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RESUMEN

En un estudio experimental de campo, se investigé el efecto del ambiente lumfnico y det
tamadlo de las semillas en el establecimiento de las de las pldntulas de sicte especies del pénero
Piper que ocupan distintos hdbitats en un bosque tropical himedo de México. Se evaluaron la
sobrevivencia y ¢f crecimiento en tres condiciones ambientales diferentes: dentro de 1a selva, en
un claro de aproximadamente 40m? y en un sitio abierto.

Con respecto a2 la sobrevivencia, un modelo log-lineal indics que el tiempo explica el
49% de la variacién cn la sobrevivencia, la especie el 13%, el tamafo de la semilla el 5% y el
ambiente el 4% . La tendencia en 1a tasa de mortalidad varié con el sitio y con la especie. En el
sitio cerrado todas las especies mostraron curvas tipo 11 (Pearl, 1928), aunque la sobrevivencia
final fué mayor para la especie que se distribuye ampliamente en el bosque tropical (gencralista).
En el claro y en el sitio abierto se presentaron curvas del tipo I, 1 y i1 (Pearl op. cit.).

Las correiaciones de Spearman entre el tamaito de las semillas y la sobrevivencia final
no resultaron significativas para ninguna de las condiciones experimentales. Sin embargo, en las
condiciones experimentales de este trabajo se eliminaron los efectos de la competencia, de Ia
herbivoria y de la cafda de hojas y ramas sobre las plintulas, factores que en condiciones
naturales podrian tener un impacto sobre la sobrevivencia, cuya magnitud dependeria del tamafio
de las plintulas y por lo tanto del tamaiio de las semillus.

En cuanto al andlisis de crecimiento, la tasa relativa de crecimiento (R) fue menor para
todas las especies bajo el dosel vegetal que en el claro o en el sitio abierto, lo que sc puede

atribuir a [a menor disponibilidad de luz en el primer ambicnte. En las tres condiciones
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experimentales, se presentaron modificaciones a aivel morfolégico (proporcion de drea foliar)

(F) o fisioligico (tasa neta de asimilacidn) (E) en distinta magnitud en las difercntes especies.

El componente de R que tuvo mayor efecto sobre la ion de las especies fue (E). La

especie que parece acli ¢ menos a fas disminuciones en la intensidad del flujo foténico es

12 helidfita P. umbellatum.

Estos resultados indican difereates tolerancias de las plintulas a los distintos niveles de
disponibitidad de luz.

El tamafio de la semilla mostré un efecto significativo sobre el tamailo final de las
plantulas colocadas dentro de la selva, es decir, las que disponfan de bajos recursos luminicos.
En el tamafio final de las plintulas colocadas en el claro y en el sitio abierte, no bubo cfecto
significativo del tamado de las semillas.

Por otro lado, Ia variabilidad en el tamaito de las semillas de las especies estudiadas
podria estar detcrminada mds por su pertenencia a un grupo taxondmico que por factores

ecoldgicos.



INTRODUCCION

Un_enfoque interesante de la ccologfa vegetal, es aquel que trata de identificar que
factores del ambiente determinan fa distribucidn de las especies en ¢l medio natural, asf como
las caracterfsticas morfoldgicas y fisiolégicas que las especies han desarrollado para enfrentarse
a su ambiente (Bazzaz, 1984). En este sentido, Tilman (1988) proponc que las diferencias
interespecificas en la tolerancia a bajos niveles de recursos esenciales y a la heterogénea
disponibilidad de recursos en el tiempo y en el espacio, juegan un papel impontante determinando
la composicidn de especies de una comunidad. Roughgarden y Diamond (1986) sostienen que
los factores abidticos condicionan de manera importante al conjunto de especies que
potenciatmente padrian ocupar un hdbitat dado. Sin embargo, es importante considerar el papel
que juega la interaccion entre los factores bidticos y abiducos prevalecientes en un hdbitat en ¢l
establecimicnto de una especic en condiciones naturales,

Por otro lado, Dunson y Travis (1991) sostienen a su vez que los factores abidticos, asf
como la interaccién entre las respuestas fisioldgicas de los organismos g esios factores y sus
habilidades competitivas, determinan el que especies estrechamente relacionadas sean segregadas
a hibitats diferentes. Alternativamente, Kelly y Purvis (1993) argumentan que lu causa de un
patrén particular de distribucién podria estar determinado mds por causas evolutivas que
ecoldgicas.

Como individuos, las plantas responden 2 Ia suma total de las caracterfsticas de su
ambiente circunvecino tanto bidtico como abidtico, de manera que tas caracterfsticas de las

poblaciones estin basadas en las vespuestas individuales que tienen bases fisiolégicas (Bazzaz,



1989).

En virtud de 1a interaccidn ambiente-respuesta fisioldgica que se da en el medio natural,
cabe mencionar que la ecologfa fisiolégica es el enfoque de 1a ecologfa vegetal que, de acuerdo
con la definicidn de Vizquez-Yanes (1992), .. .extiende los limites de 1a ecologfa mds allf de
1a descripci6n verbal y numérica de la distribucida de las plantas en Ia naturaleza y del complejo
de factores ambientales que pucden afectarlas, amplidndose hacia el andlisis de sus funcioncs
fisioldgicas para buscar aquellas que sean factores causales de su distribucidn. La integracicn de

la ccologfa fisioldgica con la ecologfa de px i aporta cf s mds firmes para

comprender las causas iltimas de la distribucion y ashundancia de las plantas en la naturaleza®

En el bosque tropical himedo, la fase dc establecimiento de las diferentes especies
vegetales ocurre bajo un ambiente muy dindmico en el tiempo y en el espacio, debido en gran
parte al mosaico determinado por ¢l dosel vegetal (Martinez, 1985). Los drboles o sus ramas
caen con cierta frecuencia sujetando a la vegetacidn a un proceso de perturbacién natural. Esta
dindmica genera vna gama de ambientes, en los que varfan entre otros factores, de manera muy
importante, las condiciones lominicas, que pucden constituir un factor importante en la
sobrevivencia y el establecimiento de las plantas en estos bosques.

Por otro lado, Harper (1977) propone que ef ‘éxito dz un individuo en una poblacién

vegetal estd determinado muy tempranamente por los recursos iniciales de la semilla de la que

..

provicne, por su tasa relativa de crecimiento y el encl que se a, Para distintos
grupos taxondmicos, Jurado ef al. (1991), mencionan que la cantidad de reservas almacenadas

en las semillas estd relacionada con el peso de éstas e influye directamente sobre el

h, 1

de las pl Capinera (1979) también relaciona el tamaiio de las semillas con
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¢l tamafio, dimiento y habilidad competitiva de las pldntulas resultanies. Maun y Cavers

(1971) proponen quc tas plintulas de semilias pequedias pueden estar en desventaja competitiva
en ambicntes con recursos limitados.

En el contexto ambicntal del bosque tropical wimedo, los estudios de Foster (1986),
muestran que las plintulas de especies que poseen de semillas grandes pueden establecerse en
condiciones sombreadas por el follaje, mientras que las especies con semillas pequeiias requieren
de la presencia de claros. Sin embargo. En el bosque tropical de Los Tuxtlas, Ver, Careaga
(1989} encontrd que fa variacidn naturat en el peso inicial de las semillas de varias especies,
afecta el desempeino de las plintulas y que los efectos pueden ser mds marcados bajo un régimen
de estrés constante como padria ser el ataque por herbivoros.

Kelly y Purvis {1993) sugieren que las correlaciones entre ¢f tamailo de las semillias y cl
hibitat deben ser buscadas dentro de grupos axondmicos, ya que fa potencia de estas
correlaciones disminuye al incrementar ¢l nivel taxondmico, de ahf la importancia de realizar
estudios que exploren estos aspectos en especies filogendticamente relacionadas. Un modelo
interesante o constituye ¢l género Piper, en virtud de que sus especies se distribuyen
diferencialmente en una ampliz pama de habitats (Gémez-Pompa, 1971; Ficld y Vidzquez-Yanes,
1993) y de 1s gran variacidn interespecifica cn el tamaito de sus semillas.

Se puede argumentar que el conocimiznto de tos estados mids tempranos del crecimiento

y desarrollo de fus pldntulas es importante para Jer 1a dindmica de las poblaci yla

estructuri de una comunidad dada.
Con base en 1os antecedentes anteriores, si bien es gencralmente aceptado que una mayor

reserva de nutrimentos en las semillas grandes confiere una ventaja adaptativa sobre el
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establecimi de las pldntulas con respecto a las especies con illas p 7l bién cs

necesario evajuar el efecto del ambiente del sitio en el que una semilla puede germinar en un

momento dado sobre la variacidn en la respuesta pldstica de las plintul 1 La

manipulacién experimental podrfa permitir un acercamiento a la clucidacion de lz importancia

relativa de cada uno de estos factores y como éstos interactian,



ANTECEDENTES

Muchos factores determinan la distribucidn espacial y temporal de las especies en
condiciones naturales. La diferenciacién de habitat de las diferentes especies de) género Piper,

poddrfa tener sus bases fisioldgicas a nivel de semilla y/o de las etapas tempranas de sus ciclos

de vida, 0 sea en sus requerimicntos para la germinacidén o blecimicnto de pldntul;
(Fleming, 1985).

A nivel de semilla, se ha observado una variacién muy grande del tamaiio de éstas entre
las especies de éste género (véase Vidzquez-Yanes, 1976). El tamafo de las semillas ha sido
asociado a numerosas caracteristices de las historias de vida de las especies, tales como la
distancia de su dispersicon, la probabilidad de depredacidn, la tasa de germinacidn, la velocidad
de emergencia de las plintulas, Ia sobrevivencia, la tasa de crecimiento y el establecimiento de
las pldntulas etc. Varios estudios han verificado correlaciones entre ¢l tamafio de las semillas y
el desarvollo de las plintulas de varias especies (Baker, 1972; Salishury, 1974; Levin, 1974,
Stebbins, 1976; Rockwood, 1984; Winn, 1985; Foster y Janson, 1985; Foster, 1986; Hodgson
and Mackey, 1986; Thompson. 1987; Michaels e7 af, 1988; Mazer, 1989; Gross y Smith, 1991;
Westoby er al, 1992). Estos trabajos parecen indicar que la seleccion natural puede operar
moldeando el tamafio de las semillas en poblaciones naturates. Gross y Smith (1991) apuntan en
el sentido de que os recursos que aportan las semillas a las pldntulas determinan entre otros
aspectos, su ¢xito para establecerse 0 ro en un sitio dado. En particular, se esperarfa que fueran

favorecidas las semillas de tamafos grandes (Mazer, 1990) bajo condiciones en las cuales los

recursos disponibles para fas plintulas estin fuer limitados como en fos ambientes
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sombreados por un doscl vegetal o en hdbitats dridos. Salisbury (1942) y Baker (1972),
demostraron que la sombra y fa sequia son los factores abidticos mds importantes para determinar
el tamafio de las semillas en las floras nativas de Bretada y California respectivamente.

Por otro lado, la competencia por luz puede ser un factor limitante muy importante pars
el establecimicnto de una especie. Se ha propuesto frecuentemente que las especies del bosque
tropical estdn diferenciadas ecoldgicamente en su crecimiento por las condiciones ambientates
asociadas con aberturas de diferentes tamagos en el dosel vegeta! (Denslow, 1980; Givnish, 1982
Picket, 1983; Popma y Bongers, 1991). La caida de drboles o ramas determina que ¢l ambiente
del bosque tropical sea altamente heterogéneo tanto espacial como temporalmente, por fo que las
especies requicren de ka potencialidad para aclimatarse a un ambiente an cambiante (Popma y
Bongers, 1991).

