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Resumtm I vii 

RESUMEN 

Dispenión y banco de semillas de HeJiocarpus appendlculatus Tura, una 
espttie pionera de los bosques neotropicales 

Se estudiaron aspectos de la dispersión, el banco y la germinación de semillas 
de Heliocarpus appendlculatus Turcz. una especie arbórea pionera tropical, en la 
región de Los Tuxtlas, Veracruz, México. Estos aspectos se evaluaron a lo largo de 
un afto y considerando los tres tipos de parche más importantes del ciclo de 
regeneración natural de la selva (claros, sucesionales y maduros). Para ello, se 
eligieron tres sitios (300 m2

) diferentes para cada tipo de parche regenerativo. 
Para el análisis de la dispersión de semillas, en cada sitio se ubicaron trampas 

colectores de diásporas, las que se evaluaron cada 15 dias durante toda el periodo de 
dispersión de semillas (febrero-mayo). A las diásporas atrapadas se les determinó la 
viabilidad de las semillas y el dai'l.o producido por animales. Se construyeron curvas 
de dispersión considerando la relación exponencial entre la cantidad de semillas 
arrapadas por unidad de área y la distancia al árbol reproductivo más cercano. 

Para determinar el banco de semillas y su variación espacial y temporal, en 
cada uno de los nueve sitios de estudio se muestrearon, en 10 puntos al azar, la 
hojarasca y el suelo por separado. En un 20% de los puntos muestreados, el suelo se 
dividió en distintas profundidades. El banco se cuantificó en tres fechas, dos en la 
periodo pre· dispersión de semillas (5 de febrero, 1996 y 2S de enero, 1997) y uno 
en el periodo post.mspersión (20 de mayo de 1996). La dinámica del banco de 
semillas se estudió en cinco pWltos seleccionados al azar dentro de cada sitio. En 
cada punto se colocó un grupo de cuatro macetas experimentales con 25 semillas 
cada una. A lo largo de seis meses después del periodo de dispersión, se recuperó 
sistemáticamente un 200/0 de las macetas a los 6, 27, 61 Y 171 dias. Para cada maceta 
se determinaron las semillas germinadas, latentes y removidas. Para apoyar este 
experimento, se hicieron pruebas de germinación tanto en invernadero como en el 
campo, bajo distintas condiciones ambientales. 

La lluvia de diásporas ocurrió durante la estación seca (febrero·mayo). La 
densidad de la lluvia de semillas dependió de la cerc8JÚa a la fuente de diásporas 
más que del tipo de parche regenerativo. Contrario a otros estudios, en el presente no 
se encontró que las diásporas anemócoras de H. appendiculatus se dispersen 
preferentemente hacia los claros. La viabilidad de las semillas dispersadas al inicio 
del penodo de dispersión fue reducida « 3%), y posteriormente aumentó a un valor 
alrededor del 40%. Para todo el penodo reproductivo, el 3 1% de semillas fueron 
viables, la mayoria de las cuales cayeron en los sitios sucesionales. El porcentaje de 
frutos dañados fue muy bajo, menor al 7%. La distancia máxima de dispersión, 
estimada por dos métodos independientes, osciló entre 72·97 m. Suponiendo que el 
área de dispersión fuera circular, se estimó que la lluvia de semillas a partir de una 
planta progenitora abarcarla un área que varia entre 1.62 y 2.96 ha. Dado que en los 



Tuxtlas ocurre una densidad de claros colonizables por Hellocarpus appendtculatus 
(> 100 ml) de uno por bectArea. el presente estudio muestra que este árbol tiene la 
capacidad de colonizar basta tres claros en un evento reproductivo. La distancia de 
dispersión es influenciada por las caractlcristicas intrinsecas de los individuos (por ej. 
altura y fecundidad). y por d movimiento local de los vientos alrededor de los 
individuos. 

La dcasidad del banco de SCIll'illas viables fue máxima (ISO semillas/m1
) al 

término del pcrio4o de dispersión de'tlt1l1.illas. y mfn;ma (60 semillasIm2) antes del 
inicio de CSIIe padodo. El banco se ,concentró en el suelo, particularmente en los 
primeros S c:m,le profund.d. La densidad del banco de semillas no varió entre 
puches i 4 .ivos; liD anbIqgo. la tasa de pó"dida de semillas latentes fue mAs 
dpida CIlios daros, mieaIms que ca los sitios maduros fue más lenta. Al parecer, las 
pocas .. iDa que IDIftwliven ca el suelo después de seis meses « ~Io) se 
iKorpora a 110 banco de "";lIal persistente. 

La pminación total de ""¡lIas en suelo de la selva, o en cajas de Petri en 
ooodiCÍll.cll de campo. fue mayor CIlios claros (17%, S2.S%) y sitios sucesionales 
(1"]0/0, 31"%' que en los sitios maduros (10%, 26%). Estos resultados muestran que 
el ambic::a: de los parches maduros de la selva no limita. de manera definitiva, la 
get'lIIiacióaa de Heliocarpus appendiculatus. Sin embargo, ninguna de las pl6ntulas 
que ~on en estos parches sobrevivieron después de tres semanas. Así. el 
presente estudio muestra que la regeneración de H. appendiculatus depende de la 
germinación. pero sobre todo de la sobrevivencia de las plántulas en los claros. 

Bajo CODdiciones de invernadero, se encontró una fuerte variación en el 
porcen~e de germinación de semillas que provinieron de diferentes árboles 
progenitores. Esto sugiere que existe una fuente de variación genética en el 
comportamiento germinativo de las semillas. La confirmación de la existencia de tal 
variación seria un elemento clave en el entendimiento de los procesos evolutivos que 
operan en especies colonizadoras que dependen de una amplia dispersión temporal y 
espacial de sus propágulos para completar su ciclo de vida. 
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Las semillas representan una de las fuentes de propagación más importantes 

de las plantas, especialmente en las especies tropicales. Dos componentes 

importantes de la dinámica poblacional y reclutamiento de las especies de plantas 

son la dispersión y el banco de semillas. La dispersión o lluvia de semillas es el 

movimiento que estas sufren desde su desprendimiento de la planta reproductora 

hasta su llegada al suelo (Harper, 1977). En cambio, el banco de semillas es el 

conjunto de semillas viables que se encuentran en o sobre el suelo y que pennanecen 

en él durante una longitud de tiempo variable (Baker, 1989; Simpson el aJ., 1989). 

Dentro de este ámbito, en este capitulo se hará una revisión de los aspectos 

ecológicos de la dispersión y banco de semillas de especies arbóreas, con mayor 

énfasis, de las tropicales. 

1.1. DIspersión de dlúporu 

La dispersión de diásporas puede abarcar distancias variables desde la planta 

madre. Estas variaciones pueden depender del peso, tamafl.o y motfologia de las 

diásporas, y de los vectores de dispersión. La densidad de la lluvia de semillas que 

llega al suelo en cada uno de los diferentes parches en un bosque, de alguna manera 

estA determinada por la estructura de la vegetación del mismo parche y por la 

distancia a los árboles progenitores (Martinez-Ramos y Álvarez-Buylla, 1995). 

lJ:.a dispersión de diásporas puede ser clasificada en distintos grupos 

dependiendo de los agentes o mecanismos de dispersión (p. ej., Van der Pijl, 1972). 

La dispersión por viento (anemócora) se hace más importante en ambientes secos y 

la dispersión por animales en ambientes húmedos (Genb"y, 1991LJ En los bosques 

tropicales los síndromes de dispersión más importantes son la zoocoria (60-90%) y 

la anemocoria (5-30010; Howe y Smallwood, ]982). En "La Selva", Costa Rica, la 



-------------

Introducción general I J 

endozoocorla es el modo de dispersión predominante (>70% del total de especies 

leftosas; Loiselle el al., 1996). En Los Tuxtlas, México, y en la Isla de Barro 

Colorado, Panamá, dentro de las plantas lefiosas, especialmente lianas y árboles del 

dosel alto, los tipos de dispersión predominantes son la zoocoría (71-7.5%) y la 

anemocorla (20-22%; Foster, 1990; Sánchez-Garfias el al., 1991). En contraste, en 

una selva decidua de Venezuela, en las especies del dosel superior (la mayoría 

lianas), la anemocoría alcanza un 42% (Wikander, 1984). 

yn especies pioneras de los bosques tropicales, la forma de dispersión más 

común es aquella realizada por animales y muy raramente por el viento (Martinez

Ramos, 1994). En lianas, la frecuencia de especies dispersadas por el viento es 

mayor en bosques secos (por ejemplo, Guanacaste, Costa Rica, 98%; Capeira, 

Ecuador, 8.5%) que en bosques lluviosos (por ejemplo, S% en Bajo Calima, 

Colombia; 15% en Tutunendo, Colombia; Gentry, 1991~J 

La lluvia de semillas está muy relacionada con las épocas del afto. En bosques 

semideciduos y húmedos del neotrópico, las especies anemócoras tienden a producir 

y dispersar sus frutos en la época seca y las especies zoócoras diseminan sus 

semillas en la época de lluvias (Augspurger y Franson. 1988; Foster, 1990; Howe y 

Smallwood, 1982). Este mismo patrón se puede observar en los árboles pioneros de 

algunas selvas húmedas {Whitmore, 1983); por ejemplo, en Los Tuxtlas, México, 

Heliocarpus donnell-smithii produce sus frutos que son anemócoros, en la época 

seca, coincidiendo con la ocurrencia de vientos fuertes, mientras que Cecropia 

Oblusifolia produce sus frutos carnosos (con semillas dispersadas por animales) de 

manera casi continua a través de todo el afto, con Wl8 máxima de producción durante 

la época de lluvias (Álvarez-BuylIa, 1986; Vázquez-Yánes y Orozco-Segovia, 

1982a). 

_/t 
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Se ha planteado la hipótesis de que en las especies pioneras, la producción 

continua y abundante de semillas, aunada a la dispersión amplia y distante, son 

cualidades que les confieren la capacidad para colonizar áreas abiertas naturales 

(tales como los claros de la selva) que son infrecuentes en el espacio y tiempo 

(Álvarez-Buylla y Martinez-Ramos, 1990; Martinez-Ramos y Samper, 1998). 

Además, la dispersión a grandes distancias le confiere a las semillas mayor 

oportunidad de sobrevivir y establecerse al reducirse el riesgo del ataque de 

enemigos naturales que concentran sus aétividades en el entorno de la planta 

progenitora donde caen la mayorla de los frutos (Willson., 1992). 

En general, el número de parches en un bosque que se encuentran en una fase 

regenerativamente madura (sensu Whitmore, 1982) cubre una fracción predominante 

del área total del bosque (> 6()01o), mientras que la vegetación que se encuentra en la 

fase de claros cubre una pequefta fracción (<6%; Brokaw, 1985; Clark, 1990; 

Martinez-Ramos, 1985; Martinez-Ramos el al., 1988). La colonización temprana de 

los claros la realizan especies que tienen la capacidad de llegar a estos sitios 

abiertos. Las especies pioneras, por su gran producción de diásporas, su amplia 

dispersión, además de tener un crecimiento rápido, son las primeras en colonizar 

estos sitios (Martinez-Ramos, 1994). Se ha propuesto que las semillas dispersadas 

por el viento tienen mayores probabilidades de arribar a los claros que aquellas 

dispersadas por animales (Schupp el al., 1989; Willson., 1983). La turbulencia de 

vientos creada por el flujo de aire enlre el bosque cerrado y los claros (sitios más 

calientes) favorece el transporte de diásporas anemócoras hacia los sitios abiertos 

(Augspurger y Franson, 1988; Loiselle el al., 19%). Los animales dispersores de 

semillas tienden a evitar los claros recién abiertos ya que ofrecen pocos recursos a 

los frugivoros (p. ej, perchas y frutos). 
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Uno de los factores que afectan el establecimiento de las especies pioneras es 

el tarna.llo del claro (Bazzaz, 1984; 1990). En Cecropia obtusifolla el 

establecimiento de plántulas ocurre sólo en los claros que tienen una apertura en el 

dosel mayor a 100 m2 (Martínez-Rarnos y Álvarez-Buylla. 1986). En Barro 

Colorado, Panamá, las especies pioneras Miconia argentea, Cecropia insignis y 

Trema mlcrantha colonizan exitosamente claros pequeftos «100 m2
), medianos 

« 200 m2
) y grandes (> 200 m2

), respectivamente (Brokaw, 1987). 

1.2. Banco de semillas 

Desde que Symington (l933) demostró por primera vez, la presencia de 

somillas de especies secundarias en bosques primarios, los estudios del banco de 

semillas han sido muy relevantes para el entendimiento de las estrategias de 

colonización de algunas especies en áreas perturbadas. Estudios completos sobre la 

eco logia del banco de semillas han sido publicados por Guevara y Gómez-Pompa 

(1972), Harper (1977), Whitmore (1983), Fenner (1985) y Leck et al. (1989). A 

nivel poblacional, algunos estudios han sido realizados tomando en cuenta todos o 

algunos de los componentes que intervienen en la dinámica del banco de semiltas. 

Algunas de las especies que han sido estudiadas en este contexto son: Piper 

hispidum (Vázquez-Yánes y Orozco-Segovia, 1982b), Cecropia spp. (Holthuijzen y 

Boerboom, 1982), Eupatorium odoratum (Epp, 1987), Espetetia timotensis 

(Guari guata y Azocar, 1988), Banksia spp. (Enrigbt y Lamont, 1989), y Cecropia 

obtusifolia (Álvarez-Buylla.1986; Álvarez-Buylla y Martinez-Ramos, 1990). En 

estos estudios se han observado que la función del banco de semillas para el 

mantenimiento de las poblaciones es variable dependiendo de las caracteristicas de 

latencia de las semillas. 
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La entrada de semillas al banco que se encuentra en el suelo es la lluvia de 

semillas (Harper, 1977). Una vez que las semillas se encuentran en el suelo, éstas 

pueden sufrir diferentes destinos dependiendo de las caracterlsticas de cada especie. 

La mayoría de las semillas del banco se encuentran en forma latente; éstas pueden 

activarse inmediatamente por estimulos externos que permiten la gennmación, o 

bien al cabo de un tiempo al concluir la madw-ación del embrión. Otro grupo de 

semillas pueden ser depredadas o perder su viabilidad por envejecimiento o por el 

ataque de microorganismos patógenos (Figura 1.1). A continuación se analiza cada 

uno de estos procesos. 

LLa latencia es un mecanismo que evita la germinación de las semillas viables. 

Harper (1957) describió tres tipos de latencia: innata, inducida, y forzada. Murdoch 

y Ellis (1992) retoman esta clasificación para clasificar los tipos de latencia en 

semillas de zonas templadas. Al parecer, en especies tropicales la latencia de 

semillas puede presentarse de dos formas: a) la latencia innata, conocida también 

como latencia primaria o endógena. que es la incapacidad de las semillas para 

genninar bajo condiciones favorables, en algunos casos se debe a la inmadurez del 

embrión, presencia o ausencia de componentes quimicos en el interior de la semilla 

que inhiben la genninación, tales como compuestos fenóticos, o por presentar una 

testa dura (Vázquez-Yánes y Orozco-Segovia., 1995); y b) la latencia forzada, 

también denominada latencia exógeoa o ecológica, que por la falta de condiciones 

ambientales favorables, las semillas maduras no pueden germinar; estas condiciones 

generalmente son la hwnedad, la luz, y la temperatura del sueloJ 

Las semillas de especies primarias de las selvas tropicales, por lo general, no 

rienen latencia., en cambio las especies de malezas, ruderales y pioneras, tienen 

semillas con latencia innata o forzada (Vázquez-Yánes y Orozco-Segovia., 1994; 

1995). 
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Figura 1.1. Representación gráfica de los componentes de la dinámica en el 
blinco de semillas (modificado de Harper, 1977). 

l~ germinación de semillas se refiere a la emergencia de una plántula a partir 

del embrión de una semilla. En condiciones naturales, las semillas germinan en el 

suelo dependiendo de las características intrínsecas de cada espec~ Generalmente, 

las semillas de las especies primarias o sucesionales tardías pueden germinar bajo 

condiciones de sombra (Bazzaz, 1979; Martínez-Ramos, 1985); en cambio, las 

semillas de especies pioneras necesitan condiciones de luz o temperatura especificas. 

Por ejemplo, las semillas de especies como Cecropia obtusifolia y Piper auritum, 

poseen un mecanismo fotosensible como sensor ambiental que activa la germinación 

en respuesta al flujo de fotones y cambios en la calidad de luz (relación rojo-rojo 

lejano) producida por la fonnación de claros dentro del bosque (V ázquez-Y ánes y 

Orozco-Segovia, 1985). Asimismo, especies como Heliocarpus donnell-smithii, 

tienen semillas tennoblásticas que germinan en los claros grandes, estimuladas por 

las fuertes fluctuaciones de temperatura que ocurren en el piso del bosque de esos 

sitios (Bazzaz, 1979; Vázquez-y mes y Orozco-Segovia, 1985). 
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La depredación y el ataque de patógenos son las principales causas que 

provocan la pérdida de semillas viables en el suelo (Ha¡per, 1977). La intensidad de 

estos factores de mortalidad en ecosistemas de bosque tropical puede variar temporal 

y espacialmente, determinando cambios . en la densidad del banco de semillas 

(Álvarez-Buylla y Martinez-Ramos, 1990). En estos casos, los depredadores de 

semillas en el suelo, generalmente, son insectos o pequeftos mamíferos (Janzen, 

1970). Los principales depredadores de Cecropta obtusifolta son Paratrechtna 

vividu/a y Hygronemobtus sp. y aparentemente son los principales responsables de 

la rápida pérdida de semillas viables en condiciones naturales (Álvarez-Buyl1a y 

Martinez-Ramos, 1990). 

