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RESUMEN

En la era del Antropoceno, el impacto de actividades humanas sobre los bosques tropicales
humedos, inclusive en aquellos establecidos en las dreas naturales protegidas, es cada vez mas evidente;
procesos como la deforestacion, la fragmentacion y la defaunacion del habitat, han fungido como las
fuerzas rectoras hacia la pérdida de la biodiversidad a una tasa alarmante. Sin embargo, los mecanismos

ecologicos subyacentes que conducen este proceso, aiin no son bien conocidos.

Este trabajo evalué el comportamiento poblacional seguido en el largo plazo por la palma tropical
Astrocaryum mexicanum en la Estacion de Biologia de Los Tuxtlas, un area natural confinada a un
fragmento de tamafno medio rodeado por habitats intensamente perturbados por actividades humanas.
Utilizando como herramienta analitica Modelos Integrales de Proyeccion (IPMs, por sus siglas en
inglés), se realiz6 una comparacion de las tasas vitales y parametros poblacionales entre los periodos

1975-1981 y 2005-2013 a partir de la informacion recabada en 6 sitios de observacién permanente.

Los resultados sugieren que una sinergia entre la fragmentacion y la defaunacion del habitat han
facilitado un aumento numérico extraordinario de la poblacion durante las 4 décadas estudiadas, pasando
de 1243 a 4058 individuos adultos-ha'!, con un incremento ca. 3%-ano!. Por un lado, la tasa de
produccion de semillas y la tasa de crecimiento de los adultos jovenes han aumentado en afos recientes,
debido a una mayor disponibilidad de recursos luminicos en el sotobosque causada por la elevacion en la
tasa de formacion de claros (asociada con efectos de borde). Por otro lado, como consecuencia de la
disminucion de la presion ejercida en el pasado por mamiferos herbivoros, la tasa de supervivencia y

crecimiento de los individuos durante las etapas tempranas del ciclo vital de la palma se han elevado.

El aumento poblacional de A. mexicanum, exhibe una relacion negativa con parametros de la
comunidad arborea como la densidad de individuos, y la riqueza y diversidad de especies en el estrato

inferior del bosque; se encontrd también un proceso en el que espacialmente, los arboles se encuentran
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Palabras clave:

ABSTRACT

sobre-dispersos con respecto a las palmas y en un arreglo espacial
agregado entre si, sugiriendo un proceso de competencia y/o interferencia

entre las palmas y sus arboles vecinos.

Este estudio provee informacion de base que permite entender las
consecuencias de perturbaciones humanas en el largo plazo, mostrando su
impacto indirecto en la regulacion poblacional de especies del bosque
maduro, en la biodiversidad y probablemente en otros procesos

ecosistémicos.

Astrocaryum mexicanum, Fragmentacion, Defaunacion, Efectos en cascada,
Demografia de plantas, Modelos integrales de proyeccion.

In the Anthropocene, the impact of the human activities in tropical
rainforests, even for those located within reserves, have become more
evident; processes as deforestation, fragmentation and defaunation in the
habitat have been the main forces towards the loss of the biodiversity in an
alarming rate. Nonetheless, the underlying ecological mechanisms that

drive this process are not well known.

This study assessed the trajectory followed in the long-term by the
population of the tropical palm Astrocaryum mexicanum in the los Tuxtlas
Biological Station, a natural area confined to a medium size fragment
surrounded by habitats strongly disrupted by human activities. Using
Integral Projection Models (IPMs) as an analytical tool, I made a

comparison of the vital rates and population parameters, using
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demographic information gathered between the 1975-1981 and 2005-2013

periods in six permanent plots.

The results suggest that a synergy between fragmentation and
defaunation in the habitat has facilitated an extraordinary numeric growth
of the population in the four studied decades; going from 1243 to 4058
adult individuals-ha-!, with an annual increase ca. 3%. On the one hand,
the seeds production rate and the young adults growth rate have increased
in recent years, as a result of an increase in the availability of the lighting
resources in the understory caused by an increase in the formation of gaps
(associated with edge effects). On the other hand, as a consequence of a
decrease in the pressure exerted in the past by herbivore mammals, the
survival rate and growth of individuals during the early stages of the life

cycle of the palm have risen.

The population increase of 4. mexicanum, shows a strong negative
correlation with arboreal community parameters as individual density,
species richness, and diversity in the understory; also, it was found that
trees are spatially over-dispersed compared to the palms, and in an
aggregated spatial arrangement between them. These results suggest a
process of competition and/or interference between palms and their

neighbors.

This study provides basic information which allows a better
understanding of the consequences of human disturbances in the long-
term, exhibiting the indirect impact in the population regulation of the
species of the mature forest, in the biodiversity and probably in other

ecosystem processes.

Keywords: Astrocaryum mexicanum, Fragmentation, Defaunation, Cascading effects,
Plant demography, Integral projection models
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1. INTRODUCCION

Durante las ultimas décadas, la deforestaciéon y la
“Look at a plant in the midst of its range! Why

fragmentacion se han convertido en los mayores  doesitnotdouble or quadruple its numbers?...
In this case we can clearly see that if we wish in

promotores de la pérdida de diversidad biolégica y  imagination to give the plant the power of in-
creasing in numbers, we should have to give it

funcional de los ecosistemas a nivel global (Bicrregaard e some advantage over its competitors, or over
the animals wich prey on it...”.

al., 2001). En el caso de los bosques tropicales, estos (Darwin, 1857)

fendmenos ocurren a tasas alarmantes, pues en ellos se ha
impulsado y extendido fuertemente el desarrollo de actividades econdémicas primarias y el
establecimiento de nuevos centros de poblacion (Heywood, 1995; Benitez-Malvido & Martinez-

Ramos, 2003; Wright & Muller-Landau, 2006).

Los efectos de estos fenomenos para las comunidades bioticas, son complejos en tiempo y
espacio, y pueden producir cambios en su estructura, diversidad, dinamica y composicion a través
de la reduccion del héabitat natural y la formacion de hébitats de borde (Lovejoy, 1999: Schlaepfer
& Gavin, 2001). En los bosques tropicales himedos, donde la radiacion luminica es un factor
limitante y regulador de los procesos fisioldgicos de los organismos del estrato inferior (Pearcy,
1983; Chazdon,1988; Denslow, 1987, Svenning, 2002), una mayor incidencia del viento al
interior de los fragmentos, provoca una mayor mortalidad y dafios en arboles del dosel y ramas
del borde de la selva, elevando la tasa de apertura de claros en el bosque y propiciando un cambio
en las condiciones de luz, temperatura y humedad para las especies del sotobosque (L.ovejoy ef

al., 1986; Saunders et al., 1991; Laurence et al., 1997, 1998, 2000).

Naturalmente, estas alteraciones en las condiciones microclimaticas, pueden tener efectos

importantes (positivos o negativos) en parametros vitales como la supervivencia, el crecimiento y
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la reproduccion en el nivel individual, lo que a su vez puede tener
repercusiones en otros niveles de organizacion, es decir, en la
dinamica poblacional, y en la estructura y diversidad de la comunidad

vegetal

Por otro lado, para los mamiferos terrestres la situacion es
critica, pues ademas de reducir sus tamafios poblacionales, la
fragmentacion facilita también el desarrollo de la actividad cinegética
y el comercio de los individuos y sus productos, afectando
principalmente a las poblaciones de animales medianos y grandes,
cuyo papel como herbivoros y depredadores o dispersores de semillas
es fundamental en la composicion y estructura de las comunidades
vegetales . Este proceso, denominado
defaunacion contemporanea, puede afectar de manera importante la
dinamica de sus especies presa e incidir en la proliferacion de algunas
especies vegetales, especialmente aquellas que no pueden ser
consumidas, dispersadas y/o alteradas fisicamente por la fauna

remanente

Los efectos de estos procesos contemporaneos en el interior de
bosques tropicales resguardados por areas naturales protegidas atin no
son bien conocidos, aunque es de esperarse que €stos sean mas
profundos a medida que las reservas son convertidas en fragmentos de
tamafio pequefio . Una reciente evaluacion
sugiere que la “salud” de las reservas tropicales puede afectarse
negativamente debido al contacto que mantienen con areas perturbadas
circundantes y al incremento de las actividades cinegéticas en su
interior, sus resultados atribuyen a las perturbaciones humanas un
papel controlador de la pérdida de diversidad biologica en el interior

de las reservas ; sin embargo, pocos estudios

INTRODUCCION
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han evaluado directamente los efectos de estos procesos sobre las
poblaciones y comunidades vegetales en el interior de areas naturales
protegidas, cuyo funcionamiento podria verse alterado

significativamente.

Ademas, al formarse habitats de borde se generan cambios
importantes en el ambiente fisico que pueden tener efectos sobre los
parametros demograficos de las poblaciones naturales

. Los trabajos que
abordan los efectos de perturbaciones antropicas en la dinamica
vegetal de bosques tropicales huimedos (fuera de reservas), se han
centrado en el estudio de especies lefiosas tipicas del dosel, obteniendo

generalmente tendencias negativas

; sin
embargo, las exploraciones sobre los efectos para las especies del
sotobosque y con otras formas de crecimiento ain son escasas y
difusas . Ademas, la mayor
parte de ellos se han enfocado en describir tales efectos en el nivel de
la comunidad y muy pocos han estudiado las tendencias que se

presentan para poblaciones especificas

En esta direccion, el presente trabajo documenta la dinamica
poblacional en el largo plazo (1975-2013) de la palma tropical del
sotobosque Astrocaryum mexicanum Liebm. en la Estacion de
Biologia de Los Tuxtlas (EBLT) ubicada en el sureste mexicano,
considerando de manera paralela un proceso de degradacion,
fragmentacion y defaunacion del paisaje de la region, que ha

circunscrito a la EBLT a un fragmento de tamafo medio (aprox. 440

INTRODUCCION
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ha) en el que practicamente los mamiferos herbivoros se han

extinguido

El estudio de 4. mexicanum resulta interesante debido a que es la
especie vegetal dominante del sotobosque de la EBLT, de tal manera
que la estructura general del bosque y muchas de sus funciones pueden
depender directamente de la dinamica de este organismo

. Es por ello, que se incluye un analisis comparativo
sobre los cambios en la comunidad arborea observados en la EBLT en
1975 vs 2013, y sobre como éstos pueden relacionarse con los cambios

observados en la poblacion de la palma tropical.

Para poder explorar la contribucion de las alteraciones en
parametros vitales en el largo plazo sobre la dinamica poblacional, en
este trabajo se hace una aproximacion bajo andlisis de sensibilidad
aplicados en Modelos Integrales de Proyeccion (IPM, por sus siglas en
inglés), una herramienta novedosa en los estudios de Ecologia de
poblaciones que elimina la necesidad de categorizar en estadios el
ciclo de vida de las especies, y que permite evaluar con mayor

certidumbre sus tasas demograficas

INTRODUCCION
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2. OBJETIVOS

General

* Documentar el aumento poblacional en el largo plazo [1975-2013] de la palma tropical
Astrocaryum mexicanum en la Estacion de Biologia de Los Tuxtlas (explorando a la
fragmentacion y defaunacion del habitat como sus posibles factores causales), y sus

consecuencias sobre la comunidad arborea.

Particulares

* Describir los cambios observados en las tasas vitales de 4. mexicanum en el largo plazo y
evaluar su contribucion al incremento numérico de la poblacion utilizando Modelos

Integrales de Proyeccion.

*Evaluar los posibles efectos del crecimiento de la poblacion sobre la estructura y la

composicion de la comunidad arborea.

OBJETIVOS
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3. ANTECEDENTES

3.1 La fragmentacion como fuerza modeladora de la dinamica de
poblaciones vegetales

3.1.1 Destruccion del habitat, fragmentacion y efectos de borde

La fragmentacion del habitat es un proceso que ocurre en el paisaje como resultado de la
simultanea reduccion del drea boscosa (deforestacion), el incremento de la zona de contacto del
bosque con ambientes perturbados (borde) y la division de amplias areas de bosque continuo
en fragmentos de diversos tamafio y con diferentes historias de aislamiento

. Dado su alto potencial econdémico, a nivel global, los bosques
tropicales han sido los ecosistemas mas afectados por este proceso ,

hecho preocupante considerando sus altos niveles de diversidad bioldgica y funcional

Las consecuencias de la fragmentacion, no solo se presentan en los ambientes
directamente modificados, sino en los fragmentos remanentes, que representan puntos de alta
diversidad bioldgica inmersos en una matriz de habitats con una dinamica y composicion
distintas a las originales . En principio, el borde del bosque aumenta
su extension, lo que genera una serie de cambios microambientales en los fragmentos; se ha

documentado que la mayoria de estos cambios ocurren en el primer kildémetro hacia el interior

del bosque , sin embargo otros podrian extenderse hasta 5 o 10
kilometros , lo cual cobra importancia al referimos
a fragmentos de tamafio reducido y forma irregular , especialmente

ANTECEDENTES
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cuando su proposito principal es conservar la diversidad biologica y

funcional, como es el caso de las reservas

Entre los efectos de borde! con mayor relevancia para los
bosques tropicales, se encuentran los cambios en variables fisicas
(temperatura, incidencia del viento, humedad, luz), y bioldgicas
(exposicion a nuevas especies competidoras y/o depredadoras,

alteraciones en las interacciones bioticas)

. Ademas, existe un mayor acceso
humano al interior del bosque, lo que facilita el desarrollo de
actividades relacionadas con la extraccion de recursos naturales, la
caceria y la conversion a sistemas agricolas, ganaderos y/o

asentamientos humanos

Estas alteraciones ambientales pueden tener efectos importantes
en la composicion, estructura y diversidad de las comunidades
vegetales del interior de los bosques

. En el caso de las selvas altas perennifolias, la elevacion en
la incidencia del viento caliente y seco al interior de los fragmentos ha
sido descrita como una de las consecuencias con mayores
repercusiones para la dinamica del bosque ,
pues incrementa la caida de ramas y arboles de gran porte, y eleva la
tasa de formacion de claros en el dosel de la selva

, propiciando nuevas
condiciones de luz, temperatura y humedad para numerosas especies

del estrato inferior (i.e. del sotobosque)

ILos efectos de borde ocurren cuando la transicion entre dos ecosistemas adyacentes y disimiles se da en un limite o borde

abrupto y bien definido (Murcia, 1995).

ANTECEDENTES
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Estas alteraciones en el habitat pueden ser determinantes del
comportamiento vital de numerosas especies tipicas del sotobosque
(Chazdon, 1984; Cunningham, 1997; Whitmore 1997; Svenning, 2002
Endress er al., 2004:), esencialmente debido que su tasa de
reclutamiento depende fuertemente de los ciclos de regeneracion del
bosque y/o la formacion de claros (Alvarez-Buylla & Garcia-Barrios,

1991; Horvitz & Schemske, 1995).

3.1.2 Efectos de la fragmentacién en la demografia de especies vegetales

La fragmentacion del habitat y sus efectos de borde asociados
(bidticos y abiodticos) pueden provocar cambios en la dinamica
poblacional de especies vegetales, influyendo en sus tasas
demograficas en direccion positiva o negativa (Ratchcke & Jules,
1993; Laurance & Bierregaard, 1997; Neal et al., 2010; Gagnon et al.,
2011) y alterando su dindmica y tamafio poblacional (Wilcove er al.
1986; Saunders er al. 1991; Hobbs & Yates, 2003). La respuesta de
cada especie depende de factores ecologicos y fisiologicos, como su
plasticidad fenotipica (Callaway er a/., 2003; Valladares er al., 2007,
Bruna & Andrade, 2011), su forma de vida (Hobbs & Yates, 2003), su
abundancia natural (Davies er al., 2000; Fagan er al., 2002), sus
sistemas reproductivos (Young e al., 2000), su habilidad competitiva,
su resiliencia ante disturbios en el habitat (Mooney & Hobbs, 1986), y
su relacion con los regimenes de disturbio (Ferreira & Laurance 1997,

Laurance ef al. 2000, Rankin de Merona & Hutchins 2001).

Asi pues, la alteracion de procesos demograficos vegetales como
la supervivencia, el crecimiento y la fecundidad, influyen en
parametros poblacionales como el reclutamiento, la tasa de

crecimiento poblacional (Svenning, 2002), la estructura de edades o
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tamafios , la densidad de individuos

y la estructura espacial

Hipotéticamente, los efectos de la fragmentacion sobre la
densidad de individuos son negativos para especies de distribucion
restringida, con bajas densidades, con bajas capacidades reproductivas
y requerimientos muy especializados y positivos
para especies pioneras o heliofilas con mayor tolerancia a la sequia y a
mayores temperaturas

; sin embargo el conocimiento sobre
los mecanismos subyacentes que conducen a una diferenciacién entre

estos grupos y sus excepciones, aun es rudimentario.

Uno de los efectos de borde més documentados sobre las
especies vegetales de bosques tropicales es la elevacion en la tasa de
mortalidad de arboles del dosel y sub-dosel, debido a la mayor
incidencia del viento al interior del fragmento y a la reduccion de la

humedad del aire

. De acuerdo con el estudio de Laurance
et al. en la selva amazonica, los arboles mas grandes (>60 cm
de DAP) son especialmente vulnerables ante este proceso, muriendo a

una tasa tres veces mayor cerca del borde que en el interior del bosque.

En el caso de individuos infantiles, el estudio desarrollado por
Benitez-Malvido en el marco del proyecto experimental
“Dinamica Biologica de Fragmentos de Bosque” (BDFF, por sus siglas
en inglés) en Manaus, Brasil, encontré una menor densidad de
individuos de especies tipicas del dosel en fragmentos en comparacion

con el bosque continuo. Por su parte, Bruna mostrd
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detalladamente que las plantulas de Heliconia acuminata (la especie
vegetal cuyas respuestas ante los efectos de borde han sido las mas
documentadas hasta ahora), presentan una supervivencia de 3 a 7
veces menor en fragmentos pequefios y medianos en comparacion con
el bosque continuo. Un resultado similar se encontr6 en un anélisis
comparativo de la densidad de plantulas de Trillium ovatum antes y
después del aislamiento de fragmentos en bosques templados de
Norteamérica, mostrando una relacidon negativa de la creacion de borde
y la apertura de claros sobre esta variable . Mientras que
Nale et al. documentaron un efecto nulo de la fragmentacion de
los bosques subtropicales de Australia en la supervivencia de los

individuos de Macadamia integrifolia (un arbol tipico del sotobosque).

El crecimiento de plantas ha sido uno de los mecanismos menos
explorados en paisajes fragmentados, probablemente debido a que su
analisis requiere de datos tomados en periodos largos. El trabajo
realizado por Bruna et al. muestra bajo un enfoque
experimental de jardin comun desarrollado a lo largo de 3 afios, un
menor crecimiento del tallo y del area foliar para individuos de H.
acuminata en fragmentos, en comparacion con el bosque continuo,
hecho atribuido a un aumento de la evapotranspiracion, la reduccion
de la presion de turgencia, y el marchitamiento de sus hojas,
provocados por los efectos de borde de los habitat perturbados. Este
mismo patron fue encontrado en el estudio observacional desarrollado
por Gagnon et al. para la misma especie, haciendo una
comparacion de la tasa media de crecimiento anual en bosques
continuos y fragmentos del BDFF, los resultados muestran que en los
10 afios de duracion del estudio, el crecimiento acumulado fue
significativamente menor en hébitats perturbados por efectos de borde,

sin embargo, al hacer comparaciones entre afios, ningun par mostro
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diferencias estadisticamente significativas; el efecto acumulado toma
importancia al considerar que H. acuminata es una especie cuya
fertilidad depende de su tamafo, por lo que los individuos presentes en
fragmentos mostraron también a nivel general una menor producciéon

de inflorescencias.

En contraste, algunos estudios han mostrado que los efectos de
borde no siempre son perjudiciales para el crecimiento de las plantas,
incluso se ha sugerido que el incremento en el nivel de luz puede
estimular este pardmetro vital

, especialmente en el caso de especies maderables

La disminuciéon en el reclutamiento de individuos en habitats
fragmentados ha recibido gran atencion, y ha sido sefialado por
algunos autores como el principal mecanismo controlador de las
extinciones locales de especies vegetales

. Varios estudios han
mostrado que la produccion de frutos es menor en fragmentos debido a
tasas alteradas de visita de polinizadores, o a la disminucion en la

transferencia de polen

, lo cual podria tener implicaciones de suma importancia para el

establecimiento de plantulas en el interior de los bosques remanentes

Para las especies de la familia Arecaceae, el trabajo de Williams-
Linera desarrollado en el bosque tropical de Panama encontro
que al igual que muchas especies de arboles, las palmas observan altas

tasas de mortalidad cerca de los bordes; sin embargo, otros trabajos
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sugieren que algunas especies de palmas pueden beneficiarse de los
disturbios en el habitat

, convirtiéndose en especies dominantes en los
bordes del bosque e

incluso en su interior

Portela et al. estudiaron la demografia de Astrocaryum
aculeatissimum, Euterpe edulis y Geonoma schottiana (Arecaceae) en
fragmentos de diferentes tamafos (19-3500 ha) de los bosques
atlanticos de Brasil; sus resultados sugieren que en los bosques
perturbados por la fragmentacion, las poblaciones de estas especies
son capaces de mantenerse e incluso crecer; sin embargo, pone de
relieve que los mecanismos subyacentes son complejos y pueden
alterarse en diversas direcciones dependiendo de las historias de vida

particulares, asi como su repuesta reproductiva.