El género Piper incluye alrededor de 2000 especies con una amplia distribucion (Yunoker,
1958). Sc encuentran representantes de este pénero en los distintos estados sucesionales del
hosque tropical. Semple (1974) atribuye esta distribucién a que los miembros de la famitia
Piperaceae desarrollado estrateyias reproductivas tales como un gran ndmero de polinizadores,
fa formacidin de frutos peyueios y de fdeil dispersion, asi como la redsecion de sus partes
florales que conducen a su sobrevivencia en ambicntes cambiantes. Esta ultima caracterfstica,
aunada a la semejanza morfoldgica de las especies de este género, ha dado lugar a un gran
problzma taxonémico (Gémez-Pompa, 1966). Entre sus especies existen numerosas sinonimias
que complican las relaciones sistemuticas dentro de éste género. Lo anteriormente mencionado
ha generado, por otro lado, ¢l interés por conocer su plasticidad fenotipica y su tolerancia a los

distintos ambientes en gue se encuentra, existiendo trabajos con plantas de éste género en
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distintas etapas de su desarrollo, entre los que se pueden mencionar estudios de germinacidn
(Orozco-Segovia y Vdzquez-Yanes, 1989), trabajos sobre plasticidad y crecimiento (Tinoco-
Ojanguren y Vdzquez-Yanes, 1985; Sdnchez-Coronado ef al., 1990), estudios sobre herbivoria
(Marquis, 1984), estudios sobre coexistencia (Fleming, 1985), estudios sobre arquitectura
(Chazdon, R. L., Williams, K. y Field, C. B. 1988), estudios sobre caracterizacién fotosintética
{Mooney er al., 1984, Chazdon y Field, 1987, Walters y Field. 1987, Chazdon, R. L. 1992,
Fredeen, A. L. y Ficld, C. B. 1992, Tinoco-Ojanguren, 1992, Tinoco-Ojanguren y Pearcy,
1993).

La importancia de analizar las respuestas fisioldgicas vegetales y su correlacion con las
caracteristicas ambientales al interior de los grupos filogendticamente relacionados ha sido
resaltada por Kelly y Purvis (1993), pues su estudio permitirfa dilucidar si las causas que
determinun un patrén dado tienen gue ver mids con su pertenencia a un taxén particular, i. c.
causas evolutivas, o si estin mis relacionados con factores ecoldgicos.

El objetivo del presente trabajo es evalvar experimentalmente la capacidad potencial del
establecimiento de fas plintuias de 7 especies del género Piper que presentan una gama
interespectfica del tamafio de sus semillas y una distribucidn diferencial en el bosque tropical,
para lo cual se prueba ci efecto del amado relativo de sus semillas sobre su sobrevivencia y
crecimiento en distintas condiciones lumfnicas en el ambiente natural.

La hipétesis a probar es que et tamaiio de 1a semilla estd relacionado con la sobrevivencia

y el crecimi de las bajo diferentes condiciones de ambiente lumfnico. En

condiciones de baja disponibilidad del recurso energético, las pldntulas resultantes de las especies

que tienen semillas relativamente mis grandes, tendrfan un mejor desempefio que las de las de
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las especies con semillas pequedias, si se asume. que las semillas grandes son mds ricas en

reservas que las pequedas.
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MATERIALES Y METODOS

Descripcidn de la zona de estudio.

El trabajo experimenta) se realizo en fa Estacién de Biologfa Tropical de "Los Tuxtlas”™,
de 1a UNAM, ubicada en el SE del estado de Veracruz, México, entre los 95704 y 95709 de
longitud Oeste y entre fos 18734 y 18736 " de latitud Norte. La vegetacidn natural corresponde
a la de selva alta perennifolia (Miranda y Herndndez, 1963). Su clima es cdlido-twimedo, con una
temperatura mensual promedio de 27 "C (Lot-Helgueras, 1976) v una precipitacion anual
promedio de 4639 mm (Popma y Bongers, 1991). El sustrato geoldgico estd constituido por rocas
basditicas y andesiticas mezeladas con cenizas volcdnicas. Se encuentran afloramientos de rocas
sedimentarias como calizas, arcillas y areniscas (Estrada ¢r al., 1985). Dirzo (1991) hace una

descripcin detallada de a region.
Las especies.

Aproximadamente 10 de las especies del género Fiper se encuentran en "Los Tuxtlas”
(Gdmez-Pompa, 1971; Bongers er al., 1988). Las especics incluidas en este estudio presentan
una gama de tamafios de semillas asf como una diferenciacién de hdbitat.

Con base en las caracterfsticas mostradas en el cuadro 1, se eligicron dos especies de
selva madura: P. aequale Vahl y P. amalago L.; dos helidfitas: P. qurium H. B. K. y P.

umbellarum (L.) Miq.: dos especies de amplia distribucion dentro de los diferentes ambientes del
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bosque tropical: P. hispidum Sw. (sombra) y P. hispidum Sw. (sol); y P. nitidum Vahl, que se

¢ en suelos inundados. Las poblaciones contr de P. hispidum que se bl
en lugares cerrados y abiertos fueron consideradas como especies diferentes, con el fin de tratar
de establecer diferencias ecofisioldgicas entre ellas. Las preferencias del habitat y el peso de las

semillas de estas especies se resumen en el cuadro 1.

Cuadro 1.- Algunas caracteristicas del hdbitat y del tumaiio de ias semitlas de las especies de

Piper incluidas en este estudio (tomado de Vizquez-Yanes, 1976).

Especies Habitat Numero de semillas
por gramo
P._acquale bosque maduro 7692
P, _amalago bosque maduro 588
B, auritum sitios abiertos 7142
B unmbellatun sitios ablertos 20000
B._hispidum amplia distribucién 4343
P, nitidum suelos inundados 332

Trabajo de campo.

Diseilo experimental.

Con el fin de evaluar las de sobrevivencia y de crecimiento de las siete

P

de Piper a diferentes ambi 1 icos en condici naturales se cligieron tres sitios
experimentales en la estacion; un sitio de vegetacién primaria, un claro pequefio de

aproximadamente 40 m’ y un sitio abierto, cuyos ambicntes lumfnicos se describen en los
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resultados.

El experimento se realizé durante el perfodo de octubre de 1988 a octubre de 1989,

De todas las especies se colectaron semiilas de por lo menos cinco individuos, localizados
en el habitat natral de cada una de las especies, los cuales se refirieron en el cuadro 1, y se
sembraron en recipientes de pldstico que fueron ltenados con suelo de Los Tuxtias previamente
esterilizado para evitar ka emergencia de otras especies. Los recipientes fueron perforados para
permitir la infeccion de las raices por las micorrizas.

En virtud de gue las semillas de varias especies de Piper son fotobldsticas (Vizquez-
Yanes, 1976; Vdzquez-Yanes y Orozeo-Segovia, 1984; Orozco-Segoviay Vizquez-Yanes, 1989),
su germinacién fué inducida con luz directa del 50l y posteriormente, tos recipieates con semillas
asf pretratadas tueron colocados en cada uno de los sitios experimentaies, donde emergieron las
plintulas que se wtilizaron en este estudio.

En cada sitio experimental, se colocaron dos grupos de blogues al azar con 50 pléntulas
de cada especie, (obtenidas como se explicd en el pidrrato anterior) aleatoriamente distribuidas
dentro de cada blogue, los cuales fueron protegidos dentro de invernaderos construidos con tela
de mosquitero para cvitar el efecto de los depredadores. asi como del dafo que puede causar a
las plintulas a cafda de ramas, hojas y otros detritos.

Uno de los grupos de bloques al azar sirvio para evaluar sobrevivencia y el otro para et
andlisis de crecimiento. Las pldntulas fueron regadas durante los perfodos secos del afio con el
fin de evitar su marchitamiento.

Se tomaron cuatro o cinco cosechas mensuales (dependiendo de la sobrevivencia de las

especies), de al menos 10 pldntutas elegidas al azar de cada especie en cada sitie, con el fin de
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registrar cambios en el peso seco y el drea foliar. Los pesos secos totales de cada pldntula, fueron
determinados inmediatamente después de secar el material durante 24 h y el drea foliar total da
cada pldntula fué medida con un medidor de drea foliar (Lambda L1-300). Ambos clementos
fueron utilizados para realizar cl andlisis de crecimiento que se describird posteriormente,

La sobrevivencia también fue registrada mensuvalmente, mediante el conteo de las
pléntulas que permanecfan vivas cada mes.

Semillas de las siete especies de Piper de fa misma colecta usada para la obtencidn de las
pldntulas, fucron llevadas al laboratorio y pesadas. Los pesos promedio s¢ tomaron para una base
de 50 semillas por especie, con una balanza analftica (Fisher Scientific A-200 DS).

El ambiente lumfnico de los wes sitios experimentales fue caracterizado mediante
mediciones realizadas cada dos meses a 1o largo de un dfa, cada dos boras (de 08:00 a 18:00 h).
1os registros tueron realizados con un espectrorradidmetro de campo (LICOR LI- 1800, Lincoln,
Nebraska, USA). La Densidad del Flyjo Fotdnico Fotosintético (DFFF) (de 400 a 700 nm) es
reportada en pmol m*? s*. La calidad de la luz est basada en la relucidn R/RL (¢l cociente entre

660 y 7305 nm) (Smith, 1982) y en su composici6n espectral.

Andlisis de los datos.

de las pld

El éxito en las etapas iniciales del blecimiento fuc luado como el de

pldntulas sembradas preseates en cada uno de los sitios experimentales. Las diferencias entre
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sitios y entre especies fucron evalvadas Ii un modelo log-lincar (tabla de contingencia)

(McCullag y Nelder, 1983), el cual permite obtener estimaciones de los pardmetros del modelo
al cuantiticar los efectos de varias varibles categdricas y sus interacciones (Everit, 1977). Enel
modelo, el tiempo {ue considerado como una variable continua, y las especies, sitios y pesos de
las semillas como factores estadisticos (variables categdricas). E! modelo fue ajustado con el
paquete estadistico GLIM (Healy, 1988) y la bondad del ajuste fue evaluada con una prueba de

X* usando ¢l estadfstico G.

Comparacidn de las curvas de sobrevivencia.

Para comparar las curvas de sobrevivencia entre especics y tratamicntos a lo largo del

tiempo se aj felos log-lineales. Este tipo de modelos permite probar hipétesis sobre
1a forma de las curvas, ajustando la respuesta de sobrevivencia alguno de los tres tipos de curvas

descritos por Pear] (1928) y por Begon et al. (1986) (fig. 1).

sobrevivencia

tiempo

Fig. 1.- Curvas de sobrevivencia vs el tiempo propuestas por Pearl (1928) y Begon et al. (1986).
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Considerando uma especie con mortalidad constante (d), el modelo serfa el siguiente:

Nt=exp {a-dt) (1)

que corresponde a una curva de sobrevivencia tipo 1, donde a=In-del mimero. inicial.

individuos, Nt=mimero de individuos al tiempo t.

Para tasas de mortalidad variables en el tiempo, 1a ecuacidn (1) puede ser escrita como:
Nt=cxp (a-dt-+ct?) ) »
donde ¢ es lta tasa de mortalidad inicial y el pardmetro cuadrdtico ¢ es una medida de 1a
intensidad con la cual la tasa de mortatidad varfa en el tiempo, y ademds determina la forma de
la curva (Valiente-Banuet y Ezcurra, 1992).

