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PRESENTACION Y AGRADECIMIENTOS

En la bisqueda de batrbnea generales en Biologfa,u-
no debe elegir sistemas que,por sus diferenclas,nos ensefien
0 sugleran sus causas.Estos sistemas pueden ser desde mole-
culas hasta comunidades o ecomimtemas.S1 los slatemams mon
comunidades,se pueden axplorar las resapueatas de muchas es-
pecles y asi,sin perder el aspecto general se puede particu-.
larizar tanto como el objeto de andlisis lo requiera.En el
Laboratorio de Ecologia del Departamento d@ Botanica del
Inatituto de Biologia,UNAM se estd trabajando desde 1973
on diferentes comunidades con el objafo de obtener patro-
nes generales tanto a nivel autoecoldglco como a un nivel
mas geparal.sinecol6§iéo(33rukhdh.1978).Eute trabajo forma
parte del proyecto mencionado y abarca parte de la autoeco-
logfa de una palma del estrato inferior de una Selva Alta
Perennifolia.

Todas las personas que han intervenlido en el presen-

te astudio lo han hecho gulados por un Ilnteres en el conoci-

miento de los mecanismos de la Evolucidn y en nombre de.ella

qulero agradecerles su vallosa tolaboracicn.
El Dr.Josd Sarukhdn #8,ademds del inspirador de eéate

S

trabajo,el director del proyecto,el amigo y el formador in-
fatigable del grupo de ecologfa del Departamento de Botani-
ca,Instituto de Biologia,UNAM,



El trabajo de campo lnvolucrado en aste estudio es,
sdemds de extensivo porque cubre treu_nﬁou de obmervaciones,
intensivo ya que se estudiaron alrededor de un millar de in-
dividuos de la palma Astrocaryum mexicanum repartidos en un
area total de alrsdedor de media hectdrea.fato significa
que fuercn muchas las personas que al colaborar en el tra-
bajo de campo,ms brindaron su amistad y éompnrtieron conmi -
g0 la comida,los chistes,la lluvia y desde luego disminuye-
ron la probabilidad da que un dcaro me eligiera como su re-
curao alimenticio.Entre elloa quiero agradecer muy especial-
mente a piiar Alberdi,Enrique Goniélez-ﬂorimo.ﬂodolfc Dir-
zo-Minjarez,Miguel Martinez-Ramos y Ana Mendoza.Tamblen
quiero agradecer la desinteresada colaboracidn de Alfonso
Delgado,Maru Ghrcia—Paﬁa.Fernando Cervantes-Reza,Pilar Fer-
mindéz y Ledn Alberdi.

Sin quererlo este trabajo resulto un poco mae largo
de 1o que yo hublera deseado,es por ello que agradezco la
paciente revisidn del jurado designado para tal fin y que
astuvo integrado por loa Drs.José Negrete y José Sarukhan y
los M.en C. L.Alfredo Pérez-Jiménez,Gustavo Casas,Viector M.
Toledo,William Ldpez-Forment y Sergio Guevara .Fernado Vite
y Enrique Portilla accedieron tambien a revisar_gl manuacri-
to original por lo que les estoy muy agradecido.

Ana Mendoga elabord el manuscrito final,a ella le agra-

dezco su paclente y cuidadosc trabajo.



Loa integrantes de 1la Estacidn de Blologfis Tropical
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lizacicn de este trabajo.

Ei Conse jo Nacional de Clencla y Tecnologfa ha con-
tribufdo al desarrollo de este estudioc por medio del subsi-
dio econémico No.931 del Programa Naclonal Indicative de E-

cologfa,otorgado al Dr.Jose Sarukhdn.



TNTRODUCC 10N

La teorfa darwiniana de la seleccidn natural (Dar-
win v Wallace, 1858; Darwin, 1859), que propone la forma
en que las poblaciones han e#olucionado, eata encontrando
en 1ln biolog{a de poblaciones, una de las herramientns‘mas
importantes para explicar patrones de evolucich, tanto en
plantas como en animales. Esta teor{s se basa en el hecho
de gue en general, las poblacliones tienen una considerable
variabilidad genética, cuyas causas son basicamente la muta
¢idn y la recombinacicn. Esta variacldn, inherente a las
egpecies, puede estar sujeta a distinﬁas condicionesn aﬁ—
blentales que determinan o seleccionan a aguellos genoti-
pos mas adaptados. Esta adaptacién fue formalmente expre-
gada por Fisher (1930)‘y rebautizada con el termino
"fitness" o adecuacidn.. Segin Fisher, la adecuacidn puede
ser expresada co10 la sobrevivenela diferencial o la repro-
ducclon dlferencial de distintes genotipos en un ambiente
deterninado; ambas posibilidadea, la sobrevivencia dife-
rencial y la reproduccidn diferenciml, resultan en una pro-
porcidn diferente de fFenotipos de una generacicon a otra. La
acumulacidn de los carbios en las proporciones de diferen-
tes renotipos ez, & la larga, el mnecanismo avolutlvo pro-
puesto por Darwin. Todewwos entonces alntetlizar la teoria

de Darwln en do0s fases: en la privera de ellag podemos agru-



par a todos los fenomenos que dan como resultado una varlabi
lidad genética definida (aspectos estudiados vor la gondti-
ca de poblaciones) y en la segunda, a todos aquellos proce-
803 que en una forma u otra afectan la sobrevivencia y la
reproduccidn de la poblacidn (objeto de la ecolosia de nobla

ciones).

Dada la naturaleza cuantitativa de la teorfa mencio-
nada, el tipo de estudios que responderén lag prezuntas ex-
puestas originalmente por Darwin, deben contener una buena
parte de aspectos cuantitativos de las poblacliones. T'sta
afirnacidn no implica, como pudiera pensarse, que las eviden
clas paleontoldgicas, embricldgicas, anatdmico-co-parativas,
etc., no gean validas. Creo que es al revéds, las eviden-
clag menclonadas han dado un apoyo tan grande a la teoria,
que en la actualidad son pocos los bidlosos que no la acep-
tan como un princliplio bdsico de la biologfa, v que no la
uaén como un marco dentro del cual se analizan los problemas

evolutivos en forma cada vez mas detallada.

Hasta recientenente, se han establecldo patrones evo
lutivos a nivel norfoldgico,pero en pocos casos ase tipo de
egtudles han demostrado o descrito en condiciones naturales
el que, como resultado de una presidh selectiva definlda,

un genotipo modifique su "concentracion" dentro del acervo



genético de una poblaci&n. de una generacidn a otra, es de-
¢ir, a corto plazo. Para probar el hecho anterlor, podemos
invaginar el proceso que deberfa seguirse. BZn principio ha-
bria que definir una poblacidn. Desde el punto de vista
ecoldgico esto es relativamente sencillo, ya que podemos
caracterizar un drea distinta de otra por una o una combi-
nacidn de condiclones ambientales. Desde un punto de vis-
ta genético, el definir una poblacidn reviste un mayor gra-
do de dificultad, ya que implica el definir las relaclones
genéticas que existen dentro de una especle, de tal manera
que podamos acercarnos lo mas posible a la definlclon que
da la genética de poblaciones y que dice: "puede definirse
a una poblacidn como aquel grupo de individuos qus tlenen
una alta probabilidad de cruzarse entre sf, si ld compara-
108 con la probabilidad que tienen de cruzarse con indivi-
duos de otra poblacion" (Fian%a, 1974). En genéral. en es-
tudios de genédtica de poblaclones, se elige a un gruﬁo de
individuos y posteriorrente ze deternina si pertenecen o no

a una ~ls#a poblacidn.

Una ver delimitado un crupo de individuoas proceds-
rfamo0s, para contestar la presunta central, a eleglr un ge-
ne o grupo de genes que en el amblente elegido pudieran te-
ner luportancia adartativa. 7n este punto exiate, cbmo ag

pogible 1raglnar, un gran vacfo infor-ativoe. S5e pueden ee-



timar caracter{sticas de una poblacidn que tienen una impor
tancia adaptativa obvla, ¢como pueden ser proporciones sexua
les, tasas de crecimiento, longevidad; focundidad, etc. S3e
puede por otro lado, caracterizar grupos de individuos (bilo
tipos), que tienen caracteristicas gendticas particulares,

con @l uso de isoenzimas, antlcuerpos o incluso, con el uso
de la hibridizacidn ADN-ADN, pero en muy pocos casos, se ha
establecido una relacion en condiciones naturales entre una
caracter{stica ecoldgicamente importante y un genotipo de-

terminado., Algunos e jemploz son los trabajos de Madegil v

Solbrig (1972) en Taraxacur officinale; Cahn v Harper (1076)

en Trifolium repens; Ganders, Carey y Griffitha (1079) en

Plectritls congesta, para plantas y el de Sluss, Rockwood-

Sluss y Werner (1977), para la mosca Chamaemyia herbarum.

En todos los trabajoms mencionados, se establecea una
relacion entre caracterfsticas gendticas de las poblaciones
(bdasicamente con el uso de isoenziras), y caracteristicas
scoldgicas, que van desde la forma del fruto (Ganders, Ca-
rey y Griffiths, 19%7). hagta la habilidad competitiva (Cad
gll y Solbrig, 1972). Una vez que uno tiene caracterizados
los aspectos gendticos y ecoldgicos que serdn usados, uno
puede segulr deos caminos: el primero, descriptivo, congis-
tirfa en estudiar dos poblaciones viviendo en ambientes con

trastantes ecoldgicaﬂente y analizar si ese contraste tam-



bien se presenta en las caracterfsitoas gendticas de las PO

blaclones.

Asf{ por ejemplo, podemos predecir que en un medioc am
biente seco, las hojas de una determinada planta estardn mas
reducldas que si la humedad del ambiente es mayor. Para apo
yarlo, usar{ancs poblaciones que vivan en amblentes contras-
tantes en cuanto a la huhedad y analizar{amos el drea follar
en cada una. For ultirmo, deberemos demostrar que las dife-
rencias encontradas en el tamaho de la hoja tienen una base
genética. El segundo camino, experimental, consigtirfa en
partir de una poblacidﬁ coh una variabllidad definidaven el
tamafio de la hoja y analizar la proporcidn de los genotipos
de hoja pequena y hoja grande bajo distintas condicionés ox
perimentaleg de humedad. 51, de hecho, los genotipos de ho
Ja pequefia son mas adecuados en un ambliente de baja humedad,
la proporcidn de ellos debe aumentar al establecer a-la po-
blacidn en un ambiente menos mésico. Como se habra podido
apreclar hasta ahora, la respuesta mcerca de los mecanliamos
de evolucion a corto plazo esta en la conjuncidn de los cam
pog de la ecologia de poblaciones y de la gendtica de pobla

cionesn.

Antes de entrar a expresar especificamente el objetl

vo que persisue este trabajo, hareé un breve resumen de algu



nos de los atributos de la poblacidn que se consideran su-
Jetos a la geleccidn natural y por lo -tanto, relevantes pa-
ra la evolueidn. E1 primer atributo de la poblacidn consi-
derado por los ecélogos de poblaciones es la densldad. Fa-
teo parémetro se considera clave en la dinamica de 1a pobla-
cidn y por lo tanto per se , puede estar expresando las con
diclones amblentales (presiones selectivas) que pueden estar
operando en la poblacion. As{, en un medio ambiente defini-
do y no sujeto a fluctuaclones, se considera que una pobla-
¢idn tiene una densidad mdxima que en el modelo logfstice de
Verlhuat-Pearl ge denomina como K o capacidad de carga del
gistema ecoldgico en el que se desarrolla la poblacion. Es-
to slgnificar{a que por el hecho de tener una poblacion de
alta densidad, los individuos probablemente tendrian serias
restricclones para obtener los recursos necesarios, y la
competencla deber{a Jugar un papel muy importante en la se-

lecoidn de las caracter{sticas mas adecuadas.

Otra varigble de la poblacidn que debe estar sujeta
a seleccidn natural es la tasa de natalidad, definida como
el niimero de individuos que un individuo produce en un tiem
po determinado. Ia afirmacidn: "esta especie es muy prolf-
fica para contrarrestar la alt{sims mortalidad que sufren
los individucs antes de llegar a reproducirse” es muy cono-

¢ida por todo biélogo. Ista frase expresada como "en un me



dio anbiente en el que hay una alta mortalidad prerreproduc
tiva, 3e verdn beneficiados aquellos genotipos que tengan
una fecundlidad tal que les permita dejar descendencia", re-
sune la importancia adaptativa de la tasa de natalidad y

por lo tanto, su sujeciéh a lasg leyes de la selecclon natu-
ral. De la nanera expresada, se puede encontrar la relevan
cia de otros atributos de la poblaci6h. en el proceso de la
seleccidn natural. Entre esos atributos podemas.i mencionar:
la proporcién sexual, el sistema de c¢ruzamiento, la tasa in '
trinseca de crecimiento, la distribucion espacial de los in

dividuos que integran la poblacién, el sistema soclal, etc.

Is obvio mencionar que es el individuo la unidad sobre
la que opera la seleccidn nétural, siendo los parémetros de
vida de un Individuo 165 gsujetos a dicha seieccién. Eatos
parémetros estdn relacionados a las cuatro fases basicas de
la vlda de un individuo:r nacimiento, crecimiento, reproduc
c¢idn v =uerte. Dentrec de los sistemas biolégicos, exigten
diferentes corbinacicnes en las duraclones relativas de es-
tas cuatro fases. Zn algunos casos todo sl proceso se lle-
va a cako en un perfodo muy corto de tiempo de horas, dfas
o semanas, =ientras que en otros, el periode de vida de los
individuos puede durar varias decenas de anos y en algunos
casos, varios cientos de afos. Tos individuos pueden, ade-

r N [
mas, enpezar a reproducirse inredliatamente despues de nacer



0 pueden esperar una fraceclon considerable de su vida antes
de hacerlo. Estas diferentes opciones conforman diversas
maneras como la seleccion natural ha definido los parame-

tros del ciclo de vida de las espaclas,

Willlams (1966), ha expresado este concepto de "op-
"eidn", refiridndose al momento de decidir reproducirse en
una forma muy clara al comentar (pag. 161) "Solo si no hay
pogibilidad de smobrevivir hacsta nmahana, ser{a ventajoso gag
tar todos los recursos (reproducirse) hoy". TacArthur y
Wilson (1967), expresaron wmuy bien el miamo concepte, pero
en un marco un poco diferente. Ellos analizaron en una for
7 tesrica las caracteri{sticas del ciclo de vida que se su-
gleren como mas adecuadas en el procesc de colonizacidn, en
eapecial de islas. Al respecto ellos comentan que las espe
cles que colonizan una isla deberdin contener caracterigticas
que les permitan colonizar rdpidamente la isla, como =mon,
une alta dispersabiiidad Yy una alta tasa intrinseca de cre-

cimiento (smeleccidn r).

Por otro lado, predicen en su teor{a que cuando la ig
la estd ya ccupade, los genotipos mejor adecumdos serdan aque
llog que tangan una alta habilidad para mantener el territo-
rio ya colonizado, ea decir, una elevada habilidad competi-

tiva (seleccidn K). Cody (1966), ha comentado tambidn el



concepto de "eleccidn” que el amblente "impone” a las eape-
cles. Refiriéndose a los datos obtenidos bdsicamente por

Lack (1966), Cody propone.que un individuc tlene una canti-

dad linitada de recursos para llevar a cabo actividades co--

1o reproduccidn, escape a la depredacidén y competencia. Da
do que los recursos gon limitados, en un ambiente econ una
alta presion de depredacidn, los individuos dedicaran una
mayor prOporci6n de sué racursos (a costa de otras activi-
dades como competencia o reproducoi6h). para evitar mer de-
predadoé y por lo'tanto. aquellos genotipos que lo hagan se
ran selecclonados, permaneciendo en el medlo, a diferencia
de aquellos que no lo hagan. Cody espera que en una zona
tropical, donde las presiones de depredaciéh son altas, un -
individuo dedicard unga_nenor prOporéidh de los recursos a
la reproduccion, lo cual se ve apoyado por el hech6 de\que
para una misna fanmilia de aves, los tamanoas dé.nidada son

nenores en zonas tropicales que en zonas templadas.

En poblaciones de plantas, Harper (1977), ha resumi-
do en una forma muy clara, las diferentes alternativas que
tiene un individuo con el objeto de dlstribuir sus recursos
en diversas actividades. Tal es el caso de el tamafo y el
ninero de semillas. &n una Tornma antr0pocéntrica. esto pue
de mer expresado coq0: "gl tengo 100 unidades disponibles

para reproducirﬂe.é‘voy a usarlas todas en la produccién de



un ‘hijo muy grande o es mejor producir 100 hijos de una unji
dad cada uno?" En este sentido, Williams (1966) corenta
que sl partimos de una pareja de adultos gue pesan 100 g.
cada uno, se reproducen Yy 'mueren al ahfo de vida, los hijos
que produzcan deben crecer en un ano hasta 200 €., reparti-
dos en dos individuos adultos. 'illlanms concluye: "no 1.
porta que tengan 10 hijoa o 10000, es el resultado final 1lo

unico importante".