La permanencia y acumulación de semillas en el suelo depende, en buena 

parte, de su longevidad ecológica, la cual es el tiempo promedio que las semillas 

permanecen viables en el suelo bajo la influencia de condiciones naturales. La 

longevidad de las semillas en el suelo puede variar en tiempo y espacio, 

dependiendo de la densidad de plantas madres, depredadores, parásitos, variación 

estacional y calidad de las semillas (Vázquez-Yánes y Orozco-Segovia, 1995). La 

longevidad de las· semillas está correlacionada con la posición que guardan las 

semillas en el suelo, ya que se ha descrito que a mayores profundidades la 

longevidad de las semillas aumenta (Garwood., 1989). Otros factores que pueden 

prolongar la longevidad de las semillas son: presencia de algún mecanismo de 

latencia, interrupción del metabolismo respiratorio de las semillas, presencia de testa 

dura y la presencia de defensas quimicas y morfológicas contra enemigos naturales 

(Vázquez-y ánes y Orozco-Segovia, 1995). La mayoria de las especies tropicales 

tienen semillas con una longevidad ecológica corta, debido a que generalmente las 

condiciones de la humedad y la temperatura son adecuadas para la germinación una 

vez que son dispersadas. En algunos casos, estas condiciones son desfavorables y 

las semillas mueren, o son atacadas continuamente por depredadores y parásitos 
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(Vázquez-Yánes y Orozco--Segovia, ]993), Las semi11as de especies pioneras de 

bosques tropicales, por SU capacidad de almacenamiento con niveles de humedad 

muy bajos (por lo que se pueden clasificar como semillas ortodoxas; sensu 

Roberts, ]973), pueden tener una longevidad fisiológica muy prolongada, Por el 

contrario, las semillas de especies primarias que SOn recalcitrantes (sensu 

Roberts, 1973), no se pueden almacenar por ser sensibles a la deshidratación, lo que 

detennina que su viabilidad se limite a periodos de tiempo corto, generalmente 

menor a tres meses (Garwood, 1989; Vázquez-Yánes y Orozco-Segovia, 1994), 

Tipos de banco de semillas 

El comportamiento del banco de semi11as es variable para cada especie y 

depende de las características ecofisiológicas de las semillas (germinación, latencia, 
-----_._-._-- ... -.----.- .". _.-----"_ .. 

longevidad~~ de las estrategias de regeneración de la planta, y también de la duración 

y frecuencia de dispersión (Garwood, ] 989; Thompson y Grime, 1979), Thompson 

y Grime (1979) fueron los primeros en tener una clasificación de los tipos de banco 

de semi11as para zonas templadas, Ellos propusieron cuatro tipos de banco de 

semi11as, El lipo I se refiere a un banco de semillas transitorio, que está presente sólo 

en alglllla estación del afto con semillas que requieren de intervalos amplios de 

temperatura y luz para su germinación, El tipo II es un banco de semillas transitorio, 

pero con semillas con período de latencia un poco más prolongados que en las del 

tipo l. El tipo III se caracteriza principalmente porque la mayoría de las semillas 

genninan una vez que llegan al suelo, aunque una pequeí'ia porción se mantiene 

persistente hasta la próxima temporada de dispersión, Finalmente, el tipo IV se 

caracteriza porque una porción pequefta de semillas germinan una vez llegado al 

suelo y la mayorla se incorpora a un banco de semillas persistente. 
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Cuadro 1.1. TIpos de banco de semillas. Comportamiento en la germinación + 
frecuencia de dispersión. (modificado da Garwood, 1989) 

............ regener..::l6n 
tIpoe • bMOO ........ .. peaIa paon... ...--pIonerM .. pea..prlm .... ._111 .. m ..... tempr_ t.rcR. 

tnlldaIio GMiI*~ r6pidII '1 Gei" *.-on rtpIdI¡ '1 G.m*-I6n r6pIdil '1 Gei i1*.-on r6pId¡a ., 
~corta+ ~corta+""" vIIitAiIid corta + AtuII ~ corta + ÑUIlJ ...... ~ ... " .... h ... " ...... 

tr.",lIIiMo_ o.m*-i6n r6pidII '1 ..- ............. ~ corta + ÑUIlJ 

~ ... " .... 
~ GMiI*aJ6i, rtpIdI¡ '1 Go¡¡,,*MAón rtpidI '1 - -,. ..... , .. ~corta+ viIIbIIdiId corta + 

ConII,.. I C!InU,.. 

"."'1iMo Go¡¡,,* atI6i. rWirdIdii. o.nl*-l6n~ 

~ YIiIt6iId ......... + ~ lnIwrntdIiII + 

~-" ..... ~ tnI ........ ~ ....... L.c.dI~. ............... lRrdIi ....... ........ ~~ ~ lntIrmmIil + ~~+ ~......,..+ 

+ConII ....... ContI,..,.... 1'wIfIT .... " .... /IvuIlh ... " ...... 
,. I k .. lRrdIi r.auIIiLIIYa ., t..IiLrdI~'I -

~ po*NlgMIiL ~ po*NlgMIiL + 
+ConII""""" ContInua' ...... 

Oarwood (1989) por su parte, hizo una clasificación más detallada de los 

tipos de banco de semillas para zonas tropicales. Ella tomó en cuenta la. frecuencia 

de dispersión. el comportamiento de' la germinación y las estrategias de 

regeneración de las especies (Cuadro l.l). De acuerdo con esta clasificación el 

banco de semillas puede ser transitorio, pseudo--persistente, o persistente. Por 

ejemplo, para especies de malezas y pioneras tempranas, el tipo de banco de semillas 

puede ser transitorio, pseudo-persistente. transitorio estacional o persistente. En 

cambio. para especies primarias el banco de semillas puede ser transitorio, 

transitorio con banco de plántulas, transitorio retardado o transitorio estacional. 

1.3. Ecoloefa de las especia pioneras y espedea primarias de las selvas 

trepkales 

En los bosques tropicales existe una notable diversidad de especies arbóreas. 

Se han hecho varios intentos por reconocer grupos ecológico-funcionales dentro de 
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esta diversidad, particulannente en relación con la forma en la que las especies se 

regeneran en el bosque (Martinez-Rmnos y Samper, 1998). Una clasificación, que ha 

tenido una amplia aceptación por su simplicidad, es la propuesta por Swaine y 

Whitmore (1988) Y Whibnore (1989). Estos autores proponen dos grandes grupos, 

que idealmente representan los extremos de un gradiente de historias de vida: i) 

árboles "pioneros", definidos como aquellos que germinan únicamente bajo la 

apertura de gnmdes claros en el dosel y ii) árboles "climax" o "no pioneros", 

defmidos como aquellos que pueden germinar y establecerse bajo condiciones de 

sombra. 

Entre los árboles pioneros se han considerado aquellos que, en general, 

completan su ciclo de vida en periodos cortos, poseen un rápido crecimiento y 

maduración., una alta tasa de fotosíntesis, una rápida y continua producción de hojas, 

una alta y casi continua producción de semillas y una dispersión amplia (AckerIy, 

1996). Generalmente, sus semillas son ortodoxas con una latencia forzada que les 

permite permanecer en el piso del sotobosque por períodos largos (Ackerly, 1996; 

Mabberley, 1991; Mártinez-Ramos, 1985; Vázquez-Yánes y Orozco-Segovia, 1995), 

En la mayoria de las especies, las semillas son pequeftas, con cotiledones 

fotosintéticamente activos (Martinez-Ramos, 1985). Las plántulas sólo pueden 

establecerse en claros grandes (Whitmore, 1989). Dentro de las especies pioneras de 

las selva, las plantas pueden dividirse en otros grupos bajo dos criterios: a) por el 

tammo minimo de perturbación del bosque que requieren para establecerse, a partir 

de la cual se les pueden clasificar como pioneras de claros grandes y pioneras de 

claros pequeños, y b) por la longevidad y altura máxima que alcanzan los adultos, 

pudiéndose clasificar como árboles de talla pequeña y de vida corta (e.g. Carica 

papaya. Urera caracasana), árboles que llegan al dosel alto de la selva con vida 

corta (e.g. Cecropia spp.), y los árboles del dosel muy longevos (e. g. Ceiba 

pentandra; AckerIy, 1996). 



Capitulo 11 12 

En contraposición, los árboles de especies "climax" (también denominadas 

especies primarias o tolerantes a la sombra), poseen ciclos de vida largos, Wl 

crecimiento y maduración lento, y tasas de fotosintesis y de respiración mucho 

menores que las de los árboles pioneros (Martinez-Ramos y Samper, 1998). El 

rendimiento vegetativo y reproductivo es bajo y frecuentemente aumenta al ocuirir 

pulsos de elevada energia luminica. cUllldo se abre el dosel de la selva (Martinez

Ramos, 1985). La dispersión de sus semillas es más reducida en comparación a la 

de las especies pioneras (González-Méndez, 1995). Generalmente, las semillas son 

grandes y recalcitrantes que carecen de latencia prolongada (Vázquez-Yánes y 

Orozco-Segovia, 1995). Las plántulas de especies primarias tienen la capacidad de 

establecerse en el sotobosque con bajos niveles de luz (Whitmore, 1989). 

Parodigny,s sobre las especies pionms 

Las propuestas sobre los atributos del ciclo de vida que supuestamente poseen 

las especies pioneras se han realizado muchas veces basadas en paradigmas que han 

surgido más bien de la acumulación de observaciones empiricas. y no tanto de ideas 

que se hayan sometido a una evaluación te6rico-experimental. Por ejemplo, en el 

caso de la dispersión de semillas se ha propuesto que las semillas anem6coras de 

especies tropicales tienen mayor probabilidad de caer en los claros, pero a la fecha 

no se ha llevado a cabo una evaluación formal de este supuesto. Los estudios que se 

han realizado al respecto se han realizado en el laboratorio (p. ej., Augspurger, 

1986) o bien han analizado el fenómeno a nivel de la comunidad (p. ej., Augspurger 

y Franson, 1988); estos estudios no siempre han aportado infonnación relevante al 

estudio de historias de vida de especies particulares. También se ha propuesto que 

el banco de semillas de especies arbóreas pioneras es persistente, pero los estudios 

necesarios para demostrar este pWlto apenas han comenzarlo a surgir (p. ej. 
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Álavarez-Buylla y Garcia-Barrios, 1991; Alvarez-Buylla y Martínez-Ramos, 1990; 

Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1995). Una evaluación del paradisma de la 

persistencia de las semillas de especies pioneras en el suelo requiere un enfoque 

demográfico que evalué, tanto los componentes de entrada, como de salida que 

operan en un banco de semillas bajo las condiciones naturales del suelo. Por último, 

el paradigma que establece que en condiciones naturales las semillas de especies 

pioneras sólo genninan en claros aún se asume (Swaine y Whitmore, 1988; 

Whitmore, 1989), a pesar de que por ejemplo en Cecropia obtusifolia se encontró un 

porcentaje mínimo de genninación de semillas en parches maduros (Álvarez-Buylla, 

1986; Martinez-Ramos y Samper, 1998). El paradigma puede evaluarse 

discriminando si efectivamente las semillas nO pueden genninar bajo condiciones del 

bosque cerrado y si la germinación es efectivamente la limitación más importante 

para la regeneración de los árboles "pioneros". El presente estudio tomará estos 

paradigmas como parte de los objetivos que se pretenden cubrir. 

1.4. Objetivos generales y estructura del presente estudio 

El objetivo de este estudio fue analizar la variación espacial y temporal de la 

dispersión y banco de semillas de Heliocarpus appendiculatus. La germinación de 

semillas en distintas condiciones, también fue objeto de estudio como parte de la 

dinámica del banco de semillas. 

En el capitulo 2 se aborda el tema de la dispersión de semillas. Primero, se 

analiza la variación temporal y espacial de la lluvia de semilla, tomando en cuenta 

como parámetros a la relación semillas/fruto, semillas viables y frutos depredados. 

Segundo, se explora la dispersión de las diásporas de H. appendiculatus, 

considerando a) la influencia de los tipos de parche y b) el efecto de factores 

intrlnsecos y extrínsecos de los individuos. 
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El capitulo 3 abarca el tema del banco de semillas. Primero, se discute sobre 

la variación espacial (vertical y horizontal) y temporal de las semillas en el suelo. 

Segundo, se investiga la dinámica de semillas en el suelo en los distintos tipos de 

parche; aquí se toman en cuenta la velocidad y capacidad de germinación de las 

semillas, las semillas latentes, y semillas desaparecidas, evaluadas a través del 

tiempo. 

En el capitulo 4 se investiga la germinación de semillas de H. appendiculatus 

determinando las variaciones a) entre individuos, b) en condiciones de invernadero, 

y c) dentro del bosque, tomando en cuenta los tres tipos de parche y bajo dos 

condiciones distintas. En este capitulo también se analiza la variación existente del 

número de semillas por fruto en diferentes individuos (familias gen~cas). 

Finalmente, en el capitulo 5 se discuten y concluyen sobre aspectos generales 

de la dinámica de semillas tomando en cuenta la lluvia y banco de semillas en fonoa 

conjunta. 

1.5. Ana de estudio 

La investigación se llevó a cabo en la Estación de Biologia Tropical "Los 

Tuxtlas", localizada en la vertiente del Golfo de México, al sudeste del estado de 

Veracruz (18°34' a 18°36'N; 95°04' a 95009'0) a una altitud de ISO a 530 m s.n.m. 

(Estrada el al., 1985; Figura 1.2). El clima es cálido-húmedo (Soto, 1976), del tipo 

~m)w"(i')g (Gaccia, 1981), con precipitaciones mayores a 3800 mmlai\o y la 

temperatura promedio anual de 24.2 oC (datos de 1985-1995, de la Estación 

meteorológica de Coyame, aunque en la literatura se mencionan precipitaciones 

promedio mayores a 4500 mm anuales en la propia Estación de Los Tuxtlas; Estrada 
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FIgura 1.2. Ubicación de la región de Los Tuxtlas al SE de 18 República Mexicana 

el al., 1985; lbarra-Manriquez, 1985). La principal época de lluvias se concentra en 

los meses de julio a octubre, y la época de mayor sequia de marzo hasta mayo. En 

esta zona, al final del periodo de secas se producen movimientos de masa de aire 

seco y cálido provenientes del sur denominadas localmente "suradas"; asimismo, de 

septiembre a febrero es la época de "norte s", y es cuando existen desplazamientos de 

masa de aire frio y húmedo provenientes del norte. 

La vegetación de la Estación "Los Tuxtlas" corresponde al tipo de selva alta 

perennifolia según la clasificación de Miranda y Hemandez-Xolocotzi (1963) y al 

bosque tropical perennifolio según la clasificación de Rzendowski (1978). Las 

familias de especies arbóreas más importantes son las Leguminosae, Moraceae. 
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Lauraceae y Sapotaceae (lbarra-Manrlquez el aJ., (991). Las especies arbóreas 

dominantes del dosel superior miden entre 25 y 35 ro de altura. y entre ellas se 

encuentran Neclandra amblgens. Brosimum aJiC4Jlrum, PoulsenJa armala. 

Ompha/ea o/el/era, Plerocarpus rohrll. Cordia mega/anlha y Spondlas mombin. 

entre otras. El estrato medio está. dominado priDcipalmente por Pseudo/media 

oxyphyllarla. Quararibeafunebrls y SIemmadenia donnel-smilhli. En el sotobosque 

Astrocaryum mexicanum y Faramea occidenta/u son las especies más importantes 

por su abwulancia (Ibarra-Manriquez, 1985; Martfnez-Ramos, 1980). Las especies 

de lianas representan un 19",4, del total de las especies; la mayorla pertenecen a las 

familias Bignoniaceae. Malpighiaceae, Sapindaceac y Compositae (Ibarra

Manriquez et al., (997). Entre las especies pioneras que colonizan los claros del 

bosque o las orillas de caminos pueden citarse a Heliocarpus spp., Cecropia 

obtusifolia, Trema mlcrantha, Hampea nutricla, Trlchospermum mexicanum. Urera 

caracasana y Myrlocarpa /ongtpes (Ibarra-Manriquez, 1985; Ibarra-Manriquez el 

al., 1997). 

1.6. Descripción de la especie en estudio 

Heliocarpus appendicu/atus Turcz pertenece a la familia Tiliaceae y es una 

especie exclusiva del neotrópico (Nuftez-Farfán y Dirzo, 1991). Los individuos de 

esta especie son árboles de 20 a 25 m de altura que se deS8ITollan en sitios 

perturbados (heliófitas) de origen natural o antrópico; por esta caracteristica, se le 

puede categorizar como planta pionera. 

H. appendiculatus es una especie gimnodioica, es decir, que algunos 

individuos tienen solamente flores femeninas y son las que producen el 1)9010 de los 

frutos, y otros individuos tienen flores henilafroditas que producen un porcentaje 

muy pequefio (1%) de los ~tos. Se ha estimado que en el bosque de los Tuxtlas 
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hay un 50010 de individuos femeninos y el otro 50010 de individ"os hermafrodit$S 

(Mostacedo, datos no pub/.). El mayor porcentaje de los individuos adultos (80-

85%), tanto femeninos como hermafroditas, se encuentran a la orilla de los 

caminos, acahuales y campos de cultivo o pastoreo, y el porcentaje restante se 

encuentra dentro del bosque. Considerando la distribución de esta especie para la 

zona de estudio (sitios perturbados y no perturbados), se tiene una estimación 

preliminar de que la densidad de árboles (DAP>30 cm) es de 3.12 árboleslha 

(Mostacedo, dalos no pub/.) 