Si ¢ <, fa mortalidad inicial tiende a incrementarse con el iempo. v el modelo log-lineal
describe una curva de sobrevivencia tipo 1. Si ¢> 0, ta mortalidad inicial tiende a decrecer en
el ticmpo y el modelo describe una curva de sobrevivencia tipo 1. La derivacién de las
ecuaciones de las tasas de mortalidad y fa aplicacion del modelo log-lineal para datos de
sobrevivencia han sido utilizados por Valiente-Banuet y Ezcurra (1992).

Las diferencias en los datos de sobrevivencia final tueron analizados con un andlisis de
varianza (Sokal y Rohlt, 1969).

La relacién entre el peso de las semillas y la sobrevivencia tinal en los tres sitios
experimentales fuc probada con corretaciones no paramétricas de Spearman (Sokal y Rohlf,

1969), en virtud de que Ia variable dependiente (ndmero de semillas) no es continua.
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Andlisis de Crecimiento.

La aclimatacidn a la disponibilidad de Juz en un momento dado, estarfs dirigida a
maximizar la ganancia total de carbono en el ambiente prevalesciente (Popma y Bongers, 1991).

Lo anterior podrfa conseguirse di cambios que impliq ajustes fisiolégicos asf como

morfoldgicos especfficos en las hojas de las plantas, y/o a través de modificaciones en la
arquitectura total de la planta que conileve un ajuste en la proporcidn de tejidos fotosintetizadores
y no fotosintetizadores, lo cual involucra cambios en los patrones de asignacion de biomasa.

Para poder evaluzr estos cambios en el tempo, se realizé un andlisis de crecimieato
funcional (Hunt, 1978), con los siguientes pardmetros derivados:

a) Tasa relativa de crecimiento para peso seco (R), que implica 12 ganancia de peso seco
por unidad de biomasa en la unidad de tiempo (g g' mes™), y cuyo valor instantdneo se calcula
mediante la ecuacién 3:

R=1.dW (ecuacidn 3)

donde W representa al peso seco y t al tiempo.
b) Proporcién de area foliar (F), que se define como la relacidn drea foliar/peso seco total
de la planta (cm®' mg™):

F=L, (ecuacién 4)

donde L, representa al drea foliar total de la planta; en un sentido mds amplio, F representa la

relacion entre la cantidad de biomasa vegeta! que fotosintetiza y 1a que respira (Hunt, 1978).
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¢) Tasa neta de asimilacién (£), definida como 1a ganancia neta de carbono por unidad
de drea foliar en la unidad de tiempo (mg cm? mes') y se 'considera como una estimacion de la
capacidad de asimilacién de carbono por parte de las hojas, Se valor instantdneo se calcula
mediante la ecuacidn 5:

E=].dW (ecuacién 5)
L. dt

Estos pardmetros fueron obtenidos a partir de los datos de peso seco y drea foliar, y
analizados en el tiempo mediante ef procedimicnto de ajuste de curvas descrito por Hunt y
Parsons (1974, 1977) y Hunt (1982), basado en el principio de regresién indltiple a pasos. Se
ajustan polinimios de primer a tercer orden para ajustar et mejor modelo de regresicn al
logaritmo natural de los datos observados, mediante el método de minimos cuadrados.

Hunt (1978) menciona gue la tasa de crecimicnto de una planta, depende simultdneamente
de l1a eficiencia de sus hojas como productores de material nuevo y de la eficiencia en el uso de
este material, de mancra que E y F son componentes de R, entre los que existe una relacidn
inversa (Evans, 1972 y Hunt, 1978), como se deduce de la ecuacidn 6:

R= EF (ecuacién 6)

es decir:

1dW=1.dW x L, (ecuacidn 7)
Wdt Ly dt W

o cuzl puede interpretarse en términos fisioldgicos, ya que la reduccién en F, implica un

incremento en el grosor foliar 0 un aumento en ¢l peso seco total dela planta, lo refleja un
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incremento en Ia capacidad para la asimilacion de CO,, es decir, en la ganancia de peso seco por
unidad de drea foliar (Hughes, 1966; Evans, 1972 y Hunt, 1978). la reduccidn en E puede

ir el almag iento de materia seca en asimilacidn y asf conllevar a altas medidas de

drea foliar con respecto al peso seco (F).

Las relaciones entre R y los otros dos pardmetros del andlisis de crecimiento (E y F),
fueron probadas mediante andlisis de regresién lineales como fue realizado por Poorter y Remkes
(1990).

Para analizar el efecto del tamafio de las semilias sobre el crecimiento de las especies, se

reali regresiones lineales con el peso inicial y final de las pldntulas, en forma similar al

trabajo realizado por Gross (1984).



T2k
RESULTADOS.

Ambieate luminico.

La figura 2a muestra los valores de DFFF para las tres condiciones experimentales. Su
reduccion dentro del bosque fué de alrededor de dos a tres drdenes de magnitud con respecto al
sitio abierto. Los valores promedio para el sitio abierto a lo fargo del dfa (1), variaron de 20 a
1450 pmolm™s’, paru ¢l claro (2), de 7 a 50 pmotm™s™ y dentro de ta selva (3), de 1 a 8
pmohn'%!

La relacion R/RL, también tue menor bajo ¢l dosed con respecto al claro o a la condicicn
expuesta (fig. 2b). Los valores promedio para el sitto abierto (1) vanaron de 1.1 a 1.2, para el
claro (2) de °**°' y dentro de ia selva (3) de 035 a 0.57.

La figura 3c mucstra 1a vanacion en la composicidn espectrat de 300 a 850 nm dentro del

bosque y €l claro (tig. 3b) con respecto at sitto abierto (Hig. 3a).

Peso de las semillas.

Se encontrd una variacion interespecitica en ¢l tamado de las semillas de al menos tres
drdenes de magnitud. Los pesos promedio de las semillas se muestran en el cuadro 2, Se observé
que entre las semillas mds pequeiias estdn las de la especie helidtita P. umbellatum, pero tambicn
las de la umbrdtila £. aequale. Por ouo lado, entre las que presentan un peso promedio mayor

estdn las de las umbrdtilas £, nitidum y P. amalago. Entre las poblaciones de sol y de sombra
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Fig. 2.- Ambiente lumfnico de los tres sitios experimentales en Los Tuxtlas, Ver. de octubre de
1988 a octubre de 1989. a) DFFF promedio, b) relacién R/RL promedio (+.
desviacion estdndar) n=6. (1) sitio abierto, (2) claro, (3) setva.
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Fig. 3.- Distribucidn espectral de la luz que llegd al piso del fos tres sitios experimentales (de
300 a 850 nm). a) sitio abierto, b) claro, ¢) selva.
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de P. hispidum, 0o hubo dif ia signiticativa entre los pesos pfomedib de sus semillas.

Cu:idm2i7 Pesos promedio de Jas semillas de las siete especies de Piper incluidas en este estudi

(4 ‘desviacion estdndar) n=>50.

Especies peso de las semillas {mg)
P. aeguale 0.14 (0.07)
P. amalago 1.98 (0.61)
B. auritun 0.20 (0.10)
P. hispidun (sol) 1.40 (0.30)
P. hispidun (sombra) 1.44 (0.30)
B. nitidum 2.66 (0.74)
P. umbellatun 0.04 (0.01)

Sobrevivencia

Modelo de sobrevivencia.

El modelo log-lineal para los datos de sobrevivencia de las siete especies en las distintas
condiciones experimentales a lo largo del tiempo que duré el experimento explics ¢l 76.28% de
la mortatidad (Cuadro 3). El tiempo explicé el 494% dado que los cambios en sobrevivencia son,
por definicion, una funcién decreciente del tiempo (Valiente-Banuet y Ezcurra, 1992), De los
otros factores estadfsticos incluidos en el modeto, ef que produce el efecto mis importante es la
especie (13%). El sitio y {2 interaccién tiempo*especie, explican cada uno airededor del 4% de
la monalidad. Debido a que ia variable especie y peso de las scmillas son variables "alias”, es
decir, representan lo mismo, en este modelo solo la variable especic tue incluida. En un ajuste

log-lineal realizado incluyendo ¢l peso de las semillas (sin especie), esta variabie expiics el 5%
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de la mortalidad (X’=68.17, g.l.=2 **).

Cuadro 3.- Modelo Jog-lincal de l1a sobrevivencia de las plintulas de 7 especies de Piper en las

3 condiciones experimentales (P<0.005) (* significativa).

Fuente de

variacion X2 g.l. r?
Tiempo 631.1 1 * 0.4930
Tiempo? 0.62 1 0.0005
Especies 179.99 6 * 0.1382
sitio 51.78 2 * 0.04
Tiempo*especic 50.81 6 * 0.0396
otros factores €9.98 6 * 0.0515
Modelo 981.28 ‘22 * 0.7628
Residual 302.62 103

Total 1283.90

Comparacion de las curvas de sobrevivencia.

La figura 4 muestra las curvas de sobrevivencia a lo largo del tiemnpo para las siete
especies en las tres condiciones de campo. Las tasas de mortalidad iniciales (coeficientes lineales}
y coeficientes cuadrdticos de las curvas de sobrevivencia son presentados en el cuadro 4.

Bajo ¢l dosel vegetal, todas las especies tuvieron coeficientes cuadriticos positivos, esto
significa que todas las curvas de sobrevivencia en este sitio son del tipo I, el cual implica una

alta tasa injcial de mortalidad que tiende a decrecer con el tiempo (Fig. 4a); sin embargo, las

tasas de mortalidad de P. Aispidum (sol) y de P. nitidum fueron significati mds bajas que

en las otras especics. En el claro, P. auritum, P. hispidum (sof} y P. umbellarum tuvieron
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coefici cuadrdticos negativos, con curvas de sobrevivencia del tipo 1, es decir, con una baja

mortalidad inicial que tiende a incrementarse en el tiempo.
Cuadro 4.- Tasas de mortalidad iniciales (pardmetros lineales) y pardmetros cuadrdticos de las

curvas de sobrevivencia para las diferentes especics en los tres tratamientos.

Especies sitio lineal cuadrdtico tipo de curva

selva -0.4990 0.3678 II1X
P. aequale claro -0.2047 - I1
abierto ~0.2464 - II

selva -0.8123 0.0922 I1I
P. amalago claro -0.8474 0.1200 II1X
abierto -0.9538 0.1208 III
selva ~-0.8054 0.0859 III

B. auritum claro 0.4235 -0.1621 I
abierto -0.3602 - II

selva -0.3051 0.0298 III

B. claro 0.2231 ~0.0860 I
(sol) abierto 0.2269 ~-0.0821 I
selva -0.7027 0.0449 III
P. hispidum clare -0.3741 0.0403 I1I
(sombra) abierto -0.6568 0.0455 111
selva -0.3209 0.0455 III

P. pitidum claro -0.3010 - II
abierto -0.5388 0.0324 III

selva -0.8660 0.0913 III

P. umbellatum claro 0.3597 -0.1232 I
abierto 0.2971 -0.1200 I

P. acquale y P. nitidum presentaron curvas de sobrevivencia lineales (tipo II) con una tasa
de monialidad constante, que es mayor en P. nitidum. Las especies umbréfilas, P. amalago y P.
hispidum (sombra) tuvieron curvas de sobrevivencia tipo I (Fig. 4b), pero en P. amalago la

tasa de mortalidad fue mayor. En cl sitio abierto, P. hispidum (sol) y P. umbellatum mostraron
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curvas de sobreviencia tipo I, P. aequale y P. auritum tuvieron curvas de sobrevivencia del tipo
II, con una tasa de mortalidad mayor en P. auritum; y P. amalago, P. hispidum (sombra) y P.

nitidurn tuvieron curvas de sobrevivencia tipo 11 (Fig. 4¢).

