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RESUMEN GENERAL

Este trabaje evalud la diversidad de especies arboreas a nivel plantula, juvenil y brinzal, en dos
habitats (planicie de inundacion y lomerio) de Chajul, Selva Lacandona (Chiapas), México, También
evalud ia heterogeneidad del recurse luminico (CVD, a través de fotos hemisféricas) y el régimen de
disturbio (CVA, coeficiente de variacion de las alturas del dosel). Se explort la relacion entre la
diversidad de cada uno de los estadios y el CVA, y entre la diversidad y el CVD, asi como ia refacion
entre el CVA y &l CVD. El lomerio presento a mayor diversidad en los tres estadios, probablemente
esta se asocie a las caracleristicas edaficas y lopogréaficas propias de este habitat, las cuales
mosiraron un gradiente de hetercgeneidad mas amplio sobre el cual pueden diferenciarse y
especializarse las especies. Ademas, las diferencias en tipo de suelo y topografia pueden estar
influyendo fuertemente en la estructura vertical de la vegetacion y en el régimen de disturbio,
provecando una mayor caida de arboles def dosel, lo que también puede contribuir a que la
diversidad de especies en este habitat sea mayor, Ademas se observo que la mayoria de las
especies fueron tolerantes a la sombra, probablemente resultado de la adaptacion para establecerse
y crecer en sitios de sombra, que son las condiciones imperantes en el sotobosque de las selvas
himedas; también se obtuvo que a nivel familia parecen existir adaptaciones para explotar los
recursos a diferentes alturas.

103 niveles de luz directa registrados en los dos habitats (plaricie de inundacién, 15.1%,
intervalo de 13.8 a 17 3% lomerio, 15.0%, intervalo de 10.5 a 20'9%) duplicaron o triphcaron los
niveles que se suponen caracteristicos de las selvas himedas. Esto se debe a que este trabajo
evalud desde puntos ubicados en fase de claro o sitios abiertos hasta puntos en selva madura o
sitios cerrados: en los otros estudios los niveles sdlo son refendos a los sitios cerrados E! intervalo
de heterogeneidad de fa luz directa fue mayor en el lemerio (planicie de inundacién, CVD= 48.3,
intervalo de 44 1 a 51.4%, lomerio, CVD= 53.0, intervalo de 33 2 a 55.3%) lo que quiza se deba a
que este habitat presenté mayor pendiente, mayor nimero de arboles caidos y dosel mas bajo, lo

que se tradujo en mayor heterogeneidad. También la heterogeneidad del dosel (CVA) fue mayor en
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lomeric, pero ef intervalo fue mener (planicie de inundacion, 46.8, intervalo de 24.9 a 59.6%, lomerio,
491, intervalo de 43 8 a 51 8%). Nuestros resultades muestran que el ambente fuminice del
sotobosque queda mejor caracterizade con la metodologia empleada en este trabajo en comparacion
con la que generalmente se ha utiizado en los demas estudios, la comparacidn claro-selva madura,
que los niveles de luz en cualquier punte del sotobosque no estan correlacionados con ia attura del
dosel circundante y parecen estar determinados por la densidad del follaje; que Ta heterogeneidad de
la luz directa tampoco esta correlacionada significativamente con el CVA, debido al crecimiento de la
vegetacion después de ta formacién de un claro.

La diversidad de pléntulas estuvo correlacionada alia y significativamente con el CVD (r'=
0.63, P= 0 06) y las comunidades de juveniles y brinzales lo estuvieron con el CVA ({juveniles, r'=
0.85, P= 0 (1, brinzaies, = 0.72, P=0 03), lo que nos muestra que 10s requerimentos de las
especies varian a través de su ciclo de vida y, por lo tanto, el términe especialista debe ser referido
solamente al estadio de vida evaluado Asi misme, en ios analisis multivanados se observd que los
sitles se agruparon con base al habitat al que pertenecen, lo que nos lieva a postular que debemos
considerar la multipheidad de variables que ocurren y fas posibles interacciones entre ellas para
interpretar la dwersidad de especies, mas que referrnos a una variable como limitante. Es decrr, muy
probablemente la consideracion de recursos iimitantes sea sumamente restrictiva para algunos
propositos, como el de este estudic. De manera andloga, los resultados obtenidos en el presente
trabajo nos evan a (a conclusion de que para fos estudios a nivel comunitario la separacion claro-
selva madura es muy imitada ya que no incorpora la heterogeneidad presente en cada una de estas
etapas, ¥ que la dversidad B difiere entré los habitats, por lo que el aporte de cada uno de los
habitats a la diversidad regional es diferente y, por lo tanto, esto debe ser considerado en los
proyectos de conservacion, En el contexto teérico nuestros resultados confirman los postulados de ta
teoria del nicho de regeneracion, pues la mayor diversidad se presentd en los sitos con mayor
heterogeneidad de recursos; también apoyan la posibilidad del mantenimento de 1a diversidad, a

largo plazo, a través de los reemplazos heteroespecificos de los arboles del doge!






INTRODUCCION

En ecologia, uno de los topicos que mas ha llamado la atencion es la alta diversidad de especies
arbdreas de las selvas hiimedas tropicales {Gentry 1988a, 1990; Valencia et al. 1994) Especialments
se ha destacado el andlisis de fos factores que hacen posible €l mantenimiento de dicha diversidad.
Entre los facteres mas importantes se ha citado la cantidad y variabilidad de la luz {Brown 1993; Clark
etal 1993, Hartshorn 1978; Lee 1987: Terborgh 1985; Uhl et al 1988; Véazquez-Yanes y Orozco-
Segovia 1884) y el régimen de disturbio (Clark 1990; Hubbell y Foster 1983; Martinez-Ramos 1985).
Ademds, se ha resaltads Ja importancia de las comunidades presentes en el sotobosque - plantulas y
Jjuveniles o regeneracion de avanzada (Bazzaz 1984})- ya que las especies que la componen son las
que, en gran medida, determinaran fa futura composicion vegetal (Augspurger 1990; Clark y Clark
1988; Cdérdova-Casillas 1885; Hubbel! y Foster 1686; Martinez-Ramos 1994). A partir de lo anterior,
el presente trabajo lfevado a cabo en a Estacion de Biologia Tropical Chajul, Selva Lacandona
(Chiapas), México, abordé las siguientes interrogantes: ;como es la composicion floristica yla
estructura de la comunidad arbdrea a nivel de plantutas, juveniles y brinzales?, ; qué estadio del ciclo
de vida, mencicnade anteriormente, es impactado mas fuertemente por el régimen de disturbio?,
£que estadio del ciclo de vida es impactado mas firnemente por la heterogeneidad del recurso
luminica?, ;como es ia relacion entre el régimen de disturbio y la heterogeneidad del recurso
luminico?, ;las especies pueden considerarse como especialistas o generalistas sobre gradientes
ambientales de recursos iuminicos o de disturbio?.

REGENERACION DE AVANZADA

La riqueza y abundancia de especies en cualquier estadio del ciclo de vida esta directamente
relacionada con la riqueza y abundancia de individuos de los estadios previos, y con los factores que
determinan las tasas de moralidad en ellos; asi, los patrones de sobrevivencia de semillas y
plantulas reflejan las condiciones impuestas par diferentes formas de dispersién (Howe 1980a})
Diferentes agentes dispersores imponen condiciones selectivas distintas y la demografia de plantulas
s el resultado de las respuestas adaptativas a estas condiciones, par ejemplo, para las semillas
grandes dispersadas por mamiferos, ef costo de |a dispersion es un alto percentaje de depredacidn
{Sork 1987). Ademas, ta depredacion de semillas de una especie parece estar relacionada con el
total de semillas presente en la comunidad; si ef total de semillas de la comunidad es bajo, la
depredacién que sufre [a especie es muy alta y consecuentemente las posibilidades de

establecimienta se reducen; lo contrario ocurre si e ndmero de semillas en la comunidad es aite
{Schupp 1990).
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En las selvas tropicales los estudios de regeneracion se han enfocado prncipalmente al
estadio de plantula, ya que es una de las etapas del ciclo de vida con mayor nimero de individuos,
de menor duracin y con muy altas tasas de moralidad, por lo que es considerada critica en la
dinarnica de las poblaciones (Clark y Clark 1986). La demografia de juveniles, menos abordada, es
importante en ! &xito reproductivo de las especies pues estos individuos deben persistir en
crecimiento suspendido durante fargos periodos antes de alcanzar la madurez reproductiva (Cordova-
Casillas 1985; Hubbell y Foster 1990; Lieberman et al. 1985); por ejemplo, algunas especies tardan
hasta 40 anos en alcanzar 1 cm. de diameiro a la altuza del pecho (De Steven 1994). Sin embargo
aunque se reconoce que el estadio de pléntula esta defimitado entre fa emergencia de la radicula y el
momento en que la planta deja de utilizar fas reservas matemas {Fenner 1985; Harper 1877),y que

después de ésto comienza la fase juvenil (Cérdova-Casillas 1985); en el campo es dificit precisar et
' limite entre ambos estadios, por lo que el ¢riterio de la alfura es el mas frecuentemente utifizado en
estudios ecoldgicos (Duke y Pinzén 1992; Fenner 1987).

Para el estadio de plantula, los estudios generalmente se han centrado en pocas especies ¥
se han reatizado durante unos cuantos afics {ver revisién en De Steven 1994). Se ha registrado que
las plantulas presentan un constante recambio, es decir son muy abundantes después de la
fructificacion (Gémez-Pompa y Vazquez-Yanes 1985), pero después de algunas semanas la mayoria
de ellas muere (Augspurger 1984; Lieberman et al. 1985). Asi mismo, se ha establecido que las
principales causas de mortalidad se asocian con la depredacion (Blain y Keliman 1991; Clark y Clark
1985; Schupp 1990; Sork 1987; Tumner 1990}, la herbivoria (Dirze 1984), los dafios fisicos (Clark y
Clark 1588, 1991), los microorganismos (Augspurger 1984; Augspurger y Kelly 1984), la desecacion
¥ la competencia (del Amo 1985; Silvertown y Dickie 1881; Turner 1990}, y también los bajos niveles
de luz pueden aumentar los indices de mortalidad (Dirze 1984; Howe 1990b).

Los mismos factores bidticos y abiticos que operan sobre las plantulas lo hacen sobre los
juveniles, pero las muertes por dafios fisicos aumentan considerablemente (Clark y Clark 1987, 1991;
Pifiero et al, 1984) y las pérdidas por depredacion se reducen ya que [as plantas se vuelven menos
atractivas a los depredadores (Osunkoya et al. 1993); también se ha observado que en los juveniles
aumenta la sobrevivencia y disminuye la abundancia (De Steven 1994). Es precisamente esta
dinamica de reemplazo de especies la que ha lievado a postular que los estadios iniciales pueden
afectar los patrones de distribucidn de los adultos, y finalmente, la diversidad de las especies
arbéreas dentro de la comunidad; por ejemplo, se ha propuesto que a nivel poblacional la mortalidad
de semillas y plantulas puede reducir inmediatamente el tamario de [a poblacion y alterar la estructura

de edades, lo que a corto plazo se traducirfa en gue algunas especies pudieran establecerse en
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mosaico, restringirse a claros, o ser comunes; a largo plazo, en una distribucion espacial de ios
adulios significativamente mas dispersa {(Augspurger 1990; Clark y Clark 1989)

Respecto al papel de las plantulas ¥ juveniles en el mantenimiento de ia diversidad. se ha
postulado que Iz mortalidad ocasionada por disturbios fisicos (Connell 1978, Huston 1979} y pot
microorganismas (Augspurger 1990} pueden agrandar la diversidad de dos posibles maneras: a) si
atacan a las especies dominantes, pueden cambiar el balance competitivo e ncrementar ef nimero
de especies raras; y/o b) el ataque a los arboles maduros puede actuar como disturbio repetido y
evitar que se alcance el equilibric competitivo. Ademas, se Propone que al morir los arboles del dose,
su reemplazo puede ser un mecanismo para mantener la diversidad de especies; si la comunidad de
espacies del sotobosque es diversa, aumentan fas posibilidades de reemplazos heteroespecificos, y
por lo tanto, a largo plazo, Ia diversidad aumentars, pero si la comunidad es dominada por unas
cuantas especies los reemplazos coespecificos se veran favorecidos, y por lo tanto, a largo plazo, la
diversidad decrecera (Hubbell y Foster 1986, 1950} La hipotesis de reemplazos heteroespecificos de
los arboles del dose! como mecanismo para mantener la diversidad (Hubbell y Foster 1986) se ha
asociado fuertemente con la hipétesis de Janzen (1970} y Connell (1971), quienes mencionaron que
la mortalidad en ta vecindad del progenitor es muy alta y decrece a medida que los descendientes se
alejan de €I, por lo que los reemplazos heteroespecificos tienen mayores posibilidades de
presentarse. Los estudios en torno al tema de Ia maortalidad cerca de los progenitores han mostrado
que ios resultados difieren dependiendo de las especies consideradas (ver revisién en Clark y Clark
1984); que el efecto de vecindario decrece con la distancia y con ef tamafio de ta planta focal y
aumen_ta con el tamadio del progenitor; que la asaciacion entre alta densidad y pobre desempefio
puede deberse a I3 heterogeneidad ambiental, la cual probablemente causa una asociacicn positiva
entre el establecimiento y la densidad, ya que las especies tienden a presentarse en [os sitios
favorables {Condit ef al. 1994). Asi mismo, el descenso en la sobrevivencia ¥y en las tasas de
crecimiento bajo los individuos coespecificos probablemente se asocia con que los individuos
coespecificos sean muy grandes y alteren los nutrimentos manteniéndolos por debajo dei optime
para los juveniles; o que los juveniles se encuentran en sitios de sombra; o bien que los juveniles
estén en en zonas de alta densidad {Hubbell y Foster 19903,

HETEROGENEIDAD DEL AMBIENTE LUMINICO EN EL $OTOBOSQUE

La cantidad y calidad de Ia luz son sumamente variables pues estan influidas por mdltiples factores;
asi, la luz que incide sobre el dosel esta determinada por la posicién latitudinal, |a estacién det afio y
las condiciones climaticas prevalecientes al momento de evaluaria (Canham 1989; Endler 1993;

Pearcy 1989) Asi mismo, {a luz que pasa por el dosel ¥ llega al sotobosque es afectada, entre otras
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causas, por las condiciones atmosféricas y la hora del dia (Endler 1990), por la estructura vertical de
la vegetacién (Terborgh 1885}, y por las propiedades Gpticas de las hojas (Lee 1985); todo esto trae
como resuliado que exista alta variabilidad tanto en fa calidad {por ejemplo relacién rojo / rojo lejano}
como en la cantidad de luz presente en el sotobosque (Brown 1893); por otro lado, fas varables
mencionadas anteriormente también provacan que los niveles de luz en el piso de las selvas sean
rmuy bajos (<1-5%, Chazdon y Fetcher 1984; Chiarello 1984). Por lo que es razonable suponer qua
las especies adaptadas a condiciones de penumbra sean favorecidas (Denslow et al. 1990).

En las selvas tropicales los trabajos en torno al régimen luminico basicamente se han
enfocado a comparar los niveles de luz que imperan en e! sotobosque contra ios de sitios abiertos o
claros y a evaluar las respuestas fisioldgicas de las especies a este recurso (ver revision en Chazdon
et al. 1996; Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia 1984, 1990). Los estudios ecofisiolégicos se han
abocade a analizar ta relacién luz - germinacién (Raich y Gong 1980), de dénde se ha obtenido que
las semillas de las plantas hefiofilas son fotoblasticas (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia 1996), y
que algunas especies muestran una amplia variabilidad en sus respuestas de germinacién bajo el
dosel (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia 1990, 1996); también se ha explorado sobre la
aclimatacion fotosintética (por ejemplo, Chazdon y Kaufmann 1993), obteniéndose que la forma de Ia
copa de los arboles adutos influye sobre las respuestas de las especies (Ackerly 1996; Kabakoff y
Chazdon 1996), que la orientacion de las copas de especies pioneras se dirige hacia la radiacidn
difusa mas que a la radiacion directa (Ackerly y Bazzaz 1995), y que las especies intolerantes a la
sombra presentan mayores respuestas a diferentes tratamientos de luz (Lee et al 1996) o mayor
nivel de flexibilidad fisiologica (Freeden y Field 1996; Strauss-Debenedetii y Bazzaz 1996).

La evaluacién de los niveles de luz presentes en el sotobosque se ha realizado desde puntos
ubicados dentro de las copas de drboles juveniles (Clark et al. 1993; Oberbauer et al. 1988, 1989)
hasta transectos cuyas longitudes varian entre 32 y 1 000 m (Becker y Smith 1990; Femnandez y
Fetcher 1891, Lee 1987; Smith et al. 1992; Turfon 1992). Estos transectos generalmente han
intentado determinar las diferencias entre claros naturales y artificiales de distintos tamarios (Brown
1993), y entre éstos y el solobosque o piso de Ia selva {por ejemplo, Barion et al. 1889; Chazdon ¥
Fetcher 1984; Denslow et al. 1990; Lee 1989; Raich 1988; Raich y Gong 1990, Turion 1988).
Temporalmente los estudios se han llevado a cabo durante unas semanas (Barton et al. 1989) hasta
une ¢ dos afios (Rich et al. 1983; Smith et al. 1992), o se han realizado comparaciones entre
estaciones de lluvias y secas (Brown 1993; Calvo-irabien 1997; Chazdon y Fetcher 1984; Lee 1987),
o anfes y después de que se presenten disturbios naturates (por ejemplo huracanes, Fernandez y

Fetcher 1991; Turton 1992). Los niveles de luz se han estimado mediante fotos hemisféricas o
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utitizando sensores fotoelectrénicos {Pearcy 1989, Rich 1988}, el uso de ambas técnicas mostrd
resultados muy semejantes (Rich et al 1993),
LOS DISTURBIOS NATURALES
Los disturbios naturales son eventos repentinas que modificar: drasticamente la disponibihdad de
recursoes, las condiciones fisicas y quimicas, y la naturaleza de las interacciones bidticas que
modulan el desempefio de los organismos (Bazzaz y Sipe 19587; Kapos et al. 1890; Pickett et al
1989; Rykiel 1985) Los disturbios se encuentran entre los principales factores que determinan la
estructura y dinamica de las comunidades {Brokaw y Grear 1991, Connell 1989; Forman y Godron
1981; Jans et al. 1993, Martinez-Ramos 1985; Pickett 1983; Pickett y White 1985; Sousa 1984,
Yamamato 1992a)

Uno de los disturbios naturales mas frecuentes es |a caida de arboles (Brokaw 1885: Clark
1880, Denslow 1985, Hartsharn 1978, 1980} Estas caidas producen aberturas en ef dosel, también
llamado proceso de formacién de claros (Barden 1989; Brokaw 1982a; White y Pickett 1985,
Whitmore 1975, 1978). Los claros modifican el ambiente luminico, la temperatura y la humedad del
suelo (Bazzaz 1979; Kira y Joda 1989), y desde el punto de vista de las comunidades pueden actuar
sobre los procesos dependientes de {a frecuencia o de la densidad, reduciendo el tamafio de las
poblaciones a niveles inferiores a su capacidad de carga, donde no ocurre la exclusion competitiva
{Connell 1978, Huston 1979, 1994), o bien, pueden provocar “pulsos” de recursos, que aumentan 12s
posibilidades de que ingresen especies, y promueven su coexistencia. Ambas aseveraciones, sin ser
excluyentes, se proponen como importantes procesos en el mantenimiento de la diversidad de
especies (Sale 1977).

Los claros varian en tamafio, forma y onentacion (Canham 1989; Hartshom 1978: Poulson y
Platt 1989; Raich y Gong 1990, Whitmore 1989b, 1990) dependiendo, entre otras causas, del tamafo
de los arboles que caen, del modo de caida, de la estructura de la vegetacion circundante al claro v
de la topografia del terreno (Popma et al 1588; Yamamoto 1992a). La regeneracion de los claros
grandes se ligva & cabo primordialmente por el banco de semillas y la Hluvia de semillas, y a de los
claros pequefios por el crecimiento lateral de los arboles circundantes y por las plantulas y juveniles
que sobrevivan al evento (Bazzaz 1984; Martinez-Ramos 1994; Uh! et al. 1988), Ademas, 1a
formacidn de claros varia en el espacio y en el tiempo (Brokaw 1982b; Brokaw ¥ Scheiner 1989; Clark
1990; Forman y Gadron 1981; Martinez-Ramos et al. 1989). Entre las caracteristicas mas
importantes de este proceso se encuentra la frecuencia, fa intensidad y la extensitn (Pickett y White
1885; Sousa 1984; Yamamoto 1992a). La variacién en la formacidn de claros trae como resultado

que los bosques adquieran una estructura en forma de mosaico, conformada por parches de
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vegetacién gue se encuentran en diferentes estadios de regeneracion (Bourgeron 1988; Martinez-
Ramos et al 1989; Westman 1990).

La aparicidn irregular de los claros en el espacio y a través del tiempo provoca gue los niveles
de luz det sotobosque sean notablemente heterogénecs (Endler 1883) ya que los bajos niveles de luz
que imperan en el sotobosque {Chazdon y Fetcher 1884; Chiarello 1984} son modificados y
aumentados por la formacion de los claros {Bazzaz 1979); estos aumentos se dan en una proporcién
que depende del origen, forma y orientacién del claro (Brown 1993; Canham 1989; Dirzo et al 1992;
Hartshomn 1978; Poulson y Platt 1989). Es decir, los niveles de luz varian a través de escalas, desde
las microespaciales {dentro de los parches de regeneracidn forestal) hasta las del paisaje, creando
una compleja matriz de habitats donde la regeneracion de las especies puede ocurrir de forma
espacialmente segregada
TEORIAS SOBRE EL MANTENIMIENTO DE LA DIVERSIDAD
Las teorias sobre el mantenimiento de la diversidad se agrupan en dos grandes rubros; a} la teoria
clasica o de equilibrio (Mac Arthur 1965; Mac Arthur y Levins 1967) y b) las de no-equilibrio (Connell
1978; Hubbeil y Foster 1986; Huston 1979; Wamer y Chesscn 1985); ambas consideran los
conceptos de recursos limitantes y de niche (Giller 1984; Hutchinson 1975), Lz teoria clasica o de
equilibrio incluye una serie de supuestos {Chesson y Case 1986; den Boer 1986), entre los cuales se
encuentran: a) ¢l ambiente es espacialmente homogéneo y la inmigracidn poco importante; b) la
competencia es la (nica interaccion bioldgica importante {sélo se presenta cuando dos especies
compiten por el mismo recurso y al mismo tiempo), de donde se desprende |a idea de recursos
limitantes; ¢) la competencia interespecifica es mas intensa que la intraespecifica; d) las especies
evolucionan en respuesta a presiones de competencia interespecifica; v e) la coexistencia requiere
de un punto de equilibric estable. La coexistencia y la diversidad de las especies se asocia a dos
posibles causas: 1) las especies evolucionaron separadamente y por lo tanto se adaptaron a
diferentes condiciones; y 2) la coevelucidn ocurri6 bajo presiones de seleccién (o competencia)
diferentes, y como consecuencia las especies divergiercn en la ufilizacién de los recursos. Parala
teoria clasica la diversidad es funcion del espectro total de nichos y del grado de especializacién de
las especies a dicho espectro (Grubb 1877; Law y Watkinsen 1989; Price 1987), por fo mismo se
prevé que la diversidad sera mayor en los sitios que cuenten con mayar variedad de nichos y donde
las especies estén sumamente especializadas.