La especie, según la clasificación de Newstrom el al. (1994) tiene una 

floración y fructificación anual. Su floración se inicia a mediados de enero y 

termina a finales de febrero. Los individuos en floración tienen inflorescencias 

tenninales que cubren toda la copa y son de color amarinento. Una planta tiene 

flores durante 20-30 días continuos. El inicio de la fructificación se produce a 

mediados de febrero, presentando un pico a comienzos de abril. La persistencia de 

frutos en un árbol es variable, dependiendo de las condiciones climáticas, en 

ocasiones cuando hay vientos fuertes y existe un ambiente seco los frutos pueden 

permanecer hasta comienzos de mayo; pero, cuando los vientos son débiles y el 

ambiente es húmedo los frutos pueden permanecer hasta mediados de junio. Cuando 

los individuos están en plena fructificación los frutos adquieren un color vino con 

algunas partes verdosas, y cuando están secos son de color café. Los frutos 

dispuestos en el interior de las cimas generalmente se mantienen verdes cuando los 

frutos externos ya están de color vino. En la última quincena de febrero se pueden 

encontrar individuos en floración y otros en fructificación. Mediante observaciones 

visuales se determinó que la polinización de las flores de esta especie es realizada 

por el viento. 
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Las diásporas son frutos con morfologia anemócora (sensu Van der Pi ji. 

1972). El nombre del género es atribuído a la morfologfa peculiar que tiene el fruto 

y hace referencia a la forma de sol que tiene (Helio - sol, carpus "" carpelo o fruto). 

Son pequeflas cápsulas elipticas y globosas de 1-1.2 cm, cubiertas lateralmente con 

cerdas de 0.5 cm de largo. Los frutos son muy livianos, en promedio un gramo 

puede tener 222 frutos secos, cada uno con 1 a 4 semillas. 
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CAPITULO II 

Dispersión de semillas de Heliocarpus appendlculatus en 

los Tuxtlas, Veracruz, México 
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2.1. Introduccl6n 

La dispersión de semillas es un componente critico en la dinámica 

poblacional de las plantas, porque puede influir en los patrones de reclutamiento en 

una escala espacial y/o temporal (Sánches-Garfias el al., 1991; Sinha y Davidar, 

1992; Terbogh, 1990). En especies arbÓreas de los bosques tropicales. los patrones 

de dispersión de semillas están muy relacionadas con su historia de vida (González

Méndez, 1995). En estos bosques., la dispersión más frecuente es la realizada por los 

animales (60-90%) y menos importante es aquella realizada por el viento (5-30010; 

Chambers y MacMahon, 1994; Howe y Smallowood, 1982; Loiselle el al., 1996; 

Sánchez-Garfias el al., 1991). En general, las semillas de especies dispersadas por 

el viento, tienen adaptaciones morfológicas que les permiten una mayor efectividad 

en la distancia de dispersión que aquellas dispersadas por animales (Willson, 1992). 

Un grupo de especies., denominadas pioneras.. tienen la capacidad de llegar y 

colonizar sitios abiertos o perturbados (Fenner, 1987; Whitmore, (983). Esta 

habilidad es debida principalmente, a la amplia y abundante dispersión de sus 

diásporas (González-Méndez, (995). La amplitud de dispersión está relacionada con 

el tamail.o y con las adaptaciones morfológicas de las diásporas, si se trata de 

especies anem6coras. y del patrón de movimiento de los animales, si se trata de 

especies z06coras (Augspurger y Franson, 1988; Loiselle el al .• 1996; Martinez

Ramos, 1994; Willson., 1983; Whinnore, 1983; Young et al., 1987). Laprobabilidad 

de colonizaciÓn de los sitios abiertos (i.e., claros en el dosel) depende, además de la 

capacidad de dispersión de las especies de zonas vecinas, de la frecuencia de 

apertura y la supemcie ocupada por los claros. 
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En los bosques tropicales húmedos, la frecuencia de formación de claros 

provocadas por la caída natura1 de árboles cambia dwante las diferentes estaciones 

del do. Por ejemplo, en algunas selvas de Centroammca el máximo de formación 

de claros se encuentra en la época de lluvias (Denslow y Harstsborn. 1994); en la 

selva de Los TuxtIas., M6rico. la mayor frecuencia coincide con la q,oca del Iilo en 

que se presentan vientos fuertes, entre octubre y enero (Martinez-Ramos, 1985). En 

general, entre el 1 Y el 6% de la superficie de los bosques tropicales se encuentra 

ocupada por claros (Brokaw, 1985; Clark, 1990; Martinez-Ramos, 1985); a medida 

que este porcentaje aumen~ la probabilidad de colonización por especies pioneras 

también aUlllellta (Álvarez-Buylla, 1991). Se ha propuesto que la probabilidad de 

que las diúporas lleguen a los claros grandes es mayor para especies anem6coras 

que para las especies zoócoras, esto es debido a sus caracteristicas aerodinámicas 

que les penniten mayor amplitud de dispersión (Augspurger y Franson, 1988; 

LoiseUe el al., 1996; Martfnez-Ramos, 1994; Whitmore, 1983). 

~ dispersión confiere a las semillas mayor oportunidad de sobrevivir y de 

dar lugar a una planta. Por ejemplo, se puede concebir a la dispersión como una 

estrategia que libera a las semillas de algunos de sus enemigos naturales, los cuales 

concentran su actividad en lugares donde hay una mayor disponibilidad de recursos, 

generaImente ~o la copa de la planta, donde caen la mayor parte de sus semillas 

(hipótesis de escape; Willson, 1992; Howe y SmaIlwood, 1982). También se dice 

que la dispersión de semillas aumenta la probabilidad de que las semillas lleguen a 

sitios apropiados (claros ) para colonizar (hipótesis de colonización; Howe y 

SmalIwood, 19820 

Hellocar¡JIIS appendiculatus, junto con Cecropia obtusifolia. es una de las 

especies pioneras más abundantes de las selvas tropicales de Los Tuxdas. México 

(Álvarez-Buylla, 1986; Álvarez-Buylla y Martinez-Ramos, 1990). Estas especies 
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arbóreas son las primeras en colonizar los sitios que han sido perturbados, como los 

claros provocados por la caída de árboles dentro de la selva, por lo cui! son de gran 

importancia en la regeneración natural de este ecosistema. No obstante, estas dos 

especies tienen características de historias de vida contrastantes en cuanto a 

fenologia reproductiva y dispersión de diásporas (Álvarez-Buylla, 1986). C. 

obtusifolia tiene una producción de frutos virtualmente continua y son dispersados 

por diversos animales (Estrada el al., 1984; Martinez-Ramos y Álvarez-Buylla, 

1986), mientras que H. appendiculalus tiene una producción anual de frutos, los 

cuales son dispersados por el viento. 

El propósito de esta parte del estudio fue analizar la dispersión temporal y 

espacial de semillas de H. appendiculalus, asi como examinar la viabilidad de 

semillas y la depredación de los frutos en la lluvia de semillas. Las preguntas que se 

trataron de responder con fueron las siguientes. ¿Cuál es la duración de la lluvia de 

semillas a lo largo del afta? ¿Dicha duración varia entre diferentes sitios 

regenerativos de la selva? ¿Cuál es la distancia máxima de dispersión de H. 

appendicultus? ¿Qué porcentaje de depredación pre-dispersión sufren los frutos '! 

¿En qué condiciones caen las semillas al suelo de la selva'! ¿Cómo varia la cantidad 

de semillas que caen en claros yen sitios del dosel cerrado? 

2.2. Metodologia 

UbiCación de los sitios de estudio 

Se identificaron tres tipos de parches naturales (sensu Álvarez-Buylla y 

Martinez-Ramos, 1990): bosque maduro no alterado (> 35 aftos desde su 

perturbación), bosque sucesional o de construcción (2-35 aftos desde su perturbación 

y dominado por especies heliófitas), y claros naturales grandes « 1 ai\o desde su 
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fonnaciÓll); cada uno representan fases de regeneración distintas, los que fueron 

considerados como tratamientos diferentes. El área de cada sitio de estudio fue 

determinado por el tamaflo promedio de los claros que teman entre 200-400 ml; en 

este caso tuvieron una superficie aproximada de 20x15 m (300 rnl
), estimada según 

el criterio de Brokaw (1982). Cada tipo de parche estuvo representado por tres 

sitios, teniendo en total nueve sitios de estudio. 

Los sitios de bosque maduro seleccionados fueron, en general, homogéneos 

entre si. En los tres sitios el estrato superior se encontró dominado por Nectandra 

ambigens y Ficus sp., con árboles de más de 30 m de altura. El sotobosque se 

encontró dominado por Astrocaryum mexicanum. La presenci/l de lianas y epifitas 

fue muy notoria en este hábitat. Los sitios en el bosque sucesional fueron variables 

entre si tanto en composición florlstica como en estructura. En dos sitios 

sucesionales existió una dominancia de Cecropia obtusifolia con árboles de 20-25 m 

de altura, aunque algunos individuos de la especie primaria Pseudolmedia 

oxyphyllarla ocuparon parte importante de la Cobertura arbórea de estos sitios. El 

dosel en estos sitios sucesionales estaba totalmente cubierto de vegetación por lo que 

la entrada de luz directa hasta al suelo era reducida. El otro sitio sucesional estuvo 

dominado por H. appendiculatus y otras especies sucesiona1es tempranas arbustivas, 

tal como Urera caracasana. La entrada de luz en algtmaS zonas de este sitio fue 

~ directa por presentar un dosel más abierto. Los sitios abiertos (claros) fueron de 

tamaftos variables pero de la misma edad «1 afta); visualmente paredan tener una 

composición floristica diferente, aWlque en los tres sitios se notó la presencia de 

estadios juveniles de Heliocarpus appendiculatus y C. obtusifolia. 
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Diseno del muestreo para la evaluación de la Iluyia de semillllS 

En cada sitio de 2Ox13 m, se eligieron aleatoriamente 13 puntos de muestreo. 

En cada punto seleccionado se colocó una trampa colectora de frutos y/o semillas, 

situada a un metro de la superficie del suelo. Las trampas eran estructuras cónicas 

de 50 cm de diámetro y de altura, fabricadas con tela fina de organza de <0.5 mm de 

abertura; el borde de los conos fue sostenido por un alambre metálico # 12 para 

darle fonna y solidez. A su vez, este anillo fue sujetado por dos tubos PVC de Yl 

pulgada de diámetro, para fijarlos al suelo. 

E,simación de la amplitud de dispersión 

Con el propósito de definir curvas de dispersión de semillas a partir de los 

árboles progenitores, se midieron las distancias de los árboles productores más 

cercanos a cada una de las trampas en los distintos sitios. Las mediciones se 

hicieron utilizando un Pedómetro tipo Hi¡rChain. Por otro lado, en los primeros 

días abril de 1997, justo en el periodo de mayor producción de frutos, se 

seleccionaron cuatro árboles femeninos en fructificación. Y aislados de otros 

individuos. Alrededor de cada individuo se colocaron 28 trampas, las cuales 

tuvieron cuatro direcciones (este, oeste, norte, y sur). Las cuatro primeras trampas 

se colocaron a un metro de distancia desde la base de cada árbol; las restantes se 

colocaron cada 10 metros, hasta llegar a los 60 metros. La evaluación de la 

dispersión de semillas en los árboles aislados duró 10 días. 

MonitoreQ y pruebas de viabilidad de la lluvia de semillas 

El monitoreo de la lluvia de semillas en las trampas dispuestas en los 

diferentes tipos de parche se realizó cada 15 días a partir del 6 de febrero de 1996 
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(fecha en que se colocaron las trampas), hasta el lS de junio del mismo afio. Los 

frutos colectados de cada trampa fueron separados de la hojarasca para secarlos (en 

una estufa a 30 "C Y durante 4 dJas) y realizar el conteo respectivo de los frutos 

sanos y frutos depredados. Posteriormente, a los frutos sanos se le separaron sus 

semillas lu que se colocaron en cajas de Petri con medio de cultivo (agar 

bactereológico Bioxon) con el fin determinar su viabilidad; para ello, las cajas de 

Petri con las semillas sembradas se colocaron en un invernadero. Las semillas 

colocadas en cajas de Petri fueron evaluadas cada tres dJas, durante lS-20 dJas, hasta 

que el número acumulado de semillas germinadas se mantuvo constante. 

1.3. A ....... de datOl 

La fenologia de la lluvia de semillas se caracterizó como la variación en el 

número de frutos (sanos y daiiados) y semillas (totales y viables) contados en las 

trampas a intervalos aproximados de lS dJas alo largo del perlodo de fructificación. 

Para evaluar diferencias significativas en el porcentaje de frutos daflados y de 

semillas viables entre estos intervalos se emplearon anAlisis de devianza de una vía 

siguiendo el protocolo del paquete GLIM 3.77 (Royal Statistical Society, 1986). En 

ambos análisis, se empleó un error binomial y una función de unión tipo logistica 

como se describe en Crawley (1993). Para discriminar entre intervalos 

estadisticamente diferentes se emplearon pruebas pareadas de "t", empleando un 

nivel de significancia de rechazo de hipótesis ajustado de acuerdo con el número de 

comparaciones pareadas realizadas (Crawley, 1993). 

Se ajustaron cwvas de dispersión de semillas a partir de la relación entre la· 

cantidad de semillas totales colectadas por trampa y la distancia de cada trampa al 

árbol de H. appendiculatus reproductivo más cercano. Para este propósito se 

empicó información de dos fuentes diferentes. Por un lado, se utilizó la información 
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obtenida de las trampas y los árboles reproductivos circundantes presentes en los 

nueve sitios de estudio. Por otro lado, se empleó información obtenida de las 

trampas dispuestas alrededor de árboles individuales. En cada uno de estos casos, se 

empleó el modero y - e(a"') como descriptor de las curvas de dispersión, donde y es 

el número de semillas por trampa, • es un parémetro relacionado con la cantidad de 

semillas que caen en el punto ocupado por la planta reproductiva, b es un parámetro 

que mide la tasa de dispersión de semillas, :l (en metros) es la distancia entre el árbol 

y un punto dado, y e es la base de los logaritmos naturales (Okubo y Levin, 1989). 

La bondad de ajuste del modelo se realizó a tra~s de un análisis de la devianza. el 

cutl consideró un error tipo Poisson y una función logarltmica siguiendo los 

lineamientos descritos en Crawley (1993). En este anüisis, la bondad de ajuste se 

evalúa con la cantidad de la devianza total explicada por la variable independiente (1 

en este caso), la cual se distribuye aproximadamente como la función de X2 con 1 

grado de libertad. El efecto de los tipos de parche en la densidad de semillas, se 

hizo mediante un análisis de devianza con los residuales una vez quitado el efecto de 

la distancia; para ello se utilizó un error normal y una función de identidad. 

Finalmente, para evaluar la direccionalidad de la caída de la lluvia de semillas 

alrededor de árboles individuales se obtuvo un mapa de isoUneas de la densidad de 

lluvia de semillas para cada uno de 108 cuatro árboles aislados estudiados, utilizando 

el paquete estadístico Surfer 5.0 (Golden Softwere, Inc.). 

1.4. Resultados 

Variacióg temporal y espacial de la lluvia de semillas 

La lluvia de semillas de Heliocarpus appendicu.latus ocwrió entre los meses 

de febrero y junio. Esta época coincidió con la época de menor precipitación 



Dlspernón d~ umilfas eh Hcliocarpus appendiculatus en Los TIlICtlas, V~I'OCTII', Mb;Jco I JS 

~ 71JO 

--ITIIkI dar.do _ ....... ~ .' eoo 
20XI 

, 
_'rUotcal 

I _ ....... 10bI1 
500 1 .....•• ~16n " 

t 
4001 t'aco 

. i 
-1'000 

," ". :1 I 

·1 aco 
'00 

ttempo{IIIIO ttII, 
Figura 2.1. Feno/ogi. de frutos y semillas de H. appendlculatua. El número de 

semlnas ylo frutos que se representa en el eje de la ordenada, es el total obtenido 
en todos los sitios de estudio (145 tramp.s) para cada fecha de evaluación. 

(Figura 2.1). La máxima cantidad de diásporas dispersadas ocurrió en la época de 

las suradas durante el mes de abril. Mediante observaciones visuales se pudo 

determinar que el periodo de lluvia de semillas se ocurre aproximadamente un mes 

después del periodo de producción de frutos. Mientras la producción de frutos se 

inicia en enero y termina los primeros días de mayo, la dispersión de sernillas se 

inicia en febrero y fmaliza a comienzos de junio. 

La relación semilla/fruto en la lluvia de semillas varió a través del tiempo. A 

principios del periodo de la lluvia de semillas esta relación fue rnenor a uno y 

posteriormente aumentó considerablemente hasta llegar un máximo de l. 1 en abril, 

mes en el que se presenta el pico de lluvia de semillas; los valores de ésta relación 

descendieron ligeramente durante los rneses de mayo y junio (Cuadro 2.1). Para 

todo el periodo de lluvia de semillas, la relación promedio fue por debajo de uno , 
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Cuadro 2.1. Componentes de la Huvla de semUlas y su variación temporal de H. 
appendicu/atus, en Loa Tuxtlal, M6xico. Para el an"isis se con$lderó un error binomial y 
con una función logIstIca. Las letras indican diferencia. significativas con un error del 
5%, realizadas con un anállals de devillnza. 

