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RESUMEN

Se estudié la demografia de una palma clonal, Reinhardtia
gracilis var. gracilior, en la Estacién de Biologia Tropical Los
Tuxtlas, en Veracruz, México. En torno al concepto de que las
plantas clonales tienen dos niveles de estructura poblacional,
(genets y ramets), los conceptos y las técnicas demograficas se
aplicaron a ambos niveles. Mediante censos periddicos realizados
3 veces por afno, se registré el comportamiento demografico de
esta palma durante 3 afios consecutivos, de 1988 a 1991.

Se determinaron los patrones generales de reproduccién y de
crecimiento (propagacién vegetativa). Se sugierid que 1la
reproduccién sexual es un proceso que mantiene la diversidad
genética de la poblacién, mientras que la propagacién vegetativa
es una estrategia de crecimiento que tiende a maximizar la
adecuacidén de los genets.

Mediante un modelo matricial de proyeccién se determind la
tasa finita de incremento poblacional (lambda). Con el andlisis
de elasticidad derivado de la matriz de proyeccidn, se determind
la contribucién relativa de los componentes de la matriz, y la
de las diferentes categorias de tamafio al valor de lambda. Se
encontré que las poblaciones de genets y de ramets se encuentran
en equilibrio demografico. En ambas poblaciones la permanencia
en la misma categoria de tamaho resultd ser el parametro que mas
contribuye a la tasa de crecimiento poblacional. En la poblacién
de genets, Lambda resultdé ser mas sensible a cambios en los
genets que tienen entre 6 y 8 ramets. En la poblacién de ramets,
lambda fué mas sensible a cambios en los ramets gque tienen entre
0 y 25 cm y que provienen, tanto por reproduccién sexual como por
propagacién vegetativa.

Los andlisis demogrédficos por edad de los ramets mostraron
que los ramets derivados por propagacidén vegetativa tienen
mayores tasas de sobrevivencia y de fecundidad, mayor
probabilidad de llegar a reproducirse, se reproducen mas
tempranamente y la tasa neta reproductiva es mayor que la de los
ramets producidos por semilla. Es probable que el desarrollo de
los ramets originados por propagacién vegetativa esté subsidiado
por otros ramets del genet, lo que confirmaria que las plantas
clonales han desarrollado una estrategia de cuidado post-natal,
que mejora el crecimiento, la sobrevivencia y la reproduccién de
estas especies.

Mediante un disefioc experimental en el campo, se determind el
grado de integracién fisiolbégica entre los ramets. Los resultados
sugieren que la integracién clonal y el rizoma juegan un papel
importante en amortiguar las fluctuaciones del medio ambiente.
Ademas, la integracidén clonal permite el restablecimiento del
transporte de recursos cuando la competencia, la depredacidén o
los accidentes causan dafios a una parte del genet. Varios de los
beneficios adaptativos del crecimiento y de la integracién clonal
sugeridos parecen aplicarse en el caso de Reinhardtia gracilis.
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INTRODUCCION

La estructura y la composicién de especies de una gran parte de
la vegetacién de la tierra estd determinada por especies que
presentan crecimiento clonal (van Groenendael y de Kroon 1990).
El crecimiento clonal puede definirse como la produccién de uno o
mds individuos, potencialmente independientes y con idéntica
composicidn genética, a los cuales colectivamente se les denomina
clon. En la mayoria de las plantas superiores la habilidad para
clonar o ser clonado depende de la capacidad que tienen las
partes del tallo para producir sus propias raices (Harper 1985).
Las plantas clonales son organismos muy exitosos. Por
ejemplo, dos terceras partes de la flora de Gran Bretaha son
plantas con crecimiento clonal (Abrahamson 1980). Muchas de las
plantas arvenses, tan importantes en los campos de cultivo por
representar serios problemas econdémicos a la agricultura,
proliferan por medio de crecimiento clonal (Leakey 1981). Las
plantas clonales se encuentran en latitudes y altitudes elevadas,
en ambientes acudticos, en pastizales pastoreados y sabanas, en
el sotobosque de bosgques boreales y templados, en areas de
vegetacidén perturbadas por el fuego (Abrahamson 1980; Cook 1983,
1985; Silander 1985). La amplia distribucién geografica, la
abundancia numérica y la persistencia de estas especies se debe,
en gran medida, a gque presentan métodos de propagacidn
vegetativa, como rizomas, estolones, chupones, vastagos y
bulbillos (Silander 1985). Ademas, estas estructuras reciben
recursos gue se producen en otras partes de la planta (Newell

1982; Noble y Marshall 1983; Hartnett y Bazzaz 1983; Callaghan



1984; Slade y Hutchings 1987a, 1987b), lo cual aumenta las
probabilidades de que se establezcan exitosament (Sarukhéan y
Harper 1973; Callaghan 1984; Pitelka y Ashmun 1585; Slade y
Hutchings 1987b). Es interesante mencionar, sin embargo, que la
historia paleontolégica de las plantas terretres muestra que la
importancia relativa de las familias con propagacién vegetativa,
ha disminuido aunque no en nimeros absolutos (Tiffney y Niklas
1985) .

Es posible, también, propagar a muchas especies vegetales
por medios artificiales. Desde la antigiiedad, se han empleado
métodos de propagacidén cortando ciertas partes de algunas plantas
y permitiendo que éstas produzcan raices. Las partes enraizadas
se establecen como plantas nuevas, las cuales, bajo condiciones
normales, nunca se hubieran producido. En la mayoria de las
plantas superiores la habilidad para clonar o ser clonado depende
de la capacidad que tienen las partes del tallo para producir sus
propias raices (Harper 1985).

A pesar de que las pré&cticas horticolas han aportado
informacidén importante sobre los métodos de propagacidén de
especies vegetales, el conocimiento de la biologia de las
especies clonales en condiciones naturales, es bastante
incipiente. Parte del desconocimiento estriba en que las teorias
ecolbégica y evolutiva se han desarrollado para organismos
unitarios (Harper 1977). En los organismos unitarios el genotipo
se expresa en una morfologia unitaria que contiene un namero
determinado de partes. El ciclo de vida de un organismo unitario
transcurre de manera prodresiva desde su nacimientc hasta su

muerte (Harper y Bell 1979). En general, los individuos



unitarios se reconocen f&cilmente, se producen sexualmente,
alcanzan un tamafio mas o menos determinado y con relativa
facilidad se determina su vida media. Las plantas, a diferencia
de la mayoria de los animales, no presentan estas
caracteristicas. Las plantas no son organismos unitarios, sino
organismos modulares compuestos por unidades estructurales
basicas o médulos que, en conjunto, forman una metapoblacién
(White 1979). Los mdédulos pueden ser hojas con sus meristemos
axilares, yemas, metameras, tallos, ramas, etc. El cigoto crece
y se desarrolla por la iteracién de las unidades estructurales
badsicas hasta formar el organismo modular (Harper 1981). En las
plantas anuales el proceso de iteracién termina con la
reproduccién, después de la cual el individuo muere. En las
plantas perennes, el proceso de produccién de mdédulos es continuo
y no termina con la produccién de semillas (Harper 1978).

Las plantas que forman clones representan un tipo particular
de organismos modulares. Estas plantas no sélo se desarrollan a
partir de una plantula formada por un conjunto de subunidades,
sino gue, ademds, alguna de sus partes puede formar raices y
separarse de la planta original para llevar una vida
independiente. Como resultado del crecimiento clonal se producen
unidades llamadas "ramets", las cuales tienen la misma identidad
genética del individuo que las produce. El conjunto de ramets que
se origina de una sola planta se denomina "genet" (Kays y Harper
1974).

El hecho de que las unidades estructurales de un organismo

modular sean capaces de producir un nuevo organismo plantea el



problema de reconocer la identidad del individuo (Janzen 1977).
Un nivel de individualidad entre los organismos clonales es aquél
compuesto por los genets. En algunos genets, sin embargo, los
ramets pueden llegar a separarse y llevar una vida independiente.
En otros, los ramets guedan fisicamente unidos pero funcionan
independientemente, o bien, guedan fisica y fisiolégicamente
unidos aunque potencialmente se puedan separar (Hartnett y Bazzaz
1983; Pitelka y Ashmun 1985). En el primer caso, los ramets
constituyen otro nivel de individualidad compuesto por unidades
discretas, fisiolégica y ecoldégicamente independientes, mientras
que en el segundo, constituyen un todo mds o menos integrado. El
grado de integracién o independencia fisiolégica de las unidades
modulares tiene diferentes consecuencias ecolégicas y evolutivas
en las plantas (Pitelka y Ashmun 1985). En las plantas que
mantienen sus médulos fisicamente conectados, la dinamica de
éstos depende de las condiciones ambientales en las que se
encuentra el genet. En las plantas que rompen las conexiones,
sin embargo, la dindmica de los ramets depende de las condiciones
que enfrenta cada ramet de manera individual.

La gama de posibilidades en las formas de crecimiento que
exhiben las plantas clonales tiene, en un extremo, a las plantas
cuya existencia depende de las conexiones entre sus partes y, en
el extremo opuesto, a las plantas que rompen las conexiones como
un proceso del crecimiento del genet (Harper 1985). Lovett-Doust
(1981) distinguié dos patrones de crecimiento en las plantas
clonales herbaceas: el crecimiento tipo "guerrilla" y el
crecimiento tipo "falange". En el primer tipo los genets se

ramifican poco y producen entrenudos muy largos, de manera gue



sus ramets quedan muy separados entre si, son capaces de
colonizar grandes extensiones de terreno y su forma de
crecimiento facilita la competencia con individuos de otras o de
la misma especie. En la forma de crecimiento tipo "falange" los
genets se ramifican frecuentemente y producen entrenudos muy
cortos formando un agregado muy compacto gue dificulta el
crecimiento y el establecimiento de otras plantas.

El tamafio, la longevidad mdxima y la vida media de los
genets de poblaciones clonales son caracteristicas muy dificiles,
a veces imposibles, de estimar bajo condiciones naturales.
Decidir si los tallos que observamos en el campo pertenecen a uno
-0 a varios genets es una tarea dificil. En muchas especies la
ramificacién o la produccién de un ramet ocurre a nivel
subterrineo. Esto requiere hacer excavaciones para llevar a cabo
las observaciones correspondientes gque nos permitan determinar la
identidad de los ramets. El problema es mayor cuando las
conexiones se descomponen y desaparecen, quedando las partes
areas del genet como tallos independientes. En casos como éste
es casi imposible contar el nimero de genets, a menos que exista
algin tipo de polimorfismo genético que permita distinguir
diferentes genets (Harper 1978), o bien que se empleen técnicas
de electroforesis para diferenciar a los genets (Silander 1985).

El crecimiento modular de las plantas, en particular el de
las plantas clonales, hace gue las plantas sean potencialmente
inmortales. Los meristemos, activos o latentes, de las plantas
siempre estdn disponibles para continuar la produccién de

unidades estructurales (Watkinson y White 1985). A través de la



expansién lateral y la formacidén de raices en los nudos, las
plantas clonales tienen el potencial de aumentar de tamafio
indefinidamente (Watkinson 1988). Asi, las plantas clonales no
presentan las restricciones biomecdnicas qgue limitan el
crecimiento de las plantas aclonales (Watkinson y White 1985).
Esta capacidad de crecer exponencialmente en el namero de
unidades modulares explica por qué las plantas clonales pueden
ocupar enormes extensiones de terreno y tener edades gque, en
algunos casos, exceden de 10,000 afios (ver Cook 1983; Watkinson
y White 1985).

Con base en la estructura modular de las plantas, Harper
(1968) propuso por primera vez gque las unidades estructurales de
las plantas podian ser tratadas y, por lo tanto, analizadas como
miembros de una poblacién. Debido a las propiedades demograficas
de los médulos, Harper y White (1974) reconocieron que las
plantas tienen dos niveles de comportamiento poblacional: el de
la poblacién de genets, y el de la poblacién de ramets (médulos
gue constituyen a un genet). Basados en los atributos
poblacionales de los mddulos, Bazzaz y Harper (1977) analizaron
el crecimiento individual de Linum usitatissimum aplicando por
primera vez técnicas demograficas a la poblacion de hojas.
Muchas investigaciones han sequido al trabajo de Bazzaz y Harper
(1977) en donde se ha usado un enfoque modular y se han aplicado
técnicas demograficas a una gran variedad de especies en
condiciones naturales (Abul-Fatih y Bazzaz 1980; Shaver 1981;
Maillete 1982; Chester y McGraw 1983; Fetcher y Shaver 1983;
Garbutt y Bazzaz 1983; McGraw 1989; McGraw y Antonovics 1983;

McGraw y Garbutt 1990). Es evidente gque si el crecimiento de un



genet puede ser descrito en términos de la dinamica de
poblaciones de los médulos, entonces a éstos se les pueden
asignar atributos poblacionales propios tales como: una
estructura de edades, una vida media, una esperanza de vida y una
fecundidad y una sobrevivencia a una edad especifica.

Los ecdélogos interesados en estudiar la dindmica de
poblaciones de plantas clonales se han enfrentado con el problema
de distinguir entre un individuo ecolégico-fisiolégico (ramet) y
un individuo genético (genet). La dificultad para identificar a
estos Gltimos ha forzado las investigaciones hacia las
poblaciones de ramets (Harper y Bell 1979; Fetcher y Shaver 1983;
McGraw y Antonovics 1983; Cook 1985; Huenneke y Marks 1987;
Cooper y McGraw 1988), por lo que la dindmica de las poblaciones
de especies clonales ha sido descrita en términos del nacimiento
y muerte de los ramets. El nivel de la poblacién de los ramets
ha sido considerado como el nivel principal del proceso
demografico (Eriksson y Jerling 1990).

Por el contrario, la dindmica de las poblaciones de los
genets es alin desconocida para la mayoria de las especies
clonales estudiadas. El reclutamiento de nuevos genets a través
del establecimiento de plantulas, es un evento muy raro en la
mayoria de las poblaciones de plantas clonales (Sarukhdn y Gadgil
197? Fetcher y Shaver 1983; Callaghan 1984; Cook 1985; Tissue y
Nobel 1988). El nivel de genets es, sin embargo, el nivel
principal de variacién genética y, consecuentemente, la unidad de
seleccidédn. La dificultad para identificar a los genets y la

ausencia de reclutamiento de genets en las poblaciones clonales,



han impedido el desarrollo de conceptos y metodologias que
permitan contrastar, entre otras, la importancia relativa de la
reproduccién sexual y de la propagacidn vegetativa en la
adecuacion de los individuos de las especies clonales.

A pesar de que la forma y el tamafo del genet dependen de la
dindmica poblacional de los médulos, las consecuencias que la
dinadmica de los ramets tienen sobre el comportamiento demografico
de los genets no han podido ser exploradas en la mayoria de las
plantas clonales. Muy pocos estudios se han realizado para
determinar si la variabilidad entre ramets aumenta la adecuacidn
de las plantas clonales (Jerling 1988; Eriksson 1988). Mas bien,
los estudios que relacionan la dindmica poblacional de los ramets
con el nivel de los genets se han realizado para modelar el
crecimiento individual del genet (Bazzaz y Harper 1977; Abul-
Fatih y Bazzaz 1980; Shaver 1981; Maillette 1982; Chester y
McGraw 1983; McGraw y Antonovics 1983; McGraw 1989; McGraw y
Garbutt 1990).

Varios aspectos de la ecologia de poblaciones de especies
clonales se encuentran bajo la influencia de la naturaleza de las
interrelaciones entre los ramets. Por ejemplo, la forma en que
los genets colonizan el espacio, exploran nuevos microambientes,
superan los obstdculos del establecimiento, responden al efecto
de competidores o depredadores, etc., dependen del grado de
integracién o independencia fisiolégica entre los ramets
(Hartnett y Bazzaz 1983; Pitelka y Ashmun 1985). Este aspecto,
sin embargo, es poco conocido para la mayoria de las especies
clonales.

Se han hecho algunas sugerencias acerca de las ventajas que



el habito clonal confiere a las plantas (Cook 1985). Cook
(1979), por ejemplo, propusc que, a través de la propagacién
vegetativa, los riesgos de mortalidad del genet se reparten entre
los ramets, con lo cual se incrementan la sobrevivencia y la
fecundidad de los genets. También se ha sugerido que varios
ramets pueden explotar de manera m&s eficiente los recursos
ambientales que un sdlo ramet (Lovett-Doust 1981; Harper 1985).
Las observaciones que indican que los ramets producidos
vegetativamente estdn més desarrollados y tienen una probabilidad
mayor de sobrevivir que las plantulas, sugieren gque la
propagacién vegetativa es una forma de cuidado paterno (Callaghan
1984; Raphael y Nobel 1984).

Con base en los conceptos anteriores, nos propusimos
desarrollar un trabajo que permitiera aplicar conceptos y
metodologias en los dos niveles de estructura poblacional (genets
y ramets). Para ello, elegimos una especie que, por sus
caracteristicas morfolégicas y arquitecturales, nos facilitara
llevar a cabo un estudio demografico sobre las poblaciones de
genets y de ramets.

Por otro lado, y dado que las palmas son un grupo taxonomico
importante en la estructura de los bosques tropicales lluviosos
(Dransfield 1978) y, ademAs, son explotadas para midltiples usos,
elegimos a la palma clonal Reinhardtia gracilis var. gracilior
como objeto de estudio en esta investigacidn. Los propésitos
generales de este trabajo son: primero, hacer una descripcién de
la historia natural de esta especie; segundo, describir los

patrones demograficos tanto de la poblacién de genets como de la
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poblacién de ramets y, tercero, determinar el grado de
integracién clonal en esta especie que mantiene conectados, al
menos morfoldégicamente, a sus ramets. Las preguntas gque se
quieren contestar con esta investigacién son:

¢Cudl es el comportamiento demogrdfico de una palma que
tiene hdbito clonal y cémo se compara &ste con el de otras
especies de palmas?

éDe qué manera los pardmetros demogridficos de la poblacién
de ramets afectan la adecuacidn de los genets individuales?

¢Es posible identificar caracteristicas de historia de vida
de la poblacién de ramets que puedan ser relevantes en el
comportamiento demografico de la poblaciédn de genets?

iCudl es la importancia relativa de la reproduccién sexual y
de la propagacién vegetativa en la adecuacidén de esta palma?

{Qué papel juega la integracién clonal en el crecimiento,

reproduccién y sobrevivencia de esta especie?

MATERIALES Y METODOS

En esta seccidédn se describe la metodologia general del proyecto
de investigacién. Como la tesis estd dividida en capitulos que
abordan un tema especifico en cada uno de ellos, también las

metodologias son especificas para cada uno. Por lo anterior, se
hard la descripcién metodolégica correspondiente en cada uno de

ellos.
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Descripcién de la zona de estudio

El trabajo de campo se realizd en la Estacién de Biologia
Tropical Los Tuxtlas. La estacidn cubre una area de vegetacidén
natural de aproximadamente 700 hectdreas. Se encuentra ubicada
en la vertiente del Golfo de México, en la regién montafiosa de la
Sierra de Los Tuxtlas, en el Municipio de San Andrés Tuxtla, al
sureste del estado de Veracruz (Fig. 1). Se sitia entre los
18°34' y 18°36’ de latitud norte y entre los 95°04‘ y 95°09’ de
longitud oeste (Lot~-Helgueras 1976). De acuerdo con el sistema de
clasificacién de Koppen, modificado por Garcia (1981), el clima
de la regidén pertenece al grupo de los calido-hGmedos (A), siendo
del tipo Af(m)w’’(i’)g, es decir, de los mas himedos del grupo de
los hlimedos. Los datos climatolégicos provenientes de la
estacidén meteoroldégica de Coyame, localizada a 30 km al sur de la
estacidén, indican que la temperatura media anual es de 24.6°C y
la precipitacién promedio anual es de 4638.5 mm. Ibarra-
Manriquez (1985) menciona que la precipitacién promedio anual en
los terrenos de la estacidén es de 4725.5 mm, es decir,
ligeramente mayor que en Coyame. Las comparaciones entre las
curvas de precipitacién registradas par la Estacién de Coyame y
para la Estacidén de Los Tuxtlas, muestran que los datos de Coyame
pueden ser utilizados para describir el clima de la estacién con
bastante confiabilidad (Bongers et al. 1988). A pesar de que la
época de mayor precipitacién se concentra entre los meses de
junic a noviembre, aproximadamente 30% del aporte total de agua
se presenta entre diciembre y febrero (Bongers et al. 1988). La

precipitacién invernal se debe a la afluencia de los llamados
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Figura 1.- Localizacién de la Estacién de Biologia

Tropical Los Tuxtlas, Veracruz, México (Tomado de
Lot-Helgueras 1976).



"nortes" que son vientos frios provenientes del norte de Estados
Unidos y Canadd los que, al calentarse y cargarse de humedad en
el Golfo de México, causan precipitacidén en las &reas montafiosas.

La mayoria (89.4%) de las especies lefiosas encontradas en
una hectédrea de selva de la estacién son especies perennifolias
(Bongers et al., 1988). Miranda y Hernandez X. (1963)
calisificaron al tipo de vegetacién encontrado en la estacién
como selva alta perennifolia. Los &rboles alcanzan alturas de
30-35 m cuyas copas forman un dosel bastante cerrado. En esta
selva no hay estratos (Popma, Bongers y Meave del Castillo 1988).
Sin embargo, se puede disntinguir la dominancia de algunas
especies en el gradiente vertical de la selva; por ejemplo, la
parte baja estd dominada por la palma Astrocaryum mexicanum, la
parte media por Pseudolmedia oxyphyllaria y la parte m&s alta por
Nectandra ambigens.

Las especies de palmas en la estacién son de talla pequefia y
solamente ocupan el estrato bajo (hasta 10 m). Ibarra-Manriquez
(1988; com. pers,) indica gque existen 12 especies de palmas, de
las cuales 7 pertencecen al généro Chamaedorea: C. ernestii-
augusti, C. tepejilote, C. oblongata, C. concolor, C. elatior, C.
alternans y una especie nueva. Las cinco especies restantes son:
Astrocaryum mexicanum, Bactris trichophylla, Desmoncus ferox,
Geonoma oxycarpa y Reinhardtia gracilis var. gracilior. Las 7
especies del género Chamaedorea son especies dioicas, mientras
que las 5 especies restantes son especies monoicas (Ibarra-
Manriquez 1988; Oyama, Dirzo & Ibarra-Manriquez 1992).

De las 12 especies de palmas, cuatro tienen h&bito clonal:
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Bactris tricophylla, Chamaedorea tepejilote, Desmoncus ferox y
Reinhardtia gracilis var. gracilior, y dos especies son
trepadoras: Chamaedorea elatior y Desmoncus ferox. Geonoma
oxycarpa es la especie mas rara (Ibarra-Manriguez 1988) y
Reinhardtia gracilis var. gracilior es la especie mas pequefia.
Astrocaryum mexicanum y Chamaedorea tepejilote han sido especies
ampliamente estudiadas en la estaciédn.

Bongers et al. (1988) encontraron en una hectirea de bosque
234 especies, de las cuales el 3.4% son palmas, pero el 44.3% de
los individuos contenidos en esas 234 especies son individuos de
palmas. Este dato muestra claramente gque, aungque no es un grupo
muy bien representado en términos de nimero de especies, si es el
grupo mas grande en términos de abundancia. El nGmero de
individuos de palmas en Los Tuxtlas es comparable con el de otras

comunidades tropicales (Oyama, Dirzo y Ibarra-Manriquez 1992).

Descripcién de la especie

Reinhardtia es el Gnico género de la Subtribu Malortienae, el
cual se restringe al Nuevo Mundo. El género consta de 6 especies
exclusivas de los bosques tropicales lluviosos del sur de México
y de Centroamérica. De las 6 especies una llega al noroeste de
Colombia y una mids se encuentra en la Repiblica Dominicana (Uhl y
Dransfield 1987).

El género esta representadc en México por dos especies:
Reinhardtia elegans Liebman que se encuentra en pequefias areas de
Oaxaca y Chiapas y Reinhardtia gracilis (Quero 1992). Moore

(1957) describe 4 variedades de la especie R. gracilis, de las
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cuales existen dos variedades en México: R. gracilis (H.
Wendland) Drude ex Dammer var. tennuissima H.E. Moore y R.
gracilis var. gracilior (Burret) H.E. Moore. La primera se
encuentra en Oaxaca y la segunda se distribuye en los estados de
Veracruz, Oaxaca, Tabasco y Chiapas (Quero 1992).

Reinhardtia gracilis var. gracilior (a la cual llamaremos
Reinhardtia o R. gracilis de aqui en adelante) es una palma
monoica con crecimiento clonal (Fig. 2). Los tallos aéreos de
esta palma se desarrollan por medio de ramificaciones de
meristemos axilares de un rizoma subterraneo (Fig. 3), localizado
a una profundidad de 10 cm, aproximadamente, produciendo el
. caracteristico clon (genet) formado por uno o varios tallos. Los
clones se distinguen con relativa facilidad en el campo como
agregaciones de tallos agrupados a lo largo del rizoma. EI1
crecimiento de un genet se efectda por la adicién de nuevos
tallos. Los clones tienen generalmente entre 3 y 7 tallos.

Un tallo individual tiene crecimiento monopédico y crece
por la adicién de nuevas hojas producidas por el meristemo
apical. Cada nueva hoja produce un incremento en la altura del
tallo. La morfologia foliar cambia con la edad de la palma.
Durante los primeros afios, el meristemo apical produce hojas
enteras (Fig. 2). Posteriormente la palma empieza a producir
hojas bifidas hasta llegar a producir hojas pinnadas cuneadas con
unos pequefios orificios (ventanas) en la base de la lamina
foliar, entre los dobleces. Los margenes foliares externos son
ampliamente dentados.

Reinhardtia florece en el mes de septiembre. Cada tallo
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Figura 2.- Ciclo de vida de Reinhardtia gracilis var.
gracilior en Los Tuxtlas, Veracruz, México.

a) plantula, b) genet pre-reproductivo, c) genet repro-
ductive y d) genet reproductivo con varios ramets.



Figura 3.- Rizoma subterraneo de una
palma adulta de Reinhardtia gracilis
var. gracilior. Las flechas indican la
posicién de un ramet (R) y la posicién
de una raiz (r).



produce una inflorescencia pedunculada que se desarrolla en la
axila de la sequnda o tercera hoja. Rara vez un tallo produce
dos inflorescencias en un afo. Cada inflorescencia es una
panicula de 3-8 ragquilas blanco-cremosas. Las raquilas portan
flores masculinas y flores femeninas mezcladas a lo largo de la
raquila. Es probable que esta especie sea polinizada por el
viento como sucede con otras especies de palmas (Bawa et al.
1985; L. Eguiarte com. pers.).

Los frutos empiezan a aparecer en el mes de enero y se
reguieren entre 4 y 6 meses para que maduren completamente. Cada
infrutescencia porta 5 frutos en promedio. Cada fruto mide 1 cm
de longitud aproximadamente, es de color negro y porta una sola
semilla. Los frutos pueden permanecer en la planta por mas de un
afio. Los colores negro del fruto y rojo de la infrutescencia son
caracteristicas que sugieren que las semillas son dispersadas por
aves., Hay evidencia de que algunos de los componentes de la
fauna de vertebrados del sotobosque de la selva han desaparecido
o se ha reducido drasticamente el tamafio de sus poblaciones
(Miranda y Dirzo 1991), por lo que es posible que la ausencia de
remocidén de frutos en Reinhardtia gracilis pueda ser
explicada, en parte, por este proceso de defaunacién. La
interpretacién de esta hipétesis, sin embargo, debe tomarse con
cautela (ver Peters 1991). Las semillas germinan aproximadamente
un afio después de haber caido al suelo. Generalmente, las
pléntulas se establecen cerca de los genets establecidos.

Una vez que las palmas empiezan a producir tallos y a formar
clones, éstos permanecen fisiolégicamente integrados (Mendoza y

Franco 1992). Esto significa que tanto el agua como los
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nutrimentos pueden ser translocados entre los tallos (Albert y
Mooney 1986), facilitando la produccién de nuevos tallos y/o la
recuperacién de los dafos fisicos causados a las plantas por las
ramas y objetos que caen del dosel superior. La caida de &rboles
y ramas del dosel superior representa uno de los principales
factores de mortalidad en las plantas del sotobosque (Aide 1987;

Gartner 1989; Clark y Clark 1989; Chazdon 1991, 1992).

Eleccibébn de las plantas de estudio

Se escogieron dos sitios con una &rea total de 0.25 ha en dos
zonas de la selva. Todos los individuos presentes en los sitios
se marcaron con un nmero y a cada individuo se le registraron
las siguientes variables: el nimero total de tallos, la altura de
cada tallo, el nGmero total de hojas en cada tallo y el nimeroc de
frutos presentes en los tallos. La hoja mas joven en cada tallo
se marcd igualmente con vna cinta plastica de color.

El censo se inicidé en junio de 1988 y desde esa fecha y hasta
septiembre de 1991 se realizaron tres censos cada afio. En el mes
de septiembre, cuando ocurre la floracidn, se registraron los
tallos que producian inflorescencias, 1la longitud total de 1la
raquila y el namero total de flores femeninas y masculinas. En el
mes de enero, cuande ocurre la fructificacidén, se registrd el
nmerc total de frutos producidos. Finalmente, en el mes de
junio, que esta al principio de la época de lluvias en la zona,
se registrdé la produccién total anual de hojas.

En cada censo se contd, ademds, el nimero total de hojas, el

nimero total de hojas nacidas y el nGmero total de hojas muertas
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nGmero total de hojas nacidas y el nmero total de hojas muertas
en cada tallo. Las hojas producidas entre un registro y el
anterior se marcaron con un anillo de plastico de un color
diferente al del censo anterior. También se llevd un registro de
la sobrevivencia de las cohortes de hojas nacidas en los
registros anteriores y marcadas con diferentes colores.
Asimismo, se anoté la produccién de tallos nuevos, los cuales se
marcaron con un nimero progresivo dentro de cada clon. Como los
tallos se pueden producir en cualquier parte del rizoma, se
anotd también el nimero del tallo mas cercano al producido,
suponiendo que aquél fuera el progenitor de éste.

Las semillas que germinaban entre los censos y aparecian como
pléantulas al momento del registro, se anotaron como nuevos
genets, se les asigné el nGmero correspondiente y se marcd la
hoja mads joven. También se anotdé el nimero de frutos en cada
tallo, ya qué, como se menciond, éstos pueden permanecer en la
planta por cerca de un afo.

L. M. Calvo (datos no publicados) estimé la densidad de los
individuos de Reinhardtia gracilis en los terrenos de la Estacién
colocando 6 transectos de 10 m de ancho y 50 m de longitud en &
zonas de la selva. En cada transecto se eligieron cuadros al azar
de un m? y se conté el nimero de palmas presentes, con excepcién
de las plantulas. Se eligieron un total de 622 cuadros, es decir,

2, por otro lado, como R. gracilis

una adrea de muestreo de 622 m
se encuentra distribuida en parches, se estimdé la densidad de la
poblacidén de esta especie dentro los parches. Para ello, se
utilizé un método sin 4rea, el cual requiere medir la distancia

entre un individuo elegido al azar y su vecino ma@s cercano
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(Greig-Smith 1964). La densidad de individuos por m? es:

D = 0.25/(3 d/n)?
donde 0.25 es una constante, d=distancia entre el individuo

elegido al azar y su vecino mds cercano y n es el tamafio de

muestra.
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2. PATRONES DE REPRODUCCION
Y DE CRECIMIENTO



INTRODUCCION

Al estudiar la dinamica de poblaciones de especies clonales, es
muy frecuente confundir la identidad de los miembros de la
poblacién (Janzen 1977). En las plantas clonales el
reclutamiento de los individuos a la poblacidén se puede
establecer por dos vias: 1la sexual y la de la propagacién
vegetativa. En el primer caso, cada individuo proviene de un
solo cigoto (genet) y por lo tanto, son genéticamente diferentes
entre si. En el segundo caso, la accién coordinada de células
meristemidticas produce otro individuo (ramet) gque desarrolla su
propio sistema radicular y eventualmente se puede separar de la
planta progenitora (Harper y White 1974). Estos individuos
constituyen unidades fisiolégicas y ecolégicas independientes que
tienen la misma identidad genética que el organismo gque las
produce, excepto cuando se producen mutaciones somiticas
(silander 1985). En muy pocas ocasiones es posible identificar a
los genets de plantas clonales en el campo.