Pero las teorias de equilibrio han recibido multiples criticas (por ejemplo Connell 1978, 1980;
Huston 1979, 1894}, que pueden resumirse en: /) carecen de una formulacion rigurosa; ) falta

comprobar las teorias de manera experimental, y ifl) se observa una marcada tendencia a trabajar
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con subcomumdades delimitadas taxondmicamente (Oksanen 1991). Ademas, los supuestos en los
que se basa rara vez se presentan en la naturaieza o son constantemente viotados (Hutchinson
1659, 1861). Asi mismo, se ha mencionado la participacién de otras importantes interacciones,
ademas de la competencia, como la depredacién (Pane 1966) o el mutualismo {Boucher et al, 1982)
en a determinacion de la abundancia de especies, © la interaccion entre mas de un par de especies,
lo que produce el fenomeno denominado competencia difusa {(Mitchley 1987).

Respecto a los recursos, si existe un factor que reduzea o incremente la poblacién, |z
heterogeneidad en diche factor puede permitir la coexistencia de numerosas especies sobre un
recurso imitante Si se Iincluyen dos 0 mas recursos y las especies tienen habilidades diferenciales
para competir por ellos, 1a heterogeneidad espacial en las tasas de aporte puede permitir la
coexistencia de vanas especies (Tilman 1985; Timan y Pacala 1983).

Las teorias de ne-equilibrio mencionan que existen mecanismos que pueden facilitar la
coextstencia de muchas especies considerando pocos recursos limitantes (Chesson y Case 1886),
que rara vez se alcanza la exclusién competitiva (Price 1987) y que los disturbios naturales (Connell
1978) y las bajas tasas de crecimiento poblacienal (Huston 1979) se encuentran entre las causas que
propician que no se produzeca dicha exclusion. Las condiciones de no-equilibrio pueden ser causadas
por azar, por elemplo Sale (1977) menciond que ia diversidad es resultado de la ocupacién azarosa
de los espacios que se hacen disponibles; supone que todas las especies tienen la misma habilidad
colonizadora y que la ocupacion de los sitios semeja un juego de loteria en el cual los ganadaores no
siempre seran los mismos, per lo que se mantendr4 ia diversidad de especies. Las condiciones de
no-equilibrio también pueden asociarse a la heterogeneidad temporal. Asi, diferentes especies
puedén ser dominantes a diferentes tiempos, las especies persisten si su incremento en los buenos
tiempos (cuando es dominante} supera su reduccion en [os malos, y si los buenos tiempos ocurren a
intervalos suficientemente cercanos (Warner y Chesson 1985; Chesson y Case 1986). También la
condicin de no-equilibrio puede presentarse si tas especies son idénticamente competitivas; Hubbel
y Foster (1986) sugieren que este fendmeno es una de las causas de Ia gran diversidad de especies
arbdreas en las selvas tropicales, pues propicia que las tasas de especiacion estén en balance
aproximado con las de extincion.

Resumiendo, se ha postulade que en las selvas trapicales la luz es el principal recurse
limutante (Chazdon et al. 1996; Kitajima 1396), y que la diversidad en las comunidades de plantulas y
juvenites estd determinada esenciaimente por la heterogeneidad del ambiente luminico (Bazzaz
1984; Vézquez-Yanes y Oroz¢o-Segovia 1984}, De la misma manera, se ha propuesto que la

formacion de claros se encuentra entre los principales factores que determinan la estructura y la
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dindmica de las comunidades vegetales (Jans et al. 1993; Martinez-Ramos 1985; Pickett y White

1985), y que modifican el ambiente luminico (Brown 1393, Kira y Joda 1989). Sin embargo, estas

propuestas requieren ser comprobadas; para con ello vaiorar cudl es la relacién entre la diversidad de

especies presentes en el sotphosque v Ia heterogeneidad del recurso luminico, y entre la diversidad y

el régimen de disturbio; ademas, definir la relacién entre el régimen de disturbio y los niveles y ta

heterogeneidad del recurso luminico. Estas interrogantes son abordadas en el presente frabajo, por

lo que se plantean ios siguientes objetivos:

OBJETIVO GENERAL

<+ Valorar el efecto de la heterogeneidad del recurso luminico y del régimen de disturbio scbre la
diversidad de especies arbdreas en los estadios de plantula, juvenil y brinzal.

OBJETIVOS PARTICULARES

< Realizar una descripcion de ia composicion floristica, 1a estructura y la diversidad de especies
arbéreas del sotobosque en dos habitatas de una selva himeda del sur de México.

<+ Evaluar el ambiente luminico que impera en el sotobosque de los dos habitats.

< Evaluar el régimen de disturbio de los habitats.

<+ Evaluar la retacion existente enfre la heterogeneidad del recurso fuminico y la heterogeneidad del
habitat, caracterizado esto dltimo, con base en el régimen de disturbio.

Para cumplir con 10s objetivos planteados, una primera aproximacion consistié en definir la
metodologia apropiada para evaluar a nivel comunitario la abundancia, la riqueza y la diversidad de
especies arboreas presentes en el sotobosque; posteriormente, estimar los niveles v la
heterogeneidad del recurso Juminico en el pise de la selva asi como el régimen de disturbioen cada
parcela; por ello el trabajo se estructurd en cinco capitulos. El capitulo 2 describe [a composicion
floristica, la estructura v la diversidad de especies arbéreas a nivel plantulas, juveniles y brinzales, v
la compara con los resultados obtenidos en ofras selvas himadas. Ademas, las especies registradas
fueron clasificadas en alguno de los gremios pioneres o tolerantes (sensy Whitmore 1875), y con
base en la altura maxima que alcanzan en la madurez (llamada posicion en el dosel) También se
evalud la semejanza floristica (indice de Sarensen, S) entre los estadios dentro de la misma parcela y
entre habitats.

El capitulo 3 abordé la caracterizacion del ambiente luminico y Ia descripeion del régimen de
disturbio. El ambiente de luz fue caracterizado a través de folografias hemisféricas, de donde se
obtuvo la estimacién de luz directa e indirecta. El régimen de disturbio fue evaluado mediante ef

nimero total de arboles caidos, y también a través del coeficiente de variacin de las alturas del
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dosel La relacién entre ambas variables se obtuvo mediante analisis de regresion (Pearson). Asi
mismo, se evalué la relacién entre la cantidad de luz directa y fa altura del dosel adyacente.

En el capitulo 4 se analizd la relacion entre la diversidad de especies en cada estadio v la
heterogeneidad del recurso luminico, asi come la relacién entre la diversidad y el régimen de
disturbio (caracterizado a través de! coeficiente de vanactén de las alturas del dosel) Se Hevaron a
cabo analisis multivariados a fin de deterrminar cual es ia variable que mas influye o determina la
diversidad de cada estadio. Se discutié si las especies deben ser consideradas especialistas o
generalistas sobre gradientes ambientales de luz o de disturbio, v a cudl de las teorias det
mantenimiento de Iz diversidad apoyan los resultados. Finalmente, en el capitulo 5 se discutio y

concluyé sobre fa importancia de los estadios de vida iniciales, y sobre los factores que los influyen o
determinan.

AREA DE ESTUDIO

El estudio se realizé en la Estacion de Biologia Tropical "Chajul” ubicada al SE del estado de Chiapas
{16°05'-17°45' latitud N y 90°25'"- §1°45' longitud W), México (Fig. 1). Esta Estacion forma parte de la
Reserva de Ja Bidsfera de Montes Azules, Ja cual cubre un drea aproximada de 331 400 ha (Lobato
1981). Dicha reserva constituye una de las areas protegidas de bosque tropical de mayor tamario en
México. El chma es célido-hiimedo con una temiperatura promedio mensual de 24.5 °C y una
precipitacion promedio anual de 3500 mm. La precipitacion mensua! se distribuye estacionalmente,
<60 mm/mes de febrero-abril y >100 mm/mes de mayo-octubre (Meave del Castillo 1990). El bosque
presente en Chajul representa uno de los remanentes de selva hiimeda mas extensos del norte de
América. La vegetacidn caracteristica es ia selva alta perennifolia y la selva mediana subperennifolia
y subéadumfolia { Miranda 1957; Miranda y Herndndez-X. 1963), la que alcanza alturas hasta de 40
m. En la “Selva Lacandona” (1.5 millones de ha) se ha estimado la presencia de 4 000 especies de
plantas vasculares (Breediove 1981; Martinez et al 1994),

.a zona presenta variacién tepografica con dos elevaciones que alcanzan hasta 700 m; el
"Cordon del Chaquistera" y el "Cerre Xnabeu” {Fig. 1). La litologia superficial esta compuesta por
areniscas, lutitas y calizas Los suelos corresponden a Luvisoles y Acrisoles (Garcia-Gil y Luga
1892). La calidad del suelo, definida en términos de aporte de nutrimentos, agua, aire y espacio
radicular para el desarrollo de la vegetacion, difiere ampliamente entre los hébitats, debido
principaimente a las diferencias en materiales parentales y posicién en el paisaje (Siebe et al 1994).
Los suelos fromados en la planicie de inundacién del rio Lacantun a partir de materiales aluviales
presentan mejeres condiciones para el desarrollo de fa vegetacion y los suelos en los lomerios bajos

presentan grandes diferencias detido a que los lomerios estén compuestos por capas de arenuscas y
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\utitas (Cuadro 1}, las cuales afloran en diferentes puntos, lo que los hace sumamente heterogéneos
(Siebe com. pers ) El drea ha estado sujeta 2 la actividad de poblaciones mayas antiguas ya que
dentro del bosque aln se encuentran restos de edifictos {“ruinas") construidas por estos pueblos, asi
como ceramicas enterradas o “tepalcates” que datan del pericdo Preclasico Maya (800 ac - 300 dc;
Siebe ef al 1894).

En la zona de Chajul se presentan cuatro habitats: 1) planicies de inundacion; 2) sitios de
lomerios bajos ne inundables (cerros bajos <80 m de altura), 3) sitios planos pericdicamente
inundables; y 4) sitios altos (300-700 m de altitud) en los que predomina el sustrato calizo. Para el
presente frabajo se seleccionaron [os dos pnimeros hanitats, ya que en las planicies de inundacion se
presentan las selvas altas perennifafias con arboles que alcanzan hasta 50 m de altura, quiza las
mas frecuentemente explotadas, mientras que los lomerios bajos son 10s que cubren la mayor
extension de la Selva lacandona y, por lo tanio, ambos habiatas son considerados los mas
representativos. Al primero de los habitats se le flamara planicie de inundacion de aqui en adelante y
al sequndo se le designara como lomerio. Las caracteristicas edaficas mas relevantes de cada uno
de los sitios son las siguienies:

Planicie de inundacicn 1, 1a conductividad hidraulica del suelo es mediana, la capacidad de agua
disponible es media a alta y la capacidad de retencion de agua es mediana. El material
parental se encuentra medianamente intemperizado, se evidencia un lavado de arcillas de los
horizonies superficiales.

Planicie de inundacion 2, el perdil presenta moderada conductividad hidraulica, baja capacidad de

. retencién de agua y mediana capacidad de retencion de agua disponible, existen restricciones
en lo referente al espacio fisiclégico radicular por aereacién deficiente durante periodos
hamedos. Ei material parental estd medianamente intempetizado, con presencia de horizente
organico y la alieracion de minerales prmarios es el proceso pedogenético predomnante.
Presenta “tepalcates™, 1o que probablemente se asocie a asentaminetos humanos en tiempos
remaotos (Preclasico Maya).

Planicie de inundacién 3, el suelo posee alta conductividad hidraulica, alta capacidad de agua
disponible, asi come la capacidad e retencion de agua; caracteristicas que permiten un
desarrollo radicular sin restricciones. El material parental se encuentra medianmente
intemperizado y posee dos horizontes organicos superficiales. El lavado de arcillas y materia
organica y la alteracion de minerales primarios son los procesos pedogenéticos -

predominantes Existe evidencia de hidromorfia incipiente en el suelo
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Lomerio 1, el suelo presenta conductividad hidraulica de media a alta, la capacidad de agua
disponible es baja y la capacidad de retencion de agua fambién es baja. La pedregosidad
reduce el espacic radicular de las plantas El matenal parental muestra intemperismo somero,
posee un horizonte organico.

Lomerio 2, el suelo presenta conductividad hidraulica mediana, mediana capacidad de agua
disponible y alta capacidad de retencion de agua, ia conductividad hidraulica genera
problemas para el desarrollo radicular de Ias plantas por aereacion deficienie en periodos
humedos. El material parental se encuentra igeramente intemperizado y los procesos
pedogenéticos predominantes corresponden a condiciones alternantes de éxido-reduccion y
lavado de arcillas. El suelo presenta grietas que provocan que los horizontes superiores
aporten material a los horizontes inferiores.

Lomerio 3, la conductividad hidraulica del suelo es muy alta, 1a capacidad de agua disponible es alta
y mediana la capacidad de retencién de agua debido a la textura arcillo arenosa del perfi,
probablemente existan niveles téxicos de alumnio intercambiable. El material se encuentra
profundamente intemperizado, posee una capa de hojarzaca y un horizonte organico, la
pedregosidad es baja y no restringe el desarrollo radicular.
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GCUADRO 1. Caracteristicas edaficas registradas en dos habitats de Chajul, Selva Lacandona (Chiapas),

Sitios

México '

, Planicie de Planicie de Planicie de Lomerio 1 Lomerio 2 Lomario 3

Caracter(slicas inundacion 1 inundagion 2 inundacién 3

Clasificacitn del Luvisol héplico Cambisol eutri Acnisol himico Cambisot estagni

suela estagnico vertico

Posician fisiografica {llanura aluvial llanura aluvial llanura aluvial ladera alta casi ladera alta ladera mediana
crasta

Pendiente sin pendiente sin pandiente sin pendiente moderadamaeants ligeramenta escarpado (24°)
inchnada {7°} nchinada (3%)

Material parental aluvién aluvion aluvion conglomsrada sobre lulitas conglomerado sobre
areniscas araniscas

Drenaje superficial | bueno a moderado  moderado busno moderado deficiente muy bueno

Textura del perfil*

"

ph

Profundidad del
suelo

de franco arcille
limosa a franca

débil a igeramenie
acido (6.4 a 5 9}

»100 cm, horizonte
C(w)

de franco arcillo
limosa a franca

moderadamenie a
fuertemente acido
{56a47)

»100 cm, horizonte
C{g)2

de franco arcillo
arencsa a franca y
franco arcillosa

ligeramente acido
(6.9a8.4)

90 cm, horizonte C
(w)t

* [a variacidn se relaciona con los diferentes horizontes explorados

' Siebe, datos no publicados
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de franco arclllo
limosa a franca
arenosa

fuertemente acito
{4.6a3.8)

> 54 cm, horizonte
C {w)

moderada a
fuertemente acido
(53243

95 c¢m, horizonte C
(9}

de france arcille
limosa a franco
arciilo arenosa
gruesa

fuartemenie aodo
(4.5a36)

»82 ¢m, honzonte G
{wit
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CAPITULO Il

ESTRUCTURA Y COMPOSICION DE LA COMUNIDAD ARBOREA
A NIVEL PLANTULA, JUVENIL, BRINZAL Y ADULTO
EN DOS HABITATS DE CHAJUL,

SELVA LACANDONA (CHIAPAS), MEXICO.
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RESUMEN

Se describié ja COmMPpOsICian v la estructura de Ja comumdad arborea de una selva humeda, en los
estadios de plantula {10-50 cm de altura), juvenit (>50 ¢m de altura, <1 cm dap), brinzal (1-5 ¢ de
dap) y adulto (>10 cm de dap), en dos habitats de Chajul {Chiapas), México. Cada habitat constd de
tres sitios y dentro de cada sitio se establecié una parcela de observacion permanente En cada
parcela se eligieron 40 pares de puntos al azar, y alrededer de ellos se ubicaron tres cuadros de
manera anidada, en el interno (1.25X 2 5 m) se censaron las plantulas, en e! cuadro medio (2.5 X §
m) se censaron los juveniles y en el externo (5 X 10 m) los brinzales. £l censo de los adultos
consideré a todes los individuas dentro de la parcela

Del censo de las tres hectareas se encontraron 58 familias y 254 especies; por estadio del
ciclo de vida se registraron 131 especies en plantulas, 145 en juveniles, 184 en brinzales y 158 en
adultes. Por habitat, en planicie de inundacién {1.5 ha) se encontraron 49 familias y 186 especies: en
lomerio, 54 familias y 204 especies. Los lomerios presentaron mayor abundancia, nqueza ¥
diversidad de especies en los sstadios de plantula, juvenil y brnzal, lo Que parece estar asociado a
las caracteristicas edaficas y topogréﬁca; Que presentan, ya que en estos sitios existié un gradiente
mas amplio en las variables refenidas, Los habitats presentarcn alta semejanza floristica a nivel de
familias (Serensen S = 86 79) y de especies {8 =68 74) En todos los estadios de ambos Habitats
Predominaren las especies tolerantes a la sombra, reflejo de las adaptaciones para germinar ¥
establecerse en ambientes de baja luminosidad. La alta abundancia de algunas familias (Rubiaceae,
Piperaceas, Myrtaceae y Malvaceae) en los estadios iniciales ¥ SU escasa o nula presencia como
adultds, puede ser resuitado de las adaptaciones para explotar los recursos a diferentes alturas,

La estructura de Ia planicie de inundacidn estuvo caracterizada por pocos individuos de
grandes diametros; en los lomerios, el nimero de individuos fue mayor, pero de menar diametro.
Prebablemente Ia estructura de los habitats esté determinada por las caracteristicas edaficas Las
distribucicnes de frecuencias del drea basal asj como la de las alturas de los indviduos indican que
no existen estratos arbéreos, sno Que se trata de un desarrollo vegetal continuo

Comparados con olras selvas himedas, y con base en lag especies con didmetro a la attura
del pecho > 10 cm, ambos habitats presentaron baja densidad y riqueza de especies (planicie de
inundacién, 369 individuos ha” y 56.3 especies ha'; lomerio, 459 individuos ha'' Y 60 3 especies ha'
). El drea basal del lomerio estuvo entre los valores mas bajos (23.7 m* ha™), mientras que la
planicie de inundacion presenté valores similares a los de otros selvas (33.1 m? ha) La diversidad
de especies fue baja en la planicie de inungiacnﬁn (H'=5.66), y la de lomerio similar a 1a de otras

selvas (H'= 6.16), De los resultados del numero de individuos por especie, de la baja semejanza
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floristica entre los estadios iniciales y los adultos, asi como del nimero de especies registradas por
cuadro, s& sugiere gue la diversidad de especies arbéreas puede ser mantenida a largo plaze a
través de reemplazos heteroespecificos. Ademas, de los resultados ablenidos en ef presente wabajo,
se concluye que es necesario contar con métodos estandar para realizar los censos de vegetacion, a

fin de poder comparar los resultados y buscar patrones que conduzean a practicas de manejc
generalizables.
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INTRODUCCION

Las selvas tropicales son los ecosistemas terrestres con mayor diversidad de especies arbdreas que
exisien en el planeta (Connell 1978; Valencia et al 1894} Se ha postulado que Iz alta diversidad de
especies esta asociada a la cantidad y distribucién temporal de lluvia y/o a factores edaficos
particulares (Basnet 1992, Gentry 1988b, 1990, Hubbell y Foster 1986; Medina 1983) También se ha
propuesto que a menudo las especies son especiahstas, es decir, estén asociadas a condiciones
ambientales particulares (Kapos et al 1980, Medina 1983}

En selvas humedas, os estudios de estructura ¥ composicion de especies han mostrado que
la mayeria de las especies arbdreas presentan poblaciones de baja densidad, frecuentemente menos
de un érbol por hectarea con diametros a (a altura del pecho (dap) =10 em (Bongers et al. 1988;
Gentry 1990; Hubbell y Foster 1983). Ast mismo, el znalisis de fa comunidad arbdrea habituaimente
se ha referido a sitios maduros (sensu Richards 1983), y a especies de arboles con dap >10 cm {ver
revision en Korning y Baislev 1994} y atin mayores (por ejempia Herwitz y Young 1984). Falta realizar
estudios sobre la estructura de la comuridad y la composicién de especies arbéreas que abarquen
todas las fases del ciclo de vida (plantula, juvenii y adulto) Estos estudios permitiran, por un [ado,
establecer que ocurre con la abundancia, la riqueza v 1a diversidad de especies en las diferentes
fases, y por otra parte, permitiran dilucidar cual o cudles son los factores que pueden estar
determinando la diversidad en cada estadio.

El presente trabajo abordd la descripcion y la comparacion de la comunidad arbérea
cansiderando, ademds de los mdividuos >10 cm de dap, (llamadas adultos en e} trabajo), los
estadits de “plantula” {10-50 em de altura), “juvenil’ {50 cm de altura, <1 cm dap) y “brinzal® (1-5
cm de dap), en dos habitats de la region de Chajul, Selva lacandona {Chiapas), México.

MATERIAL Y METODO

SISTEMA DE ESTUDIOQ

Se seleccionaron dos habitats, al primero se le llamara planicie de inundacién de aqui en adelante
y al segundo se designara como lomeric En cada uno de los habiatas se establecieron tres sitios, y
en cada sitio se ubicd una parcela de observacion permanente (POP) de 0.5 ha (20 X 250 m). Se
pretendid que en cada parcela estuvieran presentes las diferentes fases de regeneracién natural del
bosque (sensu Whitmore 1975). Cada parcela fue subdividida en 100 cuadros de 50 m? (5X 10m),
delmitados por estacas de aluminio. En cada parcela se eligieron al azar 40 pares de puntos a

manera de coordenadas cartesianas, los puntos fueron referidos al cuadro respective y dentro de él
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se ubicaron, de forma anidada, subcuadros de 3.125 m? (1.25 X 2.5 mY), 125 m® (2.5 X 5 m} y 50 m*
(5 X 10 m), a ios que se denominé cuadro interno, medio y extemo, respectivamente (Fig. 2.1).

En el cuadro interno se censaron todos los individuos de las especies arboreas enraizados
dentro de &, y cuya altura estuviese comprendida enire 10 y 50 cm:; 2 estos individuos se les llamaré
plantulas de aqui en adelante. En el cuadro medio 2l censo de las especies arbéreas considerd a ios
individuos con altura mayor de 50 cm y didmetro a la aitura del pacho (dap, evaluado a 130 cm del
suelo) <1 cm; a esta categoria sele Jiamara juvenil de aqui en adelante. En el cuadre externo, el
censo de las especies arboreas se llevd a eabo con |os individuos de dap >1 cm y <5 cm, a los que
se referira como brinzales de aqui en adelante. Finalmente, el eenso de todos los individuos con dap

=10 ¢m , a los que se llamaré adultes, fue realizado dentro de toda la parcela (Fig. 2.1).

REGISTRO DE DATOS

Los datos registrados fueron los siguientes:

« Altura. Definida como la fongitud entre e suelo y el apice de fa planta. Para plantulas {con un error
de medicion de + 0.5 cm) y juveniles (+ 5 cm) se obluvo mediante una cinta métrica metalica,
mientras que para los brinzales y adultos (+ 10 cm) se empled un telémetro (Range Finder, opti-
meter 120, 620. Ranging Inc. USA).

« Area basal (AB). Se obtuvo suponiendo que la seccién transversal del fronco es circular de
maneragque; AB=x" 2 A cada tronco se le midi el perimetro (P), y de éste se obtuvo et radio
(r) através dela formular= P2 n . Las evaluaciones se realizaron con una cinta métrica metalica
para los juveniles y brinzales, y con una cinta meélrica flexible para obtener el perimetro en los
aciultos. Las mediciones se hicieron con un emor + 0.5 mm. Si fos individuos presentaban doseo
mas troncos, se obtuvo el drea basal por tronco y se suma.