% frutos % .. rnIIIu 
Fecha (ano 1888) MmlIIaIrruto totale. danados tota ... viables 
19 febrero 0.20 10.26 0.00" 2.43 0.00· 
06 marzo 0.53 18.13 5.58" 11.59 2.12"' 
21 marzo 0.78 16.38 5.72" 15.03 48.W 
05 abril 1.07 36.88 5.48" 47.95 51.14~ 
21 abril 1.07 9.34 5.71 10 12.13 2O.44b 

01 mayo 1.03 3.75 6.86g 4.71 46.45" 
16 mayo 0.98 3.99 6.45" 4.73 33.98· 
01 junio 0.93 1.27 2O.2gd 1.43 48.aad 

I promedio'" I 10"'- &.Ir 100.0- 7.01· 100.0- 31.2** 

(0.82). La relación semillaIfruto en los distintos parches no difirió significativamente 

(x2=Ü.16, gl=6, P=:O.99), aunque en los claros esta relación fue mayor que en el resto 

de los parches regenerativos (Cuadro 2.2). 

El niunero de frutos colectados en las trampas durante todo el periodo de 

dispersión fue de 5439/26.5 m2
. El porcentaje de frutos fue mayor en los primeros 

meses, alcanzando su punto máximo a inicios de abril. En el mes de mayo el 

porcentaje de frutos colectados fue reducido. Un bajo porcentaje de frutos 

pertenecientes en todo el periodo de la lluvia de semillas estuvo daftado; en los 

primeros 15 ellas no bubo depredación, y en la última quincena de mayo se produjo 

la depredación más alta (Cuadro 2.1). En las fecbas intermedias la presencia de 

frutos daflados fue más homogénea (Cuadro 2.1). La cantidad de frutos totales y de 

frutos daftados por tipo de parche, difirió significativamente, la mayor cantidad de 

frutos se encontraron en los sitios sucesionales. En cambio, hubo una cantidad 

significativamente mayor de frutos daftados en los claros (x2=38.7, gl=2, p<O.OOI; 

Cuadro 2.2). 



Cuadro 2.2. Variación entre pardlea de los componentes de la lluvia de semillas de H. 
appendicu/atus en 1996 en Los Tuxtlas, M6xico. Las letras Indican diferencias 
signifICativas entre pardles (P<O.05). Los números que no están en paréntesis 
representan a los números totales de semillas o frutos, y los encarrados en paréntesis 
son los porcentajes. Los porcentajes de frutos danados y semillas viables son los 
obtenidos en relación al total de frutos o semlDas encontrados en cada tipo de pardle. 

rruto. semillas 
Tipo de parche HmUIuIfruto totatu dallado. totales vlabln 
claro 1.5- 644 (12) 42f.1: m(17) 178(23~ 
suceslonal 1.1- 4715(87) 244(5) 3604(80) 1531(42) 
m.duro 1.3- 80 (1) 1(W 97(2) 36(37)/1 
tot.1 1.3 5439(100) 287(5) 4478 (1OO) 1745(39) 

Muy pocas semillas cayeron en las trampas en etapas iniciales y finales de la 

época de lluvia de semillas. En la primera quincena existió un porcentaje pequefto 

(2.3%) de semillas, de las cuales ninguna fue viable. Al mes de haber colocado las 

trampas, también hubo una proporción reducida de semillas viables (2.1%). En las 

evaluaciones posteriores se presentó un incremento significativo en el porcentaje de 

semillas viables, que osciló entre 20 y 51% (Cuadro 2.1). 

El total de semillas fue mayor en los parches sucesionales (Cuadro 2.2). Con 

respecto a la proporción de semillas viables se detectaron diferencias significativas 

entre tipos de parche (x2-1O.3, gl=::2, P=::O.OO58), donde la tendencia de mayor 

porcentaje de semillas viables fue para los sitios sucesionales, aunque este valor fue 

estadísticamente igual al registrado en los sitios maduros (Cuadro 2.2). 

A través de un análisis de la proporción acumulada de frutos totales en 

relación con el tiempo durante todo el periodo de lluvia de semillas se pudieron 

detectar que la velocidad con la que se depositó la lluvia de semillas en los distintos 

tipos de parches varió significativamente (x2=1613, gl=21, P<O.OOOI; Figura 2.2). 

En los claros, el 25% de los frutos se acumuló a los primeros 17 dias, en cambio, en 

los parches sucesionales y maduros este porcentaje se obtuvo hasta los 33-34 dias. 
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FlgUrII 2..2.. Representación gr6fice de la proporción acumulada de frutos durante 
todo el ptNiodo de lluvia de semHlas de H. appendicullJtus. Las curvas siguen una 
fundón loglstica con un error binomial de la forma: y - exp(.+bx)l1 .... xp(.+bx). 
donde: y = Proporción de frutos .• = ordenada al origen. b = pendiente de la curva. 
y x = tiempo. 

Igualmente, el 50'% de los frutos se acwnularon primero en los claros (24 días). 

luego en los maduros (40 días), y después en los sucesionales (48 días). El mismo 

comportamiento ocurre cuando la curva se analiza al 75% de frutos acwnulados. El 

100% de los frutos depositados en los sitios claros y sitios maduros fue abrupta., y en 

un periodo corto (53 y 75 dias. respectivamente); en cambio. en los parches 

sucesionales la acumulación de frutos fue gradual. y se prolongó hasta los 101 dias 

(Figura 2.2), .. 
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Djsversión de diásooras de Heltoca1'ous gppendiculatus 

La Figura 2.3 presenta los modelos ajustados de las distancias de dispersión 

de las semillas de H. appendlculalus, obtenidos por dos metodologías distintas de la 

dispersión de semillas (ver detalles en metodologia). En la Figura 2.38, se observa 

que la distancia máxima a la que pueden dispersarse los frutos es de 97 In, esto es 

to~ando en cuenta la distancia entre las trampas en los distintos parches y los 

árboles productores. El modelo general que explica la relación entre el número de 

frutos y la distancia hacia la planta madre fue altamente significativo (r-o.81, gl""l, 

p<O.OOI). 

Un análisis de devianza con los residuales despu~s de haber quitado el 

efecto de la distancia (de los diferentes parches a los árboles productores), 

indica que el efecto de los tipos de parche sobre la cantidad de frutos 

dispersados fue significativo Cuadro 2.3a). En parches sucesionales el mayor 

número de frutos dispersados fue cerca de la planta madre y en cantidades 

mayores al promedio general explicado por el modelo ajustado, por tanto 108 

valores se encuentran por encima del valor ajustado y con signo positivo. En 

cambio, a los claros llegaron cantidades más pequeft.as que a las sucesionales, 

aunque la distancia de dispersión fue similar; en este caso. los valores se 

encuentran por debajo del modelo ajustado y con signo negativo. A los sitios 

maduros llegaron muy pocos frutos y tuvieron que recorrer mayores distancias 

(Figura 2.3a; Cuadro 2.3b). 

En la Figura 2.3b se puede observar que la distancia máxima de dispersión 

calculada fue de 72 m. El modelo ajustado que explica esta relación es altamente 

significativo, aunque el porcentaje de la devianza explicado por el efecto de la 

distancia fue menor que en la Figura 2.3a (r2=O.44, gl=l, P<O.OOl). La dispersión 
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FlgunI 2.3. Dispersión de dWiaporaa de H. appendlcuJatua en un bosque tropical 
perennlfollo. a) Obtenida a .,.rtlr de trampal coIOCIIdaa en distintos parches de 
bosque: cada punto el el promedio de la dlatancla de lal tram.,.. hacia JoI 
'rboJes productoraa más cercanol «140 m). El número de 'rboJes tomadol en 
cuenta .,.,.. cada sitio fue: daro 1 (c1>-2, c2=4, 1:3-1; aUC8alonal 1(11)-2, 112-2, 
s3:0<5; maduro 1(m1)-4, m2-3, m3-3. b) Obtenida en tram.,.1 coJoQda, a .,.rtlr 
de 'rboIes focalea productoras, hacia aua alradedores en cuatro dlracclonel 
distintas; cada punto es el promedio de la di ,tanela desde laa trampas hacia JoI 
Indlvlduol productores. 
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Cuadro 2.3. (a) An6lI.I. de le devlanza para avaluar el efecto del tipo de parche labre la 
densidad de l. lluvia de semillas de H. appendiculatus en 1998 en lo. TuxU •• , M6x1co; la 
pruebll se hizo con un error normal y una función d. identidad. (b) Denlidad de I.mlll •• 
para cada parche obtenida. conliderendo los residuales resultantes después de remover 
el .fecto de l. distancia a los arbol •• en fructIt'IcecI6n (ver detallel en el texto); los 
valores negativol Indican que 111 d.nsidad de semillas eltá por debajo del modelo 
generalajult8do. l. dispersión de semillas (Figura 2.3a), y 101 valore. politivo. IndlClln 
que están por encima del modelo aju.tedo, 

(., 
Factor Devl.nu (xOl .prox.) gol. ,.,. 

CM F P 
tipo d. pen::he 47.8 2 0.27 23.89 23.89 0.001 
error 132.0 132 1 
total 179.8 134 

(b) 
Parche Numero de ..... 11 ... 
dero -35.34 :t7.15-
suceslonal +69.38 :t10.11c 

maduro +36.63 :t10.11 11o 

de frutos fue distinta entre individuos, esta variación fue altamente significativa 

(~=O.52, gI=3, P<O.(XH). La influencia de las distintas orientaciones de muestreo, 

no indican un efecto claro (~= 0,14, g1""3, P>0.05). La Figura 2.4 muestra la gran 

variación de dispersión alrededor de cada individuo, en los individuos A y 8, la 

mayor amplitud de dispersión de las diásporas esti inclinada hacia el norte en la 

dirección de los vientos del sur; sin embargo, en los otros individuos estin 

dispersadas homogéneamente ( e ), o estin inclinadas a otras direcciones (D). 

1.5. Dllcusl6n 

La fenologla y dispersión de semillas de irboles tropicales se encuentra 

fuertemente relacionada con algunas caracteristicas del clima., principalInente con la 

precipitación y la velocidad del viento. Muchos autores han reportado que la 

dispersión zo6cora tiene un pico en la época de mayor precipitación, cuando hay 

mayor cantidad de aves y m8llÚferos, independientemente si el patrón de 
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Distancia (m) Oeste· Este 

Figura 2.4. Dispersión de di~sporas de cuatro irboles (A, B, e, D) de H. 
eppendicu/atus. Las curvlllneas indican el número de dl6sporas que cayeron alrededor 
de cada Individuo (+) a determinadas distancias. En la figura A, el trampeo de 
dhlllporas hacia el sur, s610 •• hizo hasta los 50 metroll. 
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fructificación es continua o anual (Álvarez-BuyUa. 1986; Wikander, 1984; Willson, 

1992); ~ esa q,oca, los frutos tienden a desarroUar una acumulación rápida de 

carbohidratos y lipidos, favorecida por la alta humedad y temperatura (Terbogh. 

1990). En cambio, las especies de dispersión anemócora generabnente tienen una 

fructificación anual y el pico de producción de frutos coincide la época de mayor 

velocidad de los vientos (Augspurger y Franson, 1988; Howe y Smallwood, 

1982; Martfnez-Ramos, 1985; Sinha y Davidar, 1992; Whitmore, 1983; Wikander, 

1984; Willson, 1992). Esto favorece que la dispersión sea amplia y, de alguna 

manera, asegura el establecimiento de por lo menos algunas plintulas gracias a la 

gran cantidad de diásporas dispersadas hacia sitios favorables pan ser colonizados 

(Howe y Smallwood, 1982; Martfnez-Ramos, 1985). En Los Tuxtlas, Veracruz, H. 

donnell-sm/ihU produce frutos dispersados por el viento en la corta época seca 

(Vázquez-Vanes y Orozco-Sesovia. 1982); en este estudio se muestra similar 

comportamiento para H. append/culalus (Figura 2.2). Aunque podria esperarse que 

la dirección de los vientos dominantes tiene un efecto en la amplitud de dispersión 

de las diásporas hacia tales direcciones, en este estudio tal efecto no se manifestó 

claramente. El papel que cumplen los vientos en la amplitud de la dispersión de las 

diásporas de H. appendiculalU.f debe ser muy importante, obviamente, los 

movimientos convectivos del viento por la situación orográfica del lugar, o por las 

diferencias en la temperatura entre el bosque y zonas perturbadas (natural y 

antropogénica), no pennite tener un patrón hacia la dirección predominante de los 

vientos que hay en esa época. 

Los patrones de distribución espacial y temporal de las semillas pueden ser 

variables y siendo afectados por el valor de la fecundidad de los árboles 

progenitores, y por las caracteristicas propias de los frutos o semillas (Sinha y 

Davidar, 1992). La variación temporaJ en la cantidad y viabilidad de semillas de 

Heliocarpu.f appendiculalU.f probablemente depende de una asignación gradual de 
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recursos hacia la fase de reproducción. Quizá los embriones de las primeras semillas 

estuvieron inmaduros, y que por efecto del viento los frutos que conteman esas 

semillas tuvieron que desprenderse de la planta productora. Asimismo, la 

probabilidad de que las flores femeninas sean polinizadas pudo ser reducida, por el 

hecho de que los vientos son menos fuertes en el periodo de floración. Posiblemente, 

estas fueron las razones del por qué las primeras semillas dispersadas ocurrieron en 

una cantidad reducida y con una viabilidad casi nula. 

La elevada y corta producción de semillas de especies anemócoras y 

autócoras puede saciar a los depredadores naturales, lo que permitiría el escape a la 

predación de un porcentaje alto de semillas; esto es más dificil para las especies 

zoócoras, que tienen una producción continua de semillas (LoiseUe el al., 1996). 

Para el caso de Heliocarpus appendiculalus la depredación pre-dispersión fue 

minima, en relación con la abundante producción de frutos que se produjo en ese 

afto. Apenas el ?O!o de los frutos fueron depredados en toda la temporada de lluvia 

de semillas. La proporción de frutos depredados en los distintos sitios de estudio 

aparentemente estuvo relacionada con la cantidad total de frutos que cayeron durante 

la época de lluvia de semillas. Se pudo detectar que los sitios donde hubo mayor 

depedración de frutos fueron en aquellos donde cayó una mayor cantidad de frutos; 

en este caso, los sitios sucesionales tuvieron el porcentaje más alto de frutos 

daftados. 

La depredación que se cuantificó en esta parte del trabajo ocurrió durante la 

etapa de pre~dispersi6n, antes del desprendimiento de los frutos de la planta madre; 

sin embargo, no se descarta la posibilidad de que esto haya ocurrido durante la 

permanencia corta de los frutos en las trampas. No se pudo determinar 

especificamente qué animales son los depredadores de semillas de H. 

appendiculalus, pero según la forma en que los frutos fueron dai\ados aparentemente 
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se trata de insectos pequeftos (probablemente ortópteros y hormigas), ya que 

solamente comen el endospermo de las semillas dejando a un lado el resto del fruto. 

La dispersión amplia les confiere a las especies pioneras la capacidad para 

colonizar áreas recién perturbadas (Álvarez-BuyUa y Martinez-Ramos, 1990; 

V ázquez-Yanes, 1980). La dispersión puede verse afectada por factores bióticos, 

por factores abióticos y por eventos casuales (Loiselle el al., 1996). En el caso de 

H. appendiculatus los factores que probablemente contribuyeron en la amplitud de 

la dispersión son: a) la altura de los árboles progenitores, porque permite que las 

diásporas puedan tener mayor desplazamiento; b) la velocidad del viento, ya que en 

el periodo de dispersión los vientos en esta región son muy fuertes; c) la vegetación 

circundante, ya que en esta época la vegetación en Los Tuxtlas es poco densa, 

debido a la caída de hojas de algunas plantas y por lo tanto facilita el movimiento de 

las diásporas y d) el peso ligero y tamafto pequefto de las diásporas ya que estas 

pesan del orden de 0.0045 gramos cada una., y más de la mitad de su superficie está 

ocupada por adaptaciones que les permiten ser dispersadas por el viento (Chambas 

y MacMahon, 1994; Sinha y Davidar, 1992; Willson, 1992). Otras caracteristicas 

como la velocidad de caida de las diásporas, la turbulencia del aire, y otras 

características morfológicas de las diásporas también pueden influir en la distancia 

de dispersión (Okubo y Levin, 1989). 

Aunque en la literatura se menciona que hay una probabilidad mayor de que 

las diásporas de especies pioneras lleguen a los claros y no a parches de la selva 

madura mediante la lluvia de semillas (Augspurger y Franson, 1988; Fenner, 1987; 

Loiselle el al., 1996; Martinez-Ramos, 1994; Martinez-Ramlls y Álvarez-Buylla, 

1995; Willson, 1983; Young el al., 1987), este estudio no apoya tal aseveración. 

Los resultados sugieren que la probabilidad de que las diásporas lleguen a un 

determinado sitio depende más de la distancia que hay hacia los árboles productores 
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que de los tipos de parche. Por ejemplo, en este caso se pudo observar que un sitio 

sucesiooaI y un claro esblvieron muy cercanos a uno o varios árboles reproductivos 

de H appendiculatus, y estos sitios fueron los que tuvieron la mayor densidad de 

diispons. Al contrario, los sitios de parche: madw"o, e inclusive 105 dos restantel' de 

los claros y 105 dos sucesionales que estuvieron muy distantes de las plantas 

productoras tuvieron una densidad muy lHUa de diisporlS (ver Figura 2.3a). 