Por su parte, Souza y Martins analizaron el efecto de la
fragmentacion de la reserva de Poco das Antas, Brasil sobre la
demografia de Attalea humulis; sus resultados muestran una mayor
densidad de individuos adultos en fragmentos de tamafio mediano, y
que en los fragmentos mas pequefios y perturbados existe un alto
reclutamiento de individuos, formando alfombras monoespecificas; sin
embargo muestran también que este efecto solo es temporal, pues
tiempo después las poblaciones colapsan ante la prevalencia de la
vegetacion secundaria y la falta de dispersores de semillas

(frecuentemente extintos en estos hébitats).

De gran relevancia para este estudio es el trabajo desarrollado
por Arroyo-Rodriguez et al. , quienes evaluaron el efecto de la

fragmentacion del habitat en la escala paisajistica de Los Tuxtlas sobre
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la densidad de individuos adultos de Astrocaryum mexicanum. Este
trabajo sugiere que en los fragmentos mas pequefios y con formas mas
irregulares, los individuos presentan densidades bajas en comparacion
con los fragmentos mas grandes y con menores perturbaciones por la
apertura de claros en el dosel; este resultado es atribuido
esencialmente a las altas tasas de mortalidad encontradas en estos
habitats para los individuos de los estadios mas avanzados. Sin
embargo, este trabajo deja de lado a los individuos pertenecientes a las
etapas mas tempranas (0-1.3 m de altura), un aspecto metodologico
que puede influir de manera relevante en sus resultados y
conclusiones, pues A. mexicanum es una especie de lento crecimiento,
y pasan alrededor de 40 afios para que los individuos alcancen la altura
minima considerada . Ademas, los fragmentos
analizados (con excepcion de la EBLT) no estan protegidos de las altas
tasas de cosecha de las hojas, frutos y tallos de la palma que realizan
los pobladores de la region, un aspecto que puede afectar

significativamente la dindmica poblacional en sentido negativo

3.1.3 La luz: Un factor limitante para especies vegetales tolerantes a la sombra

A pesar de que muchas especies de plantas del sotobosque son capaces
de sobrevivir por tiempos prolongados en condiciones de sombra, la
luz ha sido propuesta como un factor limitante de procesos

demograficos como el reclutamiento, el crecimiento y la reproduccion

Como ya se ha mencionado, en habitats
fragmentados, el incremento de la mortalidad de arboles tipicos del
dosel debida a alteraciones en variables abidticas, propicia un
incremento en la tasa de formaciéon de claros en los bosques

remanentes, lo que a su vez tiene repercusiones directas en la luz que
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penetra en el estrato inferior de la selva, afectando potencialmente la

dinamica de las poblaciones vegetales que en ¢l se encuentran

Adicionalmente, se ha sugerido que los claros originados como
consecuencia de la fragmentacion del bosque tienden a observar
mayores periodos de residencia que aquellos abiertos por causas
naturales, imponiendo una fuente permanente o semi-permanente de
perturbacion en el estrato inferior de la selva, y alterando en ultima

instancia la estructura y composicion del bosque

Estudios empiricos han mostrado que el aumento de la radiacion
luminica influye positivamente en la tasa de reproduccion y

crecimiento individual de muchas especies vegetales del sotobosque

. Hecho confirmado por el trabajo eco-fisiologico realizado
por Chazdon , el cual muestra que la ganancia de carbono de
varias especies de palmas del sotobosque, esta limitada por la

disponibilidad luminica.

El trabajo de Svenning desarrollado en la estacion
cientifica de Yasuni, Ecuador, muestra de manera integral los
mecanismos demograficos subyacentes que se ven afectados por
cambios en el microhdbitat luminico para la palma tropical Geonoma
macrostachys. Sus resultados sugieren que la iluminacion de la copa y
la fase del bosque (abierto o cerrado) afectan positivamente el
crecimiento, la reproduccion y la supervivencia de esta palma tropical
en el nivel individual, y que estos efectos (especialmente en el

crecimiento y fecundidad) se tradujeron en consecuencias importantes
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para la tasa finita de crecimiento de la poblacion (L), siendo
notablemente menor en condiciones de restriccion de luz (0.99 vs

1.06).

En el caso de Astrocaryum mexicanum, las respuestas
individuales en un contexto de apertura de claros en el dosel han sido
ampliamente abordadas. El trabajo de Pifiero y Sarukhan
muestra que la probabilidad de reproduccion aumenta linealmente con
la edad de la palma o su tamafo en la vertical del bosque; hecho que
sugiere a la luz como un recurso importante en sus ciclos de
fructificacion. Esta hipotesis es apoyada por Martinez-Ramos
quien menciona que la tasa de crecimiento individual de las palmas
situadas en claros es significativamente mayor que para aquellas
ubicadas en sitios cerrados, y que la fecundidad muestra un aumento

significativo (ca.+100%) en los sitios de fase abierta.

El estudio de Enriquez mostro resultados similares al
evaluar detalladamente la respuesta de los parametros vitales de A.
mexicanum ante la apertura de claros en el dosel en un area de 2 ha en
la EBLT, encontrando un efecto positivo de la radiacion luminica en la
supervivencia, crecimiento y fecundidad de las palmas. Con respecto a
este ultimo parametro, observd que bajo doseles cerrados existe una
alta abundancia de palmas no reproductivas, mientras que bajo doseles
abiertos hay una gran cantidad de individuos que producen mas de dos
inflorescencias. Este trabajo mostré también un patrén espacial
agregado en las poblaciones de individuos juveniles y adultos y
sugiere que esto puede ocurrir como consecuencia de efectos
demograficos relacionados con la formacion de claros en el dosel,
debido a la concordancia existente entre la escala maxima de

agregacion y el tamafio de los claros.
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Se ha observado también que la radiacion luminica en las
poblaciones de A. mexicanum afecta positivamente la tasas de
reclutamiento de palmas juveniles a categorias de adultos (individuos
con tallo). En este sentido, es probable que la mayor disponibilidad de
recursos luminicos en ambientes perturbados, permita una mayor
acumulacion de reservas, lo que se reflejaria en una mayor

supervivencia en la siguiente etapa de su desarrollo

Se ha propuesto que con altas tasas de apertura de claros de gran
tamafio, en el largo plazo podria presentarse una disminucién en la
poblacion, debido a una alta mortalidad de individuos adultos

. Sin embargo, este escenario podria
modificarse si la tasa de apertura de claros es alta pero de corta

duracion, incrementandose asi la poblacion de palmas adultas

3.1.4 Los Tuxtlas: Un paisaje deforestado y fragmentado

La selva de Los Tuxtlas, en el sureste mexicano, constituye el
bosque tropical himedo mas nortefio del continente americano; dada
su posicion geografica y la amplitud de su gradiente altitudinal, posee
una gran cantidad de condiciones microclimaticas y de suelo que
favorecen su diversidad de habitats y especies

. Actualmente representa uno de los
ultimos relictos de bosque tropical humedo de la costa del Golfo de
México , sin embargo, actividades economicas
primarias, principalmente la agricultura y ganaderia, y el
establecimiento de centros humanos de poblacion han reducido

dramaticamente su extension
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El paisaje de esta region, que en el pasado estaba dominado por
una selva alta perennifolia, ha cambiado rapidamente en las ultimas
décadas ; la apertura de campos agricolas
bajo el sistema de roza-tumba-quema y su posterior abandono o
conversion en potreros o asentamientos humanos, ha dado lugar al
actual mosaico de ambientes heterogéneos, dominado por pastizales
dedicados a la ganaderia bovina y zonas de cultivo de maiz, naranja,

frijol y tabaco

Uno de los estudios mas representativos de este fenomeno en la
escala regional ha sido el realizado por Dirzo y Garcia , quienes
evaluaron las tasas de pérdida de cobertura vegetal en dos periodos de
tiempo (1967-1976 y 1976-1986), mostrando que durante los 20 afios
que comprendio el estudio, la cobertura disminuy6 un 56%, trayendo
consigo una notable fragmentacion de la selva remanente; estudios
recientes reportan que el 95% de la cobertura original del bosque ha
desaparecido

. Por su parte, Mendoza et al. encontraron que la mayor
parte de fragmentos son de tamafio pequefio y en conjunto mantienen
una baja proporcion del bosque remanente; el fragmento mas grande
de la region es el que protege el Instituto de Biologia de la
Universidad Nacional Auténoma de México en la Estacion de Biologia
de los Tuxtlas (EBLT), que originalmente albergaba una extension de

640 ha.

A pesar de que la EBLT se encuentra en la zona nucleo de la
Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas, esta rodeada por centros de
poblacion con los que existe una interaccion activa. Las comunidades
mas cercanas a la EBLT son los ejidos de Laguna Escondida y

Balzapote con 94 y 525 habitantes respectivamente ,
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quienes ocupan formalmente las tierras desde la década de 1960, época
en la que el area fue abierta a la colonizacion agricola en el marco de
la Reforma Agraria . Como fue
advertido por Dirzo y Garcia , hoy en dia, este fragmento de
tamafo mediano se encuentra aislado de otros fragmentos y rodeado
por areas de intenso impacto humano (campos agricolas, pastizales y
vias de comunicacion), que alteran en gran medida su dindmica natural
(véase Fig. 3b). Debido a inconsistencias en su delimitacion, la EBLT
ha sido participe de conflictos por la tenencia de la tierra con los ejidos
aledafios, lo que ha puesto en peligro su integridad, enfrentado un
proceso de reduccion del area selvatica, y de usufructo de la tierra por
las comunidades circundantes . Este proceso ha
reducido el area dedicada a la investigacion y docencia de la EBLT a
un fragmento de 440 ha aproximadamente, con mayor exposicion a los

efectos de borde.

3.2 La defaunacién contemporanea y sus efectos en poblaciones vegetales

3.2.1 La importancia ecolégica de los mamiferos herbivoros en los

bosques tropicales y la defaunacion contemporanea

Los mamiferos herbivoros juegan un papel fundamental en la
constitucion de los bosques tropicales, especialmente a través de su
influencia en los procesos relacionados con el reclutamiento de
especies vegetales . Los folivoros se alimentan de
plantulas y reducen su area foliar

, mientras que los frugivoros y granivoros depredan y/o
dispersan sus semillas y sientan las bases de las primeras etapas del
desarrollo de muchas especies vegetales . Su
interaccion con un gran numero de especies de plantas, ya sea

depredandolas, propiciando condiciones para que otros animales las
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depreden, pisoteandolas o dispersando sus semillas, tiene profunda
influencia en procesos comunitarios y ecosistémicos, como la

productividad primaria y la regeneracion de las selvas

Un dato alarmante es que de todos los mamiferos terrestres para
los que se tiene suficiente informacion, el 25% de las especies a nivel
global se encuentra en peligro de extincion y una de cada dos
poblaciones se encuentra en declive
Lamentablemente, los bosques tropicales representan el ecosistema

mas amenazado por este proceso

Sin duda alguna, la fuerte presion humana durante las ultimas
décadas sobre los mamiferos terrestres en la mayor parte de bosques
tropicales del mundo ha conducido a la disminuciéon de sus

poblaciones, llevandolas en algunos casos hasta la extincion local

. El analisis de este proceso, denominado
defaunacion contemporanea?, puede aproximarse con base en la fuente
que lo propicia; asi la defaunacion directa es el término utilizado para
referirse a la disminucidn y/o desaparicion de mamiferos debida a la
caceria , mientras que la defaunaciéon indirecta, se
refiere a la ocasionada por el deterioro y/o la destruccion del habitat
debido a la deforestacion y/o fragmentacion . El
destino de las poblaciones de mamiferos herbivoros a través de la

actividad cinegética es sencillo de inferir; sin embargo, los moviles de

2 La defaunacion es definida como la disminucién en la abundancia y ocurrencia de animales en una comunidad, afectando desproporcio- 2 2
nadamente a especies de gran tamafio (Galleti & Dirzo, 2013) ANTECEDENTES



la defaunacion indirecta observan una dindmica mas compleja: la
destruccion del bosque reduce el habitat potencial de los individuos,
mientras que la fragmentacion expone a los animales que ocupan los
bosques remanentes a efectos de borde con consecuencias en su

distribucion y merma la recolonizacion de habitats aislados

Diversos estudios han sugerido que la defaunacion no afecta
negativamente a todas las especies de mamiferos, sino particularmente
a las de tamafo corporal mediano y grande

Los roedores de tamafio
pequefio, por el contrario, tienden a aumentar sus poblaciones, pues
son especies poco valoradas en la actividad cinegética, observan
requerimientos reducidos de habitat y frecuentemente quedan libres de
sus depredadores naturales . Bajo este escenario, es
esperable que las especies vegetales de semillas grandes, cuya
dispersion estd basada principalmente en mamiferos medianos y

grandes

observen una reduccion de su tasa de depredacion y dispersion, y un
efecto contrario en el caso de especies de semillas pequefias

, con profundas implicaciones en su dindmica poblacional

En el nivel de la comunidad vegetal, las consecuencias de la
defaunacion no son menores; se ha mostrado que en el corto plazo, el
incremento de la densidad y la tasa de supervivencia de plantulas y
juveniles de especies beneficiadas por la relajacion de las interacciones

planta-animal
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b
propicia la reduccion de la riqueza y diversidad del bosque a través de
un proceso de competencia ocasionado por el aumento de la

dominancia de especies particulares

Sin bien es claro que una modificacion de la comunidad de
mamiferos tiene efectos profundos sobre las poblaciones y
comunidades vegetales

, la magnitud y direccion de éstos parecen
depender de las condiciones particulares de cada sitio y de la biota

involucrada en el proceso

3.2.2 Efectos de la defaunacién en la demografia de plantas

Considerando la funcion que desempefian y su influencia en la
estructura, composicion y dindmica de poblaciones y comunidades
vegetales, la desaparicion de los mamiferos herbivoros puede,
potencialmente, afectar la distribucion espacio-temporal y la
demografia de muchas especies de plantas de los bosques tropicales en

sentido positivo o negativo

En consecuencia, procesos demograficos como el reclutamiento,
la supervivencia, y la densidad de estadios vegetales tempranos
(plantulas y juveniles) son susceptibles a verse modificados en
bosques defaunados. Sin embargo, la literatura sobre los efectos
demograficos a partir de la atenuacion o desaparicion de interacciones

planta-animal muestra resultados muy variables; por ejemplo, mientras
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que el trabajo de Dirzo y Miranda muestra un efecto positivo de
la defaunacion sobre la densidad de plantulas, otros trabajos muestran
un efecto nulo , 0 incluso negativo

sobre éstas. Asi pues, se ha sugerido que las
respuestas de las poblaciones de especies vegetales dependen en gran
medida de sus rasgos funcionales (en especial el tamafio de sus
semillas), la fauna presente en el habitat, y su dinamica y capacidad

para reemplazar las funciones de los herviboros extirpados

En este sentido, la disminucion simultanea de la depredacion de
semillas y del ramoneo y pisoteo de plantulas, representan vias que
podrian tener un efecto sobre su densidad y tasa de supervivencia,
contribuyendo positivamente al reclutamiento y al crecimiento
poblacional. Sin embargo, estos beneficios podrian atenuarse bajo la
existencia de una mortalidad dependiente de la densidad, la
disponibilidad de sitios favorables para el reclutamiento y la
competencia intraespecifica, factores que podrian determinar el efecto
neto de la defaunacidén sobre la tasa de reclutamiento en habitats

defaunados

En el caso de las palmas de didsporas grandes, los resultados
muestran un patréon consistente que beneficia su reclutamiento y la
supervivencia de plantulas e individuos juveniles en diversas regiones
neotropicales
Este aspecto cobra importancia al considerar que en las selvas
himedas del Neotropico, las palmas son un elemento estructural
dominante de la comunidad vegetal , y alteraciones
en su demografia podrian tener repercusiones importantes en la

diversidad de los bosques remanentes
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El trabajo de Wright et al. evalu6 el efecto de la
defaunacion en la depredacion de semillas y reclutamiento de plantulas
de las palmas Astrocaryum standleyanum (una especie con semillas
grandes) y Attalea butyraceae (una especie con semillas pequefias) en
Panama central; en el caso de la primer especie, el reclutamiento per
capita incrementd significativamente con la intensidad de defaunacion

directa (169%) pero esto no sucedio con A. butyraceae.

Por su parte, Silman et al. , evaluaron en la Estacion de
Biologia de Cocha Cashu, Pert, el efecto de la extincion local del
pecari de labios blancos (Tayassu pecari) sobre el reclutamiento de
plantulas de la palma tropical Astrocaryum murumuru; sus resultados
muestran que en el largo plazo, la ausencia de este herbivoro, un
incremento del 70% en ladensidad de plantulas, y una alteracion
significativa de su distribucion espacial. Una vez que los pecaries
fueron reintroducidos en el area de estudio, el reclutamiento de
plantulas y su patron espacial regresaron a sus niveles originales.
Wyatt y Silman mostraron que este herbivoro tiene profundos
impactos en la dispersion de 4. murumuru, pues en su ausencia el

numero de semillas debajo de sus padres se incrementd en 6000%.

Galetti et al. evaluaron los efectos simultineos de la
reduccion del hébitat y la defaunacion sobre el reclutamiento en las
poblaciones de Astrocaryum acualeatissimum en el bosque atlantico de
Brasil, mostrando un efecto positivo de ambos factores sobre la
densidad de plantulas; sin embargo, en areas muy pequefias (<1000 ha)
con niveles de defaunacion alto, el reclutamiento de plantulas colapso,
deteniéndose la regeneracion natural de la poblacion. En este sentido,
Donatti sugiere que el incremento de poblaciones de mamiferos

pequefios como las ardillas y los ratones, como consecuencia de la
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defaunacion diferencial, no compensa la remocion de semillas de A4.
acualeatissimim que llevan a cabo los mamiferos medianos y grandes,
debido a que éstos exhiben bajas tasas de remocion de semillas y cortas

distancias de dispersion para esta especie.

Brocardo et al. desarrollaron experimentos de exclusion de
mamiferos en Sao Paulo, Brasil, con el objetivo de analizar la respuesta de
la regeneracion del bosque ante la pérdida de mamiferos medianos y
grandes. Sus resultados no detectaron cambios en la composicion del
bosque en las parcelas estudiadas durante 36 meses; sin embargo, es
probable que la historia de defaunacion en el largo plazo y la composicion
actual de la comunidad de mamiferos en el sitio de estudio puedan explicar
la falta de cambios en el ensamblaje de plantulas en los sitios con

tratamiento de exclusion.

3.2.3 El paisaje defaunado de Los Tuxtlas

La reserva de la Bidsfera de Los Tuxtlas, en el estado de Veracruz,
representa uno de los ecosistemas mexicanos mas alterados por
perturbaciones antropicas . Estas alteraciones, han
afectado directa e indirectamente las poblaciones de mamiferos herbivoros
de su interior; el trabajo desarrollado por Dirzo y Miranda en la
EBLT llegé a la conclusion de que la mayor parte de sus mamiferos de talla

mediana y grande habian desaparecido.

El cambio en la densidad de estos mamiferos, y en la mayoria de los
casos su extincion local, han tenido consecuencias importantes sobre la
comunidad vegetal del bosque de la EBLT. El estudio de Dirzo y Miranda

compar6 la comunidad de plantulas en Los Tuxtlas, Veracruz y
Montes Azules, Chiapas, dos bosques tropicales humedos con una

composicion vegetal similar, pero con un estado de conservacion
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contrastante. Este trabajo encontré que en Los Tuxtlas existen densos
tapetes de plantulas de unas pocas especies, siendo su densidad 2.33
veces mayor que la de Montes Azules y su diversidad ca. 3.5 veces
menor. Ademads, mostré que en la selva de Chiapas, el 29% de las
plantulas presentaban algin dafo por mamiferos herbivoros, mientras
que las plantulas de Los Tuxtlas no mostraban ningun indicio de dafio

por estos organismos.