Algunos autores consideran la produccién de ramets como
reproduccién asexual (White 1984), o como reproduccidén vegetativa
(Abrahamson 1980; Richards 1986), por el hecho de que constituyen
unidades ecoldgicas y fisioldégicas independientes que se pueden
propagar en el espacio y en el tiempo. Harper (1978), sin
embargo, prefiere usar el término crecimiento, y evitar el
término reproduccién, para referirse al desarrollo de un
organismo que proviene de un cuerpo organizado de células,
independientemente de si el resultado final es un organismo que.

mantiene la conexién con el progenitor o, por el contrario, es un
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organismo que facultativamente mantiene o pierde las conexiones.
De acuerdo con Harper (1977, 1978), el término reproduccién sélo
debe ser usado para referirse a la formacién de semillas que
resultan de la recombinacidén genética de las células sexuales, y
que determinan que el desarrollo del individuo sea a partir de
una s6la célula (el cigoto). El término crecimiento, en cambio,
debe emplearse para referirse a cualquier método de propagacidn
del genet gue incluya tanto al proceso de formacién de semillas o
de embriones sin fertilizacidén (agamospermia) como a la formacién
Yy propagacidn de estructuras como rizomas, estolones, bulbilos,
chupones, etc., ambos procesos agrupados bajo el término de
apomixis (Stebbins 1950). El desarrollo de un individuo
originado por cualquiera de estos métodos de propagacién se
entenderd en este texto como el crecimiento de un genet
individual, o de un individuo evolutivo en el contexto de
biologia evolutiva (sensu Janzen 1977).

A diferencia de la reproduccibén, que generalmente es
estacional y se repite durante la vida de las plantas clonales,
el crecimiento ocurre de manera mds o menos continua, de tal
forma gque el crecimiento individual puede ser descrito como un
proceso continuo (Harper 1981). La reproduccién es uno de los
procesos mds importantes del ciclo de vida de una planta. La
diversidad genética resultante y la posibilidad de dispersarse
hacia nuevos sitios, hacen de la reproduccién sexual un procesoc
de importancia ecoldgica y evolutiva de gran trascendencia. Los
patrones de floracién y de fructificacién, la edad en la que

ocurre la primera reproduccidén, el nimero de semillas producidas,
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y la frecuencia reproductiva de los individuos son elementos
determinantes en la tasa reproductiva de la poblacién (Willson
1983) . La propagacién vegetativa, por el contrario, produce
individuos genéticamente idénticos que son capaces de perpetuar a
los genotipos mas exitosos dentro de poblaciones locales
(Bradbury y Hofstra 1976).

El conocimiento de estos procesos, particularmente para
especies de plantas tropicales, es aln muy escaso y es, sin
embargo, fundamental para entender la ecologia de estas especies
y las fuerzas selectivas que operan sobre esos paradmetros
demograficos (Harper 1977). En este capitulo se describen los
patrones de reproduccidén y de crecimiento en relacidn con el
tamafio de los individuos de Reinhardtia gracilis durante tres
afios consecutivos y se comparan con los de otras especies de
palmas. Se discute, ademas, la importancia relativa del
crecimiento y de la reproduccién en la adecuacién de esta

especie.

MATERIALES Y METODOS

Se trabajdé con una poblacién constituida por 142 genets de
diferentes tamafios de Reinhardtia gracilis registrados en dos
sitios de-la selva de Los Tuxtlas. La poblacién se clasificdé en
tamafios de acuerdo con el nimero de ramets en cada genet. Las
observaciones se iniciaron en el mes de junio de 1988, fecha en
que se censaron a las plantas, y se continuaron por 3 afios
consecutivos, de 1988 a 1991. En septiembre de cada afio se

registraron el nimero de flores (femeninas y masculinas), en cada
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inflorescencia producida por cada ramet de cada palma. Durante
el mes de enero se hizo el registro del nimero de frutos
producidos por cada ramet de cada genet. En los meses de enero
de 1988 y enero de 1992 se realizaron dos registros adicionales
de la produccidén de frutos. En total, entonces, se tienen 5
registros de produccién de frutos (enero de 1988 a enero de 1992)
Y 3 registros completos de floracidén (septiembre de 1988, 1989 y
1990) y de fructificacién (enero de 1989, 1990 y 1991). Para
algunos andlisis se usaron los datos registrados durante 5 afios y
para otros se usaron los datos de 3 afios (1988-89, 1989-90,
1990-91), lo cual se especificard segln sea el caso. En el texto
la variable tiempo se usa para referirse a los periodos anuales.

Durante los meses de enero, junio y septiembre de cada aifio
se hizo el registro del nGmero de ramets nacidos durante el
intervalo de tiempo inmediato anterior. Los resultados, sin
embargo, se presentan para la produccién anual de ramets (1988-
89, 1989-90 y 1990-91). En todos los casos se supuso que un
ramet recién producido era producto del ramet mds cercano ya
existente. Se hizo esta suposicién debido a gque, para ciertos
andlisis, se requiere conocer la identidad de los ramets gque
producen un ramet.

Los censos se llevaron a cabo con el objeto de obtener la
siguiente informacién sobre los componentes de la reproduccién
sexual y de la propagacidn vegetativa: i) 1las probabilidades de
producir frutos y/o ramets, 1ii) la produccién de infrutescencias
por genet, 1iii) la fecundidad (frutos o ramets producidos por
genet, iv) el nimero promedio de frutos producidos por

infrutescencia y, v) el nGmero de frutos y/o ramets producidos
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por genet reproductivo.

La relacién entre el tamafio de los genets y su capacidad
reproductiva (reproduccién sexual y propagacién vegetativa) se
evalud estadisticamente mediante andlisis de regresién lineal
simple, con una probabilidad de 0.05 como valor critico de
significancia. Con el objeto de determinar el efecto del tiempo
sobre céda uno de estos parametros, se realizaron anilisis de
varianza multivariados (MANOVA) con un solo factor (tiempo),
incorporando en el modelo el tamafio de los genets como una
covariable. Dado que el tamafio de muestra disminuye en las
categorias de tamafio mads grandes, los andlisis se realizaron
ponderando el tamafic de los genets seg(n el tamafio de muestra en
cada categoria de tamafio.

En el caso de las variables que se expresan de manera
porcentual (probabilidad de producir frutos y/o ramets) y gque, en
teoria, se ajustan a una distribucién binomial, se obtuvo el
arcoseno de la raiz cuadrada de cada proporcién (x’= arcoseno
JX), de manera que los datos resultantes tuvieran una distribucién
cercana a la normalidad y pudieran ser analizados mediante
andlisis de regresién (Zar 1974). Asimismo, para determinar el
efecto de los diferenteé periodos anuales (tiempo) sobre las
probabilidades de producir frutos o ramets, se realizaron los
MANOVAs como se menciond anteriormente, después de haber hecho la
transformacién arcoseno de la ¥x correspondiente. Estos andlisis
y algunos de correlacién entre determinadas variables y el tamafio
de los genets se realizaron usando el paquete estadistico

SPSS/PC+ Advanced Statistics V2.0 (1988).
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Estimaciones de la edad de los genets

Para estimar la edad de los genets se partid de la suposicién de
que la edad es una funcién del nimero de ramets gque poseen. La
edad del genet, entonces, puede ser estimada si se conocen tanto
el nimero de ramets como la tasa de produccidén anual de ramets.
Este método, sin embargo, solo permite estimar la edad minima que
tendria un genet, ya que una estimacién mds precisa de la edad de
los genets requeriria desenterrar el rizoma y contar el nimero de
ramets producidos durante toda la vida. Por lo anterior, para
las determinaciones de la edad, se ignord lo gue se encuentra
enterrado y sdlo se tomé en cuenta el nimero de ramets vivos al
momento del censo. Ademas, es conveniente aclarar que para hacer
las estimaciones de la edad tampoco se consideraron las tasas de
natalidad y mortalidad de los ramets, lo que podria resultar en
determinaciones equivocadas de las edades.

Para estimar la edad de los genets, éstos se clasificaron en
tres etapas y se determind, entonces, el tiempo promedio que las
palmas permanecerian en cada una de éstas. La primera seria la
etapa desde la germinacién hasta antes de que la planta forme un
tallo definido. De acuerdo con cbservaciones de campo y de
laboratorio, la planta permanece 5 afios aproximadamente en esta
etapa (A. Mendoza, obsv. pers). La segunda etapa comprende
genets con un solo tallo bien diferenciado menor de 25 cm de
altura. El tiempo gue un genet permanece en esta etapa depende
de la tasa de produccidn foliar, ya que cada hoja nueva produce
un incremento en la altura del tallo. El tiempo de permanencia

calculado para esta etapa es de aproximadamente tres afios (ver
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Capitulo 4). Se eligié una altura maxima del tallo de 25 cm
porque cuando un genet alcanza esta altura, es comin que empiece
a producir otro tallo. La tercera etapa depende del tamafio del
genet (nGmero de ramets) y de la tasa de produccién de ramets.
La produccién de un ramet nuevo causa un cambio de categoria de
tamafio. Se hizo la suposicidédn de que la tasa de produccidn de los
ramets depende del tamafio (nGmero de ramets) que tenga el genet
al momento de producirloc. El tiempo que un genet permanece en
una categoria de tamafio dada es el inverso de la tasa de
produccién anual de ramets en esa categoria de tamano, es decir,
es el tiempo que se requiere para que un genet produzca otro
ramet. Sumando el tiempo gque va permaneciendo en cada categoria

de tamafo se puede estimar la edad del genet.

RESULTADOS

Edad de los genets

La estimacidén de la edad de los genets de acuerdo con el nimero
de ramets que poseen se presenta en el Cuadro 1. La categoria 0
estd representada por las plantulas, las cuales son plantas gque
no han formado un tallo visible sobre la superficie del suelo. Es
por ello éue, para fines practicos, se asignd el 0 a esta
categoria para indicar la ausencia de tallo. Las siguientes
categorias estdn representadas por el numero de tallos que poseen
los genets. De acuerdo con estos resultados, la longevidad minima
promedio de un genet con 9 ramets vivos fue, entonces, de 64

anos.
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Cuadro 1.- Edad estimada de los genets de Reinhardtia gracilis
de acuerdo con su tamafio. El tamafio de los genets estéa
constituido por el nimero de ramets vivos presentes al momento de
hacer el censo. El 0 en la primera categoria de tamafio
(plantulas) indica la ausencia de un tallo visible.

Tamafio del genet Edad del genet
(nim. de ramets) (afios)

0= 5
5 - 8
8
16 - 23
23 - 32
32 - 40
40 - 45
45 - 51
51 - 64
> ] 64

I
[
[=)]

VWO b WO

Estructura de la poblacidn

La densidad de genets de Reinhardtia gracilis en los terrenos

de la estacién fue de 900.3 individuos por hect&drea. Estos se
encuentran claramente distribuidos en parches. Dentro de cada uno
de éstos, la densidad fue de 1.09 individuos por n?. ILa
distribucién de frecuencias del tamafio de los genets presenta una
forma de "J" invertida, lo que indica un buen proceso de
regeneracién en la poblacién (Fig. 1). E1 mayor de los genets
muestreados fue un individuo con 16 ramets, el cual fue eliminado
de todo andlisis por suponer que alteraria la interpretacidén de
los resultados. Asi, los genets con 8 ramets representan el
tamafio mayor de los individuos censados de la poblacién inicial
(Fig. 1). Durante el primer afic un genet con 8 ramets produjo un

ramet, por lo gue pasé a ocupar una categoria de tamafio mayor (9
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Figura 1.- Distribucidn de frecuencias del tamafio de los
genets de una poblacién de Reinhardtia gracilis en Los
Tuxtlas, Veracruz, México.
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PATRONES DE REPRODUCCION CENTRO BE ECO!

Probabilidad de Reproduccidn

La probabilidad de reproduccién (proporcién de individuos que
producen flores del total de individuos por categoria de tamafio)
se esfimé utilizando el promedio de 5 registros anuales, de 1987
a 1992. En la Figura 2 se observa que la probabilidad de
reproducirse se incrementa con el tamafio de los genets; las
plantulas no tienen probabilidad alguna de reproducirse, mientras
que los genets mas grandes (9 ramets) tienen una probabilidad
anual de reproducirse de 0.9. En las primeras categorias la
probabilidad de reproducirse aumenta mis rédpidamente gue en las
categorias de tamafio més grandes. La funcidén que mejor describe
el comportamiento de la probabilidad de reproduccidén de esta
palma es una funcién logaritmica: y = 0.3098 + 0.5471 log (x);
r=0.9868, P<0.00005, (Cuadro 2).

El andlisis de varianza multivariado (MANOVA) para
determinar si la probabilidad de reproducirse difiere entre los 5
afios, mostré que la probabilidad de reproducirse no difiere
significativamente entre ellos (Cuadro 3). El tamafio de los
genets al iniciar el estudio, sin embargo, si tuvo un efecto

signficativo sobre la probabilidad de reproducirse.
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ARCOSENC ¥ PROBABILIDAD DE REPRODUCCION

* 0.01
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Figura 2.- Arcoseno de la vprobabilidad de reproduccidn
(proporcion de genets que producen frutos del total de
genets en cada categoria de tamafio) de Reinhardtia
gracilis. Los valores representan el promedio de la
probabilidad de reproducirse durante cinco ahos, para cada
categoria detamafio. La curva se ajustd a un modelo
logaritmico: y = 0.3098 + 0.5471 log(x).



Cuadro 2.- Andlisis de regresidn entre la probabilidad de
reproduccién y el tamafio de los genets de Reinhardtia gracilis.
Los valores de la probabilidad de reproduccién son el promedio de
5 afios.

Andlisis de Varianza

Fuente de G-l suma de cuadrado F P
variacién cuadrados medio

Regresidn 1 1.8802 1.8802 293.3782 0.00005
Residual 7 0.0507 0.0073

Variables en la ecuacién

Variable B error estandard Beta t P
Tamafio del 0.5471 0.0340 0.9868 16.105 0,00005
genet

Constante 0.3098 0.0363 18.980 0.00005

Con el objeto de eétinar la edad a la gue por primera vez se
reproduce esta palma, se hizo un andlisis de regresidn entre la
probabilidad de reproducirse y la edad de los genets. De acuerdo
con Pifiero y Sarukhdn (1982) se puede estimar la edad a la que
por primera vez se reproduce una palma utilizando la funcién gque
relaciona la probabilidad de reproduccidén y la edad. Usando las
variables de la funcién obtenida y haciendo que el valor de la
variable dependiente (probabilidad de reproduccidén) sea igqual a
cero, se obtiene el valor de la edad a la primera reproduccién.
Para este andlisis se utilizdé el promedio de cinco afios de la
probabilidad de reproducirse en cada categoria de tamafio y la

estimacién que se hizo de la edad de los genets. Los datos se
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Cuadro 3.~ Andlisis de varianza multivariado de la probabilidad
de reproducirse en genets de Reinhardtia gracilis de diferentes
tamafios para 5 periodos anuales.

Covarianza de la probabilidad de reproduccién en relacién con el
tamafio del genet.

Covariable B Beta Error t P
estandard

Tamafio del 0.08527 0.82145 0.009 9,335 0.0005

genet

Andlisis de varianza

Fuente de g.l. suma de cuadrado F P

- variacién cuadrados medio
Dentro de
grupos 42 1.29 0.03
Regresién 1 2.67 2.67 87.14 0.0005
Constante 1 0.62 0.62 20.24 0.0005
Tiempo 4 0.06 0.01 0.45 0.771

ajustaron a una funcién logaritmica. El resultado de este
andlisis muestra que la relacidn entre la probabilidad de
reproduccién y la edad de los genets es altamente significativa
(r=0.9824, P<0.00005, Cuadro 4). Este andlisis predice que la
edad a la que se reproduce por primera vez Reinhardtia gracilis
es a los 4.57 afnos. De acuerdo con las estimaciones que se
hicieron de la edad (Cuadro 1), la primera reproduccién ocurre en
la categoria 1, cuando los genets tienen entre 5 y 8 afios de
edad. Las observaciones de campo indican que la edad de los

individuos que se reprodujeron por primera vez coincide con la
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estimada. La altura promedio de un genet que tiene un solo tallo

y se reproduce por primera vez fue de 0.27 cn.

Cuadro 4.- Andlisis de regresién entre la probabilidad de
reproduccién y la edad de los genets de Reinhardtia gracilis.
La probabilidad de reproduccién representa el promedio de cinco
registros anuales.

Analisis de Vvarianza

Fuente de gl suma de cuadrado F P
variacidn cuadrados medio

Regresién 1 11.4170 11.4170 221.5897 0.00005
Residual 8 0.4122 0.0515

Variables en la ecuacién

Variable B error estandard Beta t P
Edad del -0.8067 0.0542 0.9824 14.886 0.00005
genet

Constante -0.5323 0.0587 -5.076 0.00005

Nimero de infrutescencias por genet

El nGmero promedio de infrutescencias producidas por genet
reproductivo se registrd durante 3 afios (1988-89, 1989-90 y
1990-91). La cantidad de infrutescencias producidas aumenté con
el tamafio de los genets (Fig. 3). Este patrén se mantuvo durante
los 3 afios de estudio. Los genets que tuvieron un solc tallo
produjeron, en promedio, una infrutescencia, mientras gue un

genet con 9 ramets produjo hasta 5 infrutescencias en 1990. El
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Figura 3.- NGmero promedio de infrutescencias producidas
por genet reproductivo de Reinhardtia gracilis en
funcién del tamafio de éstos en: ¥ 1988-89, @ 1989-90 y

¢ 1990-91. Las curvas se ajustarorn a un modelo lineal:
1988-89, y = 0.4683 + 0.3390x; 1989-90,
y = 0.7784 + 0.2857x; 1990-91, y = 0.4159 + 0.3247x.



resultado del andlisis de regresidén mostrd que hay una relacién
significativa entre el nimero de infrutescencias producidas y el
tamafio de los genets para los 3 afios analizados (1988-89:
r=0.8505, P= 0.0037; 1989-90: r=0.8810, P=0.0008; 1990-91:
r=0.8360, P=0.0026, Cuadro 5). En general, en cada categoria de
tamafio hubo muy poca variacién entre afios. El resultado del
anilisis de varianza multivariado mostré que la produccidn
promedio de infrutescencias no difirié entre los afics analizados,

pero si con el tamafio de los genets (Cuadro 6).

Cuadro 5.- Andlisis de regresidn entre el nimero de
infrutescencias producidas y el tamafio de los genets de
Reinhardtia gracilis durante a) 1988-89, b) 1989-90 y c) 1990-
91.

a) -~~~ Andlisis de Varianza

Fuente de g.l. suma de cuadrado F P
variacién cuadrados medio

Regresidn 1 19.6771 19.6771 18.3019 0.0037
Residual 7 7.5260 7.5260

Variables en la ecuacién

Variable - B error estandard Beta t P
Tamafio del 0.3390 0.0793 0.85049 4.278 0.0037
genet

Constante 0.4683 0.31¢98 1.464 0.1865
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b) Andlisis de Varianza
Fuente de g.l. suma de cuadrado F P
variacién cuadrados medio
Regresiﬁn 1 14.7648 14.7648 27.7366 0.0008
Residual 8 4,2586 0.5323

Variables en la ecuacién
Variable B error estandard Beta t P
Tamafio del 0.2857 0.0542 0.8810 5.267 0.0008
genet
Constante 0.7784 0.2133 3.650 0.0065
c) Anilisis de Varianza
Fuente de g.l. suma de cuadrado F P
variacidén cuadrados medio
Regresién 1 12.0218 12.0218 18.5631  0.0026
Residual 8 5.1809 0.6476

Variables en la ecuacidn
Variable B error estandard Beta t P
Tamafio del 0.3247 0.0754 0.8356 4.308 0.0026
genet
Constante 0.4159 0.3307 1.257 0.2440
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Cuadro 6.- Andlisis de varianza multivariado del nGmero de
infrutescencias producidas por genet en palmas de diferentes
tamafios de Reinhardtia gracilis durante 3 periodos anuales
(1988-89, 1989-90 y 1990-91).

Covarianza de la probabilidad de la produccién de infrutescencias
en relacién con el tamafio del genet.

Covariable B Beta Error t P

estandard
Tamafio del G.3880 0.9042 0.037 10.584 0.0005
genet

Andlisis de varianza

Fuente de g.l. suma de cuadrado F P
variacioén cuadrados medio

Dentro de

grupos 25 P 0.30

Regresién 1 33.87 33.87 112.03 0.0005
Constante 1 0.37 0.37 1.21 0.282
Tiempo 2 0.36 0.18 0.59 0.562

Namero promedio de frutos por infrutescencia

El nGmero promedio de frutos producidos por infrutescencia fué
muy similar en los genets de diferente tamafio durante los 3 afios.
De acuerdo con el andlisis de regresién lineal para cada uno de
los 3 afios, el nfimero de frutos por infrutescencia no se
relaciond significativamente con el tamafio de los genets (1988-
89: r=0.1549, P=0.3095; 1989-90: r=0.0624, P=0.6602 y 1590-91:
r=0.1720, P=0.3232). El nimero promedio de frutos producidos

por una infrutescencia gque proviene de un genet de cualquier edad
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fue, entonces, de 5.8 frutos en 1988-89, de 4.53 frutos en 1989-
90 y de 5.03 frutos en 1990-91 y, de acuerdo con el analisis de
varianza, estos valores no difirieron significativamente entre si

(F=2.58, P=0.80).

Fecundidad (nGmero de frutos producidos por genet)

La fecundidad de Reinhardtia gracilis aumentd con el tamafio de
los genets (Fig. 4). Este patrén fue consistente para los 3 afios
del estudio. Los andlisis de regresidn mostraron una relacién
significativa entre la produccién de frutos y el tamafio de los
genets para cada uno de los 3 afios (1988-89: 1r=0.8894,

P=0.0013; 1989-90: r=0.9104, P=0.0003; 1990-91: r=0.9100,
P=0.0003, Cuadro 7). El resultado del andlisis de varianza
multivariado mostré que la fecundidad difiere significativamente
entre genets ae diferentes tamafios, pero no asi entre afios
(Cuadro 8).

Con el objeto de determinar la fecundidad de un genet cuando
se reproduce por primera vez (5-8 afios), se hizo una regresién
entre el nimero prcocmedio de frutos producidos durante 3 afios y la
edad estimada de los genets. El resultado de este andlisis
mostrd que la regresién lineal es fuerte y altamente
significativa (y = -1.6772 + 0.3162x; r=0.9669, P=0.00005, Cuadro
9) y predice, por ejemplo, gue la fecundidad de un genet de 8
afios es de 0.85 frutos por genet por afio. El valor promedio
observado de la fecundidad de genets de esa edad es de 0.87

frutos genet por genet por afo.
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Figura 4.- Fecundidad (nGmero promedio de frutos produ-
cidos por genet) de Reinhardtia gracilis en funcién del
tamafio durante 3 afios consecutivos: % 1988-89, O 1989-90
y ¢ 1990-91. Las curvas se ajustaron a un modelo lineal:
1988-89, y = -0.6490 + 2.4735x; 1989-90,

y = 0.1534 + 1.8188x; 1990-91, y = -0.4490 + 1.4714x



Cuadro 7.- Andlisis de regresidn entre la fecundidad y el tamafio
de los genets de Reinhardtia gracilis durante a) 1988-89, b)

1989-90 y c) 1990-91.

a)

Andlisis de Varianza

Fuente de g.l. suma de cuadrado F P
variacién cuadrados medio
Regresién 1 3567.4319 3567.4319 26.5085 0.0013
Residual 7 942.0370 134.5767

Variables en la ecuacidén
Variable B error estandard Beta t P
Tamafio del 2.4735 0.48041 0.88944 5.149 0.0013
genet
Constante -0.6490 1.26336 -0.514 0.6233
b) Andlisis de Varianza
Fuente de s o suma de cuadrado F P
variacién cuadrados medio
Regresién 1 2060.7021 2060.7021 38.7577 0.0003
Residual 8 425.3505 53.1688

Variables en la ecuacién
Variable B error estédndard Beta t P
Tamafio del 1.8188 0.2922 0.9104 6.226 0.0003
genet
Constante 0.1534 0.7629 0.201 0.8457
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c) Andlisis de Varianza
Fuente de g.l. suma de cuadrado F P
variacidén cuadrados medio
Regresidén 1 1274.2338 1274.2338 38.5565 0.0003
Residual 8 264,3880 33.0485

Variables en la ecuacién
Variable B error esténdard Beta t P
Tamafio del 1.4714 0.2370 0.9100 6.209 0.0003
genet .
Constante -0.4490 0.6180 -0.727 0.4882
Cuadro 8.- Analisis de varianza multivariado de la fecundidad de

palmas de diferentes tamafios de Reinhardtia gracilis durante 3
periodos anuales (1988-89, 1989-90 y 1990-91).

Covarianza de la fecundidad en relacidén con el tamafio del genet.

Covariable B Beta Error t P
estandard

Tamafio del 2.0807 0.82162 0.289 7.207 0.0005

genet

Andlisis de varianza

Fuente de g.1l. suma de cuadrado F P

variacién cuadrados medio

Dentro de

grupos 25 468.91 18.76

Regresidn 1 974.13 974.13 51.94 0.0005

Constante 2 | 4.28 4.28 0.23 0.637

Tiempo 2 69.07 34.54 1.84 0.179
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Cuadro 9 .- Regresidn entre la fecundidad y la edad de los genets
de Reinhardtia gracilis. Los valores de la fecundidad
representan el promedio de 3 afios (1988-89, 1989-90, 1990~91).

Andlisis de Varianza

Fuente de g.l. suma de cuadrado F P
variacién cuadrados medio

Regresién 1 2442.4707 2442.4707 114.7967 0.00005
Residual 8 170.2120 21.2765

Variables en la ecuacidén

Variable B error estandard Beta : 2 P
Edad del 0.3162 0.0285 0.9668 10.714 0.0000
genet

Constante -1.6772 0.5784 -2.900 0.0199

Numero de frutos producidos por genet reproductivo

La produccién de frutos (nGmero promedio de frutos por genet
reproductivo) se estimd con el promedio de 3 afios de observacién.
En la Fig. 5 se observa que la produccién de frutos aumenta
linealmente con el tamafic de los genets (r=0.9835, P=0.00005,
Cuadro 10). Este resultado no es sorprendente ya que, como se
vié, el nGmero de infrutescencias producidas aumenta con el
tamafio de los genets (Fig. 3), aunque el nimeroc de frutos
producidos por infrutescencia no varia con el tamafio. Por 1o
tanto, el nGmero de frutos depende del ntmero de infrutescencias

que produce un genet.
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Figura 5.- Nimero promedio de frutos producidos por genet
reproductivo de Reinhardtia gracilis en funcién del tama-
fio. Los valores representan el promedio de los frutos
producidos durante tres afios para cada categoria de
tamafio. La curva se ajusto a un modelo lineal:

y = 0.4353 + 2.4803x. Se muestran los limites de confian-
za, al 95%, de la recta ajustada.



Cuadro 10.- Andlisis de regresién entre la produccién de frutos y
el tamafic de los genets reproductivos de Reinhardtia gracilis.
Los valores de la produccién de frutos representan el promedio de
3 afios (1988-89, 1989-90 y 1990-91).

Andlisis de Varianza

Fuente de g.l. suma de cuadrado F P
variacién cuadrados medio

Regresién 1 507.5122 507.5122 236.5361 0.00005
Residual ; 8 17.1645 2.1456

Variables en la ecuacién

Variable B error estdndard Beta £ P

‘ Tamafio del 2.4803 0.1613 0.9835 15.380 0.00005
genet

Constante 0.4353 0.8609 0.506 0.6268

El andlisis de varianza multivariado para comparar la
produccién de frutos entre los 3 afios no detectd diferencias
significativas entre éstos, pero si las mostré entre los

diferentes tamafios de los genets (Cuadro 11).

PATRONES DE CRECIMIENTO

Probabilidad anual de producir un ramet

La probabilidad anual de producir un ramet (proporcién de genets
gue produce un ramet en cada categoria de tamafio) no mostré un
comportamiento definido ni entre tamafios, ni entre afos. Por lo

tanto, la probabilidad se estimbé con el promedic de las
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Cuadro 11.- Andlisis de varianza multivariado de la produccién
de frutos en genets reproductivos de diferentes tamafios de
Reinhardtia gracilis. El andlisis se realizd usando el promedio
de 3 periodos anuales (1988-89, 1989-90 y 1990-91).

Covarianza de la fecundidad en relacién con el tamafio del genet.

Covariable B Beta Error t P
estandard

Tamafio del 2.2869 0.8191 0.320 7.138 0.0005

genet

Analisis de varianza

Fuente de g.l. suma de cuadrado F P
variacién cuadrados medio

Dentro de

grupos 25 577.31 23.09

Regresién 1 1176.67 1176.67 50.96 0.0005
Constante 1 2.63 2.63 0.11 0.738
Tiempo 2 111.07 55:53 2.40 0.111

probabilidades observa&as durante 3 afios (1988-89, 1989-90,
1990-91). La Figura 6 muestra la probabilidad promedio anual de
producir un ramet en funcidén del tamafio de los genets. Las
plantulas (categoria 0) y los genets mads grandes (con 9 ramets)
no produjeron ramets, mientras que los genets que tienen de 1 a 8
ramets tuvieron probabilidades similares (0.15 - 0.3). La
funcién que mejor describe la probabilidad que tiene un genet de
cualquier tamafio de producir un ramet, es una funcidn cuadratica
y = 0.0161 + 0.1127x - 0.0126x2; r=0.9145, P=0.0018 (Cuadro 12).
De acuerdo con nuestras observaciones de campo, la edad a la
que un genet produce un ramet por primera vez se encuentra entre

los 5 y 8 afios, cuando la altura promedic del tallo es de 36 cms.
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Figura 6.- Arcoseno de la vprobabilidad de producir un
ramet (proporcién de genets que producen un ramet del
total de genets en cada categoria de tamafio) en
Reinhardtia gracilis. Los valores representan el prome-
dio de la probabilidad de producir un ramet durante tres
afios, para cada categoria de tamafio. La curva se ajustéd
a una funcién cuadratica: y = 0.0161 + 0.1127x -0.0126x2.



Cuadro 12.- Analisis de regresién entre la probabilidad de
producir un ramet y el tamafio de los genets de Reinhardtia
gracilis. Los valores de la probabilidad de producir un ramet
representan el promedio de 3 afios (1988-89, 1989-90 y 1990-91).

Andlisis de Varianza

Fuente de g.l. suma de cuadrado F P
variacién cuadrados medio

Regresién 2 1.4265 0.7132 17.8791 0.0018
Residual : 7 0.2792 0.0399

Variables en la ecuacidn

Variable B error estandard Beta t P

° Tamafio del 0.1127 0.0211 2.1650 5332 0.0011
ggnet (x)
X -0.0126 0.0032 -1.5915% -3.920 0.0058
Constante 0.0161 0.0236 0.681 0.5179

Namero de ramets producidos por genet

El nimero de ramets producidos por genet en las diferentes
categorias de tamafio (el equivalente a la fecundidad) se estimd
con el promedio de la produccién de 3 afos, de 1988 a 1991 (Fig.
7). Las plantulas y los genets en la categoria 9 no predujeron
ramets (la probabilidad de producir un ramet fue de cero para
estas dos categorias, Fig. 6). Las categorias intermedias
produjeron un nGmero similar de ramets. El modelo gque mejor se
ajusta a este comportamiento es una funcién cuadratica:

y = 0.0072 + 0.0741x - 0.00?x2; r=0.9192, P=0.0015 (Cuadro 13).
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NUMERO PROMEDIO DE RAMETS

(ramets/qenet /afio)

CATEGORIA DE TAMARO

Figura 7.- Nimero promedio de ramets producidos por genet
de Reinhardtia gracilis en funcidén del tamafo. Los valo-
res representan el promedio de los rametes producidos
durante tres afios, para cada categoria de ano. La curva
se ajusté a una funcién cuadréatica:

y = 0.0072 + 0.0741x - 0.0007x?



