional de dispersion
Piper umbellatum Pionera Arbustode 1 a5 Los frutos son pequefios de ,5mm de Fructifican y De noviembre | Poravesy
m. longitud. florecen durante a marzo. murciélagos.
todo el afio.
Poulsenia armata Persistente | Arbol de 25 m. Polidrupas cafés. 4 semillas por fruto que Picos de De junio a Por aves y
miden 8 mm de longitud. Los frutos de miden | fructificacion de octubre. mamiferos
1.5 a 2.5 cm de diametro. mayo a junio. (murciélagos y
mono aullador).
Urera Caracasana Pionera Arbusto o Frutos son aquenios de color anaranjado a Florece de mayo De enero a Por aves y
raramente arbol rojizo de 2 a 3 mm de diametro. a junio y fructifica | marzo. murciélagos.
de2ab5m. de enero a
febrero.

*Referencias consultadas: Estrada y Fleming, 1986; Rzedowski y C. de Rzedowski, 1996; Alvarez-Buylla, 1997; Ibarra-

Manriquez y Sanchez-Rios, 1997; Meave e Ibarra-Manriquez, 1997; Lopez-Ferrari, 1999; Stevens et I; 2001.




5. Resultados.

5.1. Distribucién temporal.

5.1.1. Abundancia de semillas durante los tres anos de muestreo.

Se encontraron un total de 35 594 de semillas de especies pioneras y un total de

41 042 de especies persistentes (Figura 2).

Para analizar la abundancia de semillas de cada especie durante los tres

afios de muestreo las especies fueron divididas en dos grupos:

Especies con dispersion continua.-Especies que se dispersaron todo el ano.

Especies con dispersion discontinua.- especies que se dispersaron soélo

parte del ano. En cada grupo se presentaron los siguientes patrones de

dispersion.

Patrones estacionales de dispersion.-Especies con valores mas altos de

dispersién en la misma época durante los tres afios de muestreo.

Patrones no estacidnales de dispersiéon.-Especies con los valores mas altos

de dispersion en diferentes épocas durante los tres afios de muestreo.



Los resultados fueron los siguientes:

Especies que presentaron un patréon de dispersidon continua durante los tres afos

de muestreo.

Especies con patrones estacidnales de dispersion.

Piper hispidum y Cecropia obtusifolia, tuvieron un patrén similar presentando los
valores mas altos de dispersiéon durante la época de lluvias en los tres afios de
muestreo. Bursera simaruba, presentd sus picos mas altos en época de nortes

(Figuras 3,4y 5).

Especies con patrones no estacionales de dispersion.

En Ficus insipida (Figura 6) la dispersion de semillas ocurri6 en cantidades
pequefias durante todo el tiempo de muestreo a excepcion de las colectas 14 y 20
correspondientes a época nortes y lluvias, en donde se presentaron valores muy

altos.



Especies que presentaron un patron de dispersidon discontinua durante los tres

anos de muestreo.

Especies con patrones estacidnales de dispersion.

Heliocarpus donell-smithii se disperso solo en época de secas durante los tres

afios de muestreo (Figura 7).

Myriocarpa longipes se disperso durante los tres afios de muestreo,

presentando una mayor abundancia de semillas en época de nortes (Figura 8).

Urera caracasana.- tuvo una mayor dispersion entre la temporada de nortes
y temporada de secas durante los dos ultimos afos, con los valores mas altos en

época de secas (Figura 9).

Especies con patrones no estacionales de dispersion.

Poulsenia armata presentd una mayor dispersion de semillas en temporada de
lluvias del primer aino, entre los limites de lluvias y nortes del segundo afio y entre

los limites de lluvias y secas del tercer afio ( Figura 10).

Dendropanax arboreus presentd pocas semillas en el primer afio de
muestreo observandose soélo algunas semillas en la primera colecta

correspondiente a la época de lluvias, en el segundo afio la dispersion de semillas



fue en los limites de la temporada de nortes y la de secas; y en el tercer afio la

dispersion de semillas fue soélo en nortes (Figura 11).

Ficus yoponensis presento semillas desde la colecta 10 a la 27, alcanzando
los valores mas altos de dispersién en el segundo afo de muestreo durante la

época de lluvias y de nortes (Figura 12).