Grinme (1977) comenta que en poblaciones de plantas,
pﬁeden reconocerse dos pardametros del ambiente que limitan
_los recursos que un individuc puede obtener para'llavar a
cabo funcliones como crecimiento, mantenimionto y reproduc-
¢idn. Estas son: condlciones que reducen la producecion v
felacionadas con la limitacidn de los recursos co=o luz, nu
trientgs. agua o temperatura y aquellos que frime agrupa
déntro de lo que llama perturbacidn y que son fendmenos que
de una forma u otra destruyen parcialmente la biomasa de la
planta, como pueden hacerlo patdgenocs, herbv{voroa, sequias,
heladas, atc. Una planta puede estar expuesta a eastas dos
variable=s en cuatro formas. Puede entar‘expuesta a una al-
ta limitacidn de 1la produccion (‘streass™, gegin Grire) y o
una alta pqrturbacién; en este caso comenta que no exlste -
una eatrategla viable, ya que en un medio donde continua-

mente hay destruccion de partes vegetales, la li-=itacign de

10
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recursoa impide el gue la planta se recupere. El1 eliminar
esta combinacion, deja tres combinaclones poslblea; a) po-
ca limltacidn de recursos y alta perturbacidn, que resulta-
r{a en lo que Grime llama estrategis ruderal; b) poca limi-
tacion de recursos y baja porturbacléh, que resultarfs, dado
gque la denslded de la poblacidn seria alta, en ﬁna estrate-
gia cowpetitiva. For dtlimo, podriamos concebir que hubie-
ra, ¢) severa 1ll:itacién de recursos y baja perturbaciéh,
que resulta en lo gue Grine llama estrategle tolerante a sme
vers linitacidﬁ de recursos. Flnalmente, Orime relaciona
las ostrateglas por 61 sugeridas, con los conceptos de esa-
trategias r v ¥, propuestas por “acArthur y Wilson (1967),
estableciendo que un estratega r oorresponderfa a un estra-

Tr

tera ruderal vy un [ sqrfa correspondiente a una tolerante s
la linitacion de recursos, ™ircntras que una competitiva que

daria en un punto interedio entre el extremo ; y el X.

22 interesante el hecho de que Griwe, asl como antes

'

1o hicieron ! acirthur vy Jilson (1047}, Yilllams (1966) y
Cody (1066), inciste en ol hecho de que un organismo tione
necesidades encrpgéticas opuestas. In el marco tuéfico‘pro—
pueate nor Nriie, ectas necesidades son, por un lado, las
impuestas por la 1li+itacidn de recursos y, por otro, las im

puestas por la perturbscién. ILa adecuacidn de un organismo

dependerd, entonces, de 1a cantidad de energfa utilizada en

11



enfrentar cada una de las limitaciones del ambierite.®

Todos aquellos que haﬂ escrito sobre el tema, ex-

‘tienden el principlo de distribucich de recursos, comentan-

do que todos los pardmetros del ciclo dé vida definen la
fofmn en que una especie explota su medio amblente y por
;110 no puede tomarse un pardmetro per se y tratar luego
de explicar su funcién o ventaja adaptativa. Son todas las
onrnotir{nticnp del‘ciolo de vida lau.quo noa pueden hablar

de 1la evolucion de la poblacion en un drea dada. (Para una

\fiviuién tedrioa a este respacto consultar a Stearns, 1976).

Siftﬁgico, por otro lado, que sea muy diffcil tener la in-

formndiéﬁ acerca del qiolo de vida de varias p@blucionlu an
una forma cuantitativa, por lo que una alternativa es estu--
diir loq pardmetros del ciclo de vida que uno plensa son los
modifiondou'on diferentes nmbiontea.para poblnoionos de una

miuﬁl oupocie o para especleas de un miamo g‘nero on 1uu'que

*Ta economia es definida como "la aglgnacion de recursosm .Y}
oasos entre fines alternativos"” (Bilas, 1974, pag. 18), y
es por esa rardn que existe una similitud muy grande entre
los problamas con los que se enfrenta un comerciante y
aquellos que trata de resolver un eatudioso de la sconomia

‘de la naturaleza. Este tipo de relaciones entre ambas olen-

cias han sldo revisados por Rapport y Turner (1977).

12



56 supone que no hay variacion en otros parametros del ci-
r rd

clo. La otra alternativa implica tener Informaclon de mu-

chas egpecies de diferentesz grupos taxonomicos para, a mas

largo plazo, tener la capacidad de hacer generalizaciones,

Z1 tipo de antecedentes que sugleren patrones evolu-
tivos de las caracteristicos del cielo de vida, se pueden
dividir en dos. El pri-er grupo de antecedentes se refleren
a trabajos tedricos que siguieron a los ya mencionados de
Williame (1966), Cody (1l966) y MacArthur y Wilaon (1967),
que a su vez tienen sus rafces en el trabajo plonero de
Cole (1954). .1 segundo grupo de antecedentes gson empiricos
v cono va 1enciond, descansan bdsicarente en trébajos que es
tudian las caracteristicas del eciclo de vida de poblaciones
relaclionadan taxond.:icamente en nedlos amblentes contras-
tantes. TPara darle claridad a la exposicion dé esta eviden
¢la, voy a presentarla por separado en su mayor parté, de
tal forma que priierv analizare los antecedentes teoricos
y posteriormente harc lo 1lsmo con log antecedentes empfiri-

cos.
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ANTECEDENTES

1.- Los antécedenfeg_ta6}icds.
3 '.Nurphy (1969) supone a ung egpecie con una alta rmor-
"talidad prerreproductiva y obtlene gue el variante iterdpa-
ro (con reprdducciénes repetidas), tiene ventaja =obre el
semélparo (con una sola reproducci6h). en la lucha por la
existencia. S1 consideranos que existe una estrecha rela-
cidn entre dedicar una mayor proporcion de los recursos a

la reproduccidn y tener una alta probabllidad de rorir en
los afios que siguen al evento reproductivo, podeﬁés concluir
que la iteroparidad vendrd acompahada de un bajo esfuerzo re
productivo {(definido como 1la proporcién de los recursos de-
dicados a la reproduccidn} en cada evento de renroduceidn.
Yurphy apoya su modelo usando como argumento el heche de que ‘
8l comparamos los organisnos que se desarrollan en a-blenteg
tropicales (ias estables), con aquellos que viven en a-bien-

tea tenplados, en general los troplcales viven =as v tienen

menores tasas de natalidad.

Gadgil y Possert (1970), definen tres variablea que
tlenen demandas energéticas dentro de la econonfa individual.
En prirer 1ugar.’e; grado de disponibilidad de recursos
(degree of satisfaction) y que ea la cantidad de recursos

que estan disponibles para un organis—o en un omento de-
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terminade. Z=sta variable depende, por un lado, de la éantl
dad de recursos per ge y por el otro, de la cantidad de in-
2ividuog que potenclalmente utilizaran esos recursos y por
lo tanto, coqpetirdan per ellos, de tal forme que esta varia
ble incluye la habilidad cowpetitiva de los diferentes genp
tipos. La segunda variable ea la probabilidad de que un in
dividuo de una deter.inada edad escape a la depredacidh. Fn
esta variable egtd incluido lo que Zody denominc ambiente
de depredacion. For ultino, considera el esfuerzo reproduc
tivo de un individuo y a una edad deterninada, el cual se
deflne coso la proporcidn de los recurscs de tilempo y ener-
gia que un individuo de clerts edad dedica a actividades re
productivas. JIstas tres variables, incorporadas a un mode-
lo de crecirlento de poblaciones como es el de Euler, en el
cual se incluyen loo tree variables demopgraficas basicas,
nue son, edad, sobreovivencia y fecundidad, producen laas si-

ruientes predicclones:

n) 21 valor del esfuerzo renroductivo aurenta con la
edad en el canso de las oszpecies cue se reproducen varlas ve
cez (lterdparos o policarplcos), hecho ya suserido por

l1lians (1966).

L) 35i en todos los estadfos del ciclo de vida dlami
nuye 1la soﬁroviVDncia, despues dz cierta edad, la edad de

1a privera revroduceidn va a disminuir en el caso de espe-
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cles que me reproducen una vez y el esfuerzo reproductivo
aumentars en 6l caso en el que la eapecle se reprodutca re-

petidamente en las edades previas a la edad mencionada.

¢) Si tenemos una probabilidad conastante de muerte
a 1o largo de todas las edades, no se modificard la edad de
la primera reproducciéh en el caso de loa organismoa semdl-
parps (que se reproducen una sola Qez en gu vida), ni en la
distribucidn del esfuerzo reproductivo en aquellas especies

con reproducclones repetidas.

d) En el camo en el que un individuo viva en un am-
biente con una alta dimponibilidad de los recursos, se bene
riclarédn aquellos genotipos que adelanten la eaad de la re-
produccidn en espeties semélparas y aquellos que aumenten
su esfuerzo reproductivo en todas lam edades, en especieas

iterdparas.

Pienso que es lmportante mencionar que el modelo usa
do por Gadgll y Bossart, consldera las variables amblentales
responsables del escenario en el que una especie gse desarro-
1la, y por otro lado las variables basicas en el entendimlien
to demografico de la poblacidn, por lo que debe mer conside-
rado como muy realista y por ello con una alta capacidad pre

dictiva.

Pimnka (1970 y 1972), comenta dos aspectos tedricos
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que me parece han sido de gran utilidad en la conceptualiss
cidn de lam selecciones r y K. La primera de ellas es la
idea de que no se puede conceptualizar a r y K adecuadamen-
te, si no es dentro de un contfnuo relative. El que mea un
cont{nuo signifioa que uno no puede afirmar que una eapecie

- es X s1 no consldera el hecho de que puede haber diferentes
-grados de K. Es un concepto relativo, ya que tampdob se pue
de decir que una especie eg K ai no se compara con otra espe
cie que sea menos K o mas r. El segundo aspecto comentado
por Flanka y que tlene relevancia ts&rica; ar al hecho de
.considarar que el grado de d¥sponibilidad de reouraou:(usf
llamado por Cadgll y Bossert), y que €1 1llama la relatidn
oferta-denanda (de recursos), modifica la proporcicn del
tiempo, la energfa y la materim que se desatina a activida-
des reproductivas. TPor 19 anterior, sl tenemos una bajé re
lacidn oferta/demanda (es decif. Be.aemanda mas de lo que
‘se ofrece), el amblente ce considera saturado, los indivi-
duos dispondrdn de wenos recufsos totales y aquellba geno-
tipos que dediquen una menor ﬁroporcidh de sus recursos a ac
tividades reproductivas, serdn beneficiados. 81, por otro
lado, la relacidn 6ferta/demanda es alta, los genoﬁipoa'bqf

' neficiédos.dedicarﬁn una mavor proporoi&n de sus recursos a

actividades reproductivas.
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. Charnov y Sohaffer (1973) y Schaffer (1974a, 1974b)
se preguntan, como lo hizo Cole (1954) en su trabajo pionero,
la ventaja que significar{a una diferents distribucidn de
los eventos roproductivﬁa. ya sea en una sola ocasion (mo-
nocarplamo), o en ocasiones repetidas (policarpismo). BEn
los genotipos monocdrpicost ‘aimplemente como el producto del
nimero de semillas producidas en una temporada reproductiva
¥y la probabilidad de que una semills se reproduzca. Para
los genotipos policdrpicos, la tasa anual de crecimiento se
ria el producto de la produccidn de semillas y la probabili
dad de dstas de reproducirse,.sumado a la probabilidad de
que un individuo adulto sobreviva de un aho al siguiente,

de til forma que:
*1 * 0B,, para un monocdrplco, y
xk = ¢B,, para un policérpico

Para que la tasa de crecimiento de un genotipo anual sea ma

ydr que aquella de una perenne, se debe cumplir que:

P
By>B * 3
Dondo’ki y)xz; son las tasas de crecimiento de los genotipoa
unulidl”y porhhnou} rénpoctivamonte. B1 y BZ' son la cantl-
dad de semlllas. ¢ y p se refisren, reapectivamente, a la
sobrevivencia de las semillas a 1la edad raproduotiva ¥y i la
probabilidad de un adulto de soﬁfévivir.do un afio al aiéuiqg
ol ) ST . .

*la tasa de creoimiento se calcularfa
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Hay que notar el hecho que Charnov y Schaffer utili-
zan la tasa de crecimiento anual como una buena medida de
la adecuacidn, concepto propuebtgmzrigipnim.ntc ;:; Fisher
(1930). Esto ha sido comentado por otros autores (Lewon-
tin, 1965, Slobodkin, 1964), en el sentido que probablemen
te se debe considerar a la probabilidad de extincicdh de un
cierto genotipo, comparado con el otro y en un tiempo deter
minado. Este congepto no ha sido formalizado Yy parece difi
cil de médir en condiciones naturales, por lo qué de un mo~
do préofico debaremoa considerar o asumir que el éxito a
.corto plazo (tass de orecimiento anual), debe sstar refle-
jando en una forma adecuada el futuro exito del genotipo
que nos interese. Williams (1966), fue el primero en lla-
mar la atencion mobre ¢l hecho que lo que en realidad ae
tiende a optimizar es la suma de la fecundidad efectiva*
de un genotipo en un perfodo reproductivo y la bupornnun de
progenie de ese genotipo en los anos que le restan de vidn.
la primera variable es fecil de concebir, y la iogﬁnanIUO
definida por Fisher (1930) y bautizada como valor reprodug
tivo. Entonces, podemoa decir que la caracterfstica que

tiende a aer optimizada en todas laa edades de& una poblﬁ-

* Se le llama fecundidad efectiva al producto del numero
de semillas produdidas y la probabilidad de que lleguen a .
reproducirse.
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cion pusde ser expresada como:
- B + pV (Schaffer, 197Ua)

Donde V.‘3s olivq;ag_;opfgﬁuétivo; Como se puede observar,
Schaffer incluye en el modelo a p que e8 la probabilidad de
lobrdvivpnoin. Posterlormente, en uu-trabujo Schaffer pro-
pone que la relacicn entre el esfuerzo reproductivo y B, de
be ser una funcion que se incrementa cont{nuamente, de tal
forma.que, a mayor eafuerso reproductivo, la fecundidad e-
fectiva debe igualmente aumentar. Por otro lado, Schaffer
eapera que la relacidn entre el esfusrzo reproductlvo y el
producto pV, debs ser unma funcidn inversa, de tal manera
que & un mayor esfuerzo reproductivo, la probabilidad de =m0
brevivir en loe anos venidercs es menor y ademss, el valor
reproductivo, dabe tambieh disminuir. - ILa forma de las fun-
ciones entre B y pV con el esfuerzo reproductivo puade, 0O-
mo es ldgico suponer, tomar diferentes formas.

Ln figurn 1 resume las treu poaibilidadou _presentadas
por Schaff.r y Gndgil (1975). pars poblacionos 8in eatruatu-
ra de odndou. En la figura la, la forma de laa dos funcio-
nea es 66honva. existen dos puntos donde se optimiza la au-
matoria de B y.E!..ouundo el apfuerzo reproductivo es 04 y
cuando vale 100%, por lo que en este caso se favorece un ti

po de reproducoion itor&bnra. En un articulo anterior,
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ESFUERZO REPRODUCTIVO

Pigure 1.- Relmolones propuestas por Sohaffer (1974a)
entre sl ssfuesrzo reproductivo, la fecundj
dad efeative y la tasa de resmplazo.
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Schaffer (1974a), considera un modelo similar, pero en el que
existe una clerta estructura de edades. El primer resultado
que obtlens Schaffer es que si graficamoa, en relacion a la
edad, la tasa de crecimiento de cada edad, en una especie
iterdpara, la forma de la funcicn debe mer como la presenta-
da en la figurs 2. Schaffer define a la tasa de creoimien-

to en oada edad como:

Aw By *+ by (Vy41/V9) » 8lendo i la edad

El segundo resultado obtenido por Schaffer, es que en el cp
#0 en el que exista una clerta estructura de edades, el ge-
notipo itorébnro tendra una tasa de crecimiento hayor. cuan
do la forma de las funoiones de B y de pV, en funcidn del
esfuerzo reproductivo son convexas. Schaffer considera adp
mas de la forma de las funciones menclonadas, la relacidn
que existe antre el esfuerzo reproductivo de un periodo de
reproduccion y el esfuerzo del periodo subsscuente. As{,
cuando las funciones de B y pV son convexas, podemosa tener
semelparidad e ittropnridnd; pero es la relacion entre los
esfuerzos reproductivos lo que define un tipc de reproduc-

0ién u otro.

Schaffer comenta mdemfs el resultado obtenido por
Uadgll y Boasert (1970) y Williams (1966), en el sentido da

que en una easpecie itercpara, se easpera que al esfuerzo re-
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Flgura L-Raluc_!.o’n entra la tase de orecimients y la edad para
la que seris nas sdecuado un genotipo iterdpare(Scha-
ffer,1974b) .
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productlivo aumente con la edad. Schaffer considera que este
hecho se oumple si un individuo adquiere su maximo tamafio en

_ una edsd muy avanzada.

Schaffer (1974b), en un articulo pomterior, ‘analiza
el resultado obtenido, pero en el caso de que exiastan varig
ciones en las condiciones del ambiente y concluye, entre
otras cosas, que si aumenta lm variacidn ambiental; o la re
lacién P/B, donde P es la sobrevivencia de una temporada re
productiva a otra y B es el tamanc de nldada que alcanza la
reproduccidn, la porcidn de individuos que se reproduce

anualmente disminuye.