Cuadro 13.- Anadlisis de regresién de la producciédn de ramets y el
tamafio de los genets de Reinhardtia gracilis. Los valores de la
produccién de un ramet son el promedio de 3 afios (1988-89, 1989-
90 y 1990-91).

Andlisis de Varianza

Fuente de g.l. suma de cuadrado F P
variacién cuadrados medio

Regresidn 2 0.8277 0.4139 19.060 0.0015
Residual ' 7 0.1520 0.0217

Variables en la ecuacidn

Variable B error estandard Beta t P
" Tamafio del 0.0741 0.0156 1.8826 4.764 0.0020
gsnet (x)

X -0.007 0.0023 =1.1592 -2.933 0.0219
Constante 0.0072 0.0173 0.416 0.6900

Nimero de ramets producidos por genet vegetativo

El niimero de ramets producidos por genet "vegetativo" (genet que
produce un ramet) fue de un ramet por genet por afio. Este valor
es el mismo para las diferentes categorias de tamafio y para los 3
afos del estudio, excepto en 1990-91 cuando un genet de 2 ramets
produjo 3 ramets en un solo afo. Por lo tanto, el andlisis
multivariado no detectd diferencias significativas en la
produccién de ramets ni entre afios (F=1.70, P=0.2), ni entre

tamafios (F=1.29, P=0.265).
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Actividad reproductiva

Una manera de describir la actividad reproductiva de los genets
es a través de la determinacién del nimero de ramets que portan
estructuras reproductivas. La Figura 8 muestra la distribucién
de frecuencias del nimero de ramets reproductivos. En esta
figura sdlo se incluyen a los genets potencialmente
reproduétivos, es decir, se han excluido a las pléntulas. Estos
valores son el promedio de las frecuencias de 3 afios (1988-89,
1989-90 y 1990-91). E1l valor mds alto (24.33) estd representado
por génets gue tuvieron, por lo menos, un ramet reproductivo. La
frecuencia de genets con dos ramets reproductivos disminuye en
mis de 50%. Las frecuencias de genets con mids de dos ramets
continGan disminuyendo hasta que encontramos gque ningGn genet

tuvo mads de 6 ramets con estructuras reproductivas.

Frecuencia reproductiva y de crecimiento

La distribucién de frecuencias del niGmero de afios en que los
genets produjeron frutos o ramets se muestra en la Figura 9. Los
resultados gque se presentan representan 5 afios de registros de la
reproduccién sexual (produccidén de frutos) y 3 afios de
crecimiento (produccidén de ramets) en palmas maduras. La mayor
frecuencia reproductiva se registrd para los genets maduros gue
se reprodujeron sexualmente durante 5 afios consecutivos (35%).
Por el contrario, la menor frecuencia reproductiva se registré
para los genets gue se reprodujeron solamente en uno de los 5

afios de registrec (5%). En contraste, los genets que nunca
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produjeron un ramet presentan la mayor frecuencia (55%), seguida
de los genets que produjeron ramets sélo uno de 3 afos (40%).
Unicamente se registraron tres genets (4%) que produjeron ramets
en 2 afios y ninguno produjo ramets en tres afios consecutivos. Es
mds frecuente que los genets se reproduzcan sexualmente a que
produzcan ramets.

En los 5 afios el 59% de la poblacidédn adulta se reprodujo
sexualmente por lo menos en una ocasién y el 41% restante no se
reprodujo. En cuanto a la produccién de ramets, el 30% de la
poblacién produjo ramets por lo menos una vez en 3 afos, mientras

que el 70% restante nunca lo hizo.

DISCUSION

Los componentes de la reproduccién y del crecimiento en
Reinhardtia gracilis tienen un patrén bien definido para cada
proceso, pero difieren entre si en varios aspectos. Los patrones
de floracidn y de fructificacién son claramente estacionales.
Las flores abren sincrénicamente en el mes de septiembre. De las
10 especies de palmas de la estacidén de Los Tuxtlas, 3 florecen
al finalizar la época de lluvias (septiembre). Estas especies
son: Reinhardtia gracilis, Geonoma oxycarpa y Chamaedorea
tepejilote (Ibarra-Manriquez 1988; Oyama 1990; Oyama, Dirzo e
Ibarra-Manriquez 1992). La maduracién de los frutos se inicia en
enero, un par de meses antes de dar comienzo la época de "secas".
Los parémetros relacionados con la reproduccién sexual

muestran una fuerte dependencia con el tamafio de los genets.
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Solamente el numero de frutos producidos por infrutescencia no
difiere significativamente con el tamafio. El mismo resultado fue
obtenido por Pifiero y Sarukhan (1982) para la palma Astrocaryum
mexicanum que habita en el mismo sitio que R. gracilis. En estas
dos especies la fecundidad depende del ntmero de infrutescencias
que se producen, el cual a su vez, depende del tamafio de los
individuos. Por el contrario, Cecropia obtusifolia, especie
pionera, muy abundante en la Estacidén de Los Tuxtlas, el n(mero
de frutos por infrutescencia aumenta con el tamafio de los
individuos, particularmente en los individuos mas viejos, por 1lo
que en esta especie la fecundidad depende no sélo de las
infrutescencias que puedan producirse, sino también de la
cantidad de frutos que cada una de ellas produce (Alvarez-Buylla
y Martinez-Ramos 1992).

La fecundidad de R. gracilis se ajusta bien a las
predicciones de Harper y White (1974) de que en las plantas
perennes la fecundidad se incrementa con la edad. Es indudable
gue el patrén reproductivo de R. gracilis, medido como la
probabilidad de reproducirse o como la fecundidad, es comparable
con el de otras especies de palmas del sotobosque de la selva de
Los Tuxtlas como Astrocaryum mexicanum (Pifiero y Sarukhan 1982;
Sarukh&n, Martinez-Ramos y Pifiero, 1984) y Chamaedorea tepejilote
(oyama 1987, 1992), y con el de otras especies de palmas
estudiadas en otras regiones como la palma clonal Oenocarpus
mapora sSsp. mapora en Panama (De Steven 1989), Iriartea deltoidea
en Brasil (Pinard 1993) y Rhopalostylis sapida en Nueva Zelandia
(Enright 1985, 1992). En todas estas especies, la capacidad

reproductiva aumenta con el tamafio de las palmas.
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Los patrones de reproduccidén y la variacién en 1la
reproduccién dependen de la forma de crecimiento de las plantas,
particularmente de los patrones de ramificacién (Watkinson 1988).
Las plantas que tienen un solo meristemo apical estén
restringidas a producir un nimero constante de hojas. E1
desarrollo de las inflorescencias en las axilas de las hojas y la
produccidn foliar que ocurre s6lo en el meristemo apical, limitan
el namero de inflorescencias que pueden producir las palmas
(watk%nson y White 1985; Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos 1992).
La reproduccién en plantas con un solo meristemo apical aumenta
muy rdpido y posteriormente se asintotiza. Este patrén esta en
relacidén directa con la produccién de hojas. El nGmero de hojas
se incrementa hasta obtener una nimero constante, el cual se
alcanza cuando cada hoja que se produce reemplaza a una hoja gue
muere. En esta etapa la curva de la fecundidad se mantiene
constante; 1la produccién de semillas ya no se incrementa a pesar
de que las plantas continfan creciendo y aumentando su biomasa.
Cocos nucifera y Elaeis guineensis (Watkinson y White 1985) asi
como Astrocaryum mexicanum y Chamaedorea tepejilote (Alvarez-
Buylla y Martinez-Ramos 1992), son algunos ejemplos de palﬁas que
presentan este comportamiento. En contraste, en las plantas
ramificadas, con muchos meristemos, la fecundidad aumenta
continuamente con el tamafio y con la edad de las plantas
(Watkinson y White 1985). En Cecropia obtusifolia, por ejemplo,
el nimero de yemas florales gue pueden llegar a diferenciarse
depende del numero de ramas. Consecuentemente, la expansiodn de

la copa, dada por el aumento en el niimero de ramas implica un



aumento en la fecundidad de esta especie (Alvarez-Buylla y
Martinez-Ramos 1992).

En Reinhardtia gracilis encontramos un patrén que combina el
comportamiento de una palma con crecimiento monopédico y el
comportamiento de una planta que tiene muchos meristemos capaces
de diferenciarse en yemas florales. Los ramets individuales
tienen un comportamiento similar al de las palmas aclonales con
un meristemo apical. En contraste, el conjunto de ramets, es
decir, el genet, se comporta como una planta ramificada. Como
cada ramet produce, en promedio, una inflorescencia cuando se
llega a reproducir, el nGmero de inflorescencias que un genet
puede producir es funcién directa del nGmero de ramets. No en
todos los ramets, sin embargo, se llega a diferenciar una yema
floral. La estructura de la poblacién de ramets dentro de cada
genet, la disponibilidad de recursos y la competencia intra-
ramets por recursos almacenados en la planta podrian explicar, en
parte, este comportamiento. Del 59% de los genets maduros que se
reprodujeron sexualmente, el 52% presenté por lo menos 1 ramet
con estructuras reproductivas (Fig. 8). De ahi, la cifra
disminuye considerablemente; s6lo un genet tuvo 6 ramets gue
portaban frutos.

En relacién con el nGmero de semillas, Reinhardtia gracilis
es una especie con una tasa de fecundidad baja, particularmente
si se le compara con una clasificada como pionera (Alvarez-Buylla
y Martinez-Ramos 1992). El tamafo de la cosecha es mas bajo gque
el de las otras especies de palmas del sotobosgue de la selva de
Los Tuxtlas, Ver. (Pifiero y Sarukhdn 1982; Sarukhan, Martinez-

Ramos y Pifiero 1984; Oyama 1987). El nGmero de semillas que
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produce un genet depende sélo del nfimero de infrutescencias que
produce, ya que el nGmero de frutos por infrutescencia se
mantiene constante.

En Reinhardtia gracilis la iniciacién de la produccién de
ramets y de flores ocurren a la misma edad o tamafio, cuando el
tallo alcanza alturas entre 25 y 50 cms, en el intervalo
conprenaido entre cinco y ocho afios de edad. Al analizar el
comportamiento individual de los genets se encontrd, primero, que
los genets que se reprodujeron sexualmente por primera vez
{catééoria 1) tenian una altura promedio menor que la de los
genets que produjeron su primer ramet (27 y 36 cm,
respectivamente} y, segundo, gue algunos genets gue ya habian
producido un ramet (categoria 2), no se reprodujeron sexualmente.
Una asociacién similar entre la primera reproduccidn y la primera
ramificacién ha sido encontrada para Cecropia obtusifolia
(Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos 1992).

Es interesante mencionar que los genets de Reinhardtia
gracilis de la primera categoria gue nunca se reprodujeron tienen
alturas comprendidas entre 0 y 10 cm, lo que indica que estos
genets son sexual y vegetativamente inmaduros. Se ha sugerido
gue la ramificacién en Cecropia obtusifolia se dispara, o por un
mecanismo interno dependiente del tamafio de los individuos, o
por factores ambientales (Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos 1992).
Es probable que los genets inicien uno u otro proceso cuando se
rebase un cierto nivel de recursos en la planta (Eriksson 1988).
Otra alternativa seria gque la reproduccidén sexual y el

crecimiento demanden diferentes recursos (Abrahamson 1980); en
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tal caso, los niveles requeridos para que se efectle uno u otro
proceso no serian equivalentes (Eriksson 1988).

El comportamiento de Reinhardtia gracilis contrasta con los
encontrados para Podococcus barteri, una palma clonal del
sotobosque de una selva tropical lluviosa de Camertin (Bullock
1980) y para Geonoma congesta una especie clonal del sotobosque
de una selva lluviosa de Costa Rica (Chazdon 1992). En estas
especies la produccidn de un ramet empieza mucho antes que la
reproduccién sexual. La edad a la que ocurre la primera
reproduccidédn también contrasta con la de estas dos especies. R.
gracilis alcanza la madurez sexual de un quinto a un cuarto de la
edad en la que lo hacen Podoéoceus barteri y Geonoma congesta,
respectivamente. De hecho, es la especie mds precoz de todas las
palmas estudiadas hasta el momento (Cuadro 14). De los &rboles
tropicales estudiados, Cecropia obtusifolia se reproduce entre
tres y cinco afios de edad y Carica papaya se reproduce al afic de
edad (Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos 1992).

El crecimiento de los genets tiene un patrén de
comportamiento diferente del reproductivo. No se detectd una
estacionalidad en la produccién de ramets como ocurridé en la
produccién de flores o frutos. Los ramets se producen en
cualquier época del afio. R. gracilis es una especie de muy lento
crecimiento. Los genets aumentan menos de 0.2 ramets por genet
por afioc en cualquier categoria de tamafio (Fig. 7) y en cualquier
afio. Para Geonoma congesta Yy para Podococcus barteri (Bullock
1980), tampoco se encontrd una correlacidén entre la produccién de

ramets y el tamafio de los individuos. En cambio, para Oenocarpus
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mapora ssp. mapora, otra especie clonal del dosel alto de un
bosque tropical hGmedo en Panama, la tasa de produccién de ramets
si se correlaciona con el tamafio del genet. En esta especie la
tasa de produccién de ramets es, en promedio, de un ramet o menos

cada ano (De Steven 1989).

Cuadro 14.- Longevidad y edad a la que se alcanza la madurez
sexual (en afios) de especies de palmas estudiadas en diferentes
regiones. En paréntesis los autores de los trabajos.

Especie Longevidad Edad de la
primera reproduccién

Astrocaryum mexicanum 140 23
(Pifiero y Sarukh&n 1982)

Geonoma congesta xa 65 20
(chazdon 1992)

Iriartea deltoidea 96 55
(Pinard 1993)

Podococcus barteri** 63-74 27-36
(Bullock 1980)

Psaudophoenix sargentii 132 64
(Duran 1992 )

Reinhardtia gracilis 64 5-8
(este estudio)

Rhopalostylis sapida. 150-250 80-90
(Enright 1985, 1992)

Promedio estimado de 6 sitios
Estimaciones efectuadas con los ramets

En contraste con el patrdén reproductivo, sélo 15% de los
adultos produjo un ramet en los 3 afios, lo cual confirma el lento

crecimiento de los genets individuales. Por otro lado, el 56% de
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los adultos que nunca produjeron un ramet se encuentran
distribuidos en las primeras 5 categorias de tamafio; de éstos, la
mayor proporcién (64%) se concentra en las primeras 2 categorias
de tamafioc. Resultados similares encontrd De Steven (1989) en
Oenocarpus mapora: menos del 40% ée los genets juveniles y pre-~
reproductivos produjeron ramets en 5 afios, mientras que casi
todos los adultos produjeron por lo menos un ramet. Esto sugiere
que durante las primeras etapas del ciclo de vida, los recursos
generados en la planta deben ser preferente y simultineamente
destigados para el‘desarrollo del sistema de almacenamiento de
recursos (rizoma) y para el crecimiento vertical del ramet hasta
alcanzar la altura o el estado fisioldgico para reproducirse o
para producir otro ramet.

Por otro lado, al comparar el namero de afios en los que los
genets produjeron estructuras reproductivas (frutos) o
estructuras vegetativas (ramets), se encontré que la moda en la
distribucién de frecuencias fue de 5 afios para la produccidn de
frutos y de 0 afios para la produccién de ramets, respectivamente
(Fig. 9). Es decir, la mayoria de los genets se reprodujo
sexualmente y no produjo ramets durante el periodo de estudio.
Esto parece indicar qué el programa de desarrollo de la planta
determina, por un lado, el tipo de meristemo que se va a
desarrollar, y por otro, cdémo se van a asignar los recursos entre
las diferentes funciones de la planta (Watson 1986). Es probable
gue, debido a la integracién clonal de los genets (Mendoza y
Franco, 1992), la movilizacién de recursos almacenados en la

planta determine que aumente la prchabilidad de que un ramet se
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reproduzca. El crecimiento clonal en esta especie no es un medio
para propagarse vegetativamente, sino un medio para crecer, lo
que le permite aumentar la probabilidad de reproducirse.

La ausencia de una relacién entre la produccién de ramets y
el tamafio de los genets, asi como la ausencia de variaciones
temporales en esta variable, hacén suponer que la produccién de
un ramet depende mds de las condiciones ambientales gue del
programa de desarrollio de la planta. El incremento en la
produccién foliar de Reinhardtia gracilis después de aplicar
fertilizante alrededor de cada planta (Mendoza y Franco 1992),
sugiere que esta palma tiene la capacidad de responder
ripidamente a estimulos ambientales.

De la misma manera, pequefios cambios en el microclima )
luminico deben tener un gran impacto en la tasa fotosintética de
las plantas (Pearcy 1983). Estudios realizados con plantas del
sotobosque de las selvas tropicales han mostrado que la
reproduccién y el crecimiento dependen fuertemente de la
disponibilidad de luz (Pearcy 1983; Chazdon 1988). Se ha
encontrado que la incidencia de rayos solares, sobre todo los de
gran duracibén, causan un aumento en la capacidad reproductiva de
las palmas de Astrocaryum mexicanum (Pérez-Ishiwara 1990).
Simulaciones de la ganancia diaria de carbono llevadas a cabo por
Chazdon (1986) en el sotobosque y en sitios abiertos de La Selva
en Costa Rica, confirman que los rayos solares son un componente
importante de la ganancia de carbono en el sotobosque. Siendo
Reinhardtia gracilis una especie tolerante a la sombra, es
razonable pensar que la incidencia de rayos solares sobre algiin

ramet en particular, estimule la tasa fototosintética de las
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hojas de ese ramet. El crecimiento horizontal del genet logrado
a través de la produccibén de ramets, por un lado, y el
crecimiento vertical de los ramets debido a la produccién de
hojas, por el otro, favorecen la intercepcién de luz en los dos
planos. De Steven (1989) sugiere que Oenocarpus mapora explota
de manera "oportunista" las aberturas del dosel de la selva, y
que se ﬁe particularmente favorecida en los ambientes perturbados
por el viento. En esta especie, cuando las condiciones
ambientales son favorables, aumenta no sélo la produccidén de
rameté, sino también el crecimiento y la reproduccifén sexual de
los ramets existentes (De Steven 1989). La variabilidad
individual en los parametros demogrificos de esta especie apoya
el hecho de que las especies se desarrollan en micrositios que
difieren en las condiciones luminicas (Sarukhén, Hartinez—R@mos y
Pifiero 1984).

El patrén de frecuencias reproductivas de Reinhardtia
gracilis difiere del encontrado en Astrocaryum mexicanum (Pifiero
y Sarukhé&n 1982) y en Chamaedorea tepejilote (Oyama 1990). El
patrén reproductivo m&s frecuente en Astrocaryum mexicanum es el
de las palmas que nunca se reprodujeron en 5 afios consecutivos,
mientras que el patrén mds frecuente en R. gracilis es el de las
palmas que se reprodujeron los 5 afios consecutivos. En
Chamaedorea tepejilote las frecuencias reproductivas de 1 a 4
afios son, sin embargo, igualmente abundantes. Este resultado
hace suponer gque el rizoma y la integracién clonal de la palma
juegan un papel importante en el comportamiento observado.

Chazdon (1991) se interroga scbre el papel del almacenamiento de
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recursos en el amortiguamiento de los efectos de los herbivoros,
de los dafios fisicos o de la disponibilidad de luz sobre el
crecimiento y la reproduccién de algunas especies de plantas
clonales que habitan en el sotobosque de las selvas lluviosas.
El hecho de no encontrar variaciones temporales en los patrones
demograficos de R. gracilis sugiere que la funcién del rizoma es
amortiguar dichas fluctuaciones de los pardmetros ambientales.
La acumulacién de recursos en una estructura como el rizoma
cuando las condiciones son favorables, le permitiria a esta
especie hacer uso de ellos en caso de que las condiciones
ambientales fueran desfavorables.

Para una especie ombréfila como R. gracilis, cualquier
aumento en la cantidad de luz incidente debe ser utilizado para
almacenar recursos en la planta, ya que aparentemente éstos. no
son utilizados de inmediato para crecer. Grime (1977) menciona
que las plantas adaptadas a la sombra tienen tasas de crecimiento
muy bajas y responden muy poco a incrementos en la cantidad de
luz. Sin embargo, en estas especies es posible almacenar
recursos como respuesta a cualquier incremento de luz, dada la
baja tasa de crecimiento que presentan (Chapin, Schulze y Mooney
1990). Chazdon (1991) interpreta que la falta de un crecimiento
aéreo obvio en las especies del sotobosque sometidas a mayor
disponibilidad de luz, puede significar que estas especies
distribuyan el exceso de fotosintatos hacia los sistemas de
almacenamiento de carbohidratos.

Las caracteristicas morfolégicas, fisiolégicas y
arquitecturales de Reinhardtia gracilis explican, por un lado,

las diferencias encontradas con respectoc a los comportamientos de



Astrocaryum mexicanum (Pifero y Sarukhén 1982; Pifiero, Martinez-
Ramos y Sarukhan 1984) y de Chamaedorea tepejilote (Oyama 1987,
1990) en el sotobosque de la selva de Los Tuxtlas, y por otro,
ayudan a interpretar el éxito de su permanencia en condiciones
tan limitantes de luz (Chazdon 1991). En esta especie, el
crecimiento y la reproduccién del genet son dos procesos
integrados. La produccién de ramets aumenta el tamafio, la
sobrevivencia a largo plazo y la fecundidad de los genets. En
este contexto, la produccidén de ramets es una estrategia de

crecimiento que tiende a maximizar la adecuacién de los genets.

56



3. DEMOGRAFIA DE GENETS



INTRODUCCION

El uso de matrices de proyeccién (Leslie 1945, 1948, Lefkovitch
1965) en ecologia de poblaciones nc solo representa una
herramienta muy Gtil en el andlisis e interpretacién de 1la
demografia de organismos con historias de vida muy complejas (van
Groenendael, de Kroon y Caswell 1988; Caswell 1989), sino también
es una herramienta muy poderosa para comprender la evolucidn de
historias de vida (Stearns 1992).

La construccién modular de las plantas, el crecimiento
indeterminado y el crecimiento clonal de muchas especies vegetales
son caracteristicas que plantean serias dificultades en el analisis
demografico cuando se usan enfoques originalmente desarrollados
para estudiar organismos unitarios (Harper 1977, Caswell 1985).
Como la expresidén de un genotipo puede variar considerablemente en
respuesta a las condiciones cambiantes del medio ambiente,
organismos de la misma edad pueden tener tasas de crecimiento
diferentes, las cuales, en términos demograficos, generalmente se
traducen en sobrevivencias y fecundidades diferentes.

Ademas de su estructura modular, las plantas con crecimiento
clonal plantean otro problema en el andlisis demogrdfico. Estas
plantas tienen el potencial de incorporar nuevos individuos a la
poblacién a través de la produccién de ramets (tallos, véastagos,
retofios, etc.), ademds de, o en lugar de, el reclutamiento via la
produccidén de semillas. El tamafic y las tasas de crecimiento y de

sobrevivencia de los ramets producidos vegetativamente son mayores
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que en las plantulas (Sarukhdn y Gadgil 1974; Bullock 1980; De
Steven 1989).

Los organismos clonales pueden producir ramets que gquedan
fisioldgicamente integrados o bien, que se separan para llevar una
vida independiente. En cualquier instancia, el nacimiento y
muerte de los ramets determinan el tamafio y el destino de un
individuo genético o genet (Harper 1980). Estas caracteristicas
hacen gue los organismos clonales exhiban una gran variacidn de
tamafio. La plasticidad fenotipica y el crecimiento clonal
complican, por lo tanto, el andlisis de estas poblaciones.

Por lo anterior, los modelos matriciales que clasifican a los
individuos por su edad (Leslie 1945; 1948) no pueden ser aplicados
directamente a historias de vida complejas (van Groenendael, de
Kroon, y Caswell 1988; Caswell 1989). Es por ello que la matriz de
proyeccién de Lefkovitch (1965), que subdivide a la poblacién en
funcién de los estadios o tamafios de los individuos resulta mas
adecuada para organismos modulares, sobre todo si consideramos que
el comportamiento demografico de las plantas esta mas relacionado
con su tamafo que con su edad (Harper 1977; Werner y Caswell 1977;
Fiedler 1987; van Groenendael, De Kroon y Caswell 1988)., Varios
autores han adoptado estos modelos para analizar diferentes
aspectos de la historia de vida de las plantas (por ejemplo
Sarukhd&n y Gadgil 1974; Hartshorn 1975; Werner y Caswell 1977;
Hubbell y Werner 1979; Enright y Ogden 1979; Bullock 1980;
Bierzychudek 1982; Caswell 1982; Pifero, Martinez-Ramos y Sarukhan

1984) .
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En un estudio comparativo reciente realizado por Silvertown
et al. (1993) sobre la demografia de 66 especies de plantas, 29
fueron de habito clonal y de éstas, solamente 4 fueron especies
lefiosas. La dinamica de los ramets, y no de los genets, es lo gue
prevalece en estos estudios. Una parte de la dificultad estriba en
reconocer individuos genéticos en la mayoria de las poblaciones
clonales (Harper 1977) y otra en gue el habitoc clonal ha sido
considerado como una molestia para su estudio y no como una
adaptacidn interesante (Bierzychudek 1982).

Las plantas con crecimiento clonal pertenecen a especies con
una amplia distribucidén geografica (Silander 1985). Solamente en
las zonas templadas desforestadas, el 70% son especies clonales
(van Groenendael y de Kroon 1990). En el sotobosque de las selvas
tropicales lluvicsas abundan las plantas clonales y entre éstas,
se encuentran muchas especies de palmas (Chazdon 1992). A pesar de
ello, el nimero de investigaciones realizadas con especies arbbreas
tropicales de hébito clonal es muy escaso. Las consecuencias
demograficas del habito clonal en las palmas tropicales han
empezado a ser exploradas por Bullock (1980), De Steven (1989) y
Chazdon (1991; 1992).

En este capitulo se presenta el primer estudio demogréafico,
basado en modelos matriciales de proyeccidn, de una especie clonal
que habita en una selva tropical lluviosa. El trabajo se centra en
analizar la dindmica de poblaciones de genets de 1la palma
Reinhardtia gracilis. Mientras que en la mayoria de las especies

que se propagan vegetativamente se desconoce la identidad de los
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individuos de la poblacién, en Reinhardtia gracilis los clones

(genets) se reconocen con relativa facilidad en el campo. En este

trabajo nos propusimos contestar las siguientes preguntas:

1.- ¢Cual es la tasa de crecimiento de una poblacién de plantas
con crecimiento clonal y cémo se compara ésta con la de otras
especies de palmas?

2.- ¢(COmo se compara la distribucién de tamafios de la poblacién
con la estructura de la poblacidén proyectada en el
equilibrio?

3.- (Cémo son los patrones de crecimiento, reproducién y
sobrevivencia de una palma con crecimiento clonal y cdmo se
comparan éstos con los de otras palmas?

4.~ ¢Cudles son los estadios del ciclo de vida de estaz especie

cue més contribuyen al crecimiente @2 la popblacion?

¥ATERIALES Y METODOS

Descripcién <€l Modelo

Los modelos demograficos mas simplecs describen loe cambios que
ocurren en el tamafio de unz poblacién como resultado de los
nacimientes, muertes, inmigraciones y emigraciones. Los modelos
exponencial y logistico consideran como equivalentes a todos los
individucs de la poblacién. Una manera mas realista de analizar
la dindmica de las poblaciones es reconocer la existencia de las
diferencias entre los organismos gue la integran, comoc por

ejemplo, edad, tamafio, sexo, etc. Un modelo matricial gque
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reconoce estas diferencias fue originalmente formulado de manera
independiente por Bernardelli (1941, en Caswell 1989), por Lewis
(1942, en Caswell 1989) y por Leslie (1945) y, por haber sido
mayormente explorado y difundido por este altimo, se le conoce como
matriz de Leslie. Este modelo es una representacién dindmica de
las tablas de vida y ha sido utilizado muy frecuentemente, tanto
en el estudio de la dinamica de poblaciones estructuradas por
edad, como en los estudios sobre la teoria de la evolucidn de
historias de vida.

El modelo basico en su forma matricial es:

D,y = Ang
donde n es un vector columna cuyos elementos son el nlimero de
individuos en cada categoria ({mi. n;, Nz, ... ngl). A es la
matriz de Leslie gque resume la contribucién gque un individuo
promedio de una edad j hace a todas y cada una de las demés edades
(i) en el intervalo de tiempo (t a t+l1). Por lo tanto, la matriz
tiene tantos renglones y columnas como edades tiene la poblacién
(k):
A = {aj4} donde 1, j =1, 2,...,k

Ya que el modelo describe el crecimiento poblacional durante
el intervalo de tiempo t a t+1 y predice la tasa a la cual la
poblacién creceria (de mantenerse invariables los elementos de la
matriz), se conoce también como matriz de proyeccién.

La generalizacidén del modelo de Leslie (1945; 1948), para
cualquier categorizacién de los individuos de 1la poblacién fué

desarrollada por Lefkovitch (1965). En este modelo se clasifican
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a los individuos de la poblacién por categorias fenolbgicas o de
tamafio y no por categorias de edad. El uso de matrices de
transicién es ideal para modelar el crecimiento de poblaciones
estructuradas por estadios, ya gque no supone una relacidén entre el
tamafio del individuo y su edad (Caswell 1989). El modelo de
Lefkovitch permite, entonces, que en el intervalo t a t+1 los
individuos puedan permanecer en la misma categoria, avanzar una o
mas categorias, regresar a otras categorias y propagarse por
diversos medios (por ejemplo, por semillas o por propagacién

vegetativa).

Est?macién de la tasa finita de crecimiento
Al igual que en el caso del modelo de Leslie, la multiplicacién de
la matriz de Lefkovitch por el vector que contiene la abundancia de
cada una de las cateqorias de la poblacidn al tiempo inicial (mg),
da como resultade el vector de abundancias al tiempo siguiente (mn,)
n, = An,
Suponiendo que los coeficientes a;: de la matriz A

]

permanecen invariables, podemos repetir este proceso las veces que

gueramos:
- - - i
n, = An, = A(Ang) = A°ny
n, = An, = A(AAn,) = A’n,
s o
o n, = A'n,
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Aungue los valores aj;; en realidad wvarian entre las
poblaciones y con el tiempo, analiticamente es ventajoso suponer
que éstos son constantes. Esta razdén es que, bajo esa-suposicién,
el modelo tiene un comportamiento que permite averiguar varias
propiedades de la poblacidén bajo estudio.

La primera de estas propiedades es que conforme t aumenta
(t = ©), la proporcién de individuos en cada una de las categorias
del vector n tiende a una constante, es decir, se alcanza una
distribucién estable de individuos en 1las categorias de la
poblacién. Algebrédicamente, si

N, = Zn; . es el tamafio total de la poblacidn
Ci, b = M, e/Ne = 0y, ¢42/Newa = G4, en2
esto es, la proporcidén de individuos en la categoria i, al tiempo
t (c;, ¢) es la misma que al tiempo t+1 (¢4, t41)-

La segunda propiedad es gue, una vez alcanzada esta
distribucién estable de categorias, la poblacién crece a una tasa
constante, denotada por A. En otras palabras, el producto de A
por n. se reduce a An,, donde A es un escalar. Esto también quiere
decir que cada una de las k categorias de la poblacidén cambia a la
misma tasa (A). Analiticamente, como lo demostraron tanto Leslie
como Lefkovitch, se obtiene de la solucidén de la llamada ecuacidn
caracteristica:

|a - A1 =0
la cual dice que el determinante de la diferencia entre la matriz
A y el producto de A y la matriz idéntica (I) debe ser igual a

cero. La expansién de este determinante es un polinomio de grado
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k (donde k es el nimero de categorias en que la poblacidén ha sido

dividida). Por lo tanto, este determinante tiene k soluciones
posibles. Dada la naturaleza de 1la matriz de Lefkovitch
(irreducible, no negativa; para una explicacién de estas

caracteristicas véase, por ejemplo, Pielou (1977)), existe una sola
A (4,), de entre las k posibles (A;, 4, ... i), la cual es real
y positiva. Por ser la solucidén de mayor valor se conoce también
como raiz latente dominante o eigenvalor dominante. Las demds A's
son negativas o complejas. La i, puede entonces adquirir valores
asociados a los siguientes comportamientos poblacionales: 0 < A,
< 1 : la poblacién disminuye a una tasa constante

il = 1 : la poblacién permanece estable (constante): ng,; = n.

