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RESUMEN

La perturbacion humana en las selvas tropicales ha
propiciade 1la conversién de 1las comunidades vegetales
originales a wuna matriz de condicicnes sucesionales de
diferentes edades donde las condiciones maduras se encuentran
dispersas; 1o que reduce drasticamente las probabilidades de
regenexacién.

Los trabajos sobre los fendmanos de sucesidn secundaria
se han basado principalmente en los claros y se han realizado
relativamente pocos sSobre el impacto gue resulta de
perturbaciones de mayor escala como la producida por el
honbre

El presente trabajo se realizo en la zona de
amortiguamiento de la Reserva de la Biosfera Montes Azules de
la Selva Lacandona, Chiapas; Yy evalud la lluvia de semillas y
el establecimiento de plantulas sobre un gradiente sucesional
para determinar la importancia de dichos f{fendémenos en los
procesos de regeneracion.

Se encontré que la lluvia de semillas y el
establecimiento de plantulas estuvo fuertemente influido por
la composicién floristica de cada etapa seral; y varid en
cada una de ellas. Ademas, la composicién en la lluvia de
semillas vari¢ dependiendo de 1la fuente de propigulos
adyacente.

Se propusc gque el tamafno de la semilla estid relacionado
con los mecanismos de dispersion; y que ambas variables
pueden explicar la distribucién de las especies. Sin embargo,
no se corroboro la relacidén tamano de la semilla-dispersor,
perc se obtuvo que efectivamente los sindromes de dispersidn
pueden explicar la distribucion de las especies.

También se encontrd gque la perturbacién en la zona no
influyé en la composicion de la lluvia de semillas, pero si
sobre la aparicidn, sobrevivencia y establecimiento de las
plantulas.

Repecto al establecimiento de las pléntulas no fue
posible encontrar tendencias diferentes sobre la aparicidén y
sobrevivencia en cada una de las etapas sucesiohales
arboladas.



IMODUCCIOH

La vegetacién de las zonas tropicales estéd oxpuesta a
perturbaciones naturales como huracanas, vulcanismo,
terremotos e inundaciones (Gémez-Pompa 1985) y al permanenta
disturbio occasionado por el hombre (Ewel 1983). En las &areaa
cublertas por bosques extensos, las zonas perturbadas pueden
repoblarse con especies forestales debildo, entre otras cosas,
a la presencia de las comunidades primarias y secundarias
circundantes gue aportan los propaAgulos que permiten su
posterior regeneracidén (Purata 1986). La situacién se
modifica drasticamente como resultado de la constante
perturbacién ocasionada por las actuales actividades
agricolas, pecuarias y forestales (Holdridge 1978), ya que la
composicién empobrecida, el tamarfio reducido y la distribucién
dispersa de las comunidades forestales repanentes limita las
fuentes de propagulos y las interacciones blolégicas
necesarias para la dispersién y el establecimiento de muchas
de 1las especlies caracteristicas de 1las comunidades
originales. El resultado final es la degradacién y pérdida de
la riqueza vegetal de los trdpicos humedos (Wilson 1985).

La Selva Lacandona, en el noreste del estado de Chiapas,
@s un ejemplo de este fendmeno, poco mas del B0 de 1la
superficie anteriormente cubierta por Selvas Altas y Medianas
Perennifoljas Y Subperennifolias actualmanta sa ha
transformado en parcelas agricolas, potreros © comunidades
sucesionalpente tempranas (Lobato 1980). Entre los factores

que propician la degradacién se mencionan los procesos de



migracion no controlada, y leos inapropiados patronas de uso
del suelo gue de ello resultan (Szekely Y Restrepo 1988). La
progresiva sustitucién del mosaico de vegetacién primaria y
secundaria original, por areas cublertas con cultivos,
pastizales, y acahuales reduce la posibilidad de regeneracidn
de las selvas (Guevara y Meave 1987, Gomez-Pompa y Vazgquez-—
Yanes 1985).

A pesar del creciente numero de investigaciones en las
selvas tropicales, éstas se cuentan entre los ecosistemas
menos ceonoclidos (Wilson 1985); razén por la gue existen
pocos planteamientos gue tomen en cuenta aprovechamiento,
manejo y conservacion de sus recursos naturales (?urnwoﬂ:h Y
Golley 1874). El estudio de los procesos de sucegidn
secundaria es la base para la comprensién de la regenaracidn
natural del bosgque. La conmposicién floristica inicial de los
sitiocs perturbados, y la posterior incorporacidn de especies
durante la sucesion secundaria, depende de las siguientes
fuentes potenciales de regeneracidn: (1) el banco de
semillas, (2) la 1lluvia de semillas y (3) la propagacién
vegetativa (Young, et al 1987). Ademds de los fendémenos que
afectan el proceso de establecimiento y desarrollo de las
plantulas y juveniles (Fenner 1985). El presente trabajo
estudia la 1lluvia de semillas y el establecimiento de
plantulas en diferentes comunidades sucesionales resultantes
del patrdn de uso del suelc que los lacandones practican en
la 2zona de amortiquamiento de la Reserva de la Bidsfera

Montes Azules de la Selva Lacandona.



ANTECEDENTES,
Sucegidn secundaria

A partir de gue se formula el concepto de sucesisén
se asocia el término a los trabajes referidos a cambiocs en 1la
vegetacion (Cowles 1911) . A principlos de este siglo se
post\.llan dos teorias, aun vigentes, que intentan explicar la
mecadnica de regeneracién de las comunidades ecoldgicas
{McIntosh 1980, 1981). La primera fue formulada por Clements
(1916) ¥y considera a la comunidad como un superorganismo
cuyo desarrollo sucesional es direccional, predecible y gque
culmina en un climax climatice (teoria del climax). El
desarrolle de estas ideas llevd a 1la postulacién de
dAiferentes tipos de climax en un Area, entre ellos los
regulados por los niveles de humedad y nutrientes (teoria del
policlimax; Tansley 1935), © gue varian poco a poco conforme
a los gradientes ambientales y no son separables. en tipos de
climax definidos (patrdn de climax; Whittaker 1953).

La segunda fue desarrcllada por Gleason (1926,
1827) y propone que la persistencla de l1as especies en las
comunidades es resultado de las caracteristicas inherentes de
los individuos, de manera gue 1la sucesion puede entenderse
come resultado del crecimiento, sobrevivencia y dispersidn
diferencial de especies adaptadas a desarrollarse en
diferentes puntos sobre un gradiente amhiental. la teoria
postula que el reemplazo no as necesariamente direccional ni
predecible, y por lo tanto 1las comunidades no siempre

convergen a un climax climitico.



Se han propuesto diferentes mecanismos de
interaccién entre especies para explicar su incorporaciodn ys/o
reemplazo en las comunidades. La teoria da 1la “composicidén
floristica inicial" (Egler 1954) propone gue el desarrollo
sucesional depende de quienes sean los primeros en colenizar
el sitio abierto, Connell y Slatyer (1977) proponen tres
modelos para explicar el reemplazo de las especies: ‘(1)
tacilitaclaen, durante el cual un conjunto de especies camblan
las condiciones ambientales haciéndolas favorables para un
nuevo conjunto, pero desfavorables para otras o para 81
mismas: (2) tolerancia, implica gque s6lo aquellas especies
capaces de soportar el cambio en las condiciones ambientales
se mantienen y coexisten en la comunidad; y (3) inhibicidn,
algunas de las especies impiden el establecimiento o
desarrolle de otras. Dichos madelos no sa suceden
temporalmente, pueden presentarse en forma independiente, o
bien una especie puede participar en diferentes tipos de
mecanismoes (Pickett, ¢t al 1987). Posteriomente se postula el
modelo de neutralidad (Botkin 1981), el cual propone que 1la
competencia en la comunidad es 1la que determina la
estructura. Este modelo funclona como eslabdn entre los otros
tres.

Los trabajos de sucesidn en selvas tropicales se han
enfocado basicamente a 1lo gque ocurre en los claros que
resultan de la c¢aida de Arboles dentro del boague (p. e].
Whitmore 1978, Brokaw 1985, Denslow 1985, Runkle 1935). Se ha

propuesto gue el tamano del clare es la caracteristica mas



importante, ya que es primordial en la determinacidn de las
caracteristicas microambientales del sitios luz, temperatura
y humedad (Hartshorn 1974). La ocurrencia de dichos claros es
importante en los procesos de regeneracidn de muchas especies
Yy se cuenta entre los factores gue mantienen la dindmica y
diversidad de los ecosistemas forestales (Whitmore 1975,
Grubb 1976, 1977, Hubbel 1979).

Es jimportante sefalar la relativa escasez de trabajos
relatives al efecto que ejercen perturbaciones de mayor
intensidaq sobre la regeneracioén de las comunidades
tropicales. Estas perturbaciones se asocian con los patrones
de use del suelo mas frecuentes en la actualidad, y 1la
comprensién de sus consecuencias es fundamental para el
aprovechamiento, conservacién y manejo de estos recursoes

(Martinez-Ramos 1985, Augspurger 1990) .

Sistemas de produccidn en el troépico humedo

El sistema agricola mas antiguo y de mayor
distribucidén en los trépicos es el de roza-tumba-gquema {Ewel
y Poleman 1980). Consiste en el desmonte y la guema de 1la
vegetacion lefiosa en un predio para su siembra por un lapso
de tiempo variable, al final del cual se abandona para entrar
en fase de descanso; en esta fase se permite la recuperacion
de 1la vegetacion lefiosa que contribuye a aumentar 1la
fertilidad del suelo (Herndndez Xolocotzi 1959, Andreae

1980a). E) sistema generalmente incluye el enmpleo de



policultives, y =e considera ‘"ecoldgicamente eficiente”
{Barrera, et al 1977, Turner 1980). El impacto de esta
priactica sobre a vegetacién, no fue considerable mientras
existieran extensas zonas de vegetacion forestal, o bien
cuando el mimero de agricultores era reducido y los desmontes
se encontraban dispersos (Gémez-Fompa 1971).

Recientemente las zonas tropicales han sufrido los
procesos de migracidén tanto inducjda como espontanea, debido
a que presentan una baja densidad de poblacién y gran
cantidad de recursos (Ewel y Poleman 1980, Halffter 1980). En
las ultimas décadas, tanto por los procesos de migracion,
come por la ampliacién de la frontera agropecuaria, se han
realizado extensos desmontes en estos sitios (Szekely vy
Restrepo 1988). Los campesinos, para cubrir sus necesidades
se ven obligados a abrir dreas maAs grandes, o bien a reducir
la fase de descanso entre desmontes, sin que se haya repuesto
un porcentaje considerable de la fertilidad original (Andraae
1980b): lo que ocasiona el deterioro fisico del suelo, y por
ultimo la erosidn (Rubinoff 1984, Tropical Forest 1985). Ante
el fracaso agricela, las parcelas son abandonadas o rentadag
para posteriormente convertirlas en pastizales; que son
quemados anualmente (Budowski 1956, Heckadon 1%84). La fase
agricola se convierte entonces, en un breve lapsc entre el
desmonte y el pastizal (Alvarez 1952).