Hirshfield y Tinkle (1975), comentan que la relacién
entre el esfusreo reproductivo y la edad, no necesariamente
debs ser una relacidn poaitivae como Gadgll y Bossert y '
Williama argumentan. Hirshfield y Tinkle comentan que 1la
forma de 1a funcidn debe estar seleccionada por dos parime-
tros bimlcamente. FEl primero de ellos es el vomentado ori-
ginalmente por Williama (1966). en el uéntido de que se pue
de esperar en especiss iterdparas que el costo de reprodu-
¢irge disminuya oon la edad, mi los costos de reproduccicn
disminuyen la sobrevivencia de loa individuos. La segunda
forma en que debemos esperar seleccion por diforenteu a8~

fuergos reproductivos es que no exista una dependencia en-
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tre la edad y la sobrevivencia muy alta. En este caso, es-
perar{amos como sugieren Hirshfield y Tinkle (1975), que el
esfuerzo reproductivo neo se modifique con la -sdad del indi-
viduo. Apoyando esta idea, Goodman (1974) se refiere al he
cho‘do que en las eppecies de avea ocesnicas, en donde no -
hay una alta dependencia de la edad con la sobrevivencla, se
encusntran esfuerrzos reproductivos iguales sn difsrentes edy
des (el esfuerzo reproductivo es eatimado en este caso usan-
do el tamafio de nidada). Hirshfield'y Tinkle (1975) definen
10 que ellos llaman mortalidad extrfnseca en individués adul
tos deblda - a causas difersntes de aquella gue producirfa la
roproduoci6h.' Adn cuando el concepto.es un poco confuso,

. ellos comentan: "... esta mortalidad’ esperarfsmos nosotroa
.que fuera alta aun cuando los individuos no se reproduje-
ran..." Ellos esperan que an medios en los que la mortali-
dad extrinseca de los adultos sea grande, se flﬁbroodrin ”
aquellona genotipos que dediquen una mayor proporoi6n'do sus
recursos a la reprcducclén. -~Esta conclusion es mimilsr a la
propuesta por MacArthur y wWilson (1967), que ellos describen
como "... en un amblente lhidonde hays una alts mortalidad
independiente de la densidad, se verdn favorecidos agueilos
genotipos que dediquen una mayor proporcidn de sus recursos
en actividades reproductivas:...", idea formalizada y proba

da posteriormente  por Gadgil.y Solbrig (1972), usando el mo
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delo log{stico de crecimiento. E1 concepto de mortalidad
independiente de la densidad de MacArthur y Wilson es simi-
lar a una alta mortalidad extrinseca en los adultos de
Hirshfield y Tinkle, aun cuando estos Ultimos se refieren

nade mas a la mortalidad en los individuos mdultos.

Otro factor que Hirshfisld y Tinkle consideran que
determina una ventaja de los genotipos semélparos, es con-
aiderar un medio conatante en el que nquollqs genotipoa que
incorporen una mayor cantidad de su genciipo en el acervo
gon‘%;oo de la poblacidh serdn aquellos que se reprodurcan
nas tempranamente., Por dltimo, Hirshfield y Tinkle analiza-
los 5§not1pon beneficiadoa en funcién de su capacidad de pre
decir el éxito de amus hijos. En este sentido el concepto de
prediccién del éxito de mus hijos se refiere a la capacldad
de predecir la veariabilidad en el clima, lo cuml se refleja
An la posibilidad de produ&ir progenies con una alta varia-
billdad gendtiom, por 10 que no es un término antropocentri-
co. FEllos agrupan a todas las especies dentro de un oonti-
nuo en el que por un lado, estarian agquellas incapaces .de
predecir las condiciones de vida de sus hijos. En este ca-
lg:,;}pl esperan un bajo esfuergo reproductivo a lo. largo
de toda la vida, que ademds, debe ser variable. En el otro
extremo. del espectro tendr{amos especies en ambientes varia

bles peroc que pueden predecir sasa variabilidad. En ese ca-
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50 eaperan tambien un esfuerso reproductivo variable pero
alto, que puede llegar a tal nivel que nignlfiquo on un afo
particularmente busno, un esfuerzo reproductivoe luioidl;'cg

mo es el caso del género Agave.

En un artfculo que ya se ha convertido en una lectu-
ra cldsica de ecologia vegetal, Harper (1967) encuadra la
importancia que tiene el conocer los pﬁtroq:u de distribu-
cidn de recurscs, espscialmente nquolla'frnccién dedioada & °

la reproduccidn, dentro de las sigulentes preguntas:

a) dEs la proporcidn de los recursos dedioados a

actividades reproductivas mayor en especies coloniladoril?

b) El esfusrzo reproductivo dentro de una eapecie,
destd genétioamento_fijado 0 es plastico? dEa modificado

por competencia inter- o intrasspecifica?

¢) dDifiere la proporcidn de recursos dedicados a 1la
reproduccidn entre especies que viven en ambientes estables
como selvas troplcales y especies que habitan en sonas me-

noa eatablea?

4) 4 Que relacidn existe entre el esfuerzo reproduc-
tivo sexual, el crecimiento clonal y los rlesgos rolntivon
de establecimiento:de propdgulos sexuales y;vb;otltiVbu?

4 Tienen ademds, relacidn von la capacidad de dispersidn en
forma.local y a grandes distanciaa? R
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@) dCudl es la proporcicn de los recursos que sé dg
dioa a estructuras anexas en al moouniamo reproductivo tu-
10- como, outructurns de dispersicn, o protoocion? dExilte
llgunn rolnoion entre la proporcion dodiondl a entosn reour-

208 y la vnntnjn adaptativa de la presencia de allas?

Por ultimo. quiero presentar ol modolo de H;rporl
Lovoll y Moore (1570), en el que se propono como uo.oﬁfofn
quo clmbio el lhfuorlo roproductivo. usnndo _oomo vnf%nbléa
la formn do vida (hiorba. arbuato y nrbol). y ol numero d;
eventos raproductivou en la vida de un individuo.. Ln.figu-
~ ra 3 preszenta el oaquemn propuesto por Harper, Lovoll y
Mooro. basado en 10s resultados quo pnra no mas de 10 eupo-
cien me tuninn sn 1970, Como me puede ver, ellos proponen
que las plantas anuiles, basicamente hierbas, tendfar un es
fuerzo reproductivo entre 15 y 30%. En plantas anualés cul
tivadas en las que me supons que el esfuerto reproductive
bha sstado sujeto a una fuerte presion .selegtiva por el-mane
Jo del hombre, me esperan esfuercos rqprodgotivol~ontromz5
y 40%, En especiss monocarpicas, tanto anuales come-peren-

nes, easpsran entre 20 y 40% de esfuerzo reproductivo.

Hasta aqui, entonces, tenemos un panoram;ﬂaéuin evi-
dencia teorica que uugiero"qud'lou'ﬁafnmotrda'doliéiéié de
vida y en especial el eafuerzo foprddﬁotivo}rbifun‘Qﬁjo%dﬁ
a seleccion natural y ademas la forma en que el esfuerzd
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do papdgeles  vagetatives.
Paronnan sin repreduccidn vayetn
tive.

Figura 3.-Eafuerzo reproductivo propuesto por Harper,Lovell y
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Noore(1970) para diferentes formes de vida en po-
blaciones de plantans.
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reproductivo estd relacionado, en la teorfa, con otros pars
metros del ciclo de vida y que significan demandas onergi%l

cas contrarias en la economfa individual.

2.,- Los antecedentes empfricos.

La evidencim emp{rica que apoya el hechc de que en un
individuo existen demandas conflictivas de loa recursos, es
de dos tipos, en primer termino existe evidencia basada en
la distribucién de los recursos en poblaciones naturales, y
en asegundo lugar, existe evidencia experimental en condicio
nes amblentales controladas. Ambas evidencias deben tomarae
en cuenta ya que, si por un lado la evidencia descriptiva no
es definitiva, porque en el sistema en estudio no se conoce
la influencia relativa de otras variables ambientales no
consideradas en la obaervacidn, por otro lado, la evidencia
experimental puede estar considerando variables que en cond}
ciones naturales pueden no estar jugando un papel determinan
te. Dentro de la svidencia descriptiva existen doa niveles
de estudio: sl primero de ellos se refiere a la doacripcién
del eafuerzo reproductivo (y en algunos casos a la distriby
cion de todos loa recursos) en poblaciones de una sola espe
cie Bujatas a condiciones ambientales contrastantes, mientras

que el segundo grupo de evidencias se refiere a la distribu-
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cicn de loa recursos individuales en poblaciones (que co-
existen o no), y que pertenecen a diferentes especies de

un mismo género.

A lo largo de esta mecoldn revisard an general, el
tipo de especies con lams que se ha trabajado, el tipo de am
bientes considerados y los métodos empleados. Para finali-
zar, resumiré los aspectos sugeridos por la teor{a que tie-

nen apoyo empirico.

La tabla 1 resume los datos bdsicos (longevidad, fa-
milia taxondmica, % de esfuerzo reprdduotivo sexual, % de
esfuerzo reproductivo vegetativo, esfuarzo reproductivo to-
tal), de las especies de las que me conoce su esfuergo re-
productivo. El eafuerzo reproductivo se eatima como la pro
porcion del peso meco total que un individuo dedica a aotl-
vidades reproductivas (tanto mexuales como vegetatlv;u). A
estos datos se afiadid si el trabajo es deacriptivo para una
eapecie (D1), para especies de un mismo género (D2), o ex-
perimental (E). En total se han estudiado 57 especiss en
funcidn de la proporcidn de ‘sus recursos que dedican a acti
vidades reproductivas. Eatas 57 especles pertenacen a 15
familias de angiospermans y una especie de la familia Equise

taceae.

La familia que tienes mas especies cuyo esfuerzo re-
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Table 1.-Resumen de loes datos de longevidad,esfuerzo feproductivo sexual{E.R.5.).as-
fuerzo reproductive vegetativo{E,R.Y.) y esfuerzo reproductive tota.l(E R. T }
pera todas lag gspeciem an las que se conocen estos datos. .

Especie Longevidad Familia %E.R.S. %E.R.Y. %E.R.T. Cita
Senecio yulgaris arual Compositas 6-18.7 - 6+18.7 Harper y Ogden{1970)
Chrysantemum segetun - - 27 - 27 " (E)
S013deg9 ponorg1is pererme  Compositas  28-52 - 28-52  Gadgll y Solbrig{1972)
: ‘speciosa - - 7-30 - 7-30 = (D2)
canadensis - - 16-35 - 16-35 -
rugosa - - 4-18 - 4.18 -
Trientalls borealis pererme Primulacsas 2 54,8 6.8 Anderson ¥ Loucks{19731Dt
Helianthus ammi Compositae  25.8%5.9 - 25.815.9 Gaines et.al.{1974)
laetiflorus perenns - 15.126.1 - 15134 * (D2)
grosseserratus - - 5.933.1 - s.9%3a -
hirsutus - - 2.6%1.4 - 2.6%1.8 -
Equisetum sylvaticum - Equisetacene 3¢ - 30 Beasleigh y Yarranton
. ; {1574) (D1)
Ovularia perfoliata - Liliaceae v 25-4p ? Yhigham{167%) {D1)
Tussilago farfara - Compositae 5.4-7.1 B.5-20.5 131.9-27.6 Ogden(1974) (E}
Polygonum cascadense anual Polygonaceae 38-59 - 38-59 Hickman{1975)(D1+E}
Bubus hiepidus perenne Rosaceae 5-15 -4 8-19 Abrahemaon{1975} {D14E)
Rubug trivialis - - 1.6-14%.2 1.2-3.7 3.1-17.5 =
Alljum ¥ictorialls ) N
T ssp.platyphylum - Liliacese 17.1-19.2 - 17.1-19.2 Xawano y Magai{1975)
monan thum - - 3 6080 63-83 = {D2)
Grayi . . 3.925.7 3.9%5.7 -
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Tabls 1.-{Cent.)

Especie longsvidad  Familia £2.8.5. %E.R.V. <E,R,T, Cita
Juncus effusus
~  var.decipiens peTenne Juncaceas 3.7-37 - 3.7-37 Kewano(t975) (D2)
Juncus gracilljaus - - - 5-28.6 - 5-28 .
Rumex japonicus - Polygonaceas 8.8-22 - 8.8.22 -
Rumex acetosa - = . 2.5-12.2 - 2.5-12 -
Phytolacca americana - Phytolaccaceae 20.6-25.3 -  20.6-25. -
Plantago major - Plantaginaceae 10.6-27.7 - 10.6-27.7 -
Achyranthes japonica - Amaranthaceas 29.3 - 29.3 -
Amaranthus retroflexus anual - 271 - 271 -
Astragalus sinicus " Lagumincsae 31.9-540.% - 31.9-40.4 -
Rarunculus guelpaertensis - Rarmunculaceas $.3-27.% - 9.3-27.9 -
Bidens frondosa " Compositae 17.8-31.2 - 17.8-31.2 -
Isnthium strumarium - - h7.9 - 47.9 -
Hypericum erectum - Guttiferae 2z.9 - 22.9 "
Erythronium japonicum pererme Liliaceae 7.5-30.5 - 7.5-30.5 -
Streptopus stroptopoides : " .
asp. japonicus - - 3.6-1.7 - 3.6-1.7 -
Clintonia udensis - - 7.5%8.8 - 7.5%. -
Smilacina robusta - - 15,138.5 - 1s.alas -
Smilacina Japonica - - 6.?:4.5 - 6,71’4,5 -
Disporua smilacinum - - 5.222.5 4.623.0 9.823.0 -
Fritillaria Koidzumlana - - 11.9%1.6 - 11.9%1.6 -
Cardiocrinum cordatum . . 7
var.cordatum - - 22.1-3.6 6.7-2.9 28.8-3.6 -
var.Glehni - - 21.4%2.6 3%5.6 24.0¥5.6 -
Coix lacryma-Jobi
var.xa-yuen - Graninae 6-42.3 - 6-42.3 "
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Tabla 1.-(Cont.)

Especie Longevidad Familia %E.R.S. %E.R.V. %E.R.T. Cita
Ranunculus repens pererne  Ramunculaceae 5 63 68 Saruxhin(1976) (D2}
bulbosus - - ) b2 - 42 =
acris - - 46 - .19 "
Polygormua kelloggii anual Polygonaceae 50-70 - 50-70 Hickman{1977) (D2)
rinimue = - 1-20 - 1-20 -
- do ii - - 10-50 - 10-50 "
lupirue $§¥%§aetifolius - Leguainosae 29 32 &1 Pitelka{1977) (D2)
¥ariicolor perenne - 5 13 18 -
arboreus perenne - 6 14 20 -
Serpelo sylvaticus arual Conpositae 21-24 - 21-24 ¥an Ardel y Yera{1977)
Chamaenerion angustifolium perenne Unagraceae 3.7-11.2 - 3.7-11. = (B}
Aaphicarpum purshii anual " Graainae Chasmo.0-17*
‘Cleisto.10-32%58_76+ - McManars y Quinn(1977){D1)
Fragaria yirginiana perenne Rosaceae 20 80% - Holler y Abrahamson{1977)
Inpatiens capensia anual 3-5

Balsaminmceas 3-5 -

*Relativo al esfuerzo reproductivo total{E.R.T.)

Abrahemson y Hershey
(1977} (E+D1)
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productivo se conoce, s la Compositeas con 14 especies, dens
pués tenemos a Liliaceae con 13, En una famllia se conoce
el esfuerzo reproductivo para 6 especles (Polygonaogno). En
Ranunculaceae y Leguyinosao. se conoce para 4 especies. En
la familia Rosaceae para 3 especles. Para 2 especies en
las familias Juncaceae, Amaranthaceae y Gramineae. En las
demgs familias me conoce el dato nolo'para una eapecle. Es
importante hacer notar‘el hecho que casl todas las especies
en laa que se sabe el esfuerzo reproductivo son templadas,
excepto uns Fuphorbiaceae que crece en Florida, Chamaesyce
hirta (Snell y Burch, 1975). Solo existe una eapecie de la
familia Palmae, Corypha elata (Tomlinson y Soderholm, 1975)'
en la que se conoce el esafuerzo reproductive de un indivi-
duo cultivado en Florida (la especie es originaria de Afri-
ca). Aln cuando Tomlinson y Soderholm obtienen para eata
planta monocirpica un esfuerzo reproductivo de'lj.?i. es im
portants mencionar que el peso de las hojas que el ihdivi—
duo ya tird, fue sobrestimado, ya que ae usd el peso de las
hojas vivas del individuo antes de morir y se multiplicé
por el nimero de cicatrices follarea a lo largo del tronco.
Elloa mismos estiman, usando los datos de Bannister (1970),

que en Euterpe globosa (Palmae), el esfuerzo reproductivo

es alrededor de 4.5%. Amboa datos son, dado que el trabajo

no fue disefiado para obiener el eafuerzo reproductivo, esti
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maciones muy burdas, por lo que prefer{ no inecluirloa en la
tabla. Podemos declir entonces, que aparte de los datos de
Tomlinson y Soderholm y Snell y Burch, no existen datos en
la literatura que nos ayuden a comparar el eafuerzo repro-
ductivo de especles tropicales con los existentes para es-
pecies templadas, por lo que por ahora la pregunta propues-
ta por Harper (1967) de comparar el esfuerszo reproductuvo

de especles templadas y tropicales no tiene respuesta.

De todas las especies enlistadas en la tabla, 17 son
anualea y las restantes 39 (excluyendo a Equimsetum aylvati-
cum) son perennss. S1 comparamos en una forma general los
esfuerzos reproductivos de espacies perennes y anuales se-
gin lo propuesto por Harper, Lovell y Moore (1970), obtens-
mos los resultados mostrados en la tabla 2, en la que se
aprecia que il comparar el esfuerzo roproductivo qexual mﬂxi
‘mo para unas y otras, las especles anuales tienen en Pfomo-
dio un porcentaje mayor dedicado a la reprodﬁcciGn asexual
que las perennes (33 y 2%, reupeotivaménte). Harper,
Lovell y Moore (1970) proponen que para estos dos gfupos de
plantas, loa esfuerzos reproductivos son de 22 y 8%, respeg
tivamente, valores que ui aseme Jan mucho a los promedioas mi
nimos de la tabla 2 (22 y 10%). Si consideramos la\reﬁro;
duccidn vegetativa, la figura se modifica para las perennes,

ya que el total maximo dedicado a la reproduccion es de 27%
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Tabla 2.-Promedios del esfuerzo reproductivo msexusl y el we»-
fusrzo reproductivo total para las plantas anuales
Yy perennes presentadas en la tabla 1.

Madiz Danvimeldn Nimero de
. Eaténdar . Eapecies

Eafuereo
Reprodustivo
SBexual
Anuales  MAX. 3.2 1647 146
MIN. 22.61 14.81 -
Perennes NAX. 20.18 13.12 38
MIN. 10.45 11.% -
Eafuer:o
Raproductive
Total
Fersnnas MAX. 27.25 18.18 38
MIN. ~ 17.34 18.62 -
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y el minimo 18%, valores que se parecen mucho a aquellos ob

tenidos para las plantas anuales.