Sobrevivencia final.

Un andlisis de varianza de dos vfas indic6 que la sobrevivencia final fue
significativamente difcrente entre especies (F=9.11, g.1.=6,83, P=0.001) y entre sitios
(F=4.62, g.1.=2,83, P=0.01) y hubo una interaccién significativa entre ambos factores
(F=4.564, g.1.= 12,83, P=0.0001). La {igura'5 muestra que }a sobrevivencia final de . nitidum

en la selva fue significativamente mayor que en las otras dos condiciones experimentales;

mientras que para P. hispidum (sol) esta resy fué significati mayor en el claro. La
sobrevivencia final de las otras especies no fue diferente entre las tres condiciones
experimentales. Entre sitios, se presentaron algunas diferencias significativas en la sobrevivencia
(F= 16.8, g.1.=6,27, P=0.0001). En la setva, P. hispidum (sol) y P. nitidum presentaron las
mis altas sobrevivencias finales, sin diferencia significativa entre estas. Es importante hacer notar
que sobrevivencia final del ecotipo de sol de P, hispidum fue significativamente mayor que la
del ecotipo de sombra en este ambicnte luminico.

En el claro, la sobrevencia final de P. auritum fue menor que la de P. aequale, P.
umbellarum y de los dos ecotipos de P. hispidum (F=3.4, g.1.=6,27, P=0.02). En el sitio
abierto, solo la sobrevivencia final de P. hispidum (sol) fue mayor que 1a de P. nitidum y 1a de

P. hispidum (sombra) (F=2.8, g.1.=6,27, P=0.04) (Fig. 5).
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Fig. 4.- Curvas de sobrevivencia de las siete especies de Piper. a) sclva, b) claro, c) sitio
abierto. (=) P. aequale, (3} P. amalago, (&) P. auritum, (%) P. hispidum (sol), (=) P.
hispidum (sombra), (x) P. nitidum y () P. bell,
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Fig. 5.- Sobrevivencia final (1) desviacidn estdndar de las sicte especies de Piper en los tres
7 sitios expetimentales. (1) P. aequale, (2) P. amalago, (3) P. auritum, “P. hispidum
(sol), (5) P. hispidum (sombra), (6} P. nitidum y (7) P. umbell: (&) selva, (1)
claro y (J) sitio abierto.
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Las correlaciones de Spearman para cada uno de los sitios experimentales indicaron que

no hubo relacién entre Ia sobrevivencia final y el peso de las semillas (Cuadro 5).

Cuadro 5.- Correlaciones de Spearman entre la sobrevivencia final y el peso de las semillas,

sitio r P
selva 0.270 0.50
claro 0.054 0.89
abierto 0.590 0.14

Andlisis de Crecimiento

Tasa relativa de crecimiento (R)
Se encontraron diferencias significativas en el crecimiento de las especies en los sitios

experil les contr (Fig. 6). En la selva (Fig. 6a), P. umbellarum y P. hispidum (sol)

no sostuvieron un incremento en R, mostrando una tendencia final negativa como P. nitidum.
La R final de P. niridum y P. umbellatum fue negativa. P. aequale y P. auritum mostraron una
tendencia de R creciente, pero en la dltima decrecio alrededor del cuarto mes. La R de P,
hispidum (sombra) se mantuvo constante en el tiempo.

En ¢l claro (Fig. 6b), P. aequale, P. auritum y P. hispidum (sol), mostraron una R

creciente en el tiempo, la dltima especie presentd una recuperacién. La R de P. amalago, P.

hispidum (sombra) y P. nitidum se ieron cc mientras que la de P. umbellatum

fue decreciente.

En el sitio abierto (Fig. 6c), P. umbellatum y P. hispidum (sol) presentaron una
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krecuperacidn, ta R de P. auritum y P. hispidurm (sombra) s¢ mantuvieron constantes, mientras

que las de 1as uribrdfilas P..aequale, P. amalago y la de P. nitidum, fueson decr

Tasa relativa de crecimiento final

Esta respuesta se muestra en fa figura 7a. Entre especies, fas R finales de P. amalago y
P. nitidum fueron mayores en el claro que en las otras dos condiciones experimentales. En P.
aequale fue mayor en el claro que en el sitio abierto. En £. Aispidum (sombra) su R en la selva
fue menor que en los otros dos sitios. P. umbellatum tuvo R significativamente distintas
(P <0.05) en los tres sitios; 1a mayor en ef sitio abierto y negativa bajo ¢l dosel. Las R de P.
auritum y P. hispidum (sol} no fueron diferentes entre ambientes.

Entre sitios, bajo el dosel Ia R mayor fue In de P. aequale y la menor fa de P.

Foll: P. nitid hi

presentd una R final negativa. En el claro, P. umbellatum,
present 1a R final menor y la mayor fue la de P. auritum. En ¢l sitio abierto, P. umbellatum

presentd 1a R final mids alta, y la mds baja fue la de P. nitidum.
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‘Tasa neta de asimitacion (E)
La figura 8 muestra los valores de E de las siete especies en las tres condiciones

experimentales a través del tiempo. En la selva, P. umbellarum no sostuvo su tendencia inicial

Cr como la p on P, 1 y P. nitidum (Fig. 8a). En el claro, e! valor mis alto

de E lo presenté P. nitidum (Fig. 8b). En el sitio abierto, ». 1 y P. nitid:

una tendencia decreciente (Fig. 8c¢).

‘Tasa neta de asimilacion tinal

Esta respuesta se presenta en la tigura 7b. Entre especies, P. le, P. lagoy P.
hispidum (sol), no presentaron diferencias significativas entre sitios (P > 0.05). P. nitidum tuvo
su mds alto valor de E cn ¢f claro y las otras especies lo presentaron en el sitio abierto.

Entre sitios, bajo el dosel, los valores finales de E variaron alrededor de tres veces entre
especies, el menor fue el de fa helidtita P. umbellatum que ademds fue ncgaiivo, mientras que

el mayor fue el de P. gequale. En el claro, P. nitidum presentd la mayor respuesta, y la menor

fue la de P. umbell En el sitio abierto, P. umbellatum mostré ef valor mis alto

y P. nitidum el mis bajo.
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Proporcidn de drea foliar (F)

Las valores de F en el tiempo en las tres condiciones se muestran en Ja figura 9. La
tendencia de esta respuesta varid a 1o largo del tiempo de manera diferente entre las especies y
dentro de estas para las diferentes condiciones experimentales. Sin embargo la tendencia es
semejante entre las especies en el sitio abierto, donde se observa un pico en ¢l segundo mes,
aungue de distinta magnitud entre las especies y a partir de este momento una disminucién en
tos valores de F. Estas variaciones fucron mds drdsticas en P. aequale y en P. umbellatum y mds

suaves en P. nitidum y P. amalago.

Proporcidn de drea foliur final

Entre especies, P. auritum presento su valor mds alio en la selva, P. nitidum presentd el
valor mids bajo en ¢! claro y en P. hispidum (sombra) no hubo diferencia significativa (P <0.05)
entre sitios. Para las otras especies, el valor de F final mds bajo se presentd en e! sitio abierto
(Fig. Tc).

Entre sitios, P. umbellarum presentd el valor de F final mds alto bajo el dosel y en el
claro y el mis hajo fue el de P. niridum para ambas condiciones. En el sitio abierto, el valor mds

alto tue el de P. hispidum (sol) y ¢l mds bajo el de P. aequale.
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Se encontré una fuerte correlacidn entre R y E en 1a selva y en el sitio abierto. No hubo

una correlacidn clara entre R y E en el claro ni entre R y F en ninguna de las condiciones

experimentales (Cuadro 6).

Cuadro 6.- Andlisis de regresidn entre R y sus componentes E y F (*=significativo).

u sSitio r? F g.l. P
selva 0.913 52.73 6 0.0007 *
R~vs~E claro 0.056 0.30 6 0.60
abierto  0.943 83.53 6 0.0002 *
selva 0.462 4.30 6 0.092
R-vs-F claro 0.448 4.06 6 0.60
abierto  0.054 0.28 6 0.615
Relacién entre ¢l peso de las semillas y el de las pt L

Las regresiones lincales que se muestran en el cuadro 7, indicaron que existe un efecto

significativo y positivo del peso de las semillas, al explicar alrededor del 73% del peso inicial

de las pldntulas de las sicte especies en las tres condiciones experimentales. Por otro lado, el peso

de las semillas explicS el 80% del peso final de Ias pldntulas bajo et dosel. En los otros sitios

no hubo efecto significativo sobre e crecimiento final de las plintulas.

La pendiente de la regresién entre ¢l peso final de las plintulas vs peso de las semillas

en la selva (b=0.0038), fue significativamente mayor (t=4.59, g.1. =6, P=0.05) que la estimada

para la regresién entre ¢l peso inicial de las plintulas-vs-peso de las semillas (b=0.0005). Esta
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comparacidn, junto con ¢l hecho de la pérdida de la significancia cn la regresidn entre el peso
final de las pldntulas y el peso de las semillas en el claro y en el sitio abierto, indican que las
diferencias en el tamafio de las pldntulas de estas especies se acentuaron durante el curso del

experimento.

Cuadro 7.- Anilisis de regresion del peso inicial de las pldntolas-vs-peso de las semillas y del
peso final de fas pldntulas-vs-peso de las semitlas para las sicte especies de Piper

(*=significativo).

s
h sitio r? F g.l. P
selva 0.72 12.95 6 0.015 =*
peso inicial de las pléntulas claro 0.76 13.20 6 0.015 *
abierto 0.71 12.35 6 0.017 *
selva 0.80 20.22 6 0.006 *
peso final de las pldntulas claro 0.40 3.39 6 0.125
abierto 0.45 4.02 © 0.102

Relacidn entre la sobrevivencia y R

La figura 10 muestra gue algunas de estas especies presentaron un comportamiento
contrastante entre la sobrevivencia final y la R final, otras mostraron un comportamiento
intermedio. E! cuadro 8 resume estos resultados. Las comparaciones cualitativas se realizaron al

interior de cada condicién experimental.
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Cuadro 8.- Relacién cualitativa entre Ia sobrevivencia final y la R final de las sietc especies de

Piper ea los tres ambientes contrastantes.

sitio especies sobrevivencia R
selva P. aequale baja alta
P. amalago baja intermedia
P. auritum baja alta
P. hispidum (sol) alta intermedia
P. pitidum alta intermedia
B- umbellatum baja baja
claro P. agquale alta intermedia
P. amalago intermedia intermedia
P. auritum baja alta
P. hispidum (sol) alta intermedia
P. bhispidum (sombra) alta intermedia
B. nitidum intermedia intermedia
P. umbellatunm intermedia baja
abierto P. acguale intermedia baja
P. amalago intermedia baja
P. auritun intermedia intermedia
B. hispidum (sol) alte baja
P. bispidum (sombra) baja intermedia
P. pitidun baja baja
P. umbellatum intermedia alta
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Fig. 10.- Relacion cuantitativa de la sobrevivencia finat y la R final de las sicte especies de Piper
en los tres sitios experimentales en Los Tuxtlas, Ver. Los sfmbolos de las especies son

como en las otras figuras.