Se han realizado algunos estudios para determinar la distancia máxima de 

dispersiÓD de semillas de algunas especies arbóreas de los bosques en Los Tuxtlas. 

Las especies pioneras como Cecropia obtusifolia y H. appendiculatus tiene una 

dispersión más distante que especies tolerantes a la sombra como Robinsonella 

mirandae y Stemodenia donell-smithli (González~M6ldez, 1995; Gonzáles

Mootagutt, 1996). Las distancias máximas que obtuvieron otros autores para H. 

appendicularus fue de 140 m (González-Méndez, 1995; Gonzáles-Mone:.gutt, 1996), 

resultados que difieren a los obtenidos en este trabajo (72 y 97 m aproximadamente). 

Algo importante de hacer notar entre las dos formas de obtener la distancia de 

dispersión en este estudio, es que, la variación de la ordenada al origen de la curva 

de dispersión es la que tiene cambios más drásticos en comparación a la pendiente 

que tiene variaciones mínimas (ver Figura 2.4). Seguramente, esta variación se dio 

por el hecho de que en el primer caso (muestreo de 1996) se tomaron en cuenta 

todos los frutos que cayeron en la época de lluvia de semillas; en cambio, en el 

segundo caso (muestreo de 1997) solo se tomaron en cuenta los frutos que cayeron 

en 10 dias dentro de la etapa máxima de dispersión. Esto sugiere que la variación 

anual en la fecundidad de los árboles también puede influir en la distancia de 

dispersión. Los parámetros de la ordenada y la pendiente en el modelo de dispersión 

de semillas para H. appendiculatus obtenidos por otro autor (González-Méndez, 

1995) fueron distintos a los parámetros obtenidos en este estudio, posiblemente esto 

fue al uso de una metodologia distinta usada. 



Por otro lado, la influencia de los vientos de la dispersión hacia determinadas 

orientaciones, especialmente hacia aquellas direcciones en las que corre el viento, 

parece ser poco importante, aunque no hay que descIrtar el rol que juegan en la 

amplitud de dispersión (Figura. 2.4). El hecho de que la zooa de estudio se 

encUCDtrt en una zona. accidmtada. puede estar afectando el que los vientos no sis-n 

una misma d:ireccilIIl,. sino que por la diferencia de praióo del aire pueden crearse 

movimientos. convectivos y tomar otras direcciones • la que normalmente sigue 

(ÁIvuez-Esperanza, 1992). 10 que puede estar influyendo en una dispersiÓD 

homogéDca Y amplia en todas las direcciones. Por ejemplo en la Figura 2.4 se 

observan que los árboles A Y B que se encontraban en zonas mis o menos planas, la 

teDdeucia de mayor ampIí1ud fue hacia d norte:. por- la influencia de los vientos que 

pnMcam del suc. En cambio. CD los irboles e y D que se hallan situadas en zonas 

coo pendientes,. no es posible ver este mismo patróo. posr"blcmentc por los cambios 

de dirección del viento. 

2.6. COIIdusioDts 

La ttispeniÓD de semillas es anual y dura desde comienzos de febrero hasta 

junio del mismo do. La máxima dispersión de semillas coincidió con la época de 

máxima sequia. La viabilidad de semillas fue nula al inicio del periodo de lluvia de 

semillas, rieado mayor (20-500/.) en d resto cid periodo de dispersión. 

El daiio JH'C-dispersión de frutos está muy relacionada con la cantidad total de 

frutos que llegan a cada tipo de parche; al inicio del periodo de dispersión es nula, 

en cambio, al fmal de la época de dispemÓD es cuando hay mayor porcentaje de 

frutos ddados en prc-dispenión. Se estimó UD ~o de dafto pre--dispcrsión total para 

toda el periodo de dispersión. 
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El efecto de los tipos de parche en la densidad de la lluvia de semillas fue 

importante; sin embargo, las mayores diferencias están dadas por las distancias de 

los parches hacia los úboles productores. La mayor cantidad de semillas llegaron a 

los sitios sucesionales. En los parches sucesionales y maduros se encontró el mayor 

porcentaje de semillas viables provenientes de la lluvia de semillas. En cambio, en 

los claros se encontró el mayor porcentaje de depredación. 

La dispersión en los claros y en los sitios maduros se produjo en periodos más 

cortos que en los sitios sucesionales. La distancia máxima de dispersión de 

diásporas de H. appendicu/alus oscila entre 72 y 96 m. Esta distancia de dispersión 

puede variar dependiendo de las caracteristicas propias de cada individuo (por 

ejemplo: altura de la planta, fecundidad), la cantidad de producciÓD de diásporas en 

un determinado periodo, y la velocidad de los vientos en esa época. La dispersión 

de diásporas no siempre es mayor hacia la dirección de los vientos predoininantes. 
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CAPITULO III 

Banco de semillas de HeUocarpus appendlculatus en un bosque 

tropicalperennirolio de México 
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3.1. Introduccl6u 

El banco de semillas es una de las fuentes de propAgulos nW importantes 

para la regeneración natural de los bosques tropicales (Oarwood, 1989; Thompson, 

1992). Este banco se encuentra conformado principalmente por especies 

secundarias y malezas. El banco de semillas que se encuentra en el piso del bosque 

ha sido considerado como SU potencial florlstico (Guevara y Gómez-Pompa. 1972; 

Holthuizen y Boerboom, 1982; Symington, 1933; Vhquez-Yanes, 1983). Este 

potencial se mantiene gracias a que las semillas no germinan debido al efecto 

inhibitorio inducido por factores bióticos (por ejemplo, perlodos de latencia, 

actividad de los microorganismos) y abióticos (por ejemplo, por la calidad de la luz, 

vanaciones de temperatura, disponibilidad de humedad; Guevara y G6mez-pompa, 

1972). 

Muchas poblaciones de plantas mantienen sus semillas acwnuladas en el 

suelo por un tiempo prolongado, considerAndose como un reservorio de gran 

variabilidad genética y una fuente importante de regeneración (Levin, 1990; 

Mabberley, 1992). En bosques tropicales, parece que la tasa de recambio de banco 

de semillas es más rápida. En Cecropia obtusifol/a, un árbol pionero tropical con 

fructificaciÓn continua, se encontrÓ que la tasa de recambio de semillas en el suelo 

es muy rápida, lo que quiere decir que el establecimiento de plÚltulas más bien 

depende de la lluvia de semillas y no de su banco de semillas (Álvarez-Buylla, 

1986). 

Cuando ocurre UDa perturbación en el bosque tropical primario, la 

regeneración empieza con la colonización del espacio abierto por especies pioneras 

que, en muchos casos, provienen de las semillas almacenadas en el suelo (Vázquez

Yanes y Orozco-Segovia, 1994). El aporte del banco es mu importante a medida 
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que el tamafto del claro es más grande (Bazzaz."199O; Garwood, 1989). Por tanto, 

generabnente la densidad del banco de semillas en los claros, es menor que en los 

otros sitios regenerativos, ya que hay una mayor pérdida de semillas, principalmente, 

por germinación o depredación (Álvarez-Buylla y Martinez-Ramos, 1990; Garwood, 

1989; Uhl Y Clark, 1983; Whitmore, 1983). 

La dispersión de las semillas de especies pioneras puede ser continua o anual, 

lo cual influye directamente en la variabilidad temporal de la densidad del banco de 

semillas viables (Álvarez-BuyUa, 1986; Garwood, 1989). Tal variación también 

puede ser atribuida a las características fisiológicas (latencia y longevidad de sus 

semillas) propias de cada especie (Álvarez .. Buylla y Martfnez-Ramos, 1990; Bazzaz, 

1990). En general, la latencia y longevidad de las semillas producidas por especies 

pioneras son más prolongadas que las de especies primarias (Garwood, 1989). 

Tomando como base las caracterlsticas de la germinación, las estrategias de 

regeneración de especies, y la forma de dispersión de las semillas y su capacidad de 

persistencia en el suelo, en la actualidad se distinguen 4-5 estrategias o tipos de 

banco de semillas (Fenner, 1985; Garwood, 1989; ver Cuadro 1.1 del capitulo 1). 

El objetivo de esta parte del estudio fue explorar la distribución espacial 

(horizontal y vertical) y temporal del banco de semillas del árbol pionero 

Heliocarpus appendlculatus en la selva de Los Tuxtlas, Veracruz, México. Las 

preguntas que se trataron de responder fueron las siguientes. ¿Cuál es el cambio en 

la densidad del banco de semillas viables antes y después del perlodo de dispersión 

de semillas ? ¿Es el banco de semillas menos denso en los claros que en los demás 

sitios regenerativos? ¿Cambia la densidad de semillas de H. appendiculatus en el 

suelo con respecto a la profundidad del suelo? ¿Cuál es la longevidad de las 

semillas de H. appendlculatus en el suelo y cuál es la variación espacial de tal 

longevidad? ¿Cómo es la dinámica del banco de semillas de la especie en estudio? 
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3.1. Metodeloeia 

Las investigaciones hechas sobre el banco de semillas se realizaron en log 

mismos sitios de estudio donde se evaluó la lluvia de semillas. Los parches y sitios 

de estudio fueron los mismos que se mencionan en el capitulo anterior. (ver detalles 

en el capitulo 2). 

Obtención de mucstru de suelo 

El muestreo de suelos para el análisis del banco de semillas se realizó en tres 

periodos diferentes; dos fueron hechos en el periodo de pre-dispersión. antes del 

inicio de la fructificación de los Arboles reproductivos (5 de febrero de 1996 Y 25 de 

enero de 1997). El tercer muestreo se realizó en el perlodo de post-dispersi6n, al 

finalizar el periodo de dispersión de semillas ( 20 de mayo de 1996). 

En cada uno de los nueve sitios descritos anteriormente (ver Capitulo 1) se 

eligieron 10 puntos de muestreo al azar. La obtención de muestras de suelo se 

realizó de dos formas: a) utilizando un cuadro de 25x25 cm, para la hojarasca; y b) 

utilizando un cilindro de 10 cm de diámetro y 10 cm de longitud. para el suelo. 

Para detectar el número de semillas en el suelo a diferentes profundidades del suelo, 

en un 200!o de los puntos muestreados el cilindro se dividió en dos intervalos de 

profundidad. a) de 0-5 cm, y b) 5-10 cm. 

Las muestras de suelo se tamizaron y se colocaron en charolas de 4Ox30x 10 

cm con suelo esterilizado, para la germinación de las semillas que hubieran en las 

muestras obtenidas con el cilindro. Las muestras de hojarasca se secaron en una 

estufa con una temperatura aproximada de 300 C, luego se tamizaron para eliminar 
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hojas, tallos y otros frutos, quedando solamente el material fino. Para cuantificar la 

genninación de las semillas presentes en este substrato las muestraS tamizadas se 

llevaron al invernadero de la Estación de "Los Tuxtlas" y se coloearorten charolas 

con suelo esterilizado. 

El esterilizado del suelo de la selva para colocar en las charolas gemrinadoras 

fue realizado con un autoclave a una presión de 1 S atmósferas y duranto 30 minutos, 

aproximadamente. La fmalidad del esterilizado fue eliminar otras semillas que no 

fueran de las muestras de suelo obtenida del bosque como se detalló anteriormente. 

Al lado de las charolas con banco de semillas, se colocaron otras charolas solamente 

con suelo esterilizado, esto con el objeto de detectar posible contaminación externa. 

Evaluación de la dinámica del banco de semillas 

Este experimento se hizo para cuantificar el porcentaje de semillas 

germinadas, latentes o desaparecidas, en relación con el tiempo trahscUrrido una vtz 

fmalizada la dispersión de semillas. Con la finalidad de no alterar la secuencia que 

siguen las semillas una vez caídas al suelo, el experimento se inició una vez que la 

mayoria de las diásporas fueron dispersadas. En cada uno de los nueve sitios 

elegidos para el estudio se ubicaron cinco puntos al azar, y en cada punto se 

enterraron al nivel de suelo cuatro macetas fabricadas de malla de plástico (de lxO.S 

cm de diámetro de apertura) de 10 cm de diámetro y de largo, llenas de tierra estéril. 

Por encima de las macetas, a un metro del suelo, se colocó una malla transparente de 

Ix1.5 ro, para evitar la entrada se semillas no experimentales. En cada maceta, 

sobre la superficie del substrato, se colocaron 25 semillas de H. append/culatus. 

Cada cierto tiempo (6, 27, 61, Y 171 días) a partir de la fecha de siembra, se 

recuperó una maceta de cada punto, a partir de las cuales se cuantificaron las 

semillas germinadas, latentes y desaparecidas para cada fecha. Para inducir la 
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genninación de las semillas latentes.. la tierra de cada maceta se nevó al invet:nadero 

y se colocó en charolas genninadoras. 

3.3. An.6Uak de datos 

Para el banco de semillas espacial y temporal de H. appendiculatus, se 

empleó un análisis de la devianza de una via considerando un error de tipo Poisson y 

una función de unión logarítmica., siguiendo los criterios establecidos en Crawley 

(1993) Y empleando el paquete estad.istico GUM 3.77 (Royal Statistical Society, 

1986). En estos análisis los efectos del tipo de parche, de los estratos del suelo, o 

las épocas de muestreo, se evaluaron considerando a la cantidad de la devianza total 

explicada por estas variables como un valor aproximado de x? con n-l grados de 

libertad, donde n fue el número de tratamientos (que pueden ser los tipos de parche o 

las distintas profundidades del suelo muestreados). Cuando este valor fue 

significativo, para discriminar entre tratamientos estadisticamente diferentes se 

emplearon pruebas pareadas de "t" empleando un nivel de significancia de rechazo 

de hipótesis ajustado de acuerdo al número de comparaciones pareadas realizadas 

(Crawley, 1993). 

Para evaluar la dinámica de semillas en el suelo, se utilizó la información 

obtenida sobre las semillas latentes empleando el modelo NS - e(a-bt+dl) como el 

mejor descriptor de las tasas de pérdida de semillas latentes en relación con el 

tiempo en los tres tipos de parche, donde a es un parámetro relacionado con la 

cantidad de semillas que se pierden en una fecha determinada, b y ( son parámetros 

que miden la tasa de pérdida de semillas latentes, t (en dfas) es el tiempo 

transcurrido desde la fecha de siembra de semillas para este experimento. y e es ia . 

base de los logaribnOS naturales. La bondad de ajuste al modelo se realizó a través 

de un análisis de la devianza el cual consideró un error tipo Poisson y fWlción de 

.. 
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unión logaritmica siguiendo los lineamientos descritos por Crawley (1993). Para 

detectar diferencias significativas en la tasa de pérdida de semillas latentes entre 

tipos de parche se hizo un análisis de devianza donde emplearon pruebas de "t" 

pareadas, empleando un nivel de significancia de rechazo de hipótesis ajustado de 

acuerdo al número de comparaciones pareadas realizadas (Crawley, 1993), 

J .... Resultados 

variacjón eSPACial Y temporal del banco de semillas de Hellocarpus 

appendicula1us 

El banco de semillas de H. appendiculalus vario a través del tiempo. En el 

estrato de la hojarasca se encontraron diferencias significativas entre las distintas 

fechas de colecta (xl "'7.29, g1=2, P<O.OS). En los dos muestreas del periodo de pre

dispersión la cantidad de semillas viables fue menor con respecto a la obtenida en el 

periodo de post-dispersi6n, aunque en el primero hubo mayor cantidad de semillas 

viables que en el segundo (Figura 3.1), Por otro lado. no se encontraron diferencias 

significativas en el contenido de semillas viables en la hojarasca entre los distintos 

tipos de parche (:'1? = 3.66, gJ ;", 2, P == 0,16). 

Igualmente, el banco de semillas viables en el suelo vario de manera 

significativa en los tres periodos evaluados (xl =6.7, g1=2, P:=Q.03S). La cantidad de 

semillas viables encontradas en el primer periodo de predispersi60 (aIlo 1996) fue 

mayor que la colectada en el segundo periodo (afta 1997); en cambio, la cantidad de 

semillas encontradas en el suelo después del perlodo de dispersión fue más alta que 

la de pre-dispersión (figura 3.1). No se encontraron diferencias significativas con 

respecto a la cantidad de semillas viables encontradas en el suelo de los diferentes 

,,; 
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Agura 3.1. Variación temporal del banco de MfTIiIIIIs de H, appencllculatua M 

dos tipos de substratos, Laa distintas letras irlctan dlfentnci.s IlgnlflcatlVllS 
(P<O.05) entre fechal de c:oIec:tII, Y IIIs Ilnus vertlcalh son lOs errorel eatanct.r. 

tipos de parche, en cada época de muestreo (x~.l, gl=2, p='O.1287). La cantidad 

de semillas por unidad de superficie fue mucho mayor en el suelo que en la 

hojarasca, en las tres épocas de muestreo. 