En Piper umbellatum, Paulinia pinnata y Cymbopetallum baillonii los
periodos de dispersion fueron en diferentes épocas en los tres afos de muestreo.
En Paulinia pinnata se presentaron tres periodos de dispersién, pero no
coincidieron con una estacion en particular (Figura 13), en Piper umbellatum los
valores mas altos de dispersion fueron en los limites entre época de lluvias y
época de nortes (Figura 14) y en Cymbopetallum baillonii los valores mas altos
fueron en la época de nortes en el primer afo y en temporada de secas en el

segundo y tercer ano (Figura 15).
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Figura 9. Patrones estacionales de dispersion para las semillas de Urera caracasana, durante los tres anos de
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Figura 10. Patrones no estacidnales de dispersion para las semillas de Poulsenia armata, durante los tres afios de
muestreo. El numero en la parte superior indica el total de semillas por época.
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Figura 11. Patrones no estacionales de dispersion para las semillas de Dendropanax arboreus, durante los tres afos de
muestreo. EI numero en la parte superior indica el total de semillas por época.
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Figura 12. Patrones no estacionales de dispersion para las semillas de Ficus yoponensis, durante los tres afios de
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Figura 13. Patrones no estacionales de dispersion para las semillas de Paulinia pinnata, durante los tres afios de

muestreo. EI nimero en la parte superior indica el total de semillas por época.
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Figura 14. Patrones no estacionales de dispersion para las semillas de Piper umbellatum, durante los tres afios de
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5.1.2. Analisis de la abundancia con la prueba de ANdeVA.

En el analisis de la abundancia para las trece especies (Tabla 4) se encontraron
diferencias significativas para el factor época en Cecropia obtusifolia (F= 10.732;
p=.02), Heliocarpus donell-smithii (F=69.802,6; p=.0008) y Myriocarpa longipes
(F= 8.1926; p=.0385) (Figura 16 ,17 y 18) y para el factor afio en Ficus yoponensis
(F= 9.9426; p=.0281) y Paulinia pinnata ( F= 10.4726; p=.0257) (Figura 19 y 20).
También se encontraron diferencias significativas en el numero de semillas de las

trece especies (Figura 21).

5.1.3. Valores de importancia relativa

En el primer afo de estudio (1981-1982) la especie que tuvo el valor mas alto de
importancia relativa fue Cecropia obtusifolia, en el segundo afio (1982-1983) Ficus
yoponensis y en el tercer afo (1983-1984) Cecropia obtusifolia, en época de
nortes y secas y Ficus insipida en época de lluvias. Otras especies que
presentaron valores altos de importancia relativa durante los tres afos fueron
Heliocarpus donell-smithii en época de secas, Piper hispidum en época de lluvias
y Myriocarpa longipes en nortes. Ficus insipida presentd valores altos de
importancia relativa en lluvias del primer afio, nortes del segundo afio y lluvias del

tercer afno de estudio (Tabla 5).



Tabla 4. Resultado de las ANdeVAS para las trece especies seleccionadas.

Especie. Factor g.l. F P
Cecropia Ano 2,8 2.97 .16
obtusifolia. Epoca 10.73 .02
Bursera ARo 2,8 1.14 4047
simaruba. Epoca .70 5481
Cymbopetallum ARo 2,8 1.93 .2595
baillonii Epoca 3.93 1143
Dendropanax Afo 2,8 72 5397
arboreus. Epoca 1.38 .3496
Ficus insipida Ano 2,8 97 4541.
Epoca 72 5392
Ficus yoponensis. | Ao 2,8 9,94 .0281
Epoca .93 .4653
Heliocarpus Ano 2,8 1.49 .3286
donell-smithii Epoca 69.80 .0008
Myriocarpa ARo 2,8 .38 .7057
longipes Epoca 8.19 .0385
Paulinia pinnata. | Aho. 2,8 10.47 .0257
Epoca 4.10 1074
Piper hispidum Ano 2,8 .30 .7590
Epoca 5.60 .0693
Piper umbellatum. | Aho 2,8 4.50 .0946
Epoca 3.44 1353
Poulsenia armata | Ao 2,8 49 .6464
Epoca 2.73 1789
Urera ARo 2,8 .92 4704
caracasana. Epoca 1.19 .3932
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Figura 16. Numero promedio de semillas durante las tres épocas en los tres afos de muestreo (+E.E.) para
Cecropia obtusifolia. Las letras indican diferencias significativas de acuerdo a la prueba de Tukey.
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Figura17. Numero promedio de semillas durante las tres épocas en los tres afos de muestreo (+E.E.) para
Heliocarpus donell-smithii. Las letras indican diferencias significativas de acuerdo a la prueba de Tukey.
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Figura 18. Numero promedio de semillas durante las tres épocas en los tres anos de muestreo (+E.E.) para
Myriocarpa longipes. Las letras indican diferencias significativas de acuerdo a la prueba de Tukey.
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Figura 19. Numero promedio de semillas durante los tres afos de muestro (+E.E.) para Ficus insipida. Las letras
indican diferencias significativas de acuerdo a la prueba de Tukey.
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Figura 20. Numero promedio de semillas durante los tres afios de muestro (+E.E.) para Paulinia pinnata. Las letras
indican diferencias significativas de acuerdo a la prueba de Tukey.
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Figura 21. Numero promedio de semillas para todas las especies durante los tres afios de muestro (+E.E.). Las
letras indican diferencias significativas de acuerdo a la prueba de Tukey.