Los rangos de variacidn propuestos por Harper, Lo-
vell y Moore, son entre 25 y 30%, valores que se aproximan
micho & loa.vnloros de dos desviaclones estdndar presenta-
dos en la tabla 2. Un dato intersaante que a3e desprende de
los datos de la tabla 2, es que la variacidn intraespecifi-
ca para especies anuales e¢s muy similar a la obtenlda para
plantas perennes (15%, Nwll y 12%, N=29, reapectivamente,

donde N es el numero de especies consideradas).

Otros trabajos no oitados en 1la tabla 1, pero que
puedon ayudar a entender los patrones reproductivos en plan
tas, se refleren a. la caracterizacidn de poblaciones de una
misma especie creciendo en condiciones ambientales contras-.
tantes.en relacidn al numero de semillas, tamafio de las se-
millas, edad de la primera reproduccidn, etc. Asmi, tenemos

los trabajos de Quinn et. al. (1972) en Danthonia mericea

{(Gramineae); Werner y FPlatt (1976) en seia especies del ge-
nero Solidggo (Compositae); Wilbur (1977) en slete especies
del genero Ascleplas (Asclepiadaceae) y Law, Bradshaw y Put
wain (1977) en diferentes poblacicnea de Poa annua (Grami-

neae).
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La teor{a de distribucion de recursos estd plnntoi-
da bajo la concepcion de que los recursos de un organismo
pueden mar divididos en los procesosa de roproducc16h. de eg
cape a la depredacién y de competencia. Gadgll y Solbrig
(1972) formalizan esta idea y partiendo del modelo log{ati-
co, proponen que en ambientes con una alta mortalidad inde-
pendiente de la denaidad, los genotipos que dediquen una ma-
yor proporcicn de sus recursos a la reproduccicn, meran los
mas adecuados. En el ambiente mencionado, se espera que la
presidn competitiva =ea baja y por lo tanto, no haya limita
cidn de recursos. A continuacidn, presentaré los trabajos
que aportan evidencia, ya sea sn contra o en favor de la
teor{a. .Empezari analizando los trabajos descriptivos en
los que se analicen loa parametros reproductivos de diferen
tes poblaclonea pertenecientea a una misma especie, a conti
nuacidn presentaré la informacidn descriptiva en diferentes
eapecies de un mismo género y por ultimo, presentlrélln evi

dencla experimental.

2.1.- ‘Los antecedentes empiricos descriptivos.

2.1.1.- Poblaciones de una misma especie creciendo en oon-

diclones amblentales contrastantes.

Quinn et. al. (1972) estudian la variabilidad en los

parametros feproductivos en poblaciones de Danthonia smericea
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creciendo en condiciones contrastantes ds humedad y en dife
rentes latitudea. Ellos sncuentran que an las poblaciones
craclendo in amblentes secos (donde se presume que haya una
limitamcicdn en el recurso sgua), existe una mayor fecundidad
individual, expresada como el nimero de espiquillas por pa-
nfcula. Este hecho parece no #star de acuerdo con lo que se
ssperarfia desde un punto de vista tedrico, pero por otro lp
do, encuentran que el tamafio de la semilla tambien ss mayor
en amblentes secos, lo que apoya : 1o que la teo-

ria predice.

Beamsleigh y Yarranton (1974), analizan el'osfuorzo
reproductivo en Equisetum saylvaticum en diferentes eatadioa
sucesionales después de una perturbacidn por fuego. Encuen
tran que en un eatadio sucesional avanzado, los individuos
dedican una nmenor proporci6h de sus recursos a la reproduc-

oildn, apoyando lo que la teorfa propone.

Whigham (1974) adopta un enfoque aimilar al anterior
y analiza la: proporcicn de los recursos que se dedica a re-

producoién vegetativa en poblaciones de Uvularia perfoliamta

craciendo en amblentes de diferente estadio sucesional.
wWhigham encuentra que en la poblacion que el llamm "Field"
¥ que representa un sstadio sucesional menos avanzado, el

esfuerzo reproductivo vegetativo es menor que en las pobla-
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ciones de ambientes maduros. Este resultado se contrapone
con lo propuesto por Willlams (1975), en el sentido que en
una poblacidén sujeta a una baje competencia por recursos,
los individuos tenderdn a aumentar su reproduccidn vegeta-
tiva, mientras que en ambientes con una alta proui&h de
competencia, los individuos aumentarsn proporcilonalmente su

raproduccidh sexual .

Abrahamson (1975) analiza tambien el esfuerro repro-
ductivo (en este caso de Rubus hispidus) en diferentes es-
‘tadios de una sucesion. En lo que se refiere al onfuqrzo
reproductivo sexual, Abrahamson encuentra que para fases se
rales avangzadas as menor queé para estadioas primarios en la
sucesion, lo cual concuerda con la teor{a. El esfuerzo re-
productivo vegotativo..por otro lado, no parece modificarse
cuando comparamos diferentes eatadios dentro del proceso su
cesional. Es importante mencionar que en su trabajo, Abra-
hamson no considerd la parte radicular de sus plantas, lo

cual puede modificar el resultado obtenido por é1,

McNamara y Quinn (1977) analizan el esfuerzo repro-

ductivo en poblaciones de Amphicarpum purshil en diferentes

ambientes suceslionales, Esta eapecie tiene reproduocién
proveniente de flores de polinizaci6h cruzada (aereas) y

de flores con autopolinizacidn (subterrdneas). Los resul-
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tados gque obtienen se refieren a que el esfuerzo reproduc-
tivo e’ mayor en las zonas menos perturbadas, lo que pare-
cer{a ser opuesto a lo propuesto por la teoria. Si se ana-
lizan los datom de McNamara y Quinn, se puede apreciar que
el aumento en el esfuerzo reproductivo se debe basicamente
a un aumento.en la reproduccion proveniente de flores cleis
togamas (provenientea de autopolinizacidn), lo cual sugeri-
r{a que en un ambiente saturado, un genotipo dedicard una
mayor proporcién de sus recursos a actividades no reproduc-
tivas sexualments, asegurando asm{ su permanencia en el am-
biente. En eate msentido, pienso entonceas que existen dife-
rentes formas de aumentar la capacidad competitiva de un in
dividuo, una de ellas es aumentar su biomasa vegetativa ocu
parido un area mayor (por ejemplo un arbol), pero otra que no
parece muy ortodoxa es reproducir el genoma en vez de con
divisiones mitdticas con autopolinizacion. Existen obvia-
mente muchas dudas respecto de las ventajas relativas que
provee la roproduccién vegetativa en relacidn a la autopoli
nizacidn, por lo que la hithosia presentada podria ser fal
Ba. Sl comparamos la raproducci&n cleistégama en un ambien
te spturado, la fecundidad individual aumenta como predloce
la teor{a, adends que el eafusrzo reproductivo clelstdgamo

aumenta también.
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2.1.2.,- Especies de un mismo genero oreclendo en condi-

ciones ambientales contrastantes.

Gaines et. al. (1974) analizaron el eafuerszo reproduc
tivo en cuatro especies de Helianthus, que habitan ambientea
sucesionales de distinto grado de madurez. Sus resultados
estan de acuerdo con lo esperado por la teorfa, de tal ma-
nera que la aspecle que habita amblentes mas inmaduros,

Helianthus annus ejerce un mayor esfuerzo reproductivo que

aquella que vive en el ambiente mas maduro, H. hirsutus,
Galnes et. al., comparan el esfuerzo reproductivo de una es
pecie anual y tres perennes cosechando a los individuoa al
mismo tiempo, sin consliderar varisciones en la edad para
las especles perennes. Este hecho hace que loa datos que

presentan deban tomarse con reservas.

MocNaughton (1975) analiza los parsmetros reproducti-
vos (no el esfuerzo reproductivo) de tres eapecies del ge-
nero Typha, sujetas a diferentes condiciones amblentales.
La comparaci6h la hace entre poblaciones de una misma espe-
cie, por un lmsdo, y entre las tres especles, por sl otro,
Los resultados de McNaughton se pusden resumir como sigue:
La poblnci&n que presumiblemente em= mas r (porque vive en
un ambiente impredecible), produce mas frutos, de menor ta-

manoe y mas biomasa total, i comparamos poblaciones de di-

ferentes especies. Esta tendencia no se obaserva al hacer
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1a oompnraoiéh entre diferentes poblaciones de una misma es
pecie, Es importante mencionar que McNaughton es el unico
(de los trabajos revisadoa hasta aqu{), que intenta carac-
terizar ol amblente donde viven las poblaciones bajo estu-
dio, ya que todos los autorea anteriores pressantan qatima-
clones de variables que no se conoce de clerto que sean di-
ferentes entre las zonas, asl noa encontramos con caracteri
zaciones ocomo sitio “"seco” vs, aitio "humedo"”, que dan una
idea de lae condiclones, pero que no las ddscribon con pre-
olsidh. Es por ello que MoNaughton puede deoir gue la po-
blaclon es mas r en cuanto a la temperatura, ya que presen-

ta datos de predecibilidad de la variable temperatura.

Werner y Platt (1976) comparan las caracter{sticas de
los prop‘gulou sexuales de meis espeoiem de Solidago que co-
habltan en amblentes con diferente grado de madurez. Ellos
encuentran que los propiguloa del sitioc que llaman pradera
("prairie”), son mayores que los del sitio maduro y ademsas,
tienen menos capacidad de disperaicn, que es una consecuen-
clia de su mayor peso. Estos datosm sl estdn de acuerdo con
lo propuesto por Williams (1975) en el sentido de que en am
blentes de baja competencia, loa individucs tienen una me-
nor capacldad dispersora, pero no concuerda con 1o propues-
to por Levin (1974), quien espera un mayor tamaho de los

propagulos en un genotipo sujeto a una seleccion K; Gaines
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et., al., encuentran que para la qupocie de Helianthus en
la que se esperar{a una seleccion r (H. annus), el tamafio
de las semillas es el mayor de las cuatro espescies mnaljiza-

das.

Wilbur (1977) compara las caracter{sticas reproduc-
tivas con las caracter{sticas ambientales de slete especies
del género Asclepips. El ambiente es dividido por Wilbur
en tres variables; la primers de ellas es la prodecibilidnd :
del ambiente, que Wilbur estima usando la morialldad indivi
dual de un afio al sigulente. La segunda de ellas ea 8l am-
blente competitivo de las distintas espacles que es -ﬁtimn-
do usando la proporcion de individuos que se reproducen _
(aqui Wilbur esta suponiendo que si hay qaybr grado de oom-
petenclia, los individﬁoa se reproduciran moﬁou. ya que dedi
carén una mayor proporci&h de sus reocursos a onfronta; a
sus competidores). La tercera variable que se conaldera
en este trabajo es el grado de herbivorismo asufrido por ca
da sspecle, que se estima como 1a proporcidh de individuos
danados por depredadores. Por .otro lado, Wilbur caracteri-
za la reproduccidn de las eapecies, usando variables como
nimero de semillas por individuo, tamaho de las semillas,
etc., mdemas de considerar algunas caracter{sticas demogra-
ficas como son, por ejemplo, la germinacidn y sobrevivencia

de pldntulas. Usando entonces distintas variablea reproduc
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tivaa, Wilbur caraoteriza la afinidad de las especles usan-
do un analiais estadistico multivnri;db, de tal forma que
conoce con precisidén la distancia en este "espacio repro-
ductivo”, de p dimensiones entre cada especie y por lo tan-
to, su afinidad en este sentido. Wilbur lleva a énbo ol
mismo andlisis para las variables ambientmles, de tal for-
ma que cada especlie tiene, entonces, una determinads poasi-
cion en el espacio ambiental y en el espacio reproductivo.
El andlisis que hace a continuecidn es obvio, se pregunta
8i -dos especias que estan cercanas en el espacio reprqduc-
tivo, lo estdn también en el espacio ambiental. Los resul-

tados obtenidos son loas aiguientes:

a) Se pueden agrupar las seis especies (ya que una
de sllas se descartd porque constaba de 40 individuos, que

es una muestra muy pequeia) en 4 grupos:

b) El primer grupo lo forman A. verticillata y A.
incarnata, que comparten las siguientes caracter{sticas:

i) Bajo herbivorismo
i1) Alta competencia
111) Alta impredecibilidad del ambiente

iv) Alto nimero de umbelas por rama

a) El segundo grupo lo forma nada mas A. tuberosg,

cuyns caracteristicas son:
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1) Alta predecibilidad del ambiente

ii) Bajo nimero de semillas por vaina

d4) El tercer grupo lo forman A. exaltata y A. viri-

diflora que presentan:

i) Alto herbivorismo
i1) Baja competencia

-iii) Pocas fainaa por umbela
iv) Pocas semillas por vaina
v) Alta predecibilidad

vi) Presencia de estructuras secundarias de re-
serva '

@) El utlimo grupoe esta formado solo por A. syriaca

que preasenta:

1) Alta capacidad colonizadora

ii) Alta produccidn de semillas

Reaumiendo, podemos decir que la teorfa de limitacidn
de los recursos parece aquf{ cumplirse en parte. Cuando hay
alta predecibilidad del ambiente, la reprodueoiéh e3 menor
y viceversa, mientras que cuando tenemos diferencias en la
competencia, la raproduccidn se comporta no solo contra la
teorfia, sino siguiendo un patr&h de comportamliento variable.

En el camo del grupo uno, por ejemplo, tenemos qﬁe ol amblen

te eg menos predecible y mas competitivo y en el grupo tres,
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por otro lado, tenemos un ambiente mas predecibls y menos

.oompatitivo. Desde mi punto de vista, esta discrepancia con
1a conceptualizacion tedrica se debe principalmente a 1la for
ma de estimacicn de las Qnriablos nmﬁiantuloa. Por e jemplo,
la competencia ase evalia obteniendo la proporci&h de indivi-
duos reproductivos. Eate parametro puede, en algunos casos,
eatimar la competencia, pero es claro que en otros puede de-
birue a, ya sea ung severa defollacidn por herbfvoros, o sim
Plemente a una restriceidn de recursos deblda a impredecibi-

lidad del ambiente,

2.2,- Los antecedentes experimentales.

Harper y Ogden (1970) analizan la dependencia del es-
fuergo reproductivo en relacidn s la densidad¥ Aparentemen-
te, alin cuando ellos comentan 1o contrario, s{ existe una
dependencia del eafuerzo reproductivo respecto de la densi-
dad, de tal manera que a mayor densidad, la proporci&h de
los recursos dedicados a la reproduccion es menor, hecho que

predice la teorfa.

Gadgil y Solbrig (1972) aportaron probablamente las
primeras evidenclas claras que apoyan la teor{a de distribu

6ldn de recursos. Usando diferentes biotipos de Taraxacum

#1103 en realidad wodifican la cantidad de suelo/individuo
¥y no la densidad. . - ; - - :
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officinale (caracterirzados con el uso de isocensimas), pro-
venientes de ambientes con distintos grados de porturbioi6h,
probaron que agquellos biotipos que proviondn‘do dreas per-
turbadas tienen ménor capacidad competitiva y un mayor nu-
mero de cabegzuelas por individuo, qué aquellas quc provi¢-
nen de ambientes menos perturbados en condiciones experimen

tales.

0gden (1974) trabajd en condiciones experimentales
con Tusajilago farfara y encontrd que si modifioaba la den-
gidad, se modificaba la proporoi6n de loa recursocs dedioa-
dos a la reproducéién vegetativa, migntras que la propor-
cidn dedicada a la reproduccidn sexual se mantenf{s invaria-
ble. S5i se aumenta la denaidad, ae disminuye el esfuerczo
reproductivo vegetatifo. lo cual concuerda con la h;p6teaia
de Williama (1975) que dice que en un ambiente con una baja
presion competitiva, se dedicars, si se pueds slagir, una

mayor proporcidn a actividades reproductivas vegetativas.

Kawano (1975) reporta .el efecto.de diferentes
condiciones de densidad y cantidades de nitr&geno on el es-
fuerzo reproductivo de Colix Lacryma-Jobl v.Ma-yuen (ILila-
_ceae), encontirando que existe una gran plasticidad en este
parametro. Aumentando la densidad 20 veces, Kawanc encuen-

tra que el esfuerzo reproductivo cambia de 20 a 40%, mien-
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tras que al aumon¥gr'1u cantidad de nitrdgeno 10 veces, el
esfuerzo reproductivo va de 6 a 26%. Los datos anteriores
coneuardnn con la hipétoniﬁ que en densidades mayores o con
cantidades menores de recursos, el esfuerzo reproductivo
disminuys. Junto con el cambio en eafuergo reproductivo,
Kawano encuentra que el mimero de semillas se modifica has-
ta 30 y 70 veces con los camblos mencionadoa. Un hecho po-
cas voces observado y que Kawano encuentra para Colx, es

que el tammnio de la semilla se modifica en un un 30% cuan-
do la fertilidad del suelo smse aumenta an 10 veces, mientras
que al cambiar la densidad en 20 veces, el tamafio de la semi
1lla apenas se modifica en un 44. Este hecho ya hubin sido
comentado por Harper, Lovell y Moore (1970), en el sentido
que, de los parametros reproductivos, el tamafio de la semi-
1la es ¢l menos pléstico. Creo que aunque los datos de Ka-
wano estdn de mouerdo con lo propuesto, el grado de plasti-
cidad (30%4), es particularmente alto.

Hickman (1977) analiza ¢l eafuerzo reproductive de

c¢ineo poblaciones de Polygonum cascadense creciendo en am-

bientes con diferente "atress" de densidad. Hickman obtie-
ne que el esfuerzo reproductivo es mayor en la poblacidn Bu
jeta a una competencia menor, 1o cual apoya la teor{a. En

condiciones experimentales, Hickman prueba que lam diferen-

clas encontradas en condiciones naturales desaparecen, Ega-
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te hecho sugiere que muy probablemente lam diferencias en el
esfuerzo reproductivo de poblaciones de una misma especie no
son mas que diferenclias en la plasticidad de la poblacidn y

no tienen un basamento gendtico.