. Determinacion taxonémica. Se efectud a nivel de familia y especie con la ayuda del Sr. Santiago
Sinaca (experto en la fiora iocal) en el tampo mismo y a travas del cotejo de los ejemplares con
los del Herbario del Instituto de Biologfa, UNAM (MEXL).

. Estado sucesional de las especies. Una vez obtenida la determinacion taxondmica de las
plantas registradas, se les clasificd siguiendo el esquema de Whitmore (1989a) en uno de los dos
siguientes grupos: 1) especies tolerantes a la sombra (T}, definidas como aquellas que sus
semillas germinan bajo el dosel cerrado y sus pléntulas son capaces de establecerse y
regenerarse en el sotobosque; y 2) pioneras o infolerantes a la sembra { 1), definidas como
aquellas especies cuyas semillas germinan y regeneran sélo en claros o bajo el clelo abierto, las

cuales no se regeneran en el sotobosque y son reemplazadas sucesionalmente por los tolerantes.
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« Clasificacidn de [as especies con base en la altura maxima que alcanzan en la madurez
(vanable también llamada ' posicién en el dosel’) A cada especie registrada se le clasificd en uno
de los tres grupos siguientes’ 1) drboles del sotobosque {altura maxima entre 5 y 12 m), 2} del
subdosel, cuyas alturas maximas varian entre 12 y 20 m, y 3) del dosel, arboles con alturas
méximas =20 m El estado sucesional y ta posicidn en el dosel fueron asignados con base en
ibarra-Manriquez (1985), Pennington y Sarukhan (1968) asi como con los datos obtenidos de los
ejemplares del Herbario gel Instituto de Biologia, UNAM (MEXU).

ANALISIS DE DATOS

Se obtuve el nimero total de individuos {abundancia) y de especies {nqueza) por habitat y por
estadio del ciclo de vida. Los resultados de abundancia fueron transformados a densidad por metro
cuadrado de acuerdo con fa siguiente relacion: nimero de individues registrados/ac, donde ac es el
area total de censo por parcela en m® En ef caso de las plantulas ac = 375, 1 500 para los juverniles ¥
6 000 para los brinzales Se evalud |a semejanza floristica 2 nivel de familias y especies entre
habitats, asi como entre los diferentes estadios de vida dentro del mismo habitat, a través del indice
de Similitud (S) de Serensen (Magurran 1988). Este indice se calculd como: § = 2a/b+¢™100, donde
a es ¢l nimero de familias o especies compartidas por ambas unidades, b es el nimero total de
familias o especies presentes en una de las unidades ¥ ¢ es el nimero total de familias ¢ especies
presentes en la otra unidad (Mueller-Dumbois y Ellenberg 1974) Se realizaron pruebas de y* para
evaluar si la proporcion de especies tolerantes e intolerantes a la sombra, asi como de aquellas que
ocupan diferente posicion en el dosel, variaban entre habitats y entre estadios de vida

" Se utilizé la prueba de Mann-Whitney (U) para evaluar si los habitats presentaban diferencias
significativas en abundancia y riqueza de especies. Se evallio la diversidad de especies, indice de
Shannon (H) y el indice de equitabilidad respectivo (J), por habitat y por estadio dentro del habitat
Este indice se calcuid como H = - I pi logz pi. donde pr es 1a proporcion de individuos de Ia especie |
respecto al total de 12 comunidad, la equitabilidad se calculd comeo J = H'H'max, donde M'max es la
diversidad maxima esperada (lgual a log, S, donde S es el nimero total de especies), Se realizaron
pruebas pareadas de t para evaluar diferencias significativas en diversidad de especies entre habitats
y enire estadios de vida, ajustande ef nivel de significancia de rechazo de hipétesis de acuerdo al

numero de comparaciones realizadas entre los grupos (« / nimero de comparaciones).

Cada de Arpoies, emincs y d e

#4biress on una sehva ropcai himeda « 27



RESULTADOS

COMPOSICION FLORISTICA

El nimero total de especies encentrado en las seis parcelas censadas {dos habitats con tres parcelas
de 0.5 ha cada una) fue de é54, que correspondieron a 58 famitias. Para la planicie de inundacion se
encontraron 186 especies y 49 famillas, mientras que para el {ome-rio el nimero de especies fue de
204 y 54 familias {Anexo A) La relacion especies/familia (=0.26) no difirié entre los habitais (f =
0.00, g.l.= 1, ns) Del total de las especies registradas, dos permanecieron como desconecidas, 13
fueron determinadas taxonémicamente a nivel de famitia, 36 a nivel de género, vy las 203 restantes
fueron determinadas a nivel de especie {Anexo A). El niimero de especies por estadio, considerando
las seis parcelas, fue de 129 para plantulas, 142 para juveniles, 176 para brinzales y 158 para )
aduttes. En todos los estadios de vida, el lomerio presentc’f fayer ndmerc de especies que 1a planicié
de inundacién {Anexc A),

£n armbos habitats mas del 50% de las especies pertenecieron a unas cuantas familias y, en
contraste, muchas familias soélo estuvieron representadas por una o dos especies {Anexo A}. Asf, en ~
la p!ar;icie de inundacion solo 8 familias (15.7% del! total de familias registradas) aportarcn ef 50% de
las especies, y en lomerio 9 familias (16.7% del total) aportaron el 50.5% del total de especies. En
cambio, 21 familias de la planicie de inundacién (41.2% del total) estuvieron representadas por una
especie, y el mismo caso se presento en 27 familias de! lomerio, que representan 47.3% del total
(Fig.2. 2)

| Ambos habitats compartieron un alto nimero de familias (S= 86 8) y, en menor medida,

compartieron a las especies {S= 69.7). Por estadio de vida [os habitats presentaron menos especies
comunes {S= 54.2 para plantulas, $= 60 8 para juveniles; §= 67.7 para brinzales; y 5= 71.3 para
adultos). Dentro de cada hébitat la sernejanza floristica fue alta al comparar estadios consecutivos, ¥

la mener similitud se presentd en fa comparacién entre adultos y plantulas (Cuadro 2 1)

CUADROQ 2. 1 Semejanza floristica {indice de Serensen) entre los estadios del ciclo de vida de
dos habitats de Chajui, Selva Lacandona {Chiapas}, México. PLA= plantulas; JUV= juveniles;
BRI= brinzales; y ADU= adultos Los valores estan dados en porcentajes.

PLANICIE DE INUNDACION LOMERIO
ESTADIO PLA JUV BRI PLA Juv BRI
Juv 70.8 813
BRI 64.1 722 737 760
ADU 40.6 437 456 339 324 343
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En ambos habitats y en todos los estadios de vida predominaron las especies tolerantes a la
sombra sobre las intolerantes en una relacién aproximada de 3:1 (Cuadro 2 2) La proporcién de
especies tolerantes e intolerantes no presentd diferencias significativas entre los habitats (y%= 1.7,
g.l.= 4, ns), ni entre los estadios de vida dentro de cada hébitat {planicie de inundacién, y 2 =1.2, gls=
3, ns; lomerio, x 2= 0.5, g 1.= 3, ns).

CUADRO 2, 2 Frecuencia de especies categorizadas por su estado sucesional y su presencia
en dos habitats de Chajul, Selva Lacandona (Chiapas), México. T = Tolerantes a ia sombrg; | =

intolerantes a la sombra. Los valores entre paréntesis indican las proporciones relativas. Total, son
las proporciones considerando todos los estadios

PLANICIE DE INUNDAGION LOMERIO
ESTADIO ] T 1 T
PLA 17 {0.20) 67 {0.80) 18 (D.18) 83 (0.82)
Juv 16 {0.17) 78 (0.83) 19{0.17) 91 (0.83)
BRI 27 (0.22) 94 (0.78) 29 (0.20) 115 (0.80)
ADU 21 (0.21) 80 (0.76) 21 (0.19) 91 (0.81)
TOTAL 44 (0.24) 136 (0.76) 43 (0.22) 153 (0.78)

De la misma manera, en ambos habitats predominaron las especies del subdosel, y su
broporc]én se mantuvo practicamente constante en todos los estadios. En bla’ntulas, juveniles y
brinzales la proporcién de especies del dosel fue ligeramente menor a la proporcion de especies del
sotobosque, pero a nivel de adultos aument6 sensiblemente la proporcion de especies del dosel y
disminuyeron las del sotobosque {Cuadro 2 3). La frecuencia de especies con diferente posicion en
el dosel difirié significativamente entre habitats (x=22.2, g.l.= 3, P<0.001), y entre los estadios de
vida dentro de ambos habitats (planicie de inundacion, x?= 26.4, g.|.= 6, P>0.001; lomerio, r'= 283,
g.l.= 6, P>0.001).

CUADRO 2. 3 Frecuencia de especies categorizadas por la posicidén que guardan en el dosel
dentro de dos habitats de Ia region de Chajul, Selva Lacandona (Chiapas), México. 1= especies
del sotobosque (5 a 12 m), 2= especies de! subdose! {12 m, <20 m); 3= especies del dosel (>20 m).

Los valores entre paréntesis indican las proporciones relativas, Total, proporciones considerande
todos los estadios.

PLANICIE DE INUNDACION LOMERIO
ESTADIO 1 2 3 1 2 3
PLA 281{0.34) 30(0.37) 24 (0.29) 27 (0 26) 54 (0.52) 22 (0.21)
Juv 34(0.37) 36 (0.39) 22(024) 30 (0.28) 56 (0.52) 21 (0.20)
BRI 41(0.34) 50 (0 42) 28 (0.24) 41 (0.29) 67 (0.48) 31{0.22)
ADU 12(012) 39 (0 40) 47 (0.48) 10{0.10) 49 (0.46) 46 (0.44)
TOTAL 46 (0.26) 72 (0.41) 59 (0.33) 45 (0.24) 82 (0.44) 60 (0.32)
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ESTRUCTURA REGENERATIVA DE LA COMUNIDAD

i. Estructura de tamanios

Considerando a todos los individuos registrados en los estadios de vida iniciales (plantulas, juveniles
y brinzales} se obtuvieren las distribuciones de frecuencias de sus alturas, observandose que en
ambas habitats las mayores frecuencias se presentaron entre los 100 y los 300 cm; y que las atfuras
>600 em practicamente no estuvieron representadas. Asi mismo se observd que las frecuencias de
lomerio fueron mayores en todas las categorias de altura (Fig. 2. 3), por lo que estas distribuciones
difirfieron significativamente enfre habitats (7-;2= 98.3, g.1.=8, P<0.0001). Por estadio del ciclo de vida,
las alturas promedio de ambos habitats fueron simitares en plantulas (planicie de inundacion, 22.1
cm, intervale de 20.7 a 23.2; tomerio, 22.1 cm, intervalo de 19.5 a 23.7) y las distribuciones de
frecuencias mostraron diferencias significativas (%= 10.1, g..= 3, P<0.01); las alturas promedio
también fueron semejantes en los juventles {planicie de inundacién, 100.8 cm, intervalo de 95.8 a
109.3; lomerio, 103.4 cm, intervalo de 100.9 a 106.5), pern las distribuciones de frecuencias no
difirieron significativamente (x2= 8.4, g.1 = 5, ns). En los brinzales la altura promedio fue mayor en el
tomerio {planicie de inundacion, 317.6 cm, intervalo de 303.4 a 328.8; lomerio, 347.5, intervalo de
329.2 a 367.5) y también las distribuciones dififeron significativamente (x’= 48.3, g.l.= 7, P<0.0001).
Finalmente, las alturas del dosel presentaron diferencias significativas entre habitats {y’= 338.2,
g.i=7, P <0.0001), al respecto, es importante destacar que no se trata de alturas de los arboles
enconfrados dentro de la parcela, razon por la cual no se habla de altura de los arboles adultos.

ii. Area basal

Considerando a todos los individuos con dap >1 cm, el drea basal fue mayor en la planicie de
inundacion. Con base en los estadios de vida, el area basal fue mayor en el lomerio para los estadios
de juvenil y brinzal, pero no para los adulios (Cuadro 2. 4). La distribucion de frecuencias del area
basal mosiro diferencias significativas entre habitats (y°= B4.1, g|=7, P <0.0001). Las mayores
frecuencias de area basal se presentaron en las categorias correspondientes a individuos juveniles y
brinzales, y las menores en los adultos. De ios adultos, las frecuencias mas altas se presentaron en

las categorias de 25 a 50 cm? y las mas bajas en las categorias >100 cm? (Fig. 2. 4).
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CUADRO 2. 4 Area basal (m?ha) total y por estadio del ciclo de vida en dos habitats de Chajul,
Selva Lacandona {Chiapas), México. Se consideran sélo individuos con dap > 1 cm. El {amadio de
muestra por estadio de vida y habitat fue’ planicie de Inundacién, 117 indmiduos juvenles (JUV),

1540 brinzales {BRI) y 553 adultos (ADU); lomerio, 205 individuos Juveniles, 2484 brinzales y 589
adultos.

PLANICIE DE INUNDACION LOMERIO
JUV BRI ADU TOT JUvV BRI ADY 70T
TOTAL 0021 1.50 3162 33.13 0031 199 2166 23.69

ABUNDANCIA, RIQUEZA Y DIVERSIDAD DE ESPECIES ARBOREAS

La densidad {nimero de individuos m?) fue mayor en el habitat de lomeric para todos ios estadios del
ciclo de vida, pero sélo existieron diferencias significativas entre los Juveniles y los brinzales de
ambos habitats, {Mann-Whitney, U =0, p <0 05). De! mismo modo, en el lomerio 13 riqueza de
especies fue mayor, en todas las fases del ciclo de vida {Cuadro 2.5}, pero a diferencia dela
densidad, todos los estadios mostraron diferencias significativas en la riqueza de especies (Mann-
Whitney, U = 0, p <0.05) Respecto al nimero de individuos por especie se observéd que en todos los
estadios 2 planicte de inundacién, y solamente en los adultos del lomerio, la mayoria de las especies
estuvieron representadas solo por uno o dos individuos. y por lo tanto, muy pocas especies
presentaron alta densidad En las plantulas, juveniles ¥y bninzales de lomerio aproximadamente el

50% de las especies tuvieron cuatro o mas individuos (Fig. 2. 5). En ambos habitats I3 distribucion de
frecuencias del ndmero de individuos Por especie mostrd diferencias significativas entre los diferentes
estadios (planicie de inundacion, y’= 45.4, g | =24, P=0.005; lomerio, x*= 50.1, g.l.=24, P= 0 001). La
diversidad de especies (indice de Shannon, H') fue mayor en el lomerio para los estadios de plantuia,
juvenil y brinzal, pero en los adultos la diversidad fue mayor en Ia planicie de inundacién. Los mismos
resultados se presentaron para la equitatividad (Cuadro 2.5) Al comparar la diversidad entre estadios
se observo que existieron diferencias significativas entre las plantulas de ambos habitats (t= 4.9, g.l.=
1886, P<0.001), entre los luveniles (t= 8.7, g.l.= 1704, P<(.0001), entre tos brinzales {t=158, g.l.=
2787, P<0.0001); y entre habitats (=118 g.1=7355 P<0.0001), pero no entre los adultos (= 1.8,
g.l.= 1222, ns).
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CUADRO 2. 5 Sintesis cuantitativa de las especies arbéreas en dos habitats de Chajul, Selva
Lacandona {Chiapas), México. Densidad (DE= nimero de individuos m™), riqueza (RI= niimerc de
especies registradas 0.5ha”}, densidad de especies (DR= niimero de especies m?), diversidad
{Shannon = H') y equitabilidad {J°) de especies. Promedios considerando los tres sitios & un efror
estandar.

PLANICIE DE INUNDACION LOMERIO

PLA Juv BRI ADU PLA JUV ERI ADU

DE 268zx03 0.6+£0.1 0301 004+003 3007 0702 0401 005005
RI 48710 553%12 713114 563117 6312 72316 103x08 603125
DR 04z201 01005 0042003 001:002 0501 01007 005+002 00¢1:003

H 487 527 5.02 5.68 517 5.81 85.01 5356
J- 0.73 080 0.72 085 0.76 0.85 0.84 081
DISCUSION

COMPOSICION FLORISTIGA

Se ha propuesto que a nivel continental la diversidad de especies es el resultado de fenémenas
histérico - evolutivos y biogeograficos (por gjemplo, Genfry 1982a; Prance 1982), por lo gue las
selvas himedas neotropicales comparten un acervo taxonomice comn. Los resultados del presente
estudio confirman lo anterior, ya que las familias con mayor nimero de especies no sélo fueren muy
Semejantes enfre los habitats estudiados {5 = 85.8), sino que la semejanza se presenté con ofros
sitics (Anexo B). Ademas se ha postulado que ta diversidad de especies y la composicion floristica a
nivel regional y local estd determinada por factores ecolégicos (Gentry 1990) entre los que se
mencionan las caracteristicas edaficas y/o topograficas (por ejemplo, Hubbell y Foster 1988; Madina
1983). Los habitats estudiados en el presente trabajo difieren tanto en topografia como en sus
caracteristicas edéficas (Cuadro 1; Siebe ef al. 1994), lo que puede explicar la menor diferencia
floristica entre 1as especies de ambos habitats (S =69.7}, confirmando con ello la importancia de
dichos factores ecolégicos.

Se esperaba una alta semejanza floristica entre las plantulas y los adultos, debido a que las
primeras son producidas por los arboles adultos; pero no se presents esto en ninguno de los habitats
(planicie de inundacion, § = 40.6; lomerio, $ = 33.9). Lo anterior puede asociarse a tres posibles
causas’ 1) los censos de la vegetacién fueren realizados durante Ia €poca de secas (1 - 12 de mayo),
por lo que las ptantulas censadas tenian al menos 6 meses de vida, habiendo pasado el periodo de
fructificacion v de mayor mortalidad {Carabias-Lillo y Guevara 1985; Gémez-Pompa y Vazquez-
Yanes 1985), 2) que en estos sitios [a lluvia de semillas aldctona tenga un papel relevante (Martinez-
Ramos y Soto-Castro 1993); 3) que el afio de evaluacién no haya coincidide con los de fructificacion
de la mayoria de las especies (Schupp 1990).
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El predominio de las especies tolerantes a la sombra o climax, en ambos habitats, es un
Indicador de que en las selvas humedas la mayoria de las especies tienen adaptaciones para
germinar y establecerse en sitios sombreados o de escasa luz (Budowsk 1965, 1970, No 1978), que
son las condiciones prevalecientes en el PIso de las selvas (Chazdon y Fetcher 1984: Densiow et al.
1890). Este predominio de fas especies tolerantes también se ha reportado en otras selvas (Faber-
Langendoen y Gentry 1991). La razén de que los porcentajes de especies tolerantes e intolerantes a
fa sombra se mantuvieran practicamente sin cambios entre los estadios iniciales puede estar
asociado a que los estadios puedan ser solamente reflejo de cohortes que van creciendo ¥
sustituyendo paulatinamente a las especies que mueren. Esto es, se trata de especies que ya se han
establecido, y como consecuencia sus tasas de mortahidad disminuyen (Clark y Clark 1991; DeSteven
1994; Osunkoya et al 1993), situacidn que puede confirmarse por el hecho de que las especies
pueden permanecer en crecimiento suspendido durante largos periodos {Cardova-Casillas 1985
Hubbell y Foster 1990; Lieberman et al. 1985). Sin embargo, esto es poce probable ya que debe
considerarse que los requerimientos ambientales de las especies pueden variar a través de su ciclo
de vida (Clark y Clark 1992; Clark et al. 1993; Martinez-Ramos 1994), y que las especies pueden
demandar aitos niveles de luz para completar todo su ciclo de vida (Hartshorn 1978). Probablemente,
entonces, las proporciones de especies tolerantes e intolerantes de los estadios iniciales sean el
resultado de una sobresimplificacion de los gremios, por lo que esta clasificacion no debe ser
considerada de manera rigida e inflexible (Martinez-Ramos y Samper 1998).

ESTRUCTURA

Se ha propuesto que en las selvas himedas las especies presentan diferente altura potencial
maxima, lo que se refle)a en Ia formacion de estratos arbéreos o estratificacion verlical de ia
comunidad arborea {Ashton y Hall 1992 Koike y Syahbuddin 1993). Asi mismo, se ha propuesto que
tas diferencias en la altura potencial maxima son el resultado de las adaptaciones que las especies
presentan para explotar los recursos a diferentes niveles de altitud (Oliveira-Filho et al. 1996,
Valencia et al, 1994). Los resultados det presente trabajo no apoyan fa idea de 12 formacion de
estratos, pues los resultados de las distribuciones de frecuencias de alturas y del 4rea basal indican
que se Irata de una estructura vegetal continua mas que de estratos diferenciados. Esta situacion
también se ha registrado en ofra selva himeda mexicana (Popma et al. 1988). Sin embargo, aungue
no se detecté la presencia de estratos los resultados del presente trabajo parecen confirmar la
propuesta de |z reparticidn vertical como adaptacion para explotar los recursos a distintos niveles de
altitud, aunque en nuestro caso se rata de familias no de especies, ya que las familias Rublaceae,
Piperaceae, Malvaceae, Myrtaceae y Palmae presentaron muy altas densidades en los estadios
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iniciates - plantulas, juveniles y brinzales -, pero estuvieron muy pobremente representadas, o no 1o
estuvieron, en los adultos (Anexo A).

Las diferencias significativas entre [as distnbuciones de frecuencias de la posicion en el dosel,
tarto entre habitats como entre los estadios, se debieron al fuerte aumentc de las especies del dosel
en los adultos, Jo que se percibid en que al excluir dicho estadio del analisis no exisberon diferencias
significativas entre habitats {(x*= 0.2, g.|= 2, ns) i entre estadios (planicie de inundacidn, =12,
g.i=4, ns; lomerio, ¥*= 07, g..= 4, ns). Los resuitados anteriores no coinciden con lo reporiado por
Faber-Langendoen y por Gentry (1991), ya que ellos encontraron que en la composicion de los
estadios juvenites predominaban especies del dosel y emergentes.

Se ha encontracdo que los sitios de ligera pendiente presentan mayor densidad de arboles y
menor altura que los sitios planos; y que en los sitios planos la disminucitn en la densidad de érbotes
estd asociada al aumento en area basal aportada por arbol (Herwitz y Young 1894; Kapos et al.
1990; Koming y Balslev 1994). Koming y Balslev (1934) suponen que en sitios planos predomina la
fase madura sobre la constructiva (sensu Whitmore 1884} y que en sitios de ligera pendiente ocurre
lo confrario. £n las habitats estudiadas también los sitios planos (planicie de inundacién) presentaron
menor densidad de arboles, porcentajes mas altos en fas mayores categorias de érea basal y mayor
&rea basal total con respecto 2 los sitios de pendienie (lomeric). Las diferencias entre los habitats
estudiadas fueron semejantes a las reportadas en tos estudios referidos previamente (Anexo C). De
la misma manera, Bongers et al. {1988) encontraren en la selva de Los Tuxias, México, valores de
4rea basal semejantes a los de planicie de inundacién; ellos asocian sus resuitados con la relativa
estabilidad det sitio, que a su vez es consecuencia de la baja frecuencia de caida de érboles. Para
este estudio, Ias diferencias entre los habitats respacto a la densidad de arbeles y al drea basal
parece estar basicamente determinada por las caracteristicas edaficas (Siebe et al. 1994); pues los
suelos de planicie de inundacion, profundos y ricos en nutrimentos favorecen el desarrollo vegetal y
la mayor estabilidad, mientras que los suelos someros y con Menos nutrimentos del lomerio,
asociados a la pendiente propia de ellos, pueden ercontrarse entre las causas que provoguen una
enayor caida de arboles y, comd resuitado, un habitat menos estable con ura mayor proporcion de su
area en fase constructiva (sensu Whitmore 1984); resultados que amplian y ratifican las propuestas
de Bongers et ai. (1988) y de Korning y Balslev (1594).