A; > 1 : la poblacién crece a una tasa constante.

Aunque por su mayor valor la dindmica del sistema An, es
rapidamente dominada por Ai,, esto no quiere decir que las otras
carezcan de interés. En particular, el cociente € = Ai/|A,],
conocido como cociente de amortiguamiento, estd directamente
relacionado con la rapidez con que la poblacién alcanza la
distribucién estable de categorias y, en consecuencia, el valor de
crecimiento A,. De manera similar, el &ngulo en el plano complejo
de la raiz compleja mds grande estd relacionado con el periocdo de
oscilacién (P;) antes de alcanzar dicho equilibrio, de la siguiente
manera:

P, = 2m/8, = 2m/tan™} (1(11);R(1i))
donde 8; es el angulo formado por A; en el plano complejo e

I(A;) y R(A;) son las partes imaginaria y real de A;,
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respectivamente.
Asociados a cada A existen un vector derecho (W) y un vector
izquierdo (v), los cuales guardan las siguientes relaciones:
Aw, = A;w;
vy VA = AV,

En el caso de A,, w; representa la estructura estable del
vector n, mientras que vV, corresponde al vector que contiene los
valores reproductivos de cada categoria (Caswell 1982). Estos
vectores se conocen también como vectores latentes dominantes o
eigenvectores derecho e izquierdo, respectivamente. El vector w;
tiene una sola columna y k renglones, mientras que v; tiene un solo
renglén y k columnas. Ya que, en la multiplicacién de matrices, el
producto de dos de ellas requiere que la segunda tenga tantos
renglones como columnas tenga la primera y la dimensidn de la
matriz resultante tiene el namero de renglones de la primera y el
nimero de columnas de la segunda, el producto de v, por w;, es un

escalar. Este resultado sera de utilidad en el siguiente apartado.

Analisis de sensibilidad y de elasticidad
Dado gue A es una funcidén de todas las entradas agy de la
matriz de proyeccién A, un cambio en cualguiera de las entradas
producira un cambio en A. Si se define Sj4 como la sensibilidad de
A a cambios en ajy, s;y se puede estimar directamente de los
eigenvectores de la matriz A, como:

S5 = 6A/8ay;

66



donde w; es el j-&simo elemento del eigenvector derecho w
(distribucién estable de tamafios), v; es el i-ésimo elemento del
eigenvector izquierdo v (valor reproductivo) y v*w significa el
producto de los dos vectores (un escalar).

Esto produce una nueva matriz 8, gque contiene Ilas
sensibilidades de la tasa de crecimiento poblacional a los cambios
producidos en cada uno de los elementos de la matriz A. Este
andlisis permite hacer comparaciones de la importancia gque cada
elementd de la matriz tiene sobre la A de la especie bajo estudio
(Caswell 1978).

El andlisis de sensibilidad, como su nombre lo indica, mide la
sensibilidad absoluta de A a los cambios absolutos en los elementos
de Ia matriz. Como la matriz de proyeccidén combina probabilidades
con fecundidades gue se expresan en escalas diferentes, resulta
interesante analizar el efecto proporcional de los cambios
proporcionales en las entradas de 1la matriz. Los cambios
proporcionales en la matriz, denominados elasticidades, se pueden
calcular directamente de la matriz de transicidon como:

ejy = (agy/A) (8r/8ayy)
= §(1ni)/é(1n agy)

La suma de todos los elementos de la matriz de elasticidades
es igual a 1 (de Kroon et al. 1986; Mesterton-Gibbons 1993).

>1:§ ey =1

Esto permite que las elasticidades puedan ser usadas para
hacer comparaciones de la importancia relativa que los parametros
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de la matriz tienen entre especies, o entre poblaciones de una sola
especie, o entre diferentes vias dentro del ciclo de vida de 1la
especie (De Kroon et al. 1986). Asimismo, las elasticidades
pueden ser utilizadas para hacer comparaciones entre 1los
diferentes componentes del ciclo de vida: fecundidad, transicién
Y permanencia de la misma especie (Duran 1992) o de diferentes

especies (Silvertown et al. 1993).

Presiones de seleccién

Otro aspecto interesante de evaluar en los modelos de las matrices
de proyeccidén son las presiones de seleccidén sobre la transicidn
(G;) Yy la permanencia (8;). Caswell (1986) mostrdé que es posible
determinar la sensibilidad de A a cualquier variable que afecte las
tasas vitales. Con base en el teorema de Lande que justifica el uso
de A como medida de la adecuacién, Caswell (1989) concluyé que la
sensibilidad es comprable con el gradiente de seleccién sobre esa
variable. La presién de seleccidn sobre un caracter es la
sensibilidad de 1la adecuacidén (A) a cambios en ese caréacter
(Stearns 1992). Para estimar las presiones de seleccidn, las
probabilidades de permanencia (8;;) y de transicién a categbrias
subsecuentes (Gij) (ver Fig. 1) pueden expresarse en funcidén de la
proﬁabilidad de permanencia de un individuo de la clase i (o;) y de
la probabilidad de transicién para un individuo sobreviviente en
esa misma clase (7;) como:

P,

i

gy (1= 1)

G; =0

i it

i
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Las presiones de seleccién sobre o; y 7; se pueden calcular de
la siguiente manera:

5A/60;

Wi (1=Ty)vy + T,V ., /VeW
§A/6T; = wio; (Viyy = Vi )/VeW

donde w; es el i-ésimo elemento de la distribucién estable de
estadios w, y v; es el i-&simo elemento del valor reproductivo v.
La probabilidad de sobrevivir o¢; afecta tanto a la probabilidad de
crecer, como 5 la probabilidad de guedar en la misma categoria de
tamafio. La presién de seleccidn sobre la transicién es una funcién
del wvalor reproductivo en ambas categorias de tamafio y de la
abundancia relativa de individuos en esas categorias. La presién
de selecci6n sobre la transicién 7; puede tener valores negativos
cuando el valor reproductivo disminuye en las tGltimas categorias de
tamafio. Esto significa que la seleccibn favorece la disminucidn de
la sobrevivencia de los individuos en esa categoria con el valor
reproductivo menor, hasta que esa categoria desaparece del ciclo de
vida.

Una discusién mucho mas amplia del método matricial en el
estudio de la dinamica de las poblaciones puede consultarse en

caswell (1989).

Limites de confianza de la tasa finita de crecimiento A
Las estimaciones de las tasas vitales (fecundidad, transicién y
permanencia) en la matriz de transicién estdn sujetas a
incertidumbre debido a errores de muestreo. Como A es una funcién

de las entradas de la matriz, también hay una cierta incertidumbre
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asociada con la estimacién de A. La relacién no lineal que existe
entre la tasa de crecimiento de la poblacidén y las tasas vitales de
la matriz dificulta asignar limites de confianza a las tasas de
crecimiento poblacional (Caswell 1989; Alvarez-Buylla y Slatkin
1991; 1993). Existen dos enfoques para resolver el problema. Uno
supone que los errores de las estimaciones de los elementos de la
matriz de proyeccién son pequefios y, por lo tanto, los errores
resultantes de las estimaciones de A también son pequefios. Este
método analitico, se basa en los eigenvalores de la férmula de
sensibilidad para determinar la varianza en las estimaciones de la
tasa de crecimiento poblacional y utiliza la teoria de 1la
distribucién normal para transformar esta varianza en el error
estédndar de A (Caswell 1989; Alvarez-Buylla y Slatkin 1991; 1993).
El segundo enfoque se basa- en métodos de computacién
intensivos para inferir la distribucién de A bajo diferentes
suposiciones. Dentro de este enfoque existen dos métodos: uno es
el método de remuestreo ("bootstrap" y "jacknife") que consiste en
muestrear repetidamente a los individuos de la muestra original,
calculando para cada subconjunto el valor de A. Estos métodos sélo
se aplican a poblaciones cuyas cohortes de individuos se pueden
seguir durante toda su vida (Caswell 1989; Alvarez-Buylla y
Slatkin 1991; 1993). El otro método es el de las simulaciones
Monte Carlo, el cual se puede aplicar a cualquier situacién pero
requiere hacer ciertas suposiciones acerca de la distribucién de
los errores. Este método parte del supuesto que se conoce la

distribucién conjunta de las tasas vitales aunque en realidad se
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supone que cada una de éstas es independiente. De esa supuesta
distribucién se toma un conjunto de las tasas vitales y se calcula
el valor de A. Si el proceso se repite un nmero considerable de
veces se pueden inferir la media, la varianza y la distribucién de
A (Alvarez=-Buylla y Slatkin 1991; 1993).

Alvarez-Buylla y Slatkin (1993) proponen usar el método
analitico para estimar los intervalos de confianza de 1 si los
coeficientes de variacion de las estimaciones de las entradas de la
matriz son menores de 50%. En el caso en que los coeficientes de
variacién sean muy altos, es preferible utilizar las simulaciones
Monte Carlo para estimar los intervalos de confianza de A. Si no es
posible realizar las simulaciones, el método analitico puede
proporcionar una estimacién aproximada de los limites de confianza

de 1.

construccién de la matriz

Para construir la matriz de proyeccidén es conveniente elaborar una
representacién gradfica del ciclo de vida de la especie (Hubbell y
Werner 1979; Caswell 1989). La grafica no sélo resume el ciclo
de vida, sino que es una sintesis de los elementos de la matriz.
En la Figura 1 se muestran las graficas del ciclo de vida y las
matrices de transicién correspondientes,' para dos poblaciones
estructuradas por tamafios. En la primera (a) se muestra a una
poblaciodn con un ciclo de vida simple (aclonal) y en la segunda (b)
se muestra a una poblacién con un ciclo de vida mas complejo

(clonal). Los cuadros (nodos) en las gradficas representan los
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Figura 1. Graficas del ciclo de vida de una especie a) aclonal y de una especie

b) clonal y las matrices de transicién correspondientes a estas poblaciones
estructuradas por estadios fenolégicos o tamaifios. Los cuadros representan las
categorias de la poblacién y las flechas representan las transiciones entre
categorias. Estas transiciones (letras con subindices) representan las entradas
de la matriz. G,-; = probabilidad de transicién de la categoria / a la categoriai ;

S ij = probabilidad de permanencia en ia misma categoria; F I contribucién
reproductiva de la categoria ; a la categoria /; D, , = probabilidad de retroceder
de la categoria ; a la categoria /y R = contribucién por ramets (propagacion
vegetativa) de la categoria ; a la categoria /. Los coeficientes a3y a4
contienen 2 procesos, la probabilidad de retroceder de las categorias 3 y 4

a la categoria 2 (Dp3 vy D) vy la produccién de ramets por las categorias

3y 4(Rzz Y Ryy)-



diferentes estadios del ciclo de vida y en ellos va implicito el
nGmero de individuos en cada categoria. Las flechas (aristas)
denotan las contribuciones que un individuo promedic en 1la
categoria j hace a la categoria i en un intervalo de tiempo (t a
t+1) previamente establecido. Estas contribuciones pueden ser
transiciones hacia otras categorias, permanencias en la misma
categoria, reproduccién o ﬁropagacién. En la Fig. 1a, los
individuos en la categoria de tamafio i sobreviven y permanecen en
la misma categoria con una probabilidad (S;), o sobreviven y pasan
a'la siguiente categoria de tamafio i+1 con una probabilidad (G;) en
un intervalo de tiempo. Los individuos se reproducen a una tasa
promedio individual (F;), contribuyendo con nuevos individuos a la
categoria 1 (recién nacidos).

El ciclo de vida de la Fig. 1b, representa el ciclo de vida
de una especie con crecimiento clonal. Estos organismos tienen
dos formas de contribuir con nuevos individuos a la poblacién. Un
individuo de la categoria i contribuye con nuevos individuos a la
categoria 1 via reproduccién sexual (F;), o contribuye con nuevos
individuos a otras categorias (en este caso la categoria 2) via
propagacién vegetativa . (R;). Ademds, en estos organismos, un
individuo en una categoria i, puede sobrevivir y pasar a la
siquiente categoria (i+l1), o sobrevivir y pasar a otras categorias
subsecuentes (i+2, i+3...i+m) con una probabilidades G;,;, ;i Gj4+2.
i#=++i Gjymrir ©n un intervalo de tiempo. De manera similar, un
individuo en la categoria i puede sobrevivir y retroceder a la

categoria de tamafio anterior i-1, o sobrevivir y retroceder varias
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categorias i-2, i-3,etc.,con probabilidades Dy_;, ;; Dy_5, ;i D

i-mri
en un intervalo de tiempo.

Con la informacidn del destino que cada uno de los individuos
muestreados tiene en un intervalo de tiempo y con la ayuda de la
grafica del ciclo de vida, se posible estimar los elementos de la
matriz. Frecuentemente la fecundidad tiene valor de cero en las
primeras categorias de tamafio (individuos pre-reproductivos).

Asimismo, otros elementos de la matriz pueden tener un valor de

cero.

Clasificacidén de los genets

Con la finalidad de clasificar a los individuos (clones) de 1la
poblacién en categorias de tamafio, se realizé un andlisis de
agrupamiento (cluster analysis), para lo cual se utilizd el
paquete estadistico SPSS V.2 (1988). Con el objeto de que el
andlisis distinguiera y, por 1lo tanto, clasificara a los
individuos en diferentes tamafios, se declararon algunas variables
que suponemos reflejan, de alguna manera, el tamafio de los genets.
Las variables elegidas fueron el nimero de tallos vivos, el nimero
total de hojas, la longitud total de los tallos y la altura del
tallo mas viejo.

De acuerdo con el resultado de este andlisis, se distinguieron
cuatro categorias de tamano o fases fenolégicas que se pueden
describir mas facilmente por el namero de ramets: la primera esta
constituida por palmas que presentan un solo tallec con una altura

menor o igual a 25 cms. En esta categoria se incluyen, ademas, a
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las plantulas recién emergidas gue ain no tienen un tallo definido.
La segunda categoria comprende a las palmas que tienen como maximo
dos tallos y la altura del tallo mas alto se encuentra entre 25 y
85 cms. Las siguientes dos categorias tienen entre uno y tres
tallos mas que los clones de la categoria inmediata anterior. Asi,
los clones de la categoria tres tienen tres, cuatro 6 cincec ramets
y los de la categoria cuatro tienen seis, siete u ocho ramets. Si
alguno de los genets de la poblacién llegara a tener mas de ocho
ramets, se utilizaria el mismo criterio, es decir, si llegara a
tener entre uno y tres tallos mds que en la categoria anterior,
pasaria a ocupar la categoria cinco y asi sucesivamente.
Eliminamos de este estudio un individuo registrado con 16 tallos
ya que el mdximo nimero de ramets por debajo de este genet en los
sitios de muestreo fue de ocho.

El tiempo de permanencia en el primer estadio (1) se estimd
con base en el nimero de cicatrices en los tallos individuales,
el nGmero de hojas vivas y la tasa de produccidén foliar anual
(Sarukhan 1978). El tiempo de permanencia de un genet en esa
categoria es el tiempo requerido para formar el nlmero de
cicatrices gque tiene en el tallo de hasta 25 cms de altura,
incluyendo a las hojas vivas. El tiempe de duracién en las
siqguientes categorias se estimé con base en la tasa de produccidn
anual de tallos. Para la categoria 2, por ejemplo, el tiempc de
permanencia es el tiempo requerido para que un individuo que tiene
un tallo forme otrc ramet, mientras gque para las siguientes

categorias es el tiempo para producir de uno a tres ramets, es
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decir, es la adicion de los tiempos para producir uno, dos y tres
tallos.

Con base en estos tiempos, se estimdé la edad promedio de los
genets en cada una de las categorias de tamafioc. Al tiempo de
permanencia en la primera categoria se le adicionaron cinco anos.
Por observaciones de campo hemos encontrado gque cinco afios es el
tiempo promedio que una plantula permanece, desde que emerge, hasta
que empieza a formar un tallo visible. La edad de la segunda
categofia es la suma de la estimacién del tiempo de permanencia en
su categoria mas la edad de la categoria inmediata anterior. Asi,
sucesivamente, se calcularon las edades de las diferentes
categorias de tamafio. Desde luego estas son edades aproximadas ya
que ‘se ignora, a no ser que se desentierre el rizoma, el nimero de
tallos gue cada genet ha producido durante toda su vida. Por 1lo
tanto, estas edades serian las edades minimas promedio en cada

categoria de tamafo.

Cuadro 1.- Tiempo de permanencia en cada categoria y la edad
promedio aproximada de las cuatro categorias de tamafio de la
poblacién de Reinhardtia gracilis. Los tamafios de muestra se

encuentran en paréntesis.

Categoria de Tamafio Tiempo de Permanencia Edad
(afios) . (afios)
1 (76) 3.1375 8.1375
2 (24) 7.7882 15.9257
3 (32) 21.8017 37.7274
4 (10) 13.0974 50.8248
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Construccién de la matriz de proyeccién de Reinhardtia gracilis
Para construir las matrices de transicién se utilizaron los datos
obtenidos en el periodo comprendido entre junio de 1988 y

junio de 1991. Se construyeron 3 matrices que corresponden a los
3 afios de estudio (1988-89, 1989-90 y 1990-91). Cada matriz se
construyd individualmente con los registros obtenidos anualmente,
considerando para ello el nimero de frutos producidos por
categoria, el nmero de semillas germinadas, el nimero de frutos
que permanecen en la planta, asi como las distribuciones de tamafio
registradas al inicio de cada afio de observacién.

La fecundidad a;; se determin6é de manera directa contando el
ntimero de frutos producidos por cada genet. La contribucién de
semillas por categoria es, por lo tanto, el promedio de frutos
producidos por qgnet en una cierta categoria de tamafio (j). La
probabilidad de transicién de semilla a plantula se determindé como
el cociente del nfmeroc tctal de semillas gque germinaron (pléntulas
que se registraron en el intervalo) entre el nimero total de
semillas producidas. Dado que una proporcién de semillas puede
permanecer en las palmas por un periodo mayor de un afio, se
considerd ésta como la fraccién de semillas que no germina y que
constituye entonces un "banco de semillas".

Las probabilidades de permanencia y de transicién se
calcularon de manera directa con los datos de los registros
anuales. Los elementos de la diagonal principal en el intervalo t
a t+1 se calcularon como la proporcién de individuos que

sobreviven de un afio al siguiente y que permanece en la misma
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categoria de tamafio a;;

n'; t+1)/Mjxy, donde n'; (t+l)
corresponde solamente a aquellos individuos gqgue ya habian sido
contados en esa categoria al tiempo anterior; es decir, no incluye
individuos provenientes de otras categorias y que ingresaron a ella
en el intervalo t - t+l1. La probabilidad de transicién de una
cateéoria a otra en el intervalo t a t+l1 se determiné como la
proporcién de individuos de una categoria (j) que, habiendo
sobrevivido, al inicio del siguiente intervalo se encuentran ya en
otra categoria (i), aj5 = ny(t+1)/n4(t) (donde n; (t+l) incluye
s6lo individuos que ya habian sido contados en n;(t)).

La representacidn grafica de la historia de vida siguiendo el
modelo de Hubbell y Werner (1979) de Reinhardtia gracilis en Los
Tuxtlas y los elementos de la matriz de transicién
correspondientes se muestran en la Figura 2, La poblacién esta
constituida por las 4 categorias fenolégicas o de tamafo
mencionadas en el Cuadro 1, mas la categoria de semillas.
Incluyendo a esta dltima, las categorias iniciales fueron: (1)
semillas; (2) juveniles; (3), (4) y (5) tres categorias de adulto.
A partir de 1989-90 un individuo de la Gltima categoria (5) pasd a
formar parte de la categoria 6 (> 8 ramets). Excepto por las
semillas, en las que la transicién siempre es a la siguiente
categoria, todos los demas coeficientes de la matriz pueden adoptar
valores positivos.

Al construir la matriz nos encontramos con que, en ocasiones,

alguna de las entradas de la matriz correspondiente a G tenia

valores iguales a 0. Esto es consecuencia de numeros bajos de
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Figura 2. Grafica del ciclo de vida y matriz de transicién de los genets
de Reinhardtia gracilis en Los Tuxtlas, Ver. Los cuadros representan las
diferentes categorias de tamano definidas en el texto y las flechas
representan las transiciones [permanencias ( $;), decrecimientos

(D;i+x )y progresiones ( G;+x /)] y las fecundidades ( F ;).



individuos en las categorias correspondientes y/o de
distribuciones de tamafios sesgados hacia el extremo inferior en
ellas. Para evitar esta situacién, la cual implicaria que los
individuos no podrian proceder mads alld de esa categoria, se
estimé el tiempo gue se requeriria para que una palma transitara
por cada categoria de tamafio (Cuadro 1). Posteriormente se hizo la
suposiciébn que la distribucién de individuos dentro de cada
categoria era uniforme, lo que implica que todos tienen la misma
probabilidad de pasar a la siguiente categoria de tamafio. Con
esta informacién se procedidé a estimar el porcentaje de individuos
que, en un lapso de un afio, pasaria a la siguiente categoria de
tamafo. Este porcentaje, multiplicado por 1la probabilidad de
sobrevivir, nos did el valor positivo esperado del correspondiente
coeficiente de 1la matriz. Asimismo, cuando la probabilidad
estimada de permanencia en la dltima categoria era igual a 1.0, lo
cual sucedia cuando no se observaba mortalidad en los individuos de
la dltima catgoria, se calculd el coeficiente agg (O<agg<l), tal que
ageX < 0.00005, es decir age® = 0, considerando cuatro cifras
significativas (x = tiempo estimado de permanencia en esa categoria
(Cuadro 1). Esto se logra obteniendo logaritmos de ambos lados, es
decir:
Si aggX = 0.00004

x log agg = log 0.00004

aagg = 1p(leg 0.00004/x)
La tasa finita de crecimiento poblacional (1), la estructura

estable de tamafios (w), el valor reproductivo (v), asi como las
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matrices de sensibilidad y de elasticidad se obtuvieron utilizando
el programa elaborado por la Dra. Elena Alvarez-Buylla. Con el
programa de Enright y Watson (1992) se calcularon, ademds de los
parametros anteriores, las presiones de seleccidén sobre la
sobrevivencia y el crecimiento (Caswell 1986).

Los intervalos de confianza de la tasa finita de crecimiento
poblacional al 95% de significancia, se estimaron mediante métodos
analiticos y mediante simulaciones Monte Carlo (Alvarez-Buylla y
Slatkin 1991; 1993). Se usé el segundo método cuando los errores
en las estimaciones de las tasas vitales eran grandes. Ambas
estimaciones fueron hechas con el programa elaborado por la Dra.
Alvarez-Buylla para tal propésito. Los valores de A obtenidos para
cada afic de estudio se compararon entre si utilizando sus
respectivos limites de confianza. Si el valor de A entra dentro de
los limites de confianza del otro valor con el cual se comparan,
las diferencias no son significativas (P=0.05). Asimisme, 1los
valores observados de A para los 3 afios se compararon con el valor
de la unidad, gue supone seria el valor de A cuando la poblacidn
se encuentra en equilibrio. El1 valor de 1.0 debe quedar incluido
dentro del valor de A con sus respectivos limites de confianzé con
el cual se compara para que las diferencias no sean significativas
(P=0.05) .

Mediante pruebas de G? (prueba de razones de verosimilitud,
Zar 1984), se compararon la distribucién estable de categorias (w)
y la distribucién de categorias al inicio de cada periodo

(1988-89, 1989-90 y 1990-91). Asimismo, se usd el indice de
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desemejanza de Keyfits (citado en Bierzychudek 1982) que mide las
diferencias entre los porcentajes de individuos en la distribucién
estable de tamafios y la distribucién observada para cada categoria
de tamafio. La sumatoria de las diferencias que resulten positivas
en cada categoria de tamafio ofrece una medida del porcentaje de
individuos que estédn en la categoria "equivocada".

Una vez obtenida la matriz de elasticidades, éstas se sumaron
por columna para obtener la contribucién de cada categoria al
crecimiento de la poblacién. También se sumaron las elasticidades
del primer renglén (F), de la diagonal principal (S), de 1la
subdiagonal (G) y las que se encuentran por encima de la diagonal
principal (D) de la matriz, para determinar la contribucién que
cada parametro hace al crecimiento de la poblacién. En el texto se
utilizan indistintamente sobrevivencia como sindénimo de permanencia

Y progresién o crecimiento como sinénimos de transicién.

RESULTADOS

Tasa finita de crecimiento poblacional y estructura estable de
edades de la poblacibn.
Cada matriz de proyeccién (1988-89, 1989-90 y 1990-91) se iterd
256 veces para obtener la tasa finita de crecimiento poblacional
(A) y la estructura estable de tamafos (w). Las matrices de
transicién correspondientes se muestran en el Cuadro 2.

En el Cuadro 3 se muestran los valores de A con sus

respectivos limites de confianza al 95% estimados para los tres
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Cuadro 2.- Matrices de transicién de la poblacidén de genets de
Reinhardtia gracilis obtenidas para los tres afios de estudio:
a) 1988-89, b) 1989-90 y «c) 1990-91.

a)
1 2 3 4 5

0.06540 0.02630 3,00000 7.50000 17.5000
0.04910 0.70280 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.09980 0.87500 0.06250 0.00000
0.00000 0.00000 0.08330 0.88200 0.20000
0.00000 0.00000 0.00000 0.02430 0.70000

(6, - S

1 2 3 4 5 6

0.19830 0.23810 2.88000 8.58060 10.8750 14.0000
0.02610 0.79760 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.01190 0.84000 0.03230 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.16000 0.93550 0.12500 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.03230 0.86040 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.01460 0.46150

e W

c)
1 2 3 4 5 6

0.24660 0.00000 1.08700 5.45450 8,33330 12.0000
0.04790 0.73560 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.09980 0.90070 0.03030 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.05580 0.90910 0.33330 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.06060 0.65210 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.01460 0.46150

Lo BN B~ Y IS T



afios de estudio. Los valores de A se encuentran entre 1.01 y
1.04. De acuerdo con la estimacidén de los limites de confianza,
los valores de A de los tres afios no difieren significativamente
del valor de 1.0, como tampoco difieren entre afios.

La Fig. 3 compara la distribucién estable de tamafios (w) y la
distribucién inicial para cada afio analizado. En todos los casos,
la forma de las distribuciones es muy semejante. El resultado de
la prueba de G2 muestra que en ninguno de los 3 afios analizados las
diferencias fueron significativas (1988-89, g.l.=4, G2=5.89,
P>0.10; 1989-90, g.l.=5, G2=4.54, P>0.25; 1990-91, g¢.l1l.=5,

G%=7.44, P>0.10)

Cuadro 3.- Tasas de crecimiento (A) y sus limites de confianza
estimados para una poblacién de genets de Reinhardtia gracilis en
la estacién de Los Tuxtlas, Ver. Se presentan los valores
correspondientes a 3 afios consecutivos.

Afio A Limites de confianza
1988-89 1.0366 + 0.0494
1989-90 1.0123 t 0.0361
1990-91 1.0396 + 0.0561

En el Cuadro 4 se muestran los indices de desemejanza de
Keyfitz, 163 cuales representan las diferencias de los porcentajes
(A) de los individuos en cada categoria de tamafio entre las dos
distribuciones, la estable y la inicial. Este andlisis sélo
muestra la magnitud, que es muy pequefia (<10%), de las diferencias
entre ambas distribuciones, diferencias que, como mencionamos
anteriormente, no fueron estadisticamente significativas.
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estructura estable de estadios (E.E.E.) en Reinhardtia
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Cuadro 4. Diferencias (A) entre la distribucidn estable de
edades y la distribucién observada al inicio de cada intervalo de
tiempo para cada categoria de tamafio en una poblacidén de
Reinhardtia gracilis en Los Tuxtlas, Ver. México.

Afio Categoria Distribucién Distribucién A
de tamafio estable (%) observada (%) (%)
1988-89 1 74.62 77.50
2 10.98 12.04
3 8.80 3.8 5.00
4 5.23 5.07 0.16
5 0.38 1.58
Z = 5.16
1989-90 1 81.73 75.49 6.24
2 9.94 13.82
3 1.71 4.11
4 5.44 5.10 0.34
, 5 1.16 1.32
6 0.03 0.16
Z = 6.58
1990-91 1 71.34 66.82 4.52
2 11.24 18.08
3 9.55 5.26 4.29
4 6.79 7.55
5 1.06 2.06
6 0.03 0.23
z = 8.81

* para la sumatoria se consideran solamente los valores
positivos.
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Analisis de elasticidad

La importancia relativa gque tienen los diferentes elementos de la
matriz sobre la tasa finita de crecimiento de la poblacién se
cbserva en las matrices de elasticidad que corresponden a los

3 afios de observacidén (Cuadro 5). En la Fig. 4 se muestran

las elasticidades de los cuatro componentes de las matrices, en
funcién del tamafio de las palmas para los 3 afios. Las
elasticidades de los pardmetros S, F y D aumentan con la edad
hasta alcanzar un maximo y posteriormente disminuyen. Este maximo
se presenta en la categoria 4. Aunque con cierta variacidn, las
elasticidades del paradmetro G parecen similares entre las
categorias 1 a 3, para posteriormente disminuir.

Comparando las elasticidades de todos 1los parametros
correspondientes por categoria de tamafio se observa que la tasa de
crecimiento de la poblacidn es mas sensible a cambios en las
categorias 3 y 4 que a cambios en cualquier otra categoria de
tamafo. La aportacién de las elasticidades en estas dos
categorias al valor de A es, de acuerdo con el promedio de los 3
afios, de 30% y 46%, respectivamente.

De acuerdo con la Fig. 5, A es mas sensible a cambios én la
permanencia que a cambios en cualguier otro parametro. El patron es
consistente para los tres afios. El promedio de las elasticidades
obtenidas durante los tres afios muesfra que la elasticidad de 1la
permanencia es del 82%. El promedio de las elasticidades de la
fecundidad y del decrecimiento a categorias inferiores son muy

semejantes, ya gue ambas contribuyen de manera similar al valor de
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Cuadro 5.- Matrices de elasticidad de la poblacién de genets
de Reinhardtia gracilis obtenidas para los tres afios de estudio:
a) 1988-89, b) 1989-90 y 1990-91.

a)
1 2 3 4 5

0.00338 0.00020 0.01829 0.02717 0.00458
0.05023 0.10574 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.05003 0.35158 0.01492 0.00000
0.00000 0.00000 0.04666 0.29353 0.00480
0.00000 0.00000 0.00000 0.00938 0.01950

Uk W N

1 2 3 4 5 6

0.00320 0.00047 0.00097 0.00916 0.00247 0.00008
0.01315 0.04884 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.01268 0.15308 0.01873 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.03044 0.56632 0.01608 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.01864 0.10552 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00008 0.00007

[« NS IV S

Q

)
1 2 3 4 5 6

0.01070 0.00000 0.00631 0.02253 0.00538 0.00020
0.03442 0.08325 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.03442 0.26394 0.00631 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.03442 0.39867 0.02285 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00284 0.04783 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00020 0.00016
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A (3.2% y 2.8%, respectivamente), mientras que la transicién
muestra una contribucién intermedia (12%). Los individuos gue en
un intervalo de tiempo retroceden a la categoria de tamafo anterior
contribuyen a la permanencia de los individuos de esa categoria.
Por 1lo tanto, si afiadimos el 2% de la elasticidad del
decrecimiento al valor de la permanencia, la sensibilidad de 1 a
cambios en la permanencia aumenta a 84.8%. Las elasticidades de
la transicién y de la fecundidad fueron mayores para el periodo de
1988-89 y menores en 1989-90. En este dltimo periodo las
elasticidades en la permanencia son las méds altas. El

decrecimiento tiene la elasticidad mads baja en 1990-91.

Valor reproductivo

El valor reproductivo en funcién del tamafio de los individuos
(Fig. 6) aumenta hasta la categoria 3, se mantiene constante en
las siguientes dos categorias y posteriormente decae en la dltima

categoria de tamafio.