En particular, la defaunacién directa

ha fungido como una presion muy importante para las
poblaciones de mamiferos terrestres en la region de Los Tuxtlas. El
trabajo de Morales-Mavil y Villa-Canedo documenta que la
actividad cinegética es comun entre los habitantes de la region,
existiendo un comercio clandestino de sus productos en comercios
particulares y en restaurantes. En la fecha en que se realizo el estudio,
el temazate (Mazama americana), el tepezcuintle (Agouti paca), el
pecari de collar (Pecari tajacu) y el venado de cola blanca (Odocoileus
virginianus) fungian como los animales mas apreciados para la caza,;
aunque segun la percepcion de los pobladores, sus poblaciones ya se
encontraban en declive. Ocasionalmente también cazaban monos,
seretes y martuchas para alimentarse durante las jornadas cinegéticas.
Los depredadores de niveles mas altos como el jaguar parecian estar

ya extintos para esta fecha

El trabajo pionero sobre la presencia de mamiferos terrestres en
la EBLT fue desarrollado por Coates & Estrada , quienes
reportaron 31 especies de mamiferos terrestres en la EBLT; sin
embargo, un trabajo reciente reporta apenas la presencia de la mitad de
estas especies, cuyas poblaciones muy probablemente también se

encuentran en proceso de reduccion
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Actualmente, la actividad cinegética y la extraccion de especies
de flora y fauna siguen realizandose clandestinamente en el interior de
la EBLT lo que ha llevado a la extincion local de muchas especies y ha

puesto en peligro la permanencia de otras

Flores et al. reportan que en la EBLT atn existen cuatro
especies de mamiferos que se alimentan de frutos y semillas
(Dasyprocta mexicana, Cuniculus paca, Pecari tajacu y Scirus
deppei), las cuales podrian fungir como reguladores de las densidades
de plantulas debajo de sus progenitores, sin embargo, sus densidades

han disminuido notablemente

3.3 El programa de investigacion sobre la ecologia de Astrocaryum mexicanum

El programa de investigacion sobre la biologia y ecologia de la palma
tropical Astrocaryum mexicanum
en Los Tuxtlas, Veracruz, inicio en el afio 1975,
siendo en la actualidad probablemente la especie vegetal mas
estudiada en México, con trabajos sobre su demografia
, €l efecto de
sus depredadores , su biologia floral, su
dinamica foliar, la eficiencia fotosintética de sus hojas, su dinamica en
claros
, Su estructura genética
e incluso los efectos de la fragmentacion sobre su

abundancia
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3.3.1 La demografia histérica de la palma
El trabajo de Pifiero et al. (1984) estudid la dinamica poblacional de
Astrocaryum mexicanum en la EBLT haciendo uso de modelos
matriciales de proyeccion poblacional (matrices de Lefkovitch; Fig. 1)
y andlisis prospectivos de sensibilidad para el periodo 1975-1981; los
datos fueron obtenidos en 6 sitios de observacion permanente, cada
uno con dimensiones de 20x30m (600m?), y sin perturbaciones

aparentes por la caida de arboles (para mas detalles véase apartado

4.1.2).

Frutos en la

palma
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Figural.0 Modelo poblacional de flujo construido para un promedio de los 6 sitios de observacion permanente en la EBLT. La altura de las cajas
representa la densidad de los individuos (en escala logaritmica). Los nimeros entre las cajas representa la probabilidad anual de transicion entre
estadios. Para las etapas de individuos maduros, se muestra la probabilidad de reproduccion, la fecundidad individual promedio (= 1 DE) y la
contribucion porcentual a la produccion de frutos anual. La edad fue estimada a partir de las tasas de crecimiento obtenidas al medir la altura del

tallo de cada una de las palmas en 1975 y 1981. Fuente: Pifiero et al., 1984
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Este mismo trabajo, indica que el patron de supervivencia a lo
largo del ciclo de vida de la palma, observo las tasas de mortalidad
mas altas en los categorias mas tempranas (0.92 para los frutos y 0.31
para las plantulas) debido a la actividad depredadora de mamiferos
herbivoros, y las mas bajas en los estadios mas avanzados (0-0.03) m
las cuales son debidas principalmente a la caida de arboles de gran
porte sobre las palmas

Una vez
establecidas, las palmas observaron bajas tasas de transicion durante
los estadios tempranos (1.7-7.6% cada afo) y valores mas altos entre
las categorias mas avanzados (8.8-13.1% cada afio). Por su parte, la
tasa de fecundidad individual mostr6é un incremento en relacion con la
altura de la palma, y en las etapas mas avanzadas ésta se mantuvo

constante (ca. 25 frutos - palma-! afio!).

Al proyectar las matrices de transicion construidas para cada uno
de los sitios hasta alcanzar la estabilidad (i.e. 256 afios), los
autovalores resultantes (i.e. las tasas asintdticas de crecimiento
poblacional, 1), indicaron que las 6 poblaciones estudiadas observaron
un equilibrio demografico (A=1) y el mismo
comportamiento fue reportado cuando se incluyeron en el analisis
todos los sitios en el andlisis (A=1.004). Bajo este escenario, se

esperaria como maximo un crecimiento acumulado de 16% en 39 afios.

Los andlisis de sensibilidad reportaron que los cambios
proporcionales en la supervivencia y crecimiento de los individuos
(particularmente en las transiciones frutos-infantiles, infantiles-
juveniles y juveniles-inmaduros) tienen un mayor efecto sobre A en
comparacion con los valores de fecundidad; la probabilidad de

permanencia en una categoria demografica (stasis) observé valores de
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sensibilidad similares a lo largo de su ciclo de vida, pero un poco méas
elevada en la categoria de individuos inmaduros. Silvertown et al.

reportaron patrones similares al analizar la elasticidad de
especies herbaceas iterdparas y lefiosas. Este analisis da cuenta de la
importancia desproporcionada de las tasas de reclutamiento y de la
supervivencia durante las etapas pre-reproductivas para el crecimiento

poblacional de 4. mexicanum.

3.3.2 Astrocaryum mexicanum como estructurador de la comunidad vegetal

En ecosistemas tan ricos y diversos como los bosques tropicales
himedos, las especies lefiosas suelen observar una densidad
relativamente baja, una contribucion de biomasa relativamente
pequeiia a su comunidad y una distribucion espacial aislada

. Sin embargo, en ciertos bosques,
donde esta situacion es cierta para las especies arboreas, otras especies
que no se consideran arboles por su forma de crecimiento y por no ser
lenosas, pueden llegar a ser muy abundantes y jugar un papel
jerarquicamente dominante en la estructura y composicion de las
comunidades vegetales . Este es el caso de 4.

mexicanum en la EBLT

La influencia de especies dominantes tipicas del sotobosque
sobre otras especies puede ejercerse a través de la alteracion de su
microhabitat, es decir en las condiciones ambientales del estrato
inferior de la selva que permiten el reclutamiento y desarrollo
temprano de todas las especies de la comunidad vegetal
En este sentido, la modificacion del régimen de luz en el suelo juega
un papel muy importante en la regeneracion natural de muchas
especies arboreas . A pesar de que la cobertura

de la vegetacion del sotobosque de una selva hiimeda no es el Unico
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factor determinante del ambiente luminico en el suelo, su intercepcion

puede influir de manera importante

En este sentido, el hecho de que las poblaciones de especies
dominantes se mantengan cerca del equilibrio demografico es muy
importante para mantener su coexistencia con otras especies de menor
abundancia, pues de otra manera podrian suscitarse interacciones
antagonicas entre ellas, con profundos efectos sobre la diversidad
biologica. Siguiendo la logica de la teoria clasica de la competencia
por recursos, en un escenario en el que las especies dominantes
observan nichos superpuestos a los de otras especies, las interacciones
interespecificas pueden conducir a la exclusion de las especies raras,
disminuyendo la diversidad de especies . En
esta direccion, se ha propuesto que las especies dominantes suelen
formar densas capas de follaje, limitando los recursos luminicos de los
individuos y especies que se encuentran bajo sus copas. Tal es el caso

del helecho dominante Cibotium glaucum en los bosques de Hawaii

Por su alta posicién jerarquica, en términos de dominancia

, Astrocaryum mexicanum ha

sido sefialado como un elemento estructurador de la comunidad

vegetal en el bosque protegido por la EBLT

. Dada su reducida

altura (méax. 6.5 m), y su elevado cociente perimetro/superficie por la

forma de sus hojas, el follaje de la fronda de un individuo de A.

mexicanum, con una altura superior a Im, reduce la intensidad de toda

la luz directa que pasa a través de ella, influyendo de manera
importante en el régimen luminico al nivel del suelo

Estudios previos han estimado que la cobertura de su copa alcanza

valores de hasta 45% del total de la comunidad, observando una
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profunda influencia en la determinacion de micro-hébitats para el

desarrollo de otras especies de la comunidad vegetal

El estudio de Pifiero et al. , desarrollado en un area de 5-
ha, documentd una relacion negativa entre la abundancia de arboles
jovenes de especies del dosel y la abundancia de individuos maduros
de A. mexicanum, indicando que el crecimiento de la poblacion de las
palmas limita la regeneracion de especies del dosel. Esta influencia de
A. mexicanum sobre la comunidad arborea se comprueba por el hecho
de que en ciertas arecas donde A. mexicanum no es abundante, otras
especies de tamafo similar elevan su importancia relativa (en términos

de numero de individuos, area basal y cobertura de las copas)

De manera més detallada, Dyer encontré que el aumento
de la densidad de palmas de 4. mexicanum en ambientes con altas
tasas de incidencia luminica, propicia la formacioén de una especie de
dosel cerrado que limita la regeneracion de otras poblaciones vegetales
del bosque, incluyendo a las especies demandantes de luz (i.e.
pioneras), las cuales hipotéticamente deberian maximizar sus

densidades bajo estas condiciones

Bajo estas premisas, si cambios importantes en la poblacion de
A. mexicanum se hubiesen generado en el largo plazo, seria esperable
que se observaran consecuencias importantes en las propiedades de la

comunidad arborea, particularmente en el estrato inferior del bosque.
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3.4 Modelo conceptual

Como ya se ha discutido, en el contexto actual de desarrollo
econdmico, las presiones de actividades antropicas pueden tener
consecuencias importantes en la dinamica de los bosques remanentes,
incluso cuando éstos estan ubicados en areas protegidas, via la
alteracion de variables bioticas y abiodticas en su interior. Este trabajo
se enfoca principalmente en analizar los efectos de estas presiones en
los parametros vitales de un elemento de gran importancia para la
estructura del bosque protegido por la EBLT (Astrocaryum
mexicanum), pero explora también las consecuencias de alteraciones
de su dindmica poblacional sobre propiedades de otros niveles de

organizacion, como la comunidad arborea.

Asi pues, bajo una aproximacion de efectos en cascada, la
fragmentacion y destruccion del habitat promueven la alteracion de
variables abioticas en el interior de los bosques remanentes, para el
caso de los bosques tropicales himedos resulta de gran importancia la
elevacion de la incidencia del viento y la temperatura al interior de los
fragmentos, lo que propicia una elevacion en la tasa de formacion de
claros en el dosel. Las plantas del sotobosque de la selva (tolerantes a
la sombra) reciben una oferta mucha més amplia de recursos
luminicos, que pueden alterar de manera importante sus parametros
vitales en el nivel individual como resultado de una respuesta

fisiologica.

Por otro lado, la defaunacion contemporanea (directa e indirecta)
disminuye la densidad de mamiferos terrestres de mediano y gran
tamafio, lo que potencialmente alteraria las interacciones que éstos
mantienen con sus organismos presa, elevando su supervivencia y el

reclutamiento durante los primeros estadios de su ciclo de vida
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(especialmente en el caso de especies con semillas grandes). Estas
alteraciones en la supervivencia, crecimiento y/o fecundidad de las
especies vegetales en el nivel individual, pueden traducirse en cambios
importantes en la dindmica de su poblacion, produciendo cambios en
la tasa de crecimiento poblacional. Cuando los elementos del bosque
tienen una participacion desproporcionada en su constitucion, los
cambios en sus poblaciones pueden influir en cambios en las

propiedades de la comunidad (diversidad, composicion, estructura).

Destruccion del ., Defaunacion
" Fragmentacion .
habitat contemporanea
Efectos sobre variables Elevacion en la Elevacion de la
abidticas en el interior intensidad del —>| tasa de formacion
de la EBLT viento de claros
. t t—.
| v
Sobrevivencia Crecimiento Fecundidad
Alteraciones en v A 4
parametros Tasa de Densidad
poblacionales crecimiento —>i de
(Astrocaryum poblacional individuos
mexicanum)
Alteraciones en la
comunidad Riqueza de . . Estructura/
(Otras especies especies Diversidad Composicion
vegetales)

Figura 2. Modelo conceptual hipotético sobre los efectos en cascada a través de diferentes niveles de organizacion
originados por impactos antropicos en la region de Los Tuxtlas, Ver. Las flechas rojas indican impactos positivos, mientras

que las azules indican impactos negativos.
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3.5 Los modelos poblacionales como una herramienta para la comprension
de la dinamica de especies vegetales en habitats perturbados

Los modelos poblacionales han probado su utilidad hacia la
comprension de las causas selectivas que determinan los cambios
numéricos a lo largo del ciclo de vida de los organismos (via la
alteracion de sus tasas vitales), asi como las repercusiones en la

constitucion de sus poblaciones

Desde la introduccion de las matrices de Leslie y
las matrices de Lefkovitch , los modelos matriciales
de proyeccion (PPMs, por sus siglas en inglés) se convirtieron en la
herramienta dominante en el modelaje poblacional en un intervalo de
tiempo discreto, pues son sencillos de construir y proveen informacién
util desde el punto de vista bioldgico . Estos
modelos combinan las tasas vitales (sobrevivencia, crecimiento y
reproduccion) en medidas integradas de la dinamica de la poblacion;
sin embargo, enfrentan limitantes metodologicas que pueden tener
profundas implicaciones en los resultados obtenidos y en sus
interpretaciones . La
principal estriba en la necesidad de dividir el ciclo de vida de los
organismos en categorias discretas , proceso que pocas
veces describe de manera natural el ciclo de vida de los individuos y
que ignora la variabilidad entre los individuos en cada estadio, pues las
entradas de la matriz son calculadas simplemente como proporciones
de los datos observados en campo, de manera que individuos con
caracteristicas completamente distintas son tratados como si fueran

idénticos
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Una propuesta mas reciente en el desarrollo del modelaje
poblacional han sido los modelos integrales de proyeccion (IPMs, por
sus siglas en inglés), estos modelos han ganado gran popularidad a lo
largo de la ultima década, incluyendo una gran variedad de
aplicaciones

. La principal ventaja
de los IPMs es que eliminan la necesidad de discretizar el ciclo de vida
de los organismos, pues la variable utilizada para estructurar a la
poblacion (e.g. tamafo, peso, DAP, etc.) es evaluada en forma
continua, lo cual aporta mayor realismo al modelaje poblacional

. Por otra parte, los [IPMs
mantienen la maquinaria analitica del algebra matricial empleada en
los PPMs, por lo que pueden obtenerse calculos poblacionales como la
tasa de crecimiento poblacional, el valor reproductivo, la sensibilidad,

elasticidad, estructura de edades, etc.

En el caso de especies de larga vida, la variacion del
crecimiento individual es un factor que puede influir fuertemente en la

dindmica y ritmo de crecimiento poblacional

; en este sentido los [PMs han demostrado tener un gran
potencial, pues incorporan de manera explicita la variacion en las tasas
vitales de los individuos y permiten transiciones a cualquier otro
tamafio, sin embargo hasta ahora han sido muy poco usados para este

grupo de especies
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4. METODOS

4.1 Zona de estudio

4.1.1 Lareserva de la Biésfera y la Estacion de Biologia de Los Tuxtlas (EBLT)

Este trabajo se desarrollo en la costa del Golfo de México, en el estado de Veracruz, dentro del area
de la Reserva de la Biosfera Los Tuxtlas, de manera especifica en la Estacion de Biologia Tropical
Los Tuxtlas que resguarda el Instituto de Biologia de la UNAM [18°34’-18°36 Norte,
95°04°-95°09Oeste] ( ; Fig. 3b).

El clima que presenta la region es calido humedo [Af(m)] ,
con valores medios anuales de 25.1°C de temperatura, 4,487 mm de precipitacion y 1390 mm de
evaporacion . Existe una temporada relativamente seca de marzo a

mayo y una temporada de lluvias entre agosto y noviembre

La vegetacion que existe en la estacion se conoce como selva alta perennifolia, con elementos
arboreos que alcanzan mas de 40 m de altura . Entre los elementos
mas importantes del dosel superior se encuentran especies como Nectandra ambigens (Lauraceae),
Poulsenia armata (Moraceae) y Dussia mexicana (Leguminosae), mientras que en estratos medios
podemos encontrar mas abundantemente Pseudolmedia glabrata (Moraceae), Quararibea funebris
(Bombacaceae), Croton glabellus (Euphorbiaceae), Guarea glabra (Meliaceae) y Faramea
occidentalis. En el estrato inferior de la selva, claramente Astrocaryum mexicanum es la especie mas

representativa
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El trabajo de Martinez-Ramos et al. (1988b) estimdé que por
unidad de superficie, el mosaico de regeneracion en la EBLT se
conforma en un 65% por bosque maduro y el 35% restante de bosque
en fase de construccion y claros; aunque en la actualidad, la
proporcion de bosque perturbado es notablemente mas alta (M.

Martinez-Ramos, Obs. pers.).

95° 00
95° 5'58"
18°35'25"
1
Q
< 18°342"

95° 3'51"
Figura 3. El proceso de deforestacion en la region de Los Tuxtlas, Veracruz, y localizacion de sitios de observacion permanente en el interior de la

Estacion de Biologia de Los Tuxtlas (EBLT). a) Proceso de deforestacion en el bosque tropical de la region de Los Tuxtlas a lo largo de las tltimas décadas
(modificado de Dirzo & Garcia, 1992, y Mendoza & Dirzo, 2005) el poligono rojo representa el 4rea protegida por la EBLT. b) Area de estudio en el interior
de la EBLT; el poligono continuo representa el area dedicada a programas de educacion e investigacion. Los puntos blancos indican la posicion de los 8 sitios

de observacion permanente. Imagen tomada de Google Earth, 2013.
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En la actualidad, la mayor parte de los alrededores de la EBLT (e
incluso parte de su interior) estan convertidos en potreros y acahuales,
como resultado del intenso uso de la tierra , con
excepcion del flanco oeste, el cual esta cubierto por selva que se

extiende hacia el volcan San Martin (Fig. 3b).

4.1.2 Sitios de observacién permanente (SOP)

En el afio 1975, se establecieron en la ETLB, 8 sitios de observacion
permanente (SOP) con dimensiones de 600 m? cada uno de ellos (30 x
20 m) (Fig. 3b), 6 de ellos se localizaron inicialmente en areas de selva
con ningun signo de perturbacion, representando tres niveles de
densidad de palmas de 4. mexicanum (A y AA densidad alta, B y BB
densidad media, y C y CC densidad baja; );
los 2 restantes se localizan en sitios abiertos por la caida de arboles de

gran porte

4.2 Organismo de estudio

Astrocaryum mexicanum
(Chocho, acté, chicalito,
chichon, chipi, guiscoyel,
tzitzum)

Astrocaryum mexicanum (Arecaceae) (Fig. 4a), es una palma de larga
vida (130-150 afos) tipica del sotobosque de algunas selvas altas
perennifolias y subperennifolias de México

. Su distribucion se extiende desde el estado de Veracruz
en México hasta la costa atlantica de Honduras (Fig. 4b).
Es la unica palma de este género en México, el resto se distribuye en

otras regiones del Neotropico

Es una especie monoica y obligada a la polinizacion cruzada
realizada principalmente por pequefios escarabajos (Coleoptera:
Nitidulidae) . La dispersion primaria de las

semillas se lleva a cabo por la gravedad , aunque
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se han sugerido que las ardillas también juegan un papel importante en

este proceso (Martinez-Ramos & Alvarez-Buylla, 1995).

La morfologia de sus hojas varia con la edad de los individuos.
La primera hoja de las plantulas mide de 6 a 40 cm y es bifida. Hojas
con esta constitucion pero cada vez mas grandes se producen hasta los
12-13 afios, después de los cuales se presenta un estado intermedio en
el que los individuos poseen hojas bifidas y pinnatifidas, finalmente,
los individuos reproductivos adultos presentan una hoja
simétricamente pinnatifida que termina en un par de pinnas mas

anchas y cortas (Piniero, er a/., 1977) (Fig. 5).

Con respecto a su fecundidad, un individuo reproductivo puede
producir entre 1 y 5 infrutescencias anuales, cada una de las cuales
presenta un numero aproximado de 23 frutos (Burquez ef a/., 1987). El

fruto es una nuez, en la cual solo hay una semilla, mide de 3 a 5 cm de

Golfo de México

MEXICO BELICE

GUATEMALA
HONDURAS

Figura 4. Astrocaryum mexicanum Liebm. y su area de distribucién. a) Individuo reproductivo de Astrocaryum mexicanum, inflorescencia y
fruto unisemillado, b) Area de distribucién geografica de acuerdo a puntos de colecta consignados en el Herbario Nacional (MEXU). Elaboracién

propia a partir de Curtis’s Botanical Magazine, vol. 80 [ser. 3, vol. 10] y Vite, 1985.
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ancho y de 4 a 6 cm de largo y estd totalmente cubierto por espinas

(Fig. 5a). Al
ser una fuente rica en lipidos es un recurso alimenticio para varias
especies de mamiferos, como los ratones (Heteromys desmarestianus y
Peromyscus mexicanus), los seretes (Dasyprocta punctata), los
tepescuintles (Agouti paca), las ardillas (Sciurus depeii y S.

aureogaster) y los pecaries (Pecari tajacu y Tayassu pecari)

, que ademas de ser

depredadores, también pueden funcionar como dispersores secundarios

. Luego de la remocion, menos del 5% de las

semillas escapan de la frugivoria y pueden germinar, varios reportes

sugieren que la germinacion ocurre aproximadamente 6 meses después
de que la semilla llega al suelo del bosque

. Los frutos y las flores

%
ag b | ¢ d ! e

Figura 5. Estadios del ciclo de vida de Astrocaryum mexicanum. a) Frutos unisemillados, b)Individuo infantil (plantula) con una hoja bifida, c)

IAOR

Individuo juvenil, sin tallo aparente sobre el suelo mostrando la transicion a hojas pinnatifidas, d) Individuo inmaduro con tallo aparente sobre el

suelo y hojas completamente pinnatifidas, ) Adulto reproductivo. Elaboracién propia a partir de Pifiero et al., 1977.
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4.3 Trabajo de campo

de la palma son altamente apreciados por los pobladores locales como

un recurso alimenticio

Como se ha mencionado, en el bosque tropical humedo de Los
Tuxtlas, 4. mexicanum es la especie mas abundante en el sotobosque;
los primeros estudios sobre su demografia estimaron densidades

mayores a 1000 palmas > 1m de altura por hectarea

Esta palma es un sistema de estudio ideal para la demografia,
debido a que entre muchas otras caracteristicas, presenta una altura
maxima de 6 m y posee una organizacion de su forma de crecimiento

que posibilita determinar la edad de sus individuos.