Simbologia

Bs.-Bursera simaruba. Fy.-Ficus yoponensis. Pu.-Piper umbellatum. Co.-Cecropia obtusifolia.
Hd.-Heliocarpus donell-smithii. Pa.- Poulsenia armata. Cb.-Cymbopetallum baillonii. MI.-Myriocarpa longipes.
Uc.-Urera caracasana. Da.-Dendropanax arboreus. Pp.-Paulinia pinnata. Fi.-Ficus insipida

Ph.-Piper hispidum.



Tabla 5. Valores de importancia relativa por época para cada especie.

Especie Lluvias | Nortes Secas Lluvias | Nortes Secas Lluvias | Nortes Secas
1981 1981-1982 | 1982 1982 1982-1983 | 1983 1983 1983-1984 | 1984

Bursera .037 .16 .05 .106 .030 .030 .0255 .068 .084

Ssimaruba

Cecropia 1.01 .619 .868 .784 .4859 .570 677 .5993 .628

obtusifolia

Cymbopetallum | .008 0 13 .004 0 .024 .002 0 .027

baillonii

Dendropanax .0065 .003 0 0 .069 .068 0 ,261 .0029

arboreus

Ficus insipida | .107 .097 .09 .053 422 077 722 297 192

Ficus .002 .25 .266 .7965 .569 .855 379 .4987 .3769

yoponensis

Heliocarpus 0 .001 32 .024 0 223 0 .002 .2932

donell-smithii

Myriocarpa .0152 .23 134 .004 437 .037 .009 ,252 162

longipes

Paulinia 0 .0098 .016 .016 .04 .034 0 .010 .001

pinnata

Piper hispidum | .308 .083 .092 273 110 ,032 .156 .093 .042

Piper 0 .07 .018 .002 .073 .015 0 .005 0

umbellatum

Poulsenia 0 0 0 .018 .0075 .008 .024 0 0

armata

Urera .069 0 .003 0 .004 .018 0 .005 .183

caracasana




5.2. Distribucién espacial.

5.2.1. Valores de indice de Agregacion.

La mayoria de la especies presentaron un indice de agregacién mayor de 1, es
decir su distribucion en el espacio fue agregada (Tabla 6). Las especies que se
dispersaron todo el afio como Bursera simaruba, Ficus yoponensis y Cecropia
obtusifolia tuvieron un indice de agregacion mayor a 1 en casi todas las colectas,
es decir su distribucion fue agregada. Los valores del numero de semillas por
colecta y promedio de numero de semillas por trampa fueron mas altos, con una

dispersion abundante todo el afio.

En el grupo de especies que no se dispersaron en todas las colectas, las
que presentaron con frecuencia valores del indice de agregacion menores de 1,
fueron Cymbopetallum baillonii en la mayoria de las colectas, especialmente en
época de secas de los dos ultimos anos, Piper hispidum en temporada de nortes
del primer y tercer afo; y en temporada de secas del tercer afio y Myriocarpa
longipes en la temporada de secas del primer y tercer aio; y en la temporada de
lluvias del segundo y tercer afio. En las especies restantes predominaron los
valores de indice de agregacidon mayores que 1, es decir su distribucion en el

espacio fue agregada en la mayoria de sus trampas.