El número de semillas viables en las distintas profundidades del lUCIo difirió 

significativamente entre fechas de colecta (Figura 3.2). En el primer (x1=8.2, g1-1, 

p<O.05) y segundo (x2=24.S, gl"'l, P<O.Ol) perlodo de muestreo de 1996. se 

encontró Wl8. menor densidad de semillas a mayor proftmdidad del suelo. Esta 
, 

tendencia se mantiene en las distintos tipos de parches, sin diferir significativamente 

entre estos (x1=3.23, g1""2, P>O.OS; x2-o.IS. gl=2. P>O.OS). En el muestreo realizado 

en pre-dispersi6n 2 (tercer perlodo de muestreo). no se encontró diferencia 

significativa entre profundidades (x2",,1.I, gl=l, P>O.OS), asi como también entre 

tipos de parche (x2=4.S6, gl::::2, P>O.OS; Figura 3.2). 
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Figura 3.2, Densidad promedio (± error estandar) de semillas germinadas en el 
banco de semillas en diferentes épocas de muestreo, a diferentes profundidades 
del suelo, Las distintas letras indican dlferendas significativas entre estratos 
(p<O,05). 

Dinámica del banco de semillas 

Los resultados del experimento de la dinámica del banco de semillas de H. 

appendiculatus para los sitios de claro, sucesional y maduro se resumen en la Figura 

3.3. En los tres sitios hubo germinación de semillas in SilU; los claros y sucesionales 

tuvieron el 17% de germinación total, y los maduros solamente el 10010, La 

germinación de la mayoría de las semillas ocunióe en los primeros 20 dias después 

de las primeras lluvias, con excepción de las semillas de un sitio sucesional que 

germinaron hasta los 40 dias; el pico de genninaciÓD en todos los parches se alcanzó 

en la primera semana a partir de la fecha de siembra. 

La sobrevivencia de semillas latentes para los distintos parches en relaciót:t 

con el tiempo se puede observar en la Figura 3.4. En las tasas de reducción de 

semillas latentes, expresada como la pendiente de la curva ajustada, se encontraron 
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Figura 3.3. Dinámica de semillas de H, app4tndiculatus sembradas en el suelo 
en tres tipos de parche dentro de la'aelva de Los Tuxtlas, Veracruz. México. 
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Figura 3.4. Variación temporal y espacial de semUlas latentes de H. eppendlcu/atus 
en condicione. de campo, en Los Tuxtlas, Veracruz, Los valores fueron ajustados a 
un modelo cuadrético, con un error polssen y una función logaritmlca. Claro: y :::z: 

exp(4.8-0.095t ... O.OOO3f); suceslonal: y .. exp(4.8-0.09HO,QOO3r); maduro: y M 

exp(4.8-0.076-0.0003r); r = 0.98; gl. 8; P = 0.001. 

diferencias significativas entre tipos de parche. Se pudo observar que en los parches 

maduros, la tasa de reducción de semillas latentes fue más lenta, en cambio en los 

parches sucesionales y en los claros fue más rápida. Un aspecto importante de 

mencionar es que, en una semana, el número de semillas latentes se redujo a 

alrededor del SOO/o en los claros y los sucesionales, y en los maduros a alrededor del 

3S%, ya sea porque germinaron, se murieron o fueron removidas por animales o la 

lluvia, A las dos semanas, en los claros y sitios su~sionales entre el 60 y 65% de las 

semillas habían desaparecido, y en los sitios maduros el 58%. A los 70 días 

prácticamente todas las semillas del banco (98%) se perdieron en los claros y sitios 

sucesionales. En los sitios maduros persistió un porcentaje pequeño de semilla (2%) 

que todavia permaneció latente. 
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3.5. Dlscusi60 

La densidad del banco de semillas de una especie está directameote 

relacionadas con su fenología y su lluvia de semillas. La estacionalidad en el 

periodo de producción de frutos y la cantidad producida se manifiesta directamente 

en la tasa de entrada de semillas por medio de la lluvia de semillas, la cual afectar 

directamente las variaciones temporales del banco de semillas (Bazzaz, 1990; 

Whitrnore, 1983). Otro factor que puede contribuir a dichas variaciones es la 

longevidad de las semillas, la que puede incidir en la tasa de acumulación de 

semillas en el suelo entre una y otra temporada (Whitrnore, 1983). La longevidad de 

las semillas depende del tipo de latencia que tengan, del tipo de parche al que 

llegaron, de la actividad de los depredadores, y de algunas otras caracteristicas 

propias de las semillas (Garwood, 1989; V ázquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1993; 

1995). En H. appendiclIlalus la variación temporal del banco de semillas fue 

notable, principalmente si se comparan las cantidades de semillas del periodo de pre 

y post-dispersión, tanto en hojarasca como en el suelo; obviamente el papel de la 

lluvia de semillas fue importante en el aumento que se observó en el muestreo 

posterior a la dispersión. Probablemente, la producción de semillas de la temporada 

anterior al primer muestreo fue mayor que la de la temporada en que se realizó el 

presente estudio, ya que se observó que el banco de semillas del primer muestreo fue 

mayor al del segundo muestreo correspondiente al periodo de pre-dispersión. Es 

posible que sea por esta misma causa que el número de semillas viables entre pre

dispersión I y post-dispersión 1 en la hojarasca y suelo tiendan a ser parecidos. 

Aunque no hubo diferencias significativas entre los parches, en el estrato de la 

hojarasca, los sitios sucesionales tienden a acumular la mayor cantidad de semillas 

en la época de post-dispersión, seguramente influenciado por la mayor cantidad de 

semillas que llegan a esos sitios, influenciado principalmente por la cercanía de 

individuos reproductores (Whitrnore, 1983; ver Capitulo 2). 
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Tomando en cuenta el número de semillas encontradas por unidad de 

superficie, la penrianencia de semillas parece ser menor en la hojarasca que en el 

suelo. En la hojarasca o en la superficie del suelo la tasa de pérdida de semillas 

parece ser muy rápida. En cambio, las semillas que se incorporan al suelo parecen 

pennanecer latentes por mucho tiempo, esto debido a condiciones no adecuadas para 

su germinación (latencia forzada) y, por tanto, se van acumulando. Al parecer, el 

experimento de la dinámica del banco de semillas refleja en gran medida lo que 

puede ocurrir en la superficie del suelo, fundamentalmente en los primeros meses. 

La proporción de semillas latentes que permanecieron al fmal del experimento y 

sobre todo en los parches maduros, pueden ser la que se incorpore al b~co de 

semillas de forma persistente. Esto podría explicar por qué hay mayor cantidad de 

semillas por unidad de superficie en el suelo que en la hojarasca. 

Las condiciones abióticas (luz, humedad, temperatura) en la superficie del 

suelo, en general parecen ser aceptables para la germinación de semillas de H. 

appendiculalus, independientemente del tipo de parche. Esta puede ser una 

explicación del alto porcentaje de germinación de semillas, incluso en los parches 

maduros. La germinación de semillas de H. appendiculatus en los distintos parches 

del bosque (claro, sucesional y maduro) fue muy superior a la obtenida para C. 

obtusifolia (Álvarez~Buylla, 1986), aunque la germinación de semillas de H. 

donnell~smilhil en cajas de Petri colodadas en el campo fue mayor tanto en los claros 

(67%) como en los sitios maduros (25%; Vázquez~Yanes y Orozco~Segovia, 1985). 

La germinación de las semillas puestas en el suelo cm los claros fue similar a 

la de los sitios sucesionales. Muchos autores coinciden que en los claros grandes 

hay una pérdida del banco de semillas principalmente por germinación, debido a que 

las condiciones abióticas son adecuadas para este proceso (Álvarez-Buylla y 
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Martinez-Ramos, 1990; Garwood, 1989; Uhl Y Clark, 1983); sin embargo, en este 

estudio se pudo comprobar que la germinación en estos sitios es muy variable ya 

que, por ejemplo, en dos sitios de claro, la germinación fue menor a la de un sitio 

sucesional. Del total de semillas germinadas en los sitios claros, la mayorla 

permanecieron en forma de plántulas por lo menos hasta tener una hoja verdadera. 

En contraste, en los sitios sucesionales hubo mucha heterogeneidad en el 

porcentaje de semillas germinadas. A pesar de que, en promedio, el porcentl\ie 

global de germinación fue igual a! de los claros, un sitio sucesional (aparentemente 

tardlo) tuvo un porcentaje de germinación menor a! de los sitios maduros (7"10), y un 

sitio sucesional temprano tuvo un porcentaje alto (32%). No obstante, este 

porcentaje alto pudo estar afectado por el incremento de semillas debido a la 

proximidad de árboles reproductores que contaminaron y tal vez provocaron el 

aumento de las semillas germinadas en los puntos experimentales. En los dos 

primeros sitios sucesionales las plántulas se murieron una vez producida la 

germinación; en cambio, en el sitio sucesional temprano la mayorla de las plántulas 

permanecieron, por lo menos, hasta tener la primera hoja verdadera. 

La germinación de semillas en los sitios maduros fue homogénea y menor que 

.l:n los demás parches. Un resultado similar se encontró para otra especie pionera 

(Cecropia obltlsifolia) que habita en la misma zona de estudio (Álvarez-Buylla, 

] 986), aunque con un porcentaje de germinación mucho menor (0.53%). El hecho 

de que las semillas de H. appendlculalus hayan germinado en sitios maduros en un 

porcentaje considerable (10%), aunque después todas las plántulas hayan muerto, 

contrasta con lo mencionado por varios autores quienes afirman que la germinación 

de semillas de especies pioneras no ocurre en sitios maduros porque la calidad de la 

luz no es adecuada, o porque las variaciones de temperatura en el suelo son mlnimas 

(Swaine y Whitmore, 1986; Whitmore, 1989). 
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Un fenómeno muy importante por destacar es la reducción ré.pida de semillas 

viables independientemente del tipo de parche. A los 2.5 días aproximadamente, el 

7.5% de las semillas murieron o fueron removidas, Del resto hubo un porcentaje 

considerable que germinó, y quedaron muy pocas semil1as latentes en el suelo. En 

los sitios maduros el porcentaje de semillas latentes que permanecieron al cabo de 

los 170 días fue mayor en comparación con los otros parches. Es posible que en 

condiciones naturales la semillas que llegan al suelo no tengan una respuesta 

genninativa ré.pida, como se observó en el experimento de dinámica del banco de 

semillas debido a que la capa de hojarasca puede inhibir la germinación (VAzquez

Yanes y Orozco-Segovia, 1994), Por lo tanto es probable que estas puedan 

desprenderse del fruto y pasar a fonnar parte del banco de semillas del suelo en 

donde al parecer pueden mantener su latencia por un tiempo más prolongado. 

Respecto al tipo de banco de semillas, Thompson y Grime (1979) clasifican a 

las diferentes especies de plantas en cuatro tipos o estrategias (tipos 1, II, DI Y IV); 

en cambio, Garwood (1989) hace una clasificación mé.s exhaustiva e indica que las 

especies pioneras pueden tener hasta siete estrategias (ver Cuadro 1.1). Esta autora, 

en su clasificación, toma en cuenta el comportamiento de la genninación, el tiempo 

de dispersión y las estrategias de regeneración. Según esta clasificación, el 

experimento de la dinámica del banco de semillas sugiere que la parte superficial del 

suelo que incluye la hojarasca, parece tener un banco de semillas "transitorio 

estacional", ya que en este caso hay una acumulación de semillas durante la época 

seca y luego hay un porcentaje alto de semillas que germinan con las primeras 

lluvias. Por otro lado, los muestreos realizados en los distintas épocas del afto, 

indican que existe una acumulación importante de banco de semillas en el suelo y 

que el tipo de banco de semillas podria clasificarse como "persistente", y del tipo II1 

según Thompson y Grime (1979), quienes mencionan que la mayoria de las semillas 
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genninan una vez que llegan al suelo, pero que una pequefla porción se mantiene 

persistente hasta la próxima temporada de dispersión. El hecho de que exista una 

densidad considerable de semillas viables, ya sea en el periodo de pre o postw 

dispersión, es evidencia de que las semillas en el suelo puede durar hasta al próximo 

periodo de producción de semillas, es decir, que H. appendlculatus. siendo una 

especie pionera, tiene semillas con una longevidad ecológica prolongada (Martinez

Ramos, 1985). 

La cantidad de semillas según la profundidad del suelo es variable 

dependiendo de las especies, el tipo de vegetación y el tipo de substrato. 

Generalmente, la cantidad de semillas decrece a mayores profundidades del suelo, 

pero en algunos casos OCUlTe lo contrario (Garwood, 1989). En el estudio realizado 

con H. appendlculalus la disminución de la cantidad de semillas según la 

profundidad se observó en dos de los tres muestreos realizados, mientras que en el 

otro la densidad de semillas fue similar en las distintas profundidades. 

Probablemente, estos resultados se deben al hecho de que, una vez incorportados al 

suelo, la densidad de semillas se distribuye uniformemente en los 10 primeros 

centlmetros por la acción de ciertos insectos que transportan las semillas a suelos 

más profundos (Garwood, 1989). 

3.6. Conclusiones 

En términos generales el banco de semillas post-dispersión fue mayor que el 

de pre-dispersión, pero fueron similares entre los distintos sitios regenerativos. La 

cantidad de semillas por unidad de superficie, en cualquiera de las épocas de 

muestreo, es mayor en el suelo que en la hojarasca, lo que sugiere que existe una 

reducción de semillas muy alta en la hojarasca o superficie del suelo por 
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genninación, depredación o remoción, y una acwnulación de se~l1as latentes una 

vez incorporado al suelo, 

Una vez que las semillas llegan al suelo, la germinación ocurre con las 

primeras lluvias; el periodo de genninación' de semillas es de alrededor de 20 días, 

La genninación de semillas en claros y sitios sucesionales fue más alta que los sitios 

maduros, y donde la hojarasca aportó más que el suelo, 

Una vez que las semillas caen al suelo, la velocidad con que se pierden las 

semiUas latentes a través del tiempo es más lenta en los sitios maduros y sitios 

sucesionales. esto seguramente por el nivel reducido de laz, la hojarasca, o las 

reducidas fluctuaciones de temperatura en el piso del sotobosque. En cambio, la 

velocidad con que se pierden las semillas laténtes en los claros y sucesionales fue 

más ripida. Por estas caracteristicas, se puede decir que el banco de semillas de 

Hellocarpus appendiculatus en este estrato (superficie del suelo) tiene una estrategia 

"transitoria estacional", En cambio, por los muestreos temporales que se realizaron 

en la hojarasca y en el suelo, el banco de semillas en el suelo parece ser del tipo 

"persistente" (Garwood, 1989). Según la clasificación de Thompson y Grime (1979) 

está detenninado como tipo I1I, que significa que la mayor proporción de las 

semillas se pierde por genninación u otros factores, y una pequei\a porción se 

incorpora al suelo y se mantiene latente por un periodo largo. La cantidad de 

semillas viables, en general, decrece con la profundidad del suelo, si bien en el 

periodopre-dispersión la cantidad de semillas fue similar hasta los 10 cm. 
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CAPITULO IV 

Germinación de semillas de Heliocarpus appendiculatus en la 

selva de los Tuxtlas, México 
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4.1 Introducción 

l Las semillas representan una de las fases mis importantes dentro del ciclo de 

vida de las plantas (Bazzaz, 1990). Ellas descmpcftan un papel fundamental en la 

regeneración de las poblaciones de plantas con reproducción sexual. La 

gcnninación es un componente muy importante dentro de la biologta de las semillas 

y está condicionada tanto por las caractcristicas del ambiente (p.ej., humedad, luz, y 

temperatura), como por las caractcristicas intrinsecas de las semillas (p.ej., 

mecanismos de latencia, caractcristicas anotómico-morfológicas, presencia de 

compuestos quimicos; Vázquez-Yáncs y Orozco-Scgovia, 1993; 1995)J 

[ _ Los 6rboles tropicales por su requerimiento en condiciones para gcnninar Y 

establecerse como plántulas, pueden dividirse en dos grupos (sensu Swaine y 

Whitmore, 1988; Whitmorc, 1989: a) aqueU05 que pueden germinar y establcccrsc 

en las condiciones de sombra imperante bajo el dosel del bosque (especies "clímax" 

o "no pioneras"), y b) los que pueden genninar sólo en sitios abiertos (especies 

"pioneras). J 

Por lo general, las semillas de las especies pioneras tropicales tienen latencia 

forzada, lo que quiere decir que el proceso genninativo generalmente se inicia al 

activarse el fitocromo (en semillas fotoblásticas) por los cam:bios de la relación 

Rojo/Rojo lejano en la calidad de luz que llega al piso del bosque, o bien por las 

fluctuaciones temperatura en el sucio (semillas tennoblásticas; Bazzaz, 1979; 

Vázquez-y ánes y Orozco-Segovia, 1995). 

En condiciones naturales los cambios ambientales de luz y temperatura a 

nivel dd suelo del bosque se dan por la formación de claros en el dosel. Estos 

claros aparecen con la caída de 6rboles o parte de ellos (Brolcaw, 1982). Se sabe que 
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las semillas de algunas especies clasificadas como pioneras, tales como Cecropla 

obtusifolla (Moraceae), Piper aurltum (Piperacea.e) y Heltocarpus donnell-smlthll 

(Tiliaceae), la germinaci6n estA regulada por mecanismos fisiol6gicos fotoblásticos o 

tennoblásticos (Vázquez-Yánes y Orozco-Segovia, 1985; 1993). Sin embargo, poco 

se conoce sobre la medida en que la genninaci6n de las semillas de árboles pioneros 

varia entre los diferentes ambientes regenerativos naturales del bosque, y el grado en 

que la gennmaci6n de estas semillas varia dependiendo de su identidad familiar. Por 

un lado, el análisis de la variación de la germinaci6n entre fases regenerativas puede 

ayudara evaluar si el criterio de clasificaoión de árboles pioneros (sensu Swaine y 

Whitmore. 1988; Whitmore, 1989) es correcto. Por otro lado, el análi!lis de la 

variación de la germinación entre familias genéticas puede aportar información 

importante al entendimiento de los compooentes que ban participado en la evolución 

del ciclo de vida y de las caracteristicas genninativas de estos árboles. 