Holler y Abrahammon (1977) y Abrahamson y Hershey
(1977), utilizan un enfoque similar al de Hickman y obtie-

nen resultados similares en Fragaria virginiana e Impatiens

capenslia respectivamente, de tal forma que encuentran que

las poblaclones tienen.eafuerzos similares al ser crecidas
‘en condiciones de invernadero. Holler y Abrahamson, ademda,
probaron que el esfuerzo reproductivo total es mayor cuando
la densidad es menor y esto se debe a que el esfuerzo repro.
ductlvo vegetativo es el que aumenta, manten;éhdose el sexual
sin cambios en distintﬁa denaidades. Este hecho es el mis-

mo observado por Ogden (1974) para Tusallago farfara.

Van Andel y Vera (1977) analizan el eafuerzo reproduc
tivo én funcidn de la cantidad de nutrientes en dos eapecles,

Senecio sylvaticus y Chamaererion angustifolium. En Senecio,

la concentracion de nutrientes no influye en el esfuerzo re
productivo total, pero sf{ modifica el esfuerzo dedicado a
las semillas, siendo mayor al aumentar los nutrientea. En
Chamaenerion ocurre algo similar, de tal forma que al haber

mad nutrientes, el eafuerzo reproductivo total aumenta. E1
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esfuerzo reproductivo dedicado g semillas aumenta en tres
veces, mientras que el dedicado a los anexos reproductivos

aumenta media vez molamente.

Por ultimo, Law, Bradshaw ¥y Putwain (1977) analizan
en condiclones experimentales, los barametros del oiclo de
vida de poblaciones de Poa annua que provienen de zonas
donde se asume que existen condiciones de seleceion r y K.
Elles prueban que los estrategas supusstamente r tienen una
mayor tasa intrinseca de crecimiento, una longevidad menor,
una fase prerreproductiva menor ¥y un mayor nimero de semi-
llas, que ellos equiparan con esfuerzo reproductivo. Creo
que el enfoque usado por estoa autores, unido con observa-
ciones de campo para una especie, respondera en forma ade-
cuada las preguntas que han surgido durante esta introduc-

cidn,
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OBJETIVOS

Establecer la dinemica de la distribucién de mate-

ria seca en individuos de Astrocaryum mexicanum.

Apoyar o descartar la idea, generalirada en la 1i-
teratura, de que la reproducciéh-diuminuye la =mobre-

vivencia de los individuos de la palma.

Reforzar la hipotesis de Schaffer (1974b), de que
en una especle iterdpara se espera qﬁe 1ld sumatoria
de la tasa de reemplazo y la fecundidad efectiva tie.

ne un éptimo en edades intermedias.

Comparar el esfuerzo reproductivo de individuos de
"chocho" en ausencia y presencla de perturbncidh .
causada por la cafda de un arbol del eatrato supe-

riopr.
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MATERIALES

1.- Zona de trabajo.

La z2ona donde se desarrolla este estudio ea una co-
munidad de Selva Alta Perennifolia (Miranda y Hernﬁndez,
1963), situada en la Eatacidn de Biologfa Tropical "Los
Tuxtlas”, de la Universidad Nacional Autdnoma de México.

La Estacion esta localizada en el sureste del Estado de Ve-
racruz. El clima en el area es de los mas hdmedos, del ti-
po A de Kdeppen, con una temperatura promedio anual de
23.4° C y una precipitacidn total estimada de 4500 mm. Los
sueloa de la zona szon de origen volcanico, con un PH entre
4.5 y 5 (Flores, 1971) y muy buen drenaje. Una descripcidn
mas completa de la zona ha 8ido publicada (Pifiero, Sarukhdn

y Gonzdlez, 1977).

2.,- Especie de aestudio.

Astrocaryum mexicanum Liebm., objeto de este estudio,

es una palma del estrato inferlor de la selva (0-10 m.).
Tos individuos pueden tener hasta siete metros de altura,
con un promedio para los individuos adultos de 2.5 m. Eg-

tructuralmente, es la especie con un mayor f{ndice de domi-
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nancia (Sarukhen, 1968), llegando a tener densidades de has-

ta 1,500 individuos por Ha. (Pifiero et. al., 1977) .

la época de floracién de esta palma se inicla a fi-
nes de marszo, prolongéndoao hasta mediados de mayo. Las
flores se producen en una inflorescencla que puede tener en
tre 30 y 90 raguilas que contlenen alrededor de 100 flores
masculinas cads una. Dos terceras partes de laa raqulilan
tienen en su bame una flor femenina. ILa inflorescencla es
receptiva durante aproximadamente 24 horas, en las que es
vigitada por una gran cantidad de insectos. Una vez forti-
lizada, la flor femenina se desarrolla hasta convertirse en
un fruto maduro que contiene un solo embrion viable. Eate
proceao se lleva a cabo entre los meses de mayo y septiem-
bre. A fines de este dltimo mes, los frutoﬁ caen al suelo,
germinando entre loa meses de marzo y junio del slgulente
afio, permaneciendo en el suelo latentes entre 6y 8 meses.
Un individuo sa empleza a reproducir entre los 40 y los 50
afios de vida, pasando por varios periodos morfoldgicamente

diferentes.
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METQDOS

La informacidn que presentard proviene metodoldgica-
mente de dos fuentes. Una de ellanm - ss la fuente demografica
que ha contribuldoe a conocer las edades de los individuos,
as{ como su programs reproductivo y la otra, es la metodo-
log{n de cogecha, llevada a cabo con el objeto de conocer

la distribucicn de la biomasa en A. mexicanum.

La informacidn demogréfica ha sido recopilada de la
observacion y descripeidn estructural de 6 sitios parmanen-
tea de observacion que tienen densidades de la palma entre
60 y 170 ind./600 mz. datos que en su mayorfa ya han sido
publicados (Pifiero et. al., 1977). |

Los datos sobre el peso seco de los individuos pro-
viene de la cosecha de individuos que no pertenecen a las
poblaciones en permanente observacicn. Asf{, me han cosecha
do, trnf;ndo de cubrir todo el intervalo de variacidn de la
especie dentro de la zona de trabajo.'jo inflofcsoencias.
73 infrutescencias, 600 frutos, 29 individuos entre i y 8
ahos de edad, 12 individuos entre 9 y 15 afios, y 12 indivi-
duos entre 16 y 100 afios de vida. Todos los individuos men
¢clonados fueron cosechados con sistema radioular, exceptuan

do 6 de los individuos entre 16 y 100 ahos. Una vep cose-
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chados, los individuoa se aepararon en las siguientes par-
tes: tronco, lamina foliar, pecfolos, toocdn (partes del tron
co de donde orecen las raices adventliclas, localizado eh la
parte basal del mismo), rafces, anexos reproductivos (espata,
eje de la infloreacencla, ejes de las raquilas y flores mas-
culinas) y por ultimo, frutos. Las hojas se midieron en su
longitud y amplitud) 8e cortaron tramos de tronco de 10

cm. de longitud, anotéﬁdose Au posicién relativa en el tron ]
0o para buscar relaciones entre su peso y su posici&n. Se
midid la longitud de la espata de cada infrutescencia, el
nimero de frutos viables, de flores femeninas no desarrolla
das y de cicatrices en el eje de la Inflorescencia, con el
~objeto de discriminar entr& el numero poaible y real de fru
tos viables. Cada parte separada se secd entre 4 y 5 dias

a 80° C, hasta obtener el peso constante.

Astrocaryum mexicanum, como cualquler otra especie
pererne, tiene partes caducga: las hojas y las estructuras
reproductivas deapuéh de producirse, se caen. 51 quersmos
entoncea obtener una estimﬁcidh mas precisa de la inversion
d§ energia, expresads como pesc seco, an diferentes eatruc-
turas de un individuo, deberemos entrar a estimar el tamaho
y peao de las sstructuras que, aunque yem no estdn en el in-
dividuo, s{ han formado parte de él y por ello representan

un cisrto gasto de recuraos. A continuacidn, describire el
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matodo seguido para estimar el peso de las partes caducas

en un lndividuo promedic de A. mexicanum.

1.- Estimacion de la biomass foliar.

Dado que existe unm estrecha relacion entre 1a altu-
ra de un individuo y el nUmero de cicatrices follares exis-
tentes en el tronco (Sarukhan, 1978), podemos asignarle a
cada hoja una ponici6h en el tronco y por ello, una altura
definida dentro de el. La figura 4 muestra la relacidn que
existe entre 1la pouici6n que ocupa una hoja y au peso saco
para los individuos de la palma cosechados fuera de los si-
tios permanentes de obaservacidn. Como ae pusde observar,
aunque existe clerta variaci&h. s¢ puede correlaclionar en
una forma confiable la posiclch de una hoja en el tronco y
su peso seco, a un nivel de significancia de 0.1%. Ya que
la variabilidad es mayor en alturas mayores, la estimaoidn
por enoima de la posiqidﬁ 150 es un poco peligroma, ya que
no se puede asegurar si la relacidn lineal se mantendrs pa-
ra hojas que pertenecen a individuos de 75 afios (150 cica-

trices) y mayores. Un individuo de Astrocaryum mexlcanum

puede llegar a alcanzar loa 125 afios, por lo que la rela-
¢ién de la figura 4 no funciona para aproximadamente los
ultimos 50 anoa de vida. Es ﬁor lo anterior que para estl-

mar el peso aeco total de una hoja a partir de 1la poaicidh
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PESO SECO FOLIAR

200

100

60 100 180
POSICION FOLIAR

Figura 4.-Feso seco de una hojJa en funcion de 1le posiclon que
ocupa en el tronco para los individuow comechadoa de
Aatrocayryum nexlcanurm. Los parametros de la ragreulo'n
y 1la corrclacidn monir=0,.84409,y=1.21 10'95.13(0.11.
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151, se uso un metodo indirecto. Por un lado, se puede co-
rrelacionar la altura a la que se enouentra una hoja y la
longitud de la lamina foliar para 112 individuos elegidos

al arar en los sitios permanentes de observacidn (figura 5)
y por otro, encontramos una estrecha relacidn entre la lon-
gitud de la lamina foliar Yy el peso seco total con una fun-
cion parnb&lica. para 183 hojas muestreadas fuera de los
sitios de obﬁarvaci6h; de esta forma podemos, a partir de
la posicidn de una hoja, conocer su peso total esperado uti
lizando ambas relaciones. De esta manera se eatimo el peso
seco foliar para cada hoja caf{da entre las posicionea 151 y
254 (esta Ultimm de un individuo de 125 ahos) y se puede
también obtener el peso seco total follar, sumando los pesos
indlividuales a 1o largo de toda la vida de un individuo pro-
medlo de la palma.

2.- Estimacicn de la biomasa reproductiva.

Para estimar que ocantidad de biomasa seca reproducti
va o3 producida en la vida de un individuo promedio de A.
mexicanum, se agruparon a los individuos de los sitios per-
manentes de observacidn en categorfas de edad de 10 afoa ca
da una. Por otro lado, se obtuvo el total de frutoa produ-

¢idoa por cada individuo de los sitios permanentes de obser
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LARSO LAMINA FOLIAR (cm)

8
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Q

r=0.88

"Figura 5.-

2 .
ALTURA (m)

Longitud de la lamine follar promedio de las

hojas de lows individuos de seis sitios permp -

nentas de cbaervacicn, en funcidn de 1a alty
ra (Pifiero, Sarukhdn y Gonzdlez, 1977). Les
pardmetros de la correlacidn y la regreaidn

soni r = 0.65; y = 26.56 xO.Bﬁ' p€0.1%.

Ds eata oorralubi&n ¥ la obtenldm sntre la -
longitud foliar y el peso Beco (sn £:) 28 =
obtiene para la relacidn entre ia alturs y -
el peso seco follar, y = 76.48 x0.107. donds
Yy 85 ol poso promedic de una hojmn en g. y x

axprnt la altura en om.
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vacion para el afio de 1976. Este valor se tranaformd a pe-
80 seco total reproductivo usando una correlacion lineal
(nivel de conflanza de 0,01%), entre nimero de frutos y pe-
80 seco total de la infrutescencia, obtenida de datos para
33 infruteacencias maduras cosechadas fuera de los sitios
permanentes de observacion. Asf, se puede calcular el peso
geco total reproductlvo que se espera produjo cada indivi-
duo en 1976. Para cada oategorfa de edad, se obtuvo el pro
maedio de peso seco total reproductivo, el cﬁal ze multipli-
0o por 10 afos para obtener el total producido por un indi-
viduo promedio en cada categor{a de edad de 10 afios. Exisa-
te un hecho importante y es que en la etapa reproductiva,
‘un individuo no se reproduce cada aho, por lo que existe
cierta probabilidad de que un individuo de una categoria de
edad determinade, produzca florea y frutos, Eata probabill
dad (nimero de individuos reproductivos en una categorfa/ni
mero total de individuos de la categoria considerada), se
muestra en la figura 6 como una funcich dé la edad para el
afio 1976. Es por esta razon que el valor del peso seco to-
tal reproduotivo en cada categor{m, se multiplicd por la
probabilidad que tiene un individuo de reproducirse, para
obtenar un estimado mas realista del total de biomasa inver
tida en funciones reproductivas. Los valores para cada ca-
tegor{a nos ayudarsn, entonces, a obtener la blomasa total
reproductiva que dedica un individuo promedio de la palma
hasta cualquier edad.
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Flgura 6.-Probabilidad de reproducoich para el aflo de 1976 de

los individuos de los sitlom permanentes de obaerva-
eloh,en funcioh de la altura.

63



El tronco y el tocon son estructuras cuya blomasa =me
va acurulando a lo largo de la vida de los individuos y es
por ello que me puede caloular el Peso seco total de ellos
establecliendo una correlacich antre la biomass en ple y 1a
edad. Los datos presentados en la figurn 7 son los obteni-
dos para el tronco y se obtuvieron de los individuos come-
cthados fuera de los sitios permanentes de obasrvacidn. ILaa
tres correlaciones para tronoo, tocon y ra{z son linesles
y confiables a un nivel de significancia de 0.01%. De la
forma mencionada, se puede obtener el peso seco total dedi-
cado a cada una de estas tres estructuras de 1a palma y por
lo tanto, estimar el porcentaje del total que representa og
da una. Es importante hacer notar que en el camo de la
rafz, no tenemos una idea clara acerca de la velocidad de
recambio que tlene y en la estimacidn que presentamos, es-
tamos asumiendo que la rafz ya producida no se deaprende,

Bino que se acumula a lo largo de la vida de un individuo.
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PESO SECO DEL TRONCO (gxm %)

Figura 7.-Ralaoicn entre la biomasa del tronco y 1a edad de los

individuos comschados de Aatroggryum mexlemnum.Los pa-
rametros de la regresicn y la correlacldn sonir=0.95877,
y=61.85x - 1383,p<0.1%. )
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RESULTADOS Y DISCUSION

1.- Blomasa en pie.

1.1.- En funcioh de la edad.

La figura 8 presenta la relacicn encontrada entre la
biomamsa total en ple, en la epoca de produccidh de frutos,
¥y la adad de los individuos cosechados de A. mexicanum.
Puede observarse que existe una relacion log-log entre las
dos variables, con un coeficiente de correlacion de 0.97.766,
signifioativo & un nivel de 0.1%. Eata misma rélaci&n ha
sido descrita ya para algunas especies, psro en general, la
relacion observada en ellas es una ocurva sigmoide. Tal es
el caso de Helianthus annus (Evans, 1972), Seneclo vulgmris,
(Harper y Ogden, 1970), Tussilago farfara (Ogden, 1974),
Allium Victorialis ssp. platyphyllum (Kawano y Nagai, 1975),

Ranunculus repena, R. geris y R. bulbosus (Sarukhan, 1976)

y de Fraggria virginiana (Holler y Abrahamson, 1977). Por
otro lado, Banniater (1970), describld unm relacidn como la

observada en la figura (log-log), para otra palma tropical,
Euterpe globosa y Kawano y Nagal (1975), encontraron lo mig
mo para Allium mopanthum. La diferencia encontirada entre

las palmas y lasg otras eapecies menclonadas puede deberse a

dos causas principalments. La primera de ellams es que la
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Figura 8.-
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Log Edod (afos)

Relacion entre la edad y el peso seco to-
tal en pie para los individugms cosschadon
de A, mexicpnum. Los parametros de la 09
rralacicn y la regresion son: r = 0,97766,
log y = 2.683 log x - 0.98, p <0.1%,

| Ko}
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forma de crecimiento de unas y otras es diferente, de tal
manera que ;n- palmas y A. mongnthum tlenen un crecimiento
nonopédico ain la presencia de ramas secundariaa, por lo
que todas las estructuras de conducoicn de las hojas se con
servan en el tallo durante toda la vida del individuo. Pa-
ra todas las demis especies mencionadas, exceptusndo Alljum
Vietorjalis =sap. platyphyllum, el oréolmionto en simpddico,
de tal forma que las estructuras de conduccidn de las hojas

son caducas.

La segunda causa por la cual se tlenen diferencias en
1a ro}noidh biomasa en pie - edad, se pusde dobaf a que en
las palmas no tenemos una fase en la que el crecimiento se
detiene al final de la vida de los individuoas, lo cual pro-
voca Tfinalmente una muerts por senilidad. En el caso de
Agtrooaryuny en partiocular, sabemos que una alta mortalidad
en los adultos se debe a cafda de ramas o arboles completos.
(hemos visto morir a 4 individuos adultos de "chocho" entre
1975 y 1978, de los que 3 murieron por cafdas de ramas o Ar
boles y 1 por ataque de hongos). Este hecho puede entonoces
provocar que en un ambiente como el de "Los Tuxtlas", la
cal{da de arboles y ramas "impide” el que un individuo de
- "ghooho" muera por senilidad. Yo predecir{a entonces que
en un ambiente con menor frecuencia de caida de ramas y ar-

boles, los individuos de Astrocaryum mexicapum, deben alcan
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zar alturas mayorea y presentardn una relacion edad - biomg

83 on ple con una forma sigmoide.