A consecuencia de los desmontes ha aumentado la
superficie cubijerta por vegetacidn secundaria y disminuido 1la

extensién de las comunidades originales, reduciéndose 1las



posibilidades de persistencia de muchas especies.
Paraddj icamente, las tierras mas buscadas para 1a
agricultura, son las mds ricas, donde se desarrollan las
comunidades forestales més complejas Yy exhuberantes, y que
posean la mayor cantidad de especies con madera utilizable
para fines industriales. Puede decirse gque actualmente por lo
menos de un 60-75% del area originalmente cubierta por Selva
Alta Perennifolia y Selva Alta Subperennifolia ha sido
transformada con fines agricolas o ganaderos en forma
permanente, o bien, eastA cubierta por enormes mosaicos de
vegatacidén secundaria de diversas edades. Incluso, algunas
comunidades como los extensos palmares de Sabal nexicana ¥y
las asocliacliones de piscidia communis que se han considerado
como elementos primarics de la vegetacidn del 4rea, pueden
ser aeavidencia de continuas perturbaciones (Penningten Yy
Sarukhan 1968).

En la Selva Lacandona, la colenizacidén que ocurrid
an este siglo, fue iniciada por indigenas de los Altos deo
Chiapas (principalmente tzeltales y choles), posteriormente
se anadié la mnmigracidn espontdnea de canmpesinos de los
estados vecinos como Veracruz, Guerrero Yy Oaxaca, Y la
colonizacién dirigida por el Gobierno Mexicano (Lobato 1980},
10 que ha propiciado una inmensa proporcién de desmontes que
rdpidamente tienden a convertirszse en potreros (Lobato 1981).

Es interesante resaltar el hecho de gque entre las
causas que se mencionan acerca de la decadencia del imperio

maya se postula un colapso ecoldgico, producto del sistema de



roza~tumba-guema, asociado a un aumento considerable de la
poblacidn (Culvert 1973, Sanders 1973, Ochoa 1981). Situacién
comparable a la que se presenta en nuestros dias (Lobato
1981, Tropical Forest 1985), aunque esta teoria ha sido
fuertemente refutada (Nations 1976, Nations y Nigh 1978,

1980),

Selva Lacandena

La Selva Lacandona se ubica en la porcién NW de
Chiapas (16'04’32" y 17°1i2%16" latitud N y 90°22725" y
91°'35’54" longitud W), limita al norte con el rio Cacbanc y
el rio Usumacinta; al este con el rio Usumacinta; al asur con
la Republica de Guatemala; al ceste con el ric Jatatéd
inferior y el rio Perlas. El clima regional es calido himedo
(Amw"ig; Garcia 1973), la humedad relativa promedio anual es
de 82.4%, la precipitacidn media anual es de 2,200-2,300 mm y
la evaporacidn media anual es de 1,400-1,500 mm. Gran parte
de la humedad la aportan grandes tormentas (nortes) producto
del eaefecto de los ciclones gue caen sobre el A&xea de
septiembre a enerc provenientes del noreste (CETENAL 1974).
Las rocas wmas abundantes son las callizas (litograficas o
dolomltizadas) y las doliomitas, y en menor abundancia las
areniscas, limonitas y lutitas. Los suelos son principalmente
arcillosos y se clasifican dentre del grupo  rendzina
{Mulleried 1944, Leguizamo et al 1985).

La vegetacién dominante en las Areas planas y con

suelos profundos es la Selva Alta Perennifolia (Miranda 1957,
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Miranda y Herndndez-X 1963, Bosque Trapical Perennifollo;
Rzedowski 1978; Tropical Rain Forest; Breedlove 1981). Este
tipo de vegetacieén ti'ene tres o mas estratos arbdreocs,
presenta un dosel relativamente continuo entre los 35-45 m y
les elementos mas altos alcanzan hasta 50 m. La mayor parte
de los arboles tienen troncos rectos y grandes contrafuertes.
Entre las especies mds caracteristicas estdan Asplidosperma
megaleocarpon, Callophyllum brasiliense, pialium guianense,
Ficus spp., Guatteria anomala, Licania platvpus., Swietenia
nacrophylla y Terminalia amazonia. Los estratos arbéraos
intermedios tlenen de 10-30 m de altura e incluyen entre las
especles mas abundantes a Brosimum alicastyum, Pseudolmedia
oxyphylleria, Tapiria macrophylla vy 8Sideroxylen spp. ILa
vegetacidn en el sotobosque estd formada por plantas jdvenes
de los 4arboles menciocnados, ademds de palmas, arbustos y
hierbas, principalmente rubidceas, melastomdtaceas, ariceas,
piperdceas, zingiberdceas y gran cantidad de bejucoa. Una de
las caracteristicas mas jimportantes es la abundancia de
trepadoras lefosas gue frecuentemente alcanzan +tallas tan
grandes como los darboles.

En las laderas rocosas de las serranias bajas se
presenta la Selva Mediana Perennifolia (Miranda y Hernandez~X
1963, Rzedowskl 1978:; Montane Rain Forest: Breecdlovae 1981).
Es una comunidad forestal de menor altura y con. menos
estratos, aunque muchas de las especies son comunes con la
Selva Alta perenifolia. En esta formacidn vagetal son comuneg

Brosimum alicastrum, Callophyllum brasiliense, Manilkara
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zapota vy Sideroxylon spp.

Entre las estrategias para la conservacidén de La Selva
Lacandona, el 12 de enero de 1978 aparece el Decreto de
Creacién de la Reserva da la Biésfera de Montes Azules
(Fig. 1), otorgdndole una extension cle_ 3,312 Km~ dentro da
la zona de proteccidn forestal de la Cuenca Alta del Rio
Usumacinta y de la Cuenca del Rio Tulija (cuya superficie
total es de 26,123 Km™). No obstante, desde su inicio, 1la
reserva presenté serias deficiencias, por lo que no se ha
impedide <¢ue se continuen destruyende las corunidades

acoldgicas del Area (lobato 1981).

Fuentes potenciales de regeneracidn
Dispersién-lluvia de semillas.

La presencia de las especies vegetalas depende de que
sus propdgulos encuentren hébitats donde puedan establecerse
y reproducirse. Los patrones de dispersidn pueden incrementar
la oportunidad de encontrar "sitlos segures® para la
germinacién (gensu Harper 1977, Schupp 1988a). En eata atapa,
los principales factores de mortalidad son la competencia,
depredacidn, la herviboria y 1los dafos fisicos (Van Dorp
1985).

El transporte de semillas maduras a menudo involucra
agentes externcs como aire, agua y animalas (Van der Pijl
1972, sSnow 1982). La dispersién ofrece las siquientes
ventajas potenciales (Howe y Smallwood 1982): (1) reduce la

conpetencia plantula-progenitor, (2) reduce la competencia
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intraespecifica entre las plantulas, (3) evita la mortalidad
denso~dependiente de conespecificos, {4} reduce la
depredacién de semillas y puede actuar como una forma de
escapar a un depredador especifico, (5) aumenta 1a
probabilidad de entrecruza, y (6) aumenta la probabilidad de
colonizar nuevos sitios en el mismo habitat o a largas
distancias (Janzen 1870, Sudgen 1982, Sork 1983, Augspurger y
Kelly 1984, Schupp 1988b).

El patrén estacional y la composicién de la lluvia de
semillas puede variar con los cambics sucesionales de 1la
vegetacidn (Young, et al 1587). Se conoce gque inmediatamonte
después de la perturbacidén de una comunidad vegetal la 1lluvia
es aldctona (que viene de otros sities) y estad dominada por
semillas pequenas y de dispersion anemdcora. A medida que 1a
vegetacién se recobra, tiende a ser autdctona (las semillas
se producen por las especies presentes; Young, 2t al 1987) e
incluye semillas mas grandes Yy dispersadas por animales
(Fenner 1987b). Las semillas de herbaceas que fructifican
durante casi todo el afic son mids abundantes en las etapas
tempranas del desarrollo de la comnunidad, mientras qgue en
los afios subsecuentes son mas abundantes las de arbustos y
arboles gue concentran su fructificacidon estacionalmente
(Carabias y Guevara 1985, Croat 1978, McDonell y Stiles 1983,

Primack 1987}.
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Banco de semillas.

Después de su caida o dispersicdn, muchas semillas pueden
entrar en un pariocdoc de latencia que depende de las especies
y de las condiciones que se presenten (Morenc 1977, Cheke, et
al 1979, Fenner 1985)., Las especies que pueden permanecer
viables por periodos prolongados y forman el banco de
semillas son caracteristicas de condiciones sucesionalmente
tempranas (Hall y Swaine 1980). En habitats recientemente
perturbados la composicién de especies del bance y la
vegetacidon es usualmente similar, pero esta similitud se
reduce con la edad de la comunidad (Ramirez-Marcial 1990).
Estas especies que forman bancoes de semillas pueden jugar un
papel en la rehabilitacién de tierra degradada, pues su
presencia en suelos de los trépicos humedos ayuda a prevenir
la erosion al formar rapidamente una cublerta vegetal

protectora (Johnson y ﬁrndshaw 1979) .
Propagacién vegetativa,

Las especies vegetales tiene otras formas de dispersién,
entre ellas estdn los bulbos, rizomas, vAstagos atc. (Harberd
1967, Silvertown 1982), y en las selvas también es comin que
rebroten de los troncos cortados. A diferencia de lo gue
ocurre con las senmillas, estas estructuras son genéticamente
idénticas al progenitor, perc tienen algunas ventajas
selactivas en anbientes perturbados y con situaciones
altamente competitivas donde es mas probable su sobrevivencia

gue la de las pldantulas (Sunderland 1960, Janzen 1969,
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Thompson y Grime 1979). Otra de las ventajas que presenta es
una mayor constancia en las tasas de crecimiento de afo en
afio o de sitio en sitio (Sarukhan y Harper 1973, Sarukhan

1974, Saxukhan y Gadgil 1974).
La fase de establecimiento

Se dice que al establecimiento ocurre cuando una
semilla germina y origina una plantula que deja de depender
de sus sustancias de reserva. La dependencia rse reduce
gradualmente con el desarrollo del individuo. Los limites de
este estadio inicial son dificiles de precisar por 1o que se
usan diferentes métodos para definirlo (Fenner 1987a}).