Tabla 6. Valores de indice de agregacion de las trece especies seleccionadas.
Ano 1981-1982

Especies junio | julio | Agosto | Septiembre | Noviembre | Diciembre | Febrero | Marzo | Abril | Mayo

Bursera a R a a a a a a
simaruba

Cecropia a a a a a a a a a a
obtusifolia

Cymbopetallum | a a
baillonii

Dendropanax R R
arboreus

Ficus insipida R a a a a a a a

Ficus a a
yoponensis

Heliocarpus a a
donell-smithii

Myriocarpa a a a a a a a R
longipes

Paulinia a
pinnata

Piper hispidum | a a a a a a a a R a

Piper a a a R a
umbellatum

Poulsenia a a
armata

Urera R
caracasana

* Las letras indican como se distribuyen las semillas en el espacio A = al azar a = Agregado. R=
Regular




Tabla 6. Valores de indice de agregacion de las trece especies seleccionadas (continuacion).

Ano 1982-1983

Especie Junio Agosto Octubre Noviembre | Enero Marzo Abril Mayo
Bursera R R a R a R R R
Ssimaruba

Cecropia a a a a a a a a
obtusifolia

Cymbopetallum | a R R
baillonii

Dendropanax a a

arboreus

Ficus insipida .a a R a R a a a
Ficus a a a a a a a a
yoponensis

Heliocarpus R a a
donell-smithii

Myriocarpa R a a a a a a R
longipes

Paulinia a a R a a a ¢

pinnata

Piper hispidum | a a a a a R a a
Piper a a a a

umbellatum

Poulsenia a a a
armata

Urera a a R

caracasana

* Las letras indican como se distribuyen las semillas en el espacio A = al azar a = Agregado. R=

Regular




Tabla 6. Valores de indice de agregacion de las trece especies seleccionadas (continuacion).
1983-1984

Especie Julio Agosto | Octubre | Noviembre | Diciembre | Enero Marzo Abril Mayo

Bursera a R a a a a a
simaruba

Cecropia a a R a a a a a a
obtusifolia

Cymbopetallum R R
baillonii

Dendropanax a a a a
arboreus

Ficus insipida a a a a a a a a a

Ficus a a a a a a a a a
yoponensis

Heliocarpus a
donell-smithii

Myriocarpa a a a a a R a a
longipes

Paulinia R
pinnata

Piper hispidum | a a R a a R a a

Piper R
umbellatum

Poulsenia a
armata

Urera a a
caracasana

* Las letras indican como se distribuyen las semillas en el espacio A = al azar a = Agregado. R=
Regula




6. Discusion.

6.1. Distribucién temporal.

Se encontraron diferencias significativas para el factor época en tres especies
pioneras la cuales fueron Heliocarpus donell-smithii, Myriocarpa longipes vy
Cecropia obtusifolia, en estas especies se observd una marcada estacionalidad,
en Cecropia a pesar de tener una dispersion continua se observa claramente que
aumenta su dispersion en época de lluvias. En el caso de las especies
persistentes se encontraron diferencias significativas para el factor afio solo en

Ficus yoponensis.

El total de numero de semillas de especies persistentes fue mayor que el
de especies pioneras, estos resultados se debieron a que Ficus yoponensis y
Ficus insipida tuvieron valores muy altos en algunas épocas y representaron el
90% del total de semillas de especies persistentes y el otro 10% las especies
restantes. En las especies pioneras Cecropia obtusifolia fue la que tuvo el nimero
de semillas mas alto, representando el 50.94% del total de semillas de las

especies pioneras.

Al analizar la abundancia relativa, se observaron patrones de dispersion
estacional para las especies pioneras, es decir sus picos de dispersion se
presentaron en la misma época durante los tres ainos de muestreo. Especies como

Piper hispidum, Cecropia obtusifolia y Bursera simaruba, tuvieron una dispersion



continua durante los tres afos de muestreo, pero con mayor produccion de
semillas en una época, en Cecropia obtusifolia y Piper hispidum en época de
lluvias y en Bursera simaruba en nortes. Estos resultados coinciden con la
caracterizacion que hace Martinez-Ramos (1992) de las especies pioneras, la
cuales tienen una abundante produccion de pequenas semillas ampliamente

dispersadas, tanto espacial como temporalmente.