ABUNDANCIA, RIQUEZA Y DIVERSIDAD DE ESPECIES ARBOREAS
L os resultados de abundancia, riqueza y diversidad de especies arboreas apoyan la propuesta de la
hipétesis de diferenciacién de nichos (Grubb 1977) ya que ! habitat mas heterogéneo en recursos

edaficos (lomerio, Cuadro 1; Siebe ef al. 1994} presento valores mas altos en las variabies
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mencionadas La menor abundancia, riqueza v diversidad de especies arbdreas registrada en los
estadios iniciales dia planicie de inundacion parecen estar asociadas, en gran medida, a la estructura
de la comunidad, menos arbeles de mayor dap producen un dosel mas alto y homogénreo el cual
puede reducrr los niveles de fuz que ingresan al sotobosque (Chazdon y Fetcher 1984), y
consecuentemente disminuir la germinacion y el establecimiento de plantulas y juvenites (Budowski
1985}, asi como limitar Ia transicion entre estadios (Clark et al 1993) También puede ocurrir que los
adultos incorporen la mayoria de los nutrimentes, volviéndolos limitantes para los estadios iniciales.
En cambio, el dosel mas bajo y heterogéneo de lomerio posibilita el ingreso de luz al sotobosque, y
per ende, permitiria, por un lado, mayor germinacion y establecimiento de plantulas y juveniles
(Budowski 1965), y por el otro, 1a transicidn de estas fases a la de brinzal, asi como el desarroflo de
éstos ultimos (Cordova-Casitlas 1985; Hartshorn 1978).

Como se ha reportado para otras selvas himedas (Foster 1980; Foster y Hubbeli 1990,
Gentry 1990; Hubbel! y Foster 1583; Valencia et al. 1984), |a alta diversidad de especies registrada a
nivel de adultos en este estudio también estd determinada por la alta equitabilidad, pues un alto
porcentaje de especies estuvieron representados por un sélo individuo {planicie de inundacian,

35 3%, lomerio, 38 6%); y casi dos terceras partes de fas especies de ung a cuatro individuos
{Planicie de inundacitn, 67.2%; lomerio, 60.4%). Sn embargo, la causa de que no ocurriera lo mismo
en los estadios iniciales puede asociarse a que los recursos limitantes (Clark et al. 1983; Clark y
Clark 1992} y/o las condiciones ambientales (Kira y Joda 1989; Strauss-Debenedetti y Bazzaz 1996)
* sean diferentes para cada estadio, por io que el ser abundante en un estadio no implica que lo seran
en los estadios precedentes o subsecuentes, donde las condiciones pueden tomarse restrictivas. Lo
anterior puede ser confirmado mediante una revisién de las especies mas abundantes en cada
estadio (Anexo A). En el sotobosque dla planicie de inundacién dominaron Chamaedorea tepefiiote,
Rinorea guatemalensis y Ampeiocera hotlel, asi mismo, se presentd una alta abundancia de la
especie pionera Acalypha diversifolia {sensu Whitmore 1975), Ja cual forma manchones
manoespecificos (obs. pers.), Entre los arboles con dap 210 cm, |as especies mas abundantes
fueron Guarea glabra, Dialium guianense y Ampelocera hotlel: ésta Gitima estuvo bien representada
en lodes los estadios. El sotobosque del lomerio estuvo dominado por Chamaedorea concalor, por
Guarea excelsa y por distintas especies del género Pgychotria, especiaimente por P, brachiala; en
los adultos las especies con mayor abundancia fueron Diahum guianense, Guarea exceisa y Cupania
dentata, Las dos primeras estuvieron bien representadas en todos los estadios y la tltima séle en
brinzales y adultos La alta densidad de palmas del sotobosque es caracteristica de las selvas
tropicales (por ejemplo, Bongers et al. 1988; Gentry 19888a).
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Ei area basal dia planicie de inundacién mosiré resultados similares a los de otras selvas,
pero el drea baza! del lomerio se encontré entre {os valores méas bajos {planicie de inundacidn, 31.6
m? ha™ lomerio, 21.7 m® ha™; promedio de otros sitios = 33.7 + 26 m* ha”, N = 18} Comparado con
los resultados obtenidos en ofras selvas humedas la densidad de ambos habitats fue muy baja
{ptanicie de inundacian, 368 individuos ha™, lomerio, 459 individuos ha™'; promedio de otros sitios
665.7 + 67.5 ndwiduos ha', N =22}y o misme ocurmio con la fiqueza de especies (planicie de
inundacién, 58 3 especies ha™; lomerio, 80 3 especies ha"'; promedio de ofras selvas = 141.5 + 254,
N = 15). Respecto a la diversidad, 12 dla planicie de inundacion fue similar a ta reportada para las
selvas africanas (planicie de inundacién, H™ = 5.66; Affica, H = 5.95, N = 5) y la del fomerio fue
mayor a la dla planicie de inundacidn y semejante a la registrada en las selvas himedas
neotropicales y asiaticas (lomerie, H" = 6.16; promedio en las neotropicales, H = 6.33, N = 33;
promedio en las asidticas, H™ = 6.29, N = 1) e inferior a las Australianas (promedio, H' = 6.95, N = 2),
datos reportados por Gentry (1988b). Sin embargo, en su frabajo Gentry (1988b} considera todas las
formas de vida, lo que incrementa considerablemente los resultados de diversidad; por ejemplo, al
incluir las fianas en la composicidn floristica, éstas representan el 22% de las especies {Gentry
1982b); mientras que en =l presente trabajo sélo se evaluaron las especies arbdreas. Lo anterior nos
fleva a considerar, por una parte, que las comparaciones con ofras selvas deben ser realizadas con
suma cautela, debido a las diferentes {écnicas de muestreo empleadas, formas de vida consideradas,
tamafios, eft. que influyen ampliamente en las diferencias entre los resultades; y por ctro lado, la
necesidad de estandarizar ja metodoliogia empleada para los censos de vegetacion, idea que ha sido
propuesta previamente (Bongers et al. 1988; Gentiry y Dodson 1987; Gentry y Emmons 1987). No
obstante, pocos avances se han realizado al respecto, por lo que es necesario gue se definan gstas

téenicas para llegar finalmente a la deteccion de patrones, s &stos existen, en las comunidades
vegetales.

MANTENIMIENTO DE LA DIVERSIDAD

Hubbeli y Foster {1986; 1990) propusieron que el reemplazo de arbol por drbol es el mecanismo
mediante e! cual se mantiene la diversidad de las especies arboreas; aunado a lo anterior, Martinez-
Ramos {1985, 1994) menciond que la formacitn de claros promueven dicho reemplazo; pues su
formacion es impredecible en el espacio y en el tiempo. Lo anterior trae como resultado gue fos
reemplazos ocurran por las especies que estén en el momento preciso y en el sitio exacto, proceso
semejante a un juego de loteria (Sate 1977). Por ko tanto, de los resultados de semejanza floristica
entre estadios de vida, (la menor semejanza se presento en la comparacion enfre adultos y estadios

iniciales) y de que la mayoria de las especies presentaron densidades poblacionales muy bajas, es
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posible inferir que las posibilidades de reemplazos heteroespecificos son altas en ambos habitats, y
que por lo tanta la diversidad en ellos puede ser manteruda en el largo plazo. Lo anterior también es
confirmado por que en los estadios iniciales fa maycria de las especies sdlo estuvieron presentes en
unos cuantos cuadros, por ejemplo, en planicie de inundacion, aproximadamente et 30% de las
espacies sélo se registraron en un cuadro, cast el 50% en dos cuadros Y aproximadamente el 60% en
Cuatro cuadros de los 120 que fusron censados por habitat. En lomerio, casi el 20% fueron

registradas en un cuadfo, el 35% en dos y ef 50% en cuatro, aunque en este habitat las diferencias
entre los estadios fue mzayor (Fig. 2.6)

CONCLUSIONES

% Predominaron las especies tolerantes a la sombra en todos los estadios de ambos habitats, reflejo
de las adaptaciones de estas especies para germinar, establecerse y crecer en el sotobosque. Sin
embargo, esta clasificacion no debe considerarse rigida e inflexiblemente, ya que las especies

pueden cambiar sus requenmientos ambientales a través de su ciclo de vida.

.
o

A nivel familia parece existir una reparticion del espacio vertical, probablemente como resultado de
adaptaciones para eﬁplotar los recursos a diferentes alturas; lo que se deduce a partir de la gran
abundancia en los estadios iniciales de familias como Rubiaceae, Piperaceae, Malvaceae y
Myrtaceae, y de su escasa o nula representacién a nivel adulto.

3

*+ Probablemente las diferencias entre los habitats estudiados, en abundancia, riqueza y diversidad
de especies, sean el resultado de fas diferentes condiciones edaficas ¥ topograficas que
presentan,

% La mayor diversidad de especies registrada en todos los estadios de lomerio parece ser el
resultado de un mayor ingreso de luz al sotobosque; producto, a su vez, de un dosel heterogéneo.

* La diversidad de los estadios iniciales dla planicie de inundacion parece estar determinada por la
baja cantidad de nutrimentos; los adultos los acaparan, y/o por la competencia radicular con los
adultos; o bien que en este habitat 1a presencia de un dosel mas alto ¥ homogéneo impida el paso
de luz y reduzca la germinacion y establecimiento de plantulas ¥ juveniles,

% La baja semejanza floristica entre adultos y estadios iniciales, el ndmero de individuos por
especies, asi como el nimero de especies presentes por cuadro, permiten postular que los
reemplazos heteroespecificos pueden ocurrir frecuentemente, por lo que en ambos habitats 1a
diversidad de las especies arbdreas pueda ser mantenida en el largo plazo.

% En comparacién con otras selvas, los habitats estudiadas presentaron baja densidad y riqueza de

especies, pero valeres semejantes en area basal y diversidad, .
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FIGURA 2. 1 Metodologia empleada para los censos de vegetacion en dos

habitats de Chajul, Selva Lacandona (Chiapas), México. POP = parcela de
observacicn permanente. Piantulas (alturas entre 10 y 50 cmy); juveniles (50 cm de altura y <1 cm de
dap}; y Brinzales { >1 ¢m y <5 em de dap), adultos (> 10cm de dap), censados en toda [a parcela,
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FIGURA 2. 2 Familias con el mayor aporte de especies en dos habitats de
Chajul, Selva Lacandona {Chiapas), México
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FIGURA 2. 3. Frecuencia de las alturas presentes en los estadios iniciales

{plantulas, juveniles y brinzales) de dos habitats de Ia Selva Lacandona
(Chiapas}, México.
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FIGURA 2. 4 Frecuencia de las areas basales registradas en dos habitats
de Chajul, Selva Lacandona (Chiapas), México.
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FIGURA 2. 5 Namero de individuos por especies en cada estadio de! ciclo

de vida en dos habitats de Chajul, Selva Lacandona (Chiapas), México.

PLA= (=10 ¢m, <50 ¢m de altura); JUV= {>50 em de altura ¥ <1 cm de dap). BRI= (>1 emde dap y <
5 cm de dap); ADU = adultos (> 10 cm de dap),
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RESUMEN

Se determinaron los niveles de luz del sotobosque de dos habitats (planicie de inundacién y lomerio)
de la regidn de Chajul, Chiapas, México, asi come su refacion con ef régimen de disturbio {evaluado a
través del niimero total de arboles caidos y del coeficiente de variacién de las aliuras dei dosel, CVA).
Se eligieron tres sitios de 0.5 ha en cada habitat; dentro de cada sitio se tomaron 40 fotografias
hemisféricas a 1 m de altura en puntos elegidos al azar; 1as fotografias fueron digitalizadas y de ellas
se obtuvo la luz directa e indirecta de cada punto a través del programa CANCPY; ademas, se
calculé el coeficiente de variacién (CVD), como medida de heterogeneidad de! ambiente luminico

Las evaluaciones del régimen de disturbio mostraron resultados opuestos, con base en el
CVA, el intervalo de heterogeneidad fue mas amplio entre los sitios de planicie de inundacién
{planicie de inundacién, CVA de 24.9 a 59 6%, lomeric, de 43.8 a 51.8%); basandose en &l nimero
de arboles caidos los sitios de lomerio presentaron el gradiente de heterogeneidad mayor, (planicie
de inundacion, de 17 a 38 arboles caidos; lomerio, de 32 a 63). Las diferencias en el régimen de
disturbio se explican por que los métodos empleados evaldan distintas escaias; el CVA es un
estimador de la heterogeneidad de los sitios, permite realizar comparaciones entre elios y con otros
habitats; el nimero de arboles caidos ofrece informacion de lo que ocurre dentro de los sities, porle
que permite inferir su dindmica Ambas evaluaciones deben ser consideradas de manera
complementaria,

Los promedios de luz directa (planicie de inundacian, 15 1%, lomeric 15.0%) e indirecta
(planicie de inundacién, 13.0%; lomerio, 13.2%) fueron muy similares en ambos habitats. El intervale
de luz directa fue mayor entre los sitios de lomerio, (planicie de inundacion, 13.8 a 17.3%: lomerio,
10.5 2 20.9%) Estos niveles de luz directa fueron de 2 a 4 veces mayores que los que se suponen
caracteristicos de las seivas humedas (1 a 5%). La causa de ello es que el valor de 1 a 5% se refiere
solamente a sitios de sombra o baje el dosel, mientras que en el presente estudio se meluyeron tanto
puntes ubicados en fase de claro come puntos en bosque maduro. La heterogeneidad de la luz
directa fue mayor entre los sitios de lomerio (plamcie de inundacidn, CVD = 48.3, intervalo de 41.1 a
51 4; lomerie, CVD = 53.0, intervalo de 33.2 a 55.3), !o que probablemente se asocie a que este
habitat presenté un mayor nimero de arboles caidos de manera reciente y mayor pendiente. La
correfacidn entre la cantidad de luz directa e indirecta fue zlta en todos los siies de ambos habitats
{planicie de inundacion, r* = 0,67, 0.64, y 0.84; lomerio, r* = 0,80, 0.73, y 0.51, para los sitios 1, 2., y
3, respectivamente, P<0 01 en todos los sitios de planicie de inundacidn y P<0.01 s6lo en el sttio 3 de

lomerie),

La correlacion entre cantidad de luz directa y altura del dosel circundante fue muy baja y no
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significativa (planicie de inundacién, * =0.186, 0.19, y -0.2; lomerio, #=-0.23, 0.16, y -0.05, para los
sitios 1, 2 , y 3, respectivamente); entonces Ia cantidad de luz esta determinada por ia densidad de
follaje o por &1 indice de area foliar mas gue por [a altura del dosel. En planicie de inundacién la
corredacion entre CVA-CVD fue baja y no significativa (* = 0.27) y en el lomerio la correlacién fue aita
(rz = 0.97) pero no significativa (P = 0.16). La alta cormetacion en los sifios de lomerio puede ser
resultado del escaso intervalo en el CVA registrado en este hébitat, o de la pendiente de los sitios, ya
que el pregrama CANOPY supone gue los sitios son planos.

Se sugiere que la metodologta propuesta en este trabajo ofrece una mejor caracterizacion del
ambiente luminico def sotobosque que la derivada de la comparacion claro - bosque maduro. Con el
método empleado en este estudio puede deducirse el efecto de variables como Jos arboles caidos
recientemente y las diferencias en la apertura del dosel sobre los niveles de luz de cada sitio.
Ademas, los resultados del presente estudio indican que la diferenciacion claro - sifio maduro puede
ser muy limitada ya que entre sitios maduros, y dentro de ellos, existe alta variabilidad; también
indican que la cantidad de Juz esta determinada por la densidad del follaje.
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INTRODUCCION

La luz es uno de los recursos mas importantes para el establecimiento, sobrevivencia y reproduccion
de las plantas (Chazdon et al. 1996; Kitajima 1996, Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia 1984), y sus
efectos sobre la vegetacién varian en funcion de Ia longitud de onda (Ballaré et al. 1988; Fenner
1985). Incluso se ha postulado a la luz como una explicacion de la existencia de los estratos arbéreos
en las comunidades vegetales (Terborgh 1985). La cantidad de luz que llega al dosel, asi como la
que lo atraviesa y llega al sotobosque estan influidas por mdltiples factores (Canham 1888: Endier
1990, 1993; Lee 1985; Pearcy 1989); por fo que son stmamente variables {Brown 1993; Rich 1988).
Ademas, los niveles de luz en el piso de las seivas son muy bajos (1 a 5 % del total que llega a un
sitio abierto; Chazdon y Fetcher 1984; Chiarelio 1984). Estos niveles de luz son alterados por la caida
de arboles o [a formacion de claros (Bazzaz 1979; Kira ¥ Joda 1989). Los efectos de la formacién de
claros varian en el espacio y a través del tiempo; en el espacio, las variaciones aumentan al ampliar
la escala de evaluacion desde puntos hasta comunidades o regiones (Forman y Godron 1981),
conformando un mosaico heterogéneo en el cual privan distintos niveles de luz (Brown 1993;
Denslow et al. 1990; Whitmore et al. 1993). y a través del tiempo, porgue se trata de un fendmeno
azareso e impredecible (Carey et al. 1994; Jans et al. 1993; Martinez-Ramos 1985).

Las evaiuaciones de fos niveles de luz se han realizado a traves de fotos hemisféricas, de
sensores fotoelectrdnicos, o de ambos, los datos obtenidos se han asociado a programas de
cémputo permitiendo un mangjo rapido v eficiente de Ia informacion (Pearcy 198%; Rich 1988).
También se han elaborado modelos para determinar la cantidad de luz que incide sobre algin punto
{Canham 1988), o para simular la penetracion de luz difusa a través de doseles estructuralmente
complejos (Koop y Sterck 1994). El uso de modeios se ha extendido a otras areas como la
agricultura, donde se ha intentado estimar el nivel de competencia que se presenta por este recurso
entre las especies cullivadas y las arvenses (Beyschlag et al. 1990; Ryel et al. 1990).

En selvas himedas los trabajos en torno al régimen Juminico basicamente se han enfocado a
determinar y cuantificar [as diferencias entra los niveles de luz de sitios sombreados o det sotobosque
contra los que se presentan en sitios abiertos o claros naturales y/o artificales de diferentes tamafios
{por ejemplo, Barlon et al 1989; Brown 1993: Chazdon y Fetcher 1984; Denslow et al, 1990; Lee
1889; Raich 1988, Rich et al. 1993; Turton 1988); ademas, se han analizado las respuestas
fisiolégicas que la luz desencadena en las especies, especialmente sobre a germinacion (Raich y
Gong 1990; Turner 1990; Vazguez-Yanes y Orozco-Segovia 1984, 1996) v sobre la aclimatacidn
fotosintética de las hojas a sitios abiertos y de sombra {ver revisién en Chazdon et af, 1996). Los

resultados muestran que existe una alta variabilidad tanto en espacios reducidos (Oberbauer et al,
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1988, 1989) como a lo Jargo de los transectos (Becker y Smith 1990), que las variaciones diarias,
mensuales y estacionales son considerables (Rich et al. 1993), que dichas variaciones éon mayores
en el sotobosque que en los sitios abiertos {Calvo-trabien 1997), que claros con iguales
caracteristicas pueden presentar distintos niveles de luz {Brown 1993), que a!gunés especies
muestran amplia vadabilidad en sus respuestas de gemminacion (Orozco-Segovia et al, 1987, 1993;
Orozeo-Segovia y Vizguez-Yanes 1989; Vazquez-Yanes et al. 1990; Vazquez-Yanes y Orozco-
Segovia 1890), y que difieren en su anatomia foliar en respuesta al ambiente fotosintético (Freeden
et al. 1991; Kitajima 1994; Newel! et al. 1993; Reich ef al. 1991, 1994; Strauss-Debenedetti y Bazzaz
1991; Tumbull 1991; Tumnbull et al. 1993; Wayne y Bazzaz 1993).

Las evaluaciones de los niveles de luz del sotobosque fundamentaimente se han realizado a
lo largo de fransectos cuyas longitudes van de algunas decenas de metros hasta 1 km. (Becker y
Smith 1990; Fernéndez y Fetcher 1991; Lee 1987; Smith et al. 1992; Turton 1892). Respecio al
fiempo, las evaluaciones se han flevado a cabo en una sola ocasién (Dirzo et al. 1992; Galo et al.
1992); durante algunas semanas (Chazdon y Fetcher 1984; Oberbauer et al. 1989), hasta uno o
varios afos {Brown 1993; Raich 1988; Rich et al. 1993; Turton 1988; Whitmore et al. 1993). También
se ha evaluado el efecto del borde sobre el nivel de luz que impera en el sotobosque adyacente (Galo
et al. 1992).

Hasta ahora, entonces, debido a los miitiples méiodos empleados en las evaluaciones de fuz
del sotobosque, los estudios ofrecen pocas posibilidades para cotejar resultados enfre sitics, entre
habitats o entre diferentes regiones. Ademas, no se ha caracterizado el ambiente luminico de las
diferentes fases de regeneracion que conforman fas comunidades arbéreas y tampoco se ha
explorado el efecto del régimen de disturbio sobre los niveles de tuz. Por ello, los objetivos de este
trabajo sor: a) proponer una metodologia para caracterizar el ambiente luminico del sotoboéque, yla
heterogeneidad del mismo, de manera que abarque las dislintas fases de regeneracién; b) evaluar el
régimen de disturbio {a través del nGmero de arboles caidos, ARC de aqui en édelante, y dei
coeficiente de variacion de [as alturas del dosel, referido como CVA en €l trabajo); y c) explorar &l
efecto del régimen de disturbio sobre los niveles de iuz del sotobosque. Con base a a bibliografia
consuitada, se espera que a mayor nitmero de arboles caidos le comespenda mayor CVA; de igual
manera, se espera que a mayor heterogeneidad le correspondera mayor heterogeneidad en el
recurso luminico.