Presiones de Seleccibn

Las presiones de seleccién sobre la permanencia y la transicién de
palmas de diferentes tamafos para los tres afios del estudio se
muestran en la Fig. 7. Las presiones de seleccidén sobre la
permanencia aumentan con la edad hasta la categoria 4 vy
posteriormente disminuyen. En lo que se refiere a las presiones
de seleccién sobre la transicién, éstas son muy similares en las

primeras tres categorias y posteriormente disminuyen hasta tener
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valores negativos en la Gltimas categorias. Estos patrones se
mantienen para los dos Ultimos afios; en el primer afio hay una
fuerte presién en la categoria 2 a pasar a la siguiente categoria
de tamafio, mientras que la categoria tres tiene un valor de 0.
Durante ese mismo periodo hay una fuerte presién sobre 1la
categoria 4 a permanecer en la misma categoria de tamafio (Fig.

7a).

DISCUSION

Los valores de la tasa finita de incremento poblacional calculados
para la poblacién de Reinhardtia gracilis son ligeramente
mayores, pero no difieren estadisticamente del valor esperado para
una poblacién en equilibrio. Como era de esperarse, esta palma se
comporta como las especies perennes que habitan en los bosques
cerrados, las cuales tienen valores de A cercanos a 1.0 (Enright
y Ogden 1979; Enright y Watson 1991). El equilibrio demografico
de esta especie es mds sensible a la permanencia que a la
transicién y a la fecundidad (Fig. 4). El patron demografico y de
historia de vida de Reinhardtia gracilis la ubica como una especie
competitiva, tolerante al estrés de acuerdo con la clasificacién de
Enright y Watson (1991), basada en las estrategias de historia de
vida de las plantas de Grime (1977) y en la importancia relativa de
la sobrevivencia al valor de A. Silvertown et al. 1993, con base
en el mismo principio, colocarian a esta especie dentro del

tridngule crecimiento-sobrevivencia-fecundidad, m&s o menos
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equivalente al triangulo de estrategias de historia de vida de
Grime (1977), en los ejes sobrevivencia (L)-crecimiento (G), cerca
del vértice donde la sobrevivencia=1.0 (Fig. 8). En este espacio
se concentran casi todas las especies lefosas que habitan en los
bosques y todas las especies de palmas que tienen a la
sobrevivencia como componente principal en su adecuacién. Los
parametros demogriaficos de las especies de palmas son mnuy
semejantes. Aunque hay variaciones temporales en el comportamiento
demografico de Reinhardtia gracilis, éstas son muy pequeifias.

En relacidén con otras seis especies de palmas analizadas
mediante matrices de proyeccidén (Cuadro 6), los valores de A para
Reinhardtia gracilis y para estas especies se encuentran cercanos
a 1.0, tienen poca variacién intrapoblacional y la permanencia es
el elemento més importante para el crecimiento de la poblacidn.

El patrén de comportamiento demogrdfico de Reinhardtia
gracilis es comparable con el de otras especies de palmas y arboles
tropicales, en donde la mortalidad se concentra en las etapas
tempranas (semilla-plantula) y posteriormente se mantiene
constante en las etapas adultas (Bullock 1980; Pifiero,
Martinez-Ramos y Sarukh&n 1984; Oyama 1987, 1990; De Steven 1989;
Peters 1991; Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos 1992; Pinard y Putz
1992). En Reinhadtia gracilis los cambios numéricos més
importantes ocurren en la etapa de plantulas. Aproximadamente el 5%
de las semillas producidas se establecen como pléantulas.
Aparentemente las restricciones impuestas por el ambiente fisico

afectan mas al establecimiento de las plantulas que las
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A=Astrocaryum mexicanum

I=Iriartea deltoidea "

PbsPodococcus barteri

Ps=Pseudophoenix sargentii
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Figura 8. Distribucién de 6 especies de palmas en el espacio del triangulo G-L-F propuesto
por Silvertown et al. (1993). Gacrecimiento, F=fecundidad, L=sobrevivencia. Los nimeros 8,
9 y O corresponden a los 3 afios de estudio de Reinhardtia gracilis. 1.- Pifiero et al. 1984;
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Cuadro 6. Valores estimados de & para poblaciones de palmas que
ngitan en diferentes ambientes. "Especies con crecimiento clonal.
Especie no tropical.

Especie A Fuente

1.018" Pifiero et al. (1984)

Astrocaryum mexicanum 0.9932

Chamaedorea tepejilote 0.9699 1.1232 oOyama, (1987)

Iriartea deltoidea 0.9894

1.0166 Pinard (1993)
Podococcus barteri® 1.0125 Bullock (1989)
Pseudophoenix sargentii 1.0009 - 1.1417 Durdn (1992)

ok

Rhopalostylis sapida 1.007 Enright y Watson (1992)

Reinhardtia gracilis® 1.0220 - 1.0663 Este estudio

*

El valor maximo de 1.0399 dado por Pifiero et al. (1984) es
consecuencia de un error en uno de los coeficientes de la matriz de
la poblacidén C. Este valor ha sido corregido por Silvertown et al.
(1993)

restricciones impuestas por los dispersores y por la germinacién.
En esta especie no parece haber dispersidn de semillas, a pesar de
que los colores de las infrutescencias muestran el sindrome de
dispersién por aves. Los frutos permanecen en la planta por
periodos prolongados de tiempo, lo gue hace suponer gque los
procesos de defaunacién en la zona son los responsables de la falta
de remocién de frutos en la planta (Miranda y Dirzo, 1991). Sin
embargo, se encontraron semillas de Reinhardtia gracilis en los
abasones de un ejemplar de Heteromys desmaranianus (R. Dirzo, com.
pers.), lo que podria indicar gque algunos de los frutos son

depredados una vez que caen al suelo. Desde luego, es necesario
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hacer estudios detallados al respecto. Por otro lado, la viabilidad
de las semillas es cercana al 100% (A. Mendoza datos no
publicados) y, sin embargo, es poco frecuente encontrar plantulas
en el campo. La caida de hojarasca y el subsecuente enterramiento
de las plantulas podrian ser una de las principales causas de
mortalidad en esta etapa, sobre todo cuando disminuye la
precipitacién pluvial y consecuentemente, aumenta la caida de
hojarasca y los procesos de descomposicién se vuelven mis lentos.
Reinhardtia gracilis es, ademds, particularmente sensible a

cambios en la humedad relativa del aire (A. Mendoza, observ.
pers.). La caida de ramas y objetos del dosel superior pueden ser
también causas importantes de la mortalidad de las plantulas de
esta especie (Aide 1987; Gartner 1989; Clark y Clark 1989).

El equilibrio demografico de esta especie no sdlo se
manifiesta en los valores de A cercanos a 1.0, sino en la ausencia
de diferencias significativas entre las estructuras estables de
tamafios y las estructuras observadas al inicio de cada uno de los
3 afios. Este resultado sugiere que: i) las tasas de sobrevivencia
y de crecimiento observadas durante estos tres afios han prevalecido
sin mayores modificaciones en el pasado; 1ii)los sitios donde se
encuentra la poblacién no han sufrido disturbios o la tasa de
distirbio ha sido constante, de tal forma que la poblacidén se ha
mantenido en el equilibrio gque ahora encontramos; iii) suponiendo
la existencia de disturbios en estos sitios en el pasado, éstos no
tuvieron un efecto sobre la dindmica de la poblacidén. No podemos

concluir, sin embargo, que el comportamiento observado se mantenga
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invariable en otros sitios de la selva de Los Tuxtlas. De acuerdo
con lo observado por Martinez-Ramos et al. (1988), la dinamica del
bosque impone fuertes presiones a las poblaciones existentes en el
sotobosque. No descartamos, por lo tanto, la posibilidad de que
las variaciones espaciales ocasionadas por la dinamica de la selva
repercutan en el comportamiento demografico de esta especie.

La permanencia de los individuos de la categoria de tamafio 4
contribuye mds a la tasa de crecimiento de la poblacidén que
cualquier otra categoria; cambios en la permanencia de estos
individuos ocasionarian una desestabilizacion en la poblacién. La
permanencia de los individuos en esta categoria se refuerza, en
parte, por dos factores. Uno es el hecho de que las elasticidades
en la transicién son mayores para las tres primeras categorias
(Fig. 4). Las presiones de seleccién en favor de la sobrevivencia
de los individuos en la categoria cuatro, por un lado, y la
transicién de las palmas de la tres primeras categorias (Fig. 6),
por otro, lo confirma. Esto significa que si las palmas en las
primeras 3 categorias tienen una alta tasa de crecimiento,
rapidamente alcanzan el tamafio de un individuo reproductivo
(categorias 3 vy 4). Por otro lado, los individuos eh las
categorias de tamano 4 y 5 tienen una probabilidad mayor de
retroceder a categorias inferiores que los individuos de otras
categorias de tamafio. Esto implica gque regresarian a las
categorias 3 y 4, con lo cual repondrian, en caso de haberlo,
pérdidas de individuos en estas categorias. De esta manera, las

categorias 3 y 4 mantienen un namero constante de individuos, lo
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que se refleja en las altas tasas de sobrevivencia, sobre todo de
la categoria 4. Por otro lado, la categoria 4 es, ademas, la gque
mas aporta a la fecundidad de la poblacidén. Aungue la contribucién
de este parametro al crecimiento de la poblacién es muy baja, la
participacién de esta categoria es importante. Los mecanismos de
crecimiento y de retroceso observados en esta especie tienden a
mantener a los genets en el tamafio donde se maximiza el valor A,
con lo cual se garantiza la sobrevivencia y la fecundidad de los
individuos en la categoria de tamafio 4.

Los individuos en la categuria de tamafio 5, por el contrario,
muestran tasas de crecimientc bajas. Las presiones de seleccidn
negativas en el crecimiento de esta categoria (Fig. 6) son una
consecuencia del valor reproductivo bajo de los individuos de la
categoria 6 (Fig. 7). El crecimiento debe minimizarse si el valor
reproductivo no se incrementa al pasar de una categoria de tamafio
a otra (Caswell 1985). La disminucién en el valor reproductivo de
esta categoria y la presién de seleccién negativa sobre el
crecimiento de la categoria 5 parecen ser una evidencia de que la
categoria 6 tiende a desaparecer (Caswell 1986). Enright y Watson
(1991) interpretan que la disminucién en el valor reproductivo de
la palma Rhopalostylis sapida puede deberse a que las palmas en
esa categoria son bioldgicamente viejas, y algo semejante podria
ocurrir en Reinhardtia gracilis.

Es interesante que la elasticidad de la permanencia varia
menos con el tiempo gque las elasticidades de 1la transicién,

decrecimiento y fecundidad (Fig. 4). Es probable gue los recursos
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disponibles sean utilizados preferentemente para el mantenimiento
de los individuos. Por el contrario, la fecundidad, la transicién
y el decrecimiento de los genets de la poblacidén deben depender mas
de las variaciones temporales y espaciales en las condiciones
ambientales. Si éstas fueran favorables, las palmas podrian
almacenar recursos gque posteriormente serian destinados al
crecimiento y a la fecundidad. Si, por el contrario, los recursos
fueran insuficientes, entonces deberia incrementarse la
competgpcia entre ramets por los recursos disponibles. Esto
ocasionaria una disminucién en la produccién de semillas y/o un
incremento en la mortalidad de los ramets (muy probablemente los
mds viejos o los més dafades serian los mas afectados). Estos
resultados sugieren gque hay un mecanismc denso-dependiente que
regula el tamafic de los genets de Reinhardtia gracilis, el cual
sequramente se favorece por la integracién clonal de esta especie
(Mendoza y Franco 1992). Si bien es cierto que sdlo con el
andlisis de elasticidad (de Kroon et al. 1986) se pueden evaluar
las contribuciones relativas de los diferentes parametros
demograficos a la tasa de incremento poblacional, éstas podrén ser
interpretadas integralmente si se conocen las relaciones

fisiolégicas entre los ramets (Price, Marshall y Hutchings 1992).
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4. DEMOGRAFIA DE RAMETS



INTRODUCCION

El concepto de gque las plantas y los clones conforman una
metapoblacién constituida por unidades repetititvas de
construccién (médulos) que nacen, crecen, se reproducen y mueren
(White 1979; Harper 1981), ha hecho posible el desarrollo de
métodos para modelar 1la din&mica de poblaciones vegetales
(Sarukhd&n y Gadgil 1974; Callaghan 1976, 1984; van Groenendael
1986; Huenneke y Marks 1987; Svensson y Callaghan 1988; Eriksson
1988) .

Cada modulo dentro de la poblacién tiene una edad o pertenece
a un estado, lo cual le confiere una probabilidad de sobrevivir y
una fecundidad especifica (Bazzaz y Harper 1977). Las matrices de
transicidén se pueden adaptar facilmente para modelar la dinamica
poblacional de los médulos, donde el tamafio y no la edad es mas
importante en determinar la probabilidad de sobrevivir o de
reproducirse (McGraw y Antonovics 1983; Huenneke y Marks 1987;
Cooper y McGraw 1988). Desde los primeros trabajos realizados para
estudiar la dindmica de poblaciones de plantas (Usher 1966, 1969;
Sarukhdn y Gadgil 1974; Hartshorn 1975; Werner y Caswell 1977), las
matrices de transicién se han usado para modelar la dinamica de
poblaciones, tanto de especies lefiosas como de especies herbéceas
(ver Silvertown et al. 1993), a veces con tal refinamiento como la
clasificacién de individuos por sexo y por tamafio en Chamaelirium
luteum (Meagher 1982) y en Arisaema serratum (Kinoshita 1987), o

por tamafio y edad (van Groendendael y Slim 1988; McGraw 1989).
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En las poblaciones clonales, los cambios numéricos gque
ocurren a nivel de los genets tienen consecuencias demograficas
completamente diferentes de las que ocurren a nivel de ramets.
Las tasas de natalidad y de mortalidad de los genets afectan el
tamafio de una poblacién de genets y tiene repercusiones ecolbgicas
y evolutivas importantes. Las tasas de natalidad y mortalidad de
los ramets afectan el tamafic y, por lo tanto, la adecuacién del
genet individual. Una de las generalizaciones que han surgido de
los estudios relacionados con plantas clonales, es que la dinémica
de poblaciones de estas especies esta determinada por el nacimiento
y muerte de los ramets; el reclutamiento de nuevos genets a través
de la reproduccién sexual es un evento muy poco frecuente (Sarukhén
b4 Gédgil 1974; Fetcher y Shaver 1983; Callaghan 1984; Cook 1985;
Pitelka, Hansen y Ashmun 1985; Huenneke 1987; Huenneke y Marks
1987; Tissue y Nobel 1988). Los ramets de muchas especies clonales
reciben recursos que se producen en otros ramets ya establecidos
(Newell 1982; Noble y Marshall 1983; Hartnett y Bazzaz 1983;
Callaghan 1984; Slade y Hutchings 1987a, 1987b). En las primeras
etapas de desarrollo los ramets dependen casi por completo del
abastecimiento proporcionado por otros ramets, con lo cual se
mejoran las probabilidades de un establecimiento exitoso'(Sarukhén
y Harper 1973; cCallaghan 1984; Pitelka y Ashmun 1985; Slade y
Hutchings 1987b). Por ejemplo, mientras que el 42% de los ramets
producidos vegetativamente por Carex bigelowii sobrevive hasta

llegar a adultos (Callaghan 1976), las probabilidades de
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sobrevivir de 1las semillas de Hieracium floribundum es de
solamente 0.00005 (Thomas y Dale 1975) y la de las semillas de
Agave deserti es de 8.33 x 10~/ (Nobel 1977). La pérdida del
contacto fisico entre los ramets padres y los ramets hijos
disminuye el crecimiento, la reproduccién y la sobrevivencia de
éstos ultimos, particularmente si la separacién ocurre en etapas
tempranas del desarrollo del ramet hijo (Hartnett y Bazzaz 1983).
Con base en el concepto de que las plantas tienen dos niveles
de estructura poblacional (Harper y White 1974), en este capitulo
se hace una descripcién del comportamiento demografico de los
ramets de Reinhardtia gracilis. Con ello se pretende relacionar la
dindmica de 1la poblacién de los ramets con la dinamica de 1la
poblacién de los genets (Capitulo 3), de manera que se puedan
identificar caracteristicas de historia de vida de los ramets que
puedan ser criticas en el crecimiento, reproduccién y sobrevivencia
de los genets de esta palma. Asimismo, se intenta evaluar 1la
importancia relativa de la reproduccién sexual y de la propagacién
vegetativa en el crecimiento de la poblacién. Para modelar el
crecimiento poblacional de los ramets se utilizd el modelo de
transicidén de Lefkovitch (1965) y se hizo un andlisis para evaluar
las contribuciones relativas (elasticidades) de los diferentes
componentes de la matriz al valor de la tasa finita de crecimiento

poblacional, tal y como se describié en el Capitulo 3.
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MATERIALES Y METODOS

El andalisis de la demografia de los ramets (tallos) de
Reinhardtia gracilis se realiz6 utilizando los individuos de la

poblacidén de genets, incluyendo a las pl&ntulas, descritos en el
capitulo anterior, para lo cual se marcaron todos los tallos
presentes en cada genet. Se llevaron a cabo 3 censos por afio
(junio, septiembre y enero), durante los cuales se registraron el
nacimiento y muerte de los tallos, asi como la produccién de hojas
nuevas. Asimismo, se registrd el origen de cada tallo nuevo, ya
sea por crecimiento vegetativo (produccién de ramets) o por
‘reproduccién sexual (establecimiento de plantulas). En las épocas
de floracién (septiembre) vy de fructificacién (enero) se
registraron, en cada tallo, el nimero de estructuras reproductivas
correspondientes. El nacimiento y muerte de los tallos, asi como
la produccién foliar se registraron durante el mes de (junio). EIl
estudio se inicié en 1988 y se 1llevd a cabo durante 3 afos
consecutivos. En los resultados se reportan como los periodos de
1988-89, 1989-90 y 1990-91. E1l nGmero total de tallos al inicio de
cada periodo fueron de: 1988-89, N=302; 1989-90, N=307; 1990-91,

N=306.

Clasificacidén de los ramets
Para el andlisis demografico de los ramets, éstos se dividieron en
intervalos de 0.25 m de altura. Las plantulas, plantas que no han

formado un tallo, se consideraron como una categoria
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independiente. Un analisis de elasticidad preliminar mostrd que
la etapa critica en la sobrevivencia de los tallos se encuentra en
las transiciones de: i) semilla a plantula y ii) de plantula a
ramet con un tallo formado y con una altura entre 0 y 0.25 m. Una
vez que una plantula empieza a formar un tallo (categoria de 0-25
cm), la elasticidad de la sobrevivencia es muy similar a la de un
tallo de la misma categoria pero producido por otro ramet. Por
esta razdén se decididé que los tallos originados de una semilla o
aquéllos originados de otro talleo, con una altura entre 0 y 0.25 m,
se agruparan en una sola categoria de tamano. Ademds, el andlisis
se vuelve mds complicado si se siguen independientemente las rutas
de un tallo originado de semilla y la de un tallo originado de otro

tallo.

Estimacién de la edad de los tallos

La edad de los ramets se determind combinando datos de dos fuentes
diferentes. Primero, fuera de 1los sitios de estudio, se
cosecharon genets de diferentes tamafios. A todos los tallos
cosechados se les midié la altura total y se les contaron el
namero de hojas y el numero de cicatrices foliares. Para
facilitar la medicién de la longitud de todos los entrenudos en el
tallo, se desprendieron todas las hojas vivas. Seqgundo, se
determiné la produccidén de hojas en tallos de diferentes edades
utilizando los datos de los 3 censos anuales. De acuerdo con la
proposicién de Sarukhdn (1978), se puede estimar la edad de una

palma con crecimiento monopédico si se conoce la tasa de
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produccién foliar anual de individuos de diferentes alturas, el
nimero de cicatrices foliares en el tronco y el nimero de hojas
vivas. La edad es, entonces, el tiempo requerido para formar el
numero total de cicatrices foliares y el de hojas presentes.

En el caso de Reinhardtia gracilis no fue posible estimar de
esa manera la edad de los tallos gue tienen crecimiento
monopddico, ya que la produccién foliar no es una funcién lineal
de la altura del tallo. Un andlisis de varianza de la produccién
foliar en las diferentes categorias de altura del tallo
(categorias de 25 cm de altura), mostré que los tallos de 1la
categoria de altura mds pequefia y los de las categorias més
grandes producen significativamente menos hojas que las categorias
de altura intermedias (F=15.1377, p=0.00005). Los tallos en estas
categorias producen, en promedio, 1.93 hojas anuales, mientras que
los de las categorias intermedias producen, en promedio, 2.55 hojas
anuales.

Por lo anterior, se estimé la edad de los ramets haciendo una
modificacién a la proposicién de Sarukhan (1978). Primero, se
contaron las cicatrices foliares en los tallos cosechados y se
determiné el nimero promedio de cicatrices foliares encontradas en
cada intervalo de altura de 25 cm. Segundo, se estimdé 1la
produccién foliar promedio de tres afios -de observacién en los
tallos de diferentes categorias de 25 cm de altura. Con estos dos
valores se determiné el tiempo que los tallos permanecen en

cada intervalo de altura. La edad de un tallo determinado es,
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entonces, la suma de los tiempos de permanencia en cada uno de los
intervalos de 25 cm.

Dado que la variabilidad individual en la produccién foliar
determina la variacién en el tiempo de permanencia en cada
intervalo de altura, se estimaron las edades maximas y minimas de
los tallos en cada categoria de edad. Se utilizaron los
percentiles de 1/4 y de 3/4 en las distribuciones de la produccién
foliar de los tallos en cada intervalo de altura para estimar los
tiempos de permanencia minimo y maximo en cada intervalo de
altura. Con éstos se determinaron las edades minimas y mdximas de
los ramets como lo propuso Chazdon (1992).

En obsérvaciones de campo y de laboratorio hemos encontrado
que una semilla que germina permanece como plantula por lo menos
5 afos, durante los cuales no se observan cicatrices foliares.
Estas plantas se distinguen facilmente por la ausencia de tallo y
la morfologia foliar particular. Por ello, para estimar con mejor
precisién las edades reales de los tallos, se sumaron 5 afios a las

edades calculadas.

Construccién de la matriz de proyeccidn

Para construir la matriz de proyeccién de los ramets de
Reinhardtia gracilis se siguieron los mismos procedimientos y se
utiliza la misma terminologia gque para la construccidén de las
matrices de proyeccién de los genets (Capitulo 3). Para la
poblacién de ramets se construyeron 3 matrices de proyeccién

correspondientes a los periodos 1988-89, 1989-90 y 1990-91. Cada
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matriz se construyé de manera individual con el nimero promedio de
frutos producidos por ramet en cada categoria de tamafio, el ndmero
de frutos que permanecen en el tallo por mas de un afio, el nimero
de semillas germinadas al afio siguiente de haber sido producido, el
namero promedio de ramets producidos por tallo en cada una de las
categorias en un afio, y el nimero de tallos en cada categoria de
tamafio.

La fecundidad y las transiciones (permanencias y
progresiones) de los ramets de diferentes tamafios se estimaron de
la misma manera que para los genets (Capitulo 3). La
representacién grafica de la historia de vida, propuesta por
Hubbell & Werner (1979), de los ramets de Reinhardtia gracilis y
los elementos de la matriz de transicién correspondiente (Fig. 1),
muestran que las categorias de tamafio iniciales estan constituidas
por: semillas (categoria 1), plantulas (categoria 2), y 7
categorias de ramets. La categoria 3 incluye, como ya
mencionamos, a los ramets gque tienen un tallo definido con una
altura comprendida entre 0 y 25 cm y que provienen ya sea de una
semilla o de otro ramet. A partir de esta categoria los tallos
pueden contribuir al crecimiento de 1la poblacién con tallos
producidos via reproduccién sexual (F = Fecundidad), o via
propagacién vegetativa (R = Ramets), como lo indican las flechas
correspondientes. Por lo demds, el ciclo de vida es muy sencillo.
Los ramets pueden permanecer en la misma categoria de tamaho con
una probabilidad S;;, o transitar a la siguiente categoria de

tamafio con una probabilidad G;_ iz Igualmente, las semillas
i-1, gu

1

100



| B Fis Fiw Fis P Fir P Fa
2 ': (T

s | Gsz (Ss3+Ras) Ras  Rys  Raw Ry, Ryp  Rge
‘ I' Gus Sis

5 i Gss  Sss

€ ! Ggs L3

4 ; G Sy

8 Gaw  Sigg

’ | Gos  Bins

Figura 1. Grafica del ciclo de vida y matriz de transicién de los ramets
de Reinhardtia gracilis en Los Tuxtlas, Ver. Los cuadros representan las
diferentes categorias de la poblacién definidas en el texto y las flechas
representan las transiciones entre categorias [permanencias (S//) y
progresiones ( G;+,; ) ], las fecundidades ( F1;) y la propagacién
vegetativa (R 3/ ).



pueden germinar establecerse como plantulas en un lapso de un afio
con una probabilidad G,,, © permanecer en el tallo progenitor, y
por lo tanto, quedan como banco de semillas en la planta S,,. Las
semillas que caen al suelo germinan dentro del siguiente afio o
mueren; por lo tanto, no existe un banco de semillas en el suelo.

Para estimar un valor mé&s real del coeficiente Sy cuando la
probabilidad observada de permanecer en la udltima categoria de
tamafio era iqual a 1.0, se siguid el mismo procedimiento que para
la poblacién de genets (Capitulo 3), de acuerdo con el tiempo de
permanencia de los tallos en cada categoria de tamafio (Cuadro 1).

Las matrices de sensibilidad y de elasticidad, la tasa finita
de crecimiento poblacional (A) y sus limites de confianza, la
estructura estable de estadios y el wvalor reproductivo, se
estimaron siguiendo los pfocedimientOS descritos en el Capitulo 3.
Asimismo, se usaron los mismos andlisis estadisticos descritos en
el Capitulo 3 para hacer comparaciones de las estructuras de tamafio
de la poblacién al inicio del estudio y en el equilibrio, asi como
para hacer comparaciones de las elasticidades de los diferentes
componentes demograficos vy para hacer comparaciones de las
elasticidades de las diferentes categorias de tamafioc sobre la tasa
finita de crecimiento de la poblacidn.

Por otro lado, se estimaron algunos parametros demogréaficos
dependientes de la edad, como son la sobrevivencia a una edad
especifica (1, = probabilidad de sobrevivir a la edad x); la
fecundidad promedio de un tallo de edad x (f, = nimero de hijos

producidos por un organismo promedio de edad x en un intervalo de
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tiempo); la tasa neta reproductiva (R; = nGmero promedio de hijos
producidos por un organismo durante su vida); el tiempo de
generacién (T = lapso promedio gue transcurre entre el nacimiento
de los padres y el nacimiento de los hijos) y la edad a la primera
reproduccién, o edad promedio de la maduracién, (E (ay) = edad
minima a la cual se reproducen los individuos de una poblacién).
Los paréametros poblacionales se obtuvieron con el programa
Stagecoach elaborado por Cochran y Ellner (1992). Estos autores
mostraron que, a partir del modelo de transicién por estadios o
tamafios, se pueden derivar férmulas simples y directas para
obtener todas las medidas de las caracteristicas de historia de
vida de poblaciones clasificadas por edad. Las férmulas para
obtener la sobrevivencia y 1la fecundidad en poblaciones
estructuradas por tamafios pueden incluir diferentes tipos de recién
nacidos y de crecimiento clonal. Con estas funciones es posible
construir una tabla de vida completa, basada en edades, y obtener
todos los parametros que se derivan de ella.

Con los parametros demograficos obtenidos con las foérmulas
desarrolladas por Cochran y Ellner (1992) es posible también hacer
comparaciones entre la _historia de vida de aquellos organismos
producidos clonalmente y aquellos producidos sexualmente. Para
ello, se estimaron los parametros demogré&ficos considerando los dos
tipos de recién nacidos: los que se originan de una semilla (F.;)
y los que se producen por propagacién vegetativa (Rj3;). Es decir,
en este trabajo consideramos la produccién de ramets como un tipo

de nacimiento y no como fisién, sensu Cochran y Ellner (1992).
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REBULTADOB

Estructura de la poblacién de ramets :r- 0 BE 7

La distribucidén de frecuencias del tamafio de los tallos se muestra
en la Figura 2. Las dos primeras categorias son las mas
abundantes en la poblacién. La primera categoria est& constituida
por las pléntulas (sin tallo) y la segunda es la de los tallos con
una altura hasta de 0.25 m. La frecuencia de ésta Gltima es mayor
gue la de la primera debido a que una parte de los tallos proviene
de la transicién de 1las plantulas y otra parte proviene del
nacimiento de los tallos producidos por otros tallos. A partir de
estas dos categorias, la abundancia de los tallos en las otras

categorias decrece monoténicamente.

Estimacién de la edad de los ramets

En el Cuadro 1 se muestran el tiempo de permanencia en cada
categoria y la edad correspondiente de los ramets. El1 tiempo de
permanencia en las distintas categorias de tamafio es similar en
las cuatro categorias que tienen alturas de 0 a 1 m. En la
siguiente categoria se incrementa el tiempo de permanencia Yy
posteriormente se mantiene constante. De acuerdo con estos
resultados, un ramet cuya altura es mayor de 1.75 m ha vivido
alrededor de 40 afios. No se han encontrados tallos mayores de 2

m.
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Figura 2.- Distribucién de
frecuencias del tamano de los
ramets de Reinhardtia gracilis
en Los Tuxtlas, Veracruz,
México



Cuadro 1.- Nuamero de cicatrices foliares, produccién foliar (hoja
por ramet por afio), tiempo de permanencia en cada categoria de
tamafio y edad promedioc de los ramets de Reinhardtia gracilis en Los
Tuxtlas, Ver.

Categoria de Cicatrices  Produccién Tiempo de Edad
altura (cm) foliares foliar permanencia (afios)
(anos)

0 5.0 5.0

a = 25 8.7 2.8 3.3 8.1

26: = 50 9.0 2.9 3.1 11.3

bl = UK 9.7 2.7 3.6 14.8

76 - 100 10.4 2.7 3.8 18.6

101 = 125 12.5 2.3 5.4 24.0
126 - 150 12.5 2.4 523 29.3
151 - 175 12.5 2.4 5.3 34.5
176 - 200 12.5 2.4 5.3 39.8

En el cuadro 2 se muestra la edad de los ramets de diferentes
alturas, asi como las edades minima y méxima estimadas con los
percentiles de 1/4 y 3/4 de la distribucién de la produccién de
hojas. Debido a las variaciones en la produccién foliar, las
edades minima y madxima de los ramets con una altura comprendida

entre 1.75 y 2.0 m son de 36 y 46 afios, respectivamente.

Cuadro 2.- Edad media, edad minima y edad mdxima de los ramets de
Reinhardtia gracilis de diferentes categorias de tamafio.
Categoria de altura Edad minima Edad Edad maxima
(cms) (anos) (anos) (anos)
0 5.0
0 - 25 T 8.1 8.5
26 - 50 10.4 1.3 12.3
51 = 75 13.7 14.8 16.5
76 = 100 17.1 18.6 20.9
101 - 125 21.8 24.0 27.2
126 - 150 26.5 29.2 33.4
151 =~ 1785 31.2 34.5 35:7
176 - 200 35.9 39.8 45.9
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Tasa finita de crecimiento poblacional y estructura estable de la
poblacién

La matriz de transicién para cada afic de estudio (1988-89, 1989-
90 y 1990-91) se 1iteré 256 anos para obtener la tasa de
crecimiento poblacional (A) de los ramets. Las matrices de
transicién correspondientes se muestran en el Cuadro 3. & y sus
limites de confianza al 95%, obtenidos mediante los métodos
propuestos por Alvarez-Buylla y Slatkin (1991; 1993), se presentan
en el Cuadro 4. Los valores de A son muy similares entre si para
los 3 afios analizados. Al comparar los valores de A y sus
respectivos limites de confianza entre si, encontramos que los 3
valores de A guedan comprendidos dentro de los limites de confianza
correspondientes. Asimismo, el valor de la unidad, que sﬁpone que
la poblacidén estd en equilibrio, entra dentro de los limites de
confianza de los tres valores de A. Por lo anterior, las tasas de
crecimiento poblacional no difieren signficativamente ni entre anos
ni del valor de la unidad, lo gque significa gue la poblacién de
ramets se mantiene en el equilibrio demografico, es decir, el
nacimiento de nuevos ramets, por cualquiera de los modos de

produccién compensa la mortalidad de los tallos.
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Cuadro 3.~ Matrices de transicidn de la poblacidén de ramets de
Reinhardtia gracilis obtenidas durante tres afios de estudio:
a) 1988-89, b) 1989-90, c) 1990-91.