En el interior de las selvas, las plantulas son muy
abundantes en algunas <¢pocas del afo, especialmente después
de la fructificacién (Gémez-Pompa Yy VAzquez-Yanes 1985). Su
abundancia no es indicativa de sobrevivencia, ya gque pasadas
algunas semanas muchas de ellas mueren (Augspurger 1984). Las
tasas de mortalidad en los estadlos tempranos de crecimiento
soh muy altas y entre sus causas principales se aencuentran
desecacidén, competencia, herviboria y dafos fisicos (Del aAmo
1985, Silvertown Yy Dickie 1981). Eates fenémenos producen una
intensa seleccidn natural que puede afectar el patrdn de
distribucién de 1los adultos (Clark y Clark 1989). La
distribucién espacial de los sitlos favorables para el
desarrollo de las plantulas es muy heterogénea y camblante, y
su presencia en muchos casos puede asociarse a perturbaciones

qua reducen o suprimen los factores de riesgo.
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Para las especies de las selvas se puocde proponer un
gradiente de acuerde con el tamaho de sus semillas, 1las
caracteristicas de su ciclo de vida y su papel sucesional
(Harper et al 1970). En un extremo, las especies ploneras
asignan sus recursos al crecimiento réapide y a 1la
reproduccidén copiosa de semillas pequerias, presentan un ciclo
de vida corteo v altos niveles de herbivoria. Muchas de astas
especies requieren de su completa exposicién a la luz para
establecerse. Por el contrario, en el otro extrenmo, las
especies maduras asignan sus recursos a la defensa y al lento
aumento de los tejidos vegetativos, tienen una baja actividad
reproductiva y largeos periodes de vida (Martinez-Ramos 1985).
Las semillas grandes de estas especies representan una
adaptacién que les permite tolerar en mayor medida la gsombra
durante las etapas iniciales de desarrollo (Weis 1982, Fenner
1983, Stanton 1984, Canhan y Marks 1985), posterionﬁantn sus
plantulas y juveniles después de establecerse pueden
permanecer en estado de latencia o de crecimiento suspendido

por largos periocdos (Nava, et al 1985).
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OBJETIVOS E HIPOTESIS
Objetivos

1. Evaluar la contribucién relativa de la lluvia de semillas
a la regeneracidn en diferentes comunidades sucesiocnales
de la Selva Lacandona.

2. Evaluar el establecimiento, sobrevivencia y muerte de
especies arbéreas y arbustivas de las comunidades
arboladas de la Selva Lacandona.

3. Contribuir a 1la comprension del fenémeno de sucesidn
secundaria y al proceso de regenaracion de especies

lefiosas en la Selva Lacandona.

otesis

1. La lluvia de semillas es reflejo de la composicidn
floristica en cada una de las comunidades sucesionales.

2. la mayor riqueza en la 1lluvia de semillas se presenta en
las condiciones maduras, y decrece en las condiciones
intermedias, presentandose la menor riqueza en las zonas
perturbadas.

3. En la milpa rodeada de bosque, la lluvia de semillas aes
mucho mas diversa y abundante en el borde que en la
region central.

4. En la lluvia de semillas, la similitud entre repeticiones
decrece conforme las condiciones sucesionales tienden a
la madurez.

5. Las especies registradas en la lluvia de semillas también
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estdn presentes ceomo plantulas en los cuadrados de
observacion permanente
Las tasas de incorporacién y muerte de individuos son

mayores en los acahuales gue en las selvas.
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MATERIALES Y METOLOS
Area de estudio

El trabaje se 1llevé & «cabo en la zona de
amortiguamiento de la Reserva de la Bidsfera de Montes Azules
(Fig. 2). El 4rea esti situada en la llanura aluvial del rio
Lacanja (16°43’11"=16°46711" de latitud N y 91-04/30%"=~
91°08712" de longitud W} y tiene una altitud de 300-500 msnm
y un clima cdlido-humedo (Amwi’‘’qg) con régimen de lluvias en
verano (Garcia 1973). La temperatura media anual es da 25.8°'C
y la precipitacién acsciende a 1,800-2,200 mm anuales. Los
suelos de la region estdn constituidos por series paralelas
de conglomerados, formados de calizas y areniscas, siaendo
clasificados como acrisol humico, asociado con regosol
éutrico en laz Areas de areniscas (CETENAL 1974), la
vegetacién que domina el area es la Selva Alta Perennifolia
(Miranda 1957, Miranda y Hernandez-X 1963).

El disefio constd de dos bloques de repeticidn, Bonampak-
Betel y Lacanja-Chansayab; cada ure de ellos incluyé seis
cendicienes sucesionales, las cuales son descritas
posteriormente. Bonampak @s el Area mejor conservada debido a
la proteccién que el Instituto Nacicnal de Antropologia e
Historia tiene sobre la region, no obstante que buena parte
de sus comunidades vegetales ha estado sujeta a extraccidn de
maderas precliosas y palma capedora (shate). No incluye
pastizales ni 4reas extensas de acahuales y milpas (Meave
1980); Betel, donde se presepta el uso del suelo DRDAs

intensivo Y dominan las comunidades sucesionalmente
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tempranas. Los sitios de Bonampak ¥y Betel se agruparon
complementariamente para formar uno de 1los blogues de
repeticion: Lacanja-Chansayab donde se observa un heterogéneo
mosaico de comunidades sucesionales que es resultado de las
actividades productivas de los lacandones que allf habitan.
En esta comunidad se encuentran representadas todas las
etapas sucesionales por 1o que fue posible ubicar
completamente el otro blogue de repeticidn.
Metodos

1. Evaluaci¢n de la liuvia de semillas. Se establecieron
trampas de semillas construidas con tricot de 50 x 50 cm,
soportadas por un marce de alambre y sostenidas a S0 cm de
altura con postes de madera. Las trampas deterioradas por la
exposicién al medio (principalmente en los sitlos ablertos,
donde duraban en buenas condicicnes 3«4 meses) o por dafios
mecanicos fueron reparadas en el sitio mismo o reemplazadas
por otras. Las trampas severamente danadas no se consideraron
en el analisis. Esta situacién no se presentéd en las
comunidades arboladas, Y en las comunidades abiertas
generalmente fue menor de 2 trampas/sitio/evaluacién (maximo
8 en la ultima evaluacion de la milpa en area perturbada de
Betel). Tres de las condiciones estudiadas, ambos pastizales
y el acahual de Lacanja, fucron quemadas en los meses da
febrero y marzo. El analisis se corrigi¢ considerando el
numero de trampas y el numero de meses evaluados en cada

condicidén. Se distribuyeron al azar 14 trampas en cada una de



20

dos repeticicnes de las siguientes condiciones sucesionales
(Budowsky 1965, 1970, Quintana-Ascencio, et al 1990):

a. Pastizal inducido, sin pastoreo (Pastizal), que es
mantenido mediante guemas periodicas efectuadas en los meses
de febrero y marzo,

b. Milpa en 4reas cercanas a asentamientos humancs y
cuya periferia colinda con acahuales y otras milpas (Milpa
Perturbada). En el drea de estudio, estas parcelas sae
establecen como resultado de la continua roza y quema de
acahuales de menos de 10 afos.

c. Acahual de S5 a 15 anies de abandone (Acahual),
caracterizadeo por 1la presencia de especjes =sucesionalmente
tempranas como Belotia mexicapa, Cecropia spp., Qchroma
lagopus y_Pipex spp.

d. Selva Medianamente Madura (Selva Mediana). Esta
comunidad puede diferenclarse por la dominancia de especies
como Dendrxepanax arboreus y Spepdias meombin.

e. Selva Alta Perennifolia (Selva Madura). Se eligieron
comunidades arboladas alejadas de los asentamientos humanos.
Esta comunidad se caracteriza por 1la gran abundancia de
lianas y bejucos, y porque presenta dos o tres estratos
arbdreos claramente diferenciables.

f. Milpa en el |Interior de 4reas con selvas
sucesionalmente avanzadas (Milpa en Bosque}. Se seleccionaron
predios gqua se incorporaron a la produccidn agricela durante
el afo de estudio. Se¢ establecieron dos tipos de muestreo (7

trampas/posicidn/repeticion), el primero en el borde,
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ubicadas en la zona de transicidén de la milpa y el bosque, de
aproximadamente 5 m (Borde), y el segundo en el area central
o a mas de 20 m del margen {Centro). Esta ultima, se eligié
con la finalidad de simular un clarco natural

Se recogié aproximadamente cada dos meses el contenido
de las trampas dque se llevé al 1laboratorio del Centro de
Investigaciones Ecoldgicas del Sureste (CIES). La separacidén
y @l conteo de las semillas se realizéo bajo microscopio
estereoscdpico. La identidad taxondmica de las senillas se
determind por comparacion con ejemplares colectados en el
area de estudio, ademds de su cotejo con el catélogo de
samillas que se encuentra en La Estacién de Biologia Trepiéal
"lLo8 Tuxtlas", Veracruz dependiente de la Universidad
Nacional Autdnoma de México (Ibarra Manrigquez y Sinaca conm.
pers.).

2. Establecimiento y sobrevivencia de plantulas vy
juveniles. Se ubicaron cuadrados permanentes para 1a
observacién del establecimiento natural de individuos en
diferentes etapas sucesionales arboladas: Acahual, Selva
Medianamente Madura Y Selva Alta Perennifolia, dos
repeticiones de cada una. En cada repeticién se aestablecieron
30 cuadrados {0. m x 2.0 m, repartidos entre dos
tratamientos. En el primero de ¢éstos {15 subnmuestras
/repeticién/condicién), se eliminaron todas las plantas de
menos de 0.5 m de altura prasentes durante la evaluacidén, y
en el sequndo, no sec realizé ninguna elininacién. lLas

ecquinas de l1o0s cuadrados se marcaron con estacas de madera
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enterradas. lLos cuadros se relocalizaron cada 4 meses; la
evaluacién de las repeticiones en Bonampak-Betel (octubre
1990 a julio 1991) estaba desfasada dos meses respecto a la
de Lacanja (agosto 1990 a mayo 1991): ya gque las plantulas
que aparecieron en el lapso de dos meses no fue posible
identificarlas por su reducido tamane. Se mapearen y contaron
los individuos presentes (< 0.5 m de altura) en cada
evaluacién, excepto ardceas y Desmodium sp. gque solo se
detectd su presencia debido a que se dificulta determinar su
nimero, pues son especies postradas que se propagan por
estolones.

3. AnAdlisis de la informacién. Se vacidéd la informacién
obtenida a hojas electrénicas de dates (Lotus 123) para su
organizacién y se realizaron 1los analisis estadisticos
sigulentes.

Se aplicé la prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis
(Siegel 1956) para evaiuar las diferenclias en abundancia de
semillas (semillas/m”) y riqueza de aspecies de la lluvia
entre condiciones, repeticiones y periodos de evaluacion.
Ademds, se obtuvo el indice de similitud de Motyka {Mueller-
Dumbols y Ellenberg 1974) entre las diferentes condiciones y
repeticiones.

Se ordenaron las especies de acuerdo con su forma de
vida (&rboles, arbustos, lianas, bejucos y hierbas) y en
relacisdn con su tamafno se dividieron en: (1) semillas de
menos de 2 mm o aladas: (2) semillas de 2 a 6 mm de especies

con frutos carnosos; y (3) semillas de mas de 6 mm de
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especies con frutos carnosos.