MATERIAL Y METODO
SISTEMA DE ESTUDIO

En un 4rea aproximada de 10 kn?®, en ias tierras bajas (<250 msnm} se seleccionaron dos habitats:
ja!
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1} plane y aluvial, lamado de aqui en adefante planicie de inundacién; y 2) lomerios bajos {«80
msnm) llamados de aqui en adstante fomerio (Fig. 1. 1). En cada habitat se seleccionaron tres sitios
¥ en cada sitic se establecis una parcela de observacidn permanente (POP) de 20 x 250 m,
defimitada por estacas de atuminio colocadas a intervalos de 10 m {Fig. 3. 1) En ambos habitats se
pretendié tener representada un gradiente de heterogeneidad del dosel, de forma tat que la eleccién
de las parcelas se reaiizé con el propésito de que difirisran en términos del régimen de disturbio,
REGIMEN DE LUZ

Cada parcela fue subdivigida en 10¢ cuadros de 50 m? {5 X 10 m) delimitados por estacas de
aluminio (Fig. 3. 1). Dentro de la parcela se ehgieron 40 pares de puntos al azar a manera de
coordenadas cartesianas, las intersecciones correspondientes fueron referidas al centro del cuadro
respectivo donde se tomé una fotografia a ¢ m de altura (marcado como LUZ en fa Fig. 3. 1), Antes
de cada fotografia se niveld Ja camara horizontal y verticalmente (es decir, perpendicular y paralela al
piso de |z selva, respectivamente), la parte superior del cuerpo de la camara fue orientada al norte,
checandose nuevamente Ia altura. Las fotografias fueron tomadas con una extensisn o “chicote” de
1.5 m de longitud para evitar movimientos de la camara, La abertura siempre fue baja {generalmente
f= 5.8}, determinada por ei exposimetro propie de la camara, la velocidad siempre fue de 1125 y
enfocada al infinito. Las fotografias fueron numeradas automaticamente por la cdmara para ubicar el
norte y registrar la parcelz v sitio donde fue tomada, Ademas, las fotografias fueren tomadas de 6:00
a7:30 AM y de 17:45 a 18.00 PM, ¢ bien cuando ei cielo se encontraba nublado, para evitar el
ingreso de luz directa durante Ias tomas (Pearcy 1989), Se utilzo una camara Olympia con lente de
ojo de pescado Sigma y pelicula Kodak TMAX blanco y negre, ASA 400,

Con la tongitud propia del sitio de estudio {18° 05') se obtuvieron los programas SUN y SKY,
asi como sus respectivos archives para configurar el programa CANOPY al drea de Chayul {Rich
1988) Las peliculas fueron reveladas y los negativos digitalizados a través del programa CANGCPY
para obtener la proporcién de luz directa e indirecta de cada punto, Estos valores se presentan como
percentajes respecto de! total de luz que incide sobre el dosel o en un sitie abierto, cada uno de fos
negativos fue digitalizado dos y hasta tres veces para verificar la congruencia de los resultados,
REGIMEN DE DISTURBIO
Numero de arboles caidos
Dentro de cada parcela se registré & nimero de arboles caidos, anotando hasta dende fue posible el
estado de descomposicion, tipo de caida, y diametro Los tipos de caida de drboles fueron
clasificados como desenraizade (D}, rots en algtn punto del tronco (R) y muerto en pie (M}, El estado

de descamposicidn 1" se refirid a drboles recién caidos con la corteza \ntacta y con ramas y hojas
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frescas; el "2" a arboles cuya corieza se desprendia facilmente o ya habia caido; et "3" a troncos con
estado de descomposicion muy avanzado, de modo que su pared podia perforarse en cualquier
punto; y el "4" a troncos gque se deshacian al pisarlos ¢ que sdlo exisﬁan trazas de eflos.

Alturas del dosel

Cada parcela fue subdividida en una cuadricula de 5 X 5m, y en cada esquina de esfos cuadros
(marcado por la letra A en la Fig. 3. 1) se midid la altura maxima del dosel mediante un telémeiro
{Ranging opti-meter 120, 520. Ranging Inc. USA), el telémetro se ajustd diariamente antes de realizar
las mediciones.

ANALISIS DE DATOS

Con los registros de luz directa e indirecta de cada parcela se obtuvo el promedio, la distribucion de
frecuencias y el coeficiente de variacion (CVD, para luz diracta y CVI para indirecta, de aqui en
adelante). Este coeficiente se considerd como medida de heterogeneidad del recurso, ademas,
permite realizar comparacionss entre muestras o entre sitios (Goldstein 1964). Los mismos
parametros fueron obtenidos para las alturas del dosel, lamandose, de aqui en adelante, CVA al
coeficiente de variacibn de las alturas del dosel. El nimero de rboles caidos serd referido como
ARC. La relacién entre las formas de evaluacion del régimen de disturbio fue obtenida a fravés del
andlisis de regresion de Pearson (Magurran 1888). El mismo analfisis se realizd para determinar la
relacién entre 1a heterogeneidad de) recurso luminico {CVD) y el régimen de disturbio (CVA) para
cada parcela. Ademas, dentro de cada parcela se evalud la relacion entre la cantidad de luz en cada
punto vy Ia alfura del dosel circundante, a través del analisis de correlacion por rangos. La altura del
dosel circundante se obtuvo del promedio de los dos puntos mas proximos a cada coordenada donde
fue tomada la foto {marcados en la Fig. 3. 1 como A1 y A2).

RESULTADOS

REGIMEN DE LUZ

En los sitics de la planicie de inundacion los promedios de luz directa fueron simitares, mientras que
entre los sitios de lomerio las diferencias fueron casi del doble, por lo que el gradiente de
heterogeneidad (CVD) fue mas amplio (Cuadro 3.1). En ambos habitats, 66 de los 120 de los puntos
evaluados (55%) presentaron niveles de luz directa <15%, en planicie de inundacion sdlo 3 de los

120 puntos (2.5%) presentaron niveles de luz <5%, y en lomerio 10 de 119 puntes (8.4%) se
encontraron en el mismo nivel {Fig. 3.2). Respecto a los sitios, todos los dia planicie de inundacidn
presentaron niveles de luz 5% en solo 1 de los 40 puntos evaluados (2.5%), en tanto que en fos
sitios de lomerio el intervalo fue de 0 a 5 de los puntos {0 a 17.95%). Asi mismo, en los sitios de

planicie de inundacién sélo los sitios 2 y 3 presentaron niveles de fuz directa > 30%; mientras que en
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tos sitios de lomerio sélo los sitios 1y 2 tuvieron niveles de lyz >30% (Fig. 3.3). No existieron
diferencias significativas entre los habitats en las distribuciones de frecuencia de los niveles de luz
directa (x° = 8.5, g. 1.=8, ns), pero si existieron diferencias entre los sitios de ambos hébitats, (planicie
de inundacién, x* = 28.4, g I.= 16, P=0 03, lomerio, y* = 47 4, g. .= 14, P<0.01). La mediana y of

promedio fueron muy similares en ambos habitats y en todos log sitios (Cuadro 3.1)

CUADRO 3. 1 Descripcién de Ia heterogeneidad y de los niveles de luz directa en el
sotobosque de dos habitate de Chajul, Selva Lacandona {Chiapas}, México. PROM= Promedio,
CVD= coeficiente de variacién de la luz directa, MED= mediana, MIN= minimeo vator registrado; MAX=
maximo vator registrado, S= Sitios de cada habitat, HAB= habitat,

PLANICIE DE INUNDACION LOMERIO
$1 S2 S3 HAB. st S2 S3 HAB.
PROM 13.8 14.1 17.4 15.1 13.5 10.5 20.9 15.0
Ccvb 411 45.8 514 48.3 55.6 51.3 33.2 53.0
MED 12.8 14.4 15.6 14.1 12.4 9.4 21.8 139
MinN 14 35 1.8 1.4 25 1.9 6.6 1.9
MAX 249 332 49.8 498 375 243 336 37.5

Los resultados de luz indirecta fueron muy semejantes a los de Ia Iuz directa en ambos
habitats (Fig, 3.2), lo que se aprecié en {2 alta carrelacion existente entre ambas variables (planicie
de inundacién, = 0.67: 0.66, y 0.84; lomerio, =0 81, 0.73; y 0.51, para los sitios 1,2v3,
respectivamente); ademas, en el caso dia planicie de inundacién todas lag correlaciones fueron
significativas (sitio 1, g.l.= 38, P=0.01; sitio 2, g.I.= 38, P=0.02; sitio 3, g.I =38, P>0.01), y en lomerio,
s6lo en et sitio 3 1a correlacion fue significativa {g.1.= 38, P=0.02). Se repitieron los patrones
observades para la luz directa {Cuadro 3.2), promedios similares entre los sitios de planicie de
Inundacion y gradiente de heterogeneidad mas amplio entre Jos sitios de lomerio, las distribuciones
de frecuencias cambiaron ligeramente, especialmente en la planicie de inundacion, en los
porcentajes de luz indirecta =5% (Fig. 3 4). Las frecuencias de luz indirecta no presentaron
diferencias significativas entre los habitats {4 =5.4, g.1.=7, ns), ni entre los sitios del habitat de
Planicie de inundacion (x* =11.6, g. =12, NS}, pero si entre los sitios de lomerio (32 =55.1, g 1.=14,
P<0.001). Nuevamente, 12 mediana ¥ el promedio fueron semejantes en todos los sitins,
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CUADRO 3. Z-Descripcion de la heterogeneidad y de los niveles de luz indirecta del
sotobosque de dos habitats de Chajul, Selva Lacandona {Chiapas), México. PROM= Promedio,
CVI= coeficiente de variacion de la luz indirecta, MED= mediana, MIN= minimo valor registrado;
MAX= maximo valor registrado, S= Sitios de cada habitat, HAB= habitat.

PLANICIE DE INUNDACION LOMERIO
51 52 53 HAB. S1 s2 53 HAB.
PROM 12.9 11.6 14.5 13.0 116 105 17.6 13.2
vl 385 436 460 440 60.3 60.3 30.1 52.4
MED 12.8 10.8 13.3 11.9 10.6 9.2 17.7 12.0
MinN 25 38 4.4 25 2.3, 1.7 6.0 1.7
MAX 2386 274 32.9 329 39.3 351 33.9 393

REGIMEN DE DISTURBIO

Arboles caidos

Los sifios de lomerio presentaron un mayor nitmero de arboles caidos; el estado de descomposicion
de fos mismos fue sumamente variable entre los sifios de lomerio y ligeramente mas homogéneo
entre los de planicie de inundacién (Cuadro 3. 3). Los estados de descomoosician no mostraron
diferencias significativas entre los sitios de planicie de inundacién {x ? = 6.5, g.i.=6, ns); pero si entre
fos de fomerio (x> = 21.0, g.1=6, P=0.002}.

CUADRO 3. 3 Nimero de arboles caidos {ARC) y estado de descompasicion de los mismos en
dos hébitats de Chajul, Selva Lacandona (Chiapas), México. Estado de descomposicion: 1=
froncos recién caidos con la corfeza intacta y con las ramas y hojas frescas; 2= drboles con corteza
faciimente desprendible o sin ella; 3= troncos con estado de descomposicion muy avanzada, en
cualquier punto se puede perforar la pared del tronco; ¥ 4= troncos gue se deshacen al pisarlos o
sélo existen trazas de ellos. 8= Sitios de cada habitat. Valores entre paréntesis = proporciones de
cada categoria.

PLANICIE DE INUNDACION LOMERIO

1 $2 S3 51 s2 s3
ARC 18 38 17 83 38 32
1 2(11.76) 5(1315) 2(11.76) 21(36.84) 7(1842) 1(3.13)
2 7(41.17) 14(36.84) 4(2353) 18(31.58) 7(1842) 11{34.38)
3 6(35.29) 11(28.94) 9 (52.94) 14 (24.56) 18 (47.37) 18 (56.25)
4 2(11.76)  8(21.05) 2 (11.76) 4(7.02) 6(1579) 2(6.25)

En los sitics de planicie de inundacion predominaron los drboles desenraizados y los muerios
en pie fueron los menos representados, excepto para el sitio 3; en cada uno de los sitios de lomerio
predoming un tipo de caida distinto (Cuadre 3. 4). Los sitios de planicie de inundacién no presentaron
diferencias significativas en los tipos de caida {y° = 5.8, g.L.= 4, ns); pero si los sitios det lomerio {(y° =
18.1, g.l.= 4, P=0.001).
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CUADRO 3. 4 Forma de caida de los arboles muertos en dos habitats de Chajul, Selva
Lacandona (Chiapas), Méxice. D= desenraizado; M= muerto en pie . y R= rote en algin punto del
tronco 5= Sitios en cada habitat, Valores entre paréntesis = proporciones de cada categoria.

PLANICIE DE INUNDACION LOMERIO

$1 52 s3 S1 s2 s3
D 8(47.1) 24(632) B8(47.1) 34(596) 11(297) 8(25.0)
M 2(118)  3(79)  5(294) 7(123)  11(29.7) 16 (50.0)
R 7(411)  11(289)  4(235) 16(281) 15(406)  8(25.0)

En general, los diametros de los troncos caidos fueron mayores en los sitios de planicie de
inundacion (planicie de inundacion = 32.8 %25 N=79; lomerio =26.4+24 N= 126, promedio +
&fror gstandar). En los sitios de planicie de inundacién mas de las dos terceras pares de los arboles
cafdos presentaron didmetros »17 cm: y s6lo en el sitio 2 fueron registradas categorias diamétricas
menores a 9 em. Los sitios de lomerio fueron muy variables, por ejemplo, casi el 50% de los arboles
caidos del sitio 1 presentaron categorias diamétricas <16 cm, en el sitio 3 mas del 50% estuvo
comprendido entre 9y 16 om; en el sitio 2 sdlo el 31.4% estuvo dentro de la categoria <16 cm y fue
el Unico sitio que presentd arboles caidos con didmetros <128 ¢m (Cuadro 3. 5). Las frecuendias de
las categorias diamétricas mostraron diferencias significativas entre los sitios def lomerio (x’=228,
9.1.= 12, P=0.03), pero no entre los de fa planicie de inundacién (x’= 5.8, g.l.= 10, ns).

CUADRO 3. 5 Categorias diamétricas de los arboles caidos {evaluados a 130 cm de la base) en
dos habitats de Chajul, Selva Lacandona (Chiapas), México. S = Sitios en cada habitat

PLANICIE DE INUNDACGION LOMERIO

{cm} S1 52 83 51 S2 S3

2.4 - 1 (2.70) - 2 (3.64) - -

5-8 - 1{2.70) . 6 (10.91) - 1(3.70)

9-16 3(17.65) 10(27.02) 4(25.0) 18(32.73) 11(31.43) 14 (51.85)
17-32  5(20.41) 11(2973) 7 (43.75) 18 (32.73) 16(45.71) 8 (29.63)
33-64  8(47.068) 12(32.43) 3(18.75) 9{16.36)  1(288) 3 (1119
65-128  1(5.88) 2(541)  2(12.5) 2(364) 5(1429) 1(3.70)

>128 - - - - 2(5.71) -

Er resumen, los sit:os de la planicie de inundacion presentaron resultados similares en las
diferentes evaluaciones de los arboles caidos, Y esta semejanza fue mayor entre los sitios 1 y 3. Los
sitios de lomerio fueron sumamente contrastantes, situacién que se confirma al presentarse
diferencias significativas en todas las variables evaluadas.

Caldaccanwﬂ‘ammebwnmymwdocm:matnmwmawmﬂ-49



Alturas del dose!

De manera analoga a los resultados obtenidos en los niveles de luz, la mediana y el promedio de las
alturas del dosel fueron muy similares en todos los sitios de ambos habitats. La altura promedio del
dosel fue mayor en la planicie de inundacion, y entre sus sitios se obtuvo un gradiente mas amplio en
el coeficiente de variacién y en las aliuras promedio. Los sitios de lomerio'presentaron resultados
similares en las alturas promedio y en el CVA En todos los sitios de ambos habitats, al aumentar la

altura promedio se redujo el CVA (Cuadro 3. 8).

CUADRO 3. 6 Régimen de disturbio evaluado a través de las alturas del dosel en dos habitats
de Chajui, Selva Lacandona {Chiapas), México. PROM= Altura promedio del dosel, CVA=
coeficiente de variacion de las alturas del dosel, MED= mediana, MIN= altura minima registrada;
MAX= altura maxima registrada, S= Sitios en cada héabitat,

PLANICIE DE INUNDACION LOMERIO
S1 52 s3 HAB. S1 52 3 HAB.
PROM. 279 15.9 238 225 13.8 14.8 17.0 15.2
CVA 24.9 59.6 46.3 46.8 51.8 50.3 43.8 49.1
MED 29.4 16.3 26.5 24.8 13.9 15.1 17.6 15.2
MIN 18 0 0 ) 0 06 ] 0
MAX 40.9 36.3 407 20.9 333 357 334 35.7

En el habitat de lomerio, las alturas comprendidas enfre 15 v 25 m presentaron las
frecuencias mas altas, registrandose pocos puntos con atturas superiores a 30 r, en tanto que en la
planicie de inundacién los porcentajes mas altos se ubicaron entre 25 y 35 m; ademas, solo en la
planicie de inundacion se registraron alturas >40 m, lo que explica las mayores alturas promedio de
este habitat. En ambos habitats muy pocos puntos se enconiraron en fase de clarg (< 2 m, sensu
Brokaw 1982a), 2.9% en planicie de inundacidn (24 de 825 puntos) y 3% en lomerio (25 de 823, Fig.
3.5). Respetio a los sifios, en [a planicie de inundacion se observd que en el sitic 2 todas las
categorias de altura presentaron porcentajes similares, este sitio no presentd alturas >35 m; las
diferencias entre los sitios 1y 3 se deben a que el silio 3 exhibié mayores porcentajes en 1as alturas
comprendidas entre 0 y 10 m. En lomerio, todos los sitios presentaron una distribucién de frecuencias
de altura que se aproxima a la normal, para los sifios 1 y 2 las mayores frecuencias se ubicaron entre
alturas >10 y <20 m, ¥ en el sitio 3 entre afturas >20 y <25 m (Fig. 3. 6). La distribucidn de
frecuencias de las alturas del dosel mostrd diferencias significativas entre los habitats (f =366.6,
gl=9, P<0.001), asi como enfre los sitios de ambos habitats (planicie de inundacién, xz =219.38,
g.l.=18, P<0.001; lomerio, ¢ * = 59.6, g.1.=18, P<0.001).

1 a correlacion entre ARG - CVA fue mas estrecha entre los sitios de lomerio (F = 0.73, ns)y
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menos fuerte para los sitios de planicie de inundacién (F = 0 63, ns). Sin embargao, al considerar el
gradiente en el nimero de &rboles caidos, éste fue mayor en lomerio (planicie de inundacion, 17 a
38; lomerio, 32 a 63 arboles caidos), pero si se toma camo base el CVA, el gradiente fue mayor en la
planicie de inundacién (24.9 a 59 6; lomerio, 43.8 a 51.8)

RELACION LUZ - REGIMEN DE DISTURBIO

La correlacion entre el régimen de disturbio y 1a heterogeneidad del recurso luminico (regresion CVA
- CVD) casi fue nula en los sitios de planicie de inundacian (i = 0.27). y fue alta entre los sitios de
lomerio (r2 =097); pere en ningunc de los casos fue significativa. La cantidad de iuz directa y la
altura del dosel circundante en cada uno de los cuarenta puntos evaluados por parcela estuvo
pobremente correlacionada y no significativa (regresion por rangos) en ninguno de los sitios (planicie
de inundacién, * = 0.18, 0.19, y -0.2; lomerio, i* = -0.23, 0.16, y -0.06 para los sitios 1,2y 3
respectivamente),

DISCUSION

REGIMEN DE DISTURBIO

Dos hechos destacaron del anahisis del nitmero de arboles caidos: 1) Ia baja frecuencia de cafda en
los sitios del habitat de planicie de inundacién (excepto ef sitio 2), respecto a la frecuencia de caida
en los sitios de lomerie, situacion gue también se ha registrado en ofros trabajos (Clark et at. 1988;
Jans et al. 1993; Kapos et al 1950); y 2) la alta heterogeneidad registrada en las caracteristicas del
nimera de arboles caidos en los sitios de lomerio; lo que nos lleva a considerar que este habitat
presenta una mayor heterogeneidad de recursos, incluido of uminico.

No esta bien correlacionado el estado de descomposicion con el tiempo de caida de los
arboles, excepto en los arboles caidos de manera reciente (<1 afic), que corresponden al estado de
descomposicion 1. Esto se debe a que los drboles ploneros © intolerantes a 'a sombra difieren en
densidad de madera con los tolerantes (Budowski 1965, 1970; Hartshorn 1980; Saldarriaga y
Luxmoore 1991; Whitmore 1975), por lo que su tasa de descomposicién es mas rapida ¥,
censecuentemente, arboles caidos durante el mismo tiempo pueden presentar estados de
descomposicidn completamente diferentes. Por lo tanto la heterogeneidad de los recursos en el
sotobosque solo esta relacionada con los arboles caidos recientemente, los cuales presentaron
mayar variacidn entre los silios de lomeria, canfirmandose gue el sotobosque de este habitat
presenta una mayor heterogeneidad de recursos.

Los tipos de caida y el didmetro de los troncos caidos son determinantes para !a futura

Cailda de Arboiea, ambienis fumlnico y diversidad de aspecihss arbicaay on yna 3olva topical himeda - 51



composicién de especies dentro de un siio (Clark 1990; Martinez-Ramos 1984; Sousa 1984; Uhl et
al. 1988). Se ha propuesto que los arboles caidos por desenraizamiento ofrecen una mayor cantidad
de microhabitats y por lo mismo incrementan la diversidad de especies (Brandani et al. 1988, Nafez-
Farfan y Dirzo 1988; Orians 1982; Yamamoto 1992b). De igual forma, se ha mencionado que la caida
de grandes arboles (mayores diametros) o la caida multiple, facifita el ingreso de especies picneras
principalmente, mientras que 12 caida de ramas y arboles pequefios promueve el crecimiento de las
especies tolerantes del sotobosque {Martinez-Ramos 1994; Uhl et al. 1988, Whitmore 1978, 19892,
b). Por lo tante, en los sitios de planicie de inundacion podemos esperar que se abran claros de
mayer tamanio, en los que predomine la prasencia de especies pioneras, y que con ello mantengan
su tepresentacidn en la composicion floristica de estos sitios; ademas, en este habitat la diversidad
de especies puade estar fuertemente asociada y promovida por la mayor proporcion de arboles
caidos por desenraizamiento. En cambio, en todos los sitios de lomerio los resuttades mostraron una
enorme variacién, por lo que se espera que la diversidad de especies sea mayor que la del habitat de
pianicie de inundacitn, debido a la mayor heterogeneidad de recursos (Connell 1978; Hubbell 1979;
Martinez-Rameos 1985; Sale 1977); asi mismo, también se esperaria que Ia diversidad presente
mayores diferencias entre los sitios de este habitat.