4.3.1 Censo y medicion de parametros vitales en la poblacion de

Astrocaryum mexicanum

Durante 1975, 1981 y 2005 se tomd informacion detallada sobre la
densidad y pardmetros vitales observados en los individuos juveniles y
adultos de Astrocaryum mexicanum en los 8 SOP. En el caso de los
individuos infantiles, se marcaron todas las hojas en 1975 y se
registraron las hojas nuevas cada afio hasta 1981; el mismo

procedimiento se realizd para el 30% de los individuos juveniles

Como parte de este trabajo se integraron 2 nuevos censos llevados a
cabo en noviembre de 2011 y mayo de 2013; en ellos, cada individuo

fue identificado con un niimero, se marcoé en un mapa su ubicacion y
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se registro su altura (de la base del tronco a la insercion en ¢l de la
hoja viva mas vieja), asi como su condicion (vivo o muerto), y nimero
de infrutescencias y frutos por infrutescencia. Cuando el tronco de la
palma se mostré doblado por la caida de un arbol sobre €1, se midio la
longitud del suelo al doblez (L1) y del doblez a la hoja viva més vieja

(L2).

4.3.2 Experimento sobre la remocion de diasporas de Astrocaryum mexicanum

Durante noviembre de 2010, se establecio un experimento de remocion
de frutos de Astrocaryum mexicanum en la EBLT, siguiendo la

metodologia utilizada por Rodriguez-Velazquez

Se colectaron 2520 frutos de la palma, y por prueba de flotacion
se separaron las semillas viables (que no flotan) de las semillas
inviables (que flotan) y se marcaron de distinta manera con un punto
de pintura para su facil identificacion. Se hizo una mezcla de las

semillas viables e inviables que fue proporcional a su estado in situ.

Se eligieron seis sitios en la EBLT con tamafios mayores a
200m?, y dentro de cada uno se instald el sistema experimental,

dispersando la misma cantidad de semillas.

Se realizd un monitoreo a los 2, 7, 15, 30, 60 y 90 dias
contabilizando las semillas remanentes en cada sitio, y se ajustdo un
modelo GLM-distribucion Poisson a los datos de remocion a través del

tiempo.
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4.3.3 Obtencion de datos sinecolégicos en la EBLT

En 1975 se realizo un censo en los 8 SOP de la vegetacion de especies
arboreas distintas de 4. mexicanum con un diametro a la altura del
pecho (DAP) > 3.3 cm, se identificé la especie de cada individuo, se
estimd su altura y se midié su DAP

. En 2013 se regres6 a los SOP, se registr6 la posicion de cada
individuo con DAP > 1 cm en un mapa y se etiquetd en el campo, se

identifico, se estimo6 su altura y se midié su DAP

4.4 Analisis de datos

4.4.1 Estimacion de la tasa de formacion de claros en los SOP

Para explorar la tasa de apertura de claros en el dosel de la selva a
través del tiempo, se utilizaron los métodos propuestos por Sarukhan

y aplicados por Martinez-Ramos et al. , en la que los
tallos doblados de los individuos adultos de A. mexicanum son
utilizados como una herramienta para estimar eventos de apertura de
claros por caida de arboles acaecidos hace 1-60 afos. Las palmas se
doblan por la caida de arboles que abren claros en el dosel de la selva,
y las palmas que sobreviven vuelven a crecer sobre la vertical del
bosque, formando un codo en su tallo (Fig. 6). La estimacion de la

edad del claro se calcul6 utilizando la siguiente ecuacion:
TAC= [G(Bx/Sx)/A] [Ecu.l]

donde G representa el area promedio de formacion de claro por tallo
(25 m?), Bx es el nimero de palmas en un sitio que fueron dobladas
hace x afios, Sx es la probabilidad promedio de supervivencia de

palmas dobladas (0.978 ind/afio), y 4 es el area de los sitios (4800 m?).
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IAOR

Figura 6. Astrocaryum mexicanum como indicador proxy de la tasa de formacion de claros en el dosel de la selva. a) individuo derribado
por la caida de un arbol sobre su tallo, b) crecimiento sobre vertical del bosque de su tallo 1-2 afios después de la perturbacion, c¢) crecimiento

del tronco sobre la vertical del bosque hasta el final de su ciclo vital. Elaboracién propia a partir de Sarukhan, 1985.

4.4.2 Comportamiento demografico de Astrocaryum mexicanum 1975-2013

4.4.2.1 Densidad poblacional de Astrocaryum mexicanum y trayectorias

de comportamiento en el largo plazo

Se compar¢ la densidad de individuos con tallo aparente sobre el suelo
observada en cada uno de los sitios durante los censos de 1975, 1981,
2005, 2011 y 2013. Se proyectaron las trayectorias del
comportamiento poblacional para cada sitio a lo largo del tiempo y se
obtuvo una trayectoria promedio ajustando un Modelo Lineal

Generalizado (GLM, por sus siglas en inglés) con error de tipo
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Poisson. Se obtuvo la estructura de edades para cada censo haciendo
una clasificacion de los individuos con tallo en categorias con

intervalos de 100 cm.

4.4.2.2 Evaluacién de la regulacion denso-dependiente en el largo plazo

Se construyeron regresiones lineales entre la densidad inicial de la
poblacion (individuos/600m?) y la tasa de crecimiento poblacional (A)
observada para cada SOP en 3 periodos de tiempo (1975-1981,
1981-2005, y 2005-2013) con el objetivo de analizar la posible
existencia (y mantenimiento) de una regulacion denso-dependiente en

la poblacion. La tasa de crecimiento poblacional fue calculada como:
A = (N/No)"v [Ecu.2]

donde No y N representan la densidad de individuos (considerando

palmas juveniles y adultas) en el afio 0 y ¢ afios después.

Se analiz6 también la relacidon entre el tamafio de la poblacion
(No) vs las tasas de mortalidad (individuos muertos - ind! afo!)
reclutamiento (individuos reclutados - ind! afio’!) observadas en la
poblacion para cada uno de los periodos, ajustando los mejores

modelos de regresion en cada caso.

4.4.2.3 Cambios en los parametros vitales en el largo plazo

Con el objetivo de analizar los cambios observados a lo largo del
tiempo en los pardmetros vitales subyacentes de la poblacion, se
desarrolld una comparacion entre las tasas de mortalidad, crecimiento
individual y fecundidad observadas para los periodos 1975-1981 y
2005-2013 empleando datos de los 6 SOP ubicados originalmente en
sitios sin signos de perturbacion. Para esto, se utilizaron modelos

lineales en el caso del crecimiento, modelos lineales generalizados
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(GLM) en el caso de la supervivencia y modelos de regresion
polinomial en el caso de la fecundidad; su calidad relativa fue
evaluada con base en el coeficiente de devianza (D?) y el criterio de
informacion de Akaike (4/C) ; sin embargo, para la
eleccion del modelo mas adecuado no solo se utilizaron estos criterios
estadisticos, sino la verosimilitud de éstos a partir de la biologia del

organismo, como ha sido sugerido en otros estudios
4.4.2.4 Construccion de modelos estructurados de proyecciéon poblacional

Para evaluar los efectos de posibles cambios en las tasas vitales de 4.
mexicanum debido a los efectos de borde y a la defaunacién
contemporanea sobre la dindmica de la poblacion, se construyeron
Modelos Integrales de Proyeccion (IPM, por sus siglas en inglés)

utilizando el paquete IPMpack del entorno de programaciéon R

Matematicamente, el IPM parte de la iteracion de una funcién
correspondiente a la distribucion de tamanos de los individuos al
tiempo ¢ [n(x,f)] por el kernel [k(x, y)], una funcidon que representa
todas las transiciones posibles del tamaio x al tamafo y, integrando las
funciones de supervivencia y crecimiento individual [p(x,y)], y las de
fecundidad [f(x,y)] (Ecu. 3 y 4; ). La resolucion
de esta ecuacion, se realizd fraccionando todos los tamafios posibles
del tallo de A. mexicanum (0-6.5 m; Q) en categorias discretas de
tamafio muy pequefio (obteniendo una “gran matriz” de 300 x 300
celdas, determinadas a partir de los resultados de un analisis de
diagnostico, ), y aplicando la regla del punto medio

en cada celda

ny, e+ D= [ KGoy)nGeo) dx [Ecu.3]
Q
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donde k(x, y)= [p(x.y)+ f(x.y)] [Ecu.4]

Considerado que las fases iniciales del ciclo de vida de A.
mexicanum (semillas, plantulas y juveniles) no presentan tallo aparente
sobre el suelo , se afiadieron categorias discretas al inicio
del modelo para estos estadios, asi como sus correspondientes

probabilidades de supervivencia, permanencia (stasis) y progresion.

Las funciones de los parametros vitales que alimentan el ntcleo
de la ecuacion [k(x,y)], se calcularon como se describe en el apartado
4.4.2.3 para cada caso. La eleccion del modelo se realizdo tomando en
cuenta el criterio de informaion de Akaike (4/C), pero también la

opinion de expertos en el comportamiento bioldgico de la palma.

Se construyeron dos IPMs, uno para el periodo 1975-1981
(IPMo), y otro para el periodo 2005-2013 (IPMn). Dado que para éste
ultimo periodo no se dispone de las probabilidades de supervivencia y
progresiéon para los individuos infantiles, se mantuvieron las

registradas para el periodo inicial.

4.4.2.5 Analisis de sensibilidad

Con el objetivo de cuantificar el efecto de cambios en las
probabilidades de transicion del IPM sobre la tasa de crecimiento
poblacional (A), se calculd la elasticidad de la gran matriz

. La
elasticidad es un indice relativo que representa la proporcion del valor

de A, que puede explicarse por cada tasa de transicion en el IPM.
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Para evaluar el impacto en A de probables incrementos en la
probabilidad de supervivencia y progresion para las palmas infantiles
en el IPMn, se desarroll6 un andlisis de sensibilidad con un enfoque de
perturbaciones manuales . En este
analisis, las probabilidades de progresion y/o supervivencia se
incrementaron sistematicamente (manteniendo todas las demas
probabilidades constantes) hasta alcanzar la trayectoria poblacional

proyectada para las ultimas 4 décadas

Se desarrolld también un experimento retrospectivo de
respuestas de tablas de vida (LTRE, por sus siglas en inglés) de una
via, para evaluar las contribuciones de cambios en los parametros
vitales a lo largo del ciclo de vida de A. mexicanum a la tasa de
crecimiento poblacional (A) observados en el largo plazo (Ecu.5;

). Para ello, se computaron las diferencias entre ambos
modelos y se ponderaron por la sensibilidad de una matriz promedio,
como se muestra en la siguiente ecuacion:

oA
6aij

A= Nipry — Mipmy = Z (aE}PMN) - ai(;PMO)) [Ecu. 5]

iLj

at

donde AT= 2(atPm) 4 plpio)) [Ecu. 6]

Aqui, Mpmy representa la tasa de crecimiento poblacional
observada en el periodo 2005-2013, Apmo es la tasa de crecimiento
poblacional observada en el periodo 1975-1981, a; representa la
probabilidad de transicion en el modelo construido para cada periodo
de evaluacion (segun se indica), y %L corresponde a los valores de

sensibilidad calculados para un modelo promedio entre los dos

periodos (AT; Ecu. 6).

METODOS

51



4.4.3 Composicion y estructura de la comunidad arbérea: Comparacién

1975 vs 2013

4.4.3.1 Analisis de regresion

Para cada censo, los individuos del sotobosque (con altura <10 m)
fueron separados de los individuos del dosel (>10m). Considerando los
dos estratos juntos y separados, se calculod el nimero total de arboles
(excluyendo individuos de A. mexicanum), la riqueza de especies y la
diversidad (Indice de Simpson, incluyendo A. mexicanum) para cada

SOP.

Para explorar la influencia de la densidad de 4. mexicanum en la
estructura del bosque, se ajustaron modelos de regresion lineal para
cada atributo de la comunidad de especies arboreas contra la cobertura
de las copas de las palmas, la cual fue obtenida multiplicando el
numero de palmas con altura >1.3 m por un promedio de la cobertura
de copas para cada sitio (6.3 = 0.8 m?). Para cada analisis de regresion,
se obtuvo su coeficiente de determinacion (R?) y su significancia
estadistica (valor de P). Dichas regresiones se construyeron
excluyendo los sitios originalmente perturbados (D y DD) ya que
dadas sus condiciones , otras variables pudieran

jugar un papel importante en los resultados.

4.4.3.2 Analisis espacial

Para cada SOP, se comput6 el indice de dispersion de Clark y Evans
(R; modificado por Donelly , para reducir los efectos de borde a
nivel de parcela), considerando por un lado las distancias entre los
individuos maduros de A. mexicanum y sus arboles vecinos (DAP 1-5
cm), y por otro las distancia entre los arboles de especies distintas de

A.mexicanum (DAP 1-5 cm), utilizando la siguiente ecuacion:
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. Er)/n [Ecu. 7]
0.5 /A/n + (0.051 + 0.041/v/n) L/n

Su error estandar fue calculado como:

SE(y) = \/0.07,4 + 0.037L,/A/n/n [Ecu. 8]

Donde 7 representa la distancia euclideana entre un individuo y su
vecino mas cercano, 4 es el area total del sitio, » es el namero de
distancias calculadas para cada SOP y L es longitud del perimetro del sitio.
En este indice, valores cercanos a la unidad indican que el arreglo espacial
es aleatorio, mientras que valores inferiores o superiores a ella indican un

patron de arreglo agregado o sobre-disperso, respectivamente.

Para analizar si los indices mostraban valores significativamente
distintos de aquellos esperados bajo un patron aleatorio, se realizd6 una

prueba t-Student de una sola cola para muestras independientes.

4.4.3.3 Analisis multivariante de ordenacion

Con el objetivo de comparar de forma integrada la estructura y
composicion de la comunidad arborea en los SOP entre los censos
desarrollados en 1975 y en 2013, se realizdé un analisis de escalamiento
multidimensional no métrico (NMDS, por sus siglas en inglés;

) utilizando matrices de disimilitud de Bray-Curtis para el
tratamiento de los datos en el que se considerd
la suma del area basal de cada especie en cada SOP, afio y estrato. Se
emple6 una prueba multiple de analisis de varianza (MANOVA) para
identificar los afios y estratos en los que se observd una segregacion
significativa; cuando éste fue el caso, se aplicaron pruebas a posteriori tipo
Bonferroni para identificar los estratos y afios que difirieron entre si sobre

las dimensiones de la ordenacidn.
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5. RESULTADOS

5.1 La dinamica poblacional de A. mexicanum en la EBLT en el largo plazo

La densidad poblacional de A. mexicanum en la EBLT, mostr6é un aumento del 326% durante los 39 afios
que comprendid este estudio. En el censo de 1975, la densidad registrada fue de 1229 + 147 EE individuos

adultos-ha!, mientras que en 2013 este valor aumentd a 4059 + 454 EE (n=8 SOP).

El ajuste de un Modelo Lineal Generalizado a los datos de las densidades observadas en todos los
sitios y censos, mostré que en promedio, la poblacion ha presentado un incremento anual de 2.9%
(Aobs=1.029; R?>=0.64; P<0.001; Fig. 7a), proyectando un crecimiento poblacional acumulado del 305%

en 39 anos, un valor muy cercano al observado. El sitio AA registrd la tasa mas baja de crecimiento
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Figura 7. Cambios demograficos en la poblacion de Astrocaryum mexicanum en la EBLT. (a) Trayectorias de crecimiento poblacional para
palmas con tallo a lo largo de los 39 afios de estudio para los 8 sitios de observacion permanente; (b) Cambios en la estructura poblacional para el
mismo periodo considerando individuos con tallo. En (a) la linea roja indica el mejor ajuste utilizando un modelo lineal generalizado incluyendo los

datos de todos los sitios y censos; las lineas grises indican la trayectoria de crecimiento para cada SOP.
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poblacional (A=1.018), mientras que los sitios BB y CC registraron la

mas alta (A=1.036) (Tabla 1).

Abundancia de adultos

S Ropservds
A 104 12 162 218 250 240.38 1.0213 0.94*
AA 93 114 123 149 210 225.81 1.0148 0.73**
B 86 111 151 150 205 238.37 1.0176 0.89**
BB 101 11 209 359 418 413.86 1.0357 0.94*
C 37 47 83 132 161 435.14 1.035 0.95"*
cc 53 60 115 169 241 454.72 1.0356 0.94*
D 73 92 127 212 279 382.19 1.0295 0.87*
DD 53 71 104 147 197 371.70 1.0287 0.92*

Tabla 1. Cambios numéricos absolutos en la poblacion de A. mexicanum en la EBLT. Abundancias
absolutas de individuos adultos (con tallo) en los censos de 8 sitios de observacion permanente (SOP) en la
EBLT en los censos desarrollados en 1975, 1981, 2005, 2011 y 2013, crecimiento acumulado en 39 afios, tasa
de crecimiento observada (Aobservada) con base en un modelo exponencial, coeficiente de determinacion del

modelo y valor de P ( ***=<0.001).

La comparacién de la estructura de tamaiios a lo largo del tiempo,
muestra que a pesar de que los individuos adultos de todos los estadios
de desarrollo mostraron incrementos importantes entre 1975 y 2013
(136-543%), el crecimiento de la poblacion se ha manifestado

esencialmente en los individuos de los estadios mas jovenes (Fig. 7b).

Al evaluar la existencia de una regulacion del tamafio poblacional
dependiente de la densidad a lo largo de 3 periodos para los sitios
ubicados inicialmente en bosque maduro (1975-1981, 1981-2005 y
2005-2013), se observo que para el primer periodo existidé una relacion
negativa entre la densidad de palmas de cada sitio y su tasa de
crecimiento poblacional observada (=6 SOP) (R?>=0.64; P<0.01; Fig.
8a). A partir de esta relacion se obtuvo una capacidad de carga ca. 135
palmas-600 m=2 (2,250 palmas-ha’!; Fig. 8a). Al dividir la tasa de
crecimiento poblacional entre sus componentes, es notable que la denso-

dependencia oper6 en la tasa de mortalidad pero no en el reclutamiento
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Figura 8. Efectos denso-dependientes sobre la tasa de crecimiento poblacional de A. mexicanum Yy las tasas vitales de reclutamiento y

mortalidad en la EBLT. (a,c,e) Relacion entre la tasa de crecimiento poblacional (1) y la densidad poblacional inicial para el periodo que se indica.

(b,d,f) relacion entre la tasa anual promedio de mortalidad (TAM) y de reclutamiento (TAR) con la densidad poblacional inicial para el periodo que

se indica.

RESULTADOS



de los individuos inmaduros (Fig. 8b). La regulacion denso-dependiente
de la poblacion desaparecid con el tiempo, pues en los periodos
1981-2005 y 2005-2013, la tasa de crecimiento poblacional no se
relaciond con la densidad de la poblacion, y el efecto positivo de la
densidad sobre la tasa de mortalidad observado para el primer periodo,

no se registré en los periodos subsecuentes (Fig 8c-f).

5.2 La dinamica de claros en la EBLT en el largo plazo

Utilizando los tallos doblados de los individuos adultos de A. mexicanum
como un indicador proxy de la tasa de formacion de claros por la caida de
arboles y ramas en los SOP . El ajuste mediante un
modelo de regresion polinomial de segundo grado a las estimaciones,

muestra que durante los tltimos 60 afios, la tasa de formacion de claros en

.04
oL TAC= 4E-06x2 - 0.014x + 13.496

R2=0.86, P<0.01

0.035 1
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=
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Figura 9. Estimacion de la tasa anual de apertura de claros para los ultimos 60 aiios en los SOP,
empleando como indicador proxy los tallos doblados de individuos adultos de Astrocaryum mexicanum
por la caida de arboles. Los puntos indican la tasa promedio en intervalos de 5 aflos, y las lineas verticales
indican un error estandar, la linea roja indica el modelo con el mejor ajuste a los datos (regresion polinomial de

segundo orden).
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los SOP ha aumentado ca. 4 veces (R>=0.86; P<0.01). Los picos
mostrados en los afios 1970 y 2005 coinciden con un periodo anual
extraordinario de precipitacion (>6000 mm anuales), y con el huracin

Stan, respectivamente (Fig. 9).

5.3 Alteracion de las tasas vitales de Astrocaryum mexicanum en el largo plazo

La supervivencia, el crecimiento individual y la fecundidad estan
asociados con altura de las palmas, la cual, a su vez se relaciona
directamente con su edad . Al comparar estas tasas
entre los periodos 1975-1981 y 2005-2013, se encontraron diferencias en

todas ellas.