Se evalud la mortalidad (nmimero de individuos gque
desaparecen al tienmpo t/numero de individuos al tiempo t-1):
sobrevivencia (numero de individuos que persiston al tiempo
t/ntmeroc de individuos al tiempo t-«1); y establecimiento
(nimerce de individuos que persisten al final! del periocdo de
evaluacidén/numero de individuos al inicio del periocdo de
evaluacion}; de las especles en las diferentes condiciones
arboladas {Selva Alta Perennifolia, Selva Medianamente
Madura, y Acahual). Se aplicd la prueba de Kruskal-Wallis
para analizar las diferencias entre copndiciones,
rapaticiones, periodos y tratamientes. Finalmente, se aplico
el 1indice de similitud de Sdrensen (Mueller-Dumbois vy
Ellenberg 1974) entre las condiciones y repeticiones.

Se ordenarcen las especies de acuerdo con su forma de
vida; hierbas anuales, hierbas perennes, bejucos y lianas,
helechos, arbustos, 4rboles bajos, Arboles del dosgel, Yy
palmas en cada una de las condiciones arboladas. E1 nimero
asignado a las especies en 1los cuadrados de observacidn
permanente (COP} coincide con el numero de catalogo de

plantulas del herbario del CIES.
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RESULTADOS.

LLuvia de semillas

Después de un afio de evaluacidén, junio 1990 a julio
1991, se reconoccieron 1las semillas de un total de 147
especies (Cuadro 1) gue representan 49 familas, de las
cuales, las leguminosas aportaren 14 especies, las compuestas
10, mordceas y euforbidceas 8, rubiaceas 7 y gramineas &, No
se pudieron determinar 29 de las especies,.

Las condiciones sucesicnales con mis especies fueron las
selvas medianamente madura y madura, la riqueza de especies
decreci¢ en las milpas y el acahual; el pastizal fue el de
menor riqueza. En la milpa en besque, la riqueza fue mayocr en
el borde que en el centro (Fig. 3). El nimero de especiaes
exclusivas, que s0lo se encontraron en una etapa sucesional
dada, se incrementé con el qrad:; de desarrollo de 1la
comunidad, 13 en las selvas madura y medianamente madura, 3
en el pastizal, y sdlamente 1 en la milpa en bosque centro.
Sin embargo su aporte al total de semillas disminuyd con el
avance sucesional, 2.0 % del total en la selva madura vs.
75.7% en el pastizal. (Cuadro 2}

El nimere de semillas/m” entre las diferentes
condiciones fue muy variable. Los valores mas altos se
encontraron en el acah;ml, selvas y milpa perturbada mientras
que los mas bajos se presentaron en el pastizal y milpa en
boaque (Fig. 4). La variacion estacional mas amplia se
presentd en el centro de la milpa en bosque, variando de

< 50, en octubre y noviembre, a 6,493, en julio, que es e}
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valor mas alte encontrade (Cuadro 3). Del total da las
semilas, la mayor parte, aproximadamente el 90 % (Cuadro 4)
lo aportaroen unas cuantas especies (de 3 a 8). Las
compuestas, Compositae, sine spp, Y Bidens spp: las
moraceas, Cecropip spp Yy Ficus spp: y las piperdceas, Pipex
spp aportaron 1la mayoria de las semillas en todas las

condiciones sucesionales; excepto en los pastizales donde

dominaron las gramineas Paspalum spp e Hyparrhenia.

De las 147 especies registradas 42 correspondieron a
arboles, 25 a hierbas, 21 a arbustos, 19 a lianas y bejucos;
Y no se determind la forma de vida de 40 de ellas (Cuadro 1).
Las semillas de los arboles se encontraron principalmente en
las comunidades arboladas y en la milpa rodeada de bosque,
siendo despreciables en las comunidades con mayor disturbio
humano (Figura 5); las de las lianas ge presentaron
principalmente en lus selvas maduras, disminuyeron en 155
demds condiciones y no se enceontraron en ‘los pastizales
(Fig. 6); las de los arbustos fueron caracteristicas de los
acahuales y milpas en zona perturbada y practicamente no se
encontraron en las demas condiciones (Fig. 7); 1las de
hierbas se encontraren en mayor numero en las condicliones
perturbadas, sin cnbargo, existen en alto numero an las dends
condiciones (Fig. 8).

Las semillas de los arboles se producen principalmente
al inicio de la época de lluvias, mientras gque la mayor partae
de las semillas de las hierbas y las lianas son producldas en

la época de secas. La variacion anual en la produccién de
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las semillas de los arbustos no presenta un patrdén fenoldgico
ppreciable (Fig. 8).

La distribucidén de las semillas en base a su tamafoc de
(Cuadro i) fue diferente entre las condiciones sucesionales.
Del total de las especies, 38 son menores de 2 mn © aladas,
76 se encuentran entre 2 y 6 mm y/o con frutos carncsos; y 28
son mayores de 6 mm. Las semillas pequenas, < 2 mm, y/o
aladas se distribuyeron de manera homogénea an todas las
condiciones sucesionales, destacando ligeramente en la milpa
perturbada y pastizal (Fig. 10):; las pequenas, 2 a 6 mm, que
se exponen en frutos carnosos, se presentaron especialmente
en los acahuales y en menor medida en las selvas y milpas,
desapareciendo practicamente de los pastizales y borde de
milpa en bosque (Fig. 11):; las semillas mas grandes se
localizaron principalmente en la milpa en bosque, en menor
nmedida en las selvas, Yy el acahual, siendo muy escasas en la
milpa perturbada y el pastizal {(Fig. 12}.

Los patrones de produccicon de la lluvia de semillas
variaron entre los distintos mecanismos de dispersidn
propuestos por tamano (Fig. 13). La dispersion de las
semillas < 2 mm y/o aladas, y la de las semillas > 6 mm
presenta un pico que coincide con la época de secas. la
dispersion de las semillas de 2 a 6 mm de especies con frutos
carnosos no muestran una clara estaclonalidad, perc presenta
un ligero maximoe al inicio de la época de lluvias., En
conjunto la lluvia de semillas fue mayor durante la temporada

de secas e inicio de la de lluvias, abril-julio (Fig. 14).
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La prueba de KXruskal-Wallis para 1a abundancia de
semilias gque se presentaron durante el afio de estudio mostré
diferencias significativas entre las condiciones sucesionales

(P < 0.001, H = 151.3, N = 12) y entre pericdos de evaluacién

(P < 0.001, H = 55.41, N = i3}, peroc no marcd diferencias
significativas entre las repeticiones (P = 0.77, H = .08,
H = 12), Lo mismo ocurrid¢ para la riqueza de especies, se

presentaron diferencias significativas entre las condiciones
{P = 0.004, H = 18.9, N = 12) y periodos de evaluacidén (P <
0,001, H = 49.7, N = 12):; pero no entre repeticiones (P =
0.48, H = 0.49, N = 12).

La similitud entre condiciones y repeticiones mostrd una
amplia variacién, 0.07 a 0.72 (Cuadro 5). Los valores mas
bajos de similitud se presentaron en la ceomparacién entre el
pastizal con las comunidades arboladas, 0.07-0.14. Lag selvas
se parecieron mas entre si que con respecto a las otras
comunidades. Llas repeticiones mas homogéneas fueron las del
pastizal, 0.72, y las mds heterogéneas las del centro de 1la

milpa en bosgue, 0.18.

Establecimiento de plantulas

Establecimiento, muerte y sobrevivencia de plantulas

Durante el ano de evaluacioén se registraron un total de
238 especies, que representan 42 fanilias, Se determinaron
129 especies, El numero de especies exclusivas decrece a

medida que se asciende en la escala sucesional, 12 en el
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acahual, 4 en la selva mediana, y sdéloc 1 en la selva madura,
(Cuadro 6). El mayor nimerc de especies se presentd en
las selvas madura y medianamente madura de Bonampak;: las
selvas da Lacanja y los acahuales presentaron resultados
semejantes. El numero de plantulas/m fue mnas alto en 1la
selva medianamente madura, decrace en la madura,
registrandose loz valores mas bajos en el acahual (Cuadrao 7).

Del total de plantulas epcontrado, el 50%
aproximadamente, lo aportaron sélo algunas especies, de 4 a 5
en el acahual, 4 a 7 en la sclva medianamente madura, y de 3

a 9 en la selva madura (Cuadro 8). En La selva madura de

Lacanja las mas abundantes fueron Rinorea auatemalensis,
Chamaedorea spp Y Pseuderanthemum yerapazense como los
principales aportadores; en la selva madura de Bonampak

fueron mds frecuentes Brosimum alicastyum, Ouaravibea sp. y
Chamaedorea spp:!: en la selva medianamente madura de Bonampak,
Brosimum alicastrum, Quarariben sp., Chamaedorea spp, Ringrea
quatemalensis y una Sapindaceae: en la selva medianamente

madura de Lacanja, Chamnedorea spp, una Sapindaceae vy

Pseguderanthemum veprapazense: en el acahual de Lacanja, Piperp
glabrescens, DRendrovpanax arborveus e JIresipe spp.; finalmente

para el acahual de Bonampak-bBetel, JIresine spp.,pPsychotria
pubescens y Acalipha diversifolia.

De las 143 especies agrupadas por forma de vida, 3
correspondieron a hierbas anuales, 30 o hierbas perennes, 15
a bejucos y lianas, 9 a helechos, 44 a arbustos, 24 a arboles

bajos, 8 a 4arboles del dosel, y 8 a palmas (Cuadro 6). Entre
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las condiciones sucesionales se distribuyeron de la siguiente
manera (Fig. 15): el numero de especies arbdreas, palmas y
bejucos y 1lianas fue mayor en 1las selvas gque en los
acahuales; los arbustos dominaron en todas las condiciones;
el mayor numero de especies herbaceas se presenté en los
achuales, disminuysé en las selvas de Bonampak: y el menor
nimerc se presentd en las selvas de Lacanja; los helechos se
presentaron en bajo numero en todas las condiciones
sucesionales.

Los porcentajes de aparicién y sobrevivencia variaron
ligeramente entre las condiciones sucesionales (Cuadro 9):
pero la variacion aumenté entre las repeticiones y entre las
evaluaciones. Sin embargo, los porcentajes de sobrevivencia
al final de la evaluncidn son semejantes; los porcentajes de
aparicidn en los cuadrados donde permanecieron las pldntulas
son ligeramente mas altos que en los cuadrados donde se
eliminaron. La sokrevivencia por especies también mostro
amplia variacién durante los periodos de evaluacidn
(Cuadro 7).

ta prueba de KrusKal-Wallis entre las condiciones
sucesionales mostro diferencias marginales para el numero de
especies y significativas para el nuipmero de pléntulas/m™.
Pero no marce diferencias significativas entre las
repeticiones ni entre los tratamientos tanto para el numerc
de especies como para ¢l de plantulas (Cuadro 10). Por lo qua
respecta a la aparicion de plantulas, entre las repeticionss

se presentaron diferencias marginales para la prinera
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evaluacidn, agosto-noviembre para Lacanjd y octubre-~febrero
para Bonampak, y diferencias significativas para la segunda
evaluacisén, noviembre-abril en Lacanja y <febrero-julio en
Bonampak:; pero no se presentaron diferencias significativas
entre las condiciones sucesionales ni entre los tratamientos
en ambas evaluaciones.