El propósito de esta parte del trabajo fue explorar algunos aspectos sobre la 

germinación de las semillas de Heltocarpus appendtculatus, en condiciones de 

campo y de invernadero. En este capitulo, se dan respuestas a las siguientes 

preguntas: ¿Cuál es el nivel de variación en la cantidad y calidad de semillas por 

fruto entre diásporas provenientes de diferentes individuos, es decir entre diferentes 

familias genéticas? ¿ Es cierto que H. appendiculatus, una especie clasificada como 

pionera tiene semillas que germinan sólo en claros? 

4.2. Metodoloefa 

Los experimentos correspondientes a este capitulo fueron realizados en la 

Estación de Biología Tropical "Los Tuxtlas", Veracruz, México (ver mayores 

detalles en el capitulo 2). Las pruebas de germinación, se hicieron con semillas y/o 
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frutos provenientes de 10 individuos femeninos de Hellocarplll appendicuJalUS, 

situados en distintos lugares del bosque en la Estación. 

Número de smi"u por ftuto 

En 1996 se colcetó una cantidad grande de frutos (> !S,OOO) de cada uno de 

los 10 individuos en la época de m!xima dispersión. Estos frutos se colocaron en 

bolsas de papel y se introdujeron a un cuarto de secado con una temperatura de 

alrededor de 30° e por un lapso de cuatro dias. De cada individuo se seleccionaron 

100 frutos al azar y se contó el número de semillas por fruto. A este conjunto de 

semillas colectadas del mismo árbol las consideramos como una familia genética, 

debido que comparten un mismo origco materno. Debido al sistema reproductivo 

gimnodioico de Helicarpus appendicu/atus, con entrecruzamiento casi obligado, las 

semillas de un mismo árbol pueden ser medios hermanos (si el polen proviene de 

diferentes progenitores masculinos) o hermamos completos (si el polen proviene de 

un mismo progenitor o bien del mismo árbol, en el caso de aquellos con flores 

hermafroditas). 

Germinación en jnypnadgo 

Para evaluar la variación en la germinación entre semillas provenientes de los 

10 individuos, se seleccionaron 200 semillas por individuo provenientes de frutos 

seleccionados al azar. Un ensayo preliminar mostró que el porcentaje y la velocidad 

de germinación no se modifica si las semillas se encuentran desnudas o dentro del 

fruto (Mostacedo, dat. no pub/.). Las semillas se sembraron en agar bactereológico 

para su gerntinación, repa:rtidas en cuatro cajas de Petri (SO semillas por caja) las 

cuales se colocaron en un invernadero en la misma estaciÓn de Los Tuxtlas. El 

invernadero consiste en una estructura métalica cubierta con una malla fina de 
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plástico de 2 mm de abertura, situado en un sitio abierto, con condiciones 

microambientales semejantes al de un claro natural grande dentro de la selva. De 

acuerdo con paz el al. (com. pers.). las condiciones de este invernadero a cielo 

abierto en el mes de febrero de 1993 fueron: 33±O.S oC de temparatura máxima y 

22.9±l.S oC de t~atura mínima, lOS.S±7.17 umollm2/s de radiación solar y 

1.23±O.05 de relación RojolRojo lejano. La germinación de las semillas se evaluó 

cada 3 o 4 días, durante un periodo total de lS dias. 

Germinación de semillas en condiciOnes de campo 

Para evaluar si la germinación de semillas de H appendiCfllatus varia entre 

diferentes fases regenerativas se emplearon los mismos nueve sitios experimentales 

(tres sitios en claros. tres sitios sucesionales y tres sitios maduros) utilizados para el 

estudio de la lluvia y el banco de semillas (para detalles de estos sitios ver capitulos 

2 y 3 de esta tesis). Las semillas utilizadas para este experimento se extrajeron de un 

conjunto de frutos provenientes de 10 individuos femeninos. En cada sitio de 

estudio las semillas se sometieron a dos experimentos: 1) para evaluar la 

germinación de las semillas blijo las condiciones naturales del suelo, se sembraron 

semillas secas en pequeilas macetas de malla de plástico (con abertura de 0.5 x 1.0 

cm y de 10 cm de diámetro y altura) con suelo esterilizado (ver detalles del proceso 

de esterilizado. en el capitulo, 2) éstas macetas se enterraron en cinco puntos 

distribuidos al azar en cada sitio. En cada punto, se colocaron cuatro macetas con 

25 semillas en cada una y una maceta sin semillas que sirvió para controlar la 

ocurrencia de semillas contaminantes al experimento. Las macetas estuvieron 

cubiertas por una malla de 1 x I.S m colocada a un metro por encima del suelo. para 

evitar la contaminación externa de semillas. La germinación se evaluó 

aproximadamente cada semana durante 40 dias. 2) Para evaluar la germinación en 

condiciones aisladas del entorno ecológico natural de las semillas, sólo sujetas a la 
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acción del ambiente de temperatura y luz imperantes a nivel del suelo, las semillas 

experimentales se sembraron en ~as de Petri con agu. Estas cajas se colocaron en 

los mismos sitios y puntos de evaluación del experimento anterior. En cada punto se 

colocaron dos cajas de Petri con 2.5 semillas cada una, enweltas en una bolsa de 

plástico para evitar la pérdida de hwnodad. La germinación se evaluó cada tres dias, 

durante nueve días, hasta que el número de semilla acwnuladas se mantuvo 

constante. Ambos experimentos se hicieron coincidir con el periodo de máxima 

germinación natural de las semillas en el bosque, la cual ocurrió entre finales del 

periodo de sequía e inicio del periodo principal de lluvias (/.e., finales de mayo, 

1996). 

4.3. AdIIsls de datOl 

Para evaluar el nivel de variación existente entre las diez familias de semillas 

estudiadas, tanto en el número de semillas por fruto como en el porccnb\je final de 

germinación. se emplearon anAlisis de devianza de una sola vía, siguiendo el 

protocolo del programa GLIM 3.n (Royal Statistical Society, 1986). Para el caso 

del número de semillas por fruto se asumió un error de tipo Poisson y una función de 

ligamiento logarlbnica, en tanto que para la proporción final de semillas germinadas 

se asumió un error binomial y una función de unión logistica, siguiendo las 

indicaciones de Crawley (1993). 

Se ajustó un modelo no lineal de tipo logistico a los valores acumulados de la 

proporción de semillas germinadas como funciÓn del tiempo. El modelo ajustado 

tuvo la forma: y = c/(l+a·exp(-bx», donde x representa el número de días 

transcurridos a partir de la siembra. a es un parámetro de forma de la función, b es 

un parámetro indicativo de la tasa de acumulación de la proporción de semillas 

genninadas y e es un parámetro indicativo de la máxima proporción de genninación. 
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Con el fin de cumplir con el requisito de normalidad por el modelo en la variable y, 

previo al ajuste, los valores de la proporción de semillas se transformaron a valores 

arcoseno de la raíz de la proporción. Para evaluar diferencias significativas entre los 

tres tipos de parches regenerativos, se hicieron comparaciones paroadas para los 

parámetros b y e mediante pruebas de "t-student". Estos análisis se realizaron por 

separado para las semillas dispuestas en el suelo y para las colocadas en las cajas de 

petri. 

4.4. Resultado. 

Globalmente, la mediana del número de semillas por fruto fue de 1.8. Entre 

los 1,000 frutos analizados, la variación de este atributo fue notable ya que osciló 

entre 1 y 4 semillas por fruto, con un coeficiente de variación del 38%. Más del 90010 

de los frutos tuvieron una o dos semillas y sólo el 2% tuvo cuatro (Figura 4.1). 

El anlilisis de devianza detectó diferencias significativas en el número de 

semillas por fruto entre las diez familias analizadas (x2 == 20.9, g.1. == 9, P < O.OS). El 

porcentaje de la devianza total explicado por la identidad familiar fue del CJOIo. Se 

encontraron dos familias (familias # 7 Y 8) con valores extremos, que fueron 

significativamente diferentes entre si (Figura 4.1). En una de estas familias, el 80010 

de los frutos tuvo solo una semilla (familia #7), mientras que en la otra más del 70% 

de los frutos tuvo más de una semilla (familia #8). Ocho familias fueron 

estadísticamente iguales. Tres de ellas no difIrieron de la familia de menor valor y 

cinco fueron similares a la familia con el valor más alto. Al parecer, entre los árboles 

existió una variación continua en este atributo. 
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Figura 4.1. Frecuencia del numero de semlHal por fruto en 10 familias 
genéticas del 6rbo1 pionero H. appendicullJtua. La. diferentes letras Indican 
diferencias signlflcatlvaa entre familia. (P<0.05) obtenida. por un .n6MIIs de 
devlanza y una prueba de T pareadas. Loa númeroa encima de laa barra., en 
forma descendente 100: promedio de número de aemHla. por fruto ± error 
estandar, porcentaje de coeflclente de variación (números en paréntesis), y 
mediana del número de semilla. por fruto. El Individuo., 11 ea el promedio 
general de los 10 Individuos. Frecuencia: (.) una .. milla por fruto, (O) do. 
aeminas por fruto, ( • ) tres semillas por fruto, Y ( • ) cuatro semillas por fruto. 

En conjunto, se obtuvo un 72.9"10 (e.e.-o.Ol%) de germinación total en las 

2000 semillas de Heliocarpus appendiculatus sembradas en el invernadero. El 

mAximo de germinación se alcanzó a los 10 días después de la siembra, aunque a los 

cuatro días ya habia germinado un porcentaje considerable (Figura 4.2). 

El porcentaje de germinación fue heterogéneo entre las familias, variando 

entre ellas hasta en 16 veces a un mismo tiempo (Figura 4.2). El análisis de devianza 

detectó diferencias significativas en el porcentaje de germinación entre familias (X2 

= 308.2, g.l.= 9, P < 0.001). La identidad familiar explicó el 78% de la devianza 

total. El valor de germinación se mantuvo muy similar entre las cuatro réplicas en la 

mayoria de las familias, excepto para dos (familias #6 y #10). Se detectaron tres 
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Figura 4.2. Valooidad de gennlnacl6n de semillal de H. IJppendlculatus bajo 
condiciones de invemadMo. La curva esti .jultllda a un modelo no lineal 
Ioglstlco del tipo : y :c 71/(1+22.9*exp(-0.59x», 1.0.67, P<O.05. 

grupos de familias significativamente diferentes (Figura 4.3). Una familia presentó 

un valor bajo de genninación., cinco familias presentaron valores intermedios y 

cuatro más, valores altos. 

La velocidad de germinación de las semillas dentro de la selva fue muy 

rápida. Dentro de las cajas de Petri, el porcentaje máximo de germinación se alcanzó 

en tan sólo tres días, mientras que en suelo de la selva en seis dias (Figura 4.4). La 

capacidad de genninación en la selva fue menor que en el invernadero y varió 

dependiendo de la condición de germinación y del tipo de parche. En las cajas de 

Petri se obtuvo 39% (e.e. = 0.1%) de genninación total, mientras que en el suelo 

solo se obtuvo un 15% (e.e. = 0.1%). Considerando las semillas sembradas en las 
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Figura 4.3. Germlllllclón de •• miRII. de H. appendlculatus de diez famll1a8 
gen6tic1mente di.tinta.. Familias con letra dlltIntIi., Indan que 100 diferentes 
estadrlticemente (P<O.05) mediante un wlllll de devtenza Y una prueba de "t" 
pereedu. Los VllIoru debajo de las letra. 100 lo. promedios .:t error eetandar, y 
las dlltinta. barras muestran la varladón de germinación dentro de cada Individuo 
o familia (4 rilplicaa). 

cajas de Petri. el porcentaje total de germinación fue significativamente diferente 

entre los tres tipos de parches; en los claros ocurrió la mayor germinación (52%) y 

en los sitios maduros la menor (27'110; Figura 4.4). En el suelo, la germinación total 

fue i.gual en los claros y sitios sucesionales (17'110) y significativamente mayor que la 

registrada en los si.tios maduros (10%). En las condiciones del suelo, el nivel de 

genninaciÓD fue variable entre los tres claros y sobre todo entre los sitios 

sucesionales. En los tres sitios maduros la germinación total fue semejante (Figura 

4.4). En la velocidad de genninación entre los tres tipos de parches. 

estadísticamente, no se encontraron diferencias significativas. 
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Agura 4.4. Arcoseno da la propord6n da germlnadón de semillas de H. 
append/culatus en tres tipos de parche del bosque tropical perennifolio de Los 
Tuxtlas, Varacruz, México. Cada punto representa al promedio da semillas 
germinadas en cada sitio de estudio. (A) Semillas sembrad.s an cajas de patr1; 
dllro: y = 0.60/(1+561*exp(·3.44x», ?- = 0.95, gl-(3,7), P<0.OO1; sUC8slonal: y = 
0.65J(1 +271 *exp(·3.47x», ?- = 0.92, gl-(3,7), P<0.OO1; maduro: y = 
0.551(1+861.6*exp(-3.26x», ?- = 0.74, gl-(3,7), P<0.OO1. (8) SemlHas sembradas 
en el suelo; daro: y - 0.41 1(1+ 126*exp(-1. 17x», ¡2 =0.66, gl-(3, 16), P<0.OO1; 
sUC8sional: y = 0.41/(1+106*exp(-1.03x», ?- = 0.35, gl=(3,16), P<0.OO1; maduro: y 
= 0.31/(1+225*axp(-1.12x», ¡2 - 0.83, gl::(3,16), P<0.OO1. Las letras distintas (8, b, 
e) Indican diferendas entre los totale8 acumulados de germlnaci6n (p<0.05) 
mediante una prueba de "t". 
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Efecto familjv en atributos de frutos y semilla 

La cantidad de semillas contenidas en Wl fruto afecta el material de 

propagación con la que cuenta Wla planta. A su vez, esta disponibilidad se refleja en 

la cantidad de semillas presentes tanto en la lluvia como en el banco de semillas. No 

se tenían datos exactos sobre la vviabilidad del número de semillas en los frutos de 

HelJocarpus appendicuJatus. J;barra-Maruiquez (198S) menciona que los frutos de 

esta especie tienen solo 2 semillas, awtque posteriormente SMchez-Garfias el 

al.(1991) citan que Hellocarpus spp. puede tener entre 2 y 4 semillas por fruto. En 

este estudio se pudo verificar que existe una gran vviación del número de semillas 

dependiendo de los individuos que lo producen, y que puede oscilv entre 1 y 4 

semillas por fruto. Recordemos que los resultados que se tiene en esta oporlWlidad 

son provenientes de frutos analizados que fueron colectados en la época de máxima 

fructificación; pero, los resultados de otro estudio indican que puede haber una 

variación temporal muy marcada en la relación semilla/fruto (Capitulo 2) .. 

La notable variación detectada en el número de semillas por fruto y en la 

probabilidad de germinación de las semillas entre las familias genéticas analizadas, 

puede deberse a varias fuentes, complementarias o excluyentes. Por un lado. a 

factores endógenos relacionados con atributos de la planta madre, tales como la edad 

de los árboles y la velocidad con que maduran en el árbol los frutos y semillas. Por 

otro lado, a factores exógenos relacionados con variables ambientales que pueden 

afectar el rendimiento reproductivo de las plantas maternas y la calidad de las 

semillas producidas. tales como recursos nutritivos, luminicos y del suelo (Orozco

Segovia el al., 1993). Tampoco se descarta la posibilidad de que éstas variaciones 



(JmrrlnacJón eh #mJlku tk Heliocarpus appendI.cuIatuJ en la M/va de Lo.r TN:dIas. MlxJco I as 

entre individuos pueda deberse a la variación en la eficiencia de polinización de las 

flores en cada individuo. Finalmente, la variación entre familias pudo deberse a una 

fuente genética. Si este fuese el caso, es posible que pu~ existir algún grado de 

variabilidad genética sobre la cual pueden operar presiones selectivas en el número 

de semillas por fruto y en la probabilidad de genninaci6n de las semillas. De estos 

dos componentes, la probabilidad de germinación tuvo un mayor grado de variación 

asociado al origen familiar, por lo que posiblemente podria encontrase en ella una 

fuente de variación genética importante para la población de Heliocarpus 

appendlculalus en Los Tuxtlas. La germinación variable en las cuatro réplicas de las 

mayoria de las familias en el invernadero (Figura 4.3) puede ser un indicativo m~ 

de un posible componente genético que controla la viabilidad de semillas de H. 

appendiculalus. 

Características germinatiyas de las semillas en el suelo de la selya. 