]

1 2 3 4 5 6 7 8

0.06540 0.00000 0.53490
0.04910 0.51610 0.00000

2.15590 2.61540 4.64710 3.29410 2.70000

0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.24190 0.80240 0.08990 0.07690 0.01240 0.05880 0.00000
0.00000 0.00000 0.22090 0.51110 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0,00000 0.00000 0.46670 0.76920 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.15380 0.67650 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.26470 0.70590 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.17650 0.80000

Lo B N TS B IR 8 B

o

1 2 3 4 5 6 7 8 9

0.19610 0.00000 0.53760 2.42960 3.05880 3.27590 2.33330 0.%90910 0.50000
,0.02810 0.64290 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.10710 0.98880 0.09520 0.05880 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.05380 0.78570 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.16670 0.78430 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.17650 0.65520 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.27590 0.66670 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.14290 0.36360 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 ©.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.54550 0.14600

O s WA

2]

1 2 3 4 5 6 7 8 9

0.24660 0.00000 0.15240 1.21050 1.38300 2.67860 3.00000 1.142°90 1.60000
0.04790 0.46940 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.C000C 0.00000 0.00000
0.00000 0.22450 0.78100 0.10530 0.04260 0.14290 0.04550 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.20950 0.65790 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.28950 0.57450 0.00000 0.0000C 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.36170 0.67860 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.32140 0.77270 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 €.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.22730 0.57140 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.28570 0.60000

(Y= JE B SR I - IV N

En. 1988-89, el 9% de los coeficientes en negritas corresponde a la
propagacién vegetativa ( ), mientras que el 91% corresponde a la
sobrevivencia (S 3)- En 1989-90 y 1990-91, el 4% corresponde a la
propagacién vegetativa (Ry3) y el 96% corresponde a la sobrevivencia
(S33), ver Fig. 1. '



Cuadro 4.- Tasa de crecimiento (A) y sus limites de confianza
estimados para la poblacién de ramets de la palma Reinhardtia
gracilis en Los Tuxtlas, Ver. Se muestran los valores para 3 afios
consecutivos (1988-89, 1989-90 y 1990-91).

Afio A limites de
confianza
1988-89 1.045 0.0468
1989-90 1.035 0.0472
1990-91 1.031 0.0855

La comparacién entre la estructura inicial (EI) y la
estructura estable de estadios (EEE) de la poblacién de ramets
para los 3 afios de estudio se muestra en la Figura 3. En el
primer afio la estructura observada es muy similar a la estructura
esperada; en cambio, en 1989-90 y en 1990-91 la densidad relativa
de los ramets en las primeras categorias parece difererir entre la
poblacién inicial y la poblacién proyectada en el equilibrio. La
prueba de razones de verosimilitud (Zar 1984) para comparar las
estructuras muestran que éstas no difieren significativamente ni en
1988-89 (G=2.91, g.l.=7, 0.75>P<0.90, n=782), ni en 1989-90
(G=14.11, g.1.=8, 0.05>P<0.10 n=766). En 1990-91, sin embargo, la
estructura estable de categorias es significativamente diferente de
la estructura inicial de 1la poblacidon (G=23.0, g.l.= 88,
0.001>P<0.005, n=598). La estructura de tamahos proyectada en el
equilibrio predice encontrar un nimero mayor de individuos en la
categoria de semillas y un nimero menor en la categoria 3 que

aquéllos registrados al comienzo de 1990.

106



a) b)
1o DENSIDAD RELATIVA 75 ENEIAD REL AT

soff a0t
50 50|
4ot 40

sor e
awor 20

wr 10}

ol _ERM I o e ol [ T e
1 E] 3 4 13 L} T 8 1 2z 3 4 ] ] 7 8 9
CATEGORIA DE TAMARO CATEGORIA DE TAMARO
c)

o DENSIDAD RELATIVA

80
B8O+

3 4 L3 L] 7 a8 9
CATEGORIA DE TAMARO
Cler MWeee

Figura 3.- Comparacion entre la distribucién inicial (E.l.)y la
distribucion estable de estadios (E.E.E.) en: a) 1988-89, b)
1989-90 y c) 1990-91 de los ramets de Reinhardtia gracilis .



Analisis de elasticidad
Las matrices de elasticidad correspondientes a los 3 afos de
estudio se muestran en el Cuadro 5. Estas elasticidades muestran
la importancia relativa de los diferentes elementos de la matriz
original scbre la tasa finita de crecimiento poblacional. La
Figura 4 muestra las elasticidades de los cuatro componentes de la
matriz en funcidén de las categorias de tamafio de los ramets para
los 3 anos de estudio. Los valores de elasticidad aumentan con el
tamafio de los ramets, alcanzan un pico en la categoria 3 (ramets de
hasta 0.25) y posteriormente disminuyen. La elasticidad del
parametro F, sin embargo, es muy variable entre las categorias de
tamafio y entre afios, mostrando picos en las categorias 3 (1989-90),
5 (1988-89) y 7 (1990-91). Las elasticidades de la propagacién
vegetativa (R) son maAs variables entre afios a partir de 1la
categoria 4 que en las categorias mds pequefias, aungue tienden a
mostrar una moda en la categoria 3. Las elasticidades de la
sobrevivencia (S) y de la transicién (G) muestran variaciones
temporales pero un patrdén similar durante los 3 afios de estudio.
Las elasticidades de la permanencia y de la transicién en el
periodo 1989-90 son mas pequefias gue para los otros 2 afios, excepto
la elasticidad de la permanencia de la categoria 3 que tiene un
valor particularmente alto.

Si comparamos la importancia de las diferentes categorias de
tamafio, encontramos que A4 es mds sensible a cambios en 1la
categoria 3 que a cualgquier otra categoria. Esta categoria

contribuye 48% al valor de A. Las siguientes categorias, en
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Cuadro 5.- Matrices de elasticidad de la poblacidn de ramets de
Reinhardtia gracilis durante tres afios de estudio: a) 1988-89,
b) 1989-90 y c) 1990-91.

w

1 2 3 4 5 & 7 8

.00301 0.00000 0.00416 0.00694 0.01423 0.01055 0.00583 0.00344
-04515 0.04403 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
.00000 0.04515 0.27260 0.01263 0.01827 0.00192 0.00454 0.00000
-00000 0.00000 07834 0.07496 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.

LSOy W
coocoCcOoOO0O

0
0
0
05878 0.16377 0.00000 0.00000 0.00000
0
0
0

0.

-00000 0.00000 0.00000

.00000 0.000C0 0.00000 0.00000 0.02628 0.04821 0.00000 0.00000

.00000 ©.00000 0.00000 ©0.00000 0.00000 0.01381 0.02873 0.00000

.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.0C000 0.00000 0.00344 0.01122
b)

1 2 3 4 5 6 7 8 9
1 0.00294 0.00000 0.00365 0.00357 0.00299 0.00149 0.00079 0.00007 0.00002
2 0.01257 0.02063 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
3 0.00000 0.01257 0.73353 0.01526 0.00627 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
4 0.00000 0.00000 0.03045 0.09605 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
5 0.00000 0.00000 0.00000 0.01163 0.03641 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
6 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00237 0.00409 0.00000 0.00000 0.00000
7 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00088 0.00160 0.00000 0.00000
8 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00009 0.00005 0.00000
9 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00002 0.00000
c)

1 2 3 4 5 6 7 8 9
1 0.01022 0.00000 0.00119 0.00529 0.00384 0.00764 0.01066 0.00201 0.00187
2 0.03249 0.02718 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 ©.00000
3 0.00000 0.03249 0.24860 0.01884 0.00484 0.01667 0.00662 0.00000 0.00000
4 0.00000 0.00000 0.07827 0.13816 0.00000 0.00000 0.C0000 0.00000 0.00000
5 0.00000 0.00000 0.00000 0.05414 0.06819 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
6 0.00000 0.00000 0.C0000 0.00000 0.04546 0.08764 0.0C000 0.00000 0.00000
7 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.02115 0.06337 0.00000 0.00000
8 0.00000 0.00000 0.00000 0.000C0 0.00000 0.00000 0.00388 0,00482 0.00000
9 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00187 0.00260

En 1988-89, el 9% de los coeficientes en negritas corresponde a la
propagacidén vegetativa (Rg:), mientras que el 91% corresponde a la
sobrevivencia (833)+. En 1985-90 y 1990-91, el 4% corresponde a la propagacidn
vegetativa (Rn] vy el 96% corresponde a la sobrevivencia (S33), ver Fig. 1.
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orden de importancia, son la 4 y la 5, las cuales contribuyen con
16 y 13%, respectivamente.

La contribucién total de cada parémetro al valor de A se
muestra en la Figura 5, donde se aprecia que la permanencia es el
parametro que mas contribuye al valor de A, seguido por la
transicién y finalmente por la clonalidad y la fecundidad. De
todos los componentes de la Patriz, la clonalidad es el que menos
variaciones presentd durante los 3 afios. El comportamiento de los
componentes de la matriz es muy similar para el primer y tercer
afic. Sin embargo, durante el periodo de 1988-89 la importancia de
la permanencia sobrepasa los valores de los otros afios, mientras
que la transicién y la fecundidad se encuentran por debajo de los
valores obtenidos durante los otros 2 afios. El1 promedio de las
elasticidades obtenidas durante los 3 afios muestra que la
sensibilidad de A a cambios en la permanencia es de 71%, seguida de
la transicién que es de 20%. Lambda es menos sensible a cambios en

la clonalidad (6%) y en la fecundidad (3%).

Valor reproductivo

La curva que describe el valor reproductivo en funcién del tamafo
de los ramets (Fig. 6) muestra gque el valor reproductivo se
incrementa con el tamafio hasta alcanzar un maximo en la categoria
3, para posteriormente mantenerse mids o menos constante en las
siguientes categorias y finalmente disminuir en las dltimas

categorias.
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Presiones de seleccién

En la Figura 7 se muestran las presiones de seleccién sobre la
permanencia y sobre la transicién en funcién del tamafio de los
ramets para los 3 afos de estudio. Las presiones de seleccién
sobre la sobrevivencia aumentan hasta la categoria 3 y
posteriormente disminuyen hasta tener valores muy cercanos a cero
en la Gltima categoria de tamafio durante los 3 afios. Las
presiones de seleccién sobre la transicién de los ramets tiene el
valor mas alto en la primera categoria y posteriormente los
valores disminuyen hasta tener valores iguales o menores gue cero
a partir de la categoria 4. Este patrdn se conserva durante los
3 anos para todas las categqgorias. Durante 1989-90, sin embargo,
la categoria 3 presenta los valores mas altos en la presién de
seleccidn a permanecer y los valores mas pequefios en las presiones

a transitar a la siguiente categoria de tamafo.

Mortalidad

El porcentaje de mortalidad obtenido con el promedic de tres afios
de estudio muestra gue en la categoria de semillas se concentra el
mayor porcentaje. Este disminuye drdsticamente hasta la categoria
33 posteriormente se mantiene mas o menos constante en las
siguientes 3 categorias. A partir de la categoria 6 la tasa de
mortalidad aumenta gradualmente hasta la dltima categoria de
tamafio (ramets con wuna altura entre 1.50 y 1.75 m).
Frecuentemente cuando los ramets alcanzan una altura aproximada de

1.5 m, se doblan y poco tiempo después mueren (A. Mendoza, obsv.
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pers). Por el contrario, las causas mis frecuentes de mortalidad
en los ramets de tamafio intermedio son los accidentes causados por

caida de ramas de arboles mas altos.

Curvas de sobrevivencia y fecundidad y tasa neta de reproduccidén
en funcién de la edad de los ramets

La fecundidad en funcién de la edad de los ramets se incrementa
hasta la edad de 11 afios y posteriormente se mantiene constante
(Fig. 9). Durante los 11 primeros afos la fecundidad de los
ramets producidos por propagacién vegetativa es mayor gque la
fecundidad de los ramets producidos por semilla. A partir de esa
edad, las curvas de fecundidad de los ramets producidos por
propagacién vegetativa y de los producidos por semillas se
asintotizan y adquieren los mismos valores. De manera similar, la
probabilidad de sobrevivir de los ramets producidos por
propagacién vegetativa es mayor que aquélla de 1los ramets
producidos por semilla durante los primeros 11 afhos. En este
lapso, 1la curva de sobrevivencia de 1los ramets producidos
vegetativamente es similar a la curva Tipo I de Deevey, con una
alta sobrevivencia durante los primeros anos y una caida repentina
de la sobrevivencia al final del periodo. En contraste, la curva
de sobrevivencia de los ramets producidos por semilla durante los
primeros 11 afios es del Tipo III, con una alta mortalidad durante
las primeros afios y posteriormente una mortalidad constante. Una
vez sobrepasados los 11 primeros afios, la sobrevivencia de los

ramets producidos por semilla se iguala con la sobrevivencia de los
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ramets producidos por propagacién vegetativa. A partir de esa
edad la sobrevivencia de ambos tipos de ramets disminuye a una tasa
constante. La imposibilidad de distinguir la procedencia de los
ramets cuando éstos rebasan los primeros 11 afios, explica por qué
los ramets producidos por semilla y los producidos por propagacién
vegetativa tienen la misma sobrevivencia a partir de esa edad. La
curva de sobrevivencia de la poblacién de ramets en conjunto,
(incluyendo la sobrevivencia de los ramets producidos
vegetativamente y los producidos por semillas), es una curva de
Tipo III de Deevey, igual gque la curva de sobrevivencia de los
ramets producidos sexualmente.

Son notables las diferencias encontradas en la tasa neta de
reproduccidén entre los dos tipos de ramets. En el Cuadro 5 se
aprecia que la tasa neta de reproduccién (Ry) de los ramets
producidos por propagacién vegetativa es 47 veces mayor
que la de los ramets producidos por semilla. Los ramets
producidos vegetativamente alcanzan la madurez sexual (E aj) al
afio de haberse producido, mientras que los ramets producidos por
semilla se empiezan a reproducir, en promedio, a la edad de 4.39
afios (Cuadro 5). Asimismo, el tiempo de generacién (T) es mas
corte para los ramets producidos vegetativamente que para los
ramets producidos sexualmente. Otro aspecto interesante derivado
de este analisis es que la probabilidad de gue un ramet producido
por semilla llegue a reproducirse (Pr) es de 2%, mientras gque esta
probabilidad para un ramet producido por propagacién vegetativa es

de 100% (Cuadro 5).
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Cuadro 5.- Parametros de historia de vida de los ramets de
Reinhardtia gracilis producidos por semilla (8) y los producidos

por propagacién vegetativa (R), obtenidos de 1la matriz de
transicién estructurada por tamafios con el programa Stagecoach
(Cochran y Ellner 1992). La matriz de transicién utilizada en este

caso fué el promedio de las 3 matrices correspondientes a los 3
afios de estudio.

S R
Ry 0.567 26.993
5 i 16.352 12.961
Desviacidon standard de T 7.847 7.663
E (aj) 4.391 1.000
Pr 0.021 1.000

Valor reproductivo en funcién de la edad de los ramets

El valor reproductivo contrasta entre los ramets producidos por
semilla y los ramets producidos por propagacidn vegetativa (Fig.
10). En el primer caso, el valor reproductivo aumenta con la edad
hasta alcanzar un pico a la edad de 8 afios. A partir de esta edad
el valor reproductivo disminuye ligeramente y posteriormente se
mantiene constante con la edad. En contraste, el valor
reproductivo de los ramets producidos por propagacién vegetativa
alcanza el valor mas alto los dos primeros anos y posteriormente el
valor repfoductivo disminuye con la edad. Cuando los ramets
tienen 12 afios, las curvas de los valores reproductivos de ambos

tipos de ramets se igualan y disminuyen monoténicamente.

112



s VALOR REPRODUCTIVO

;'
il

| S

[ .'(/ b
15 i ] % “\.‘\L\

/ ~.

10[’ / -x““‘“n_‘\___‘_-

[ ] i S
s / n
ol ' ' L 1 i 1 — i

0 5 10 15 30 35 40 45

20 25
EDAD (AROS)

~— ORIGEN SEXUAL -~ ORIGEN VEGETATIVO
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DISCUSION

Los ramets de Reinhardtia gracilis muestran una distribucién

de tamafos tipica (Fig. 2), es decir, una distribucién con un
mayor nuimero de individuos pequefios que hace posible 1la
regeneracién de la poblacidn. La estabilidad de la poblacién esta
dada por los valores de la tasa finita de incremento poblacional,
A, cercanos a uno (Cuadro 4). En este sentido, el comportamiento
de los ramets es semejante al de los genets de esta especie
(Capitulo 3) y al de las especies perennes de bosque cerrados
estudiadas hasta ahora (Enright y Ogden 1979; Enright y Watson
1991).

El equilibrio demografico de los ramets se manifiesta también
en la similitud entre la estructura inicial de tamafios (EI) y la
estructura estable de estadios (EEE). Es probable gque las
diferencias encontradas entre la estructura estable de tamafios y la
estructura observada en 1990-91 se deban al comportamiento
demografico mostrado durante el afio anterior. En la Figura 3
encontramos que durante 1989-90 la abundancia de ramets en 1la
categoria 3 es menor que lo que predice el modelo, ain cuando las
diferencias entre ambas estructuras no son significativas (G=14.11,
g.1.=8, P>0.05). La matriz de transicién para 1989-90 (Cuadro 3),
muestra que la probabilidad de transicién de las categorias 2 a la
3 fué 50% menor que la de los otros dos afos. De acuerdo con
observaciones de campo, 1989- 90 fué un afo particularmente seco,

En el Capitulo 2 se menciond gue las plantulas son muy sensibles a
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cambios en la humedad relativa y sugerimos que la sequia podria ser
una posible causa de muerte de las plantulas. Sin embargo, la
mortalidad de las pléantulas en 1989-90 (25%) fue similar a la
observada en 1988-89 (24%), y ambos porcentajes fueron menores a
las observados durante 1990-91 (31%). Es probable, entonces, que
el efecto de la sequia en la categoria de plantulas se haya
manifestado hasta 1990-91.

Como resultado de la alta sobrevivencia registrada en 1989
en la categoria 3 y el aumento en la probabilidad de transicién de
la categoria 2 a la 3 en relacién con el afo anterior, 1la
categoria 3 inicidé el periodo 1990-91 con un ndmero mayor de
ramets. La abundancia relativa de los ramets en la categoria 3 al
inicio de 1990 fue mayor gue lo que predice la estructura estable
de tamafios (Fig. 3). Asimismo, el hecho de que el nGmero de
semillas registrado al inicio del periodo 1990-91 sea menor de lo
que se esperaria en la estructura estable de tamafos, sugiere que
la sequia también afecté a los ramets adultos, reduciendo su
fecundidad. Ello sugeriria que los ramets tienen un periodo de
reajuste fisioldgico gque de alguna manera repercute en su
comportamiento demogrdafico al término de un afio y se traduce en
cambios en la estructura poblacional, sin alterar el valor de A.

El modelo predice gque cualquier cambio en la categoria de
tamafio 3 produciria grandes efectos en la tasa finita de
crecimiento poblacional. A es mas sensible a cambios en esta
categoria (e = 0.48), gque a cambios en cualquier otra categoria de

tamafio. Cabe recordar que la categoria 3 esta integrada por ramets
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con una altura comprendida entre 0 y 25 cms, gue se originan tanto
por propagacidén vegetativa, como por reproduccién sexual. En
relacién con las diferentes categorias de tamafio, los porcentajes
mas altos de las elasticidades de la sobrevivencia (56%), de la
progresidén (31%) y de la propagacidén vegetativa (38%) se encuentran
en la categoria de tamano 3. Asimismo, los ramets de esta
categoria tuvieron el valor reproductivo mas alto (Fig. 6), por 1lo
que no fue sorprendente encontrar una alta elasticidad en 1la
sobrevivencia y por lo tanto, una fuerte presién de seleccién sobre
la misma (Fig. 7).

De acuerdo con las estimaciones de la edad, los ramets de la
categoria 3 tienen aproximadamente 11 afios de edad. El andlisis
demografico por edades (Cochran y Ellner, 1992), muestra que
durante los primeros 11 afios de vida de los ramets hay diferencias
entre la historia de vida de los ramets producidos por semilla y la
de los ramets producidos por propagacidén vegetativa. La curva de
sobrevivencia de los ramets producidos por propagacién vegetativa
durante los primeros 12 afios es del Tipo I de Deevey (1947),
mientras que la de los ramets producidos sexualmente es una curva
Tipo III. El hecho de que la sobrevivencia sea mayor para los
primeros que para los segundos, sugiere gue una mayor proporcién de
recursos maternos se destina hacia los ramets producidos por
propagacién vegetativa que hacia los ramets producidos sexualmente.
Callaghan (1984) sugirié que en las plantas clonales ha
evolucionado una estrategia de reproduccidn vegetativa, la cual

hace posible que haya un periodo de cuidado "post-natal" que
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aumenta la sobrevivencia de los ramets hijos. Se ha demostrado que
el movimiento de agua (Raphael y Nobel 1986) y de carbohidratos
(Tissue y Nobel 1988) a través de las conexiones que se establecen
entre ramets, mejora el crecimiento vy probablemente la
sobrevivencia de los ramets producidos en Agave deserti. El
periodo de dependencia puede variar desde unas semanas, como en
Solidago canadensis (Hartnett y Bazazz 1983), a unos meses como en
Fragaria chiloensis (Alpert y Mooney 1986) o incluso anos, como en
Agave deserti (Raphael vy Nobel 1986), en Typha latifolia
(Dickerman y Wetzel 1985) y en Populus tremuloides (Cook 1985).
Incluso, las conexiones pueden persistir durante toda la vida, como
en Carex bigelowii (Callaghan 1976). Aunque 1la longitud del
periodo de dependencia por recursos varia entre especies, la
sobrevivencia de los ramets gque alin estédn fisiolégicamente
integrados a la planta progenitora es mayor que la de los ramets
que pierden la conexidén (Callaghan 1984; Pitelka y Ashmun 1985).
La existencia de esta estrategia se refuerza si consideramos,
ademds, que el 100% de los ramets producidos vegetativamente
alcanza la madurez sexual a la edad de un aho. En contraste, solo
el 2% de los ramets producidos por semilla llega a reproducirse y
el evento se presenta hasta alcanzar los 5 anos. La mayor
fecundidad de los ramets producidos vegetativamente en relacidn con
los ramets producidos sexualmente contribuye a ampliar estas
diferencias (Fig 9). Asimismo, el hecho de encontrar el valor
reproductivo mas alto en el primer afioc de vida de un ramet

producido vegetativamente (Fig. 10), sugiere que éstos son
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subsidiados con nutrimentos provenientes de otros ramets, mientras
que los ramets producidos sexualmente dependen solamente de los
recursos de la semilla. Como consecuencia de la alta sobrevivencia
y de la precocidad en la reproducciédn de los ramets producidos
vegetativamente, la tasa neta reproductiva es considerablemente
mayor (R; = 26.993) que la de los ramets producidos sexualmente (R,
= 0.56673). Es probable que la integracién fisiolégica de los
ramets de Reinhardtia gracilis (Mendoza y Franco 1992) contribuya
al éxito en la sobrevivencia y en la fecundidad de los ramets
producidos por propagacién vegetativa. No es exagerado, por lo
tanto, suponer que las elasticidades de la sobrevivencia, de la
transicion y del crecimiento vegetativo de la categoria 3 sean
apoftadas, en gran medida, por los ramets producidos
vegetativamente.

Mediante el uso de marcadores radiocactivos Ginzo y Lovell
(1973) y Newell (1982) han mostrado la existencia de integracién
fisiolégica en clones de Ranunculus repens y de Viola blanda,
respectivamente. Tanto el movimiento de fotosintatos para ayudar
al establecimiento de los ramets nuevos, como la redistribucién de
los recursos provenientes de los tallos seniles, contribuyen a
esta integracién fisiolégica (Cook 1985). En una planta clonal
los productos derivados del metabolismo son transportados dentro
del clon hacia sitios activos de crecimiento, de la misma manera
que los recursos minerales de las hojas viejas son transportados
hacia las hojas jévenes del meristemo apical a medida que aguéllas

envejecen (Chapin 1980). El mantenimiento de las conexiones entre
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ramets permite la conservacién de nutrimentos mediante 1la
translocacidon de los ramets seniles hacia los nuevos, en contraste
con la mayoria de las plantas que dependen del reciclaje de la
caida de hojarasca y de la descomposicidén (Callaghan 1980). Esto
es particularmente importante en ambientes pobres en nutrimentos.
En la tundra, por ejemplo, la estacién de crecimiento fria y corta
limita la fotosintesis, y el frio combinado con suelos pobres,
limita la entrada de nutrimentos (Callaghan 1984).

La curva de sobrevivencia Tipo III (Deevey 1947) de la
poblacién de ramets de Reinhardtia gracilis (incluyendo
propagacién vegetativa y produccién de semillas) difiere de las
curvas encontradas para otras especies clonales. La mayoria de
las curvas de sobrevivencia reportadas en la literatura son del
Tipo I (Bernard 1976; Noble, Bell y Harper 1979), o intermedias
entre las del tipo I y las del Tipo II (Watson 1979; Fetcher y
Shaver 1983). Si solamente se considera la produccion de ramets
via propagacién vegetativa, la curva de sobrevivencia resultante
es mas parecida a las reportadas en la literatura; durante los
primeros 12 afios los ramets tienen una curva de sobrevivencia Tipo
I que se convierte en una curva tipo II a partir de esa edad.

Los valores de las elasticidades de la propagacién vegetativa
y de la fecundidad muestran que Reinhardtia gracilis no se comporta
estrictamente come una especie clonal. El crecimiento de 1la
poblacién de ramets no depende exclusivamente de la propagacidn
vegetativa como en las especies lefiosas de Alnus incana y de Betula

nana (Cuadro 6), y como en la mayoria de las especies herbaceas
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Cuadro 6 .- A y elasticidades (E) de la fecundidad (f), del
crecimiento clonal (r), de la permanencia (s), y de la progresion
(p), estimados de la poblacién de ramets de 5 especies lefhosas con
crecimiento clonal. Datos tomados de Silvertown et al. 1993.

*k

A E¢ E, B, Eg
Alnus incana 0.971 0.0 0.0615 0.7411 0.1974
Betula nana 0.992 0.0 0.1421 0.6740 0.1840
Calluna vulgaris 2.995 0.2874 0.0008 0.2029 0.5089
Podococcus barteri 1.013 0.0081 0.0404 0.8191 0.1325

Reinhardtia gracilis®™ 1.026 0.0309 0.0524 0.7046 0.2120

* Datos obtenidos de la matriz promedio de 3 afios de este estudio.
E;”* = E;, +E, (E, = Elasticidad del reclutamiento de semillas al
banco de semillas); E, = Elasticidad del reclutamiento de
plantulas, en Silvertown et al. 1993).

' perennes (ver Tabla 1, Silvertown et al. 1993). Tampoco depende
exclusivamente de la reproduccidén sexual como en Calluna vulgaris
(Cuadro 5), que muestra un comportamiento atipico de las especies
clonales. En Reinhardtia gracilis la propagacidén vegetativa y la
reproduccién sexual contribuyen de manera similar al valor de A
(3-5%). En esta especie, la reproduccién sexual es un proceso gue
permite mantener la diversidad genética de la poblacidn, mientras
que el h&bito clonal es un proceso de crecimiento del genet, mas
gque un método de propagacién vegetativa (aungue, en sentido
estricto, la propagacién vegetativa también es crecimiento del
genet). De Steven (1989) y Chazdon (1992) llegan a conclusiones
similares para dos especies de palmas clonales, una (Oenocarpus
mapora spp. mapora) del dosel superior de un bosque himedo de
Panama, y otra (Geonoma congeéta}, del sotobosque de un bosque

tropical lluvioso de Costa Rica. A diferencia de estas especies,

119



Podococcus barteri, otra palma clonal tropical, tiene un
comportamiento més parecido al de las especies clonales, en las
cuales el valor de la elasticidad de la propagacidén vegetativa es
mayor que el de la elasticidad de la fecundidad (Cuadro 6 y ver

Tabla 1 en Silvertown et al. 1993). EIl crecimiento de la poblacién
de ramets de Podococcus barteri depende mds de la propagacidn
vegetativa que de la reproduccién sexual. Es probable gque la forma
de crecimiento individual y el grado de integracién fisiolégica
entre los ramets determinen, en gran medida, el comportamiento
observado en las dos especies de palmas. Podococcus barteri
produce estolones dque eventualmente se separan de la palma
progenitora y los ramets hijos llevan una vida independiente
(Bullock 1980); en contraste, Reinhardtia gracilis produce ramets
que permanecen fisiolégicamente integrados (Mendoza y Franco 1992).
Mientras que a unas especies la propagacidn vegetativa les permite
explorar nuevos microambientes, a otras, como Reinhardtia
gracilis, les ayuda a incrementar el tamafio de los genets con lo

que se maximiza su adecuacién (Capitulo 2).
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PRESENTACION

Este capitulo contiene resultados adicionales a los presentados
en el articulo de Mendoza y Franco (1992) el cual se anexa. El
cbjetivo del trabajo y los materiales y métodos son los mismos
que los descritos en el articulo. Los resultados que presentamos
cubrieron aspectos del crecimiento de los ramets (produccién,
abscisién y éambio neto de hojas) en los genets sometidos a
experimentacidén. En este capitulo se presentan evaluaciones del
crecimiento y de la reproduccién del genet. El crecimiento se
estimé cuantificando las tasas de natalidad, de mortalidad y del
cambio neto de ramets (ramet individuo™? aﬁo_l). La fecundidad
se estimé como el nimero de frutos producidos por individuo en
cada tratamiento. Los resultados se reportan para los anos
1988-89 y 1989-90. Los andlisis estadisticos se realizaron de
la misma manera que los presentados anteriormente, para lo cual
se utilizd el paguete SPSS/PC+ Advanced Statistics V2.0 (1988).
La numeracién de Cuadros y Figuras presentados en este
capitulo siguen la secuencia de la numeracién presentada en
Mendoza y Franco (1992). En esta seccidén se utiliza la palabra
conectados para referirnos a los ramets cuyas conexiones no
fueron cortadas, en lugar de la palabra intactos que se habia

utilizado en Mendoza y Franco (1992).
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INTEGRACION CLONAL EN UNA
PALMA TROPICAL

Ana Mendoza*, Miguel Franco®

Resumen

Reinhardtia gracilis es una palma clonal que habita en el sotobosque de una selva
tropical lluviosa en Veracruz, México.

Con el objeto de investigar el grado de integracién fisiolégica de los ramets de esta
especie, se diseid un experimento que combina tratamientos de defoliacién, separacién fisica
de las conexiones entre ramets y fertilizacién del suelo. Las respuestas de las plantas en la
produccién, abscisién y cambio neto de hojas se registraron durante los dos afios posteriores
a la aplicacién de los tratamientos.

La separacién fisica de los ramets, la defoliaciéon y la fertilizacién del suelo
incrementaron la ganancia neta de hojas en los ramets de las palmas a las que no se les
cortaron las conexiones. El tratamiento mas severo se encontré en las palmas desconectadas
que no fueron ni defoliadas ni fertilizadas. Estos resultados sugieren que la integracién clonal
en esta palma permite soportar las frecuentes perturbaciones producidas por la caida de ramas
y hojas del dosel superior.

Palabras claves: Palmae, Reinhardtia, clonal, integracion, fertilizacidn, defoliacidn, separacidn de
ramets, produccion, abscision.

INTEGRATION CLONALE D'UN PALMIER TROPICAL
Résumé

Reinhardtia gracilis est un palmier clonal du sous-bois d’une forét tropicale pluvieuse
de Veracruz, México. Cette espéce forme des clones. Pendant les deux années qui ont suivi
I'application des traitements, on a enregistré les réponses des plantes dans la production,
I'abscission et le changement net des feuilles.

L’étude du degré d'intégration physiologique des axes composant le clone procéde par
un traitement combiné de défeuillage, de séparation physique des axes et de fertilisation du
sol. Il en résulte un gain net de production foliaire chez les axes qui n‘ont pas été séparés,
alors que les axes séparés témoins s’avérent étre les plus affectés par le traitement. Ces
résultats suggerent que l'intégration clonale de ce palmier lui permet de supporter les
perturbations fréquentes dues a la chute de branches et de feuilles de la canopée.