La similitud (Sorensen) entre condiciones y repeticiones
varid entre 0.22 ¥y 0.64 (Cuadro 11). El valor mas baje
corresponde a la comparacién selva medianamente madura de
Lacanjd-acahual de Bonampak, 22%, y el mas alto a selva
madura-selva medianamente madura de Lacanja. La similitud es
mayer al comparar las selvas, que al comparar estas Ultimas

con los acahuales.
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DISCUSION

La riqueza de especles y la abundancia en la lluvia de
semillas vario entre las condiciones sucesionales. Como se ha
mencionado en otros trabajos (Copler, et al 1977, Aweto 1681,
Swaine y Hall 1983, Gémez~-Pompa y Vazquez-Yanes 1985, Yound,
et al 1987, saulei y Swaine 1988) la rigqueza de especies
estuve asociada a la de la conmposiciéon floristica de cada
etapa Seral. En base a lo anterior se observa un canmbio en
las formas de vida dominantes de cada etapa sucesional
(Whitmore 1978, Uhl, et al 1981, Brokaw 1985). En las etapas
iniciales de regeneracion dominaron 1las semillas de las
especies herbaceas (Fig. B), Yy fueron las condiciones que
presentaron ¢l mnenor numere de especies (Fig. 3); en las
atapas intermedias, acahuales, dominaron las aspecies
arbustivas (Fig. 7), y el numero de especies aumento; las
condiciones maduras precsentaron la mayoer riqgueza de especles
y dominaron las semillas de especies arboéreas y lianas
(Figs. 5 y 6).

La milpa en bosque presentd un comportamiento diferente;
en el borde dominaron las semillas de las herbdceas y en
menor medida las semillas de las especies arboreas; en el
centro dominaron las scmillas de las especies arbodreas, y
disminuyeron las de las herbaceas (Figs. 5 y 8). Sin embargo,
las semillas presentes en el borde correspondieron a arholes
de mayor tamane gque las gue se encontraron eén el centro. En
la milpa en bosque se presentd un mayor numerc de especies

arboreas , y de talla mayor gque las que se encontraron en la
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milpa perturbada (Fig. 5). Probablemente la causa de ello sea
la diferente fuente de propagulos gque los circundan.

Como se ha encontrado en otros trabajos (Croat 1978,
Stiles 1978, Carabias—Lillo y Guevara 1985) la produccidn de
semillas se explica por la fenologia de 1las selvas
tropicales; los periodos de fructificacion y produceidén de
semilas variaron, tante para las feormas de vida dominantes en
cada etapa sucesional comv para las especies presentes, por
lo gue se observaron variaciones entre los periodos de
evaluacioén, para la lluvia de semillas, en la rigueza y la
abundancia. No hubo variacién entre 1las repeticiones;
posiblemente esto se deba a gue ambos blogques de repeticidn
eastuvieron expuestos a perturbaciones semejantes en el
pasado, como la extraccién sclectiva de madera, por lo que
el desarrollo de la vegetacion fue semejante, pues la
cercania de la fuente de propiagules y el tiempo en que
ocurridé la perturbacidn son similares (Forman y Godron 1981,
Purata 1986, McDonnell 1988}.

No se presentd una relacién directa entre la riqueza y
la abundancia; 1lo que se apreccia en gque tanto la riqueza,
como la abundancia son diferentes en las condiciones
sucesionales (Figs. 3 y 4); y a los resultados obtenidos en
el indice de Motyka {(cuadro 5). En general un reducido numero
de especies, de 3 a 8, producen el 90% o mas del total de las
semillas registradas (Cuadro 4); situacién inversa a la que
se obtuvo en las especies exclusivas, donde un mayor numero

de especlies aporta una escasa cantidad de senillas
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(Cuadro 2). Solo en el pastizal se repiten las especies
exclusivas como principales aportaderas; es decir, son
comunidades dominadas por pocas especies, por 1o qgue se
encontré la mayor semejanza entre repeticiones, 72%; mientras
que en el centro de la milpa en bosque, aunque las
repeticiones comparten algunas de las especies mas abundantes
{Cuadro 4) su aporte al total es muy diferente, y el numero
de especies diferentes entre ellas es alto {(Cuadro 1), per lo
que la semejanza entre estas repeticiones es la mas balja,
18%.

La milpa en bosque presentd® pocas especies exclusivas,
pues como Se menciond anteriormente su composicion floristica
es similar a la de la vegetacidn circundante que aporta los
propagulos. Situacion apreciable en el indice de Motyka
(Cuadro 5); ei cepntro de la milpa en hosque se asemeja mas a
las condiciones maduras que a las condiciones iniciales; y el
borde presenté valores similares con todas las condiciones,
excepto con el pastizal.

En anteriores trabajos (Van der Pijl 1972, Gross 1984,
Martinez-Ranos 1985, Fenner 1987, Primack 1987) se ha
mencionado que existe relacion entre el tamafo de las
semillas, su forma de vida, y sus posibles dispersores;
ademas se ha mencionado que los sindromes de dispersidn se
encuentran entre los fendmenos mas importantes para explicar
la distribucidén de las especies (Baker,_et a)l 1983, Waring y
Schlesinger 198%, Foster, et al 1986).

Existe evidencia que sugiere gue la dispersién de lasg
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semillas menores de 2 mm y/o con apéndices se asocia con ey
viento. La mayoria de estas especies que corresponden a
hierbas principalmente se distribuyen sobre areas extensas y
la direccidn de dispersién es azarosa (Augspurger y Franson
1988). Lo que explica que muchas de las herbaceas pioneras
se presentaran en todas las condiciones sucesionales, pero
principalmente en las condiciones mds perturbadas y abiertas
(Fig. B) donde se producen en gran numero y no hay barreras
fisicas que impidan su dispersion. La amplia dispersion de
estas semillas favorace el arrivo a claros donde aumentan las
posibilidades de establecerse (Hartshorn 1978, Pickett 1983,
Augspurger 1984):; o bien forman parte del banco de semillas
{Dominguez-Vdzquez com. pers.}. Sin embargo, las semillas de
las lianas se comportaron de manera diferente; su presencia
fue marcadamente mayor en las condiciones arboladas gue en
las perturbadas (Fig. 6); probablemente porque la mayoria de
ellas se producen en las condiciones donde las barreras
fisicas que impiden su dispersién son muchas. Por le tanto,
la amplitud de dispersiodn por viento parece depender al
menos parcialmente de la etapa sucesional en la que se
producen y del tamadno de las semillas.

La produccicon de semillas gque se pueden asociar a la
dispersidn por viento es marcadamente estacional y el maximo
coincide con la época de secas (Fig. 9), probablemente para
optimizar el aprovechamiento del dispersor (sensu Janzen
1970).

Se ha mostrado que las aves y los murciélagoas
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frecuentemente dispersan semillas de 2 a 6 mm y/o en frutos
carnoses, que corresponden principalmente a arbustos (Orians
1969, Fleming, et al 1972, 1977, Heithaus,__et al 1875,
Butanda-Cervera,et al 1978, Snow 1981); la amplitud y
direccion de dispersién es menor que la del viento, ya que la
dispersidn se restringe al campoc de accidn de estos animales,
gue son principalmente las condiciones iniciales [}
intermedias donde se preducen 1los frutos gqua consumen
{Terborgh y Weske 1969, McDonnell y Stiles 1973, Howe 1977,
Schemske y Brokaw 1981), y evitan las &areas abiertas donde
aumenta el riesgo de ser depredadas. Dichas semillas también
se presentaron en todas las condiciones (Fig. 7) y dominaron
ampliamente en ¢l acahual y en la milpa perturbada. La
produccién de estas semillas no presenta un patron
estacional, ya que la produccidn fue relativamente constante
durante tode el afic (Fig. 9) probablemente para mantener a
los dispersores tanto especificos como ocasionales (Snow
1971, Heithaus, et al 1975, Howe y Estabrook 1977, Howe 1983,
1984). No obstante las semillas dispersadas por este medio
son depositadas en conjunto, por lo qgue al germinar aumenta
la probabitidad de competencia tanto inter come
intraespecifica (Manasse y Howe 1983}.

La mayor parte de las semillas grandes, de mas de 6 mnm,
son dispersadas principalmente por mamiferos y aves
frugivoras especializadas, comoe el tucan; y en general
corresponden a arboles. De los dispersores mencionados, éstos

son los de dispersidn was limitada y de mnas predecible
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direccidén; ya que en estas especies aumenta la cantidad de
dispersores especializados (Sork 1983) y su campo de accién
se restringe a las condiciones arboladas; situacién que se
agrava por el mosaico de condiciocnes sucesionales presente en
la vegetacioén y por la caceria de estos animales en la zona
{March 1987); reduciendo asi las posibilidades de dispersidén
entre dichos remanentes. Lo anterior explica gque las especies
arbéreas se encontraran principalmonte en las condiciones
arboladas y en menor numerc en el acahual y en la milpa
perturbada. Se ha propuesto que las aves son las que
dispersan las semillas a estos sitios (Howe 1984). 1a
produccidn de semillas es estacional y el maximo coincide con
el inicio de la época de lluvias, probablemente para aumentar
la capacidad de competencia en las plantulas germinadas
(gsensy Janzen 1970); pero muchas de las especies no producen
semillas anualmente, razon por la que scguramente un numero
importante de ellas no estan representadas.

Aungue las semillas de lianas y arboles (Figs. 5 y 6)
estuvieron pobremente representadas en los pastizales, es
posible que ellc se deba a que en la época de mayor
produccién de estas formas de vida no se tuvieron
evaluaciones ya gue coincidié con la quema de dicha condicién
sucesional. A pesar de ellc se ha determinade en otroa
trabajos (Kellman y Miyanishi 1982, Collins y Uno 1985, Peart
1989) que la probabilidad de establecimiento es muy baja por
la depredacion de semillas y plantulas; y las pocas plantulas

que llegan a establecerse son arrasadas por las quemas
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periodicas. Por lo tanto, la induccién de pastizales y las
posteriores guemas parecen encontrarse entre las principales
causas que impiden la regeneracidn.

No obstante, la relacidén entre el tamano de la semilla y
la forma de vida no es muy apreciable para arboles y arbustos
(Figs. 9 y 13). La causa de ellc es gue las especies arboreas
que aportaron un elevado numero de semillas, Figus spp ¥y
gecropia spp, son dispersadas por aves (Snow 1981), razén por
la gue el borde de la milpa en bosgue, gque es donde se
presenté el mayor humero de semillas de > 6 mm (Fig. 12)
no se encuentra entre las condiciones con mayor numero de
semillas de 4&rboles (Fig. 35), esto puede deberse al
movimiento de los dispersores gue se trasladan a las milpas
para alimentarse (Nations y Nigh 1980, March 1987). Es decir,
los resultados no corroboran completamente la relacldn
tamanio-dispersor; ya que aves Yy murciélageos fueron los
principales dispersores da casi todas las formas de vida,
dispersan 42.9% del total de las semillas de Aarboles, B85.7%
de arbustos, 56.5% de hierbas y 21% de lianas. Ademas, el
hecho de que dispersen tal porcentaje de hierbas y que no se
modificquen los resultados puede deberse a que la amplitud de
dispersion por aves es semejante a la del viento. A pesar de
lo anterior, se corrobord que la dispersién influye en los
patrones de distribucidn de las especies.