5.3.1 Supervivencia

El patron de supervivencia a lo largo del ciclo vital de la palma registro
un ligero aumento de esta tasa para los individuos mas pequeios (<0.8
m), y una disminucion considerable para las etapas mas avanzadas a
través del tiempo (Fig. 10a). El analisis estadistico arrojo diferencias
significativas entre ambos periodos (ANOVA; interacciéon tamafio X

periodo: P<0.001).

5.3.2 Crecimiento individual
La tasa de crecimiento de los individuos también registré diferencias
importantes en el largo plazo. En el periodo reciente, los individuos de
estadios tempranos (<3.7 m de longitud) mostraron tasas de crecimiento
ligeramente mas altas que en el pasado (aprox. 1 cm). Sin embargo para
los estadios mas avanzados, este componente se vio afectado en sentido
negativo, registrando en el presente una reduccion de hasta 3 cm-afio’!

(Fig. 10b). El analisis estadistico registré diferencias significativas entre
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los periodos evaluados (ANOVA; interaccion tamaio X periodo:

P<0.001).
e 1975-1981
a b 2005-2013
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Figura 10. Cambios temporales en las tasa demograficas de Astrocaryum mexicanum (supervivencia y crecimiento). (a)Tasa de mortalidad
registradas en los periodos 1971-1981 y 2005-2013 usando los GLM con los mejores ajustes (Familia binomial), (b) Tasas de crecimiento registradas

en ambos periodos usando los GLM con los mejores ajustes (distribucion normal).

5.3.3 Fecundidad

La fecundidad fue el componente demografico que tuvo los cambios mas
notables en el largo plazo; la cantidad de frutos por unidad de area ha
aumentado ca. 3 veces como consecuencia de la existencia de un mayor
numero de individuos reproductivos (Fig. 11a). Sin embargo, también se
registraron cambios en el nivel individual, tanto en la probabilidad de
reproduccion (Fig. 11c), como en la produccion de frutos por individuo
reproductivo (Fig. 11d); uniendo estos dos componentes, en promedio, la
produccion anual de frutos por palma observo un aumento consistente a lo
largo de todo el ciclo de vida para el periodo contemporaneo (Fig. 11b), el

analisis estadistico detectd diferencias significativas entre los periodos
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Figura 11. Cambios temporales en las tasa demograficas de Astrocaryum mexicanum (fecundidad). (a) Produccion anual de frutos por unidad de
area en el pasado (1975-1986) y reciente (2005-2013); promedio anual (+ intervalo de confianza); las lineas discontinuas representan el promedio
para cada periodo de tiempo. (b) Produccion promedio de frutos al afio, las lineas representan la multiplicacion de (c¢) y (d) para cada periodo
evaluado. (c) Probabilidad de fructificacion a lo largo de ciclo de vida de A. mexicanum para cada periodo evaluado (1975-1981 y 2005-2013)
empleando un modelo de regresion polinomial de 3 (R?=0.46) y 2 términos (R?=0.45) respectivamente. (d) Produccion de frutos por individuo
reproductivo a lo largo del ciclo de vida de A. mexicanum para cada periodo evaluado (1975-1981 y 2005-2013) empleando un modelo potencial

R?=0.187 y 0.188 respectivamente. En (b), (c) y (d), ANOVA detecto efectos significativos de la interaccion tamafio x periodo (P<0.0001).

(ANOVA; interaccion tamafio x periodo: P<0.0001). De manera general,

mientras que en el pasado se registr6 un maximo de ca.

14

frutos-individuo™!; actualmente este valor ha aumentado hasta ca. 31

frutos-individuo!.
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5.4 Remocion de semillas de Astrocaryum mexicanum en la EBLT

Durante los 90 dias de duracion del experimento, se registrd una remocion
de 2329 semillas (92.4%). Las tasas mas altas de remocion se registraron
al inicio del experimento; sin embargo, después de los 60 dias, la tasa de
remocion fue cercana a cero (Fig. 12); el ajuste mediante un GLM-
distribucion Poisson de tercer grado fue el que mejor describid el patron
de remocion (AIC=75.94; D?=0.995). Cuando la curva de remocion
correspondiente al afio 2010 fue comparada con la obtenida para 1989

, no se detectaron diferencias significativas

entre ellas (P>0.05)
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Figura 12. Dindmica de remocion post-dispersion de las semillas de Astrocaryum mexicanum en la EBLT,
en 1989 y 2010. Los puntos indican la proporcion de semillas removidas a lo largo de 90 dias de observacion
en relacion con la densidad inicial, las lineas indican el ajuste a los puntos de cada afio usando un modelo lineal
generalizado con error Poisson (D?=0.999 y 0.995 para el afio 1989 y 2010, respectivamente). Elaboracién a

partir de Rodriguez-Velazquez (1994; Datos de 1989) y datos propios (2010).

5.5 Modelos integrales de proyeccion para Astrocaryum mexicanum:

Comparacién 1975-1981 vs 2005-2013
Como una consecuencia directa de los cambios registrados en las tasas

vitales de 4. mexicanum, los modelos integrales de proyeccion

construidos para el periodo 1975-1981 (IPMo) y 2005-2013 (IPMn)
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mostraron diferencias importantes, siendo el aumento en la fecundidad es

el cambio mas evidente en el kernel proyectado (Fig. 13).

Los individuos juveniles, introducidos en el IPM como un estadio
discreto, registraron cambios importantes en el largo plazo, la
supervivencia paso de 0.96 en el IPMo a 0.98 en el IPMn, mientras que su
tasa de progresion a la etapa adulto pas6 de 0.052 a 0.104

respectivamente.
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Figura 13. Modelos Integrales de Proyeccion (IPM) para Astrocaryum mexicanum. (a) IPM para el periodo 1975-1981. (b)IPM para el periodo
2005-2013. Cada matriz contiene las probabilidades anuales de transicion integrando la supervivencia, el crecimiento y la fecundidad como un promedio
de los SOP (n=06).

Por su parte, la tasa de crecimiento poblacional estimada para el
IPMo fue de A=0.999, valor ligeramente menor al proyectado por el
modelo matricial desarrollado previamente (A=1.004, Pificro er a/. 1984,

); la proyeccion de este parametro en 39 afios, indica

un decrecimiento acumulado de 3.8% en la poblacion (Fig 16a).

Manteniendo constantes las tasas de transicion registradas durante el
primer periodo para las etapas mas tempranas el ciclo de vida de la palma

(i.e. semillas y plantulas), el modelo construido para el periodo reciente
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proyectd una tasa de crecimiento poblacional anual de 1.1% (A=1.011), asi
como un crecimiento poblacional acumulado de 54% en 39 anos (Fig 16b),
valor inferior a las estimaciones que se hicieron mediante el ajuste a la

trayectoria observada en el largo plazo (2.9% anual).

El analisis de elasticidad proyectd para ambos periodos que
alteraciones en las tasas demograficas de los individuos de fases tempranas
alterarian en mayor medida a la A (Fig. 14a,b), sin embargo, este resultado
parece ser un efecto de la forma en que las categorias tempranas se
integraron al IPM (como estadios discretos), pues al sumar la elasticidad

para diferentes etapas del ciclo de vida de la palma, ésta resultdé ser mayor
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Figura 14. Elasticidad de la tasa de crecimiento poblacional ante perturbaciones proporcionales en las tasas de transicién. (a) Elasticidad del
modelo integral de proyeccion construido para el periodo 1975-1981. (b) Elasticidad del modelo integral de proyeccion construido para el periodo
2005-2013. (c) Suma de elasticidades para cada etapa del ciclo de vida de la palma: S=semillas, I=infantiles, J=juveniles, IM=adultos inmaduros

(0-50 cm), m1-m10= adultos reproductivos categorizados en intervalos de 50 cm.
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para los individuos inmaduros, disminuyendo hacia estadios mas

avanzados o mas tempranos (Fig. 14c).

Las simulaciones numéricas sobre el IPMy, indicaron que un
incremento del 4.3% en la probabilidad de progresion de las palmas
infantiles (al afectar la supervivencia), seria suficiente para alcanzar el
valor de Aobs (Fig. 15a) asi como la trayectoria poblacional que se observo
en el largo plazo (Fig. 16¢); cuando la supervivencia no fue afectada, se
requirié de un valor més alto en la tasa de progresion para alcanzar la Aobs
(6.3%) (Fig. 14a). Un analisis equivalente desarrollado elevando la tasa
de supervivencia tanto en la permanencia como en la progresion, reveld
que la Aobs se alcanzaria con un incremento del 13.6%; sin embargo, esto
supondria una mortalidad muy baja (ca. 1%) para este estadio de

desarrollo (Fig. 15b).

1.029 —

1.027 A b

1.025 A i

1.023 1 b

1.021 1 ]

1.019 A b

1.017 A b

1.015 A i

1.013 ~1 b
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Tasa de progresion Sobrevivencia

Figura 15. Sensibilidad de la tasa de crecimiento poblacional (1) ante elevaciones en tasas vitales de los individuos
infantiles. (a)Sensibilidad de A ante aumentos en la tasa de progresion afectado a la supervivencia (linea discontinua) y sin
afectarla (linea continua). (b) Sensibilidad de A ante aumentos en la probabilidad de supervivencia. Las simulaciones fueron

hechas en el modelo integral de proyeccion construido para el periodo 2005-2013 (Fig. 12b).
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Figura 16. Trayectorias observadas y simuladas para la poblacién de Astrocaryum mexicanum para un periodo de 39 afios. Las lineas naranjas
discontinuas representan el limite superior e inferior de la trayectoria observada generados al ajustar un modelo GLM exponencial a los datos de las
abundancias en todos los censos y sitios evaluados (ver Fig. 7a). (a) Trayectoria poblacional esperada proyectando el IPM obtenido para el periodo

1975-1981. (b) Trayectoria poblacional esperada proyectando el IPM obtenido para el periodo 2005-2013 (manteniendo constante la probabilidad de

progresion de los individuos infantiles. (c)Trayectoria poblacional proyectada al incrementar la probabilidad de progresion de individuos infantiles en b).

El experimento de respuestas de tablas de vida (LTRE) calculado a
partir de las diferencias entre el [IPMn y el IPMo (Fig. 17), mostré que los
cambios en las tasas vitales que han afectado en mayor medida a la tasa
de crecimiento poblacional en el largo plazo se han derivado de los
cambios experimentados por las categorias tempranas (juveniles e
inmaduros). En menor medida, los individuos reproductivos también han
contribuido positivamente al cambio experimentado en la A, con
excepcion de los adultos mayores que contribuyeron en sentido negativo a
esta medida poblacional (Fig. 17b) como una consecuencia directa de la
disminucion observada en su supervivencia y crecimiento. La diferencia
entre A200s5-2011 Y 1a Aobs puede atribuirse a cambios en las probabilidades

de transicion de los individuos infantiles.
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Figura 17. Contribucion de los cambios en las probabilidades de transicion observadas en el largo plazo a la tasa de crecimiento poblacional (1).
(a) Superficie del experimento de respuestas de tablas de vida (LTRE) construido a partir de las diferencias observadas entre los periodos evaluados
ponderadas por su sensibilidad promedio. (b) Suma de contribuciones para cada etapa del ciclo de vida de la palma; J=juveniles, IM=adultos inmaduros

(0-50 cm), m1-m10= adultos reproductivos categorizados en intervalos de 50 cm.

5.6 Efectos del crecimiento poblacional de Astrocaryum mexicanum

sobre la comunidad arbérea
La comunidad de especies arbdreas distintas a A. mexicanum ha
presentado cambios importantes en el largo plazo. En los SOP ubicados
en el bosque maduro (area total: 3600 m?), la densidad de individuos ha
pasado de 326 en el afio 1976 a 256 en 2013 (-22%), mientras que la
riqueza y diversidad rarificada de especies ha pasado de 92 a 61 (-34%) y
de 2.61 a 1.61 (-36%; Indice de diversidad de Shannon) respectivamente.
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Estos 3 parametros observaron una relacion negativa con la
cobertura de las copas de 4. mexicanum. Sin embargo, cuando los arboles
del sotobosque (<10 m de altura) se analizaron por separado con respecto
a los arboles del dosel (>10 m), la tendencia negativa se mantuvo con la
densidad de individuos de ambos estratos, pero en el caso de la riqueza y
diversidad de especies, no se registrd esa tendencia para los arboles del

dosel (Fig 18).

Q
g

b s

SD(U) = -0.02Cv + 44.9
R? = 0.45; P<0.05

60 - 40 -
30 1
404 @ T | | ®-f____
20 - A= B
a T hk--
20 SD =-0.03Cv + 73.3 10 1sD(C)=-0.01Cv + 28.39
R2 = 0.57; P<0.01 Rz = 0.69: P <0.001
0 - - - - - 0 - - - - -
0 200 400 600 800 1000 1200 O 200 400 600 800 1000 1200
40 25
° SR(U) = -0.01Cv+ 20
35 - 20 A ®s R2=0.51; P<0.01
{1 @ 151 o
25 - 104 A4 cccced- 8 T
0 Aay ra
20 4 SR =-0.02Cv + 36.32 5 4 SR(C)=0.002Cv + 8.42
R2 = 0.82; P<0.0001 R2=0.26, N.S.
15 . . . . 0 . . . ;

0 200 400 600 800 1000 1200 0 200 400 600 800 1000 1200

f,

1

8 1 0.8 - A y
08 ° A A oa- A
0.6 - 0.6 -
Ea M 04 1p(c) = 7E-05Cv+ 0.7

R2=0.15, N.S.
0.2 1p =_0.0006Cy + 0.83 0.2 1D(U) = -0.0005Cv + 0.71
R2 = 0.92; P<0.0001 R? = 0.89; P<0.0001
0 . ; . . 0 - ; ;

Diversidad de especies (D) (D Riqueza de especies (SR) ) pensidad de ind (SD)

0 200 400 600 800 1000 1200 0 200 400 600 800 1000 1200
Cobertura de copas de A. mexicanum (Cv, m?)

Figura 18 . Efectos del crecimiento poblacional de Astrocaryum mexicanum sobre la comunidad arbdrea. (a) Relacion entre la abundancia de
arboles de cada SOP y la cobertura de las copas de A. mexicanum, los simbolos negros indican los datos obtenidos en el censo de 1976 y los simbolos
naranjas indican los correspondientes al 2013. (b)Relacion entre la abundancia de arboles del sotobosque (U; indicado por circulos, individuos con
DAP >3.3 cm y altura menor a 10 m) y del dosel (C; indicado por triangulos, individuos con alturas superiores a 10m) y la cobertura total de copas de
A. mexicanum (Cv) incluyendo sitios cerrados en 1976 y 2013, se indica el modelo con mejor ajuste y el nivel de significancia. (¢) Relacion entre la
densidad de especies distintas de 4. mexicanum y la cobertura de copas de la palma. (d) Relacion entre la densidad de especies por estrato y la cobertura
de copas. (e) Relacion entre la diversidad de cada SOP y la cobertura de copas de 4. mexicanum. (f) Relacion entre la diversidad de cada SOP y la

cobertura de A. mexicanum haciendo una distincion de estrato.
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Considerando todos los SOP, en 1976 los individuos de A.
mexianum (con altura >1.3 m) representaban en 1976 el 51% de lo
arboles del sotobosque, mientras que en 2013 representaron el 71% (Fig.
19a). El cambio fue mas dramatico al comparar el area basal de las
especies, pues la contribucion de 4. mexicanum ha pasado de un 32%

en 1976 aun 72% en 2013 (Fig 19b).
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Figura 19 . Cambios en la composicion de la comunidad vegetal en el largo plazo. (a) Abundancia relativa de las especies registradas en los SOP

(n=8) en 1976y 2013. (b) Area basal relativa de las especies registradas en los SOP en 1976 y 2013.
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En general, las especies con menor densidad inicial tendieron a
aumentarla, mientras que las especies con abundancia inicial mas alta la
disminuyeron (Fig. 20). El caso de Faramea occidentalis (Rubiaceae), la
segunda especie mas dominante en el sotobosque de la selva, fue
particularmente notorio, pues pasé de una densidad de 37 individuos 1976
a una de 19 en 2013 (Area total: 3600 m?). Cuando el cambio de densidad
observado en esta especie (Aro) fue correlacionado con el cambio en la
densidad de A. mexicanum (Aam), una fuerte relacidon negativa fue

encontrada (Fig. 21).
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Figura 20. Regulaciéon poblacional de otras especies de la

comunidad arbérea.

N, /N, Astrocaryum mexicanum (Dp,)

Figura 21. Relacion entre los cambios numéricos observados en el largo
plazo para la poblacion de 4. mexicanum y la poblacion de Faramea
occidentalis, la segunda especie mas abundante del sotobosque (n=6
SOP).

Los analisis de dispersion espacial mostraron que en la actualidad, los
arboles se encuentran sobre-dispersos con relacion a los individuos de 4.
mexicanum (Indice de dispersion=1.11 + 0.05) y estan agrupados entre si
(indice de dispersion= 0.85 + 0.06) (Tabla2; véase Fig. 22). La prueba de
t muestra que estos valores son distintos de los esperados por azar

(P<0.05 en ambos casos).
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Figura 22 . Mapas esquematicos de la posicion actual de los individuos adultos de Astrocaryum mexicanum e

individuos de otras especies (1-5 cm DAP) en los SOP. Los puntos negros indican individuos con tallo de 4.

mexicanum, mientras que los puntos verdes representan individuos de otras especies.
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A. mexicanum-

Arbol-Arbol

Arbol
a b
A Az 1.95+£017 m
A.m. =278 0] 215+20.06m 1.68+0.17m
A =45 ID 1.10 0.86
AA Az 2.20£0.21 m
Am. =210 0] 217+£0.09m 220+£0.18m
A=36 ID 0.99 1.00
B Az 2.88+0.36 m
A.m. =205 0] 3.37+£0.13m 1.78+0.42m
A=22 ID 1.17 0.62
BB Az 3.04+£0.39m
Am. =417 ) 3.17+0.09m 3.10+£0.45m
A=20 ID 1.04 1.02
C Az 198017 m
A.m. =159 O 2.04+£0.08m 1.50£0.15m
A=44 ID 1.03 0.76
cC Az 1.72+0.13 m
A.m. =240 0] 2302010m 1.43+0.13m
A=57 ID 1.33 0.83
Az 2.30+£0.22m
o] 253+024m 1.95+£0.25m
. ID 1.11 £ 0.05 0.85 +0.06
Promedio Estadistico de 2.148 -2.353
prueba (f)
Valor de P <0.05 <0.05

Tabla 2. Indices de dispersion (ID) entre los individuos de Astrocaryum mexicanum o un arbol (segiin se
indique) y sus arboles vecinos. Se presentan los resultados de las distancias medias esperadas por azar (Az) y las
observadas (O) para cada sitio [Distancias (+ un error estandar)] entre un individuo de A. mexicanum y un arbol
(a) y entre arboles (b), considerando los individuos adultos de A. mexicanum (A.m.) y los individuos de 1-5 cm
DAP de otras especies (A), en la columna “sitio” se indican los tamafios de muestra correspondientes. ID>1
indican una distribucion sobredispersa, ID=1 distribucion al azar, y ID<1 distribucion agregada. La ultima fila
indica los valores promedios en cada caso; el t-statistic evalud la desviacion del ID observado del valor esperado

por azar (1).

Finalmente, el analisis multivariado de ordenaciéon sobre

la

composicion de la comunidad desarrollado a partir de los censos de 1975
y 2013 en los SOP, mostré diferencias importantes entre los estratos de la
selva y los periodos estudiados, sin embargo, la composicion del
sotobosque mostro diferencias mas importantes que el dosel de la selva

(Fig. 23).
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Figura 23. Analisis de escalamiento multidimensional no métrico sobre la composicion de la comunidad
arborea de la EBLT en 1975 y 2013. (a) NMDS separando los SOP, afos de censo y estrato. (b) y (c)
Promedio para cada estrato y afio para cada dimension del NMDS + EE, las letras indican la presencia/ausencia
de diferencias significativas con una prueba post-hoc de Bonferroni. Para ambas dimensiones P<0.001, estrés:
0.1354.
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6. DISCUSION

En los bosques tropicales las palmas suelen alcanzar mayores densidades que la mayoria de las especies
arboreas, llegando a ser un componente estructural importante para el funcionamiento de todo el
ecosistema . Por ello, y considerando
que en la actualidad una gran parte de las selvas, alin las protegidas, se encuentran sujetas a presiones

antropicas , los resultados de este estudio son de gran relevancia.

Los resultados documentan la explosion demografica de la palma Astrocaryum mexicanum en una
reserva biologica (EBLT). La poblacion ha crecido exponencialmente durante las tltimas cuatro décadas
a una tasa anual ca. 3%, la cual es notablemente mayor a las registradas para otras especies arboreas
tropicales con poblaciones de alta densidad . Al parecer, este fendmeno ha resultado
de los efectos sinérgicos de la fragmentacion del bosque y la defaunacion de mamiferos medianos y
grandes en la localidad de estudio. Los resultados de otros estudios sugieren que estos efectos podrian
ser generales en las especies de palmas. Prueba de ello es que las poblaciones de Astrocaryum
acualeatissimum, Euterpe edulis, Geonoma schottiana 'y Attalea humulis han sido capaces de mantenerse
estables o crecer en habitats fragmentados en bosques atlanticos de Brasil

. Asimismo, las poblaciones de las palmas Astrocaryum standleyanum y Astrocaryum
murumuru, han aumentado notablemente su reclutamiento en los bosques tropicales defaunados de

Panama y Peru, respectivamente

Los resultados obtenidos apoyan la hipotesis de que los efectos de fragmentacion y defaunacion han
relajado o eliminado factores que en el pasado regulaban a la poblacion manteniéndola en un equilibrio
demografico. Como se discutird a continuacion, el efecto del aumento en la disponibilidad de los
recursos luminicos debido a una mayor tasa de apertura de claros (Fig.9) y de la reduccion en las
presiones de herbivoria y pisoteo ejercidas en el pasado por los mamiferos de mediano y gran tamafio,

son factores involucrados en el aumento poblacional observado.