Resumigndo, en el nimero fotal de Arboles caidos estan incluidas una gran cantidad de
variables, las cuales tendran un diferente impacto sobre el dosel. Por gjemplo, el efecto sobre el
dosel de Jos arboles caidos con estados de descomposicion 2, 3 y 4 puede ser minimo, & incluso ya
no ser apreciable. De igual forma los arboles muertos en pie impactan minimamente el dosel, en
comparacion con los desenraizados y Tos rotos en algin punto del ronco; ademds, en el presente
estudio se incluyeron categorias diamélricas > 2 cm, y el efecto sobre el dosel esta fuertemente
influido por e! didmetro de los drboles caidos (Clark 1290). Las afimnaciones anteriores explican, por
un lado, la ausencia de una relacién estrecha entre los resultados de las evaluaciones del régimen de
disturbio; y por otra parte, reafirman que la idea que subyace a los arboles caidos es la dindmica de
formacién de claros {sersu Brokaw 1982a; Martinez-Ramos 1985, 1894; White y Pickett 1985); raz6n
por ka cual los resultados de este trabajo sobre el nimero de arboles caidos ienen escasa
comparabilidad con los registrados para otras selvas himedas (ver revisiones en Bongers et al. 1988;
Clark 1990). Ademas, la comparacién entre las evaluaciones del régimen de disturbio deberia
realizarse entre el CVA y los arboles caidos con estadoe de descomposicidn 1, y adn en estos ultimos
los tipos de caida y los diametros de los troncos pueden provocar resultados diferentes como ocurid
entre los sitios 1 y 3 de planicie de inundacion, donde ambos presentaron resultados similares en e

nimero total de arboles caidos v en los arboles caidos de manera recientemente, pero el CVA del
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sitio 3 fue casi del doble Ctro método puede ser considerar ia altura promedio de los sitios, ya que
en ambos habitats se observd que al aumentar la altura promedic disminuyéd el CVA; esto es, la
altura puede ser interpretada comoe un indicador de Iz heterogeneidad del dosel y de 1a ocurrencia de
caida de arboles, hecho especizlments notable en los sitios de lomerio, Conjuntamente, la
interpretacion de la heterogeneidad, basada en el CVA, debe acompanarse de las distnbuciones de
frecuencias, pues en eflas apraciamos graficamente tanto los promedios como 1a heterogenewad,
detectando, per ejemplo, la causa de las diferencias entre los sitios 1y 3 de planicie de inundacién
Contra lo que esperaba, sélo en los sitios de lomerio se cumplid que a mayor nimero de
arboles caidos le correspondié mayor CVA, no ccurriendo lo mismo en los sities de planicie de
inundacidn La razén de ello es que ademas de las variables incluidas en el niimero total de drboles
caidos, ambos métodos brindan informacion a d|feréntes escalas o sobre diferentes procesos, y por
lo tante pueden manejarse como complementanos. Asi, el CVA es un estimador de [a
heterogeneidad de los sitios, por lo que nos permite evaluar de forma global las diferencias entre
ellos (Goldstein 1964), mientras que el nimero y la descripcion de los rboles caidos nos ayudan a
entender los procesos gue ocurren dentro de los sitios (Lieberman et al 1985; Pickett y White 1985,

Sousa 1984). &sto es, los datos aportados por los arboles caidos enriquecen y completan los
resultados del VA,

REGIMEN DE LUZ

En ambos habitats, los promedios de luz directa evaluados en este trabajo duplicaren o triplicaron los
niveles que se mencionan come caracteristicos del sotobosque de las selvas humedas (1-5%,
Chazdon y Fetcher 1884; Chiarello 1884), y de hecho, sdlo 3 de los 120 puntos evaluados en el
habitat de planicie de inundacién (1 dentro de cada sitie), y 10 de 120 de los puntos del lomerio (5 en
los sitios 1y 2 y ninguno en el sitie 3) cayercn dentro del intervalo mencionade por estos autores.
Estas diferencias pueden asociarse a que los estudios referidos y el presente evaltan distintas
escalas espaciales y por [o misro emplean diferentes métodos. Chazdon y Fetcher (1984)
determinaron los mveles de fuz comparande sitios abiertos o ¢larcs contra sitios bajo el dosel o de
sombra densa; el valor de 1 a 5% se refiere a los sitios bajo el dosel Gnicamente, y en los claros,
dependiendo del tamaiio, se duplicaron y hasta sextuplicaren estos valores. Asociado a lo antenior,
en las selvas himedas la evaluacion de los niveles de luz generalmente se ha basado en fa
comparacion clare - bosque maduro (par giemplo, Barton et al 1889, Brown 1993; Chazdon y
Fetcher 1884; Denslow et al 1990, Dirze et ak 1992; Turien 1988). En cambio en este trabajo se
evaluaren los iveles de luz de ias distintas fases de regeneracion natural presentes en cada una de

las parceias, ya que las estimaciones fuercn reahzadas en puntos elegides al azar £s dearr, los
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promedios obtenidos sen el reflejo de niveles de luz tanto de clarcs como de bosque maduro. Esta
metodologia fue definida como 1a caracterizacién del ambiente luminico, cgbriéndose con ello uno de
los ohietivos planteadas

Asociado a las diferencias en escala, los estudios en torno al régiman luminwco presentan
escasa comparabilidad entre si, debido a que los niveles de luz difieren significativamente cuando
son evaluados a diferentes alturas (Clark et al. 1996; Smith et al. 1992}, y en otros trabajos los
sensores han sido colocados en alturas que van desde 0.25 hasta 2 m {Barton et al. 1888, Chazdony
Fetcher 1984: Denslow et al. 1980; Fenandez y Fetcher 1581, Lee 1989; Raich 1888), y las fotos
han sido tomadas desde 0.5 hasta 6 m (Becker y Smith 1950, Clark et al. 1983; Galo et al. 1992; Rich
et al. 1893; Turton 1992) Respecto a esto Gitimo, encontramos que en algunos trabajos se
registraron niveles de luz similares a los del presente {rabajo, pero emplearon métodos distintos. Asi,
Kabakoff y Chazdon {1996) encontraron que el DSF promedio debajo de dos arboles que diferian en
arguitectura de ja copa fue de 10.2 y 13.3%, respectivamenis, Dirzo et al. {1992) evaluaron claros de
diferente edad y tamafic en una selva mexicana, reportandc gue ia luz directa promedio fue de
11.6%, y Clark &t al. (1993) evaluaron en arboles jovenes de 0.5 a 5 m, el factor global de sitio a
través de la formuia [GSF = (iuz directa*0.45) + { luz indirecta™0.55)], obtuvieron valores de 2 -11%y
mencionaron que sus resultados fueron semejantes a los dz otros trabajos reportades, que se trata
de sitios relativamente sombreados. Usando la misma ecuzcion, en el presente irabajo se obtuve el
GSF de ambos habitats (aunque en el presente estudio no s2 obtuvo el porcentaje de fuz directa e
indirecta del sitio, en ambos habitats los resultados estuvieron positivamente correlacionados, por lo
que es muy probable gue no cambiarian substancialmente, para el habitat de planicie de inundacién
el GSF promedio fue 151 {rango 13.8 a 17.3), mientras que &N tomerio fue de 15.0 (rango 10.5a
20.9Y: lo que nos permite censiderar que ambos habitats est&n relativamente sombreados (Clark et
al. 1943).

De forma semejante, en €l presente estudio la cantizzd de luz directa estuve correlacionada
con la luz indirecta en todos los sitios de ambos hébitats, re=firmando lo reportado en otros estudios
(Becker y Smith 1990; Dirzo et al. 1892; Galo et al. 1992; 7-on 1990}, Ademas, en comparacibn cof
e estudio de Smith et al (1992), encontramos que en este "sbajo las distrbuciones de frecuencias
de 1a luz directa mostraron una distribucion que se aproximz 2 la nonmal, hecho que coincide con la
semejanza entre los promedios y las medianas registradas —ientras que elios reportan que la
distrbucion de esta vanable no es normal y por lo tanto, des< usarse como parametro descriptivo la
mediana mas que el promedio. Kabakoff y Chazdon (1896 =ncontraron que ni {a dengidad ni el drea

basal estan correlacionadas con los niveles de luz. Esta as= .2racion fue confimada en el presente
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trabajo, pues el habitat de lomerio presentd mayar densidad de individuos y menor area basal
{Capitulo 1I), y a pesar de elio los niveles de juz directa e indirecta fueron muy similares entre ambos
habitats. Los niveles de luz, entonces, parecen estar determinados por el indice de area foliar o la
densidad del follaje que se encuentra encima de los puntos evaluados {(Baldocchi y Collineau 1984;
Calvo-trabien 1997; Dirzo et al. 1992; Lee 1987: Turton 1992).

El lemerio presentd mayor heterogeneidad del racurso luminico en el sotobosque (planicie de
inundacion, 48.2 y 43 8; lomerio, 53 y 52.4, para el CVLD y CVLJ, respectivamente). Esto puede ser
debido a que en el lomerio se presentd un mayor niimere de arboles caidos recientemente, y como
se apuntd previamente, son estos los que pueden afectar los niveles de iuz, y el dosel. Baldocchi ¥y
Collineau (1984) mencionaron que &) CV a menudo es mayor al 100% tanto en bosques templados
como tropicales, pero Turton (1992) encontrd que el CV de un mismo sitio, pero evaluado en distintas
fechas, varia de 68.8 a 104.9; Calvo-Irabien (1997) encontré que e CV fue de 134% en época de
lluvia y de 222% en época de secas; Clark et al. (1993} obtuvieron que el CV evaluado en alturas de
0.5a5m varia de 6.73 2 92 9; de forma analoga, Clark et al. (1996) encontraron que el CV evaluado
al06mfuede794, a1 mfueigual 2653, a3 mfuede 851, ¥ a 8 m fue igual a 118.8%. Al parecer
los habitats evaluados en este estudio son menos heterogéneos que los de otras selvas, pero los
datos anteriores nos muestran que fa comparacion de la heterogeneidad del recurso luminico, con
base en el CV, debe considerar ia altura en que fue evaluado asi como las fechas y estaciones.

En resumen, se sugiere que la metodologia empleada en este estudio permite lograr una
mejor caracterizacién del ambiente luminico del sotobosque que la resultante de la comparacién clare
- bosque maduro, pues ofrece las siguientes ventajas: a} abre la posibilidad de oblener la
heterogeneidad del recurso, a través del coeficiente de variacion, pero también de compararia entre
diferentes parcetas, entre habitats y con otras selvas himedas; b) permite inferir caracteristicas
propias de cada sitio, como el efecto de 1a caida de arboles y de |a estructura de la vegetacién sobre
tos niveles de luz, por ejemplo, en el sitio 3 de planicte de inundacién la caida de un drbol, ccurrida
pocos dias antes de realizar las evaluaciones, provoco que en este silio se registraran los mayores
niveles de luz de ambos habitats, y consecuentemente, que aumentaran los promedios. En cambio,
el alto promedio de |uz directa del sitio 3 de lomerio se debié a que fue el sitio con dosel mas abierts,
lo que se tradujo en que la heterogeneidad fuera la mas baja Ambas aseveraciones son apreciables
en las distribuciones de frecuencias, corroborandose que la interpretacion de la heterogeneidad debe
acompaiiarse de las frecuencias; y ¢) se confirma que [a comunidad vegetal no puede ser
sonsiderada como un queso suizo {sensy Lieberman =t al, 1989Y, que la division estricta entre claro y
selva madura es artificial, pues tanto los claros (Brown 1993: Whitmore &t al. 1693) como los sitios
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maduros (Oberbauer et al. 1988; Smith et al. 1992; Turton 1992) presentan alta heterogeneidad en &l

recurso luminico.

RELACION LUZ - DISTURBIO

Los resultados de este estudio indican que ka cantidad de luz directa e indirecta que llega a cualquier
punto del sotobosque no guarda relacidn con la altura del dosel circundante, ya que sitios que se
encuentran en fase de claro, con alturas del dosel enfre 3 y 7 m, pueden tener niveles de luz
semejantes a los que se encuentran en un sitic de fase madura (sensu Whitmore 1975, 1978}, cuyas
alturas son superiores a los 20 m. Esto se debe a que los cambios microclimaticos producidos por la
caida de un arbol o formacién de un claro desaparecen después de uno o dos afios debido al
recrecimiento de la vegetacion (Bazzaz 1984; Denslow et al. 1980; Fetcher et al. 1985; Rich et al.
1993; Smith et al. 1992; Turton 1892} y al incremento en el indice de rea foliar (Dirzo et al. 1992;
Fernandez y Fetcher 1991). Estos resuliados son opuestos a los de Chazdon et al. (1996), quienes
enconiraron que ia altura det dosel estuve negativamente correlacionada con el factor global de sitio
(GSF, r =-0.3, -0.3, -0.46, y -0.45 para alturas de 0.8, 1, 3, ¥ 5 m, respectivamente, todos los casos
P<0.01). Estas diferencias probablemente se asocien a que los sitios difieren en estructura, per
ejemplo, ellos encontraron una altura promedio de 23 m, y no encontraron diferencias significativas
entre los transectos ubicados en sitios planos y los transectos ubicados en pendiente; mientras que
en este trabajo no sélo existieron diferencias significativas entre las alturas de los habitats, sino
también entre los sitios de ambos habitats, y las alturas promedio dla planicie de inundacion variaron
de 15.8 2 27.9 y Ias de lomerio de 13.9 a 16.8. Ademas, también puede influir el método usado en
cada estudio, ya que en el uso de transectos, las alturas pueden cambiar si los transectos son
movidos 10 m a la derecha o a la izquierda como en el case de os diagramas de perfil {(Popma et al.
1988), en tanto que en este estudio se evalud una parcela da 20 X 250 m.

Como consecuencia de que Io§ niveles de luz no estan relacionados con la altura def dosel
circundante, es de esperar gue los cambios que se den en cada una de estas variables tampocs
estaran relacicnados; situacién que se observd para los sitios de planicie de inundacién, donde la
correlacidn entre CVD - CVA fue muy haja. En los sitios de lomerio, a diferencia de los que se
presentd en {os de pfanicie de inundacidn, {a relacion fue alta, pero no significativa, por lo que estos
resultados deben ser considerados con cautela debido al reducido intervaio de heterogeneidad del
dosel que se regisird en ellos. Ademas, los niveles de luz pueden estar relacionados con los arboles
caides de manera reciente, (sitio 3 de planicie de inundacion), y con caracteristicas particulares de

los sitios, (siio 3 de lomerio).
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CONCLUSIONES

Las comunidades son mas que sitios con distintas fases de regeneracion, y las mismas fases de
regeneracién difieren entre si, por lo que es indispensable contar con métodos de evaluacion que
consideren a la comunidad como un tode. En este sentido, los resultados del presente estudio
mostraron que los promedios de luz directa registrados en el sotobosque de dos habitats fueron de
15%, con respecto ai total de luz que incide en un sitio abierto o sobre el dosel, variando en uno de
ellos de 13.8 a 17 3%, yen el otro, de 10.5 a 20.9%. Estos promedios consideran tanto puntos que
Se encuentran en fase de claro como puntos en bosque maduro, ko que explica que los niveles de luz
registrados en el presente estudio fueran 2 a 4 veces mayores al valor de 1 a 5%, reportado como
caracteristico del sotobosque de las selvas hiimedas, ya que este valor sdlo considerd puntos dentro
del bosque maduro.

Los niveles de luz en cualquier punto de! sotobosque no pueden predecirse con base en la
altura def dosel circundante, se sugiere que el indice de area foliar o la densidad de follaje por
encima de los puntos evaluados estarén mas relacionades con la cantidad de luz. La metodologia
empleada en el presente estudio permite evaluar no sélo Ios niveles de luz, sino también la
heterogeneidad del recurso luminico dentro de cada sitio y dentro de cada habitat, asi como la
comparacion entre sitios y habitats; también permite inferic las causas de dicha heterogeneidad,
como el efecto de la caida de arboles ocurridos recientemente, o como el efecto de doseles muy
abiertos. Con base en los resultados obtenidos, se sugiere que la metodologia propuesta en este
trabajo ofrece una mejor caracterizacion del ambiente luminico que la originada de la comparacion
clare - bosque madure,

Las estimaciones del réegimen de disturbio abordadas en este estudio evalian escalas
diferentes, por lo que arrojaron resultados distintos en el gradiente de heterogeneidad. Los resultados
del régimen de disturbio deben ser manejados de manera complementaria; de la misma forma, la
interpretacidn de la heterogeneidad, con base en el coeficiente de variacién, debe ir acompariada de
las distribuciones de frecuencias
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Figura 3.1 Método empleado para evaluar el régimen de disturbio ylos
niveles de luz en el sotobosque de dos habitats de Chajul, Selva

Lacandona (Chiapas), México. LUZ = sitio donde fue tomada Ia fotografia hemisférica a 1
m de altura; A1 y A2 son os puntos de donde se abtuvo ia altura def dosel circundante; A= puntos

donde fue evaluada la altura del dosel.
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FIGURA 3.2 Niveles de luz directa e indirecta registrados en el sotobosque
de dos habitats de Chajul, Selva Lacandona {Chiapas), México.
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CAPITULO IV

INFLUENCIA DE LA HETEROGENEIDAD DEL REGIMEN LUMINICO Y DEL
REGIMEN DE DISTURBIO SOBRE LA DIVERSIDAD DE ESPECIES
ARBOREAS A NIVEL PLANTULA, JUVENIL Y BRINZAL, EN DOS HABITATS

DE CHAJUL, SELVA LACANDONA (CHIAPAS), MEXICO.
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RESUMEN
El presente trabajo evaiug 1a diversidad de ta comurnidad arborea, a nivel plantuia {10-50 cm de
aftura), juvens (>50 cm de altura, <1 em dap) v brinzal {1-5 cm de dap), en dos habitats (aluvicnes y
lomerios) de Chapi, Selva Lacandona (Chiapas), México Cada habitat estuvo representado por3
stios de 0.5 ha. Asi mismo, se exploré el efects de |a heterogeneidad del ambiente luminico (CVDy y
del régimen de disturbro (CVA) sobre ia diversidad de especies en estos estadigs, Ademas, en el
contexto tedrico se pretendié ditucidar si las especies son especialistas o generalistag sobre un
gradiente de habitats de ILz o de jos hébrtats formados por el régimen de disturbio

Para todos os estadios 1z diversidad de especies fue mayor en el lomerio La comparacidn en
diversidad entre jos habitats mostro diferencias significativas en los tres estadios (f=5.4 para
pléntulas, f = 7 0 para fuveniles, v t = 15.1 para brinzales, en todos los casos P<0.001) La comuridad
de pléntulas estuvo cofrelacionada alta y significativamente con el CVD y con el CV| (CVD, F =0 a3,
P=0405, CvI, =9 70, P= 0 04) y no estuvo correlacionada con el CVA Las comunidades de
Juveniles v brinzales estuviersn alta y significativamente correiacronada con el CVA {juveniles, I* =
0.85, P= 0.01, brinzales /* = 072, P=0Q03), Los resultados anteriores nos llevan a la conclusion de
que fa diversidad en cada estadio esta determinada por distintas variables y que los requenmientos
de las especies varian a través de su oclo de vida Ademas, 1z altura promedio de tos brinzales (=3
m) permité proponer que el ambiente de {uz evaluado en el presente trabajo no tiene efecto sobre
esta comunidad y que debe evaluarse dicho ambiente a diferentes alturas a lo largo del perfil vertical
de la vegetacion

Los analisis multivariados mestraron que existe una clarg Separacion de los sitios en base al
hébita't al que pertenecen, o que nos sugiere que la evaluacién de una sola variable, bajo la idea del
principal recurso limitante, puede ser muy restnctiva, Se sugiere que el arreglo de los sitios obtenido
a traves del analisis de Componentes principales es ef resultado de la mteraccién de diferentes
vartables mas que de una sola

En el contexto tedrico, la mayor diversidad se presenté en el habitat con mayor
heterogeneidad de recursos {lomerio); dichos recursos pueden ser no solo luminicos, también deben
serinciuidos los recursos edaficos y topograficos Por Io tanto, ias especies pueden considerarse
espectalistas, perc esla “especiaidad” varia a través det ciclo de vida, ya gue los factores mitantes
también cambian g Io largo de su desarrollo; luego entonces, el término especialista debe ser

sumamente laxo; o bien, debe ser referido a algun estadio especifico.
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INTRODUCCION

Las selvas humedas son los ecosistemas terrestres con mayor diversidad de especies arboreas
(Bongers et al. 1988; Conneli 1578, De Steven 1994; Faber-Langendoen y Gentry 1997, Gentry 19883,
b, 1980; Martinez et al. 1994; Valencia et al. 1924}, por lo que se ha tratado de dilucidar cudles son fos
reecanismos o procesos gue han hecho posible el mantenimiento de dicha diversidad. Entre otras
causas, el mantenimiento de la diversidad se ha asocfado a proceses de mortalidad dependientes de la
frecuencia o de la densidad (Connell 1971; Connell et al. 1884; Janzen 4970, 1971), a la diferenciacion
de nichos (Denslow 1980; Grubb 1977}, y a procesos estocdsticos {Hubbell 1979; Hubbell y Foster
1986). Ademss, se ha destacado la importancia de las comunidades de plantulas y juveniles - o
regeneracion de avanzada - ya que son las que determinaran la futura composicién de las comunidades
vegetales (Augspurger 1990; Bazraz 1984; Howe 1990a; Hubbell y Foster 1990; Lisberman et al. 1985;
Martinez-Ramos 1994} .

Las especies que conforman la regeneracion de avanzada constituyen un alto porcentaje del
total presenta en fa comunidad (Geniry 1982b), pero pocos estudios las han considerado a nivel
comunitaric {por ejemplo Gentry y Emmons 1987; Hubbell y Foster 1990). £n selvas himedas, los
trabajos sobre regeneracion se han enfocado principalmente al estadio de pkaniula (Clark y Clark 1985,
1989), abordandose en menor medida la demografia de juveniles (Cordova-Casillas 1985; Osunkoya et
al. 1993). Adermas, estos estudios generalmente se han centrado en pocas especies y se han realizado
durante unos cuantos afios (De Steven 1994). Asi mismo, se ha propuesto que fas comunidades que
conforman fa regensracion de avanzada son afectadas por ia cantidad y calidad de luz (Augspurger
1984; Augspurger y Kelly 1984; Chazdon et al. 1898; Endler 1990; Kitajima 1992, 1996; Terborgh 1985;
Uhl et al. 1988; Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia 1984, 1996), y que el régimen fuminico puede
posibilitar la coexistencia de especies y disminuir las tasas de exclusion competitiva (por ejemplo,
Connell 1978; Warner y Chesson 1985), por lo que de cumplirse e principio de que las especies fengan
dptimos adaptativos ligeramente diferentes (Giller 1984), los sifios con mayor heterogeneidad de
recursos deberan contener mayor numero de especies

l.as comunidades de plantulas y juveniles también son influidas por la caida de ramas y arboles
o formacian de claros (Martinez-Ramos 1985, 1994; Sousa 1984; Yamamoto 1392a). Esta formacidn de
claros es, por un iado, una de las principales fugntes de mortalidad en estos estadios (Clark y Clark
1887, 1991, Pifiero et al. 1984), pero, por & otro, también produce amplios gradientes de recursos que
facilitan 12 diferenciacion de los nichos (Denslow 1980, 1985, 1987; Grubb 1877; Rickleffs 1977)

Alternativamente, ia formacion de claros puede permitir un recambic de especies, en el espacio y a
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través del tempo, semejante a un Juego de loteria (p ej. Hubbell y Foster 1986, 1988, Sale 1977) v por
1o tanto evitar la donunancia por unas cuantas especies.

En el presente frabajo se bused cubrir 10s siguientes objetivos: 1) evaluar la diversidad de
especies arboreas a nivel plantula (>10 cm y <50 cm de altura), juvenil {>50 cm de altura y<1lcmde
didmetro @ la altura da! pecho; dap = 130 cm) y brinzal (>1 cm y <5 cm de dap), 2) nvestigar ia refacion
entre la diversidad de cada estadio con la heterogeneidad def recurso lumirice, y 3) investigar fa
relacién entre |a diversidad de cada estadio con el régimen de disturbio. El trabajo se llevd a cabo en
dos habitats (planicie de inundacién ¥ lomerio) de Chajul, Selva Lacandona, Chiapas, México.

. En el contexto tedrico, se abordaron algunas de las predicciones sugeridas por la hipdtesis de
nicho de regeneracidn para explicar el mantenimiento de la diversidad de especies arbdreas en selvas
hiiredas (Denslow 1980; Grubb 1977} Sila formacién de claros crea un mosaico de habitats de luz, se
éspera que se presenten algunas de las siguientes opciones’ a) las especies son especialistas, por lo
que al aumentar en ios habitats ia heterogeneidad del recurso luminico y/o 1a formacion de dlaros, la
diversidad aumentara, b) las éspecies son generalistas v la formacion de clarcs propicia a mortalidad
de las especies mas abundantes por lo que la dwersidad aumenta en los sitios con mayor disturbio; ¢)
las especies son generalistas pero la formacion de claros no prevoca la mortalidad de las especies mas

abundantes, por lo que |2 diversidad se vera reducida a medida que aumente Ia formacion de claros.

MATERIAL Y METODO

AREA DE ESTUDIO

El estudio fue realizado en la Estacién de Biologia Tropical Chajul, enclavada en la Seiva Lacandona
{Chiapas), México. Se eligieron dos habitats: a) fomerios bajos no inundables (a los que se
denominard lomerios de aqui en adelante), y b) sitos planos y aluviales (@ los que se referira como
atuviones). Cada habitat estuvo representado por tres sitios, ¥ en cada sitio se establecid una
parcela de observacion permanente {Fig. 2.1).