En tos cuadrados de observacion permanente los
resultados en la riqueza de especies y abundancia concuerdan

con los registrados para la lluvia de semillas (Cuadro 10),
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excepto entre las condiciones sucesionales, donde Be
obgervaron diferencias marginales en la rigueza. La riqueza
de especies estuvo asociada con 1la composicién tloristlica
caracteristica de cada etapa saral. Las diferenclas
marginales pueden ser debide a gue el rnumerc de espocies
comunas es altoc no sdélo entre las repeticiones sino también
antre las condicicnes sucesionales, come se apracia en el
indice de Soérensen (Cuadro 1l) donde 3& observéd gqua 1la
semejanza ontre las selvas es de 50 a 55% aproximadamente y
la semejanza entre estas Gltimas y el acahual es de 25 a 30%.

El arreglo por forma de vida no concuerda entre 1la
lluvia de semillas y las plantulas registradas, esspecialmente
por la gran cantidad de arbustos que se presentaren en todas
las condiciones (Fig. 15). Las diferencias pueden deberse a
que no todas las semillas gue arrivan al piso de las gelvas
germinan, y pueden formar parte del banco de samillas, o bien
ser depredadas rapidamente y/o son removidas como se ha
mencionado en otros trabajos (Martinez-Ramos 1985, Chapman
1989) .

No hubo variacidén entre los tratamientos probablemente
porque la eliminacidn de los individues on este ostrato no
modifican las posibilidades do aparicién de las especies y/o
porque para obtener una respuesta diferente se requiere de
perturbaciones de mayor intensidad.

El numero de especies fue mayor en las selvas des
Bonampak que en las de Lacanj4 (Cuadro 7). Probablemente esto

sa deba a la continua perturbacién producida por 1la
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extraccién de palma camedora (shate) y por 1la apertura de
tierras a 1la agricultura gue sae presenta en la zona de
Lacanj&. Posiblemente dicha perturbacién influyé en las
tasas de apariclidén de especies, gue fueron nenores en las
selvas de Lacanja& gque en lase de Bonampakx (Cuadro 9)7 ¥
también en la distribucidn de las especies, ya que como se
observa en las eespecies nas abundantes (Cuadroc 8) el piso de
las selvas da Lacanjd eastd doninado, durante todas las
avaluaciones, por plantulas de pocas especles, de 4 a 6, de
las cuales ninguna portenecidé a arboles: probablemente porgue
la sobrevivencia de las especlies dominantes es alta durante
los pariodos de evaluacién, o bien, al morir son reemplazadas
por individuos de su mnisma especie. Las especias nas
abundantes en la selva madura de Lacanj4 se repiten en la
selva medianamente madura de Bonampak; sin embargo, es esta
ultima si{ se presentan especies arbdreas.

El nupero de especies cuyas plantulas son dominantes an
las selvas de Bonampak es mayor gue las de Lacanja, de 3 a 9;
las especies varian de evaluaclidn en evaluacidén, lo gque
sugiere una mayor tasa de yecambio entre las especies, y
entre ellas se encuentran plantulas de especies arbdreas.

Los porcentajes de sobrevivencia son sumamente variables
(Cuadro 9). El hecho de que hayan sido nayores durante la
primera evaluacién, puede estar asocjiada a que ésta coincidio
con la época de lluvias como se ha mencionado en otros
trakajos (Hartshorn 1978, Martinez-Ramos 1985) . Las

diferencias obtenidas entre las repeticiones, ademas de
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asociarse con la perturbacidén, también pudieron ser influidas
por el desfase entre las evaluaciones.

La sobrevivencia mads baja al final de la evaluacidén se
presentd en los acahuales (Cuadro 9), perc fue alta entre log
periodos de evaluacidn; es decir que las especies sobreviven
un corto periodo de tiempo Yy después son reemplazadas por
otras. La tasa de rcemplazo de especies es mayor ya que
estin dominadas por especies herbaceas anuales o perennes
{(Cuadro 8) cuyos cicles de vida son cortes y asignan pocos
recursos a la defensa (Hartshorn 1978, Nuhez-Farfan y Dirzo
1985): las selvas madura Yy medianamente madura presentaran
mayores porcentajes de sobrevivencia; probablemente se deba a
que entre les individuos wmapeados al inicio, se encontrara
un numeroc importante de Jjuveniles, no de plantulas, 1los
cuales tienen mayores porcentajes de sobrevivencia
{Augspurger 1984, Schupp 2988b); o bien a que la temperatura
Y la humedad ambientales son mas estables en estas
condiciones.

La sobrevivencia por especies también fue muy variable
(Ccuadro 7); probablemente como respuesta a difercntes
estrategias de establecimiento. Se observé quae hay especies
que fructifican de manera explosiva y en cortos periodos,
comie la especile 79, Brosimum alicastrum, o bilen que se
producen de manera continua a través del ane, come las
especies 4 (palma capedora) y 105 Rinorea guatemalensis.
(Hartshorn 1978, Nuhez-Farfan y Dirze 1985). Sin embargo no

egs posible definir estrategias entre las diferentes formas de
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vida, probablemente se debié a gque el tamaic de muestra es
muy reducido.

Los resultados obtenidos tanto para 1la 1lluvia de
semillas como para la sobrevivencia y establecimientc de las
plantulas de las especies registradas no sirven de base para
extrapolar los datos a futuro, pues como se ha determinado en
otros trabajos (Gross 1984, Schupp 1988a) los resultados

pueden variar de aho en afio.
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CONCLUSIOQNES

1.- La lluvia de semillas y el establecimiernte da
plantulas estA fuertemente influida por 1la compesicidn
floristica.

2.~ La composicién en la lluvia de semillas depende de
la fuente de propagulos circundante.

3.~ La induccién de pastizales y las posteriores quemas
peridédicas detienen el procaso de regeneracidn.

4.~ El1 tamano de las semillas no fue indicativo de los
mecanismos de dispersion; y éstos, de las formas de vida,

5.=- Los mecanismos de dispersidn se encuentran entre los
fendmenos mas Iimportantes para determinar la presencia o
ausencla de las especies dentro de las condiciones
suceslonales. :

6.- Pequefias perturbaciones, come la eliminacién de leos
individuos menores de 50 cm de altura, en los cuadrados de
observacidn permanente no afectan las tasas de sobrevivencia
y establecimiento de las especies.

7.- La perturbacion humana en las repeticlones nz tuve
efectos apreciables en la lluvia de semillas, peroc si en el
establecimiento de plantulas,

8.~ Las especies presentes en la lluvia de semillas no
corresponden con las plantulas, probablemente porgue son
depredadas o removidas, y/o forman parte del Eanca de

semillas.
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CUADRO 2

Espacies exclusivas de la lluvla de semillas de cada una de las condiclones
sucesionales y su aporte porcentual

SELVA MADURA SELVA MEDIANAMENTE MADURA ACAHUAL
lArrabidi Chami: iSSil Savrauia scabrida
Wichornea latifolia Hippocratea celastroides Clibadium arboreum
Calophyilum brasili L sp.1 IMuntingla calabura
Rhevdia edulis \Schiyzolabium parahybum Lonchiocarpus sp.
IMascagnia rivularis |Hampea mexicana Psychotria chiapensis
Trichilia montana Guarea glabra Espacie 16
Manettia reciinata Brosimum sp. 1 Especio 19
Guarea sp. Rublaceae sp.1 Espocle 27
|Especle 6 Espocie 5
\Especie 7 Especie 9
Espacie 14 Especie 10
Especie 15 \Espacia 13
Especie 29 Especie 22
| Aporto por 12.0 Aporte p 10.47 Aporte porcentual 14.66

MILPA PERTURBADA PASTIZAL MILPA EN BOSQUE CENTRO
Desmodium spp |Erachiites higracilotia Soll lech [
Sida rhornbifolia Hyparrhenia rufe
(Mollinedia butiariana Paspalum virgatum
Phytolacca rivinoides
Euphorblaceas sp. 1
\Especio 1
Especia 25

Aporte porcentual 8.88 Aporte porcentual 75.51 __Aporta porcentual 0.047

[ MILPA EN BOSOUE BORDE

Especia 3
Espeacia 18

I Aportg porcentual 1.619




GUABRO 3

Variacion mensual en la riqueza de especies y la abundancia do semillas en las diferantes condiciones sucesionales
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Espenes mis abundantes en a lluvia de semillas de cada una @2 las

NOMBRE CIENTIFICO

LSMA

JSMA

LSMM

EMBC

LMB&

¥ suapona

[EEE]

LACA

BACA

CLADRO 4

LPAS

BPAS

Erasimum ancastrum
[Cocropu spo

Ditism guinnense
Ficus aurea

FICUS iINSIPIIa

Ficus pmeng
Hetrcea:pus spp
Protwm copt
Stommadena dunefi-smfis
Terminaha amazoma
Chamdecista sp
Especie 17

Espocie §

lAndiopogon bicotms
JARALIACAEA 5p 1
Bidens sp

Composidae
[Desmodtum spp
Euphorid hotes ophylia
EUFHORBIACEAE sp 2
Hyparibead tuifa
tresine sp

Paspalum pemcuianum
Paspatum vu galum
Clematis haenkeana
Lycianthes so

Serjania

7.1

LMIL | BMIL
i

49.4

33.13

323

7

15

11.6

1.58

38

23.4

24

16.1

263

iz

$.16

297

233

5

2.6

4.1

B2

109

128

312

5.3

47.9

324

11.5

166

286

g2

7.6

192

22

24

5.5

53.4

iPioarsp 1

Piper sp 2

Psychotria pubescens
Rinovas spp

25.1

241

10.9

227

257

2901

10.8

26

PORACENTAJE ACUMULADG

84S

%0

91.7

g2t

922

9.9

949

25.0

0.1

LI+ By metarere s s o Latnd
B
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Matnz de simsinud porcentual (Matyka, at af) de 1a lyvia da semillas gntre las condicianes sucasionales

CUADRO S

TSMA | BSMA | LSMN | BEMN | LMBC | BMEC | LMBS | BMBB | LACA | BACA iL_|_BMIL_| LPAS | BPAS
LSMA 100 |
BSMA 25 100
& = 100
BSMM 2] ] o] 1]
LMBC 18] 55| 26| e ]
BMBC 32 16 | 28] 3] 8] 100)
LMB3 ar] 4] %[ 55 | st 2] 100]
BMBB Fea 1] 25 ] 3] 52| 26| s9] W]
LACA 21 | 1] 18] 20 2| 3] ar | E
BACA 24] 2| 28] 2] 22 | 10 E 22] 6] 0]
TMIL 17 ] [ 22| 31| 181 18| 28] 2] B st] o]
BMIL 23| 34 | 3] 52| €1 22 | 51 [ %3] a7 | 28] 0]
LPAS 14 | 1] 10] 12] 2] [ 21] 2] =] 28 ] <] wa)
BPAS 12] [T 7] 10] 2] i 0] 2] 8] ] ar] W[ 2] 100
LSMA = Spiva macwa de Lacanid LACA = Acahual de Lacanjd