DISCUSION 73



6.1 Efectos sobre las tasas vitales de la palma

Las tasas de supervivencia, crecimiento y fecundidad de las palmas
variaron a través del tiempo de manera diferencial, en funcién de la fase
de su ciclo de vida. Asi, las tasas de supervivencia y crecimiento de los
individuos jovenes aumentaron con el tiempo mientras que aquellas de los
adultos mayores disminuyeron. Por su parte, la fecundidad aument6 de
manera general. Los factores causales relacionados con los efectos de
fragmentacion y defaunacion, que han producido estas variaciones, son

explicados a continuacion.

6.1.1 Efectos en la supervivencia
6.1.1.1 Semillas

Estudios previos sobre la demografia de palmas en habitats defaunados
han registrado un aumento en la supervivencia de sus semillas,
especialmente cuando éstas son de tamafio grande

. En este estudio no se encontro6 tal aumento ya que
la tasa de remocion de semillas de 4. mexicanum ejercida por mamiferos
se mantuvo aproximadamente constante a través del tiempo (Fig. 12).
Kurten discute que la fauna remanente en habitats defaunados
(generalmente animales de tamafio pequefio) puede compensar la
depredacion de semillas que era efectuada en el pasado por los mamiferos
medianos y grandes. Asi, a pesar de que tales mamiferos han disminuido o
desaparecido en la EBLT

, €s probable que las poblaciones de mamiferos

pequeiios que consumen las semillas de 4. mexicanum (ratones y ardillas)
estén aumentando debido a una menor presion por parte de sus
depredadores y/o a una menor competencia con animales desaparecidos
que consumian los mismos recursos alimenticios

. Se sabe que los ratones Heteromys desmarestian y
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Peronyscus mexicanus remueven activamente los frutos de 4. mexicanum
. Sin embargo, no es claro

si estos animales son primordialmente depredadores o pueden fungir
como dispersores secundarios. Brewer y Webb observaron que en
Belice, alrededor del 30% de las semillas de 4. mexicanum removidas por
ratones son enterradas y olvidadas, hecho que permite su posterior
germinacion . Este mismo
comportamiento se ha observado para aguties que consumen semillas de
otras especies del género Astrocaryum en selvas de Centroamérica
. Por lo tanto, a pesar de que la tasa de remocion de

semillas haya permanecido constante a través del tiempo, tal
comportamiento puede determinar que en términos efectivos mas semillas
sobrevivan, germinen y transiten al estadio de plantulas, sobretodo
considerando que con el tiempo ha habido un aumento en la cantidad de

semillas producidas por la poblacion de la palma

6.1.1.2 Etapas post-semilla

La curva de supervivencia de A. mexicanum (i.e. el cambio en la
probabilidad de supervivencia a lo largo del ciclo de vida de las palmas)
observada durante el periodo 1975-1981, es similar a la encontrada para
otras especies de palmas, en la que se observa un pico de mortalidad
grande durante las fases iniciales del ciclo de vida (semillas, plantulas y
juveniles) y otro pequefio hacia los estadios mas avanzados

. En los afos recientes (2005-2013) la tasa
de mortalidad de las palmas jovenes disminuy6 mientras que aquella de
las palmas adultas aument6 notablemente (Fig. 10a). A pesar de no contar
con estimaciones directas sobre la supervivencia de las plantulas para los
afios recientes, la disminucion en la tasa de mortalidad observada en los
juveniles hace suponer un efecto similar sobre éstas. Una explicacion a
estos cambios demograficos puede encontrarse en los efectos de

defaunacion y fragmentacion. Es posible que la defaunacion de mamiferos
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herbivoros medianos y grandes haya llevado a una reduccién en la
mortalidad de las palmas jovenes. Los estudios de Dirzo y Miranda
apoyan esta idea, pues mostraron que en la EBLT el ramoneo y
pisoteo de plantulas de varias especies ha desaparecido por completo, con
efectos positivos sobre su densidad. Un estudio experimental de
defoliacion mostrd que eventos puntuales de pérdida total del area foliar
reduce notablemente la supervivencia de las palmas jovenes de A.
mexicanum . En la actualidad, sin embargo, tal
nivel de defoliacién es practicamente inexistente. Otro elemento que
apoya la idea de la defaunacion como factor causal del aumento de la
supervivencia de las palmas jovenes, es un estudio experimental de
exclusion de vertebrados realizado durante el periodo comprendido entre
1985 y 1991 en la EBLT. Este estudio encontré que la densidad de palmas
jovenes de A. mexicanum en sitios bajo exclusion de vertebrados fue
similar al encontrado en sitios expuestos a la fauna durante este periodo,

implicando una baja o nula actividad de mamiferos herbivoros

Por su parte, el aumento de la mortalidad en los individuos adultos de
edades mayores parece estar asociado con una mayor dindmica de
formacion de claros en afios recientes (Fig. 9). La mortalidad de las
palmas adultas de 4. mexicanum en la EBTL es causada primordialmente
por los dafios fisicos durante la caida de ramas y/o arboles que abren
claros en el dosel . Un factor de
mortalidad adicional parece estar relacionado con un problema fisioldgico
ocasionado cuando las palmas quedan expuestas directamente a la
radiacion solar por periodos prolongados ;
se ha observado que las palmas adultas en sitios abiertos producen hojas
reducidas en tamafio y numero y adquieren un color amarillento
(indicacion de clorosis; ); este factor queda

por ser explorado en estudios futuros.
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6.1.2 Efectos en el crecimiento

El crecimiento en la longitud del tallo de 4. mexicanum a lo largo de su
ciclo de vida observo cambios importantes en el largo plazo. Mientras que
los individuos pre-reproductivos y los adultos con alturas inferiores a los
3 m exhibieron mayores tasas de crecimiento en el presente que en el
pasado, las palmas de mayor tamafio mostraron una disminucién en afos
recientes (Fig. 10b). Estos resultados parecen estar asociados con las
nuevas condiciones luminicas en la selva, debido a la elevacién en la tasa
de formacion de claros, y con la disminucion de la herbivoria y pisoteo
ejercidas en el pasado por los mamiferos medianos y grandes sobre las
palmas mas jovenes. Estudios anteriores han mostrado que el aumento de
la disponibilidad luminica sobre las copas de 4. mexicanum, producido
por la apertura de claros, permite un mayor crecimiento de las palmas,
sobretodo durante su fase adulta
. Respuestas similares
han sido documentadas para otras especies de palmas tolerantes a la
sombra como Geonoma cuneata, G. congesta, G. machostachys y
Asterogyme martiana . Sin embargo,
como se ha discutido para el patron de supervivencia, la incidencia directa
de la radiacion solar por periodos prolongados sobre las copas de A.
mexicanum, tiene consecuencias negativas. Considerando esto, es
probable que los individuos mas altos, que quedan expuestos por mayor
tiempo a la radiacion solar directa
, sufran una disminuciéon en crecimiento debido a una

condicion de estrés fisiologico

El aumento en el crecimiento de las palmas juveniles documentado
recientemente podria estar asociado ademas del aumento de luz a otros
factores. Esto se sugiere por el hecho de que un aumento en la densidad de

palmas adultas conlleva a una reduccion en el ambiente luminico
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experimentado por las palmas jovenes, cuyas copas estdn cercanas al nivel
del suelo. En comparacion con las palmas de mayor tamario, en los claros
grandes las palmas jovenes experimentan un aumento de su crecimiento
de corta duracion, ya que la luz se reduce rapidamente al nivel del suelo
con el desarrollo vigoroso de la vegetacion regenerativa

. El factor que puede estar involucrado en el
aumento en el crecimiento de las palmas juveniles es la reduccion de los
dafios fisicos producidos por el ramoneo y pisoteo de los mamiferos
herbivoros medianos y grandes . En otras
palmas pequefias tolerantes a la sombra, se ha encontrado que aumentos
en el area foliar producen la elevacion del crecimiento en condiciones de

sombra y sobretodo al aumentar la luz

6.1.3 Efectos en la fecundidad

La fecundidad fue la tasa demografica con cambios positivos mas
notables en el largo plazo. Tanto la probabilidad de reproduccion como la
produccion de frutos aumentaron de manera consistente a lo largo de todo
el periodo reproductivo del ciclo de vida de la palma (Fig. 11c,d). El
estudio de Crompton , mostro que la elevacion en la disponibilidad
luminica produce un aumento en la produccion de frutos de A.
mexicanum. Este resultado es consistente con lo mostrado para la misma
especie en un estudio comparativo entre sitios cerrados de selva madura y
grandes claros

En conjunto, estos resultados confirman que
restricciones de recursos luminicos determinan la actividad reproductiva
de A. mexicanum. La respuesta positiva de la reproduccion ante
elevaciones en la disponibilidad luminica, podria ser general para las
palmas tolerantes a la sombra, pues estudios previos han mostrado

respuestas similares para otras especies
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Un punto interesante en este patron, es la observacion de una
moderada disminucion en la probabilidad de reproduccion al final del
ciclo de vida de A. mexicanum (Fig 11c¢), este fendmeno es probablemente
una evidencia de senescencia, como ha sido sugerido para otras especies
de palmas

. Sin embargo, pareciera que solo
algunos individuos experimentan este disminucion en su fertilidad, pues
cuando un individuo continua siendo reproductivo, atn en los estadios
finales del ciclo de vida, su producciéon de frutos no muestra disminucion
alguna (Fig 11d); futuros estudios deben encaminarse a la evaluacion de

las razones fisiologicas o genéticas de esta variacion

6.2 Efectos en el nivel poblacional

Las variaciones observadas en las tasas vitales de A. mexicanum a través
del tiempo, se tradujeron en términos netos en un aumento poblacional
importante como se discute a continuacion. Al considerar los cambios en
las tasas vitales de los individuos juveniles y adultos, el modelo
construido para el periodo 2005-2013, proyectd un ligero aumento en la
tasa de crecimiento poblacional anual, pasando de A1975-1981=0.999 a
A2005-2013=1.011. Como ha sido discutido para cada componente
demografico, las nuevas condiciones biodticas y abioticas acaecidas el
interior de la EBLT durante las ultimas décadas, parecen ser los factores
causales que han permitido tal aumento. Sin embargo, el valor de
A2005-2013, €s menor al observado en el largo plazo (A=1.029), cambios
positivos en las tasas de supervivencia y crecimiento de los individuos
infantiles, son suficientes para alcanzar el valor de la tasa de crecimiento
poblacional observada en el largo plazo como es mostrado por el analisis
de simulacion numérica (Fig 15); tales aumentos en las tasas vitales de las

plantulas estarian impulsados por la disminucién en la presion ejercida
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por los mamiferos herbivoros medianos y grandes, como es evidente en el
caso de los individuos juveniles; sin embargo, es necesario que futuros
estudios se enfoquen en la evaluacion puntual de las tasas demograficas

actuales de los individuos pertenecientes al estadio de plantula.

Los resultados muestran que para los dos periodos evaluados, la
supervivencia y el crecimiento de los individuos pertenecientes a los
estadios mas tempranos presentaron los valores mas altos de elasticidad
(Fig 17a,b); sin embargo, este resultado parece ser un artefacto de la
discretizacion del estadio continuo empleada para la construccion del
kernel, pues la elasticidad es un indice relativo que es dividida entre todas
las celdas de la ‘“gran matriz” generando valores extremadamente
pequenos para cada tasa de transicion. Cuando las elasticidades fueron
sumadas haciendo uso de la categorizacion propuesta por Piflero et al.

, los resultados de ambos modelos observaron que los valores mas
elevados de elasticidad estan contenidos en los individuos adultos
inmaduros (i.e. <0.5 m de altura) decreciendo a medida que los individuos
alcanzan mayores y menores estadios de desarrollo (Fig 17¢). Resultados
similares han sido mostrados para otras especies con ciclos de vida largo
indicando por un lado, que los individuos de estadios tempranos son clave
en el comportamiento de la tasa de crecimiento poblacional (A), pero por

otro, que se encuentran sujetos a una fuerte presion de seleccion

A pesar de los efectos negativos observados en la supervivencia y
crecimiento de los individuos de los estadios mas avanzados (Fig. 10), la
poblacion crecidé impulsada por tasas de reclutamiento mas altas, asi como
una menor presion sobre los individuos de edades tempranas. Esto es
apoyado por el balance del analisis retrospectivo de sensibilidad, donde

las variaciones sufridas en el largo plazo en las tasas vitales los individuos
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a lo largo del ciclo, mostraron los valores mas elevados de contribucién a
A en los estadios pre-reproductivos (<0.5 m de altura), mientras que los
cambios sufridos en las tasas vitales de los individuos de estadios mas
avanzados mostraron una contribucién practicamente nula a esta medida

demografica (Fig. 17).

6.3 Efectos sobre la comunidad arbérea

Los resultados de este trabajo muestran que el aumento de la densidad
poblacional de 4. mexicanum ha reducido la abundancia y la diversidad de
especies en la comunidad arbdrea, sobre todo de aquella del sotobosque
(Fig. 18). Este fenomeno podria reflejar un efecto de competencia o
interferencia de A. mexicanum sobre las otras especies. Esta idea es
apoyada por la relacion negativa encontrada entre la tasa de cambio en la
densidad de Faramea occidentalis (Rubiaceae), la segunda especie mas
comun en el sotobosque, y el aumento de la poblacion de Astrocaryum

mexicanum en los sitios de observacion permanente (Fig 21).

El efecto de competencia y/o interferencia puede deberse a varias
razones. La mdas evidente es la intercepcion luminica que producen las
copas de esta palma (conformadas por mas de 12 hojas dispuestas en
espiral). Se ha documentado que una copa reduce la disponibilidad
luminica hasta en un 10% . Con el aumento
de la poblacion de palmas, el indice de area foliar de A. mexicanum ha
aumentado con el tiempo hasta alcanzar un valor de 2.5, lo que implica
tener dos capas y media de follaje por unidad de érea ,
reduciendo, en consecuencia, la incidencia de luz a nivel del suelo. Un
ambiente limitado en recursos luminicos restringe la capacidad de
regeneracion (germinacion, supervivencia y crecimiento de plantulas y
brinzales) de otras especies, sobre todo de aquellas que demandan luz para

crecer en el dosel. Esta idea es apoyada por el analisis espacial realizado
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en este estudio, el cual muestra que en la actualidad existe un patron
agregado de los arboles y sobre-disperso entre éstos y las palmas (Fig. 22,
Tabla 2). Dyer encontrd una relacion negativa entre un indice de
interferencia luminica de A. mexicanum y la abundancia y diversidad de
especies de la comunidad regenerativa de arboles. Otros estudios
realizados en ecosistemas forestales han mostrado que algunas especies
abundantes, tolerantes a la sombra, forman capas densas de follaje que
disminuyen la radiacion luminica con consecuencias negativas para la

capacidad de regeneracion de otras especies

Otra posible causa es la intercepcion de la lluvia de semillas en las
copas de A. mexicanum. Alvarez-Sanchez y Guevara mostraron
que las copas de esta palma retienen cantidades importantes de hojarasca
y semillas de los arboles del estrato medio-superior de la selva.
Considerando la cantidad de hojarasca interceptada por la copa de una
palma adulta promedio de A. mexicanum reportado por este trabajo, se
puede estimar que durante el periodo 1975-2013 la poblacién de esta
palma a aumentado su retencion de 18 a 59 Mg-ha!-afio™!

Es esperable que esta funcion de intercepcion de 4. mexicanum, haya
llevado a la formacion de areas con baja densidad de semillas y plantulas
de otras especies arbdreas, especialmente en los sitios con mayor
abundancia de palmas. Tal proceso podria ayudar al mantenimiento de la
dominancia de 4. mexicanum en la comunidad del bosque, restringiendo
el establecimiento de especies tipicas del dosel. Estudios futuros deben
encaminarse a la evaluacion explicita de la interferencia luminica y de la
lluvia de semillas ejercida por 4. mexicanum sobre la regeneracion de
otras especies arboreas y sus impactos en la estructura y composicion

futura del dosel de la selva.
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La relacion negativa encontrada entre la cobertura de las copas de 4.
mexicanum y la abundancia de individuos del dosel de la selva, esta
probablemente relacionada con factores distintos a los discutidos hasta
ahora, pues probablemente estos arboles han estado en el estrato superior
de la selva desde antes de que ocurriera la expansion de A. mexicanum en
la EBLT. El factor mas plausible esta relacionado con los efectos de borde
relacionados con elevacion en la penetracion del viento, y la elevacion en
la temperatura en el interior del bosque, provocando su caida y la mayor
apertura de claros en el dosel . Por otro lado,
a pesar de que no se encontraron reducciones en la diversidad y riqueza en
el dosel de la selva, es probable que en el futuro la disminucion de estos
parametros observada en el sotobosque tenga implicaciones importantes

para el dosel de la selva.

6.4 Consideraciones finales

Una reciente evaluacion de expertos ha mostrado que las areas naturales
protegidas en los tropicos son especialmente vulnerables a las
perturbaciones antropicas, con profundas implicaciones para el
mantenimiento de su biodiversidad . Por otro lado,
una revision reciente sobre la escala de la defaunacion muestra que tal
fenomeno es parte de una de las grandes manifestaciones de la época del
Antropoceno, llamada asi por la magnitud de los efectos contemporaneos
de los humanos sobre el planeta . En este contexto, el
fenomeno documentado en este estudio puede no ser un hecho aislado,
sino una muestra de los efectos en cascada ocasionados a partir de las
perturbaciones humanas sobre los bosques tropicales alrededor del

mundo.

Finalmente, este trabajo pone de relieve la importancia de los

estudios desarrollados en el largo plazo para revelar la trayectoria
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temporal de los cambios experimentados por los bosques tropicales bajo
la influencia de actividades humanas y analizar la capacidad de areas
naturales protegidas para conservar la diversidad bioldgica y funcional en
areas intensamente perturbadas por el hombre. Esta necesidad de datos
colectados en el largo plazo, esta regida por la escala de tiempo en la que
ocurren procesos ecologicos como la exclusion competitiva y la

regulacion de las poblaciones.
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/. CONCLUSIONES

Las perturbaciones humanas que han ocurrido durante los ultimos afos en la region de Los Tuxtlas, han
tenido consecuencias importantes en el interior de la selva protegida por la EBLT. Como una respuesta a
los cambios en su microhabitat, la poblacion de la palma tropical Astrocaryum mexicanum ha registrado
un aumento exponencial durante las ultimas décadas, pasando de un promedio de 1243 individuos
adultos-ha’! en el afio 1975 a 4058 individuos adultos-ha'! en 2013, con una tasa de crecimiento anual

ca. 3%.

Cambios registrados en las tasas vitales de A. mexicanum a través del tiempo han conducido al
aumento observado de su poblacion. De manera general, se observd un incremento de la probabilidad de
reproduccion y de la produccion de semillas por palma reproductiva, un aumento en la tasa de
crecimiento de los individuos durante las primeras fases de su ciclo de vida, y un aumento de la
supervivencia de las palmas juveniles. A pesar de que se observaron también cambios que afectaron en
sentido negativo a la poblacion, como una mayor mortalidad y una disminucién en el crecimiento de los
individuos adultos mayores, el balance demografico global determind el efecto positivo sobre la tasa de

crecimiento poblacional.

Bajo un enfoque de efectos en cascada, el aumento de la disponibilidad de recursos luminicos en el
sotobosque y una reduccion en la presion de mamiferos herbivoros medianos y grandes, ocasionada por
la defaunacion directa e indirecta, pueden identificarse como los principales factores que explican los

cambios en las tasas vitales de la palma y el aumento numérico de su poblacion.
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Siendo A. mexicanum una especie dominante en la selva de estudio, su aumento poblacional ha
tenido consecuencias negativas al nivel de la comunidad arborea, produciendo una disminucion en la
abundancia, riqueza y diversidad de otras especies vegetales en el sotobosque, asi como cambios en la
composicion de especies arboreas. Estos cambios posiblemente se han producido por un efecto de

competencia y/o interferencia de A. mexicanum hacia otras especies.

Finalmente, dada la importancia de A. mexicanum como un elemento estructurador del bosque
estudiado, el notorio aumento de su poblacion durante las ultimas décadas pueden tener implicaciones

importantes en las propiedades de todo el ecosistema, lo que requiere de estudios futuros.
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9. APENDICES

Apéndice 1: jAlteraciones en el funcionamiento del ecosistema?