1.2.- Distribucicn de la biomasa en pie en un indivi-
duo promedio.

La figura 9 muestra la forma como se diatribuye la
biomasa en pie entre distintas estructuras de un individuo
medio de "chocho" durante el perfodo reproductivo (entre 3 '
y 4 memes del afioy en ella se observa que, a medida que un
individuo tiene una mayor edad, la proporcidh de su biomasa
en pie contenlda en el tronco, empieza siendo cero en loa
primeros afios de la vida, pero en el afio 100 a3 ya un 50%
de la blomasa total en pie. Una tendencia similar de acumu
lacion de materia seca, se obtiene para la rafz, que en las
primeras etapas de la vida es alrededor de 20%, disminuyen-
do poateriormente (hasta el afio 10 aproximadamente) hasta un
10% y luego volviendo a aumentar, pero lentamente, hasta un

20%, otra vez en el afio 100.

Las hojams presentes en un individuo siguen un p;trdh
diferente, iniclando la vida con una muy alta proporcion de
la biomasa en pie (alrededor de 80%), disminuyendo constante
mente hasta alcanzar en el afio 100 un valor de 20%. Consi-

dero de importancis que se analice eata diatribucidn de la
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biomasa en pie como una funcion del conocimiento de la pro-
porcidn de tronco, que de hecho esta vivo, o conocer la pro
porci&h del presupuesto anual que es dedicado & tronco. Es
por lo anterior que conocer la distribucidn de biomasa en
pie de una especie no tiene mucho significado bioldgico, ya
qud para diferentes especies debemoas esperar distitnta dura
cionh de diferentes estructuras ¥, por otro lado, dentro de
unp especie eximten diforontau esperanzas de vida de estrug
turas como troncos, ramas, florou..hojns y frutos. 31, en-.
tonces, queremos probar la validez de 1a teor{a de seleccidn
r y K en especies perennes, no es valido el uso de la dis-
tribucidn de la biomasa en pie, y desde luego, siempre "com
probaremos” la teor{a, dado que loa i}boleu tienen, en pie,
una mayor proporcicn de su biomasa como eatructuras vegeta-
tivas que una hierba anual. Es la proporciéh de la energia
dedicada en un mismo intervalo de tiempo el pafimetro que

ha aido propuesto como sujeto a seleccion y no la pfbporci6n
de la biomasa en ple, Algunos de los primeros trabajos pu-
blicados sobre aste tema (Abrahamson y Gadgil, 1973; Gainea,
et. al., 1974), contienen eate error de método, por lo que
se deben de tomar los resultados abtonidou con clertm fosog

va.
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2.~ Biomasa total y anual producida

2.1.- ‘En funcidn de la edad.

La figura 10 muestra la dinsmica de scumulscidn de
toda la blomasa producida en la vida de un individuo de
"chocho", de tal forma quq se estd u;prosnndo la biomasa
invortida en cada oatructura. aun cuando el individuo se
haya deshecho ya de ella., Analizendo los datos de esta ma-
nera, sstoy evitando el problema mencionado en al parrafo
anterior, en el sentido de considerar la biomasa en pla
oomb el pardmetro sujeto de mseleccidn natural. Se apracia
en la figura 10 que 1la dinAmica de mcumulacidn de materia
o:ginioa-produoida describe una funeidn no lineal, en 1la
que la pendiente va aumentando a medida que el individuo
tiens una mayor edad. Este hecho concuerda con lo obteni-
do en 1a figura 11, en la que se relaciona la produccidn _
neta anual a lo largo de la vida de un "chocho", ya que. se
observa como la produccidn neta crece primero rapidamente
"y al final tiende a mantenerse alrededor de 600 £ de peso
seco por ahno, lo cual sugiaro que en su parte final, la
curva ilustrada en 1a figura 10 tiene una pendiente de
600 g/afio. Un hecho importante es que como puede observar-
se, la biomasa de A. mexicanum en pie, aumenta continuamen-

te con la edad (fig. 9), as{ como también aumenta la produc
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individuo promedio de Aptrocarvum mexice-
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cion anual (al menos hasta los 125 anos)., Es por las an-
teriores razones que, sligulendo el raronamiento de Schaf-
fer, (1974b), en A. mexicapum, esperamos un cont{nuo aumen-
to del eafuerzo reproductivo con la edad, dado que el tama-
fio y la produccion anual del individuo, aumentan con ella,

como estd mostrado en las figuras 9 y 11.

2.2.- Distribucién de la blomasa producida en un indivi-
duo promedio.

Con el objeto de conocer el ppenupueuto energético en
un individuo promedio de A. mexicanum, se conatruyeron las
figuras 12 y 13, en las que se aprecia 1la proporcidh de los
recursos (de toda la vida, fig. 12 y anual, fig. 13) de un
individuo.

2.2.1.~- Biomasa en rafz.

Como se puede apreclar en las figuras 12 y 13, la pro
porcidn de la biomasa dedicada a la rafz, disminuye a medida
que el individuo es mayor. Esto puede significar que a medi
da que el individuo crece, requiere menos del establecimien-

to de un "territorio” que lo haga competitivamente adecuado.
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En este sentido podemos proponer que en las primeras
etapas del ciclo de vida es ventajoso que una mayor propor-
cidn de los recursos se dedique a estructuras de sosteni-
miento y/o absorcion. A este respecto, se ha comentado (Le
vin, 1974), que son aquellas smemillas con una mayor cantidad
de reservas, las que en ambientes competitivos, son mas ade-
cuadas y este hecho se relaciona con la capacidad en las se-
millas mencionadas, de-poner a mayor altura sus hojas, por )
un lado y establecer un ﬁﬁon sistema radlcular, por el otro,
sin necesidad de obtener recursos del amhiaﬁta que se asume
muy competitivo. Tal parece ser el caso de Astrocaryum me-
xicanum, en el que en las primeras etapas del ciclo vital,

la proporcion de sus recursos dedicados a raiz y hojas es de

40 y 60%, reapectivamente.

Analizando la literatura, nos encontramos con que el
patron de distribucidn de rafces como el observado en el
"ohocho", se presenta en todas las especles para las que se

conoce esta dinamica. Tal es el oaso de Impatiens parviflo-

rp (Evans y Hughes, 1961), Tussilago farfarp (Ogden, 1974),

Senecio vulgaris y Chrysantemum segetum (Harper y Ogden,
1970), Allium monanthum (Kawano y Nagal, 1975) y Rapunculua

repens, R. gcrig y R. bulbosus (Sarukhdan, 1976). Esta gens

neralidad en la respueats de especies tan diferentes y de

habitos ten contrastantes como Senecio vulgaris que es una
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Flgura 13.-Diltribuoléh de la blomasa seca producide durante
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maleza y Astrocaryum mexiosnum que vive en un ambiente mas
predecible, sugiere que no es un parimetro que depende del

habito de la especie estudiada.

Existe svidencia de que en arboles tropicales (Con-
nell, 1970), la lucha por la existencia es mayor en etapas
tempranas del ciclo de vida que en las mas tardiau. a3 por
ello que la respuesta en la dindmica de la distribucich &a
ra{ces durante la vida de un individuo, puede estar egpre-
sando que el “stress" por los recursos del suelo en el "oho
cho", es mayor en etapas tempranas del ciclo de vida. And-
liasim por edades del crecimiento de esta planta (Pinero y
Sarukhan, en preparacidh). apoyan la hipdtesis presentada,
ya que existe una mayor variabilidad en el crecimiento en
etapas tempranas del ciclo de vida. En virtud de que el
comportamiento descrito se presenta en todas las espacien
estudiadas hasta la fecha, podemos entonces generaliiar el
resultado obtenido por Connell y esperar que en todas las es
peciesa las etapas juvenilea_aufran mas la lucha por la exis-
tencia que las etapas adultas. Los razonamientos expresados
son aplicables tambie€n a la dinfmica en la distribucidn del
tronco, 8i consideramos que confiere ventaja competitiva,

dado que coloca al aparato fotosintdtico a una mayor altura.
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2.2.2.- Biomasa en hojaa.

En la dinamica de la distribucidn de la biomasa de-
dicada a estructuras fotosintéticas, no existe un resultado
tan generallizado c¢como el obtenide para rafz. En el caso de
las hojas, se han obtenido tres resultados generales. E1
primor compartamiento general se puede describir como "la
proporcicn de la blomasa invertida en hojam, aumenta en las
primornu etapas de la vida y posteriormente empleza a dismi
nuir en relacicn directa al aumento en la proporcldn de la
biomasa dedicadm a actividades reproductivas sexuales". Ea

te resultado se ha obtenido para Allium Victorialis asp.

- platyphyllum, (Kawano y Nagai, 1975), Ranunculus bulbosus y

R. gcris (Sarukhdn, 1976), Chrysanthemum segetum y Senecio
yulgaris (Harper y Ogden, 1970) y para Tussilago farfars
(Ogden, 1970), y suglere que existe un compromiso en la disg

tribucion de los recursos, de tal forma que al se neceslta
para producir flores, se deja de producir o se produce me-

nos de eatructuras fotosinteéticas.

El segundo comportamiento general en la dinamica de
la diafribucidh de biomasa & hojas, se frasear{a en la mis-
ma fbrmu qu§ se hizo en el primer caso, pero con la diferen
cia do.qub la proporcidn de biomasa dedicada a ho jas, diami

nuye en el momento que empiezan a aumentar o las estructuras
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reproductivas, vegetativas o el 6rglno de perennacion como

68 el estolon en Ranunculus repens, el cormo en R. bulbosus

o los bulbillos (estructuras reproductivas producto de auto

polinizacidn) en Allium Grayi (Kawano y Nagal, 1975). En

agte segundo caso, tambien me mugiere un compromiso entre
la blomasa dedlcada a 1a reproducoién vagetativa o la peren

nacidn y aquella dedicada a eatructuras fotosinteticas.

La flgura 12, expresa como se modifica el porcentaje
de la biomasa dedicada a la hojas durante la vida de un in-
dividuo promedio de A. mexicanum, y puede obamervarae que A.
mexicanum no modifica la prOporcidh de la biomasa dedicada
a las hojas en el momento de empezar a reproducirse, mante-
niéndose alrededor de 50-60% durante toda la vida. Eate re
sultado sugiere que en A. mexicanum, no. existe ess comproml
20 tan claro entre raproduccién y fotos{ntesis y esto puede
deberse a que A. mexicanum no tiens un periodo desfavorable
como- es el caso de todas las demas especies que son de oomu
nidades templadas. Yo predeciria, entonces, que en espaecies
sin reproducci6n vegetativa y tropicales, el compromimso ener
gético mas importante existe antre raflz - eatructuras repro-

ductivas y no entre hojas y estructuras reproductivas.
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2.2.3.- Biomasa en estructuras reproductivas.

Dentro de este aspoctb. es interesante mencionar que
auﬁque la tendencla esperada parece obvia en plantas
(..."81 un individuo aumenta su tamafio con la edad, se esa-
perarla que su esfuerzo reproductivo sumente también, segun
lo predijo Williams (1966)", (Schaffer, 1974b). Existe po-
ca evidencia en ese sentido, debido a la falta de un conoci
miento ripidb y facil de la edad en poblaciones de plantas,
dhdo que se ha encontrado que la obtencion de la edad no se
puede hacer en una forma directs como se haoe normalmente
parp poblacioneas animales (Harper y White, 1970). Existen
geims oasos en los que me conoce lg relacidn que exlate en-
tre la proporcidn de los recursos dedicados a la reproduccidn
y la edad de los individuos. En todoa los casos analizados,
se ha encontrado que, a medida que el individuo es mas vie-
Jo, la proporoi6ﬁ de los recursos dedicados a la reproduc-
oion aumenta. (Harper y Ogden, 1970; Ogden, 1974; Kawano y
Nagei, 1975) Sarukhan, 1976; Snell y Burch, 1975 y Holler y
Abrahamson, 1977). El argumento que llevo a Williams (1966)
8 concluir que el eafuerzo reproductivo debe aumentar con la
edad, descanaa en la idea que, m medida que un individuo es
mayor, Se espeara que en una especle iterdbara. el costo aso
ciado a la reproduccion sea menor y por ello se selecciona-
ran aquellos genotipos que dedique una mayor proporcion de

sus recursos en actividades reproductivas para las edades ma
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yores de los individuos. Esto esta en relacion al hecho que
en especies itoernrau. ge aapera que exista una relacich en
tre el esfuerzo reproductivo de cada edad y la probabilidad
de un individuo de sobrevivir a edades mayores. (Williams,
19663 MacArthur y Wilson, 1967; Gadgil y Bossert, 1970;
Schaffer, 1974a y Hirshfield y Tinkle, 1975).

las figuras 12 y 13 muestran la dinemica en la propor
eidn reproductiva a lo largo de la vida de un individuo pro;
medio de A. mexicanum, tanto para su presupuesto total (fig.
12), como para su presupuesto anual (fig. 13). La figura
14 muestra esta dinamica en una forma mas clara y se obser-
va que a medida que un individuo de “"choocho" tiens una ma-
yor edad, el esfuerzo reproductivo aumenta tambieén. Eate re
sultado, como ya he comentado, esta de acuerdo con lo que
tedricamente se eaperarfa y se ha obtenlido para especiea
troplcales y templadas, anuales y perennes, de tal manera

que parece ser un resultado general para todas las especies.

El punto que me parece interesante en lo que s re-
fiere a los datos obtenidos en A. mexicanum, es que como
ya he menclionado en todas las eapecies reportadas, parece
haber compromisos alternativos en 1la proporoién de los re-
cursos dedicados a la reproduccicn y la proporeicn de ellos

dedicada a estructuras fotoaintéticaa; sin embargo, no pa-
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rece aer el caso de A. mexicanum, ya que en las figuras 12
Yy 13, se mueatra que al aumentar el esfuerso reproductivo,
lo que disminuye no es la proporcidh de hojas, sino aquella
dedicada a la rafz. Existe otra especie en la que este he-
cho se cumple, Chamaesyce hirta (Euphorbiaceae) (Snell y
Burch, 1975), dnica planta reportada que, junto con A, me-
xicanum es troplcal. Eato sugiere qué el compromiso alter-
nativo energético en piantnu tropicales, es mayor entre es-
tructuras reproductivas y rafz, que entre estructuras repro ‘
ductivas y hojas. A este respeoto, crec que es conveniente
comentar que para plantas tropicales, parece haber sido se-
leccionado el hecho de dedicar una proporci&h constante a
ho jas, mlentras que para plantas templadas, ess constancia

se refiere a la proporcidn dedicada a rafz..

En general entonces, podremos decir que al compara-
mos plantas troplcalea y templadas, en inu primeras, las
preslones selectivas seran mayores sobre las estruoturas fo
tosinteticas y eén las segundas, sobre estructuras de esta-
blecimiento y perennaoidh.l Esto mugiere que en comunidades
templadas, el ambiente es riguroso en cuanto a sobrevivir
el perfodo desfavorable y la proporcidn dedicada a 1a rafs
no puede mer plistica. ya que las probabilidades de sobre-
vivencis disminuirfan. No am{ en ambientes tropicales, en

los que aparentemente el clima es riguroso con reapacto a la
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lur (para especles que, como A. mexicanum y C. hirta, viven
en el estrato inferlor). El hecho mencionado, no debiera
entonces oumplirse pars especles del estrato superior de zo

nas tropicales.

Por ﬁltimo. quiero mencionar que cuando las eapecies
tienen reproducci&n vegetativa, exlaten alternativas entre
1e reproducciéh vegetativa y la reproduccion sexual que des
de luego, requieren de comprobacién en un mayor numero de

eapecies (Ogden, 1974, Abrahamson, 1975, Sarukhan, 1976).

J.- Coato reproductivo.

Con el objeto de evaluar el costo reproductivo expre
sado como la disminuclon de la probabilidad de sobrevivencia
a una edad determinada, se obtuvo el valor reproductivo resi
dual (V;) propuesto por Pianka y Parker (1975), que expresa
el nimero de frutos que un individuo espera producir en los

afios que le restan de vida.
Este valor de V;. se obtuvo usando la formula:

rx
-] 1x+1

r(x+
e 1x

VH =
X
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En esta formula se asume qua r = 0, por lo que se reduce ai

Como se puede observar, el valor reproductivo resi-
dual es entonces, igual al valor reproductivo de la aiguien
te categor{a de edad, multiplicado por la probabilidad de
sobrevivir a esa categoria de edad. S1 esperamos que exis-
te un conflicto energético entre la sobrevivenclia y la re-
produccidn, entonces existird una relaoi6h.inveran entre
la fecundiad en la edad x y el valor reproductive residual

de esa misma categor{a (Pilanka y Parker, 1975).

La figura 15 muestra la relacion existente entre el
valor reproductivo residual y la fecundidad de una cierta
categorfa de edad para A. mexicanum. Se puede observar en
ella que existe una relacidn 1nveruﬁ entre astas dos varia-
bles, de tal manera que el hecho que un lndividuo se repro-
duzca, disminuye su valor reproductivo reasidual o dicho de

otra manera, su reproduooidh en el futuro.