BSMA = Sciva macura de Bonampak-Betel
LSMM = Setva med.anamente madura do Lacanjd
BSMM = Selva

madura g

LMBC = Centro oa Milpa en bosque de Lacanjd
EMEC = Ceniro de Milpa an bosque de Bonampak-Batel
LMBB = Borde 66 Milpa en bosqus da Lacanjd
BBB = Berda da Milpa 8n bosque de Bonampak-Batel

BACA = Azahyal de Bonampak-Batel
LMIL = Milpa en zona perfurbada de Lacanja
BHIL = Milpa en zona perturbada de Bonampak-Batel
LPAS w Pastizal de Lacanjs
BPAS = Pastizal da Bonampak-Betsl



CUADRO 8§
Espacies presentes en los ctiadrados de observacién permanente en las condicionss
sucesionales arboladas

NUM. FAMILIA NOMBRE CIENTIFICO FV JLSMA |BSMA |LSMM{BSMM| LACA | BACA
1 [RUBIACEAE Psycholria moamdachensis 5| X X X
2 " X
3 {ARACEAE 1 Syngonium sp. I x X X X X X
4 |PALMAE Chamaodorea soo. 8| X X X X X X
5 6 X X X X X
6 X
7 [ACANTHACEAE FPseuderanthemum veraparonse 2] X X X X X X
8 JCOMBRETACEAE 3 X X X X
9 fARACEAE 2 3 X X X X

1 X X X X
12 {MORACEAE 6 X X X X
13 JARACEAE 3 3 X X X X
15 X X
16 [CONNARACEAE Connarus lentiginasus 5) X X
18 {MORACEAE Poulsenia anata 7 X X X
19 [SAPINDAGEAE t 3{ X X X X x X
20 |POLYPODIACEAE Clanitis axcelsa 4 X X
22 |ARACEAE 4 3 X X X X X
24 {LEGUMINOSAE 1 8 X X X X
27 |MUSACEAE Hsliconia sp. 1 2 X X X X
30 {DIOSCOREACEAE Dioseorea sp. 3 X X X X
n a3 X X X X X
32 JULMACEAE Ampaiocora hottiel 7 X X X
34 X X X
35 |SAPINDACEAE 2 Pauliinia costata 3 X X X X
36 X X X
37 X
35 X X X
39 {PIPERACEAE Piper glabeescons 5 X X
41 2 X X X X
42 X X X X
43 [PIPERACEAE Pipor psilorhachis 5 X X X X X X
45 |[RUBIACEAE Psychotria limonensis s XX
46 X X X X X
49 |RUBIACEAE 2 5 X
51 5 X
52 [MALVACEAE Hampea mexcana 1 X X X X
54 [GUTTIFERAE Rhowdia inlarmecia 8 X
55 \BURSERACEAE Protium capa! 6] X X
56 |POLYPODIACEAE Ptaris aiussima 4 X X
FV = Forma de viga LSMA = Selva madura de Lacanja
1 = Hiarbas anuales BSMA = Soiva madura de Bonampax - Batal
2 = Hierbas parennes LSMM = Solva medianaments maiura o8 Lacania
3 = Lianas ybojucos BSMM = Salva madianamente madura de Bonampak-Ba
4 = Holochog LACA = Acahual de Lacanjd
5 w Arbustos BACA = Acahual da Bonampak-Batal
6 = Arbolas bajos .- = Especies exciusivas
7 = Arbalas da! dosel ’

8= Paimas



CUADRO 8
Especies presontas en los cuadradoes de obsarvacion per enlas diciones
sucesionales arboladas

UM, FAMILIA NOMBRE CIENTIFICO FV_[LSMA {BSMA [LSMM [BSMM| LACA | BACA
59 3} X X X
60 ] X X
81 X
62 [GRAMINEAE Pharus parvilolius 2 b3 X
64 |MUSACEAE Haliconia aurantlaca 2 X X
65 |PIPERACEAE Pipar grandilibum 5 X X
68 X
67 x X X X X X
68 X b3 X X X
69 |PIPERAGEAE Piper uspantangnse 5 X X X
70 X
71 |[PALMAE Chamasdorsa ornesti-augustil 8 X X X X
72 [MONIMIACEAE Mollinedia sp. 5 X
73 [LAURACEAE ] X X X X
76 (PALMAE Bactris trichophylis 8 X X
77 [ARALIACEAE Dendropanax arboreus 7] X X X X X X
78 IMORACEAE Trophis racemosa 3 X b3
79 [MORACEAE Brosimum alkastrum 7 X X X X X
B0 [MEUACEAE Guarea sp. 6 X X X X X
81 LEGUMINOSAE Inga sp. 8 X X
B3 JEUPHOABIACEAE Alehomsa 1alilolia 8 X
84 IMELASTOMATACEAE  Miconia impotiolarls s X X
85 JANNONACEAE Cymbopaetatum penduliflorum 6| X X X X
-3 X X
63 [MORACEAE Pssudcimedia sp. 2 L] X X X X
90 2 X
91 [PALMAE Chamaopdorea odlongata 8 x X
92 X X
94 IVIOLACEAE 5 X
95 X X
96 [COMMELINACEAE Campalia zannonia 2 X X X
a7 X X X X X
101 |MORACEAE Pssudoimedia 50. 3 ] X
102 {[PALMAE Chamaedorea slegans 8 X X bad
104 X X X
105 IVIOLACEAE Rinorea gualemalensis 51 % X X X X
108 X X X
109 IGUTTIFERAE Calophitlum drasiliense 7 X X X
110 [BOMBACACEAE Quaranbaa yuncker 5 L3 b3 X
133 JANACARIIACEAE Spondias mornbin 7 .3 X X
FVY = Forma 0a vida: LSMA » Sedva madura do Lacanjd
1 = HierDas anuales BSMA = Sslva maduta da Bonampak-Botel
2 = Hiorbas perannes LSMM =« Seiva medianamente madura de Lacanid
3 = Lianas y bojucos BSAM = Seiva medlanaments madura da Bonampak-Be
4  Hatochos LACA = Acahual de Lacanja
5 = Arbustos BACA = Acahual ge Bonampak-Botel
6§ » Arholas bajos sl - = ESpacies exclusivas
7 = Arbolos del dosel -

6 = Paimas



CUADRO 8

1 = Hisrbas anualos
2 = Hinrbas perennes
3 = Llanas y bejucos

cch

6 Atbolub o
7 = Arboles d

B = Paimas

dosel

Espacies presentas en los cuadrados de observacion per enlas nes
suceslonales arboladas
NUM. FAMILIA NOMBRE CIENTIFICO FV_|LSMA {BSMA |LSMM [BSMM| LACA | BACA

116 |SAPINDACEAE Cupania dentata € X X X X X
117 [LEGUMINOSAE Bauhinia rubsleruziana 5 X X X
118 {RUBIACEAE Psycholria chlapensis ] X X X X X
19 X
120 X
121 |SAPOTACEAE Pouteria durlandii 8 X
122 IGRAMINEAE 2 2 X
123 X
127 X
128 JGRAMINEAE 3 2 X X X X
129 {VIOLACEAE 5 X X X
130 |RUBIACEAE ¢ 5 X
13 X X
132 3 b3 X
134 X
137 X
138 {LEGUMINOSAE Acacia sp. 6 X X
141 (PALMAE Sabalsp. 1 B X X X
143 {LEGUMINOSAE Dasmodivm sp. 2 X
146 |LEGUMINOSAE Erythrina sp. 5 X
147 X X X
149 5 X
151 |SAPOTACEAE Fouvteria sp. ] X
152 (MELIACEAE Guarea glabra [ X
153 |PIPERACEAE i 0 s X X
154 [RUBIACEAE ARud'gas cornifolia 5 i X
156 |RUBIACEAE Psychotria marginata H b3 X
157 {RUBIACEAE 8 P X _
159 X
161 [LEGUMINOSAE Déalium guianense 7 X X
183 5 X X
164 {MORACEAE Cocropla peitata 6 X
168 {PALMAE Savalsp. 2 8 b3
172 [POLYPODIACEAE Adiantum pulvervtentum 4 E
173 [IINGIBERACEAE Costus sp. 1 2 X X X X 't
174 X X X
175 {RUBIACEAE Psychottia plevropoda 5 X
178 |GRAMINEAE Ovyra latitolia 2z X
179 X X X X
180 b3 X

FV = Forma de wda: LSMA = Salva madura do Lacanja

i
BSMA = Betva madura de Bonampak-Botel
LSMM = Setva medianamenie madura de Lacanjd

DBSMM w Seiva madura de
CA Acahunl d- Lacanjd

a Bonampak-Betol
E:pocias ml




CUADRO 8

Especies presentes on {os cuadrados de obsarvacion per an las conc
sucesionales arboladas
NUM. FAMILIA NOMBRE QIENTIFICO FV_|LSMA |BSMA {LSMM IBSMM{ LACA | BACA
181 {(MALPIQHIACEAE 8unchosia lancedlata 5 X
183 [OCHNACEAE Ouratoa lucons ] FRE 5% O
185 X
187 [MYRSINACEAE Ardisia nigrescons 5
188 [MUSACEAE 2
192 X X
184 X
195 |RUBIACEAE Psychotria sp. L1 X
197 2
188 |RUBIACEAE 10 5 X X
199
202
204 X X X
208 AUBIACEAE Psychotria pubescons 5
207 {LEGUMINOSAE X
208 X
209 X
219 X
215 X X
216 [FLACOURTIACEAE Casearia corymbosa 5 P 0
218 [PIPERACEAE Piper aduncum 5 X
223 X X
229 JCOMMELINACEAE 1 2 X
230 [LEGUMINOSAE 2 X
231 |COMPOSITAE Psoaudelophantapus spicatus 2 B30 o 5l
232 X
233 |GRAMINEAE 2 Xt
236 X X
237 |MYRSINACEAE Auriculargisi ngropunctata 5 X
240 |MORACEAE [} X
243 X
246 |AUTACEAE Citrus lammon 5 X
247 [AMARANTHACEAE hrasine spp. 1 = X Ry
243 |[COMPOSITAE Eupatorium macrophyilum * X X X
250 {GRAMINEAE 7 2 X X
252 (VERBENACEAE Lantana hispida 2 X
253 JCOMPOSITAE Neurolaena iobata 1 K AR
255 [COMPOSITAE Baccharis trineons 5 X
256 [PIPERACEAE Piper auntum s X
257 {LEGUMINOSAE L s | 8 X
FV = Forma de vida: l_‘iM Saetva madura de Lacanja
1 = Hiorbas anuales Saiva madura de Bonampak-Betel
2 = Hiarbas perannas l.'IN Seva madianamenis madura de Lacanjd
3« Uanas y bejucas BSMM « Seiva madufa de
4 = Holechos LACA « Acahual de Lacan}é
5w Arbusios BACA = Acahual de Bonampak-Batal
§ = Arboiges = Especies axclusivas