Las especies pioneras restantes tuvieron una dispersién discontinua de
semillas con picos de dispersion en nortes y lluvias. Estos datos coinciden con los
reportados por Ibarra y Martinez-Ramos (1996), para arboles de la selva de los
Tuxtlas los cuales tienen una floracion en época de secas, en tanto que la
fructificacion y caida de semillas tienen un pico durante el inicio de temporada de
lluvias y otro durante la época de nortes, lo que favorece la propagacion de la
especie. Las unica especie de este grupo que produjo semillas que se dispersaron
en época de secas fue Heliocarpus donell-smithii, estos resultados coinciden con
su sindrome de dispersion, ya que es por viento y se ha reportado que las
especies que tienen este sindrome tienden a reproducirse y propagarse en la

estacion seca en la selva (Howe y Smallwood, 1982).

Las especies persistentes tuvieron un patron de dispersion discontinuo y no
estacional. La uUnica especie con produccion continua fue Ficus insipida, pero en
cantidades pequefas de semillas (de 1 a 100 semillas por colecta) a excepcion de
algunas colectas, en donde se encontraron abundantes semillas (de 5000 a 7000

semillas). Martinez-Ramos (1996) menciona que las semillas de las especies



persistentes se encuentran de manera heterogénea en el suelo de la selva tanto
espacial como temporalmente, pues debido a su tamafo tienen una dispersion
por patrones direccionales y una fructificacion (produccion de semillas) estacional.
Sin embargo contrario a lo reportado por este autor la dispersion de estas
semillas no se observd una clara estacionalidad, esto podria deberse a que la
dispersion esta influenciada por varios factores como las respuestas fisioldgicas
de cada especie o por las condiciones climaticas como humedad y temperatura,
las cuales pueden tener una influencia en la produccion de semillas y frutos
(Carabias y Guevara, 1985). Estas condiciones varian en el tiempo y pueden
existir diferencias entre un afo y otro, en donde un afo puede resultar
especialmente humedo o especialmente seco, reduciendo o alargando la
temporada de floracion y fructificacion, afectando también la dispersion de semillas
(Garambone et al., 2001) Las fluctuaciones estaciénales o anuales en la
produccion de semillas llegan a influir en la densidad de semillas en el suelo

(Dalling et al., 1997).

Soto (1992) reporta para especies pioneras una lluvia de semillas continua
a través de todo el afo y los gremios restantes que agrupa como ndémadas y
tolerantes con una dispersion mas estacional lo cual no coincide totalmente con
los datos de esta tesis, sin embargo en este estudio al hacer un analisis de las
diferentes variables para la asignacion de gremios, el Unico grupo que resulta bien
diferenciado de acuerdo a sus atributos (dispersion, tamafio de semilla,

abundancia, vehiculos de dispersién y fenologia) fue el de las especies pioneras.



Cecropia obtusifolia junto con Ficus yoponensis tuvieron los valores mas
altos de importancia relativa durante los tres afios de muestreo. Tales resultados
también son reportados por Martinez-Ramos y Soto (1992), encontrando que
estas especies fueron las mas abundantes en la comunidad respecto a la lluvia de
semillas, presentando los niveles mas altos de importancia relativa, sin embargo

fueron raramente registradas en otros estadios de vida.

La presencia de estas especies en la lluvia de semillas no garantiza su
permanencia en el banco de semillas ni su establecimiento. Por ejemplo Guevara
(2004) al hacer un estudio de la lluvia de semillas debajo del dosel de tres arboles
aislados observd que una de las especies mas abundante fue Cecropia
obtusifolia, con mas de 250 semillas /m? en la lluvia de semillas, pero menos de
semillas 3 semillas/m? en el banco de semillas, una posible explicacion es la
predacion que sufren estas semillas después de la dispersion. Las semillas de
esta especie son removidas por hormigas (Paratrechina vividula) y ninfas de una
especie no identificada de grillo (Hygronemobius sp), una porcién considerable
muere por ataque de bacterias y hongos, otra germina, y después de un afo las
semillas que quedan viables en el suelo son unicamente entre el 2.2% y 3.8%

(Alvarez- Buylla y Martinez-Ramos, 1990).