El presente estudio muestra que la velocidad de germinación de las semillas 

depositadas sobre la superficie suelo es muy rápida. Este resultado refleja la 

prontitud con que se disparan los mecanismos genninativos una vez que las semillas 

llegan al suelo y ocurren los estimulos apropiados (Vázquez-y áRes y Orozco

Segovia, 1993). Posiblemente, el ambiente más húmedo de las cajas de petri, que el 

imperante sobre el suelo de la selva, favoreció una velocidad de germinación más 

rápida. La latencia forzada de las semillas de Heliocarpus appendtculatus parece 

estar condicionada por el ambiente que experimentan dentro del suelo, más que por 

el ambiente que impera en la superficie del suelo. Posiblemente, debido a esto, la 

germinación de las semillas en algunos claros y sitios sucesionales fue similannente 

baja como en los sitios maduros.~ ha mostrado que la hojarasca puede impedir la 

germinación de semillas de especies pioneras aún cuando la calidad de luz y 

temperatura por encima del suelo sean adecuadas (V ázquez-Y Anes y Orozco-
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Segovia, 1992). Asf, la hojarasca o la estructura de la vegetaci6n del sotobosque 

pueden constituir barreras para la germinaci6n de semillas de plantas heli6fitas, aim 

en sitios abiertos de la sel~ 

La germinación potencial en condiciones de campo, registrada en las cajas de 

Petri, fue más alta que aquella registrada directamente en el suelo. Esta diferencia 

. puede explicarse por la incidencia de diversos factores que actlÍ$l sobre las semillas 

en el suelo, tales como depredadores y patógenos, factores inhibitorios de la 

germinaci6n y remoci6n activa de las semillas por dispersores secundarios o 

depredadores. Posiblemente también, hubieron errores en la evaluaci6n de la 

germinaci6n de las semillas sembradas directamente en el suelo, ya sea porque no 

estuvieron visibles o porque las plántulas resultantes fueron depredadas. Los 

porcentajes de semillas germinadas para la especie congénere H. donnell-smilhii 

(V ázquez-Y ánes y Orozco-Segovia, 1985), en cajas de Petri, fueron similares en 

claros (62%) y sitios maduros (25%) a los que se obtuvieroo en este estudio para H. 

append/culatus. 

Genn;naci6n de Hellocarpus qgpendlculatau en el mosaico de rclenClllCi6n 

natural de la selva 

La mayoria de las semillas de especies pioneras tropicales tienen una latencia 

forzada que, en general, es eliminada por cambios ambientales bruscos dentro de la 

selva; éstos cambios pueden ser generados por la formación de claros que permiten 

una entrada de mayor cantidad de luz hasta la superficie del suelo, o permiten que 

exista una mayor f1uctuaci6n de temperatura del suelo dentro del claro. Estos 

cambios pueden activar a los sensores de germinaci6n o romper la testa dura de las 

semillas para permitir la entrada de la humedad (V ázquez-Y ánes y Orozco-Segovia, 

1994; 1 99S). La germinaci6n de H. append/culatus, ocurrió en todos los parches 
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regenerativos de la selva. aunque fue mayor en los claros y sitios sucesionales que 

en los sitios maduros. 

Es raro que las semillas de especies pioneras puedan germinar en parches 

maduros, como sucedió con H. appendiClÚatus, ya que la disponibilidad de luz en 

estos sitios fue mínima (<2%) y la variación de temperatura media muy reducida 

(<2°C; Mostacedo, dalos TW pub/.). En. condiciones de laboratorio, para H. donnell

smilhii, se determinó que la germinación es reducida a temperaturas constantes y 

para tener una germinación elevada se requiere de una variación de temperatura en el 

suelo de entre 7 y 1000C como núnimo (Mabberley, 1992; Vázquez-Yánes y Orozco

Segovia, 1985). 

El presente estudio indica que para el caso de H. appendiculatus una especie 

considerada tipica de las pioneras, la clasificación de árbol pionero, que solo toma 

en cuenta la germinación limitada a los claros (semu Swaine y Whitmore, 1988) no 

es aplicable. En todo caso, este árbol tiene una tendencia a germinar 

preferencialmente en los claros. Álvarez-Buylla y Martinez-Ramos (1990) 

encontraron que Cecropia obtusifolia, un árbol tipificado como pionero, también 

presenta germinación preferencial en los claros y no limitada en absoluto en sitios 

maduros. Sin embargo, aunque en el parche maduro el porcentaje de germinación de 

H. appendicu/alus fue considerable, ninguna de las plántulas emergidas 

sobrevivieron más de un mes (Mostacedo, da/. no pub/.). Lo mismo se encontró para 

C. oblusifolia (Álvarez-BuyUa y Martinez-Ramos, 1992). Por lo tanto, como ya fue 

planteado por otros autores (Martinez-Ramos y Samper, 1998), la limitación más 

fuerte que tienen los árboles pioneros para establecerse en el bosque cerrado es su 

dependencia a los claros para sobrevivir como plántulas más que su dependencia 

para germinar en estos sitios. 
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4.6. Conclusiones 

El número de semillas por fruto de H appendiculatus es muy variable 

dependiendo de los individuos que lo producen; en la 6poca máxima de 

fructificación su mediana estA cercana a 2 y oscila entre 1 y 4 semillas por fruto. El 

número de semillas por fruto y el porcentaje de germinación en condiciones de 

invernadero variaron entre familias de semillas, indicando posibles fuentes 

ambientales y/o gen~ticas presentes en estos atributos. La germinación en 

condiciones de invernadero fue más alta que en condiciones de campo, aunque en 

cajas de Petri, la velocidad de germinación fue mAs rápida. 

La germinación de semillas de H. appendiculatus no se encontró restringida a 

los claros. La germinación ocurre en todos los parches regenerativos aunque 

preferentemente en los claros. Por lo tanto, esta especie no puede ser clasificada 

como pionera según la clasificación establecida por Sawine y Whitmore (1988). Al 

parecer, la sobrevivcncia estricta de las plAntulas en los claros más que la 

germinación de las semillas puede servir como un mejor criterio de clasificación de 

los irboles pioneros. 
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CAPITULO V 

Discusión y conclusiones generales 
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5.1. DlaimIc:a de semIUaa 

El banco y lluvia de semillas, dos componentes muy importantes en la 

regeneración de plantas, estAn muy relacionados temporalmente. Como el periodo 

de dispersión de diúporas de Hellocarpw appendiculatus es anual (3-4 meses/do; 

sensu Newatrom el al., 1994), li lluvia de semiUas llegan a un punto pico cwmdo la 

especie está en su máxima producción de frutos. Al final del periodo de 

fructificación, la lluvia de semillas se reduce notablemente, pero el banco de 

semillas. por la gran cantidad aportada por la lluvia de semillas, llega a su densidad 

máxima de acumulación en la hojarasca. Inicialmente, en este punto el banco puede 

reducirse solo por depredaciÓn, puesto que las pérdidas por germinación son más 

altas con las primeras lluvias que se inician a comienzos de Junio. 

La densidad de semillas post-<üspersión presente en la hojarasca se 

correlaciona estrechamente de manera positiva con la lluvia de semillas (r=O.97, 

gl=8, P<O.O 1). Esta correlación puede explicarse si se considera que cuando las 

semillas caen al suelo se mantienen dentro del fruto, sobre la hojlllll8CB. y pueden 

incorporarse paulatinamente al suelo cuando se produce la descomposición de la 

envoltura membranosa del fruto. Si el proceso de incorporación ocurre en perlodos 

de tiempo prolongados (por ejemplo. en varios meses), entonces puede esperarse 

que no exista una correlación entre la densidad de semillas en el sucio y la lluvia de 

semillas tal como se encontró en este estudio (r=O.037, gl=8, P>O.OS). Al parecer, 

las semillas sobrevivientes que se incorporan al suelo, pueden permanecer latentes 

por un perlodo relativamente largo. Este proceso puede pennitir que exista una 

acumulación importante de semillas de diferentes cohortes en el banco de semillas. 

En la Figura 5.1 se puede observar el tipo de distribución existente para el 

número de semillas por trampa, obtenidas tanto para el banco de semillas, como para 
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la lluvia de semillas. Por otro lado, en el Cuadro S.l se tiene el número de las 

semillas viables por unidad de superficie, tanto del banco de semillas (pre y post~ 

dispersión), como de la lluvia de semillas. La mediana y el promedio de semillas 

viables para cada uno de los sitios muestra la gran variabilidad de scmillas viables 

existentes en cada sitio y tipo de parche. Hay que aclarar que en la lluvia de 

semiUaa, solo se tomaron en cuenta las semillas viables. y para ello se multiplicó la 

proporción de viabilidad por el número total de semillas que cayeron en cada sitio 

(ver Cuadro 2.3.). Los valores totales de la mediana y el promedio son aqueDos 

obtenidos tomando en cuenta los tres sitios en conjunto para cada parche. En la 

Figura S.2 se observa el flujo numérico de semillas entre una y otra fase dentro de la 

dinámica de semillas. Este diagrama es general y se utilizó toda la información 

obtenida en los capítulos 2-4, y es parte y complemento del Cuadro S.l. 

Las medianas no indican ningún patrón en el flujo de semillas entre el banco 

y lluvia de semillas, aunque comparando con los promedios, nos dan la idea de que 

los datos tienen una distribución agregada. La distribución agregada de los datos se 

puede observar mejor en la Figura S .1. Los valores del coeficiente de dispersión nos 

indican que tan agregadas o unifonnes están las semillas en este caso; valores mayor 

a uno indican una distribución agregada. valores igual a uno indican una distribución 

uniforme (distribución Poisson), y valores menor a uno indican que tienen una 

distribución a1eatorizada (distribución normal). 

La lluvia de semillas tiene mayor agregación que los obtenidos para el banco de 

semillas; aunque también, en ténninos generales hay mayor agregación en la 

hojarasca que en el suelo. Similar resultado se encontró en Cecropia obtusifolia 

para la lluvia de semillas(Álvarez-Buylla, 1986; Martinez-Ramos y Álvarez-Buylla, 

1986). Esto sugiere que la lluvia de semillas está afectada por la cercania de un 

punto hacia los árboles reproductores; es decir, mientras más cerca esté un punto de 
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figura 5.1. Distrfbud6n de frecuencial. del número de semillas de H. appendlculatus 
por trampa del banco Y IllMI de semillas, en el bosque de Los TuxtI ••. M6xico. A Y B 
• banco de semHlaa predlspers!ón en 1996 y 1997, reapectlvamente, e :::: blinco de 
aemtllu post-dlapersión en 1996, y D • lluvia de .. millas en 1996. S2tx, el el 
coeficiente de dispersión. 

un áJbol reproductor, tendrá mayor densidad de semillas, y viceversa. Una vez que 

las semillas llegan al suelo, esta distribución agregada se mantiene en el estrato de la 

hojarasca, pero a niveles más bajos que el de la lluvia de semillas; la depredación en 

los sitios donde existe mayor densidad de semillas, pudo ser la causa del por qué 

hubo una distribución menos agregada. Al parecer, la dispersión secwularia ya sea, 

por la acción de las aguas de lluvia o por algunos animales, permite que las semillas 

tengan una distribución más wtiforme, cuando éstas se incorporan al suelo. 
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Con la finalidad de explorar de como seria la dinámica del banco de seÓilllas, 

se utilizó los promedios para cada sitio, porque es el parámetro que mejor refleja 

esta dinámica (a pesar de que hay una sobreestimación en la densidad de semillas), 

por tanto una parte de la discusión estará basada en estos valores. En los resultados 

mostrados en el Figura S.2 y Cuadro S.l se puede observar que la lluvia de semillas 

aumentó la densidad de semillas en el suelo, aunque este patrón no se encontró en 

todos los sitios, posiblemente por la distribución agregada con la que caen las 

semillas al suelo. En el muestreo de post-dispersión, en algunos sitios hubo mAs 

semillas viables a lo esperado, y en otros sitios fue menor al muestreo de pre

dispersión. Esto sugiere que la variación espacial del banco de semillas es muy 

amplia. 

Por otro lado, se puede notar que en todas las épocas de muestreo hubo mayor 

cantidad de semillas en el suelo que en la hojarasca (ver también Figura 3.1). 

También se puede constatar que hay cierta tendencia de un aumento en el banco de 

semillas post-dispersión por el efecto de la lluvia de semillas. Al contrario, hay una 

tendencia hacia la disminución de semillas viables en el suelo desde la época de 

post-dispersión hacia la de pre-dispersión, aunque en los sitios maduros del bosque 

esta tendencia no es clara. El hecho de que un porcentaje alto de semillas se 

mantiene latente en los sitios maduros, puede ser la razón del por qué no hay tanta 

diferencia en el banco de semillas, entre las dos épocas de muestreo. 

Analizando 108 datos del banco de semillas, al parecer la entrada y salida de 

semillas que hay en el suelo, es más notoria en los claros que en los demás parches; 

aunque los datos de lluvia de semillas indican que hay mayor entrada de semillas en 

sitios donde hay mayor influencia de la cercanía de los individuos reproductores, sin 

importar el tipo de parche. 
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Cuadro 5.1. DlnAmlca del banco de semillas de HeIiocarpus appendlcu/atus en la 
selva de Los Tuxtlall. Vel'llcruz, MéJdco. Mmmedlallll, X:::cpromedlo, C>='claro, 
s=sUC8slonal, y IT\I=lrntlduro. 

~,7: -:",1 Uuvlllde ...... a.::=1 __ prHlllIfI.~:I 
11Il10 IItIIIIIMnJ

) , ...... c ...... 
"*-'11 -- vWlIIMTI'I ~ ... ~.l lIUIIo ,. x ~ X M X ti X M X M X M X 

c:t ID.O 1.11 0.0 21.2 1.11 1.2 0.0 4.11 flO lI4lI 0.0 1.11 0.0 no 
el (lO 12.1 1273 ,.5 1.11 2.0 OJI 1.11 2154.11 •. 1 no 1.11 0.0 11.2 
d 11 18.2 117.3 21U N.l 72.3 QD 3.2 :254.11 ZD.4 0.0 1.11 11,).11 11,).11 

..... 1 
0.0 11.2 11,).7 127.3 1.8 25.1 0.0 3.1 254.11 D.II 0.0 1.11 0.0 :28.3 

., 0.0 0.0 0.0 10.11 4.7 4.4 on 0.0 0.0 tO.II 0.0 0.0 0.0 15.8 

.z 0.0 QO OD IIH 1.4 1.2 on 0.0 no lI4lI 0.0 1.6 0.0 21.2 .. 0.0 11. 00 '0.0 II.)l.Q 21fl3 l1li.0 13Sn 0.0 137.11 0.0 11.4 11,).11 1011.1 ...... 0.0 .J.l 0.0 <IIQ.S. 4.7 420.11 0.0 453 on l'U on 1.7 no fiIQ.Ol 

wd 32.0 32.11 ().Q 153.0 1.4 3.3 0.0 11.11 0.0 10.7 0.0 '.11 127.3 137.Q 
: ..a 0.0 8.0 0;0 1111.7 2.4 2.0 on 11.11 0.0 113.7 0.0 0.0 0.0 S3.1 
1 .... 0.0 l. 0.0 14.3 7.3 7.11 8.0 an 0.0 74.3 0.0 8.4 0.0 lDe.! 

'hUI 0.0 0:8 on ~II 1.S 4.4 0.0 U 0.0 117.2 0.0 2.7 0.0 "".0 

La lluvia de JlClllÜIas aporta una gran cantidad de semillas al banco, pero la 

mayoria llega al suelo, ya sean daftada o no viable. Ea promedio, sólo el 39% de las 

scmillas que llegaron al bosque, fueron viables; el 3SOlo de estas semillas se 

perdieron por germinación y el 7% se incorporaron al sucio (Figura 5.2). Entonces, 

el mgreso real de semillas provenientes de la lluvia al banco, es muy poca, y no 

puede ser la densidad que se encontró en el suelo. Esto sugiere, que la mayoría de 

las semillas encontradas en la hojarasca provenien de la lluvia de semillas, las cuales 

muy pocas persisten en ese estrato hasta el próximo periodo de dispersión; en 

cambio, la persistencia de semillas en el suelo es por un tiempo más prolongado, 

donde hay un proceso de acwnulación de semillas de distintas cohortes. 

5.2. Dlspenión de semillas 

Respecto a la dispersión de diásporas de Heliocarpus appendiculatus, si se 

toma en cuenta la distancia promedio de 80 m. el área que puede cubrir la sombra de 

semillas abarcarla un poco más de las dos hectáreas. Si se toma en cuenta que la 
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formación anual de claros es de uno grande (>200 m2
) y de 3-4 pequeftos (40 m2

) en 

una heCtárea (Martinez-Ramos, 1985; Martfnez-Ramos, el al., 1988), se puede decir 

que esta especie tiene asegurada la llegada de sus semillas a dos claros con gran 

disponibilidad de recursos para la colonización y establecimiento en áreas 

perturbadas. Pero, quizá hay una asincronización entre la época de dispersión y la 

época de mayor frecuencia de formación de claros. La probabilidad de que los 

claros sean colonizados por individuos de H. appendiculatus es más alta, si éstos se 

forman en el periodo de dispersión de semillas, que puede ser a finales de la época 

de lluvia o en toda la época seca, donde la fuente de propágulos puede ser 

proveniente de la lluvia de semillas. En cambio, si un claro grande se forma fuera de 

este periodo (que es más probable) por ejemplo en la época de "nortes" que es en 

octubre basta enero (Martinez-Ramos, 1985), la probabilidad de colonización por 

esta especie baja considerablemente por el hecho de que la disponibilidad de 

semillas es baja, y las pocas que pueden germinar serian provenientes del banco de 

semillas. Aunque la cantidad de semillas incoroporadas en el suelo es alta, las 

semillas en condiciones de germinar son muy pocas. Entonces, se puede esperar que 

otras especies pioneras con mayor disponibilidad de semillas en la superficie del 

suelo son las encargadas de colonizar estos claros. 
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