Con un incremento tan grande de la poblacion de A. mexicanum a lo largo de las tultimas 4 décadas, son de esperarse
consecuencias importantes en el nivel ecosistémico. El estudio de Alvarez-Sanchez & Guevara (1999) documenta la alta
capacidad de los individuos adultos de A. mexicanum para interceptar y retener cantidades sustanciales de hojarasca en sus copas
(Figura A1.1). Usando estimaciones de la cantidad de hojarasca interceptada por una copa promedio de A. mexicanum, se calculd
que la cantidad de hojarasca interceptada por las palmas se ha incrementado de 18 a 59 Mg ha'! afio’! en los 39 afios de duracidn

del estudio (Fig. Al.2a).

Por otro lado, usando el area basal de las palmas como un indicador de biomasa, se calculd que en los SOP, la biomasa
del sotobosque ha aumentado 2.4 veces como consecuencia de la explosion demografica de
A. mexicanum, en este sentido la contribucion de las palmas al area basal de la comunidad
aumento 5.6 veces ( de 2.7% en 1976 a 15.4% en 2013) (Fig. A1.2b). Considerando que la
longevidad de las palmas adultas de A. mexicanum es ca. 100 afios, mientras que la de los
arboles del dosel, es de 2 a 4 veces mayor (Martinez-Ramos & Alvarez-Buylla, 1995), por
lo que el remplazo de la biomasa de arboles (con largos periodos de residencia) por la de
las palmas (con periodos de residencia mas cortos) puede tener efectos importantes en la

dinamica de biomasa y carbono del bosque protegido por la EBLT.

Estudios detallados son necesarios para evaluar las implicaciones de estos Figura Al.l. Retencién de la hojarasca en

. . o, X . las copas de A. mexicanum. Fuente: Alvarez-
cambios de las propiedades ecosistémicas en su funcionamiento general. Sanchez & Guevara, 1999.
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Figura A1.2. Alteracion de propiedades ecosistemicas debidas al crecimiento poblacional de Astrocaryum mexicanum. a)
Cambio en el indice de area foliar y la cantidad de hojarasca retenida por las copas de A. mexicanum para los censos
desarrollados; b) Cambio en el area basal promedio (+ intervalos de confianza) entre 1977 y 2013 para el sotobosque y el dosel
en la EBLT, y contribucion de 4. mexicanum.
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Apéndice 2: Codigo en R para la construccion de IPMs y LTREs

#Codigo construido por IAOR utilizando funciones del paquete [IPMpack (Metcalf et al., 2013)
#7X” debe ser cambiada por la base de datos o el dato especifico.

T R R T R
#####M6dulo 1: Cargar IPMpack, Base de datos y graficos preliminares
HEHHHHH I H AR R R

# 1. Cargar paquete

library("IPMpack")

library("fields")

# 2. Leer e imprimir base de datos

d<- read.table("X.txt", header= T)

# 3. Graficos preliminares

par(mfrow= c(1, 3),bty = "1", pty = "m")

plot(d$size, d$sizeNext, xlab = "Size at t", ylab = "Size at t+1")
plot(d$size, d$surv, xlab = "Size at t", ylab = "surv"

plot(d$size, d$fecl, xlab = "Size at t", ylab = "fec")

HEHH SR S R S S S R R
#####Modulo 2: Comparaciones para obtener los mejores modelos para cada tasa vital y construccién de
objetos

HHHHHHH R R R R

### Sobrevivencia ###

# 4. Desarrollo de comparaciones para establecer el mejor modelo para la sobrevivencia (Basdandose en

sus valores de significancia y el menor AIC)

par(mfrow= c(1, 1))
testSurv <- survModelComp(d, expVars = c(surv~l, surv~size, surv~size+size2, surv~size+size2+size3),
ncuts=500,

testType = "AIC",

makePlot = TRUE,

legendPos = "bottomleft", mainTitle="Survival")

# 5. Construccién de objeto de sobrevivencia empleando el mejor modelo.
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svl <- makeSurvObj(d, Formula = (surv~size+size2))

# 6. Dado que el modelo svl corresponde a una sobrevivencia en 6 u 8 afnos, se estimaron los coeficien-

tes anuales y se obligé al objeto a tomar estos coeficientes.

sv2 <- coerceSurvObj(svl,coeff=c(x,x,x))
par(mfrow=c(1,1))
picSurv(d,sv2, ncuts=500, ylim=c(0,1))

### Crecimiento #i##

# 7. Desarrollo de comparaciones para establecer el mejor modelo para el crecimiento (Basandose en su

coeficiente de determinacién y el menor AIC)

testGrow <- growthModelComp(d, expVars = c(sizeNext~1, sizeNext~size,
sizeNext~size +size2, sizeNext~size + size2 +size3),
regressionType = "constantVvar",
testType = "AIC",
makePlot = TRUE,
legendPos = "bottomright", mainTitle = "Growth")

# 8. Construccidén de objeto de sobrevivencia empleando el mejor modelo.

go <- makeGrowthObj(d, Formula = sizeNext ~ size+ size2+ size3)

picGrow(d, go)

abline(a=0, b=1, lty=2, col="blue")

### Fecundidad #it#

# 9. Desarrollo de comparaciones para establecer el mejor modelo para la fecundidad (Basandose en su

D2 y AIC)

# 9.1 Probabilidad de reproduccién

fecul <- makeFecObj(d, Formula = fec@~1, Family = "quasibinomial")

fecu2 <- makeFecObj(d, Formula = fec@~size, Family = "quasibinomial")

fecu3 <- makeFecObj(d, Formula = fecO~size+size2, Family = "quasibinomial")
fecud <- makeFecObj(d, Formula = fecO~size+size2+size3, Family = "quasibinomial")

minSize<-min(d$size,na.rm=T)
maxSize<-max(d$size,na.rm=T)
x<-seq(from=minSize,to=maxSize,length=1001)

x0<-data.frame(size=x,size2=x"2,size3=x"3) # for later use
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pfzTest <- tapply(d$size, as.numeric(cut(d$size, 21)), mean, na.rm = TRUE)
psTest <- tapply(d$feco, as.numeric(cut(d$feco, 21)), mean, na.rm = TRUE)
fs <- order(d$size); fs.feco <- (d$fecO)[fs]; fs.size <- (d$size)[fs]
pfz <- tapply(fs.size, as.numeric(cut(fs.size, 21)), mean, na.rm = TRUE)
ps <- tapply(fs.feco, as.numeric(cut(fs.size, 21)), mean, na.rm = TRUE)
plot(as.numeric(pfz), as.numeric(ps), pch = 19, cex = 1, col = "black",
ylim = c(@, 1), xlab = "size", ylab = "Proportion of reproductive individuals")
y0 <- predict(fecul@fitFec[[1]], newdata = x@)
yo <- exp(y0)/(exp(y0)+1l); lines(x, y@, col = 2)
y0 <- predict(fecu2@fitFec[[1]], newdata = x0)
yo <- exp(y0)/(exp(y0)+1); lines(x, y@, col = 3)
y0 <- predict(fecu3@fitFec[[1]], newdata = x@)
y0 <- exp(y0)/(exp(y@)+1); lines(x, y0, col = 4)
y0 <- predict(fecud@fitFec[[1]], newdata = x@)
yo <- exp(y0)/(exp(y0)+1l); lines(x, y@, col = 5)
legend("bottomright”, legend = sprintf("%s: %s = %.1f",
c("1","size","size+size2","
c(AIC(fecul@fitFec[[1]]), AIC(fecu2@fitFec[[1]]),
AIC(fecu3@fitFec[[1]]), AIC(fecud@fitFec[[1]]))),
col = c(2:5), 1ty = 1, xjust = 1, bg = "white")

# 9.2 Produccion de frutos de individuos reproductivos

fectl <- makeFecObj(d, Formula = fecl~1, Family = "quasipoisson")

fect2 <- makeFecObj(d, Formula = fecl~size, Family = "quasipoisson")
fect3 <- makeFecObj(d, Formula = fecl~size+size2, Family = "quasipoisson")
fect4 <- makeFecObj(d, Formula = fecl~size+size2+size3, Family = "quasipoisson")

fs.fecl <- (d$fecl)[fs]
fs.size <- (d$size)[fs]
pfz <- tapply(fs.size, as.numeric(cut(fs.size, 21)), mean, na.rm = TRUE)

ps <- tapply(fs.fecl, as.numeric(cut(fs.size, 21)), mean, na.rm = TRUE)

plot(as.numeric(pfz), as.numeric(ps), pch = 19, cex = 1, col = "black",
xlab = "size", ylab = "Number of fruits/individual")

y0 <- predict(fectl@fitFec[[1]], newdata = x0)

yo <- exp(y0); lines(x, y@, col = 2)

y0 <- predict(fect2@fitFec[[1]], newdata = x@)

y0 <- exp(y@); lines(x, y@, col = 3)

y0 <- predict(fect3@fitFec[[1]], newdata = x@)

y0 <- exp(y@); lines(x, y@, col = 4)

y0 <- predict(fect4@fitFec[[1]], newdata = x0)

y0 <- exp(y0); lines(x, y@, col = 5)
legend("topleft", legend = sprintf("%s: %s = %.1f",
c("1","size","size+size2","size+size2+size3"), c("AIC"),
c(AIC(fecti@fitFec[[1]]), AIC(fect2@fitFec[[1]]),
AIC(fect3@fitFec[[1]]), AIC(fectd@fitFec[[1]]))),

col = c(2:5), 1ty = 1, xjust = 1, bg = "white")

size+size2+size3"), c("AIC"),
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# 10. Construccidon de objeto de fecundidad empleando los mejores modelos (revisar cudl es el bueno)

fo<- makeFecObj(d,Formula=c(fecO~size+size2, fecl~size+size2),
Family = c("binomial", "poisson"),
Transform = c("none", "none"),
meanOffspringSize = mean(d[is.na(d$size)==TRUE &

is.na(d$sizeNext)==FALSE, "sizeNext"]),
sdOffspringSize = sd(d[is.na(d$size)==TRUE &
is.na(d$sizeNext)==FALSE, "sizeNext"]),

offspringSplitter = data.frame(ASB=x,I=x,J=x,continuous = (x)),
vitalRatesPerOffspringType = data.frame(NA),
fecByDiscrete = data.frame(ASB=x, I=x, J=Xx),
offspringSizeExplanatoryVariables = "1",

fecConstants = data.frame(x))

HHHHH
#####MOdulo 3: Inclusidén de estadios discretos y construccidén de Pmatrix, Fmatrix y kernel
HEHHH S R R

# 11. Inclusioén de estadios discretos

dto <- makeDiscreteTrans(d, discreteTrans = matrix(c(@, X, 0, 0, X,
0,X,X,0,X,
0,0,X,X,X,
0,0,0,X, X), ncol = 4,
nrow = 5, dimnames = list(c("ASB","I","J", "conti-
nuous", "dead"),
c("ASB","I","3", "conti-
nuous"))),
meanToCont = matrix(c(1,1,1), ncol = 3, nrow = 1, dimnames =
list(c("mean"),c("ASB","I","3"))),
sdToCont = matrix(c(0,0,X), ncol = 3, nrow = 1, dimnames = list(c(""),c("AS-
B","1","3"))))

# 12. Revisar el tamano adecuado de la matriz
nBigMatrix <- x
min<- min(d$size, na.rm=TRUE)

max<- max(d$size, na.rm=TRUE)

PmatrixContinuousOnly <- makeIPMPmatrix(growObj = go, survObj = sv2,
minSize = min(d$size, na.rm = TRUE),

maxSize = max(d$size, na.rm = TRUE),

nBigMatrix = nBigMatrix,

correction = "constant")
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diagnosticsPmatrix(PmatrixContinuousOnly,
growObj=go,
survobj=sv2,
dff=d,

correction="constant")

# 13. Construccidén de la Pmatrix con categorias discretas y continuas, y grafico

Pmatrix <- makeIPMPmatrix(growObj = go, survObj = sv2,
discreteTrans = dto,
minSize = min,
maxSize = max,
nBigMatrix = nBigMatrix,

correction = "constant")

par(mfrow= c(1, 1))
persp(Pmatrix@meshpoints[1:nBigMatrix],
Pmatrix@meshpoints[1:nBigMatrix], t(Pmatrix[(1:(nBigMatrix)), (1:(nBigMatrix))]), xlab = "Size

at time t", ylab = "Size at time t+1", zlab = "p(x,y)",

main = NULL, sub = NULL,

theta = @, phi = 10, r = sqrt(3), d = 2,

scale = TRUE, expand = 1,

col = "white", border = NULL, ltheta = -135, lphi = @, box= "true", ticktype= "detailed")

# 14. Construccidén de la Fmatrix con categorias discretas y continuas, y grafico

Fmatrix <- makeIPMFmatrix (fecObj = fo,
minSize = min,
maxSize = max,
nBigMatrix = nBigMatrix,

correction = "none"

par(mfrow= c(1, 1))
persp(Fmatrix@meshpoints[1:nBigMatrix],
Fmatrix@meshpoints[1:nBigMatrix], t(Fmatrix[(1:(nBigMatrix)), (1:(nBigMatrix))]), xlab = "Size

at time t", ylab = "Size at time t+1", zlab = "f(x,y)",

main = NULL, sub = NULL,

theta = @, phi = 10, r = sqrt(3), d = 2,

scale = TRUE, expand = 1,

col = "white", border = NULL, ltheta = -135, 1lphi = @, box= "true", ticktype= "detailed")

# 15. Construccidén del kernel con categorias discretas y continuas y grafico

IPM<- Pmatrix + Fmatrix
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par(mfrow= c(1, 1))
persp(Pmatrix@meshpoints[1:nBigMatrix],
Pmatrix@meshpoints[1:nBigMatrix], t(IPM[(1l:(nBigMatrix)), (1:(nBigMatrix))]), xlab = "Size at

time t", ylab = "Size at time t+1", zlab = "f(x,y)",

main = NULL, sub = NULL,

theta = @, phi = 10, r = sqrt(3), d = 2,

scale TRUE, expand = 1,

col = "white", border = NULL, ltheta = -135, 1lphi = @, box= "true", ticktype= "detailed")

image.plot(Pmatrix@meshpoints[1:nBigMatrix],
Pmatrix@meshpoints[1:nBigMatrix],
t(IPM[(1:(nBigMatrix)), (1:(nBigMatrix))]),
main = "IPM kernel",
xlab = "Size in t",
ylab = "Size in t+1")

mtext("", side=3, cex=0.9, adj=0, line=0.1)

HHF
####H#MOdulo 4: Anadlisis
HHEHHH R R R R

#15. Tasa de crecimiento poblacional para todo el ciclo de vida de Astrocaryum mexicanum
abs(eigen(IPM)$value[1])

#16. Tasa de crecimiento poblacional excluyendo estadios discretos
abs(eigen(IPM[4:(nBigMatrix+3), 4:(nBigMatrix+3)])$value[l])

#17. Andlisis de sensibilidad y grafico

sens <- (sens(IPM))

image(Pmatrix@meshpoints[1:nBigMatrix],
Pmatrix@meshpoints[1:nBigMatrix],
t(sens[(1:(nBigMatrix)), (1:(nBigMatrix))]),
main = "Sensitivity",
xlab = "Size at t",
ylab = "Size at t+1")

mtext("f)", side=3, cex=0.9, adj=0, line=0.1)

#18. Andlisis de elasticidad y grafico

elast <- abs(elas(IPM))

image.plot(Pmatrix@meshpoints[1:nBigMatrix],
Pmatrix@meshpoints[1:nBigMatrix],
t(elast[(1:(nBigMatrix)), (1:(nBigMatrix))]),

main = "Elasticity",
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xlab = "Size at t",
ylab = "Size at t+1")
mtext("", side=3, cex=0.9, adj=0, line=0.1)

#19. Tiempo de paso a un tamano determinado
chosenSize <- max(d$size, na.rm=TRUE)
plot(Pmatrix@meshpoints,
passageTime(chosenSize, Pmatrix)[4:ncol(Pmatrix)],
type="1",
1ty=1,
col="blue",
ylab="Years",
xlab="Size",
main="Passage time to x height",
x1lim=c (@, max))
abline(v=chosenSize, 1lty=4, col="dark gray")

mtext("", side=3, cex=0.9, adj=0, line=0.1)

HEHHH S R R
#####MOdulo 5: Life Table Response experiment
HHHHAHHHFHH AR R

kernell<- read.table("x.txt", header= F)
kernel2<- read.table("x.txt", header= F)
matrizprom<-((kernell+kernel2)/2)

sens <- (sens(matrizprom))

dif<- (kernel2-kernell)
pond<- dif*sens
write.table(pond, "X.txt")
image.plot(pond)
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Apéndice 3. Modelos elegidos para describir las tasas vitales de
Astrocaryum mexicanum
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Figura A2.1. Modelos elegidos para describir las tasas vitales de Astrocaryum mexicanum para el periodo 1975-1981. a)Modelos lineal
generalizado de segundo orden (Familia binomial) para describir el patron de supervivencia a lo largo del ciclo de vida de A. mexicanum, b)Modelo
lineal generalizado para describir el crecimiento anual de los individuos (Familia normal), ¢) Modelo de regresion polinomial de tercer orden para
describir la probabilidad de fructificacion de los individuos, d) Modelo potencial para describir el nimero de frutos producidos anualmente por
individuo reproductivo.
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Figura A2.2. Modelos elegidos para describir las tasas vitales de Astrocaryum mexicanum para el periodo 2005-2013. a)Modelos lineal
generalizado de segundo orden (distribucion binomial) para describir el patron de supervivencia a lo largo del ciclo de vida de 4. mexicanum, b)Modelo
lineal generalizado para describir el crecimiento anual de los individuos (Familia normal), ¢) Modelo de regresion polinomial de segundo orden para
describir la probabilidad de fructificacion de los individuos, d) Modelos potencial para describir el numero de frutos producidos anualmente por

individuo reproductivo.
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Apéndice 4:

Datos sinecolpgicos 2013

SITIO A
Especie Familia NUim Densidad Alt Area basal Estrato
ind. promedio m2
Faramea occidentalis Rubiaceae 4 0.00667 6.8175 0.01189 <10
Garcinia intermedia Clusiaceae 3 0.00500 6.6333 0.02176 <10
Piper amalago Piperaceae 3 0.00500 9.3667 0.28466 <10
Poulsenia armata Moraceae 2 0.00333 5.1100 0.00343 <10
Psychotria chiapensis Rubiaceae 2 0.00333 2.9200 0.01597 <10
Trichilia breviflora Meliaceae 2 0.00333 4.1400 0.00339 <10
Trophis mexicana Moraceae 2 0.00333 7.0950 0.00985 <10
Urera rzedowskii Urticaceae 2 0.00333 7.8850 0.01030 <10
Alchornea latifolia Euphorbiaceae 1 0.00167 9.0000 0.00458 <10
Coccoloba montana Polygonaceae 1 0.00167 6.4000 0.02469 <10
Crossopetalum parviflorum Celastraceae 1 0.00167 4.7100 0.00186 <10
Inga paterno Mimosaceae 1 0.00167 4.4500 0.00186 <10
Nectandra lundellii Lauraceae 1 0.00167 4.5500 0.00172 <10
Parathesis conzatii Myrsinaceae 1 0.00167 4.7900 0.00351 <10
Pouteria durlandii Sapotaceae 1 0.00167 6.3200 0.00841 <10
Pouteria rhynchocarpa Sapotaceae 1 0.00167 9.0000 0.00947 <10
Heliocarpus appendiculatus Tiliaceae 5 0.00833 16.6000 0.28359 >10
Poulsenia armata Moraceae 2 0.00333 17.5000 0.16576 >10
Alchornea latifolia Euphorbiaceae 1 0.00167 13.0000 0.03270 >10
Brosimum alicastrum Moraceae 1 0.00167 25.0000 0.04125 >10
Cecropia obtusifolia Cecropiaceae 1 0.00167 12.0000 0.03978 >10
Garcinia intermedia Clusiaceae 1 0.00167 11.0000 0.01576 >10
Guarea glabra Meliaceae 1 0.00167 16.0000 0.28274 >10
Nectandra ambigens Lauraceae 1 0.00167 28.0000 0.72382 >10
Nectandra lundellii Lauraceae 1 0.00167 28.0000 0.60821 >10
Orthion oblanceolatum Violaceae 1 0.00167 19.0000 0.14289 >10
Piper amalago Piperaceae 1 0.00167 11.0000 0.10931 >10
Pouteria rhynchocarpa Sapotaceae 1 0.00167 10.0000 0.00953 >10
Pseudolmedia glabrata Moraceae 1 0.00167 17.0000 0.07031 >10
Psychotria chiapensis Rubiaceae 1 0.00167 10.0000 0.01066 >10
Pterocarpus rohrii Fabaceae 1 0.00167 18.0000 0.07395 >10
Quararibea funebris Bombacaceae 1 0.00167 15.0000 0.02884 >10
Quararibea yunckeri Bombacaceae 1 0.00167 12.0000 0.02320 >10
Trichilia moschata Meliaceae 1 0.00167 10.0000 0.03010 >10
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SITIO AA