DISCUSION
Ambiente lumfnico

Los valores de la DFFF obtenidos para los tres sitos experimentales son similares 2 los
encontrados por Chazdon y Fetcher (1984) para la Selva, Costa Rica y por Vdzquez-Yanes et
al. (1990) para Los Tuxtlas, Ver. Chazdon y Fetcher (gp cit.) reportan de 5 a 20 *~*>' bajo el
dosel vegetal, de 10 a 500 pmohms' para un claro de 200 o y de 10 a 1737 *»=*=»! parg
un sitio abierto de aproximadamente 5000 m2.Chazdon y Fetcher (op cit.), sefialan que el

ambiente luminico del bosque tropical varfa ampli tanto entre asf como al interior

de cada uno de ¢llos. Acorde con estos autores, las desviaciones estdndar graticadas en la figura
2a, se deben a las variaciones estacionales causadas entre otros tactores por cambios en la
cobertura nubosa y por cambios en ¢l dngulo solar.

Con respecto al ambiente lumfnico de! claro, Chazdon y Fetcher (op cit.) sedialan que no
es posible hacer generalizaciones, ya que sus caracterfsticas dependen de su tamaiio, su forma,
su orientacién y Ia zona en que se¢ realicen las mediciones dentro de €l. En este caso, el claro
tuvo una drea menor que el claro considerado por estos autores.

Por otro lado, las variaciones en ¢l ambiente luminico deatro de 1a selva, s¢ deben ademds
a la gran variabilidad espacial generada, por un lado, por la presencia del dosel y sus
moditicaciones que pueden consistir por una parte, en el grado de sobrelapamiento del follaje
interrumpido por pequefas aberturas de varias formas y tamafios y por otro, ¢l movimiento del

tollaje por ¢l viento, ambos factores permiten las entradas de lvz directa, que varfan en su
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intensidad y duracidn.
La calidad de la luz expresada a través de la relacion R/RI y de la composicion espectral
también presentd diterencias entre s1110s, de manera semejante a la reportada por Vdzquez- Yanes
et al. (1990) para sittos de ambiente tuminico contrastante en la selva de los Tuxtlas.

Si bien existe una amplia vanacion en el ambiente luminico al intertor de cada uno de los

sitios exper hay )s que permiten considerar que aquellos presentan ambicntes

1gmeticat distintos entre sf y gque pudieron ejercer un efecto tuncional sobre

las plintulas que se colocaron dentro de ¢llos. Dichos elementos son: 2 diterencia de valores de
1a cantidad, la calidad y la composicion espectral eatre sittos, asf como su semejanza con las
caractenzaciones luminicas realizadas por otros autores para el interior de Ja selva, claros y sitos

abiertos.

Tamafio de las semillas.

Whitmore (1989) propone gue las especies del bosque maduro ticnen semillas grandes en
comparacién con las de las especies de 10s estados sucesionales tempranos las cuales presentan
semillas pequefas (Whitmore, 1989). En “Los Tuxdas”, tbarra-Manriquez y Oyama (1992)
analizaron el tamafio de las semillas de 139 cspecies tanto pioneras como persistentes y
encontraron que la propuesta anterior se cumple de manera gencral. Ellos reportan una gama de
pesos de las semillas de las especies persistentes que va de G.O0 g a 22,5 g (Rondoletia
buddleoides y Poutcria sapota, respectivamente) y de Q.01 g a 0.3 g (Canostegia xalapensis

y Erythrina fulkersii, respectivamente) para espectes pioneras. Las espectes del Género Piper
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aquf estudiadas presentaron, en general, semillas pequedias (4 x 107 + 1 x 10 g a 1,98 x 10°
& 6! x 10” g) independientemente del hdbitat donde se establece cada especie. Mazer (1990)
sugiere que las semillas son elementos de un grupo de caracterfsticas vegetales que evolucionan
generalmente de manera conservadora y fuertemente asociada con la pertenencia a una tamilia
o aun género. También Antonovics (1976) propone que puede existir una fuerte asociacidn entre
el taxdn y el tamaiio de la semilla debida a la ausencia de variacidn genética dentro de un taxén,
evitando 1a evolucidn del tamaiio de la semilla mds alld de cierto Ifmite. Este podrfa ser el caso
de Piper, pués los miembros de toda la familia presentan simplicidad de la estructura floral
(Yunker, 1958). A este Sttebins (1974) p

PUsO que en un grupo complejo de 6rganos

que estdn tuncional y morfoldgicamente bien integrados el cambio evolutivo en el fenotipo de

un drgano podrfa ser limitado, lo que estarfa indicando que existen fuertes efectos filogenéticos

diferentes a las caracterfsticas ecolégicas que pudieran determinar el tamafio de las semillas.
Dentro de la gama de valores de pesos de semillas que prescentaron las especies de Piper

aquf estudiadas, se encontraron igualmente semillas peq; en ies persi (P.

aequale) y de sitios abiertos (P. auritum y P. w it ), relati it en ambos
zmbientes lumfnicos (ambos ccotipos de P. hispidum) y las relativamente grandes solo se
encontraron en las otras dos especies de bosque mduﬁ: (P. amalago y P. nitidum). Trabajos
como el realizado por Mazer (1990), podrian ayudar a explicar esta aparente contradiccidn con
respecto a la premisa inicial. Etla estudi6 la posible asociacién entre ¢l hdbitat y el tamafio de
las semillas de varias especies incluidas dentro de ocho géneros y diez familias distribuidas en
trece diferentes tipos de ambientes. Encontré que entre especies congendricas y confamiliares 1a

variacidn interespecitica en el tamaiio de la semilla fué muy alta tanto dentro de tipos de habitats
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como entre ellos, lo que sugiere que el hifbitat por sf mismo no establece Ifmites superiores a la
gama de tamafios de semillas exhibida por las especies dentro de él. Esta autora concluye que
las especies filogeneticamente relacionadas y que conviven en el mismo hdbitat divergen en el
tamaiio de ltas semillas como un mecanismo mds que reduce la competencia entre ellas pues como
Harper er al (1961) afirman, se esperarfa que la competencia sea mds severa entre especies

filogenéti relacionadas. Este podria ser ¢l caso del género Piper, que presenté especies

con semillas relativ grandes y peq tanto en especies persi (v. gr. P.

y P. aequale respectivamente) como en las nativas de los sitios abiertos (P. hispr-*un y P,

holl,

respecti )

En cuanto a las semillas relati mds peq dentro de éste género, las especies
con semillas pequedtas que colonizan espacios abiertos, podi (an estar asociadas a lugares aby itos
por razones diferentes al tamailo de la semilla. Esto se observa en P. quritum 'y P. umbellarum,
ambas especies con semillas pequeilas, altas tasas de crecimienw y caracterfsticas fisiolégicas que
serdn analizadas mds adelante, que sélo pudicron ser sostenidas en ambientes donde ¢l recurso
Iuminoso no es limitante, mientras que I3 otra cspecie de semilla pequeiia que es P. aequale st
logra establecerse bajo el dosel vegetal, gracias a su desempedo fisiol6gico.

Por otro lado, Westoby et al. (1992) proponen que la variacién en ¢l tamafio de la semilla
estd evolutivamente asociada con varios atributos vegetales, uno de los cuales podria ser ia
estrategia de dispersidn. Existen varios trabajos (Baker, 1972; Wilbur, 1977; Hegde eral.,1991a;
Hegde et al., 1991b; Ibarra-Manrfquez y Oyama, 1992) que consideran Ja dualidad dispersién-

reservas y que argumentan que ¢l éxito en el establecimiento estarfa en funcidn de esta dualidad.

A éste respecto, Ibarra-Manrfquez y Oyama (1992) proponen que las semillas grandes asociadas
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a frutos con poca pulpa podrian aportar jas para ¢! imi , mi que semillas

pequedias asociadas a trutos con gran cantidad de pulpa tendrian ventajas en la dispersion ya que
las semillas pequefias son dispersadas a mayores distancias al pasar a través de los tractos
digestivos de los animales que las ingieren, incrementando asf Ia adecuacicn de la descendencia
por reduccion de la competencia (Hegde er al., 1991). De esta manera ¢l tamaiio de las semillas
del género Piper parecerfa estar relacionado mds bien con su este tiltimo aspecto, por que carecen
de medios mecdnicos obvios para su dispersién (Yunker, 1958) pero se encuentran inmersas en
infrutescencias pulposas, jugosas y dulces que son comidas por aves y murciélagos. Sin embargo,
Ia importancia relativa de cada uno de los factores que podrfan estar determinando el tamaso de
las semillas no se conoce.

Cabhe preguntarse si existe o né relacion entre el habitat y el tamafio de la semilla. Mazer
(1990), apunta que aunque fa relacidn entre el hibitat y ol tamado de las semillas no cs
independiente del grupo taxondmico, esto no significa que este patréa no sea ecoldgica o
evolutivamente importante. En este trabajo al igual que cn el presente, no se encontrd este tipo
de correlacidn dentro de géneros pero sf entre géneros. Para géneros que tiencn especies que
ocupan una gran variedad de habitats (generalistas) como podria considerarse a Piper por incluir
especies de distintos ambicntes, Mazer (1990) apunta Que no muestran una respuesta evolutiva
del tamaiio de las semillas a fas condiciones del hdbitat. Lo anterior implica que no serfa posible
evaluar la refacion entre el hdbitat y el tamaflo de la semilla independientemente del grupo

taxondmica.
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Sobrevivencia.

.. Entre espécies y entre sitios

E! hecho de que bajo et dosel todas las especies presentaran curvas de sobrevivencia Tipo
I implica una alta mortalidad en las edades mds tempranas y podrfa sugerir que sus pldntulas
requieren una mayor cantidad de luz en las etapas iniciales. Por otro lado, estos resultados
podrfan deberse al efecto de los patdgenos. Augspurger (1984), encontrd que en las plintulas de
seis de las nueve especies que ella estudié en Barro Colorado, Panumd, la principa! causa de
mortalidad de las pldntulas que creclan bajo ef dosel vegetal fud la accidn de hongos patdgenos.
La mayor mortalidad se observd dos meses después de la germinacién. Esta autora encontré una
correlacién inversa eatre la tolerancia a la sombra y la proporcidn de plintulas muertas en la
sombra. Pudiera ser que P. hispidum y P. nitidum fuesen mds resistentes al efecto de los
patégenos, en virtud de ser las especies que tuvieron las mayores sobrevivencias bajo el dosel
vegetal, esta resistencia podria estar determinada por la calidad de las semillas de las que
emergieron.

Otro aspecto gue reviste gran importancia como causa de mortalidad de las pldntulas que
se encuentran bajo el dosel cerrado es 1a herbivorfa, Dirzo (1984) demostr6 la relevancia de este
factor en la mortalidad de las pldntulas de Omphalea oleifera al aplicar tratamientos que
simularon herbivoria bajo condiciones de estrés lumfnico y de alta densidad; sin embargo en este
experimento, este factor queds excluido, ya que las pldntulas estuvieron protegidas de éste efecto

por los viveros dentro de los que se colocaron y no se observé ninguna huclla de dafio por



46

herbfvoros, @ menos que hubiesen sido comidas comple y no parcial A este

respecto Dirzo (1984) sefiala la importancia de fa cantidad del tejido daiado, sobre todo
considerando el tamaiio relativo de las plantas. Es necesario hacer notar que las pldntulas de las
siete especies de Piper dentro de ta selva eran muy pequedias y por lo tanto, posiblemente muy
vulnerables a la herbivoria. Sin embargo no hubo evidencia directa de este factor en la
sobrevivencia de las especies aquf estudiadas.