Este mismo resultado fue encontrado por 3nell y King

(1977), para poblaciones del rot{fero Asplachna brighiwellil

y como ellos comentan, dado que el valor reproductivo astd
formado por componentes tanto reproductivos como de sobre-
vivencia, en realidad no esta muy claro si el evento repro-
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plon de la fig. 15a sor T = 0.92496,
y = -1.46x + 698, p<0.1%. ' Los de la figu
ra 15br ¢ = 0.96172, y = -0.0031%x + 1.06,

p<0.14%,
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ductivo disminuye la probabilidad de sobrevivir a edades
posteriores, o la fecundidad de esas mismas edades. Snell
y King, encontraron que en el caso del roti{fero mencionado,
al aumentar la fecundidad de una edad determinada, se dismji
nuye la probabilidad de sobrevivir a etapas tardias en el
ciclo de vida. El1 mismo caso e3 el que se describe para

A. mexicanum en la figura 15b, en 1la que Be observa una re-
lacidn inversa entre la fecundidad en un perfodo definido de
edad y la probabilidad de sobrevivir a la sigulente catego-
ria de edad. Un hecho interesante es que al igual que re-
portan Snell y King, la relacidn mostrada es mayor al consi
derar la sobrevivencia hasta categzor{as de edades mayores,
As{, por ejemplo, ellos no obtlenen una correlacion signifi
cativa 81 usan la sobrevivencia a la aiguienfe catagor{a de
edad, pero esta correlacion s{ es significativa si conside-
ran la sobrevivencia hasta la categoria x+2, siendo la cate
gorfia x en la que me lleva a cabo el evento reproductivo.
Una cosa similar ocurre en A. mexicanum, donde el coeficien
te de correlacidn al considerar la categoria x+1 es

r = 0.85050 (p <2.5%), mientras que ai consideramos la so-
brevivencia a la edad x+2, r 96172 (p<0.5%8). Snell y
King comentan que este hecho puede ser debido a que el ooa-
to de la reproduccidn tarda clerto tiempo en expresarse.

Astrocaryum mexicarum parece adecuarse a este hecho, de tal
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manere que los datos sugieren que no eas sino hasta algunom
anos deupudﬁ que el coato de la reprodﬁcciéh de un cierto

periodo se expresa en una disminucidn de la sobrevivencia.

L.- Esfuerzo reproductivo optimo.

Williams (1966), propusc lo que el llamd el esfuerzo
reproductivo thimo. como el pardhetro sujeto a seleccion.

La expresidn formal del esfuerzo reproductivo optimo ea:

F

"2 v

donde, E ea el esfuerzo reproductivo 6ptimo. on 1 ecun
didad de la categorfia de edad i y 5, es ln@#@%\%@éﬂ a

la categorfa i. Willlams considera que la categorfs de edad
0 e3 aquella para la que se obtlene el eafuerzo reproductive
optimo. Se puede observar, entonces, que el parimetro pro-

puesto por Williams, es la proporcion de frutos que un indi
viduo produce a partir del dia de mafiana, que aon producidos

hoy. Dicho de otra manera, que tanto de la fecundidad total

de un individuo, ea "usada" hoy.

la figura 16c prementa la relacidn observada para el

“"chocho" entre el esfuerzo reproductivo 6btimo y la ehparag
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za de vida para laa categor{as de edad,reproductivas. Como
propuso Williams, existe una relacion inversa entre la pro-
porcidn de la fecundidad que se dedica en un aho determina-
do, y la esperanza de vida para esa categorfa de edad. Es-
te hecho es 10glco si analizamos las flguras 16a y 16b, en
las que se muestra la relacion de ambas variables con la
adad. Por un lado, existe una relacidn lineal negativa en-
tre la esperanza de vida y la edad. v por el otro, existe
una correlacion directa entre el esfuerzo reproductivo dp-
timo y la edad, de tal manera que a mayor edad, los indivi-
duos dedican una proporcidh mayor de su {ecundidad total en
la fecundidad de un afio determinado. Este hecho estd de
acuerdo con el pdrrafo de Williams citado en la introduc-
cion y que se referfa a que solo si no hay probabilidad de
gobrevivir hasta mafiana, convendrd (serd mas adecuado) re-

producirse hoy. Entonces, Astrocaryum mexicanum aporta evi

dencla que apoya la teoria propuesta en el sentido de que
existe un conflieto energético entre la reproduccidn v la

sobrevivencia.

5.~ Feoundidad efectiva y tasa de reemplazo.

Schaffer (1974), analizd en una forma tedrica las ven

tajas relativas de un genotipo semélparo. al compararlo con
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su seme jante itoréparo usando, como fue comentado en la in-
troduccidn, la tasa de orecimiento anual de ambos genotipos.
Sus resultados predicen la relativa ventaja de uno u otro

genotipo usando las relaciones existentes entre el esfuerzo
reproductivo y la fecundidad efectiva por un lado y la ta=ma
de reemplazo por el otro. La tasa de reemplazo es definida

como

p.Vv

Donde p 8 la probabilidad de sobrevirir a la categoria de
odad analizada y V es el valor reproductivo (Fisher, 1930).

Por otro lado, la fecundidad efectliva es calculada como:

p.m

Donde m ea la fecundidad de una clerta catcgoria de edad.

Podemos declir, entonces, que la tasa de reemplazo es
el numero de individuos que alcanzaran una cierta edad de
aquellos que un individuo producird durante todo el perfo-
do reproductivo y a partir de la edad considerads, mientras
que 1la fecundidad efectiva, es 1a‘proporcidh de los frutosa
producldos en una estacidn reproductiva que llegan a repro-
ducirse a la estacidn considerada. El punto que comenta
Schaffer es que, es la sumatoria de estos dos pnrimotrou lo
que tiende a sercptimizado y el parimetro que realmente tie

ne interes de mer mpnalizado.
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Las figuras 17a y 17b, muestran las relsmociones exis-
tentes entre los dos pnrimetrou mencipnndou y ol esfusrzo
raproductivo en Astrocaryum mexjcanum. Dentro de su trabm-
jo. 3chaffer predice que una forma en la que el genotipo
itor&baro es mas adecuado que el uemlearo. 83 en aquella
condicion en la que la tasa de crecimiento espec{fica de ca
da edad (la sumatoria de la fecundidad efectiva y la tasa
de reemplazo), tenga un m‘ximo para edades intermedias del
ciclo de vida. En A. mexicanum, la relacion entre la tasa
de reemplazo y el esfuerzo reproductive, por un lado, y a-
quolla entre la fecundidad efectiva y el osfuerzo reproduc-
tivo, por otro, predicen que el maximo de la tasa de creci-
miento de cada categorfa de edad se encuentra en un punto
intermedio entre el nacimiento y la muerte de un individuo.
La figurs 17c, muestra que tal es el caso para individuos
de “chocho", de tal manera que %\mixima ge encuentra cuando
ol esfuerzo reproductivo es de alrededor del 23% (58 afios
de edad). Entonces, para A. mexicanum, la prediccicn de
Schaffer se cumple. Un punto importante de comentar, es
que ol maximo obtenido en la figura 17¢, es solo un poco mg
yor que los valores anteriores pero aun asi, el resultado
es comparable con lo predicho por Schaffer (1974b). Pode-
mos entonoes concluir que siendo las funciones entre la fe-

cundidad efectiva, la tasa de reemplazo y el esfuerzo repro
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ductivo concava Yy convexsa, respectivamente, se favorece el
que exista lteroparidad, dado que la maxima tasa de creci-

miento se presenta en edades intermedias del clclo de vida.

6.- Variabilidad anual del esfuerzo reproductivo.

Los datos que han eido presentados hasta ahora, co-
rreaponden a los calculados para el aho de 1976, pero de he
c¢ho tenemos datos reproductivos para los afios de 1975, 1976,
19?77 y 1978, por lo que parece interesante evaluar la varia
¢idn en el onfuerzo reproductivo para eastos cuatro afios.

En un trabajo anterior (Pifiero y Sarukhdn, en preparacidn),
demostramos que la produceldn de hojas no difiere entre los
periodoa de junio, 1975 - junio, 1976 y Jjunie, 1976 - junio,
1977, de tal forma que estamos asumiendo que al menos en el
periodo analizado, no existen diferencias en la produccicn
de hojas. As{, podemos calcular el ndmero de gramos de ho-
Jes producidos en cada afic. Por otro lado, la producoidn
de hojas esta muy relacionada con el crecimiento en la altu
ra del tronco y entonces podremos, en una forma répida. cal
cular o estimar el nimero de gramos producidos por un indi-
viduo en lo que =e refiere a tronco. También estamos ASU-~
miende que no existe gran variascion en la produccion de

rafe para los distintos afios (sste hecho no parece gravae,
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ya que la raiz representa en promedio, el 18% de la bilomasa
seca total de un individuo), de tal manera que podemos esti
mar con bastante certeza, el nimero de gramos de la produc-
cion anual que son dedicados a la rafz. Por ultimo, en la
estimacion de la produocidn reproductiva anual promedio, me
usan dos parimotrou. en primer termino el numerc de frutos
producidos (y que podemosn falcilmente correlacionar con el
nimero de gramos dedicadoa a tods la actividad reproducti-
va) y en segundo lugar, la probabilidad que tiene un indivi
duo de cada categor{a de edad, de reproducirse en un deter-
minado afo (ya que no todos se reproducen cada aho en A. ne-
xiopanum). Entonoces, estamos suponiendo éao 1la probabilidad
de reproduccicn es un evento que afecta aleatoriamente a to
dos los individuos de la poblpcion, de tal manera que cada
uno de ellos tiene, en promedio, la misma probabilidad de
reproducirse en cada afio. En resumen podemos decir, que la
variabilidad en el eafuerzo reproductivo para diforaﬁtoa | B
fios dependera basicamente de la modificaeich que sufra la
cantidad de gramos dedicados a la reproduccion y esta a su
vez, depende de la facundidad/individuo reproductivo y de
la probabilidad de reproduocidh de cada individuo. .

La tabla 3 y la figura 18, mueatran los datos obteni
doa para leos cuatro ahos de observacion mencionados de la

probabilidad de reproduccidﬁ. la feoundidad por individuo
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Tabla 3.-Comparaciocn del porcentaje de individuos reproductivos,su
fecundidad individual y el esfuerzo reproductivo promedio
en funcicn de la edad ¥ el ano.Los datos son promedios de
6 sltios permanentes de observaclon{Pihero,Sarukhin ¥ Gon

mlet,1977).

Edad

# Individuos reproductivcs

Fecundidad Individual/

Esfuerzo Raproductivo

{afos ) Individuc Reproductivs
1975 1??5 1977 1978 | 1975 1976 1977 1978 | 1975 1976 1977 1978
25 0.6 1.2 0.6 3.0 & 13 15 30 - - - -
&5 25.8 26.0 13.4 33.0 29 25 21 33 25 21 9 32
€5 4.8 58.7 35.8B 55.1 H 23 29 36 26 28 16 33
85 60.7 60.7 48.2 73.2 37 42 33 43 32 365 24 42
112 | 82.7 75.9 841.3 69.¢c | 40 46 1 » 3 % 15 29
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% RELATIVO AL VALOR MAXIMD

100

Figure 18.-

Proporcidn del nimero de frutos produsido por
individuo reproductive, el numero de indivi-
duos reproductivoa y el esafuerzo reproductive
para cuatro aflos de obssrvacich. Las barras
oon puntoa represonten la fecundidad, las va-
cias 1a probabilidad de reproduceidh y las -

barras rayadas, el esfuerzo reproductivo. Loa
valores méximos son: 36.6 frutos/individuo,
168 Individuos reproductivos y 3%, respectli-
vamente,
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reproductivo y el safuerro reproductivo. Varios hech®s se
pueden obaservar en la tabla 3. En primer término. que en
relacion a la edad, los trea parsmetros sumentan, de tal ma
nera que la mayor probabilidad, la mdxima fecundidad y el
mayor esfuerzo raproductivo, se encuentran en general en la
mayor edad, E1 segundo hecho que llama la atencidn es que
existe una clerta variabilidad entre los cuatro afios Yy para
los tres parimetros analizados. Asf{, por ejemplo, en la ca
tegor{a de edad de 85 afios, la probabilidad de reproduccion
BO modifioa de .482 en 1977 a .732 en 1978, la fecundidad
individual es de 33 frutos/individuo reproductivo en 1977 y
de 43 en 1978, y el esfuerzo reproductivo para los mimmos a
hos es de 2u4 y 42#, respectivamente. Lo anterior se presen
ta en mayor o menor grado para todas laam categor{as de edad

analizadas.

Por Ultimo, existe un punto mas que aparece en la ta
bla 3 y este es que aparentemente exiﬁte una mayor variabili
dad entrs los afioa en la probabilidad de reproduccich y el
esfuerzo reproductivo qus en la fecundidad individual. Pa-
ra tener una mejor imamgen de eate hecho, se construyé la fi
gura 18, en la que se muestra la proporcidn del valor maxi-
mo observado que es representada por cada afio analizado.
AQI. Primero sae qbtuvo un promedio por afio para cada varia-
ble analizada, se encontro el aho con un valor mdximo usan-

dose como 100% y por Jitimo. ge obtuveo 1la pr0poroidh que ca
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da ano representa. Usando este metodo y como puo@o obaervar
se en la tabla, el aho de 1978 tiene el 100% en doa de lan
tres variables, mientras que 1977 tiene loa valores mas ﬁl-
jos para esas mismas variables que son, probabilidid de re-
produccidn y eafusrzo reproductivo. Creo que ae puede con-
cluir que la disminucidn en el esfuerzo reproductivo en un
ano determinado, depende mas de la probabilidad de rdprodug
cion que de la feoundidad individual, ya que esta Wltima
tiene una diferencia entre el valor mayor y el menor da-lﬁ‘.‘
mientras que la primera de 45%, valor muy cercano al 52% de
diferencia entre el valor miximo y el m{nimo del asfuerto

reproductivo.

Schaffer (1974b), predijo usando un modelo tedrico,
que sl la variabilidad ambiental o la relacion F/B (donde P
es la probabilidad de morir y B as la fecundidad efeoctiva)
aumentan, .1a proporcidn de individuos reproductivos disminu
ye. Como ya vimos, en A. mexlcanum la proporcion de -indi-
viduos reproductivos cambia en diferentes afios, por lo que
se suglere que 1la variabilidad entre ahos de algun par;ma—
tro o recurso importante para A. mexlcanum es grande. ZLos
cuatro recursos que pueden cambiar para loa difarentes anos
sont temperatura, luz, humedad y nutrientes, y debemos es-

perar que el cambio en la dismponibilidad de emtos recursos
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afeote a toda la comunidad y no solamente a algunos indivi-
duos de “chopho", de tal mansra que deberemos, entonces,
buscar diferencias en el macroclima de estos cuatro para-
metros. Plenso que la temperatura y la cantldad de nutrien
tes no deben ocambiar mucho entre los anos, de tal manera
que de una forma inicial, sugiero que existen cambioa nota-
bles y2 sea on la cantidad de luz o la cantidad de agua. De
todas formas, este hacho se queda como una hipdtesis, ya
que no existen registros climatoldgicos para los afios de
1975 y 1976, por 1o que es diffoil aiquiera sugerir si la
hipdtesis presentada es valida. En resumen, la predioci&h
hecha por Schaffer (1974b), aparentemsnte se cumple en la
_poblnciéh de A. mexicanum, en el sentido de que cuando exls
te variabilidad amblental, la probabilidad de morir de los
individuos, aumenta y en una easpecle iterdpara, se espera
que la proporoi&h de individuos reproductivos disminuys, de
. tal manera que la fecundidad individual se mantiene constan
te, 0 al menos presenta menos variabilidad que la probabili

dad de roproducciéh.

7.- Efecto de la perturbmcion en la distribucidn del presu
puesto anual. :

Ademis de los sitios permanentes de observacicn des-

'critoﬁ hasta ahora, hemos estado trabajando en dos altios
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mas de 600 m° ¢/u., psro en zonas en las que existe una per
turbacich natural producida por la cafda de un arbol, por
1o que se ha ablerto un hueco en el estrato superior de la
selva, de tal manera que la cantidad de luz gque alcanza

los eatratos bajos de la comunidad es mucho mayor. Esto,
auponemons, viene acompanado de incrementos en la tomporatu-
ra y la desacacion. Bdhioamante. podcﬁou decir que sl la
luz es un factor limitaﬁto en la selva, eupernrinmoa que al
aumentar este factor, la proporcich de materim seca dedica-
da a la reproduccidh debe aumentar como predice la teoria
de distribucion de recursos. Ea por esta razén que nos in-
teresa conocer la proporcidﬁ de los recuraoca que se dedlcan
a la reproduccidn en sitios perturbados. Ya que inclusive,
para esos sitlos tenemosa una deaoripci6h detallada de la es
tructura de la poblncidh de A. mexicanum y la producci6h de
hojas por categorim de edad, (Martfnez, Pifiero y Sarukhan,
en preparuciéh) y por lo tanto podemos, en una formn'relnti
vamente simple, obtener el esfuerzo reproductivo para un in

dividuo promedio de "chocho”.

Loms datos presentados a continuacidn, fueron obteni-
dos para uno de los doa sitios perturbados y debido a que
tienen diferente tiempo de haber sido parturbndos (por o
que no 86 pueds unir la informacion) y uno ds elles tlene

muy pocos individuos reproductivos (alrédador de 20), por
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lo que usare los datos del sitio D (Mart{inez, Pifieroc y Saru
khdn, en preparacidn), que tiene alrededor de 8 afios de per
turbndo. Para calcular el easfuerzo reproductivo en el 8i-
tio D, se usaron las sigulentes prasuncionenn ae nuumi&
gque el peso del tronco ssta en relacion directa con la altu
ra‘del individuo, pero dado que loa tronooi del mitio per-
turbado son en promedio mayores que én los aitios esatables,
sa le uum6;§1 paso que le corresponde a un cierto aumento
de volumen, asumiendo que la densidad es la misma para am-
bas zonas. La tasa de produccioﬁ de hojas para el‘siﬁiq D
se conoce para el pariodo entré Junio, 1977 y Junié. 1978.
oxtrapol‘ndoaa la misma produccidh para el ano anterior.
Debo.hacor'notar que esta Produociéh de hojas es mayor que
la de los sitios estables en un 534 (4.0 y 2.6 hojas produ-
"cldas/aho para un indivi&uo adulto promedio). _Adem;s. 1g
lohgitud de la hoja en un sitio perturbado es mayor, po;_lo
qdé se le aumentd la proporcidh de peso corraspondiontﬁ.