Heliocarpus donell smithii tuvo un nivel de importancia alto durante la época
de secas y lo anterior corrobora el hecho de que esta especie sea dispersada por
viento, aumentando su produccién y dispersion en esta época y presentando una

clara estacionalidad en secas durante los tres afos de muestreo.



Paulina pinnata tuvo una produccion de semillas escasa, discontinua y no
estacional. Su mayor produccion de semillas fue en el segundo afio de estudio,
esta especie es la unica que pertenece al grupo de las lianas, las cuales se
encuentran entre las formas de crecimiento importantes en la estructura de la
selva, ya que compiten por la luz con las especies del dosel y existe gran cantidad
de lianas en sitios perturbados. La escasa produccion de semillas podria deberse
a que una de sus formas de profusion es la ramificacidon de ramas existentes y se
sugiere que el reclutamiento de lianas tanto en la sombra como en claros, es
vegetativo y depende del subsidio energético de las lianas establecidas en la copa
(Penalosa, 1985). La escasa produccion de semillas puede compensarse con la

reproduccion vegetativa de las lianas.

6.2. Distribucién espacial.

Al hacer la comparaciéon de la distribucion espacial de las semillas entre especies
pioneras y persistentes, no se observo un patron caracteristico para cada gremio.
Las especies persistentes Cymbopetallum baillonii, Dendropanax arboreus y
Poulsenia armata presentaron valores de indice de agregacion menores de 1, es
decir tuvieron una distribucion regular, en las colectas donde cayeron pocas
semillas y en las colectas donde se presentaron picos de dispersion altos el indice
de agregacién fue mayor a 1, es decir su distribucion espacial fue agregada. Este
patron también se observa en las especies pioneras a excepcion de Cecropia
obtusifolia. En el caso de las persistentes Ficus yoponensis y Ficus insipida sus

semillas cayeron en mas colectas y tuvieron en su mayoria una distribucion de



tipo agregado, aun en donde no hubo picos de dispersion. Las semillas de
Cecropia obtusifolia, presentaron en todas las colectas valores de indice de

agregacion mayores a 1, es decir su distribucion fue agregada.

Alcocer (1988) al hacer un analisis de la distribucion espacial de las
plantulas de las especies mas abundantes en la selva, menciona que Cecropia
obtusifolia, Piper umbellatum, Urera caracasana, Ficus insipida y Heliocarpus
donell-smithii tienen una distribucion agregada, coincidiendo con los datos de esta
tesis. Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos (1990), reportaron en su trabajo que
Cecropia Obtusifolia presenta un indice de agregacion muy elevado atribuyéndolo
a la dispersion de semillas en masa por medio de heces fecales de algunos
animales, principalmente aves. Los datos coinciden con los de esta tesis teniendo
Cecropia obtusifolia los valores mas altos de indice de agregacion. Sin embargo
Soto (1992) reporta que las especies pioneras que analizd tuvieron una
distribucion aleatoria, encontrando también que las especies que estuvieron
ampliamente dispersadas (mas del 50% de trampas) tuvieron una dispersion de
este tipo, mientras que las especies con frecuencia menores del 50% tuvieron una
dispersion agregada, que fue el caso de todas las especies ndbmadas y la mitad
de la tolerantes. Las especies que coinciden con las estudiadas son las pioneras
Cecropia obtusifolia y las persistentes Ficus sp y Dendropanax arboreus
reportadas con una distribucion aleatoria no coincidiendo con los datos de esta

tesis.



La distribucion agregada en estas especies se debe a los patrones de
comportamiento de sus agentes dispersores. La mayoria de las especies son
dispersadas por animales a excepciéon de Myriocarpa longipes y Heliocarpus
donell-smithii que son dispersadas por viento. Los animales que dispersan estas
semillas son comunmente aves y mamiferos como murciélagos, y en algunas
especies también el mono aullador (Aluatta palliata), como en Cecropia
obtusifolia, Ficus yoponensis, Bursera simaruba y Poulsenia armata. Los patrones
de comportamiento de estos agentes dispersores son reportados por algunos
autores. Por ejemplo Wenhcke (2004) al comparar los patrones de defecacion de
Cebus capuchino y Alouatta palliata, encontré que Cebus defeca en pequenas
cantidades, generando un patrén de dispersion mas esparcido que Alouatta, ya
que este ultimo produce grandes defecaciones propiciando un patron de
distribucion agregado. Por otro lado Julliot (1997) observé que los monos
frugivoros frecuentan ciertos arboles para alimentarse y para dormir. Este autor
estudié el comportamiento del mono aullador rojo (Alouatta seniculos) y observo
que la mayoria de las semillas que consume son dispersados cerca de su nido,
con patrones agregados de deposicion. Estos resultados sugieren que la
preferencia de habitat y dieta alimenticia de los agentes dispersores produce
patrones no azarosos de la lluvia de semillas (Loiselle, 1996). Las aves también
presentan patrones de deposicion agregados, pues generalmente defecan en el
los sitios de percheo y al defecar depositan gran cantidad de semillas en el suelo.
Gracias a su dieta y movilidad, estos animales contribuyen en la dinamica de la
vegetacion a través del transporte de semillas que consumen (Pulido et al., 2000).