En ef claro y en el sitio abierto se presentaron los tres tipos de curvas, lo que podria
indicar diferentes tolerancias de as plinrutas a los flujos foty6nicos mayores. Por otro lado, se
observe aita mortalidad en el tratamiento del claro y del sitio abierto, tanto para las especies
tolerantes 2 Ja sombra como para las no tolerantes. Brokaw (1980) reporta un patrén de
mortalidad similar para juveniles en Barro Colorado, donde observd una mayor mortalidad en
los claros para las especies no tolerantes a la sombra que para las tolerantes. El relaciond esta
montalidad a la mayor densidad en lugares abiertos. En ¢} caso de Piper este patrén pudo deberse
a que, en un momento dade, los recipicntes en que s¢ colocaron las plintulas resuitaron de
tamafio insuficiente para sostener su crecimiento en estos ambientes. Esto podrfa ejemplificarse
con P. auriturn cn el claro, donde mostré una rdpida R con una tendencia ascendente y sin
embargo, tuvo [a menor sobrevivencia final s¢ did en este ambiente. Es importante aclarar que
Auvgspurger (1984a, 1984b) encontré que en los claros y en los sitios abiertos la mortalidad de
las pldniulas causada por [a accién de los patdgenos se redujo ampliamente con respecto a la de
las pldntulas de las mismas especies pero que crecieron bajo el dosel y argumenta que la mayor
radiacién, las altas temperaturas y la baja humedad de los sitios expuestos en el bosque tropical

no son adecuados para el desarrollo de los bongos que podrfan afectar a las pldntulas.
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El efecto de la herbivorfa sobre la sobrevivencia de las pldntulas en las sitios abiertos es
menor ‘que “en los sitios cerrados (Dirzo, 1984) y de la misma forma que para ¢! sitio
experimental dentro de Ia selva, no existié evidencia directa de su efecto en el claro ni en ¢l sitio

abierto,
Sobrevivencia y tamafo de las semillas

En cuanto a Ia ausencia de correlacidn entre la sobrevivencia y el tamaito de fa semilla
existen otros estudios como el de Stanton (1984) y el de Winn (1988) donde no se encuentra
efecto del tamatio de la semilla sobre la sobrevivenciu de Raphanus raphanistnum y Prunelly
vulgaris respectivamente.

Pero en este trabajo en particular, es necesario recordar que se eliminaron dos factores
que pudieran estar actuando de mancra muy importante en la scbrevivencia de las plintulas en
condiciones naturales. Estos son por un lado la herbivarfa y por el otro, la cafda de hojas y
ramas sobre ellas. Con respecto al primer aspecto, Careaga (1989) estudid la relacidn del tamadio
de las semiilas y la sobrevivencia de Ias plintulas de ocho especies de fa selva de Los Tuxtlas,
asf como su relacidn con la herbivorfy y encontré para la mayor parte de las especies una
relacidn directa entre estos factores.

Con respecto al segundo aspecto, Vdzquez-Yanes y Orozco-Segovia (1992) encontraron
en un estudio de invernadero con plintulas de Cecropia obtusifolia, Heliocarpus appendiculanis
y Piper auritum que el tamafio de las semillas estuvo directamente correfacionada con la

capacidad de las pldntulas para cmerger a través del liter, de manera que la caida de hojas y
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ramas, pudiera tener fuestes consecuencias en la sobrevivencia de fas plintulas, determinadas por
su tamaiio y por lo tanto por el tamafio de fas semillas.

Por otro lado, es interesante el hecho de que fa sobrevivencia del ecotipo de sol de P.
hispidum fuese significativamente mayor dentro de 1a selva que la del ecotipo de sombra de esta
especie, a pesar de ser este el hibitat natural de este ailtimo y considerando que no existe
diferencia entre el tamaiio de sus semillas. Este resultado podrfa indicar que no sélo existe un
efecto del tamaiio de la semitla sobre 1a progenie, sino que también es importante su calidad, esto
podrfa interpretarse como que tos individuos que dispusieron de mayores recursos energéticos
durante su desarrolio y su etapa reproductiva, asignarcn una nmayor cantidad de recursos a ia
reproduccién, lo que bien puede no expresarse en un aumento en el tamaiio de la semilla, pero
sf en una mayor calidad de las reservas de las que van a disponer sus pldntulas. Desde luego que
esta propuesta tendefa que ser probada, por un lado, con un andlisis quimico de la calidad de las
semillas, y por otro, incluyendo en un experimento semejante a este los ecotipos de sol de fas
otras dos especies que los prescntan y que son P. amalago y P. nitidum, sin lo cual tinicamente
se ticne una visién parcial ¢ incompleta de la relacién que realmente pudiese existir entre la

sobrevivencia de las pldntulas y el tamafio de las semillas.

Anilisis dc Crecimicnto.

El crecimi de las siete especi diadas del género Piper tue menor en el bosque

maduro que en los otros dos sitios experimentales. Aunque este resultado no es estadisticamente

significativo en todos los casos, sf es una tendencia generalizada para todas las especics incluidas.
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Esto puede deberse por un lado, a la poca energfa disponible en el bosque maduro para crecer.
A este respecto, Lambers y Poorter (1992) afirman yue una tasa de crecimiento alta no puede
ser sostenida en un ambiente bajo en recursos, asf que las tasas de crecimiento potencialmente
altas como en e! caso de P. umbellamum son una caracteristica selectivamente neutra en este tipo
de ambientes. Por otra parte, la menor tasa relativa de crecimicnto en este ambiente, pudo
deberse a que no existe la exigencia de ocupar ripidamente un sitio. En este sentido Lambers y
Poorter (1992) indican que en sitivs abidticamente estresantes, donde la emergencia de plintulas
es esporddica y las densidades son bajas,existe una mayor inversién de fotosintatos en compuestos
que reducen la herbivoria o que incrementan la tolerancia al estrés, lo que inevitablemente
conduce a un decremento en la tasa de fotositesis por unidad de peso vegetal. Sin embargo,
debido a estas inversiones, las espectativas de vida se incrementan.

El mayor crecimiento en el claro en algunos casos, o en el sitio abierto en otros, implica
una serie de modificaciones a nivel morfolSgico (cambios en F) 6 fisiolégico (cambios en E),
que podrfan afectar el crecimiento y sobrevivencia de las pldntulas de las especies estudiadas, y
que si se sostuvieran en el tiempo, podrfan dar como resultado el que éstas se establezcan o no
en los distintos ambientes que integran ¢l bosque tropical.

En este estudio, a excepcidn de P. umbellanum, 1a tasa de crecimiento de las pldntulas en
la zona abierta no estuvo correlacionada con su tolerancia a la sombra, como lo demuestran los
valores finales de R, a pesar de que existen estudios como el de Brokaw (1980) donde se
encontré que las especies miis tolerantes presentan un crecimiento mds lento que el de fas
especies de lugares abiertos cuando ambas se ponen a crecer en las mismas condiciones. Estos

resultados estdn de acuerdo con los obtenidos por Walters y Field (1987) quienes encentraron
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que P. qurirum, una de las especies de lugares abiertos incluida en este estudio, y P. hispidum

1a especie generalista, pueden ajustar su capacidad fotosintética segun la disponibidad de energla

durante su crecimi Asf mismo encontraron que sus respuestas fotosintéticas (v. g.

producidn fotosintética por fotdn 6 la relacidn catre Ia capacidad fotosintética y la Densidad de

Flujo Foténico (DFF) fucron similares entre ellas al ser éstas evaluadas en las mismas

5 contr pro arg que para que las especies pucdan

permanecer bajo el dosel después de germinar en claros, deben ser fisiolégi comp
para tener €xito en hdbitats que disponen de juz cn forma tan variable como lo es el ambiente
bajo el dosel vegetal. En este sentido, encontraron también que las tasas de respiracién fueron
mayores en P. guritum que en P. hispidum lo que generarfa pérdidas de carbono mayores para
la primera bajo la sombra, con puntos de compensacién de luz para fotosfntesis mds altos.

Tinoco-Ojanguren (1992), también estudid la respuesta fotosintética de juveniles de P. auritum

en la sombra y encontré que tiene una respuesta estomdtica lenta al estfmulo de un rayo de juz

directa, por lo que su ganancia de carbono se ve disminuida en estc ambi I ico. Estos
resultados estdn de acuerdo con los resultados de E encontrados cn este experimento para esta
especic, donde se obscrva que los valores mayores de E se obtienen en el claro y podrfan
explicar por qué P. auritum no se establece bajo el dosel vegetal, lo mismo podria extenderse
para P. umbellatum a diferencia de la aclimatacion fisioldgica de las especies que si se establecen
en este ambiente.

P. hispidum por su parte, sin difercacia significativa en los valores finales de E enwre
sitios y con altas sobrevivencias entre sitios, mostré caracteristicas de generalista, como en e}

estudio de Walters y Field (1987).
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Otra tendencia gencralizada es la que siguieron los valores de F, los cuales fueron
mayores para las siete especies en el bosque maduro que en el sitio abierto. Estos resultados
indican que estas especics desarrollaron una morfologfa tfpica de las plantas de sombra, lo que
expresa cierta plasticidad en cuanto a realizar ajustes morfoldgicos, con una mayor asigracién
de recursos a las hojas con respecto 2 la biomasa total de la pldntula, desarrollando una drea
foliar determinada, distribuida en una hoja mis delgada, o que les permitirfa cconomizar energfa
en un hibitat sombreado (Bazzaz, 1984).

Los valores de F mds bajos en el sitio abierto, sugieren ung mayor asignacion de recursos
tanto 2 las hojas como al resto de la planta. Bajos valores de F también implican dreas foliares
espec(ficas menores y por lo tanto un peso especffico folisr mayor (Evans, 1972). E incremento
en ¢l grosor foliar aumenta la capacidad fotosintética de a hoja, en vinud de un mayor desarroito
y cantidad del aparatc fotosintético por unidad de drea foliar (Bjorkman, 1981). Con el aumento
del grosor foliar implicito en los bajos valores de F se aumenta también el drea externa de células
del meséfilo expuestas por unidad de drea foliar, o que pudiera dar lugar a mayores valores de
E en el sitio abierto. Sin embargo, esta suposicién no se ve confirmada en este experimento.
Probablemente por qubc si bien R e¢s el producto de ¥ y E (Evans, 1972; Poorter y Remkes,
1990) esta relacion no se sostiene exactamente cuando se calcula para perfodos de tiempo largos

(Evans, 1972). Por lo anterior, es necesario considerar por separado cudl es la participacién de

iones experi ya que

cada uno de los componentes de R en las distintas especies y
la plasticidad expresada en alguno de estos componentes tendrd efectos directos sobre el
crecimicnto. Esto implica la posibilidad de que la aclimatacién a diferentes condiciones

ambientales se exprese en diferente magnitud y en diferente forma en las diferentes especies,
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como se verd a continuacidn.