DIVERSIDAD

£n cada parcela se escogieron 40 pares de punios &l azar a manera de coordenadas cartesianas Y
alrededer de cada uno de los puntos se ubicaron, de manera anidada, tres cuadros En el interno se
registro la identidad taxondmica de todas las plantulas, en el cuadro medio, se registraron todos los
juvenules, y en el cuadro externo se registraron todos los brinzales (Fig. 2 1). Se obtuvo e! indice de
diversidad de Shannon (H'= -% pilog, pi, donde pres la proporcidn de indwiduos de la especie ;
respeclo al total de la comunidad) y la equitabilidad (4 = H/H'max, H'max es la diversidad maxima
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esperada o log: 5, § es el nimero total de especies registrado en la parcela). Para deteclar sila
diversidad diferia significativamente entre estadios, entre habitats y entre sitios, se realizaron pruebas
pareadas de t (Magurran 1988), ajustando el nivel de significancia de acuerdo al nimero de
comparaciones realizadas (a /nimero de comparaciones). También se obtuvo ef indice de Simipson
(1/D; donde D =X f{m; (n, - 1)) / (N(N - 1))}, n,= ndmero de individuos en la especie i, y N = namero
total de individuos).

HETEROGENEIDAD DEL RECURSO LUMINICO

En el centro de cada uno de los 40 puntos fue tomada una fotografia hemisiérica a 1 m de aitura
(Fig. 3. 1), obteniéndose la cantidad de luz directa e indirecta a través del programa CANOPY. De los
resultados, se obtuve &l coeficiente de variacion (referidos como CVD para la luz directa y CVi para la
\uz indirecta) como medida de la heterogeneidad del ambiente luminico en cada parcela. Se reafizo
un analisis de varianza a los resultados de 1a diversidad y se obtuvieron los residuales; con ellos se
realizé una regresion (Pearson) para determinar fa relacion entre diversidad y coeficientes de
variacion de la luz, el uso de los residuales fue con el fin de eliminar el efecto del habitat.

REGIMEN DE DISTURBIO

El régimen de disturbio fue evaluado de dos distintas maneras: a} dentro de cada parcela se registro
el nimero total de arboles caidos con dap > 2 cm, ¥ b) a través del coeficiente de variacion de las
alturas del dose! (CVA de aqui en adelante); para ello, las parcelas fueron subdivididas en una
cuadricuta de 5 X 5 m y en cada una de las esquinas (Fig. 3. 1) se midi6 [a altura méxima mediante
un telémetro (Ranging opti-meter 120, 620. Ranging Inc. USA} y de los resultados se obtuvo el CVA.
En este caso, el CVA define la heterogeneidad del dosel y es reflejo de fa formacion de clares y de fa
frecuencia con fa que se presentan las diferentes fases de la regeneracion natural. Al igual que con la
heterogeneidad del recurso luminico, se realizd un anafisis de varjarza a los resultados de la
diversidad y se obtuvieron los residuales; con elios se realizd una regresion (Pearson) para

determinar la correlacion entre diversidad y el régimen de disturbio.

RELACION DIVERSIDAD - CVA, DIVERSIDAD - DISTURBIO

La relacion fue obtenida a través de analisis estadisticos multivariados. Inicialmente se realizaron
andlisis de grupos o cluster analysis para detectar si existian patrones de agrupacidn en cada uno de
los estadios ; posteriormente se realizé un andfisis de componentes principales con ef fin de detectar
cual de las varables consideradas explicaba mejor la ordenacion de los sitios y, por lo tanto, la

diversidad en cada estadio (ter Braak 1987). La clasificacion empleada fue jerdrquica, la técnica fue
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divisiva, monotética y se trabajd con una matnz directa "Q" o normal (van Tongeren 1987) Para resaltar
las diferencias absoiutas entre las comunidades y para no destacar la importancia de las muestras
pobres en especies, las matrces no fueran centradas ni estandanzadas (Matteucar y Colma 1982). Para

los analisis multivariados y estadisticos se use f paquete estadistico STATISTICA (StatSoft 1933)

RESULTADOS
DIVERSIDAD DE ESPECIES

E! habitat de fomerio presentd mayor diversidad y equitabilidad de especies en los tres estadios de
vida considerados, En planicie de inundacién la mayor diversidad se registrd en los juveniles, yenel
ternerio los brinzales fueron los de mas alta diversidad. Para ambos habitats las plantulas fuercn las
de menor diversidad (Cuadro 4 1) La diversidad entre habitats difirid significativamente en todos los
estadios del ciclo de vida (pléntulas, t= 5 4, g..=1985, P<0 001, juveniles, t= 7 0, g.) =1685, P<0.001,
y banzales, t= 15,1, g.l =2580, P<0 0001) Al comparar la diversidad entre los diferentes estadios,
dentro de! mismo habitat, se observo que ésta dififi¢ significativamente {planicie de nundacién,
plantulas - juveniles, t= 6 5, g...=1797, P<0.0001, plantulas - brinzales, t= 3.9, g £=2099, P<0.001;
juveriles - brinzales t= 2.9, g 1.=2059, P<C 01; lomerie, plantulas - juveniles, t= 8.2, g I <2058,

P<0.0001; plantulas - brinzaies, t= 12 1, g.1 =1784, P<0,0001; juveniles - brinzales, t= 3.6, g 1.=1897,
P<0.001).

CUADRO 4. 1 Diversidad de especies (indice de Shannon, H’, indice de Simpson 1/D) y
equitabilidad (J) registrada por estadio del ciclo de vida y por sitio, en dos habitats de Chajul,
Selvg Lacandona {Chiapas), México. PLA= plantulas; JUV= juveniles; BRI= brinzales; TOT=
dversidad y equitabilidad por sitio, con base en los tres estadios, S = sitios de cada habitat,

PLANICIE DE INUNDACION LOMERIO
PLA JUV BRI TOT PLA JUV BRI TOT
81 H| 4.28 4.66 4.34 4.80 4.85 5.49 5.74 5.82
J 0.74 3.72 0.70 073 080 0.87 0.86 0.83
1o 10.11 12,44 5.99 11.51 15.76 31.02 34.38 38.85
§2 W 4.12 4.44 4.03 4.64 5.26 5.36 5.49 5.78
J 075 078 0.67 0.72 0.8 0.87 o082 0.84
WD 111 22.32 20.9 24,16 25,48 3113 22.97 30.26
$3 H 4.20 4.99 5.02 5.28 4.36 5.25 5.69 5.62
J 0.76 0.86 080 0.79 0.74 087 0.86 080
1/D| 8.92 13.93 7.95 12.45 10.69 26.83 36.08 32.58
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LUz

E! habitat de lomerio presentd mayor heterogeneidad en el ambiente luminico del solobosque tanto
en luz directa como indirecta Tambign entre [os sitios del lomerio el gradiente de hetercgeneicad fue
mayor {Cuadro 4.2). El Habitat present6 un efecto significativo sobre 1a diversidad de plantulas
{F..=57, P=0.07}. La heterogeneidad de la luz directa e indirecta estuvo correlacionada alta y
significativamente con |a diversidad de plantulas (CVD, = 0.63, P=0.08; CVI, r'=(0.70, P= 0.04);
pero la heterogeneidad del dosel y el nimero de arboles caidos no mostraron correlacidn con fa
diversidad de plantutas (CVA, r*= 0.08, P= 0.59; ARC, = 0.02, P=0.79).

CUADRO 4. 2 Heterogeneidad de luz directa e indirecta registrada por sitio y por habitat en
dos habitats de Chajul, Selva Lacandona (Chiapas), México. S = sitios de cada habitat, CVD =

coeficiente de variacién de luz directa, CVI = coeficiente de variacion de luz indirecta, HAB =
resultado de ks evaluaciones con base en los tres sifios.

PLANICIE DE INUNDACION LOMERIO

CvD (9] cvD Cvi
51 41.1 38.5 556 60.3
52 458 43.6 518 60.3
83 514 46.0 33.2 301
HAB 483 44.0 53.0 524

DISTURBIO

El régimen de disturbio fue mayor en el habitat de lomerio, tanto en e! numero total de arboles caidos
{ARC) como en e} coeficiente de variacion de las atturas del dosel (CVA). El intervalo en los
resultados del CVA fue mayor entre los sifios de planicie de inundacion, pero todos los sitios de
iomerio presentaron alta heterogeneidad y poca variacion entre eflos; en cambio, el intervalo en ARC
fue mayor entre los sitios de lomerio (Cuadro 4.3).

En ia diversidad de juveniles el habitat presenté un efecto significative (F, =14.5, P=0.02) La
diversidad de juveniles séio estuvo correlacionada alta y significativamente con la heterogeneidad del
dosel (CVA, r*= 0.85, P= 0.01). La correlacion con la heterogeneidad de fa luz directa e indirecta asi
como con el niimero de arboles caidos fue baja y no significativa (CVD, = 0.21, P= 0.36; CVI, =
0.17, P= 0.42; ARC. r’= (.36, P= 0.20). También en la diversidad de brinzates el hibitat presenté un
efecto significativo (F, ,=15 1, P= 0.02); y al igua! que con los juveniles, la diversidad de brinzales sélo
estuvo asociada alta y significativamente con el CVA (= 0.72, P= 0.03), con las dernas variables 1a
correlacidn fue baja y no significativa (CVD, r*= £.00, P= 0.93; CVI, ’=0.00, P= 0.97; ARC, "= 0.23,
P=0.33).
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CUADRO 4. 3 Niimero total de arboles caidos {ARC) y coeficiente de variacién de las afturas
del dosel (CVA), registrados por sitio y habitat en Chajul, Selva Lacandona (Chiapas). México.
5= sitios de cada habitat; HAB= en los 4rboles caidos, salo se sumaron estos; para el CVA se
conskideraron las alturas registradas en los tres sitios.

PLANICIE DE INUNDACION LONERIO
ARC CVA ARC CVA
81 18 24.9 63 51.8
52 38 59.6 38 50.3
83 17 46.3 32 43.8
HAB 73 46.8 133 49.1

ANALISIS MULTIVARIADOS

Andfisis de grupos

En plantulas ¥ juveniles, los sitios se agruparon formando un continuo mas que integrando grupos.
Los juveniles presentaron la mayor similitud entre sitios {las distancias euclidianas fueron las mas
bajas}y los brinzales presentaron la menor simifitud, solo los sitios 1 ¥y 2 de lomerio formaron un
grupo, y todos los sitios de planicie de inundacion formaron grupos independientes (Fig. 4.1).
Componentes pﬁncipales

En todos los estadios del ciclo de vida los dos ejes de ordenacion segregaron a los sitios con base en
el habitat al que pertenecen, esto es, se formaron dos nubes de puntos y en cada una de ellas se
ubicaron los tres sitios de cada habitat; det mismo modo, en ninguno de los tres estadios et acomodo
de las variables evaluadas correspondié con la ordenacian obtenida de los ejes. En las pléntutas el
primer eje explico ! 53.1% de la varianza total, mientras que el segundo eje explicd el 22.5% (Fig.
4.2), &n los juveniles el eje 1 explico el 38.5% de la varianza y el eje 2 el 28.9% (Fig. 4.3), yen los
brinzales el primer eje explico el 40 5% y el segundo el 27.4% de Ia varianza (Fig. 4.4}

DISCUSION

La topografia y los recursos edaficos fueron mas heterogéneos en el lomerio que en planicie de
inundacion. Esto se traduce en que los habitats difieran en fa estructura vertical de Ja vegetacion
{Capitulo I} y consecuentemente, en los niveles de luz ¥ en la heterogeneidad de este recurso asi
como en el régimen de disturbio (Capitulo Ill) Por lo tanto, Ia mayor heterogeneidad de recursos
edaficos, topograficos y luminicos en los sitios del lomerio pueden producir gradientes de recursos
mas amphos y determinar una mayor presencia de especies especialistas (Basnet 1992; Kapos et al.
1890, Yamamoto 1992b), lo que explicaria la mayor diversidad de especies que presentd este
habitat. Estos resultados confirman la propuesta detl nicho de regeneracion (Grubb 1977),
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La diversidad aumento al pasar de planiulas a brinzales en todos los sitios de lomerio y sélo
en &l sitic 2 de planicie de inundacion, con base en el indice de Shannon (H7); y unicamente en los
sitios 1y 3 de lomerio si se considera el indice de Simpson (1/D) Este aumento en fa diversidad
puede estar asociado a: i) las diferencias en el drea censada; y/o i} gue en todos los estadios actien
factores de moralidad dependientes de Iz frecuencia o de la densidad que posibiliten la persistencia
de las especies raras (Chesson y Case 1886; Connell et al. 1984} Siel aumento en el area censada
fuera determinanie en el aumento de la diversidad entre estadios se esperaria que la abundancia
1ctat de individuos fuese aproximadamente cuatro veces mayor en los juvenites, y 16 veces mas en
los brinzales que en las plantulas; ya que estas fueron las ampliaciones correspondientes en el area
censada. Sin embargo, la abundancia total de individuos juveniles del sitio 3 de planicie de
inundacién fue 18 3% menor que la abundancia de planiulas, en tanto que fa abundancia de brinzales
s6lo fue 56% mayor que la de planiulas Respecto al nimero de especies, 10s juveniles presentaron
16% mas especies que las plantulas y los brinzales 33% mas, pero debe considerarse que el nimero
de especies no aumenta linealmente con los aumentos en el area censéda, por ko que no puede
seguirse el mismo argumento que el empleado en la abundancia. En el habitat de lomerio, el sitio 1
presentd 7% mas individuos juveniles y 42% mas brinzales que las plantulas; en el sitio 2 se
registraron 64% mds juveniles y 243% mas brinzales; mientras que en el sitio 3 los valores fueron de
35% menos juveniles y 64% mas brinzales. Simultaneamente, al convertir la abundancia a individuos
por hectarea, el nimero de plantulas en fos sitios de planicie de inundacién fue aproximadamente 4.5
veces mayor que los juveniles y casi 10 veces mas que los brinzales; los sitios de lomerio
presentaton amplia variacion paro la misma tendencia, las planfulas presentaron de 2.4 a 8.1 veces
mas individuos que los juveniles y de 4.7 a 9.8 veces mas que los brinzales. Por fo tanto, las
diferencias en el rea censada na parecen influir en la diversidad al pasar del estadio de plantula al
de brinzal. ‘

Por ofro lado, si en todos los estadios actuaran factores de mortalidad dependientes de la
frecuencia o de la densidad, se esperaria que el nimero de especies raras {representadas por 102
individuos) aumentara al pasar de un estadio al siguiente y por lo misme, también la diversidad. No
obstante, &sta tendencia creciente sdlo se presentd en los sitics 1y 3 de planicie de inundacion, que
son justamente los sifios donde no se esperaba. Asi, en los sifios 1y 3 de planicie de inundacién e
50% de las especies registradas en plantulas sélo presentaron 16 2 individuos, el porcentaje de -— — )
espacies raras aumenté  51% en los juveniles del sitio 1y a 58% en los brinzales; en el sitio 3 el
porcentaje de especies raras en los juveniles fue de 58% y de 60% en los brinzales. En contraste, en

los tres sitios de lomeric los porcentajes se redujeron, en promedio 57% de las plantulas, 33.3% de
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fos Juveniles y el 26% de los brinzales estuvieron representados por 16 2 individuos; en el sitio 2 de
planicie de inundacion las especies raras aicanzaron el 60% en plantulas, 54% en juveniles y 55% en
brinzales Lo antenor permite proponer que tampoco son los factores de mortalidad dependientes de
la frecuencia o de la densidad los que determinan el aumento de la diversidad entre estadios.
Luego entonces  aumento de la diversidad al pasar de! estadio de plantula al de brinzal
puede estar asociado a otros factores que no fueron contemplados en el presente trabajo difieran
notablemente en cada estadio, por ejemplo, interacciones entre las especies como el mutualismo
{Boucher et al. 1982), la competencia difusa (Mitchley 1987) ¥ la depredacion {Sork 1987; Turner
1990); o la heterogeneidad espacial en fas tasas de aporte de recursos (Tilman 1985; Tilman y
Pacala 1993). De igual forma, es importante sefialar que los resultados del presente trabajo parten
de una sola evaluacién, por lo que su interpretacion debe ser circunscrita al momento en que se
realizaron los muestreos y no ser extrapolados a futuro, tal es el caso de intentar describir Ja
diversidad de los brinzales a partir de las plantulas, Esto Gltimo ha sido propuesto previamente por
Chesson y Case (1986) y por Warner y Chesson {1985); quienes propusieron que diferentes
especies pueden ser dominantes en diferentes tiempos y gue las espedies persistiran si su
incremento en los buenos tiempos (cuando son dominantes} superan su disminucién en los malos, ¥
si los buenos tiempos ocurren a intervaios suficientemente cercanos.
DIVERSIDAD DE PLANTULAS
La heterogeneidad del recurso luminico determing Ia diversidad de especies arbéreas a nivel
plantulas; resultados que concuerdan con los de otros trabajos (por ejemplo, Chazdon et al. 1996;
Kitajima 1996; Rich 1988). De este modo, se ha reportado que Ia luz afecta la germinacion y el
establecimiento de las especies (Orozco-Segovia et al. 1987; Orozco-Segovia y Viazquez-Yanes
1989; Raich y Gong 1880) y por lo tanto, la diversidad de piintulas. Por otra parte, la luz también
afecta el establecimiente de 1as plantulas (Augspurger 1984; Sork 19687), aumenta su crecimiento
{(Burslem et al 1895; Clark et al. 1993; Freeden y Field 1998; Kitajima 1992; Lee et al. 1996; Turner
1990 y puede disminuir los indices de mortalidad (Dirze 1984: Howe 1990b), especialmente los
ocasionados por microarganismaos patogenos {Augspurger 1990; Augspurger y Kelly 1884), Por lo
tanto, la mayer heterogeneidad en los ambientes de luz puede provecar una mayor germinacién de
especies, puede aumeniar el crecimiento de diferentes especies de plantulas y reducir la mortalidad
de las mismas, lo que explicaria la relacion entre |a heterogeneidad del recurso luminico yla
diversidad de plantulas. Asociade a lo anterior, los resultados confirman los postulados del nicho de

regeneracion (Grubb 1877) en el sentide que las especies, a nivel plintulas en este ¢aso, parecen
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especializarse sobre un gradiente de habitats de luz (entre mas amplic fue el gradiente le
cotrespondio mayor diversidad).

DIVERSIDAD DE JUVENILES Y BRINZALES

La diversidad de juveniles y brinzales se asocid a la heterogeneidad del dosel {CVA). Se ha
propuesto que las especies pueden especializarse en diferentes etapas del desarrollo de la
vegetacion (Bazzaz 1984; Budowski 1985, 1970; Martinez-Ramoes 1994; Whitmore 1978} y que e
CVA es un indicador de la frecuencia con gue se presentan las distintas fases de regeneracion Por
io tanto, la presencia de las diferentes fases de regeneracion en distintos puntos de la parcela
permitican [a presenciz y coexistencia de diversas especies, aumentando con ello la diversidad en ios
sitios mas heterogéneos De igual forma, se espera gue en |os sitios con mayor CVA sean mas
heterogéneas las condicicnes ambientales, y que esta heterogeneidad se presente a todo lo largo dei
perfil vertical de Ia vegstacion (Ashion 1978, Ashton y Hall 1992; Endler 1993; Koike y Syahbuddin
1993), lo que puade traducirse en e aumento de las probabilidades de transicion entre estadios
(Clark 1980; Uhi et al. 1888, Yamamoio 1992a), ya sea parque se reduzcan los indices de mortalidad
de diferentes especies (Augspurger y Kelly 1984; Dirzo 1984; Howe 1990b; Turner 1990) y/o porque
aumenten diferenciaimente el crecimiento de las especies (Augspurger 1984; Burslem et al, 1985;
Chazdon et al 1996; Kitajima 1992).

Smith et at. {1992) reportaron que la cantidad de luz varia significativamente a diferentes
alturas del perfil vertical de la vegetacion; ademas, se ha reportade que entre jos 3y los 18 mde
altitud se encuentra fa mayor densidad de follaje, y este follaje es el que determina la cantidad de luz
{Baldocchi y Coliineau 1894; Calva-irabien 1897, Dirzo et al. 1992; Ferndndez y Fefcher 1991
Kabak'off y Chazdon 1996, Lee 1985, 1987, 1989; Turton 19382). En este trabajo se encontrd que [a
altura promedio de los brinzales fue de 319.5 * 7.2 ¢m en planicie de inundacién y de 346.2 ¥ 9.2 cm
en lomerio, por lo que ia comunidad de brinzales puede ser determinante en fa cantidad y
heterogeneidad de iuz regisirada en ! presente trabajo, mas que estar influida por ella; lo que
explicaria la nula relacion entre la diversidad de brinzales y €l CVD,

Pe los resultados obtenidos en el presente trabajo se desprende que los requerimientos de
las especies, y por lo mismo los recursos limitanies, varian a través del ciclo de vida, situacién que
confirma lo registrado en trabajos previos: por ejemplo, Strauss-Debenedetti y Bazzaz (1995)
mencionaron que se debe mcluir la ontogenia en los estudios ecologices, pues existen diferencias en
anatomia foliar y en los rasgos morfolbaicos y de fotesintesis a lo largo del continuo sotobasque —
dosel y entre plantulas y adultos creciendo en condiciones similares. De la misma manera, Clark y

Clark {1992) encontraron que e! funcionamiento y distribucién estatica del microhabitat de pequefios
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juveniles no son buenos predictores del Somportariente de grandes juveniles o de adultos. Clark et
al (1883), con base en los requenmientos luminicos de las plantulas y fos juveniles, definen cuatro

grupos, desde los que se establecen y crecen en stios de sombra, hasta los que sdlo se establecen ¥
crecen en sitios abertos

ANALISIS MULTIVARIADOS

Los andlisis de componentes principales mostraron que en todos los estadios los sitios fuercn
segregados con base en el habitat al que pertenecen, de hecho, podemos diferenciar dos
comunidades predominantes en cada habitat, ja Selva alta perennifolia {Miranda 1957, Miranda y
Hernandez-X 1963, Tropical ram forest, Breediove 1981; Bosgue tropical perennifolio, Rzedowski
1978) en el habitat de planicie de inundacion; y b) la Selva mediana subperennifolia (Miranda y
Hernandez-X 1963) en el habitat de jomerio debido, entre otras cosas, 2 la altura promedio que
presentaron.

La agrupacién de los sitios por hdbitat probablemente se asocie a factores que no fueren
evaluados en este trabajo, come pueden ser los edaficos yfo los {opogréficos, como ha sido
propuesto en otros trabajos (Basnet 1992, Hartshorn 1990 Hubbell y Foster 1986, 1990; Kapos et al.
1990; Siebe et al 1994) Asociado a lo anterior, ambos factores pueden influir en el régimen de
disturbio (Brokaw 1985, Clark 1990, Herwitz y Young 1994, Yamamoto 1992a), en el ambiente
luminico (Bazzaz 1984; Capitulo I}, Kira y Joda 1989) y en la estructura de Ja vegetacion (Capituio (1),
por lo que todos estos factores, actuando de forma conjunta, pueden determinar Ja diversidad de
especies; |0 que también explicaria el porqué ninguna de las variables evaluadas pude ser asaciada
2 los ejes de ordenacidn obtenidos del andfisis de componentes principales; esto ya ha sido
propu.esto por otros autores, por ejemplo, Smith et al (19892} mencionaren que los aumentos en los
niveles de luz en época de secas pueden presentarse a mediodia, cuando las altas temperaturas yla
humedad fimitan |a habilidad de Jas plantas para usar el excedente de luz en la fotosintesis; Brown
(1993) encontré que los cambios repentinas en el microcima pueden ampliarse si coinciden con
periodos de alta radiacidn y balance hidrico negative, es decir, el estrés hidrico puede exacerbar el
estrés por luz y calor. Ademas, el faclor edafico presenta dos posibles fuentes de variacion, las
cuales pueden explicar las diferenctas en diversidad entre los habitats: 1} los nuttimentos; vy 2) los
sitios para la germinacion y/o et establecimiento. Al respecto, los sitios de planicie de inundacién
pueden considerarse como homogéneos en ambas caracteristicas, ya que son suelos planos y
profundos, ricos en nutrimentos, y que continuamente son enriquecidos por depdsitos de sedimentos
fluviales; en cambno, 10s suelos de lomerio presentan mayor variacién en la cantidad de nutrimentos

disponibles para el crecimiente vegetal (Siebe et al 1994}, y. debido a que estdn conformados por
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capas suparpuestas de lutitas, areniscas y arcillas gue afloran en diferentes puntes (Siebe com.

pers.) pueden soportar una mayor cantidad de especies, si éstas presentan algin grado de

especializacion edafica en sus requerimientos de germinacion y/o establecimiento, como se ha

documentado (Hubbell y Foster 1990; Kapos et al 1990).