La deposicion de semillas es el resultado del comportamiento y patrones de



movimiento de los agentes dispersores (Russo, 2005), lo cual puede influir en los
patrones de distribucién y estructura de la selva (Clark et. al, 2000),
incrementando su heterogeneidad espacial o contrariamente reduciéndola

(Julliot, 1997).

Las especies dispersadas por viento también presentaron valores de indice
de agregacion mayor a 1. En Heliocarpus donell- smithii en época de secas, donde
tuvo sus picos mas altos de dispersion. Alcocer (1988) también reporta valores
altos de indice de agregacién para esta especie y en esa época. El viento pudo
propiciar su tipo de distribucion; esto es documentado por Horn (2001) al
mencionar que las corrientes aéreas ascendentes locales, los remolinos y otras
caracteristicas de los vientos dentro de y sobre los bosques pueden depositar las

semillas en patrones agregados.

En el analisis de la distribucion de las semillas en el tiempo y espacio, cabe
mencionar que Cecropia obtusifolia fue la especie mas abundante con una
dispersién continua durante todo el tiempo de muestreo. Esta especie ha sido
estudiada por diversos autores debido a su importancia en la regeneracion de
claros. Por ejemplo (Martinez-Ramos, 1996) menciona que en la lluvia de semillas
de la selva de los Tuxtlas, del total de semillas de especies pioneras encontradas
el 55.62% corresponden a esta especie. Por otro lado Soto (1992) encontro
fuertemente jerarquizada en la abundancia relativa de Cecropia obtusifolia,
constituyendo mas del 75% del total de semillas capturadas durante el afo de

estudio. Su amplia dispersion se debe a que en ella participan al menos 48



especies de animales. Las aves constituyen casi el 70%, entre estas se
encuentran los tucanes y otras mas pequefas como tangaras y trogones e incluso
aves migratorias. Entre los mamiferos se encuentran la martucha, tejones y
mapaches, monos aulladores y arafa, el puerco espin arboricola, el cacomixtle y

murciélagos frugivoros (Estrada et al., 1984).

Alcocer (1988) reporta en su trabajo que esta especie estuvo altamente
representada en el banco de semillas, ya que después de la lluvia de semillas esta
especie permanece viable en el suelo hasta por dos afnos por lo cual es factible
pensar que Cecropia obtusifolia tiene una poblacion continua de semillas
almacenadas y que se encuentra disponible en el banco de semillas gracias a su
amplia distribucién de propagulos y su permanencia en el suelo. Guevara (1993)
reporta que de acuerdo con los tipos de disponibilidad Cecropia obtusifolia tiene
una produccidn, dispersidn y persistencia continua, resultando una disponibilidad
completa durante el afio. Sin embargo en la descripciéon que hace Alvarez-Buylla
(1997) menciona que las semillas de Cecropia obtusifolia tienen gran longevidad
fisioloégica, ya que en condiciones de laboratorio puede permanecer viable hasta
por cinco afos, pero en condiciones naturales su longevidad es relativamente
corta ya que son depredadas y una parte muere por ataque de hongos y bacterias,

lo que da como resultado que la edad promedio de una semilla sea de siete dias.