Asf P. lago y P. nitidum pr una mayor R en ¢! claro que en el bosque

maduro, lo que podrfa indicar que ambas especies aprovechan los incrementos (aunque no -

demasiado grandes) en energfa luminosa, aunque la aclimatacién en ambas especies es diferente,
ya que los incrementos en R en P. amalago podrfan deberse a su estrategia en la asignacién de
recursos como lo indican sus altos valores de F en el bosque maduro y en ¢l claro. Por otro lado,
P. nitidum podrfa deber su mayor R en el claro a cambios fisiolégicos, como lo indica su valor
de E, que es significativamente afto en este ambicente fumfnico. En esta especie se observa una
cierta capacidad para aprovechar los incrementos de luz, pero ia menor humedad prevaleciente
en los sitios expuestos con respecto a los cubiertos parecerfa ser lo que restringe su distribucién
en estos vltimos, donde se manticne latente, tal como fo indica su alta sobrevivencia dentro del

bosque. Estas dos especies son las dos de Ia selva que tienen tamafios de semilla relativamente

grandes y 1 bicn tasas de imiento de las m4s bajas dentro de la selva y dentro
de los demis sitios comparando entre sitios. Es decir, se comportan como especies de sitios
sombreados con semillas grandes de bajas tasas de crecimiento. Grime er al. (1988) y Chapin
(1991) indican que las tasas de crecimiento lentas son el resultado de complejas adaptaciones

fisioldgicas en plantas tolerantes al estrés. Estas tasas de crecimi lentas i d

reservorios de carbono y minerales que pueden cstar disponibles para lidiar con una variedad de
estreses ambientales, tanto bidticos como abidticos.

Comparando a las especies de la selva, se observa que la adaptacion de P. aequale a 1a

sombra puede ser diferente a la de P. lago y P. niridum. En P. aequale por un lado, se

observé bajo el dosel una tasa de crecimiento més alta en relacién con las demds especies de Ia

—



53

selva en este ambiente, De estas tres especics, P. acquale es la dnica con semillas pequedas, lo
que coincide con la conclusién de Westoby ef al. (1992) en el sentido de que las especies con
semillas grandes desarrollan pldntulas con tasas de crecimiento lentas. Por otro lado, en P,
aequale sc ha observado una gran sensibilidad de los estomas en respuesta a los rayos de luz y
una induccién fotosintética que se mantiene por largos periodos de luz baja (Tinoco-Ojanguren
y Pearcy, 1992). Lo anterior le permitiria aprovechar las ocasionales entradas de luz a través det
dosel y por lo tanto, incrementar su ganancia de carbono. Es necesario recordar que estas
entradas de luz pueden contribuir hasta con un 95% del total de luz fotosintéticamente activa que
reciben las hojas de P. aequale durante ¢l dfa (Tinoco-Ojanguren, 1992). Esta dindmica de las
respuestas estomdticas y fotosintéticas a condiciones variables de luz pueden teaer un efecto

importantc en su crecimiento, como puede ohservarse en cste trabajo, ya que su tasa de

crecimi es significati mayor dentro del bosque con respecto a ta de las otras especics
del bosque maduro como P. amalago, P. hispidum y P. nitidum.

P. aequale por su parte, crece mids en el claro pequefio; sin embargo, este crecimicnto
no fué sostenido en el sitio abierto. Disminuir sus valores de F cuando estd en el sitio abierto
conlleva a2 un mayor crecimiento de la rafz, lo que le permitirfa enfrentar sitios mds secos como
es éste ambiente, de manera que parccerfa una especie pldstica, capaz de modificar su morfologfa

hi I . 1

de acuerde con el prevaleci pero tal vez no existe aclimatacidn

fisiolégica. Tinoco-Ojang (1992) ha observado que el crecimiento y reproducién de P.

aequale se ven favorecidos bajo las condiciones de luz intermedias de los claros pequefios. Sin

embargo, la magnitud de esta acli ién tal vez no sca suficiente como para compensar el

impacto de los demds factores que interactiian en los sitios mds expuestos (Sdnchez-Coronado ef
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al. 1990, Tinoco-Ojanguren y Pearcy, 1992), como son las variaciones microclimdticas mds
drdsticas y la mayor densidad de individuos (Sarukhdn, 1964).

Las diferencias entre especies de sombra también fueron observadas por Lei y Lechowiccz
(1990), quienes encontraron que Acer pensylvanicum presenta adaptaciones fisioldgicas, ya que
captura y utiliza los rayos directos de luz sosteniendo altas tasas de crecimiento, mientras que
A. spicarum presenta adaptaciones morfoldgicas desarroliando crecimiento laterat de su follaje
a lo largo del wllo.

P. iispidum (de sombra) presenta una tasa de crecimiento final menor en la selva, Esto
podria deberse, por una parte, unicamente a 1a menor disponibifidad de luz como lo refleja su

tasa neta de asimilacidn en este sitio, la cual al incr se la disponibilidad de

energfa en el sitio abierto. Esto podrfa indicar una capacidad fisioldgica (que no morfolégica,
como lo implica el que no exista diferencia significativa entre sus valores de F entre sitios) para
explotar ambientes con mayor disponibilidad de luz.

P. umbeltutum, una de las tres especies de ambientes abiertos, parece ser fa especie menos
pldstica, ya que presenta una sobrevivencia muy baju tanto en el bosque primario como en el
claro, asf como tasas de crecimiento y de asimilacidn neta negativas en estos ambientes. Estos
valores de R, asf como ia tendencia de éstz en el tiempo para el bosque cerrado y el claro,
parecen indicar que es la especic que presenta et mds alto punto de compensacion, de manera que
no pucde sostener sus incrementos de biomasa a niveles luminosos inferiores a los del sitio
abierto. Esto sugiere que ticne una baja capacidad fisioldgica para aclimatarse a condiciones de
luz limitadas, 2 pesar de que sf ¢s capaz de modificar su morfologfa, como o indican sus valores

de F que son significativamente mis altos en la selva y en el claro que en el sitio abierto, como
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es la respuesta morfoldgica del resto de lus especies. Su porte herbdceo podria requerir de un
rdpido crecimiento que le permite evitar ser sombreada. Poorter y Remkes (1990) sciialan que
las altas tasas de creciento podrian facilitar el ridpido cumplimiento del ciclo de vida, o cual es
esencial para las especies ruderales y por otro lado, permiten Ia rifpida ocupacin de grandes
espacios (Grime y Hunt, 1975). La aita tasa de crecimiento de P. umbellatum en e sitio abierio,
podria deberse en parte a su estrategia en la asignacidn de recursos, ya que su bajo valor de F
en este sitio indica un mayor desarrollo de las raices, lo que e confiere ventaja competitiva en
estos sitios densamente poblados.

Los resultados anteriores estdn de acuerdo con Jos resultados de la regresién entre R y sus

componentes, ya que se observa que la capacidad potencial de acli ién de las pl las de
1as especies estudiadas depende del etemento fisioldgico, mis que del componente morfoldgico,
cuando menos para ct sitio cerrado y para el abierto. Popma y Bongers (1991) encontraron una
refacién semejante cuando eswdiaron la aclimatacién de Cordia megalantha, Lonchocarpus
guatemalensis y Omphalea oleifera a distintos ambientes lumfnicosen "Los Tuxtlas”. La ausencia

de correlacidn eatre R y sus componentes en ¢l claro podrin indicar caracterfsticas intermedias.

Tamafios inicial y final de las pldntulas y el tamaiio de la semilla.

La relacion directa entre el tamaio de las semillas y lz cantidad de nutrimentos
disponibles para las pldntulas que emergen a partir de ellas ha sido propuesta en varios trabajos
(e. g. Baker, 1972; Salisbury, 1974; Levin, 1974; Stebbins, 1976; Rockwood, 1984; Winn,

1985; Foster y Janson, 1985; Foster, 1986; Hodgson and Mackey, 1986; Thompson, 1987;
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Michaels er a/, 1988; Mazer, 1989; Gross y Smith, 1991; Westoby er al, 1992). Estos autores
coinciden en afirmar que las semillas grandes conficren una mayor adecuacion que las semiilas
pequeiias. Hedge er al.(1991) encontraron correlaciones positivas de el drea foliar de las pldntulas
de Santalum album con ¢f didmetro y el peso de las semillas. Lo mismo sucede en este estudio
al corrclacionar el peso inicial de las pldntulas de las siete especies de Piper de los tres sitios
experimentales con ¢l peso de las semilias.

La correlacién del tamaio de las :scmill:m con ¢l peso final solo s¢ mantuvo para la
poblacién que se encontraba debajo del dosel, este resultado era esperado, ya que el efecto del
tamaiio de las semillas se ha encontrado en condiciones ambientales limitantes, que en este caso
son las lumfnicas. En condiciones de sombra Augspurger (1984a) encontrd que esta relacién se
mantienc durante un ano.

Houssard y Escarré (1991) proponen que en estados sucesionales tardfos, las plantas
derivadas de semillas grandes podrfan tener una mayor capacidad competitiva por tuz y por lo
tanto, verse mus favorecidas que las de las semillas pequenas. Ademds las semillas grandes
reducen la suceptibilidad de las pldntulzs al estrés hidrico o al sombreo por los competidores
(Stamon, 1989, Harper, 1977; Couk, 1979), lo que explica que se conserve la relacién, ademds
de que ¢l crecimiento bajo el doscl vegetal es demasiado lento como para que se pudieran
expresar las caracterfsticas de las pldntulas de manera independieate al efecto de las semillas.
{Qué tanta ventaja tendria para las especies de Piper de la selva tener un tamaiio de semilla
mayor? Para las especies de semillas grandes, la ventaja serfa tener un acceso mds rdpido a la
fuz y a los nutrimentos. Esto serfa aplicable en caondiciones de alta densidad como en los

pastizales, que presentan un denso ctimulo de individuos, donde alin pocos milfmetros de altura
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extra podrfan i considerabl la luz disponible. Sin embargo, csta ventaja es

mucho menos obvia en la selva, donde el dosel es muy dificil de alcanzar, Es necesario distinguir
entre la tolerancia a la sombra (gj. 1a capacidad para sobrevivir por largos periodos en la sombra)
y la estrategia alternativa que exhiben las plantas herbdceas y ias plintulas de niveles densos que
tratan de establecerse bajo un dosel! vegetal discontinuo. En este dttimo caso hay competencia por
luz y la selecién natural parece favorecer a las especies que tienden a mejorar la intercepcidn de
luz y la produccidn de materia seca (Pigott y Taylor, 1964; Grime, 1966, 1974). En el caso de
Ia tolerancia a la sombra, las pléntulas grandes podrfan incremeatar sus expectativas de vida con

la apertura de un claro, pero al desaparecer el efecto def tamafio de la scmilla en las etapas

unas pocas o meses de ventaja extra no revisten un gran valor (Westoby ez al.,
1992), de manera que un mayor tamado relativo dei tamadio de las semillas de las especies de

Piper, no es ti! para ellas dentro de Ia seiva. Hay que recordar que una de las especics

tolerantes (P. le), tiene illas significati ente mds pequedias, y por otro lado, que 1a
gama de 1amaiios de las semillas de Piper es pequefio en relacidn con los de otras especies que
habitat debajo del dosel, de manera que Ja diferenciacidn de hdbitat podrfa estar determinada por
otros factores diferentes al tamaio de las semillas. Augspurger (1984a) sefiala que la tolerancia
a la sombra estd mds estrechamente relacionada con !a resistencia a los patdgenos. Es bien sabido
que los hongos dcl suclo son un factor importante en la mortalidad de las pidntulas de sombra
(Augspurger, 1984 a,b,c). En este sentido, Augspurger (1984b) no encontrd correlacidn entre
¢l peso de la semilla y la resistencia de las pldntulas a los patSgenos.