7 = Arbolas del dosal
8= Paimas



Especios presantss en jos cuadrados de observacion

A1l

onlas

CUADRO 8

suceslonates arboladas

NUM,

259
262
263
268
n
213
a5
218
280
283
285
286
287
288
289
290
N
29

310
4
ns

FAMILIA

NOMBRE CIENTIFICO

2

LSMA

BSMA |LSMM |BSMM

BACA

BURSERACEAE
'POLYPODIACEAE
'COMPOSITAE
[CYPERACEAE
CARICACEAE
SOLANACEAE
RUBIACEAE
LEGUMINOSAE

MORACEAE

RUBIACEAE 14

ARACEAE

POLYPODIACEAE

POLYPODIACEAE
POLYPODIACEAE
EUPHORBIACEAE
CYPERACEAE
RUBIACEAE
LEGUMINOSAE

COMMELINACEAE 2

Bursera simaruba

Ptarkdiym aquilinum

Clibadiym arboreum

Scieria prorota

Carica cauliliora

Lyclanthas synamtera

Holimania tiparia

L I O N U]

Desmodium axiliare

RIXIK *x xxxg

»xExiIx

®ix

Rix|x

x

Acalipha diversifolia 5

E.3

Rnynchospora radicans 2

Borreria laovis 2

Mimosa ervendborgil 5

x
x

3ol [on ] o] 3| ¢ 3§ 3¢

x|x

Ed

x

x

FV « Forma ge vida:

1 = Hwrbas anuales
2 « Hogthas porennas
3 = Lianas y bejucos

4 = Helachos
5 = Arbustos
= Arbokes
7 = Arboies
8 = Palmas

dosel

LSMA = Solva madura de Lecanis
BSMA « Sslva madura do Bonampak-Datel

LEMM » Seiva medianamants madura de Lacanié
BSMM = Selva medianaments madura de Bonampax-Ba

LACA = Acahuai de Lacanjs

68 &gl

BACA = Acahual ds Bonampak-Batel
usivas

o e



GCUADRO 6

Especias prasentss en 10s cuadrados de observacion permananto an jas condiciones
sucesionalas artoladas

1 = Hiprbas anuales
2 = Higrbas perennas
3= Llanas y bejucos

4 = Halechos
5 = Arbustos
€= Arboles

bajas
7 = Arboies del dosel

8« Palmas

UM, FAMILIA NOMBRAE CIENTIFICO V_JLSMA |BSMA [LSMM |BSMM | LACA | BACA
329 AE spicata 2 X X
kX1 X
02 X
333 |RUBIACEAE Psychotria sp. 3 X
335 [ORCHIDACEAE 2 X
336 [POLYPODIACEAE Preoris punpens 4 X
339 |[MORACEAE Ficus sp. 8 X
340 |LILIACEAE Neornarica gracilis 2 X
341 X
342 X
343 X
345 X
346 |PASSIFLORACEAE 3 X
347 X
349 [ARACEAE 3 X X
350 X X X X
351 X X
52 z x“q N K«
353 X X 2
355 X
ass X
37 X
358 X X
359 X
200 X
351 X
364 X
385 |RUBIACEAE 17 5 X
366 X
367 [ARACEAE 3 X
368 X X
369 |RUBIACEAE 18 5 X
372 [URTICACEAE Urera sp. 2 X
37 X
192 X
394 X
296 [POLYPODACEAE 4 X
398 |COMPOSITAE x
FV = Forma de vida: LSMA = Selva madura de Lacanjd

B8SMA = Setva madura de Bonampak-Betel
LSMM = Solva medianamenta madura de Lacand

BSMM = Selva

madura

de

LACA = Aczhual de Lacanjd
BACA = Acahual de Bonampak-Bated

- = E3pECI08 UxClusivas



CuadroT -

Sctirevivencia por espacie durante ef aso o¢ enlas arboladas
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Cuadro 7

enlas

Sotrevivendia por espacie durante &l afo de
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Cuadro 7

Sobrevivencia por especie durante el 8o ge ion en las condic jonales arboladas
BELVA MED. MADURA LACAKIA |54 BONAMPAK (ACAHUAL LACANIA | e ]
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CUADRO 8

Espacias mas abundantes on los cuadrados do obsarvacin permanents de las comunidades

y 5u aporte
SELVA MADURA DE LACANJA SELVA MADURA DE BONAMPAK-BETEL
EVALUACION + | EVALUACICH 2 | EVALUACION 3 EVALUACION 1 | EVALUACION?2 | EVALUACION 3
ESP [ ESP % ESP % ESP % ESP % ESP %
105 114 105 14.2 105 193 163 12.6 q 134 79 38.3
4 1.4 7 13.3 4 176 4 " 163 7.67 L} 8.2
N 2.6 4 "7 7 8.8 R 74 179 ¢9 17g 6.2
7 8.2 31 9.6 3 7 79 5.8 32 5
19 7.76 19 5.4 128 4.5 128 5
20 -] 19 a5 8 a4
105 a.2 a7 31
35 a9 79 31
80 28
53.38 54.2 52.8 53.8 50.47 50.7
SELVA MEDIANAMENTE MADURA DE LACANJA SELVA MED. MADURA DE BONAMPAK-BETEL
EVALUACION || CVALUAGIONZ | GVALUACION 3 EVALUACION 1 | GVALUACIONZ | EVALUACIOND
ESP k) ESP b ESP % ESP Yo ESP % ESP Y
3 17.4 4 1.7 4 18.4 32 10.4 4 10.8 79 23
4 16.3 at 15.26 7 15.9 79 8.4 105 e 105 11
7 10.7 7| 1044 <] 1652 105 84 7 7.3 4 68
19 10 19 10 19 68 19 8.9 32 73 32 56
4 6.9 70 68 1" 4.9
s 4.7 19 8
* 161 4.4 "z 35
544 53.4 56.3 52.% 50.7 51.3
ACAHUAL DE LACANJA ACAHUAL DE BONAMPAK-BETEL
EVALUACION1 | EVALUACICN2 [ EVALUACION 3 EVALUACION 1| EVALUAGIONZ [ EVALUACION 3
ESP %o ESP % ESP % ESP %% ESP [ E£SP %
247 | 3a 39} 194 2a7 21 247 17 247 | 194 247 [ 279
77 95 247 17 39 165 01 106 [1:3 10 352 104
39 6.9 77 91 290 86 206 85 3o 9.4 30% 104
27 5% 197 54 262 86 250 8% 206 7 197 50
LE r 233 4.7
533 509 54 7 5t 6 50.% 54.5
4 = Chamaadorea spp. 39 = Pipar glabrescens 163 = Dosconocion
7 = Pscuderanthemun verapazenss 68 = Desconocida 206 = Psycholria pubascens
19 « Sapindacoao 77 = Dengropanax arboreus 247 = lresine spp.
a1 = Desconacida 79 = Brosunum alicastium J01 = Acaiipha diversitolia

32 = Quararibea sp. 105 » Finorca guatemalonsis  ESFP = Numora do especie




CUADRO 9

Establecimiento, sobrevivencia y mortalldad ds Individuos de < 50 cm
de altura en las condiciones sucesionales arboladas

[

[ TRATAMIENTO 2

APARICION (PLANTULAS/m?) T

SOBREVIVENCIA %

[TRATAMIENTO 1

TRATAMIENTO 1

EVAL 1-2 [EVAL2-3 [EVAL 1-2 [EVAL2-3

EVAL 1-2

TEVAL2-3 [EVAL 1-3

LEMA 6.3 2 9.2 4.9 51 32 39
BSMA 7.7 16 13 24 41 48 34
LSMM 5.5 2.8 8.2 5.2 53 22 41
BSMM 10 18 13 15 40 30 44
LACA 33 4.4 6.8 11 46 45 38
BACA 6.8 6.9 6.5 10 54 58 24
Cuadro 10
Andlisis do Kruskal-Wallis para las variables Indicadas
an ios cuadrados de obsarvacidn permanents
NOmero do espacies
Cond. T
P THIN P H | N P T H ]
0071 54 121 01} 26| 12] 03F 68 12
Numero de plantulas/m2
Cand. F { Ti
P T H T P T H T P T HIN
002 8} 12| 06| 02} 12f 02| 21| 12
Aparicion
Cond. Rooelich 7
P H N P N P H N
1a. 021 21 12 10.07 ] 3.1 121 02] 09 12
2da. evaluacion | 0.9 | 0.1 12 [0.01{ 6.6 121 0.3 28} 12
Cuadro 11
Matriz de si P { 1) entra la i0)
floristica da las condiciones sucesionalos arboladas
LSMA | BSMA [ LSMM | BSMM | LACA | BACA |
LSMA 100
BSMA 48 100
LSMM 64 4 100
SSMM 45 60 45 100
LACA 27 31 31 29 100 )
BACA 26 30 22 27 41 | 100 ]
LSMA « Seiva madura de Lacanié LACA = Azanual O Lacanid
BSMA  Beive macura de Bonempak DACA » Acahusl ds Bonampek-Datel

LM = Solva medisnhamants madus & de Lecend

BEMM « Beiva meciznamente madura 0s Bonempit

VAL a

watre
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FIGURA 3
Riqueza de especies en la Huvia de ‘
sem. de las com. sucesionales estudiadas

Namero de especies
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FIGURA 4
Variacion anuaf en la abundancia de
propéagulos entre cond. sucesionales
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FIGURA & FIGURA 6
Ab\mdlncll de [as semilss de drboles en Abundancia de las semilisy de lianss en
lag Ies diferentes condiclanes sucesionsles
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FIGURA 7 FIQURA 8
Abundancla de las semilias de arbustos Abundancia de las umlllu de hierbas en
o0 las diferentes cond, sucesionsies Ias difi
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FIGURA 9
Variacion anual de la lluvia de semillas
por forma de vida en las cond. suces.
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FIGURA B

Abundancie de las somiilas da mence da 2
o, y/o siscss en las AIf, concd suces.
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FIGURA 12
Abundancia de las somHiss mayores a 8
mm. en las difercnies cond. sucedlonaits
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’ FIGURA 11
Abund. de sem. de 2-Bmen y/o Incluidas en
frulos carnoeca wn lee dif. cond. sucos.
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FIGURA 14
Variacién anual de ia abundancia de
propagulos entre evaluaciones

Homaro tmites)smd

-

AQO ocr NOV FEB ABR MAY JuL
Condicianes sucesionales

FIGURA 15
Variacién anual de espacies en los COP
por forma de vida en las com. arboladas
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COP-Cuadrados de Observacidon Permanente
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