Por otro lado dentro de las especies persistentes Ficus insipida fue la que
tuvo una dispersion continua durante los tres afios de muestreo. De esta especie

también se han reportado varios trabajos debido a su papel en la regeneracion de



la selva y a que es ampliamente dispersada por diferentes frugivoros, ya que sus
frutos tienen una alta concentracion de proteinas, muchos amino acidos y
minerales como calcio y potasio (Wendeln et al., 2000), Por ejemplo Banack
(2002) al estudiar la dispersion de Ficus insipida en la ribera de la selva de Costa
Rica reporta que en esta localidad sus principales dispersores son murciélagos y
peces y que su distribucion local esta limitada por su capacidad de establecerse
mas que por sus agentes dispersores ya que sus plantulas presenta mortalidad
no solo por la escasa iluminacion sino por la caida de arboles, inundaciones
frecuentes y erosidn de las riveras. Se encontro que las semillas de esta especie
en esta localidad germinan a una mayor intensidad luminica y un ph neutro; estas
condiciones también permiten un crecimiento mas acelerado y mayores tasas de

supervivencia en las plantulas.

Vazquez-Yanes et al., (1996) al hacer un estudio comparativo de la
germinacién de tres especies del genero Ficus entre estas Ficus insipida y Ficus
yoponensis con Cecropia obtusifolia, encontrdé que a pesar de que todas producen
abundantes semillas durante todo el aino y que sus semillas tienen eficientes
mecanismos de dispersion, su historia de vida es diferente. Este autor encontr6
que la germinacién de Cecropia obtusifolia fue inhibida por la sombra del dosel y
que Ficus puede germinar en estas condiciones. Esto puede explicar por que
difieren en su presencia en el banco de semillas. Cecropia obtusifolia permanece
relativamente viable en el banco de semillas y Ficus se encuentra rara vez. Es
importante recalcar que en los dos trabajos revisados Ficus insipida tuvo un

comportamiento diferente, tal vez por que las condiciones de las localidades



donde fueron hecho también son diferentes, influyendo en la ecologia de esta

especie.

“‘Es importante conocer la historia de vida de los arboles de la selva
encontrados en la lluvia de semillas, ya que esto permite hacer inferencias sobre
las posibilidades de una cicatrizacion de la selva a partir de plantas pioneras y
sobre la secuencia de regeneracion hasta selva madura a cargo de las especies
persistentes” (Martinez-Ramos, 1996). Sin embargo existen mayor numero de
trabajos de especies pioneras que de persistentes, esto tal vez debido a la
importancia de estas especies en el inicio de regeneracion de sitios perturbados y
ademas por la facilidad de darles un seguimiento, ya que sus procesos de

crecimiento y mortalidad son rapidos (Dalling,1998).

Es dificil hacer una caracterizacion de la distribucidén espacial y temporal de
las especies pioneras y persistentes, pues aunque en este trabajo se observaron
ciertos patrones en la distribucién temporal de las semillas en cada gremio, estos
patrones no pueden ser absolutos, pues en cada grupo existe una variedad en la
ecologia de las semillas como el tamafio, tiempos de reproduccion, floracion,
fructificacion agentes dispersores, lo cual influye de manera determinante en los
patrones de dispersion de las semillas. Las especies pueden coincidir con
algunas de estas caracteristicas, pero dificilmente en todas, por lo que cada
especie tiene un patron espacial y temporal de dispersién particular, ademas estos

gremios no son grupos fuertemente delimitados entre si, existen gradientes de



historias de vida de especies que ocupan diferentes estadios de vida en el proceso

de sucesion (Alvarez-Buylla y Martinez —Ramos. 1990).



7. Conclusiones.

1. Se encontraron diferencias significativas en la distribucion temporal de las

semillas entre especies pioneras y persistentes.

2. El comportamiento espacio-temporal de las semillas de especies pioneras fue

similar a lo reportado por otros autores.

3. No se encontraron diferencias significativas en la distribucion espacial entre

especies pioneras y persistentes.

4. La especie mas abundante de las pioneras fue Cecropia obtusifolia y de las
persistentes fueron Ficus insipida y Ficus yoponensis, lo cual también es reportado

por otros autores.

6. No es suficiente la descripcion espacio-temporal para establecer los patrones
de dispersion de semillas en las especies pioneras y persistentes. Se requiere de
un estudio mas detallado de cada especie desde su fructificacion, dispersores,
lluvia de semillas, predacion pos-dispersion, banco de semillas, germinacion y

establecimiento, para establecer claramente las diferencias en cada gremio.
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