Un efecto mds general del tamaiio de las semillas sobre las plintulas dentro de la selva,

es el propuesto por Vdzquez-Yanes y Orozco-Segovia (1992) quienes encontraron que el tamafio
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de 1a semilla estaba correlacionado con la capacidad de las pldntulas para emerger a través de fa

hojarasca que las cubre.

Por otro lado, la viabilidad de las plantas en ambientes sombreados puede ser afectada
por una variedad de caracterfsticas vegetales que incluyen adaptaciones morfogenéticas para
aumentar fa intercepcicn luminosa, las tasas respiratorias y la resistencia a infecciones por
hongos.

El hecho de que en los otros sitios experi les no se icne la correlacion podria

indicar que el efecto inicial no persiste en ef tiempo, 1al como lo encontrado ¢n fos experimentos
realizados por Houssard y Escarré (1991), Hegde er al. (1991), Cideciyan y Malloch (1982) y
Augspurger (1984). En estados sucesionales tempranos como son los claros de distintos tamaiios,
donde se da la interaceidn competitiva, el tamano iniciat de 1a semifli no deberfa conferir alguna
ventaja o desventaja sobre 1a descendencia (Houssard y Escarré (1991), de ahf que no persistan
los cfectos det tamafio de las semillas. Westoby er al. (1992), seiialan que hay una fuernte
correlacion entre el peso de la semiila y el de Ia plinla, que pucde ser fuente aproximadamente
a los diez dfas después de [a germinacidn. Esta desaparecerd posteriormente, de manera que, con
el wranscurso del tiempo el tamano de la plintla estard determinado mds por sv tasa de
crecimiento que por las reservas que aporte ¢l endospermo.

Los resuitados obtenidos en este trabajo, sugieren que hay un cierto nivel de aclimatacién
en las etapas iniciales del ciclo de vida dc algunas de las especies a modificaciones en el
ambiente luminico en el cuai se desarrollan en condiciones naturales. Esto se observa en la figura
9, que muestra cambios en la ubicacién relativa de las especies al relacionar sus respuestas de

sobrevivencia y crecimiento al modificarse su ambiente luminico. Algunas otras especies como
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P. ‘wnbell, no se acli Existe evidencia experimental en el caso de algunas de cllas de

que esta aclimatacién no podria sostenerse hasta el estado de adulto. Tal es el caso de P.

irum. Tinoco-Ojang, (1992, af jiar el d pefio de P, acquale y P. auritum cn iz
sombra encontrd que presentun respuestas fisiolégicas idénticas tales como las curvas de
conductancia y asimilacién de CO,. wasa de asimilacién de CQ, a luz de saturacién, DFF
requerido para saturacidn de luz, ctc. Sin embargo, 1a velocidad de la respuesta estomdtica de
la especie heliofita limitaria su desempefio bajo el dosel. Otra evidencia e este sentido Ja aportan
Walters y Field (1987), guienes encontraron que las caracteristicas fotosintéticas de P. auritum
y P. hispidum son muy similares, pero que ditieren en otros aspectos tales como forma de
crecimiento, patrén de ramificacion, asignacidn de biomasa, trmaio y recambio folizr, fos cunles
pueden contribuir en la diferenciacion de su habitat
Por otro lado, el determinante del hibitat de cada una de éstas especies pudicra ser una
etapa alin mds temprana de su ciclo de vida. La germinacion de varias especies del género Piper
estd fuertemente determinada por la calidad de ta luz. Orozco-Segovia y Vizquez-Yanes (1989),
ul realizar estudios sobre los requerimientos luminosos de fa germinacidn, tanto en condiciones
de campo como de laboratorio, para cuatro de las especies incluidas en este trabajo, encontraron
que sus semillzs son fotoblisticas positivas. P. auritum y P. umbellotum presentaron un mayor
porcentaje de germinacidn en condiciones de mayor Huminacida a lo largo de un gradiente de
intensidad luminosa, mientras que cn el piso de fa selva no germinan o lo hacen en bajos
porcentajes. Por su parte, P. hispidum no presenta diferencias en el porcentaje de germinacién
a lo largo del gradiente luminoso y ademds germina totalmente en la selva. P. aequale, presenta

mis del 50% de germinacion a lo fargo de condiciones de luz contrastintes y es capaz de
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germinar totalmente bajo el dosel; por o tanto, tendria la posibilidad de pasar a la etapa siguiente

de su ciclo de vida en un hdbitat sombreado.

La adaptacidn local depende del resuftado ivo de hos f Con el fin de

tratar de elucidar la importancia relativa del ambiente lsminico y ¢l tamafio de la semilla ea la
diferenciacion del hibitat de las siete especies de Piper estudiadas, se podria concluir lo siguiente
con base en los resultados obtenidos:

Tomando en cuenta la distribucidn de estas especies en el medio natural, asf como el
andlisis de los resultados de este trabajo, s¢ podria sugerir que la luz es uno de los factores que
juega un papel determinante en la distribucidn de estas especies al tener un efecto directo sobre
su fisiologfa y por lo tanto sobre su desarrollo y desempedio de las plantas en algin momeato de
su ciclo de vida. Si bien en estado de pldntwla las sicte especies sobrevivieron a la sombra y
fueron mds productivas con los incrementos de luz, su capacidad para germinar o no bajo una
cierta condicidn luminosa; la posibilidad de modificar sus tasas fotosintética y respiratoria en la
magnitud necesaria para sobrevivir en condiciones de bajas intensidades luminosas, asf como la
capacidad para responder rdpidamente a fas variaciones en la cantidad y calidad de tuz, estarfan
timitando la posibilidad de sobrevivir, establecerse y reproducirse en una determinada condicién
luminosa, y por lo tanto, determinando su distribucisn.

El hecho de que P. aurinun y P. umbellatum no germinen en el ambiente lumfnico
prevaleciente dentro de la selva reduce la posibilidad de encontrar 3 estas especies como pldntulas
0 ¢como adultos ¢n este sitio.

La capacidad de P. hispidum para germinar bajo el dosel vegetal y en condiciones

expuestas, asf como sus R y E que no mostraron diferencias entre ambientes lumfnicos, sugicren
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Ia capacidad para llegar al estado adulio en un hdbitat mids amplio que a las otras especies.
P. aequale y P. amalago, aunque con distintas estrategias, pueden hacer un uso cficiente
de los recursos luminosos disponibles bajo el dosel, lo gue sugiere que cuentan con bajas tasas

fotosintéticas y respiratorias y bajos puntos de compensacién de luz, de manera que estas especies

pueden almacenar energia y Hegar a crecer y reproducirse en sitios sumamente sombreados. La
aclimatacién de estas especics a los incrementos de fuz que se observd en el claro, no fud
suficiente para que se establecieran en las condiciones ambientales del sitio expuesto.

P. nitidum tambi¢n mostrd capacidad para aprovechar los incremwntos de cnergfa
luminosa, pero la disminucién de humedad en el claro y en el sitio abiento podrfan limitar su
establecimiento en estos ambicites.

En cuanto a la variacion interespecitica en el amaiio de las semillas, no se encontraron
relaciones fuertes y consistentes entre ¢l tamano y el desempeiio fisioldgico de las plifntulas y por
lo tanto, en la diferenciacion del hibiat. En todo caso su efecto, en este sentido, podifu estar

parcialmente relacionado con la capacidad de dispersidn, como lo indica el pequesio tamafio de

las semillas de estas especies, suponicndo que los reguerimicntos para la germinacidn pudiesen
ser satisfechos por condiciones microclimidticas o por micrositios alamente especificos, o que se
evitara la competencia entre las pléntulas resultantes.

La segregacidn del habitat ha creado la observacidn de que los ambientes con baja

disponibifidad de luz presentan semillas mis grandes, pero este patrén no debe ser considerado

1 1;
1}

de su per i a un grupo taxondmico, ya que las especies de sombra de
este género presentaron tamadios de semillas ubicados en ¢l extremo muds pequedio de la gama de

tamaiios que se encucntran dentro del bosgue tropical, ademds de que la especie umbrdfila P,
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aequale mostré uno de los tamaiios de semillas mds pequedios dentro del género.

Al interior del género, existe al menos un orden de magnitud de 3 en l2 gama de tamaitos
de semillas, y el hecho de que no todas las especies que habitn en un ambiente dado tienen el
mismo comportamiento de germinacién, historias de vida, u otras caracteristicas que pudieran
0 no estar relacionados con el tamaifio de la semilla, sugicre que mucho de fa variacidn en el
tamano de fas semitlas podria estzr evolutivamente asociada con otros atributos vegetzales.

Por otro lado, si se considera a la tasa de crecimiento como una medida relativa de una

posible acli i6n a distintos solo bajo el dosel, donde las condiciones de luz fueron
limitantes y por o tanto el crecimiento fue lento, ef tamafo de la semilias fue importante. En
el claro y en el sitio abicrto, la tasa de crecimiento fue una funcidén del ambiente mds que del
tamano de las semillas.

Con base en las anteriores consideraciones, se puede sugerir que el tamafio de las semilias

de las especies de este género, que podria tener efecto sobre su dispersion, asf como sobre el

establecimi de las pldntulas, la calidad de las semillas y la capacidad de aclimatacidn de las
pldntulas de algunas sus especies, le permitirfan que ocupar un amplio rango de hibitats.

Sin embargo, es necesario lomar en cuenta que este estudio se realizé bajo condiciones
experimentales particulares, ya que se eliminaron por un lado, algunos factores tales como la
herbivorfa y la cafda de hojas y ramas sobre las plintulas, los que en condiciones naturales
pueden fener un inpacto sobre fus plantas cuya nagnitud dependerd del wmaito de las pldntulas
y por fo tanto de las semiflas de las cuales provienen.

Ouro punto a considerar es que, la plasticidad de Ias especies podrfa cambiar con la edad,

de manera que estos resultados no se pueden extrapolar a los individuos adultos.
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Por otra parte, ¢l hecho de que no se hayan incluido las poblaciones de sol de P. amalago
y de P. nitidurn, como fu¢ considerado para P. hispidum puede Hevar a una visién parcial y por
o tanto poco precisa de la interaccidn entre el ambiente, el tamaio de las semillas y Iz
sobrevivencia de las plintulas de las especies estudiadas.

En cuanto a la exclusion de variables en los estudios ecofisioldgicos como el presente,
Jefferies (1984) argumenta que en los cswdios comparativos, 1os datos fisiolégicos representan
respuestas a corto plazo, a veces obtenidas bajo condiciones atfpicas como pueden ser los
transplantes de individuos a ambientes que no son los nativos, o la simplificacidn de factores que
permite examinar las respuestas de los individuos de ambientes contrastantes a un factor
ambiental particular. Este autor senala que las respuestas de las plantas a una variable deben ser
interpretadas en relacion al estatus de esta variable, Io que puede ser «til para explorar fas
variaciones en las respuestas fisioldgicas entre individuos de diferentes poblaciones y conocer asf
sus respuestas a condiciones controladas o a ambientes neutros, o sus respuestas a posibles
perturbaciones del medio ambiente y su plasticidad fenotipica, pero no permiten a los ecoldgos
de poblaciones determinar las causas subyacentes de fa abundancia de los individuos en una
condicion dada, ya que las técnicas experimentales ecofisioldgicas generaimente sacrifican el

realismo en busca de la precision.
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