Especie Familia NUim Densidad Alt Area basal Estrato
ind. promedio m2
Faramea occidentalis Rubiaceae 3 0.00500 7.1267 0.02412 <10
Guamia glabra Annonaceae 3 0.00500 4.9067 0.01223 <10
Piper amalago Piperaceae 2 0.00333 6.5800 0.03229 <10
Acalypha diversifolia Euphorbiaceae 1 0.00167 3.4300 0.00096 <10
Capparis frondosa Capparaceae 1 0.00167 5.5600 0.00602 <10
Guarea glabra Meliaceae 1 0.00167 9.0000 0.01149 <10
Myriocarpa longipes Urticaceae 1 0.00167 5.2800 0.00134 <10
Orthion oblanceolatum Violaceae 1 0.00167 4.5800 0.00100 <10
Ouratea tuerckheimii Ochnaceae 1 0.00167 2.2000 0.00130 <10
Perrottetia longistylis Celastraceae 1 0.00167 6.8800 0.00628 <10
Piper hispidum Piperaceae 1 0.00167 2.6900 0.00683 <10
Piper aequale Piperaceae 1 0.00167 2.5000 0.00403 <10
Pouteria rhynchocarpa Sapotaceae 1 0.00167 6.4200 0.00451 <10
Psychotria faxlucens Rubiaceae 1 0.00167 5.9000 0.00815 <10
Quararibea yunckeri Bombacaceae 1 0.00167 4.4300 0.00115 <10
Trophis mexicana Moraceae 1 0.00167 6.9300 0.00593 <10
Pseudolmedia glabrata Moraceae 4 0.00667 17.0000 0.34792 >10
Nectandra ambigens Lauraceae 2 0.00333 27.5000 1.54723 >10
Clarisia biflora Moraceae 1 0.00167 18.0000 0.04429 >10
Coccoloba barbadensis Polygonaceae 1 0.00167 14.0000 0.01371 >10
Crataeva tapia Capparaceae 1 0.00167 13.0000 0.05221 >10
Faramea occidentalis Rubiaceae 1 0.00167 10.0000 0.03680 >10
Ficus columbrinae Moraceae 1 0.00167 12.0000 0.04476 >10
Orthion oblanceolatum Violaceae 1 0.00167 11.0000 0.03466 >10
Pouteria durlandii Sapotaceae 1 0.00167 16.5000 0.07721 >10
Quararibea funebris Bombacaceae 1 0.00167 15.0000 0.06446 >10
Trichilia martiana Meliaceae 1 0.00167 16.0000 0.03789 >10
SITIO B
Especie Familia Num Densidad Alt Area basal Estrato
ind. promedio m2
Guamia glabra Annonaceae 4 0.00667 7.4950 0.02569 <10
Faramea occidentalis Rubiaceae 3 0.00500 7.2033 0.01326 <10
Pouteria rhynchocarpa Sapotaceae 3 0.00500 5.8700 0.00518 <10
Orthion oblanceolatum Violaceae 2 0.00333 7.6400 0.00922 <10
Poulsenia armata Moraceae 2 0.00333 3.0900 0.01726 <10
Aegiphila costaricensis Verbenaceae 1 0.00167 5.8600 0.00683 <10

111

APENDICES



Amphitecna tuxtlensis Bignoniaceae 1 0.00167 4.3000 0.00120 <10
Clarisia biflora Moraceae 1 0.00167 4.3400 0.00143 <10
Dendropanax arboreus Araliaceae 1 0.00167 5.1100 0.00181 <10
Garcinia intermedia Clusiaceae 1 0.00167 9.0000 0.00851 <10
Iresine arbuscula Amaranthaceae 1 0.00167 9.0000 0.01292 <10
Maytenus schippii Celastraceae 1 0.00167 7.5000 0.00546 <10
Pouteria durlandii Sapotaceae 1 0.00167 7.3400 0.01072 <10
Rinorea hummelii Violaceae 1 0.00167 8.0000 0.00546 <10
Sideroxylon portoricense Sapotaceae 1 0.00167 9.0000 0.00244 <10
Trophis mexicana Moraceae 1 0.00167 6.9800 0.00646 <10
Mortoniodendron Tiliaceae 3 0.00500 21.1667 1.51442 >10
guatemalense
Pseudolmedia glabrata Moraceae 3 0.00500 17.3333 0.14174 >10
Guarea glabra Meliaceae 2 0.00333 12.5000 0.04418 >10
Crataeva tapia Capparaceae 1 0.00167 14.0000 0.02567 >10
Cymbopetallum baillonii Annonaceae 1 0.00167 11.0000 0.02903 >10
Cynometra retusa Leguminosae 1 0.00167 17.0000 0.04608 >10
Dussia mexicana Leguminosae 1 0.00167 30.0000 1.13097 >10
Garcinia intermedia Clusiaceae 1 0.00167 10.0000 0.01161 >10
Nectandra ambigens Lauraceae 1 0.00167 30.0000 0.56745 >10
Pouteria durlandii Sapotaceae 1 0.00167 11.0000 0.00851 >10
Pouteria rhynchocarpa Sapotaceae 1 0.00167 10.0000 0.02381 >10
Spondias radlkoferi Anacardiaceae 1 0.00167 23.0000 0.14076 >10
Stemmadenia donell- Apocynaceae 1 0.00167 18.0000 0.06247 >10
smithii
SITIO BB
Especie Familia Num Densidad Alt Area basal Estrato
ind. promedio m2
Myriocarpa longipes Urticaceae 5 0.00833 4.8240 0.01470 <10
Psychotria faxlucens Rubiaceae 3 0.00500 6.7833 0.02225 <10
Acalypha diversifolia Euphorbiaceae 2 0.00333 4.2150 0.05717 <10
Pouteria rhynchocarpa Sapotaceae 2 0.00333 9.2500 0.01465 <10
Trophis mexicana Moraceae 2 0.00333 6.1150 0.00910 <10
Aegiphila costaricensis Verbenaceae 1 0.00167 5.4800 0.00287 <10
Calyptranthes pallens Myrtaceae 1 0.00167 8.0000 0.00470 <10
Crossopetalum parviflorum Celastraceae 1 0.00167 6.5000 0.00478 <10
Eugenia winzerlingii Myrtaceae 1 0.00167 6.8400 0.00392 <10
Faramea occidentalis Rubiaceae 1 0.00167 5.8000 0.00290 <10
Maytenus schippii Celastraceae 1 0.00167 6.0000 0.00399 <10
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Psychotria chiapensis Rubiaceae 1 0.00167 7.3000 0.01003 <10
Salacia megistophylla Hippocrateaceae 1 0.00167 4.4300 0.00139 <10
Tridimeris tuxtlensis Annonaceae 1 0.00167 8.0000 0.01338 <10
Pseudolmedia glabrata Moraceae 3 0.00500 16.6667 0.17520 >10
Nectandra ambigens Lauraceae 2 0.00333 23.0000 0.43398 >10
Trophis mexicana Moraceae 2 0.00333 10.0000 0.00693 >10
Cojoba arborea Fabaceae 1 0.00167 30.0000 0.63617 >10
Cordia megalantha Boraginaceae 1 0.00167 26.0000 0.22998 >10
Coussapoa purpusii Cecropiaceae 1 0.00167 30.0000 0.03976 >10
Cymbopetallum baillonii Annonaceae 1 0.00167 21.0000 0.06662 >10
Poulsenia armata Moraceae 1 0.00167 18.0000 0.14611 >10
Pouteria durlandii Sapotaceae 1 0.00167 11.0000 0.06051 >10
Pouteria rhynchocarpa Sapotaceae 1 0.00167 15.0000 0.02723 >10
Sideroxylon portoricense Sapotaceae 1 0.00167 25.0000 0.04657 >10
Turpinia occidentalis Staphyleaceae 1 0.00167 15.0000 0.07534 >10
SITIO C
Especie Familia NUim Densidad Alt Area basal Estrato
ind. promedio m2
Pouteria rhynchocarpa Sapotaceae 5 0.00833 6.7340 0.02375 <10
Garcinia intermedia Clusiaceae 3 0.00500 6.6667 0.01016 <10
Guarea glabra Meliaceae 3 0.00500 6.5000 0.01573 <10
Omphalea oleifera Euphorbiaceae 3 0.00500 5.0200 0.00620 <10
Piper aequale Piperaceae 2 0.00333 2.7900 0.00449 <10
Pseudolmedia glabrata Moraceae 2 0.00333 7.4000 0.00544 <10
Psychotria flava Rubiaceae 2 0.00333 4.1850 0.00345 <10
Capparis frondosa Capparaceae 1 0.00167 7.1500 0.01031 <10
Dussia mexicana Leguminosae 1 0.00167 5.9000 0.00186 <10
Eugenia acapulcensis Myrtaceae 1 0.00167 9.0000 0.00563 <10
Faramea occidentalis Rubiaceae 1 0.00167 1.9600 0.00410 <10
Guamia glabra Annonaceae 1 0.00167 7.9000 0.00513 <10
Maytenus schippii Celastraceae 1 0.00167 5.7200 0.00403 <10
Pouteria durlandii Sapotaceae 1 0.00167 6.7800 0.00403 <10
Rochefortia lundellii Boraginaceae 1 0.00167 8.0000 0.01926 <10
Tridimeris tuxtlensis Annonaceae 1 0.00167 7.2800 0.00882 <10
Trophis mexicana Moraceae 1 0.00167 6.0000 0.00244 <10
Pseudolmedia glabrata Moraceae 5 0.00833 14.4000 0.08193 >10
Pouteria rhynchocarpa Sapotaceae 2 0.00333 10.5000 0.03549 >10
Rochefortia lundellii Boraginaceae 2 0.00333 14.0000 0.25792 >10
Aspidosperma Apocynaceae 1 0.00167 16.0000 0.01286 >10
megalocarpon
Cupania macrophylla Sapindaceae 1 0.00167 22.0000 0.14522 >10
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Garcinia intermedia Clusiaceae 1 0.00167 14.5000 0.03789 >10
Maytenus schippii Celastraceae 1 0.00167 13.0000 0.01273 >10
Nectandra ambigens Lauraceae 1 0.00167 25.0000 0.24630 >10
Omphalea oleifera Euphorbiaceae 1 0.00167 23.0000 0.23758 >10
Perrottetia longistylis Celastraceae 1 0.00167 12.0000 0.01926 >10
Quararibea funebris Bombacaceae 1 0.00167 18.0000 0.02111 >10
Quararibea yunckeri Bombacaceae 1 0.00167 15.0000 0.02961 >10
Spondias radlkoferi Anacardiaceae 1 0.00167 17.0000 0.07182 >10
Swartzia guatemalensis Leguminosae 1 0.00167 14.0000 0.09542 >10
SITIO CC
Especie Familia Num Densidad Alt Area basal Estrato
ind. promedio m2
Faramea occidentalis Rubiaceae 6 0.01000 6.7700 0.03686 <10
Psychotria faxlucens Rubiaceae 6 0.01000 6.3500 0.02566 <10
Quararibea yunckeri Bombacaceae 4 0.00667 5.7325 0.00823 <10
Pouteria rhynchocarpa Sapotaceae 3 0.00500 7.6667 0.02174 <10
Trichilia breviflora Meliaceae 3 0.00500 3.5700 0.00554 <10
Eupatorium galeottii Compositae 2 0.00333 5.9050 0.01097 <10
Guarea glabra Meliaceae 2 0.00333 4.7000 0.00792 <10
Vochysia guatemalensis Vochysiaceae 2 0.00333 6.4250 0.00693 <10
Amphitecna tuxtlensis Bignoniaceae 1 0.00167 5.5200 0.00580 <10
Brosimum alicastrum Moraceae 1 0.00167 9.0000 0.00458 <10
Capparis frondosa Capparaceae 1 0.00167 4.5400 0.00368 <10
Dendropanax arboreus Araliaceae 1 0.00167 4.3300 0.00088 <10
Garcinia intermedia Clusiaceae 1 0.00167 5.4100 0.00385 <10
Moyriocarpa longipes Urticaceae 1 0.00167 5.5000 0.00303 <10
Omphalea oleifera Euphorbiaceae 1 0.00167 4.4000 0.00096 <10
Piper aequale Piperaceae 1 0.00167 2.5000 0.00096 <10
Poulsenia armata Moraceae 1 0.00167 5.8200 0.00244 <10
Pouteria daff. reticulata Sapotaceae 1 0.00167 4.6300 0.00124 <10
Pouteria campechiana Sapotaceae 1 0.00167 8.0000 0.01404 <10
Pouteria durlandii Sapotaceae 1 0.00167 6.7000 0.00191 <10
Pseudolmedia glabrata Moraceae 1 0.00167 8.0000 0.00303 <10
Pterocarpus rohrii Fabaceae 1 0.00167 5.1300 0.00088 <10
Trophis mexicana Moraceae 1 0.00167 5.2600 0.00134 <10
Pseudolmedia glabrata Moraceae 6 0.01000 14.1667 0.18493 >10
Croton schiedeanus Euphorbiaceae 3 0.00500 11.6667 0.11218 >10
Ficus apollinaris Moraceae 2 0.00333 26.5000 0.76184 >10
Bernardia interrupta Euphorbiaceae 1 0.00167 18.0000 0.05286 >10
Brosimum alicastrum Moraceae 1 0.00167 22.0000 0.18857 >10

APENDICES

114



Cymbopetallum baillonii Annonaceae 1 0.00167 13.0000 0.03311 >10
Cynometra retusa Leguminosae 1 0.00167 22.0000 0.17196 >10
Nectandra ambigens Lauraceae 1 0.00167 26.0000 0.34212 >10
Pleuranthodendron Flacourtiaceae 1 0.00167 17.0000 0.03158 >10
lindenii
Poulsenia armata Moraceae 1 0.00167 28.0000 0.45365 >10
Rollinia mucosa Annonaceae 1 0.00167 14.0000 0.01242 >10
Sideroxylon portoricense Sapotaceae 1 0.00167 27.0000 0.45365 >10
Spondias radlkoferi Anacardiaceae 1 0.00167 25.0000 0.28126 >10
Swartzia guatemalensis Leguminosae 1 0.00167 11.0000 0.03158 >10
SITIO D
Especie Familia NUim Densidad Alt Area basal Estrato
ind. promedio m2
Myriocarpa longipes Urticaceae 6 0.00923 6.6050 0.04540 <10
Trophis mexicana Moraceae 4 0.00615 5.9125 0.01414 <10
Faramea occidentalis Rubiaceae 3 0.00462 6.6333 0.00939 <10
Poulsenia armata Moraceae 3 0.00462 7.4900 0.01234 <10
Pseudolmedia glabrata Moraceae 3 0.00462 6.5633 0.00640 <10
Brosimum alicastrum Moraceae 2 0.00308 6.0300 0.00378 <10
Garcinia intermedia Clusiaceae 2 0.00308 6.2300 0.01077 <10
Hampea nutricia Malvaceae 2 0.00308 8.7500 0.03628 <10
Piper aequale Piperaceae 2 0.00308 2.7050 0.00700 <10
Piper amalago Piperaceae 2 0.00308 6.9950 0.02668 <10
Pouteria rhynchocarpa Sapotaceae 2 0.00308 6.9000 0.01150 <10
Psychotria flava Rubiaceae 2 0.00308 4.6500 0.00777 <10
Psychotria simiarum Rubiaceae 2 0.00308 7.5750 0.02687 <10
Urera rzedowskii Urticaceae 2 0.00308 6.3000 0.00801 <10
Acalypha diversifolia Euphorbiaceae 1 0.00154 4.5000 0.00217 <10
Albizia purpusii Mimosaceae 1 0.00154 7.0000 0.00167 <10
Allophylus campstostachys Sapindaceae 1 0.00154 6.5500 0.00244 <10
Amphitecna tuxtlensis Bignoniaceae 1 0.00154 3.9400 0.00134 <10
Cordia megalantha Boraginaceae 1 0.00154 5.1700 0.00096 <10
Crossopetalum parviflorum Celastraceae 1 0.00154 4.4400 0.00272 <10
Cymbopetallum baillonii Annonaceae 1 0.00154 2.0000 0.00091 <10
Eugenia acapulcensis Myrtaceae 1 0.00154 7.3000 0.00252 <10
Lycianthes heteroclita Solanaceae 1 0.00154 7.2500 0.00165 <10
Malpighia romeroana Malpighiaceae 1 0.00154 3.6700 0.00100 <10
Quararibea funebris Bombacaceae 1 0.00154 6.6400 0.00497 <10
Quararibea yunckeri Bombacaceae 1 0.00154 6.8900 0.00235 <10
Spondias radlkoferi Anacardiaceae 1 0.00154 7.0000 0.00331 <10
Tetrorchidium rotundatum  Euphorbiaceae 1 0.00154 6.6000 0.00158 <10

115

APENDICES



Urera elata Urticaceae 1 0.00154 7.4500 0.04206 <10
Pseudolmedia glabrata Moraceae 4 0.00615 19.5325 0.27152 >10
Croton schiedeanus Euphorbiaceae 2 0.00308 14.5000 0.06503 >10
Faramea occidentalis Rubiaceae 2 0.00308 12.0000 0.06143 >10
Garcinia intermedia Clusiaceae 2 0.00308 11.5000 0.03155 >10
Mortoniodendron Tiliaceae 2 0.00308 21.5000 1.23612 >10
guatemalense
Poulsenia armata Moraceae 2 0.00308 18.5000 0.18959 >10
Quararibea funebris Bombacaceae 2 0.00308 17.0000 0.09169 >10
Trichospermum galeottii Tiliaceae 2 0.00308 18.0000 0.21552 >10
Cecropia obtusifolia Cecropiaceae 1 0.00154 12.0000 0.04393 >10
Coussapoa purpusii Cecropiaceae 1 0.00154 16.0000 0.00318 >10
Dussia mexicana Leguminosae 1 0.00154 27.0000 0.25518 >10
Guarea glabra Meliaceae 1 0.00154 14.0000 0.05954 >10
Nectandra ambigens Lauraceae 1 0.00154 24.0000 0.51530 >10
Piper amalago Piperaceae 1 0.00154 14.9600 0.00403 >10
Pouteria durlandii Sapotaceae 1 0.00154 13.9100 0.00403 >10
Pouteria rhynchocarpa Sapotaceae 1 0.00154 13.0000 0.02865 >10
Psychotria simiarum Rubiaceae 1 0.00154 11.0000 0.06247 >10
Quararibea yunckeri Bombacaceae 1 0.00154 13.0000 0.02235 >10
Spondias radlkoferi Anacardiaceae 1 0.00154 14.0000 0.03789 >10
SITIO DD
Especie Familia NUim Densidad  Alt Area basal Estrato
ind. promedio m2
Guarea glabra Meliaceae 6 0.01043 7.1417 0.04810 <10
Pseudolmedia glabrata Moraceae 5 0.00870 4.8240 22.49006 <10
Trophis mexicana Moraceae 4 0.00696 6.4650 12.45216 <10
Garcinia intermedia Clusiaceae 2 0.00348 4.5600 0.00317 <10
Guamia glabra Annonaceae 2 0.00348 5.5200 0.00824 <10
Myriocarpa longipes Urticaceae 2 0.00348 7.0500 0.08992 <10
Poulsenia armata Moraceae 2 0.00348 3.1850 3.36320 <10
Allophylus campstostachys Sapindaceae 1 0.00174 9.0000 0.01471 <10
Ampelocera hottlei Ulmaceae 1 0.00174 2.2600 0.91992 <10
Capparis frondosa Capparaceae 1 0.00174 7.5000 0.00628 <10
Coccoloba montana Polygonaceae 1 0.00174 6.9000 0.00559 <10
Cymbopetallum baillonii Annonaceae 1 0.00174 4.6800 7.64262 <10
Hamelia longipes Rubiaceae 1 0.00174 6.8000 0.05170 <10
Nectandra ambigens Lauraceae 1 0.00174 7.3000 0.00194 <10
Neea psychotrioides Ochnaceae 1 0.00174 3.6100 0.00109 <10
Piper aequale Piperaceae 1 0.00174 2.0000 0.00201 <10
Psychotria flava Rubiaceae 1 0.00174 4.8500 46.21939 <10
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Spondias radlkoferi
Brosimum alicastrum
Poulsenia armata
Pseudolmedia glabrata
Ampelocera hottlei
Cojoba arborea
Cymbopetallum baillonii
Cynometra retusa
Dendropanax arboreus
Eugenia acapulcensis
Ficus pertusa

Garcinia intermedia
Guarea glabra

Inga sinacae

Nectandra ambigens
Pleuranthodendron lindenii
Psychotria simiarum
Spondias radlkoferi

Trophis mexicana

Anacardiaceae
Moraceae
Moraceae
Moraceae
Ulmaceae
Fabaceae
Annonaceae
Leguminosae
Araliaceae
Myrtaceae
Moraceae
Clusiaceae
Meliaceae
Mimosaceae
Lauraceae
Flacourtiaceae
Rubiaceae
Anacardiaceae

Moraceae

P R R R R P R P R R R P R R R NNNR

0.00174
0.00348
0.00348
0.00348
0.00174
0.00174
0.00174
0.00174
0.00174
0.00174
0.00174
0.00174
0.00174
0.00174
0.00174
0.00174
0.00174
0.00174
0.00174

9.0000
22.5000
19.5000
14.5000
26.0000
24.0000
12.0000
26.0000
20.0000
10.0000
20.0000
15.0000
14.0000
17.0000
30.0000
17.0000
11.0000
18.0000
11.0000

0.01131
0.64209
0.53666
0.05656
0.25518
0.34212
185.64549
0.04125
0.10215
74.02694
0.03464
0.03311
0.04012
688.26555
0.63617
0.08279
0.02469
0.03290
0.00888

<10
>10
>10
>10
>10
>10
>10
>10
>10
>10
>10
>10
>10
>10
>10
>10
>10
>10
>10
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