Mots clés: Palmae, Reinhardtia, clonal, intégration, fertilisation, défeuillage, séparation des axes,
production, abscission.

* Centro de Ecologia, UNAM. Apartado Postal 70-275, Ciudad Universitaria, UNAM. 04510 México,
D.F., Télex 1760155CICME, Telefax (5) 548-5259.
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CLONAL INTEGRATION IN A TROPICAL PALM
Abstract

Reinhardtia gracilis is an understorey clonal palm in the tropical rain forest of Veracruz,
Meéxico. In order to investigate the degree of physiological integration of ramets in this species,
an experiment combining defoliation, physical separation of ramets, and soil fertilization was
conducted. Plants’ responses on leaf production, leaf abscission and leaf net change were
registered during two years since the beginning of the experiment.

Defoliation, severing of ramet connections and soil fertilization increased leaf net gain
of ramets in intact palms. The most severe treatment was found in undefoliated unfertilized
severed palms. These results suggest that integration in this palm allows it to withstand the
continuous disturbance produced by falling debris from the overstorey.

Key words: Palmae, Reinhardtia, clonal, integration, fertilization, defoliation, severing of ramets,
production abscission.

1. INTRODUCCION

A pesar que se desconoce el niimero total de plantas con crecimiento clonal,
hay evidencia que son plantas ecolégicamente exitosas, tanto por su abundancia,
como por su amplia distribucién geogréfica (Silander, 1985). En el caso de las selvas
lluviosas tropicales, las plantas clonales son myy comunes en el sotobosque
(Chazdon, 1992a). Sin embargo, gran parte del conocimiento de la biologia de estas
especies es atn insuficiente (Hutchings & Bradbury, 1986).

Una caracteristica comiin a todas las plantas con crecimiento clonal es el hecho
de que son organismos capaces de duplicar otro individuo sin intervencién de la
reproduccién sexual. El crecimiento clonal en plantas se lleva a cabo por la accién
coordinada de células que forman un meristemo, o por la formacién asexual de
semillas sin fertilizacién (Cook, 1985). Cualquiera que sea el mecanismo de
crecimiento clonal (rizomas, estolones, chupones, vdstagos, semillas asexuales, etc.),
los 'ramets’ que se producen son unidades funcionales idénticas al 'genet’ que los
produce (excepto por posibles mutaciones somaticas) y tienen todas las estructuras
necesarias para llevar una vida independiente si se separan de la planta progenitora
(Cook, 1985). El 'genet’, por lo tanto, es el individuo que proviene de un solo cigoto
y es capaz de reiterar su estructura morfolégica en un conjunto de 'ramets’
potencialmente independientes (Harper, 1977).

Implicito en la produccion de nuevos ramets estdn las conexiones que se
forman entre éstos y los ramets ya establecidos. Estas conexiones sirven para
transportar agua y nutrimentos necesarios para el desarrollo de los nuevos ramets
(Alpert & Mooney, 1986) antes que éstos se independicen. Una vez establecidos los
nuevos ramets, las conexiones se pueden romper y dejar de funcionar, pueden
persistir sin funcionar y volverse funcionales solo cuando se dafia parte del genet, o
pueden persistir y permanecer funcionales (Pitelka & Ashmun, 1985; Hartnett &
Bazzaz, 1983). El grado de integracién fisioldgica o de independencia entre los ramets
de un genet determinard el grado de respuesta a las condiciones del medio ambiente.

Los estudios acerca de la ecologia y la fisiologfa de la integracién en las
plantas clonales se han hecho principalmente con plantas herbdceas perennes, y la
mayoria reportan resultados obtenidos bajo condiciones de invernadero y sdlo
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algunos bajo condiciones naturales o seminaturales. Estos estudios se han llevado a
cabo utilizando basicamente dos enfoques. El primero consiste en utilizar marcadores
quimicos para determinar la translocacion de recursos entre los diferentes ramets
(Ginzo & Lovell, 1973a; 1973b; Callaghan, 1984; Alpert & Mooney, 1986), mientras
que el segundo consiste en hacer manipulaciones experimentales de los ramets y
evaluar cdmo afectan éstas al crecimiento, a la reproduccién y a la sobrevivencia
(Hartnett & Bazzaz, 1983; 1985; Pitelka & Ashmun, 1985; Schmid & Bazzaz, 1987;
Schmid et al. 1988; Slade & Hutchings, 1987a; 1987b; Chazdon, 1992b).

Por otro lado, los estudios relacionados con la manipulacién de plantas
clonales se han llevado a cabo principalmente en zonas de clima templado. En
contraste, sélo se conoce el trabajo de Chazdon (1992b) realizado en una selva
tropical lluviosa con la palma clonal Geonoma congesta. Esta especie del sotobosque
de la selva se encuentra sujeta a pérdidas foliares y a dafios fisicos provocados por
la caida de ramas y otros objetos del dosel superior. En general, las plantas que
habitan en el sotobosque de las selvas tropicales se enfrentan constantemente a la
dindmica de perturbacién natural del bosque, la cual constituye uno de los factores
de mortalidad mds importantes de estas plantas (Aide, 1987; Gartner, 1989; Clark &
Clark, 1991; Chazdon, 1992a; 1992b).

Considerando la abundancia del habito clonal en especies del sotobosque de
las selvas tropicales lluviosas y la frecuencia de perturbaciones naturales en estos
ecosistemas, sobre todo por caidas de drboles y ramas, en el presente estudio nos
propusimos determinar el grado de integracidn fisiolégica de los ramets de la palma
Reinhardtia gracilis en la selva de Los Tuxtlas, Veracruz, México, siguiendo el enfoque
de manipulacién experimental.

MATERIALES Y METODOS

a) Descripcién de la zona de estudio y de la especie

El sitio de estudio es un bosque tropical lluvioso localizado en la estacién de
Biologfa Tropical “Los Tuxtlas” en el Estado de Veracruz, México (18°36'N, 95°07'W).
La temperatura anual promedio es de 24°C y la precipitacién total es de
aproximadamente 4,600 mm. Otros aspectos de la geologia, suelos, clima y
vegetacién en el drea han sido reportados por Lot-Helgueras (1976) e Ibarra-
Manriquez & Sinaca (1987). El sotobosque de la selva estd ocupado por diferentes
especies de palmas entre las cuales destacan, Astrocaryum mexicanum, Chamaedorea
tepejilote, C. oblongata, C. ernesti-augusti, Bactris trichophylla y Reinhardtia gracilis.

Reinhardtia gracilis var. gracilior es una palma monoica (Fig. 1), que produce
tallos aéreos delgados que crecen a partir de un rizoma subterrdneo que se encuentra
a una profundidad aproximada de 10 cms (Fig. 2). La reiteracién programada de
meristemos axilares tiene como consecuencia la produccién de nuevos tallos que
poseen la habilidad de formar raices adventicias. Aparentemente, en esta especie no
hay descomposicion de las conexiones entre los tallos parentales y los tallos hijos.
Un genet puede tener hasta 25-30 ramets (aunque no es lo comun), los cuales no
rebasan 2 metros de altura. El nimero total de ramets que tiene un genet y, por lo
tanto, la distincién entre dos 0 mas genets cercanos, sélo es posible si se desentierra
superficialmente el rizoma.
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Fig. 1 - Individuo (genet) de Reinhardtia gracilis var. gracilior en Los Tuxtlas,
Veracruz, México.

p——— 5 cmsg —i

Fig. 2 - Rizoma subterrineo de una palma adulta de Reinhardtia gracilis. Las flechas
indican la posicién de un tallo (T) o ramet y la posicién de una raiz (R).
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La especie florece en el mes de septiembre y generalmente produce una
inflorescencia por tallo, la cual se desarrolla en la axila de la segunda o tercera hoja
mds joven, aunque en ocasiones produce hasta dos inflorescencias por tallo. Cada
inflorescencia contiene flores masculinas y flores femeninas, las cuales
probablemente son polinizadas por viento. Los frutos aparecen en el mes de enero
y tardan en madurar de 4 a 6 meses. Después de madurar, los frutos pueden
permanecer en la planta hasta por un afio. Aunque las caracteristicas de los frutos
y de la infrutescencia sugeririan un sindrome de dispersion ornitéfila, es
sorprendente que no haya remocion por aves. Hay evidencia de que algunos
componentes de la fauna de vertebrados del sotobosque han desaparecido o estdn
dréasticamente reducidos en sus poblaciones (Miranda & Dirzo, 1991). Ya que algunos
de éstos pudieran actuar como dispersores de propdgulos de plantas en este estrato,
es posible que la ausencia de remocién en R. gracilis pueda explicarse, en parte, por
este proceso de defaunacién. Las semillas germinan doce meses después de haber
caido al suelo. Una descripcién mds detallada de la especie se encuentra en
Ibarra-Manriquez (1988).

b) Descripcién del diseiio experimental

El estudio se inici6 en junio de 1988 y tuvo una duracién de dos afios. Es un
experimento que combina tratamientos de defoliacién, separacién fisica de las
conexiones entre ramets y fertilizacién del suelo. Los tratamientos de defoliacién
consistieron en remover una de cada dos hojas de un tallo determinado, de manera
que se removiera el 50% del 4rea foliar total. Las laminas foliares se cortaron
en la base del peciolo.

La edad relativa de los ramets se determind en base a la longitud de los tallos,
de manera que el tallo que presentaba mayor altura se le consideraba como el ramet
mds viejo. Se llevaron a cabo los siguientes tratamientos de defoliacidn:

1) Se defoliaron a todos los ramets de un genet. A este tratamiento se le
denomina “genet” (G).

2) Se defoliaron a todos los ramets jévenes de un genet, excepto al ramet més
viejo. A este tratamiento se le denomina “ramets jévenes” (J).

3) Se defolié solamente al ramet mds viejo, dejando intactos a todos los otros
ramets. Este tratamiento se denomina “ramet mads viejo” (V).

Por otra parte, se formé un grupo de plantas que no fueron defoliadas.
Anidado dentro de este grupo se hicieron dos tratamientos mds:

4) El tratamiento de “fertilizacién” (F) que consistié en aplicar, alrededor de
cada planta, 4 bolsas de papel con 12.5 grs. cada una de un fertilizante comercial
conteniendo 25% de N, 12% de P, 7% de K y micronutrimentos. El fertilizante se
coloc6 en bolsas de papel con el objeto de que no se lavara con la primera lluvia, sino
que fuera siendo utilizado lentamente a medida que se descompusicra la bolsa de
papel en la que se encontraba colocado.

5) El tratamiento sin fertilizante o “control” (C).

En cada uno de estos tratamientos hubo 2 niveles del tercer factor. En el
primer nivel se cortaron las conexiones del rizoma que unen entre sf a los ramets, de
manera aue cada ramet individual quedara fisica v fisiolégicamente separado del
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resto de los ramets del genet. Para separar a los ramets fue necesario desenterrar la
parte superior del rizoma y cortar, con tijeras de podar, las partes del rizoma que
unfan entre si a dos tallos. Este procedimiento se siguié para todos los tallos que
componian un genet y posteriormente el rizoma se cubrié nuevamente con tierra. En
el segundo nivel, se dejaron intactas las conexiones entre los ramets.

El tamafio de la muestra en cada tratamiento fue de 10 palmas o genets. El
nimero de ramets en cada tratamiento varié de acuerdo con el niimero de ramets
que cada genet tenia al empezar el experimento. La hoja més joven de cada ramet se
marcé con una cinta de pldstico de color, de manera que, al siguiente registro, se
pudiera saber el nimero de hojas que cada ramet habfa producido en el intervalo.
El procedimiento se repetia con un plastico de color diferente. Asimismo, en cada
registro se anotaba el nimero total de hojas presentes y el nimero de hojas
muertas en cada ramet.

Para analizar la produccién, abscisién y cambio neto de hojas por ramet
durante los dos afios después de aplicados los tratamientos, se realizo un andlisis de
varianza multivariado con 2 factores (defoliacién y separacién de ramets) y un tercer
factor (fertilizacion) anidado dentro del nivel de defoliacién en el cual la defoliacién
fue igual a cero. Al mismo tiempo, ya que las plantas fueron tomadas de una
poblacién natural y éstas no siempre presentaban el mismo tamafio, se decidié
incorporar, ademds, el tamafio de las plantas (nimero de hojas remanentes
inmediatamente después de la defoliacién) como una covariable. Dada la variacién
en el tamafio original de las plantas, se decidié utilizar el 10% como el nivel minimo
de significancia (e.g. Schmid et al., 1988). Los andlisis estadisticos se realizaron
usando el paquete SPSS/PC+ Advanced Statistics V2.0 (1988).

RESULTADOS

Los andlisis de varianza multivariados de la produccién, abscisién y cambio
neto de hojas para los dos afios después de iniciado el experimento mostraron que
los efectos principales (fertilizacién, defoliacion separacién) resultaron significativos,
mientras que las interacciones (separacién x fertilizacién; separacién x defoliacién)
no tuvieron un efecto significativo. Por esta razén, sélo se presentan los andlisis con
los efectos principales (Cuadros 1y 2). Asimismo, el efecto del tamafio inicial de las
plantas sobre la produccién, la abscision y el cambio neto foliar fue
significativo para los dos afios.

De acuerdo con los resultados de los andlisis univariados (Cuadro 1), el
fertilizante increment6 la produccidn foliar en 1989 (p = 0.030) y en 1990 (p = 0.022).
Las plantas a las cuales se les aplicé el fertilizante (F) produjeron més hojas que las
plantas control (C) (Figs. 3a y b). Durante el primer afio, las palmas fertilizadas que
quedaron intactas fueron las que mas hojas produjeron, mientras que durante el
segundo afio las plantas fertilizadas, tanto separadas como intactas, produjeron méds
hojas que las palmas control. El fertilizante, sin embargo, no tuvo un efecto
significativo sobre la abscision foliar durante los dos afios (Figs. 3c y d).
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Covarianza de la produccién y absicién foliar en relacién con el nimero de hojas
remanentes inmediatamente después de la aplicacién de los tratamientos.

Variable Beta B Error estandar t P
P 1989 0.21036 0.05192 0.013 3.968 0.000
P 1990 0.28485 0.07994 0.015 5.479 0.000
A 1989 0.11963 0.00726- © 0.003 2.222 0.027
A 1990 -0.09494 -0.00696 - 0.004 -1.759 (.080

Andlisis de varianza multivariado
Factor U de Wilks gl F p
F 0.97 4 337 2.2877 0.060
D 0.92 12 891 2.5079 0.003
S 0.93 4 337 6.0311 0.000
Andlisis de varianza univariado
Factor (g.1.) Variable Cuadrado medio F P
F (D=0) P 1989 3.18537 4.73058 0.030
(1,340) P 1990 4.45565 5.32390 0.022
A 1989 0.01823 0.43408 0.510
A 1990 0.04637 0.75302 0.386
D P 1989 2.63682 3.91592 0.009
(3,340) P 1990 3.15664 3.77175 0.011
A 1989 0.08506 2.02512 0.110
A 1990 0.21955 3.56545 0.014
S P 1989 9.42980 14.00413 0.000
(1,340) P 1990 12.49888 14.93445 0.000
A 1989 0.30931 7.36380 0.007
A 1990 0.00758 0.12311 0.726

Cuadro 1 - Andlisis de varianza multivariado de la produccién (P) y abscisién (A) foliar de
Reinhardtia gracilis para los afios 1989 y 1990. Los tratamientos utilizados en el experimento
fueron: fertilizacién del suelo (F), defoliacién (D) y separacion de ramets (S). El tratamiento
de fertilizacién estuvo anidado dentro del nivel de plantas no defoliadas (D=0).

Como consecuencia de una mayor produccién foliar y una menor abscisién
de hojas, las plantas fertilizadas cuyos ramets permanecieron intactos ganaron
significativamente mds hojas que las palmas control que quedaron intactas durante
1989 (p = 0.057) y 1990 (p = 0.052) (Figs. 4a y b). Durante el segundo afio, ain las
palmas fertilizadas con ramets scparados registraron una ganancia de hojas mayor
que las plantas control separadas.
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Covarianza del cambio neto de hojas en relacién con el nimero de hojas
remanentes inmediatamente después de la aplicacién de los tratamientos.

Variable Beta B Error estandar t P
C 1989 0.17303 0.04466 0.014 3.239 0.001

C 1990 0.29135 0.08690 0.015 5.616 0.000

Andlisis de varianza multivariado

Factor U de Wilks gl F p
F 0.98 2 339 2.51547 0.082
D 0.95 6 678 3.14719 0.005
S 0.94 2 339 10.70132 0.000

Andlisis de varianza univariado

Factor (g.1)  Variable Cuadrado medio F p
F (D=0) C 1989 2.72161 3.64160 0.057
(1,340) C 1990 3.59294 3.81621 0.052

D C 1989 3.00210 4.01691 0.008
(3,340) C 1990 4.78746 5.08495 0.002
S C 1989 13.15482 17.60159 0.000
(1,340 C 1990 13.12210 13.93750 0.000

Cuadro 2 - Andlisis de varianza multivariado del cambio neto de hojas (C) de Reinhardtia
gracilis para los afios 1989 y 1990. Los tratamientos utilizados en el experimento fueron:
fertilizacién del suelo (F), defoliacién (D) y separacién de ramets (S). El tratamiento de
fertilizacién estuvo anidado dentro del nivel de plantas no defoliadas (D=0).

Los andlisis univariados también indican que la defoliacién incrementé
significativamente la produccién foliar (1989: p = 0.009; 1990: p = 0.011), redujo la
abscisién foliar en 1990 (p = 0.014), e incrementé el cambio neto de hojas
(1989: p = 0.008; 1990: p = 0.002). En ambos afios las plantas defoliadas cuyas
conexiones quedaron intactas produjeron mds hojas que las plantas control (Figs. 3a
y b). También, en ambos afios, las plantas a las que se les defoliaron los ramets més
jovenes (]) y que quedaron separadas tuvieron los valores mds bajos de produccién
foliar, similares a los de las plantas control (C) (separadas e intactas).

En 1990 las plantas control (C) separadas y las plantas separadas a las que se
les defolié el ramet mas viejo (V) registraron los valores mds altos de abscisién foliar
(Fig. 3d). Excepto este dltimo tratamiento, las plantas defoliadas, tanto separadas
como intactas presentaron valores mds pequerios de abscisién foliar que las plantas
control (separadas e intactas), siendo las palmas separadas a las que se les defoliaron
los ramets més jévenes (J) las que perdieron menos hojas.

En los dos afios, las plantas defoliadas cuyas conexiones no se separaron
ganaron mas hojas que las paimas control separadas e intactas (Figs. 4a y b).
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Figura 3 - Produccién de hojas en: a) 1989, b) 1990; y abscisién de hojas en ¢) 1989, d) 1990
(hojas ramet afio) en Reinhardtia gracilis sometidas a defoliacién, separacién de ramets y
fertilizacién del suelo. Valores promedio + 1 error estindar. El tratamiento de fertilizacién
estuvo anidado dentro del nivel de plantas no defoliadas. Las barras oscuras representan a
los tratamientos de separacidén de ramets. Las barras claras representan a los tratamientos
en que las palmas quedaron intactas. Los dos iiltimos pares de barras son tratamientos de
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Figura 4 - Cambio neto de hojas (hojas ramet afio) en palmas de Reinhardtia gracilis
sometidas a defoliacién, separacién de ramets y fertilizacién del suelo en: a) 1989 y b) 1990.
Valores promedio + 1 error estindar. La misma explicacién que en la Figura 2.
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La separaci6n de los ramets disminuy6 significativamente la produccién foliar
durante los dos afios (1989: p = 0.000; 1990: p = 0.000), incrementé la absicién foliar
en 1989 (p = 0.007) y disminuy6 el cambio neto de hojas durante los dos afios
(1989: p = 0.000; 1990: p = 0.000). En general, durante los dos afios en todos los
tratamientos, las plantas que permanecieron intactas produjeron méds hojas que las
plantas cuyos ramets quedaron separados, excepto en 1990 en que las palmas control,
separadas e intactas, produjeron igual niimero de hojas (Figs. 3a y b).

En 1989 la separacién de los ramets increment6 la abscisién de hojas en todos
los tratamientos, excepto en el tratamiento en que se defoliaron a todos los
ramets (G). En este caso las palmas separadas y las intactas tuvieron los mismos
valores de abscisién de hojas (Fig. 3c).

La ganancia neta de hojas en 1989 y 1990 (Fig. 4a y b) fue mayor para los
ramets de las palmas que quedaron intactas, que para los de las palmas separadas,
siendo los tratamientos de defoliaciones parciales (] y V) y el del fertilizante (F), los
que obtuvieron valores mds altos.

DISCUSION

Varios aspectos de los resultados presentados indican que los ramets de
Reinhardtia gracilis se encuentran fisiolégicamente integrados. El crecimiento de las
palmas fue diferente, dependiendo de si se cortaron las conexiones entre los ramets
o si éstas quedaron intactas. Los ramets que quedaron conectados produjeron, en
general, mds hojas; es decir, dos afios después de iniciado el experimento, fueron los
que presentaron una mayor ganancia neta de hojas. En contraste, los ramets que
quedaron desconectados fueron los que produjeron menos hojas.

Aunque la existencia de las conexiones entre los ramets no prueba que haya
una relacién funcional entre ellos, los resultados indican que la relacién se restablece
al menos al momento de la defoliacién. Es bien sabido que los ramets de muchas
plantas clonales reciben recursos de la planta progenitora, hasta que éstos se
independizan de ella (Cinzo & Lovell, 1973a, 1973b; Hartnett & Bazzaz, 1983;
Callaghan, 1984; Hutchings & Bradbury, 1986). Sin embargo, si las condiciones
ambientales son adversas para cierta parte de un genet, ya sea por limitaciones de
algln recurso o por la accién de competidores o de depredadores, la translocacién
de recursos se restablece hacia esa parte del genet (Ashmun et al., 1982; Salzman &
Parker, 1985; Jonsdéttir & Callaghan, 1989). De esta manera, la integracién clonal
permite al genet reorganizar sus patrones de translocacion de recursos y distribuirlos
entre los diferentes ramets,

El caso més extremo fue el de las palmas control que quedaron separadas
cuya ganancia neta de hojas fue menor que en cualquier otro tratamiento durante los
dos afios. Probablemente un mecanismo que les permite a los ramets aislados
continuar creciendo es el desprenderse de hojas viejas para recuperar minerales y
nutrimentos que pueden ser aprovechados en la produccién de nuevas estructuras
foliares. La alta tasa de abscisién de hojas en 1989 en los ramets que quedaron
aislados, e igual ganancia ncta de hojas que los ramets de las plantas control en los
dos afios, parecen reforzar esta suposicién.
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La remocién del 50% del drea foliar total de los ramets tuvo un efecto
significativo en el crecimiento de la palma. En general, los ramets defoliados
produjeron mds hojas que los ramets de las plantas control no defoliadas. La
diferencia en el comportamiento entre los ramets conectados y los ramets
desconectados indica que, en los primeros, hubo translocacién de recursos entre los
diferentes ramets de un genet. En muchas especies, tanto la tasa de fotosintesis como
la tasa de exportacién de los productos de ésta dependen de la demanda por
fotosintatos hecha en distintas partes de la planta (Burt, 1964; Neals & Incoll, 1968).
Parece evidente que la drastica reduccién de carbohidratos debida a la defoliacién
ocasioné que los patrones de translecacién de recursos y /o las tasas fotosintéticas de
las hojas, se modificaran en consecuencia (Painter & Detling, 1981; Nowak &
Caldwell, 1984). Esta respuesta no parece observarse en los ramets de las palmas
control (Fig. 3a y b).

El mecanismo de crecimiento compensatorio propuesto por McNaughton
(1979) y observado en R. gracilis ha sido sugerido también para otras especies de
palmas sometidas a defoliaciones artificiales similares, dos de las cuales habitan en
la misma zona de Los Tuxtlas: Astrocaryum mexicanum (Mendoza et al., 1987) y
Chamaedorea tepejilote (Oyama & Mendoza, 1990) y la otra, Geonoma congesta, en la
zona de La Selva en Costa Rica (Chazdon, 1992b) En R. gracilis, ademds, la
integracion fisiolégica entre los ramets supuestamente permitiria a las palmas
recuperarse de los dafios causados por las continuas pérdidas de hojas y de ramets
provocados por la caida de ramas del dosel superior, lo cual es un fenémeno
bastante comin en la selva de Los Tuxtlas. Martinez-Ramos et al. (1988) han
mostrado que las perturbaciones en el dosel son un factor ecolégico permanente en
el ambiente de selva. Estos autores han determinado la edad a la que ocurre una
perturbacién utilizando la abundancia de la palma Astrocaryum mexicanum y la
capacidad que tiene de recuperar su posicion vertical una vez que el tronco ha sido
doblado por las ramas o drboles que caen del dosel superior. Anualmente la
probabilidad de que una palma adulta sea golpeada por la caida de un drbol o de
una rama grande es de 0.0133.

La aplicacién del fertilizante tuvo un efecto similar al de la defoliacién en los
ramets de las plantas cuyas conexiones quedaron intactas. La respuesta de los ramets
al fertilizante fue la de incrementar la produccién foliar y, al final de dos afios,
aumentar significativamente la ganancia neta de hojas. El aumento en la produccién
foliar se facilité por un régimen nutricional mas favorable (Hunt & Bazzaz, 1980).
El hecho de que los ramets de R. gracilis reaccionen positivamente a una mayor
disponibilidad de nutrimentos sugiere que la misma reaccién puede ocurrir en
ambientes heterogéneos bajo condiciones naturales. Es posible, entonces, que la
integracién clonal permita a las plantas adquirir recursos en los parches ambientales
en los que éstos son abundantes y translocarlos hacia los ramets que se encuentran
en parches pobres en recursos. Por consiguiente la integracion fisiolégica entre
ramets tendria consecuencias importantes para el proceso de seleccién natural en
plantas clonales, reduciendo la fuerza de la seleccion experimentada en parches del
gradiente ambiental (Salzman & Parker, 1985).
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Las implicaciones que la separacién de los ramets, la defoliacién y la
fertilizacién del suelo tienen sobre otros componentes del crecimiento, asi como sobre
la sobrevivencia y reproduccién de genets y ramets serdn revisadan en articulos
subsecuentes. Esto seguramente ayudard a dar una interpretacién mds completa de
la importancia fisioldgica, ecolégica y evolutiva de la integracién entre los ramets de
esta especie. :

Agradecimientos

Queremos expresar nuestro agradecimiento a Santiago Sinaca-Colin por la
incomparable ayuda de campo; a Cristina Mourelle, por la traduccién al francés del resumen
de este manuscrito; a Guillermo Ibarra y Rubén Pérez-Ishiwara por las fotografias y a los Dres.
Robin Chazdon y Francis Putz por sus valiosos comentarios al manuscrito.

Referencias citadas

AIDE, T. M., 1987 - Limbfalls: a major cause of sapling mortality for tropical forest plants.
Biotropica, 19: 284-285.

ALPERT, P. & MOONEY, H.A., 1986 - Resource sharing among ramets in the clonal herb,
Fragaria chiloensis. Oecologia, 70: 227- 233.

ASHMUN, ].W., THOMAS, R.J. & PITELKA, L.E., 1982 - Translocation of photoassimilates
between sister ramets in two rhizomatous forest herbs. Annals of Botany, 49: 403-415.

BURT, R.L., 1964 - Carbohydrate utilization as a factor in plant growth. Australian Journal of
Biological Science, 17: 867- 877.

CALLAGHAN, T.V., 1984 - Growth and translocation in a clonal shouthern hemisphere sedge,
Uncinia meridensis. Journal of Ecology, 72: 529-546

CHAZDON, R.L., 1992a - Patterns of growth and reproduction of Geonoma congesta, a clonal
understorey palm. Biotropica, 23: (en prensa).

CHAZDON, R.L., 1992b - Effects of leaf and ramet removal on growth and reproduction of
Geonoma congesta, a clonal understorey palm. Journal of Ecology, 79: (en prensa).

CLARK, D.B. & CLARK, D.A.,, 1991 - The imfmct of physical damage on canopy tree
regeneration in tropical rain forest. Journal of Ecology, 79: 447-457.

-COOK, R.E., 1985 - Growth and Development in clonal %lant populations. in: Population biology
and evolution of clonal organisms (Jackson, J.B.C, Buss, LW. & Cook, RAE}.’)"Connectic:ut:
Yale University Press, New Haven.

GARTNER, B.L., 1989 - Breakage and regrowth of Piper Species in Rain Forest Understory.
Biotropica, 21: 303-307.

GINZO, H.D. & LOVELL, P.H., 1973a - Aspects of the comparative physiology of Ranunculus
gl;lbgggsyL., and Ranunculus repens L. 1. Response to nitrogen. Annals of Botany,
: -764. :

GINZO, H.D. & LOVELL, P.H,, 1973b - Aspects of the comparative hysiniog! of Ranunculus
bulbosus L. and Ranunculus repens L. 11. Carbon dioxide assimilation and distribution of
photosynthates. Annals of Botany, 37. 765-776.

HARPER, ].L., 1977 - The population biology of plants. New York: Academic Press.

HARTNETT, D.C. & BAZZAZ, F.A., 1983 - Physiological integration among intraclonal ramets
in Solidage canadensis. Ecology, 64: 779-788.

HARTNETT, D.C. & BAZZAZ, F.A. 1985 - The integration of neighbourhood effects by clonal
genets in Solidago canadensis. Journal of Ecology, 73: 415-427.

HUNT, R. & BAZZAZ, F.A., 1980 - The biology of Ambrosia trifida L. V. Response to fertilizer,
with growth analysis at the organismal and sub-organismal level. New Phytol.,
84: 113-121.



INTEGRACION CLONAL EN UNA PALMA TROPICAL 635

HUTCHINGS, M.]. & BRADBURY, LK., 1986 - Ecological Perspectives on Clonal Perennial
Herbs. BioScience, 36: 178-181.
IBARRA-MANRIQUEZ, G., 1988 - The palms of a tropical rain forest in Veracruz, México.
Principes, 32: 147-155.
IBARRA-MANRIQUEZ, G. & SINACA-COLIN, S., 1987 - Listados floristicos de México. VII
lE)sl\llaci}?ln de Biologia Tropical Los Tuxtlas, Veracruz. Instituto de Biologia. México:
AM.

JONSDOTTIR, [S5. & CALLAGHAN, T.V, 1989 - Localized defoliation stress and the
movement of '*C-photoassimilates between tillers of Carex bigelowii. Oikos, 54: 211-219.

LOT-HELGUERAS, A., 1976 - La Estacién de Biologia Tropical Los Tuxtlas: pasado, presente
E futuro. in: Regeneracion de selvas altas en Veracruz., México. (A. Gémez-Pompa,

. Vazquez-Yanes, 5. del Amo, & A. Butanda, eds.). México: CECSA.
MARTINEZ RAMOS, M., ALVAREZ-BUYLLA, E., SARUKHAN, J. & PINERO, D., 1988 -
Treefall age determination and gap dynamics in a tropical forest. Journal of Ecology, 76:

McNAUGHTON, 5.]., 1979 - Grazing as an optimization (Erocess: grass-ungulate relationships
in the Serengeto. American Naturalist, 113: 691-703.

MENDOZA, A., PINERO, D. & SARUKHAN_. J., 1987 - Effects of experimental defoliation on
gmwth, reproduction and survival of Astrocaryum mexicanum. Journal of Ecology, 75:

45-554.

MIRANDA, A. & DIRZO, R,, 1991 - Altered Patterns of Herbivory and Diversity in the Forest
Understory: A Case Study of the Possible Consequences o Contemerary Defaunation.
in: Plant-Animal Interactions: Evolutionary Ecology in Tropical and Temperate Regions.
(P.W. Price, T.M. Lewinsohn, G.W. Fernandes, & W.W. Benson, ed.): 273-287; John
Wiley & Sons, Inc.

NEALS, T.F. & INCOLL, L.O,, 1968 - The control of leaf photosynthesis rate by the level of
assimilate concentration in the leaf: a review of the hypothesis. Botanical Review, 34:
107-125.