" asumiendo que la denaidad es aquella de los sitios eastables.
’for'ﬁltimo, se usd una correlacion entre el numero de fru-
tos y el peso meco total de la infrutescencia para estimar
la produpcién anual reproductiva, en este caso estoy asu-
mlendo que el peso promedio individual es el mismo para.los

sitios estables y los perturbados,

De la forma menclilonada se obtuvieron los datos de la

tabla 4 en la que se presenta el esfuerzo reproductive com-
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parado entre los sitlos estables y el uitio perturbado D,
para los anos de 1977 y 1978. Aparentemente los datos pa-
ra ambos anos no son los mismos; por un lado, en 1977 se
cumple la prediccicn de que en un sitio ocon una mayor dis-
ponibilidad de recursos, el eafuerzo reproductivo aumsnta,
haecho que no sucede para 1978. Por otro lado, la tabla
muestra que la variacion observada en los sitios estables
para el esfuerzo roproductivo no existe en el sitio pertur-
bado. Eato sugiere que la variable macroclimatioa que se ‘
modifica para diferentes anos en sitios estables, se man-

tiene constante en el aitio perturbado y a niveles altos

de disponiblilidad.

En el argumento de pﬁrrnfos atras, comente que desde
mi punto de vista, Bolb dos variables podfan ser las respon
sables del camblo en el esfuerzo reproductive, la humedad y
la luz. En el sitio perturbado es la luz la que astd en ex
ceso y no la humedad, per 1o que conslidero que el factor va
riable entre diferentes afos en los sitios estables y que
cambla el esfuerzo reproducfivo ea la luz, ademés que es el
factor que existe en exceso en un aitlo perturbado y esto
(cuando el afic es malo), produce que el esfuerzo reproduc-
tivo aumente. Como ya comenté, el factor que produce modi-
ficaclonea fuertes en el esfuerzo reproductivo, es la proba

bilidad de reproduccidn y en menor medida la fecundidad in-
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Tabla 4.- Esfuerzo reproductivo de A. mexicamum en el sitio
perturbade D {(Martinez, Pinero y Sarukhan, en pras
peracion) y los sels sitios permanentss de obser-
vacion, por categoria de edad y para dos anos de

observacion.
. 1977 1978
(ancs) Sitio Perturbade Sitios Estables Sitio Perturbado Sitics Egtables
(%) (£} (%) _ (%)
4% 30 9 30 32
65 * 16 38 33
85 48 Py 50 ' 2
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dividual, es por ello gque cuando el aho es bueno para los
individuoa de los aitios eatablss, la probabilidad de repro
duceidn iguala a pquella del sitlo perturbado y tenemos en-
tonces el mlsmo esfuerzo reproductivo. Easte hecho suglere
que =i existe una baja cantidad del recurso lugz, un indivi-
duo de A. mexicanum "decide"” no reproducirse, en verz de re-
producirse en menor proporoidh. de tal forma que puedo pre-
decir que si obtenemos 51 esfuerzo reproductivo de los indl
viduos que s{ se reproducen, deberemos de obtener un valor
mas o menos constante entre loa anos y entre los sitios

(perturbados y estables).

La tabla 5 muestra los resultados obtenidos del es-
fuerzo reproductive de los individuos que 8{ sme reproducen
por categor{a de edad, para cuatro afios y para el sitio per
turbado y los eatables. Se puede obmervar que como se espe
ra, una vez qQue un individuo de A. mexicanum "decide” repro
ducirse, la proporcidh de mus recursos que dedica a activi-
dades reproductivas, es de alrededor de 48%, tanto para loas
sitios estables (49%), como.para los sitios perturbados
(47%), 8in importar aparentemsnte tampoco la edad de los in
dividuos. En cambio y para concluir, hay que recordar gue
el esfuerzo reproductivo promedio y en el que se toma en
cuenta la probabilidad de reproduccidﬁ. aumenta con la edad

y con la disponibilidad de recursos, como se ha predicho
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(Gadglil y Solbrig, 1972, Gadgil y Bossert, 1970, Williams,
1966, MacArthur y Wilson, 1967 y Schaffer, 1974b).
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Tabla 5.-Esfuerzo reproductivo de los individuos que produjercn

frutoa,para el sitic perturbado D y los sitlos estables,
en relacich a la edad ¥ para cuatro anos de observacidn,

o
.
Tdad | 1975 1976 1577 1978
(afios) Sittos Sitio Sitio Sitto Sitio
Estables | Perturbedo  Estable Perturbado  Estable
45 62 57 - 17 - 70
65 50 &1 50 4o 43 51
as 53 52 uz 42 b7 53
112 38 ik 51 30 50 &4




CONCLUSIONES
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El eafuerzo reproductivo en individuoa de A. mexica-

num, aumenta con la edad.

Cuando se empleza a aumentar el easfuerzo reproducti-
vo, mse dismlnuye la proporcién de biomasa dedicada a
rafces, sugiriendo @sto que economicamente, las alter
nativas, soporte -nbsoroidﬁ y roproduccioﬁ. son exclu
yentes, a diferencia de lo encontrado en la literatu-
ra en la que las alternativas excluyentes mon fotos{n

tesis y reproduccidn.

Exiate on A. mexicanum una relacion inversa entre el

esfuerzo reproductivo estimado como costo reproducti-
vo (Pianka y Parker, 1975), o como esfuerszo reproduc-
tivo dptimo (Williams, 1966) y la sobrevivencia, sugi
riendo que la reproduccién diaminuye la posterior so-

brevivencia de loa individuos de la palma.

La sumatoria de la fecundidad efectiva y la tasa de
reemplazo tiene un 6ptimo en edades intermedlias, apo-
yando eato la idea de Schaffer (1974b), de que en es-

pecies itercparas, este smerfa el caso.



5.- Existe variabilidad anual y espacial en el esfuerszo ra
productivo de "chocho", que parece debida a una dife-
rente disponibilidad de luz y que lncide en la problbi
lidad de roproduccidh mas que en la fecﬁndidnd indivi-
dual, o el esfuerzo reproductivo llevado a cabo por un

individuo que se reproduce.
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ATPERDICE

SOBRE EL SIGNIFICADO BIOIOGICO DE LA ESTIMAQION DEL
ESFUERZO REPRODUCTIVO

El postulado inicial dentro de 1la teorfa de la evo-
luoidn de la distribucidn de recursos en un individuo} pue-

de ser resumido de 1la ailguiente manera:

En un medio con limitacidn de recursos
y alta competencia seran mas adecuados aquellos
genotipos que dediquen una mayor proporcidn de

racursos en enfrentar competidores.

Podemos dividir lo expresado en el pérrafo anteripr
en dos aspectoajel primero de elloa es la condicidn de que
es la limitacidén de recursos la que aotda como preaslon se-
lectiva o condiclonante del comportamiento mencionado pos-
teriormenfe ¥y que es 1la proporci6ﬁ de los recursos limitan-
tes que son dedicados en enfrentar competidores.Es por lo
anterior,que voy a dividir esta discusidn en dos partesyla
primera abarcando la condicion de limitacidn de recursos y
1la segunda considerando el resultado(la distribucion de los
recursos en un individuo).

1,- Recursos limitantes
Los recursos que pueden limitar la prodUccién &n un

autdtrofo son tres:la producci&n puede estar limitada por
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la cantidad de energia disponible al organismo. En indivi-
duos autotrofos,esta limitacidn estd expreassda por la ocanti-
dad de luz que incide sobre la superflcle fotosintdtioca.

La produccion puede ser limitada también por la can-
tidad de materia que puede amer obtenida por el organihmo.

Es importante considerar que en el caso de organismos hete-
ré%rofos. no existe, en general, la disyuntiva de gue la pro-
duccidn puede estar limitada por la energfa y la materia, ya
que la mayor{a de la energia que un heterdtrofo obtiene ea

en forma de energia quimion y por ello de materia.Este no

eg el caso de un autétrofo.ya que por un lado debe ager qbte-
nida la energia(luz) y por el otro la materia (bibxido de
carbono, agua y nutrientes del suelo).

For ultimo,la produccién puede ser limitada por el
tiempo;en animales este concepto ea muy claro ya que en e-
llos se puede medir la cantidad de tiempo que un individuo
dedica a cada una de las funciones que desarrolla(vigilan-
cia.deucanso.juegoa.sexualidad.alimentnoién,etc.) y conoclen-~
do la cantidad de energfa invertida en cada una de las acti-
vidades que desarrolla.podemoé tener una eatimacién ceroa-
na a la distribucidn individual de la energ{a.En plantas no
podemos extrapolar el conéepto de la misma manera ya que no
tienen movilidad y por ello ea difiecll saber a que eatdn de-
dicando su tiempo.El problema puede ser enfocadb deade un

punto de visgta demogréfico y asl, conoclendo 1la fanologfa de
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la especie medir la cantidad de tiempo que me dedica a acti-
vidades reproductivas y a actividades vegoatativan(orecimien-
to y mantenimiento).Este atributo presenta una gran diversi-
dad en especies vegetales.As{,por ejemplo.adn cuando el a-
gavely el bambi son dos especies semélparas,el perfodo repro-
duotivo de la primera ocupa una sébtima parte del cleclo de
vida y en la asgunda ocupa un centésimo de la longitud to-
tal de la vida de un individuo.

En eate sentido Astrocaryum mexicanum dedica alrede-
dor de la mitad del afio en producir flores y frutos en aque-
llos ahoa en los que #e reproduce,que son entre 25 y 50 ahos,
en un individuo que vive 100 anos.Esto significa que un indi-
viduo dedica a actividades reproductivas entre 12 y 25 anos
de su vida,lo ocual es entre un decimo ¥ un cuarto del total
de su longevidad.En Luplnus montanus aun cuando es una esti-
maocidn un poco burda,sl decimos que un individuo vive 15 a-
flos y s8 reproduce los Ultimos 10 y que en cada afio dedica
la mitad en actividades reproductivas,entonces llagamos a
que es una tercera parte de su vida la dedicada a activida-
des reproductivas.

No s0lo se debe considerar el aaspecto de tiempo(pu-
ramgnto domogréfico). tambien se debe considerar la tasa de
producéign de astructuras reproductivas y vegetativas.Con lo
anterior quiero decir,entoncea, que en plantas el concepto

de reéurso temporal tiene dos aspectos,el primero es demo-
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grdafico y el segundo es fisioldglco.
2.- d Cudndo los recursmos son limitantes?.

De los comentarios anterjiores podemos intuir que a
priori se suglere que existen algunos amblentes en los que
hay una limitacion obvia de alguno de los factores mencio-
nados.AsI.por ejemplo,en una selva alta uno esperaria que
los 4rboles del estrato inferior estuvieran bajo una 1imi-
tacidn de luz(energfa),mayor que aquellos del estrato supe-
rior.Este punto lo mencioné durante la discusion de este tra-°
bajo en donde, haclendo un analisis logico(ya que no hemos
medido ninguno de los posibles factores limitantes) llegué
& la conclusidn de que posiblemente en la palma objeto del
presente trabajo el factor limitante primordial es la luz.
Por otro lado en arboles del estrato superior ocurrirf{a al-
go un tanto diferente yﬁ que estan expuestos a una alta i-
luminacich. |

En ambientes acuéticos,por otro lado, se han hecho
algunas generalizaciones reapecto de los factores que limitan
la productividad primaria( ver por ejemplo,Krebs,Ch.J.(1972)
"Scology",Harper y Row Publ.d. As{.por eJemplo,me dice que
en ambientes marinos los limitantes de la productividad‘pti—
maria son bdsicamente los minerales que 8e encuentran en ba-
jas concentraciones en la superficle del oedano y se acumu-
lan en las zonas profundas de loa mismos. '

Aun cuando mucho menos conocido,se puede tambien su-
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garlr que en ambientes en los que la temporada de crecimlen-
to es muy corta es el tiempo precisamente,el faétor que,en
nmayor medida limita la produodi&n de los autdtrofos.

Por ultimo y aunque tambien se desconoce,podrf{amos
pensar que en amblientes deserticos es el ague el factor 1i-
mitnﬁta.Aﬁh agi,en el caso del agua, parece diffcil hacer
generalizaciones ya que en una selva,por ajemplo.én el eg.
trato superior y dada la alta desmecacion,el agua podrfa ju-
gar un papel preponderante.FEn un ambiente muy frio,por otro
lado, y en el que la mayorfa del agua potencialmente dispo-
nible estd en forma no aprovechable por las plantas.también
parecerfa que el agua podria juger un papel céntral_en el
control de la productividad.

Podr{amoa entonces resumir las teor{as expuestas di-
clendo que aun cuando en algunos casos se pueden ﬁacer gene-
ralizaciones respecto de los factoreg que limitan.la produc-
tividad primeria,consldero de importancia el entender que
Tactores limitan la productlividad en los sistemas biologl-
cos en loa que queramos entrar a entender los patrones.dé
distribucion de recursos.

3.- Distribucion de recursos,pero &Que medir?. o

Una vez que Se tenga una idea acerca de qué recu:sq;'
de los'poaibleu.limita en una mayor.meAida la productividad
primaria,entonces podremos entrar a préguntérﬁoaasi el fac-

tor limitante es A, qué distribucion y de un sustancia se-
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ra la mas adecuada en ese amblente?.

A continuaoién.antonces,voy a analizar las diforentes
posalbllidades de limitacich de recursos y sus posibles "mejo-~
res" estrateglas de daistribucion.

Tomemos por eJjemplo &4l caso en el que la limitacioh
sea por un mineral,por ejemplo fosforo.Si comparames a dos
genotipos,uno de ellos en un ambiente con serias reatricecio-
nes de fosforo y el otro en un ambiente. en el que el fomforo
es abundante,entonces,sera el cambio en la distribucich de .
fdsforo lo que tendra un significado evolutivo,de tal mane-
ra que aquellos genotipos que dediquqn una-mayor proporcidh
de su recursd fdsforo en actividades con laa que m=e obtenga
una suficlente cantidad de fdsforo sergn ma=g adecuadoa en a-
qual ambiente con el fdaforo en cantidades limitadas.Eato
aignifica que los fenotipos mas adecuados dedicarih una me-—
nor proporci&h del recurso fosforo en actividades reproductli-
vas. In este andlisis egtoy asumiendo que la distribucion de
fdsforo es un reflejo del esfuerzo -que eatd haciendo el in-
dividuo para obtenerlo,de tal manera que otra forma de en-
frentar el problema ser{a analizando la energfa metabdlica
requerida para obtener una cantidad definida de fdsforo.

Otra posiblllidad es que el factor limitente gea la e-
nergfa obtenida(la energfa luminosa en el casc de los autdtro-
fos). En este caso se beneficiaran aquellos genotipos que de-

Fd
diquen una mayor proporcion de sus recursos energéticoa ean
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obtener una mayor cantldad de luz,por lo que el esfuerzd re-
productivo se verd disminuido.En este caso en particular de-
beremos evaluar la energfa uséda en el proceao de obtencidh
de luz. Aquf tambien asumird que la energfa requerida es
proporcional a los productos de la actividad fotosintetica,
por lo que serd mas adecuado evaluar la prOporoidh de los
productos de la fotos{ntesis en dos condiciones;una sin 1i-
mitaoi5n de energfa y la otra con poca cantidad de luz.Los
productos de 1la fotos{ntesis son bdsicamente compuestos de
carbono por 1lo que podriamos evaluar la distribucich de los
carbohidratos en las dos diferentes condiciones.

Otra posibilidad es que el factor limltante gea el a-
gua o o0l bidxido de carbono.En ambos casos se puede evgluar

la capaclidad de obtencion o el esfuerzo en la obtencion de
ellos evaluando la cantidad de carbohidratos sintetizados y
su diatribucion en el individuo.

S5i el factor limitante esm el tiempo,entonces,se aspe-
rarfa que el esfuerzo en "obtener tiempo" se puede estimar
midiendo'la aceleracidﬁ del metabolismo en la planta,de tal
manera que si existe una muy poca cantidad de tiempo para
llevar a cabo actividades de crecimiento y reproducoiéh eg-
peraramos que el metabolismo se acelere y que la proporcidﬁ
de tlempo dedicado a la reproduccicn aumente.

L.- Costo metabdlico asociado a la obtencion del factor 1i-
mitante.

El esfuerzo requerido en la obtencion del factor 1li-
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mitante no solo esta expresado por la cantidad que,ds heoho;
se obtiene,sino tambien por el esfuerzo metabdlico asociado
al mecanismo de obtencion. Este esfuerzo metabdlico puadé
ger estimado a dos niveles;el primerc de ellos se refiere a
la cantidad de energfa requerida en el proceso de obtencion
del recurso limitante( que puede ser medido en moleculas de
ATP) y el segundo se refiere a la diversidad de moléculas in-
volucradas en la obtencidn del recurso.Es claro que 8l eata-
mos comparando el esfuerzo reproductivo de individuos de 1la °
misma especie,lo mas probable es que el esfuerzo de obtencidn
del recurso sea el mismo,hecho que no ocurre si estamos com-
parando el eafuerzo reproductivo de dos especiea.gdheros o]
familias diferentes.
5.- Coato evolutivo amsociado a la obtencicn del recurso 1i-
mitante.

En el proceso de seleccion de aguellos genotipos que
no obtlenen una cantldad suficiente del recurso limitante e-
xiste un costo que se puede eatimar como la cantidad de 1ndl-
viduos "perdidos" en el proceso selectivo y como la'cantidad
de genotipos (diversidad gené%ica) aliminados con elos indi-
viduos.Adn cuando este costo parece muy dirfcil de evaluar,
plenso que en la medida en gue pensemos en éi.la dificultad
en evaluarlo se hard menor. En este sentido podr{amos pre-
guatarnossd Existe un costo evolutivo menor en la seleccion de
woleculas mas ampliamente representadas en el Reino Vegetal
gue gquel asociado a la seleccidn de moléculas menos frecuen-

tes dentro de las especies de plantas? . 127
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