NOWAK, RS. & CALDWELL, MM, 1984 - A test of compensamrg Ehoto&ynlheﬁis in the
field: implications for herbivory tolerance. Oecologia, 61: 311-31&.

OYAMA, K. & MENDOZA, A., 1990 - Effects of defoliation on growth, reproduction, and
survival of a Neotropical dioecious palm, Chamuedorea tepejilote. Biotropica, 22: 119-123.

PAINTER, E.L. & DETLING, ].K., 1981 - Effects of defoliation on net photosynthesis and
regrowth of western wheatgrass. Journal of Range Management, 34: 68-71.

PITELKA, LF. & ASHMUN, J.W., 1985 - Physiology and integration of ramets in clonal plants.
in: Population Biology and Evolution of clonal organisms. Jackson, (].B.C., Buss,
L.W. & Cook, R.E,, eds.). Connecticut: Yale Universily Press, New Haven.

SALZMAN, A.G. & PARKER, M.A., 1985 - Neighbours ameliorate local salinity stress for a
rhizomatous plant in a heterogeneous environment, Oecologia, 65: 273-277.

SCHMID, B. & BAZZAZ, F.A, 1987 - Clonal integration and population structure in
perennials: effects of severing rhizome connections. Ecology, 68: 2016-2022.

SCHMID, B, PUTTICK, G.M., BURGESS, K.H. & BAZZAZ, F.A., 1988 - Clonal integration and
effects of simulated herbivory in old-field perennials. Oecologia, 75: 465-471.

SLADE, A). & HUTCHINGS, M]., 1987a - Clonal integration and plasticity in foraging
behaviour in Glechoma hederacea. Journal of Ecology, 75: 1023-1036.

SLADE, AJ. & HUTCHINGS, M.]., 1987b - An analysis of the influence of clone size and
stolon connections between ramets on the growth of Glechoma hederacea L. New Phytol.,
106: 759- 771. d

SILANDER, J.A., 1985 - Microevolution in clonal glants. in: Population biology and evolulion of
clongl organisms. (Jackson, J.B.C., Buss, L.W. & Cook, R.E., eds.). Connecticut: Yale
University Press, New Haven.

SPSS (1988). SPSS/PC+ Advanced Statistics V2.0. SPSS [nc. Chicago.



RESULTADOS

CRECIMIENTO
Tasa de natalidad, tasa de mortalidad y tasa neta de cambio de
ramets.
Los analisis de varianza multivariados de las tasas de natalidad,
de mortalidad y del cambio neto de ramets para los dos afios
después de iniciado el experimento se muestran en los Cuadros 3 y
4. Los resultados indican que los efectos principales,
fertilizacidén (F) y separacién fisica de los ramets (S), asi como
la interaccién separacién*fertilizacién (S*F) tuvieron un efecto
significativo sobre las variables analizadas, mientras que la
" defoliacién y la interaccién separacién*defoliacién (S*D) no
tuvieron un efecto significativo. En los Cuadros 3 y 4 y en los
subsecuentes sb6lo se muestran los resultados de las interacciones
que resultaron signficativas.

En general, el tamafio inicial de las plantas no tuvo un
efecto significativo sobre las variables analizadas en los dos
afios del estudio, excepto en 1989-90, en donde el tamafio inicial
de las plantas tuvo un efecto significativo (P=0.010) sobre la
tasa de mortalidad de los ramets (Cuadro 3).

Los resultados de los andlisis univariados (Cuadros 3 y 4)
muestran que el fertilizante tuvo un efecto significativo sobre
la tasa de natalidad y sobre el cambio neto de los ramets durante
1988-89. Las plantas fertilizadas, tanto las separadas y como

las conectadas, produjeron significativamente (P<0.001) mas
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Cuadro 3.- Apalisis de varianza multivariado de las tasas de
natalidad (N) y mortalidad (M) de los ramets de Reinhardtia
gracilis para los afios 1989-90 y 1990-91. Los tratamientos
utilizados en el experimento se explican en el Cuadro 1.

Covarianza de las tasas de natalidad (N) y de mortalidad (M) de
ramets en relacién con el namero de hojas remanentes inmediata-
mente después de la defoliacién.

Variable Beta B Error esténdar t P

N 1989-90 -0.06807 -0.00740 0.006 -1.323 0.187
N 1990-91 -0.07499 -0.00712 0.005 -1.458 0.146
M 1989-90 -0.02861 -0.00042 0.001 -0.55b5 0.579
M 1990-91 -0.13309 -0.01042 0.004 -2.604 0.010

Analisis de varianza multivariado

Factor U de Wilks g.l. F P
F 0.95 4 373 4.6279 0.001
D 0.97 12 987 0.8880 0.558%9
] 0.79 4 373 23.8204 0.0005
S*F 0.96 4 373 3.7510 0.005

Analisis de varianza univariado

Factor Variable Cuadrado medio F P
(g9.1.)
F (D=0) N 1989-90 2.55334 18.25789 0.0005
(1, 376) N 1990-91 0.04819 0.45135 0.502
M 1989-90 0.00001 0.00238 0.961
M 1990-91 0.00671 0.09379 0.760
D N 1989-90 0.19067 1.36343 0.254
(3, 376) N 1990-91 0.08682 0.81323 0.487
M 1989-90 0.00266 1.03125 0.379
M 1990-91 0.00433 0.06045 0.981
S N 1989-90 11.11319 79.46578 0.0005
(1, 376) N 1990-91 0.68070 6.37603 0.012
M 1989-90 0.00482 1.86820 0.172
M 1990~-91 0.01612 0.22524 0.635
S*F N 1989-90 0.41858 2.99307 0.084
(1, 376) N 1990-91 1.38197 12.94485 0.0005
M 1989-90 0.00000 0.00004 0.995
M 1990-91 0.00222 0.03105 0.865
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Cuadro 4.- Analisis de varianza multivariado de la tasa neta de
cambio de los ramets (C) de Reinhardtia gracilis para los afios
1989-90 y 1990-91. Los tratamientos utilizados en el experimento
fueron se explican en el Cuadro 1.

Covarianza de la tasa neta de cambio de los ramets (C) en
relacidén con el nimero de hojas remanentes inmediatamente después
de la defoliacidn.

Variable Beta B Error estandar T P
C 1989-90 -0.06330 -0.00698 0.006 -1.230 0.219
C 1990-91 0.02538 0.00329 0.007 0.492 0.623

Andlisis de varianza multivariado

Factor U de Wilks g.1. F P
F 0.95 2 375 9.0128 0.0005
D 0.98 6 750 0.9782 0.439
S 0.83 2 375 38.3335 0.0005
S*F 0.98 2 375 4.5707 0.011

Analisis de varianza univariado

Factor Variable Cuadrado medio F P
(g9.1.)
F (D=0) C 1989-50 2.54543 17.69230 0.0005
(1, 376) C 1990-91 0.09087 0.45442 0.501
D C 1989-90 0.23622 1.64189 0.179
(3, 378&) C 1990-91 0.06164 0.30824 0.819
S C 1989-90 10.65500 74.05877 0.0005
(1, 376) C 1990-91 0.48731 2.43694 0.119
S*F C 1989-90 0.41900 2.91228 0.089
(1, 376) C 1990-91 1.27336 6.36780 0.012

ramets que las palmas control (Fig. 5a) y como consecuencia de
ello, las palmas fertilizadas ganaron significativamente

(P<0.001) mas ramets gque las palmas control (separadas y
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conectadas) (Fig. 5a). La tasa de produccién de ramets de las
palmas fertilizadas fue mayor en el primero que en el seqgundo
afio. Las diferencias fueron mds notables en las palmas separadas
que en las conectadas (Figs. 5a y 5b). En 1989-90 la tasa de
natalidad de ramets de las palmas fertilizadas y separadas fué
menor gue la de las palmas control separadas (Fig. 5b), mientras
que la tasa de mortalidad de los ramets para las mismas palmas
fué mayor que para las control (Fig. 5d). Como consecuencia, en
las palmas separadas y fertilizadas el cambio neto de ramets
tiene valores negativos y desde luego, la ganancia neta es menor
que la de las palmas control (Fig 6b).

Los andlisis univariados también indican que la separacién
fisica de los ramets (Cuadros 3 y 4) tuvo un efecto significativo
sobre la tasa de natalidad de los ramets durante los dos afios de
estudio (P<0.001 en 1988-89 y P=0.012 en 1989-90), y sobre el
cambio neto de ramets en 1989-90 ((P<0.001). En todos los
tratamientos, las palmas que quedaron separadas produjeron
significativamente mds ramets que las palmas que quedaron
conectadas (Fig. 5a y b), siendo las palmas separadas Yy
fertilizadas las que produjeron un mayor namero de ramets. En
1989-90, estas Gltimas produjeron menos ramets que las palmas
control separadas (Fig. 5b). Como consecuencia de su mayor
natalidad, las palmas separadas tuvieron un cambio neto de ramets
significativamente mayor (P=0.001 en 1989-90) que las palmas que
quedaron conectadas (Fig. 6a). En 1989-90 se observa la misma
tendencia, pero las diferencias no fueron significativas (Fig.

6b) , probablemente debido al valor negativo de la tasa neta de
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Figura 5.- Tasa de natalidad de ramets: a) 1988-89 y b) 1989-90 y
tasa de mortalidad de ramets en: ¢) 1988-89 y d) 1989-90 en
palmas de Reinhardtia gracilis sometidas a defoliacion, separacion y
fertilizacién del suelo. EIl tratamiento de fertilizacién estuvo anidado

dentro del nivel de plantas no defoliadas. Valores promedio + 1 error
estandard. La misma explicacion que en la Figura 1.
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Figura 6.- Tasa neta de cambio de ramets en
palmas de Reinhardtia gracilis sometidas a
defoliacién, separacion de ramets y fertilizacién
del suelo en: a) 1988-89 y b) 1989-90.
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cambio de ramets de las palmas separadas y fertilizadas.

La interaccién entre la separacién fisica de los ramets y la
fertilizacién de las palmas produjo un efecto signficativo sobre
la tasa de natalidad de ramets y sobre la tasa neta de cambio
durante los dos ahos (Cuadros 3 y 4).

Es interesante mencionar que ningan tratamiento tuvo
efectos, significativos sobre la tasa de mortalidad de los ramets
(Cuadros 3 y 4). En todos los tratamientos murié un naGmero
semejante de ramets gue en las palmas control (Figs. 5c y 5d).
En todos los casos las tasas de mortalidad son mds bajas que las

de natalidad.

REPRODUCCION

Fecundidad

El resultado de los andlisis multivariados muestra que los
efectos principales (fertilizacién, defoliacidén y separacién
fisica de los ramets) tuvieron un efecto significativo (P<0.1)
sobre la fecundidad de las palmas (Cuadro 5). También se
encontré que el tamafio inicial de las palmas tuvo un efecto
significativo sobre la fecundidad (P<0.005).

De acuerdo con los resultados de los andlisis univariados
la fertilizacién afecté la fecundidad de las palmas durante los
dos afios (P=0.026 y P=0.081). Las palmas fertilizadas produjeron
significativamente mds frutos que las palmas control (Fig. 7a y
b). La produccién de frutos fue mayor durante 1988-89 en las

palmas fertilizadas y separadas que durante 1989-90, mientras que
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Cuadro 5.- Andlisis de varianza multivariado de la produccién de
frutos en Reinhardtia gracilis para los afios 1988-89 v 1989-90.
Los tratamientos utilizados en el experimento se explican en el
Cuadro 1.

Covarianza del nimero de frutos producidos en relacién con el
nimero de hojas remanentes inmediatamente después de la
defoliacién.

Variable Beta B Error estandar t P
1989-90 0.51686 0.97605 0.080 12.195 0.0005
1990-91 0.37628 0.61159 0.075 8.203 0.0005

Analisis de varianza multivariado

Factor U de Wilks [ P o F P
F 0.99 2 407 3.0880 0.047
D 0.92 6 814 6.1279 0.0005
s 0.99 2 407 2.5598 0.079

Andlisis de varianza univariado

Factor Variable Cuadrado medio F P

(g.1.)

F (D=0) 1989-90 162.2742 4.9843 0.026

(1, 408) 1990-91 86.4097 3.0588 0.081
D 1989-90 379.5145 11.6568 0.0005

(3, 408) 1990-91 108.3434 3.8351 0.010
] 1989-90 85.0206 2.6114 0.107

(1, 408) 1990-91 27.9288 0.9886 0.321

las palmas fertilizadas conectadas produjeron un namero similar
de frutos durante los dos anos (Figs. 7a y 7b).

Los analisis de varianza univariados también muestran que la
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defoliacién tuvo un efecto significativo sobre la fecundidad de
las palmas durante los dos afios (P<0.001 y P=0.010). Las palmas
a las que se les removidé el area foliar a todos los ramets
jévenes (J) y a las que se defolié al ramet mas viejo (V),
produjeron significativamente mds frutos gue las palmas control
(C) durante los dos afios de estudio (Fig. 7a). En 1988-89 las
palmas a las que se les defoliaron todos los ramets (G)
produjeron mas frutos que las palmas control cuando las palmas
quedaron separadas y menos frutos que las palmas control, cuando
las palmas quedaron conectadas (Fig. 7a). En 1989-90, sin
embargo, las palmas separadas (G) produjeron un nimero similar de
frutos que las palmas control separadas (C) y las palmas gque
quedaron conectadas volvieron a producir un nimero menor de
frutos que las control (Fig. 7b).

A pesar de gue el andlisis multivariado detecté un efecto
significativo de la separaci6én fisica de los ramets sobre la
fecundidad de las palmas (P=0.079), los andlisis univariados
indicaron que este factor no tuvo un efecto significativo sobre
la fecundidad de las palmas ni en 1988-89 (P=0.107), ni en 1989-

90 (P=0.321) (Cuadro 5).

DISCUSION

Las evidencias que sugieren que los ramets de Reinhardtia
gracilis se encuentran integrados (Mendoza y Franco 1992), se
confirman con los resultados presentados en este capitulo. Como
se menciond, las palmas cuyos ramets guedaron conectados ganaron

mds hojas al término de dos ahos debido, quizéds, a una
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redistribucién de recursos dentro de la planta hacia los ramets
defoliados (Mendoza y Franco 1992). Los resultados analizados
ahora muestran, sin embargo, que las palmas cuycs ramets gquedaron
aislados produjeron m&s ramets, siendo mayor el efecto durante el
primer afio. Incluso las palmas control que quedaron separadas
produjeron, por un lado, menos hojas, y por otro, mids ramets que
las palmas control conectadas. Slade y Hutchings (1987b)
encontraron resultados similares al cortar las conexiones de la
hierba perenne Glechoma hederacea. Estos autores sugieren gue
las plantas separadas produjeron mas ramets como una respuesta a
la ruptura de la dominancia apical. A conclusiones similares
llegaron Schmid y Bazzaz (1987) en un experimento en el que
cortaron las conexiones de Solidago canadensis. Por el
contrario, las plantas que guedaron conectadas produjeron menos
ramets debido, quizds, al alto grado de integracidén clonal gue
inhibe la produccién de nuevos ramets (Slade y Hutchings 1987b).
Algo similar debe haber ocurrido en las palmas de R. gracilis,
como lo muestra el aumento en la tasa de natalidad de ramets de
las palmas que gquedaron separadas durante el primer afo (Fig.
5a). La disminucién en la tasa de natalidad de los ramets
durante el segundo afic parece indicar que, una vez gue se
empiezan a producir nuevos ramets, la integracidén clonal
restablece nuevamente los mecanismos de control de los meristemos
laterales (Fig. 5b). Por otro lado, los valores negativos de la
tasa neta de cambio foliar en las palmas defoliadas y en las
control gue guedaron conectadas (Fig. 6a), es una evidencia mas
de gque la integracidén clonal juega un papel importante en el

control de los meristemos y, por lo tanto, en la regulacién del
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tamario del genet.

Es probable que la formacién de yemas florales ya se hubiera
iniciado al momento de efectuar el experimento, como lo indica el
hecho de gque el namero de frutos producidos por las palmas
separadas no difiridé significativamente del producido por las
palmas control. En palmas de Astrocaryum mexicanum sometidas a
defoliaciones parciales, también se sugirié que el proceso
reproductivo se habia iniciado al momento de la defoliacién. Las
palmas defoliadas y las palmas control produjeron igual nGmero de
frutos (Mendoza, Pifhero y Sarukhan 1987).

La elevada produccidén de frutos en las palmas de Reinhardtia
" gracilis que fueron defoliadas, independientemente de la
separacién o no entre ramets, parece indicar que la remocidn del
50% del area foliar total estimulé la diferenciacidn de yemas
florales. En Eichornia crassipes, una planta clonal acuatica,
cambios en las concentraciones de acido giberélico pueden
intervenir en la induccidén de la floracidén (Watson 1984). El
incremento en la produccién de frutos en las palmas defoliadas
(Fig. 7) podria ser el resultado de una respuesta a cambios
hormonales similares. Slade y Hutchings (1987b) mencionan que
las fitohormonas del grupo de las giberelinas son las
responsables de la inhibicidén temporal del crecimiento de las
yemas laterales en Glechoma hederacea. Es posible, entonces, que
al cortar las conexiones entre los ramets, alguna alteracién del
balance hormonal ocasionara la estimulacién de las yemas florales
de las palmas separadas.

El efecto global de los tratamientos es, sin embargo, mas
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complejo, ya que en las palmas defoliadas y conectadas también se
incrementé la produccién de frutos. Esta respuesta se podria
explicar, en parte, porque la defoliacién mejora el estado
hidrico de la planta, debido a un incremento en la conductancia
estomdtica de las hojas remanentes, al reducirse la superficie de
transpiracién aérea por la defoliacién (McNaughton 1979).
Mientras que la ganancia neta de hojas de las palmas defoliadas
que guedaron conectados fue mayor que ia de las palmas control
(Fig. 4), las palmas defoliadas y separadas produjeron mis ramets
que las palmas control (Fig. 6) En las primeras la translocacién
de recursos se destindé a la produccién de hojas, en las segundas,
se destindé a la produccidén de ramets, pero las dos (separadas y
conectadas), ademds, translocaron recursos almacenados hacia la
produccidén de frutos, de tal forma que el proceso reproductivo no
se afectd (Fig. 7). En otro estudio de defoliacién realizado
con la palma dicica Chamaedorea tepejilote en la misma selva, se
obtuvieron resultados similares (Oyama y Mendoza 1990). La
pérdida de &rea foliar en esta especie produjo un incremento en
la produccidén de hojas y de frutos un afio después de iniciado el
experimento. A diferencia del patrén de comportamiento de estas
dos especies de palmas, defoliaciones mayores del 33% del area
foliar total reducen la probabilidad de reproducirse de las
palmas de Astrocaryum mexicanum, y mantienen una produccién
foliar igual o mayor que la de las palmas control (Mendoza,
Pifiero y Sarukhan 1987). El comportamiento de Reinhardtia
gracilis contrasta con el de Geonoma congesta, una palma clonal
del sotobosque de La Selva en Costa Rica (Chazdon 1991). En esta

especie la defoliacidn del 50% del &rea foliar en un solo ramet
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no tuvo efectos ni en la produccién de hojas, ni en la produccién
de frutos.

Los resultados presentados en este capitulo reafirman la
suposicién de que los recursos almacenados en los tallos, en las
hojas o en el rizoma son translocados hacia los sitios de mayor
demanda (Mendoza y Franco 1992). Chazdon (1991) no encontrd un
aumento en la produccién de frutos en palmas que fueron
defoliadas ni en aquéllas a las que se les removieron todos los
ramets excepto uno, por lo que supone gue la demanda de recursos
para producir nuevos ramets es tan fuerte, que los recursos no
son suficientes para mejorar la produccidén de frutos. En
Reinhardtia gracilis, sin embargo, la defoliacidén incrementé 1la
produccién de frutos en las palmas separadas y conectadas y
aumentd la produccién de hojas en las palmas que guedaron
conectadas. La separacidén aumenté la produccidén de ramets y,
ademds, ni la produccién de hojas, ni la produccién de frutos se
vieron negativamente afectadas. Por lo tanto, la respuesta de R.
gracilis a la pérdida de conexiones o de hojas no parece estar
reprimida por limitaciones en recursos. Es importante, entonces,
considerar el papel que tiene el rizoma para amortiguar los
efectos negativos del medio ambiente sobre la reproduccién y el
crecimiento de las plantas clonales que habitan en el sotobosque,
donde las condiciones luminicas son extremadamente pobres
(Chazdon 1991). Es probable que el rizoma, favorezca una mayor
integracién entre los ramets de Reinhardtia gracilis al aumentar
tanto la capacidad de almacenamiento, como la posibilidad de

translocar recursos entre ramets en caso necesario.
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La fertilizacidén del suelo no sélo aumenté la ganancia neta
de hojas (Fig. 4), sino también la produccién de frutos (Fig. 7)
en las palmas separadas y conectadas, durante los 2 afios. El
mejoramiento de las condiciones nutricionales estimulé también 1la
producccién de ramets, particularmente durante el primer afo en
las palmas separadas (Fig. 5a). En éstas, la aplicacién del
fertilizante provocé también un aumentc en la tasa de mortalidad
de los ramets durante el primer afio (Fig. 6c), aunque el
resultado final fue un incremento significativo en la ganancia
neta de ramets (Fig. 6a). Noble, Bell y Harper (1979) indican
que la aplicacién de fertilizante a plantas de Carex arenaria
condujo a una rapida iniciacidn del crecimiento, a partir de
muchas yemas latentes del rizoma subterraneo, duplicando la tasa
de natalidad de ramets, seguida de una alta tasa de mortalidad.
En Glechoma hederacea, otra hierba clonal perenne, se encontrd
que el crecimiento y la produccién de ramets se estimula en
plantas crecidas en soluciones nutritivas (Slade y Hutchings
1987c, d). Se ha mostrado que la longevidad de las hojas esta
inversamente relacionada con la disponibilidad de nutrimentos
(Chapin 1980; Mooney y Gulmon 1982; Shaver 1981). La alta tasa
de recambio de ramets en las palmas fertilizadas hace suponer que
el mecanismo es similar en los ramets. La entrada directa de
nutrimentos por la aplicacién del fertilizante favorecid el
crecimiento del genet. Es probable que cuando los nutrimentos no
son limitantes, como con el fertilizante, los sitios son
explotados por una forma de crecimiento que consolida la
ocupacidén del genet en el area (Slade y Hutchings 1987c).

El crecimiento de los ramets individuales (producciédn,
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abscisién y cambio neto de hojas, Figs. 3 y 4) y la fecundidad
(nGmero de frutos, Fig. 7) de las palmas dependieron del tamafio
inicial de las palmas, mientras que el crecimiento de los genets
(produccién, muerte y cambio neto de ramets, Figs. 5 y 6) no tuvo
relacién alguna con el tamafio de las palmas al inicio del
experimento. En ausencia de perturbacién se observa el mismo
comportamiento: los ramets muy pequefios y los mds grandes crecen
Significativémente menos que los ramets de tamafios intermedios
(ver estimaciones de la edad de los ramets en el Capitulo 4).
También, la fecundidad es una funcién lineal del tamafic de las
palmas (Capitulo 1), mientras que la produccién de ramets es
independiente del tamano. Es probable que la respuesta de las
palmas a los tratamientos esté relacionada con el programa de
desarrollo de la planta, el cual parece determinar, por un lado,
el tipo de meristemo que se va a diferenciar y, por otro, los
patrones de asignacién de recursos entre diferentes funciones de
la historia de vida (Watson 1986).

Es evidente que Reinhardtia gracilis tiene una gran capacidad
de responder a las condiciones del medio ambiente y gque esa
capacidad estd determinada, en gran medida, por su arquitectura y
por la integracidn clonal entre sus ramets. Es probable que,
bajo condiciones naturales, las palmas no estén expuestas a
accidentes tan severos como los examinados en este estudio. En
los tratamientos mas severos, sin embargo, ningGn genet murid
durante los dos afios del estudio y la mortalidad de los ramets es
comparable con la de las palmas control. Es claro, entonces, que

la remocidén de una parte o partes de las plantas con construccién
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modular, no necesariamente implica la muerte del genet. Esta
caracteristica les confiere a las plantas clonales la ventaja de
repartir los riesgos de muerte del genet entre los ramets (Cook
1979). Por otro lado, la integracién clonal permite el
transporte de recursos (agua, minerales, carbohidratos, etc.)
entre ramets, gue se traduce en un incremento en la capacidad de
las plantas para tolerar y amortiguar la heterogeneidad
ambiental, para competir y para recuperarse de pérdidas foliares
o de cualquier tipo de dafio (Hartnett y Bazzaz 1985; Salzman y
Parker 1985; Alpert y Mooney 1986; Raphael y Nobel 1986; Schmid y
Bazzaz 1987, Slade y Hutchings, 1987c; Jonsdottir y Callaghan

1988, 1989, Lau y Young 1988, Schmid et al. 1988).
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DISCUSION GENERAL

En este trabajo se destaca la importancia de estudiar 1la
demografia de las plantas clonales bajo dos niveles de estructura
poblacional: el nivel de genets y el nivel de ramets (Harper y
White, 1974). El uso de matrices de proyeccidén para modelar el
crecimiento poblacional (Leslie 1945, 1948; Lefkovitch 1965) y
los andlisis ‘de elasticidad derivados de estos modelos (de Kroon
et al. 1986) permitieron primero, comparar el comportamiento
demografico de Reinhardtia gracilis con el de otras especies,
particularmente especies de palmas y especies clonales; segundo,
determinar la variacién temporal de los parametros demogréaficos
y; tercero, determinar la importancia que los diferentes
pardametros demograficos tienen sobre la tasa de crecimiento de la
poblacidn.

Reinhardtia gracilis resulté ser una especie que se
encuentra en equilibrio demografico como lo muestran los valores
de la tasa de crecimiento poblacional cercanos a uno y la
similitud entre la estructura estable de tamafios proyectada en el
equilibrio y la estructura observada. En Reinhardtia gracilis, al
igual que en las otras especies de palmas y en las especies
lefiosas estudiadas, la sobrevivencia es el componente principal
de la adecuacion, ademas de ser el parametro demografico gque
menos varia con el tiempo.

Los valores de las elasticidades de la transicidn y del
decrecimiento de los genets de Reinhardtia gracilis sugieren que
debe haber algiin mecanismos que ocasiona gue los genets se

mantengan en un tamaho 6éptimo. Los mecanismos de crecimiento y de
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retroceso parecen garantizar la sobrevivencia y la fecundidad de
los genets que mas contribuyen al valor de la tasa de crecimiento
poblacional.

La aplicacién del modelo matricial a nivel de ramets hizo
posible determinar las caracteristicas de historia de vida de los
ramets gue son relevantes en el crecimiento, la reproduccidn y la
sobrevivencia de la poblacidén de los genets. Los andlisis de
elasticidad derivados de la matriz de proyeccién permitieron
determinar cémo la reproduccién sexual y la propagacidn
vegetativa contribuyen de manera similar a la tasa de crecimiento
poblacional. Estos andlisis y la descripcién de los patrones de
crecimiento y de reproduccién condujeron al entendimiento de gue
el crecimiento y la reproduccidén son dos procesos integrados en
esta palma. La propagacidén vegetativa en Reinhardtia gracilis no
parece ser una estrategia de colonizacién o de exploracidn como
en muchas especies clonales (Cook 1985), sino una estrategia de
crecimiento

Por otro lado, también se pudieron resaltar las diferencias
demograficas entre los ramets producidos por semilla y aquéllos
producidos por propagacién vegetativa. Estos Gltimos tienen una
alta probabilidad de sobrevivir, alcanzan la madurez sexual al
afio de haherse producido, todos llegan a reproducirse y tienen
una fecundidad alta. Es probable que el éxito que alcanzan los
ramets producidos por propagacién vegetativa se deba al subsidio
de recursos producidos o almacenados en otras partes de la
planta. E1l beneficio adaptativo del "cuidado post-natal"

propuesto por Callaghan (1984) para referirse a la estrategia
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desarrollada por las plantas clonales para subsidiar a los ramets
hijos y asi aumentar su sobrevivencia, se aplica también a
Reinhardtia gracilis.

La comparacidn de los patrones generales de crecimiento y de
reproduccion de Reinhardtia gracilis con los de las palmas
Astrocaryum mexicanum (Pifiero y Sarukhan 1982; Pifiero, Martinez-
Ramos y Sarukhan 1984) y Chamaedorea tepejilote (Oyama 1987,
1990), llevdé a la conclusidn de que las diferencias entre estas
especies estan dadas por las caracteristicas morfolégicas,
fisiolégicas y arquitecturales de Reinhardtia gracilis. En esta
especie la propagacién vegetativa y la reproduccidén son dos
procesos integrados. La produccién de ramets aumenta el tamafio
del genet y con ello, la fecundidad y la sobrevivencia a largo
plazo.

La integracién clonal (Mendoza y Franco 1992) y
probablemente también el sistema de almacenamiento de recursos
(rizoma), parecen desempefiar un papel importante en el
crecimiento, reproduccién y sobrevivencia de los genets de
Reinhardtia gracilis. La caida de ramas u objetos del dosel
superior ocasiona dafios a las plantas que habitan en el
sotobosque de la selva y frecuentemente es un factor importante
de mortalidad (Aide 1987; Gartner 1989; Clark y Clark 1989;
Chazdon 1991, 1992). En las palmas con un solo meristemo apical
como Astrocaryum mexicanum y Chamaedorea tepejilote, la pérdida
del meristemo apical ocasiona la muerte del indiviudo. En
Reinhardtia gracilis los riesgos de extincidén del genet se
reparten entre los diferentes ramets que son capaces de sufrir

una mortalidad independiente (Cook 1979). En este sentido, R.
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gracilis comparte con las especies clonales, otro de los
beneficios adaptativos sugeridos del habito clonal (Cook 1979).

La movilizacién de recursos hacia las partes del genet que
se enfrentan a condiciones adversas como por ejemplo, por la
limitacién de alglin recurso, o por la accién de competidores o
depredadores, parece ser otra de las ventajas derivadas de la de
la integracién clonal (Ashmun, Thomas y Pitelka 1982; Salzman y
Parker 1985; Joénsdéttir y Callaghan 1989). También la
translocacién de recursos desde las partes del genet que se
encueﬁtran en mejores condiciones microambientales (luz,
nutrimentos) pueden mejorar la sobrevivencia, el crecimiento y la
reproduccidén del genet (Hartnet y Bazzaz 1985; Raphael y Nobel
1986; Slade y Hutchings 1987c). Las respuestas de Reinhardtia
gracilis a la defoliacidén, a la separacidén fisica de los ramets y
a la aplicacidén del fertilizante encontradas en este trabajo
parecen reforzar estas suposiciones.

De acuerdo con Pitelka y Ashmun (1985) la integracién clonal
podria otorgar ventajas adaptativas al crecimiento y a la
reproduccién en ambientes donde los recursos se distribuyen en
parches. En el sotobosque de la selva, por ejemplo, el recurso
luminico varia tanto espacial como temporalmente (Chazdon y
Fetcher 1984; Chazdon 1986, 1988). La integracién fisiolégica
(Mendoza y Franco 1992) en Reinhardtia gracilis y quizés el
rizoma de estas palmas permitan a esta especie persistir en
condiciones tan limitantes de luz, comoc es el sotobosgue de la
selva (Chazdon 1991).

Las posibles interpretaciones de los beneficios que el
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hébito clonal confiere a las plantas, pueden resultar egquivocadas
si solamente se analiza uno de los dos niveles de estructura
poblacional. Por tal motivo, la confirmacién de dichas
interpretaciones requiere de una profundizacién en el concimiento
de la historia natural de los individuos genéticos y fisiolégicos
de las poblaciones de plantas clonales.

A pesar de que el esfuerzo se duplica si se analizan los dos
niveles de estructura poblacional en las plantas clonales, el
conocimiente resultante proporciona informacién relevante sobre
el significado ecoldégico del habito clonal. Desde luego no todas
las plantas clonales ofrecen la ventaja de ser estudiadas a ambos
niveles. Reinhardtia gracilis es, como la mayoria de las palmas,
un objeto ideal para estudiar la dindmica de poblaciones de
plantas (Tomlinson 1963; Sarukhan 1978), pero, ademas, es un
objeto ideal para tratar de comprender la ecologia y la evolucidn

de especies clonales.
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