CONCLUSIONES

4 Los resultados del presente trabajo parecen confirmar la propuesta del nicho de regeneracion
{Grubb 1977), ya que el habitat con mayor heterogeneidad de recursos (luminicos, edéficos y
topograficos) registrd Ia mayor diversidad de especies. Esto ocurri en todos los estadios.

< Los requerimientos de las especies varian a través de su ciclo de vida, por Jo que los factores
limitantes en un estadio pueden no serlo en los estadios subsecuentes. Es necesario tener
presente que las especies cumplen un ciclo vital en el cual deben quedar incluidas las diferentes
etapas de su desarrollo por lo que ne deben ser fraccionadas y tratadas como entes
independientes; es decir, debe reconsiderarse la pertinencia de usar el término especifaista o

generalista, o bien, estos términcs deben relacionarse a un estadio especifico.

*
o

Los analisis multivariados mostraron que existe una clara separacion entre los habitats en todos
los estadios de vida, y que no existid relacion entre las variables evaluadas ¥ los ejes de
ordenacion obtenidos a través de dicho andlisis, 1o que puede deberse a que otros factores, no
evaluados en este trabajo, puedan ser los que mas influyan sobre la diversidad registrada. Al
respecto, es importante destacar el factor edafico, el cual normalmente sélo es considerado como
sitio de anclaje y de aporte de nurtrimentos y pocas veces se incluye como parte determinante en
fa diversidad de las especies y/o en interaccion con otros factores.

o,
<

La separacién por habitat también puede deberse a la interaccion de diferentes variables, tanto de
las que fueron evaluadas en este trabajo como de ofras gue no fueron contempladas, esto nos
ltleva a considerar que fa nocién de recurso fimitante puede ser una simplificacion y su uso e

inferpretacion sumamente limitada.

*
o

La metodologia empleada en este trabajo debe considerar la evaluacion de los niveles de luz a
diferentes alfuras def perfil vertical de la vegetacion, ya que las alturas promedio de los brinzales
nos permiten afirmar que esta comunidad afecta en gran medida los niveles de luz evaluados en

este trabajo, mas que ser afectada por ellos.
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Varianza explicada = 53.1%

Ordenacién de los sitios respecte al primer gje de variacidn y ameglo de las variables evaluadas.

L2 L1 L3 A3 Al A2
Cvb 51.8 552 33.2 514 411 457
Qvi 60.27 60.33 301 46.0 385 435
CVA 503 51.7 438 46.3 249 59.6
ARC 38 63 32 17 18 38

Ordenacidn de los sitios respecto al segundo eje de variacion y arreglo de las variables evaluadas.

A3 Al A2 L3 L2 L1
CvD 514 411 45.7 332 51.8 55.2
Cvi 45.0 385 435 30.1 60.27 60.33
CVA 45 3 249 59.86 438 50.3 51.7
ARC 17 ~18 38 32 38 63

FIGURA 4. 2 Analisis multivariados (componentes principales) a nivel

plantulas en dos habitats de Chajul, Selva Lacandona (Chiapas), México.
A= planicie de inundacion; L= lomerio; CVD= coeficiente de variacion de la luz directa; CVi=
coeficiente de variacion de la luz indirecta; CVA= coeficiente de variacion de las alturas del dosst: y
ARC= numero tfotal de arboles caidos.
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Crdenacion de Jos sitios respecto al primer efe de vanacin y ammeglo de las variables evaluadas.

Al A3 A2 L2 L3 L1
CvD 411 51.4 457 51.8 332 552
Cvi 38.5 46.0 435 §0.27 30.1 60.33
CVA 249 46.3 5986 50.3 43.8 517
ARC 18 17 38 38 32 63

Ordenacién de los stios respecto al segundo eje de variacion y arreglo de las vanables evaluadas.

L3 L1 L2 A3 A2 A1
CvD 33.2 55.2 51.8 51.4 457 41.1
Gv 301 60.33 60.27 450 435 385
CVA 43.8 51.7 50.3 463 59.6 24.9
ARC 32 63 38 17 38 i8

FIGURA 4. 3 Analisis multivariados (componentes principales) a nivel
juveniles en dos habitats de Chajul, Selva Lacandona (Chiapas), México.
A= planicie de inundacién, L= lomerio: CVD= coeficiente de variacién de la luz directa, CVI=

coeficiente de variacion de la luz indirecta, CVA= coeficiente de vanacion de las alturas def dosel; y
ARC= nimero total de drboles caidos
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Varianza explicada = 27.4%

0.2 0.3 04 05 0.6 0.7 08 08

Varianza explicada = 40.5%

Ordenacién de los sitios respecto al primer eje de variacién y arreglo de las variables evaluadas.

Al “A3 A2 L3 L2 | 2|
CcvD 41,1 514 457 33.2 51.8 55.2
Ccvi 38.5 48.0 435 301 60.27 60.33
CVA 249 46.3 59.6 438 503 51.7
ARC 18 17 38 32 38 63
Ordenacion de [os sitios respecto al sequndo gje de variacién y amreglo de las variables evaluadas.
S A3 A2 A1l L2 L1 L3
QVD 514 457 411 51.8 55.2 332
(3] ] 46.0 43.5 385 60.27 60.33 30.1
CVA 46.3 59.6 249 503 517 4338
ARC 17 38 18 38 63 32

FIGURA 4. 4 Analisis multivariados {componentes principales} a nivel

brinzales en dos habitats de Chajul, Selva Lacandona {Chiapas), México.
A= planicie de inundacion; L= lomerio; CVD= coeficiente de variacion de la luz directa; CVI=
coeficiente de variacion de fa luz indirecta; CVA= coeficiente de variacién de las afturas del dosel; ¥
ARC= numero fotal de arboles caidos.
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CONCLUSIONES

La formacién de clares, ha conducido, por un lado, al reconocimiento de que las comunidades
vegetales son dindmicas, de forma tai que ahora son conceptualizadas como un mosaico abigarrado
de sitios en los que predominan distintas fases de regeneracion natural; pero por otra parte, ha traido
como consecuencia que las comunidades sean separadas y simplificadas a la dicotomia claros -
sitios madurcs, dejando de lado la variabilidad presente en cada uno de ellos La evaluacién de los
niveles de luz no ha escapado a esta separacion artificial, pero este trabajo demostré que la cantidad
y el gradiente de heterogeneidad de ia luz que ingresa al piso de las selvas es mucho mayor de lo
que en la literatura se ha propuesto, demostro también que el método de evaluacion empleada en
este estudio ofrece una mejor caracterizacion del ambiente luminico que el obtenido de Ia
comparacion claro - selva madura, y que la cantidad de uz que ingresa al sotobosque tiene escasa
relacién con la estructura de las comunidades vegetales, excepto con la densidad del follaje.

Con respecto a lo mencionado anteriormente Levin (1992) sefald que es importante definir, ¥
tener presente, la escala en la que se trabaja, para dilucidar que caracteristicas cambian se
mantienen o influyen en escalas superiores e inferiores (desde especies hasta comunidades y desde
parcelas al paisaje). En este trabajo las evaluaciones fueron realizadas a nivel comunidad y
posiblemente algunos de los resultados cbtenidos no sean corroborades a nivel especie o poblacion.
Ejernplos de ello pueden ser: a) el régimen liminice evélué desde puntos ubicados en fase de claro
hasta sitios ubicados en sotobosque o en sombra, lo que nos fleva a proponer que la especializacién
de las especies puede ocurrir sobre un gradiente de habitats de luz mucho mas amplic del que se
habia sugerido; b) se encontrd que la mayoria de las especies caen dentro del gremio de las
tolerantes (sersu Whitmore 1978), pero también se reconoce que se trata de una dasificacién
artificial y que a nivel especie existe un continuo mas que el acomodo rigide entre los dos gremios; c)
la clasificacin basada en las alturas maximas de las especies al alcanzar la madurez, asi como la
abundancia por estadio, nos permiten suponer que a nivel familias existen adaptaciones para explotar
los recursos a diferentes alturas Luego entonces, podemos concluir que a nivel comunidad la
dicotomia clare - sitio maduro es muy limitada

Este estudic confirmd que las especies det sotobosque constituyen un alto porcentaje del total
presente en las comunidades, por lo que deberian ser incluidas en las investigaciones sobre la
regeneracién de las selvas tropicales; del mismo modo, se sugiere que las especies deberian ser
marcadas y evaluadas penddicamente durante varios afios. De la misma forma, se encontré que la
riqueza o ndmero de especies aumentd al duplicar o triplicar ef drea de muestreo en todos los

estadios; en ambos habitats estos aumentos tuvieron un comportamiento semejante, lo que significa
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que los habitats presentaron diversidad o semejante, pero diferente diversidad B {planicie de
inundacion, B =0.74, 0.72, 0.70; lomerio, £ =0.67, 0.52, 0.40, para ptantulas, juveniles y brinzales,
respectivamente, Fig 5 1)y, por lo tanto, que cada uno de los habitats tiene un aporte diferencral a
la diversidad regional, hecho particularmente importante en la planeacién de las zonas protegidas.
Esto dltimo también fue confirmado a través de los anabsis de componentes principales, donde se
observd que los sitios se agruparon con base en el habitas al que pertenecian.

En el contexto tedrico se sugiere que la diversidad puede ser mantenida a large plazo
mediante reemplazos heterosspecificos (sensu Hubbell y Foster 1988), ya que en ambos habitats es
muy probable gue al morir los arboles del dose! sean reemplazados por otras especies. Asi mismo,
se observd que en los sitios mas heterogéneos se presento la mayor diversidad, lo que confima la
propuesta del nicho de regeneracién (Grubb 1877). Sin embargo, también se registrd gue los
recursos limitantes varian a través del ciclo de vida de fas especies, es decir las especies deben ser
consideradas especialistas sobre diferentes gradientes de recursos en los distintos estadics, v el
termino tendria que ser refendo, y circunscrito, sélo al estadio referido. Asociado a io anterior se
propene que las vanables (luminicas, edaficas, topagraficas y el régimen de disturbio), acttan de

manera conjunta, mas que destacar la importancia de alguna de ellas en particular.
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ANEXO A. Especies registradas por estadio del ciclo de vida en dos habitats de Chajutl,
Chiapas. PLA = plantulas (10 a 50 cm de altura), JUV = juveniles (50 cm y <1 cm dap); BRI
= Brinzales (>1 cm y <5 cm dap), y AD = adultos (>10 cm dap). SUC = Estado sucesicnal, | =
intolerante a la sombra; T = Tolerante a |a sombra POS = posicion en el dosel, 1 = especies
de! sotobosque (5 a 12 m); 2 = especies del sibdosel (12220 m): y 3 = especies de dosel

{(*20 m) La asignacian de estado sucestonal y posicién segin * lbarra - Manriguez 1985 #
Pennington vy Sarukhan 1968,

PLANICIE DE INUNDACION LOMERIO
FAMILIA ESPECIE " PLA JUV BRI AD PLA JUV BRI AD SUC POS
AMARANTHACEAE fresine arbuscula 1 1 4 5 ) 1
ANACARDIACEAE  Mosquitox ylum jamaicense 2 1 2
Spondias mombim # 2 | 2
Spondias radlkofen 1 23 3 1 4 8 [ 3
ANNONACEAE Annona occidentals 1 4 5] 5
Annona scleroderma 1 2 1 8 2 | 2
Cymbaopetatum barfloni # 3 4 | 3
Cymbopetalum ¥ 27 8 5 14 3 8 27 16 [ 3
penduifiorurm
Cymbopetalum sp # 17 I 3
Guatteria anomala # 3 I 3
Gualtena sp 1
Malmea depressa " 1 1 T 2
Xylopia frutescens g 12 19 10 ] 2
APOCYNACEAE  Asprosperma # 3 ! 3
megalocarpon
Sternmadenia # 4 1 1 6 1 1 2 | 2
donnell/smithil
Sternmadema galeothans 10
Tabernaemontana alba * 1 1 1 T 1
Thevetia ahouai 1 1 3 | 2
ARALIACEAE Dendropanax arboreus # 4 3 1 2 13 T 3
Schefflera morototom # 2 8 3 t 3
BIGNONIACEAE  Amphitecna apiculata 1 g 2 3 7 T 1
BOMBACACEAE  Pachira aguatica 1 2 7 3 11 4 T 2
Pseudobombax eliipticum 2
Quaranbea funebris #0018 11 g 23 1 T 3
Guararibea quatemalteca 1 4 1 1 2 15 1 T 2
Quararibea yunckeri 1 T 3
BORAGINACEAE  Corcha bicotor 1 | 3
Cordha diversifolia 10 3 | 3
Cortha sp 3 | 3
Cordia stetifera | 3
BURSERACEAE  Bursera simaruba 2 1 2 2 T 3
Prolium copal ¥ 8 238 18 12 24 67 32 T 2
CARICACEAE Jacarata dolichauia ‘ 9 2 2 I 1

Calda de arboles amdienie umineg ¥ gl de 08peCies ABOIC3T 80 UG 3&1VD Ingfncal humeda 103



Continuacion
CELASTRACEAE  Crossopetalum parviflorum
Wimmeriz bartlefiif

CHRYSOBALANACEAE  Copepia poliandra *
Couepia sp 1 1
Chrysobalanus sp
Hirtella americana 3 2 2 1
Hirtelia racemosa 5
Hirtella triandria 1
Licanma hypoleuca 1
Licania platypus * 21 g 19

CLETHRACEAE Clethra macrophyifa

COMBRETACEAE  Termunalia amazonia # 1

DESCONOCIDA Desconocida 1
Desconocida 2

DHLLENIACEAE Saurawa scabrida # 1

EBENACEAE Diospyros digyna #

ERYTHROXYLACEAE  Erythroxylum frutence 1
Engthroxylum sp

EUPHORBIACEAE  Acalypha diversifolia * 43 44 0O
Alchomea latifolia # 1 3
Croton glabefius 4
Croton schiedeanus T4 3
Croton sp 2 1
Sapium nitidum 2 Z

FLACOURTIACEAE Casearia corymbosa 1 4 1
Caseania nitida 2
Casearia tacanensis 1

Casearia ysumacintag
Flayranthodendron findeni © 11 8 12 7

GUTTIFERAE Calophyilum brasiliense # 2 i
Clusia rnor
Gutliferae 2
Rheedia intermedia o 1 1

ICACINAGEAE Cafatola laegivala #

LACISTEMACEAE  Lacistema aggregatum 1

LAURACEAE Licaria alala A
Licana estelata 1
Lauraceae
Nectandra globosa - 2
Nectandra reticulata 13 9 11 8
Nectandra saliciolia 4 9 12 2
Nectandra sanguinea 2 1 5 1
Nectandra sp 1
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Lauraceae

Legumincsae

Magnotaceae
Malpighiaceae

Malvaceae

Melastomataceae

Continuacidn
Ocotea sp 1 1 3 4
Persea sp 1 1 5 6
Acacea cornigera "
Acacta mayana 4 3 2 2
Acacra usumacintensis 1 4
Albizia leucocalyx 1
Cojoba arborea 1 3
Daibergia glabra A 1 2 3
Dialtum guianense # 6 12 13 47 40 6 29 127
Erythnna folkersif - 1
Enythrina mexicana 1 1
inga acrocephala 7 4 4 2 4 2
inga brevipediceliata . 3
inga fagrioha 1
Inga paterno b 5 2
Inga pavoniana 4
Inga sapindiodes * 39 7 4 8 14
Inga vera 7
Leguminosae
Lonchocarpus cruentus # 4 2

Lonchocarpus N 1 2
guatemalensis
Pitheceflobium arboreum  * 4 1

Pithecellobium belizense 2 2
Pithecellobwm pachypus 3 2
Pitheceliohium sp 2 3 2
Platyruscivrn pinnatum 7 2 1
Platymiscium yucalanum
Pteracarpus rohrir
Schizolobium parahybum
Swartzia guatemalensis
Vatairea lundelln
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Talauma mexicana
Bunchosia lanceolata 1
Bunchosia hndeniana "
Maipighia glabra 4 &
Hampea nuldicia *

Hampea stipitata 1
Hampea trilobata # 2
Adelobolrys adscendens 1
Bellucia axmanthera
Clidemia petiofans 2
Conostagia hirtella
Melastomataceae
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Melastomataceae Miconia argentea

Melizceze

Menispermaceae
Morimiaceae

Moraceae

Myrsinaceae

Myrnisticaceae
Myrtaceae

Myrtaceze
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Miconia sp

Micoria sp1i

Miconia sp2

Miconia sp3

Miconia sp4

Mouriri myriilloides
Guarea excalsa
Guarea giabra
Guarga grandifolia
Guarea sp

Meliaceae

Trichilia havanensis
Hyperbaena mexicana
Mollinedia paiiida
Mollinedia viridiflora
Siparina andina
Brosimum alicastrum
Brosimum costaricanum
Brosimum lactescens
Castilla efastica
Cecropia obfusifolia
Cecropra peltata
Ficus cotinifoiia

Ficus insipida

Ficus petenensis
Ficus sp

Ficus velutina

Ficus yoponensis
Moraceae

Foulsenta armata
Pseudolmedia oxyphyllaria
Trophis mexicana
Trophis racemosa
Trophis sp

Jcacorea compresa
Parathesis serufata
Virola koschnr
Calyptranthes shytraculia
Calyptranthes hndeniana
Calyptranthes sp
Eugenia capulli
Eugenia sp
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Conbhuacion

Myriaceae Psidium sartonanum # 2 T 2
Nyctaginaceae Neea psycholrioides * 1 5 3 1 T 1
Ochnaceae Quratea lucens 1 1 7 12 19 32 T 1
Oleaceae Linociera oblanceolata 4 4 12 3 3 3 30 T 2
Palmae Bactris incophylia 9 7 10 6 3 4 T 1
Chamaedorea concolor 2 7 6 57 90 180 T 1
Charnaedcrea oblongata 1 1 2 6 17 T 1
Chamaedorea tepejilote * 50 78 249 1 1 T 1
Geonoma mexicana 11 T 1
Geonoma oxycarpa R -1 40 33 3 9 10 T k]
Renhardha gracis * 12 62 T 1
Scheelea hebmannii # 6 3 1 T 3
Piperaceae Piper aduncurm 3 7 13 2 3 T 1
: Piper acquale 2 4 4 5 12 T i
Piper cilacorum 1 2 24 3 T 1
Piper hispridum 14 18 16 45 61 I 1
Fiper lapathifolium 4 4 22 2 7 1 1
Piper sanctum 2 | 1
Piper sp 3 5 12 4 13 17 i 1 1
Piper sp1 1 119 1 4 5 1 k|
Piper yzabalanum g 13 4 37 9 | 1
Polygonaceae Coccoloba hondurensis 1
Coccoloba montana 1
Rhyzophoraceae  Cassipourea guianensis 2 1 5 17 T 3
Zoophora sp 1 k| T 2
Rubiaceae Aliberta edtiis 1 2 1 1 10 16 T 2
Amaioua corymbosa 1 T 2
Blephangium mexicanurn  # 1 g T 3
Clarisia biflora 8
Faramea occidentalis 8 1 7 i 5 23 T 1
Genipa amencana 1 T 2
Guettarda sp b 2 1 14 11 T 2
Holffmanria discolor 1 T 1
Posoguena latifolia 4 53 5 13 4 2 18 6 T 2
Psychotria brachiata 1 ] 2t 74 138 T 2
Psychotra chiapensis * 10 12 70 3 8 17 B9 2 T 1
Psychatna fruticelorum 8 8 33 18 T 2
Psychotnia garnien 7T 37 T 2
Psycholria imonensis 8 11 18 4 18 26 1 T 2
Psychotna papanliensis * 1 1 10 13 T 1
Psychotria sp 3 3 15 T 2
Pgychotnia spi 2 T 2
Randia armata 1 2
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Rubiaceae

Rutaceae

Sapindaceae

Sapotaceae

Simaroubaceae
Solanaceae

Sterculiaceae

Styracacese

Tiiaceae

Tumeraceae
Ulmaceae

Randia sp

Rondeletia longipetiolata
Rondelef:a stachyoidea
Rubiaceae 1
Rublaceae 2
Zanthoxyllum procerum
Zanthoxyllum sp

Allophylus campostachis

Allophylus sp
Cupania belizensis
Cupania dentata
Cupania glabra
Cupania sp
Matayba sp
Sapindaceae
Sapindaceae 1
Sapindus saponaria
Talisia olivaeformis

Chrysophylium mexicanum

Dipholis nigra

Dipholis sp

Manilkara zapota
Potrderia campechiana
Poureria durtandif
Pouteria rincocarpa
Pouteria sapota
FPouleria sp
Sapotaceae
Sideroxylum sp
Picramnia andicola
Cestrum glanduliferum
Lycianthes heleroclyta

~ Solanaceae

Theobroma cacao
Styrax glabracens
Heliocarpus mexicanus
Luehea speciosa
Mortoniodendron sp

% 4

#

Trichospermum mexicanum *

Erblichia odorata
Ampelocera hotlei
Trema micrantha
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Urticaceae Urera caracasana
Verberiaceae Aegiphila argentea
Aegiphda elata
Aegiphila monstrosa
Violaceas

Rinorea guatemalensis
Vochysia guatemalensis

Vochysiaceae
TOTAL DE INDIVIDUQS
TOTAL DE ESPECIES

TOTAL DE FAMILIAS

FAMILIAS POR HABITAT

ESPECIES POR HABITAT

Contingacién

29

955

28

5 31 I 1
1 T 1
i T 1
1 T 1
7% 221 8 14 1 4 T 1
6 5 18 g I 3

844 150¢ 553 1087 1118 2454 670

94 121 101 105 110 144 112

37 40 35 33 34 48 35

48 54

186 204
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ANEXO B, Comparacién de las familias con mayor nimaro de especies registradas en dos habitats de Chajul,
Chiapas con otras selvas tropicales himedas de América, Costa Rica (La Selva), Panama (Barro Colorado}, Amazonia
Brasilefia {(Cocha Cashu, Manaus). 2 Los valores entre paréntesis indican el porcentaje de especies aportadas por familia)

La Selva
Rublaceae 89 {59)
taguminosae 79 {4 7)
Piperaceae 947
Memastomatacea 11 (4D
-]

Euphorbiaceae 42 (2.5}
Moraceae 31 (1.9}
Palmae 0 (1.8)
Gasneriaceaa 27 {1.8)
Aganthacaaa 27 (18
Lauraceaa 27 (1.6)
Salanaceaa 26 (1.5)
Bignoniaceae 24 (1.4}
Gutlileran 2213}
Maranthaceas 23 (1.2}

121 famllias

BCI

Leguminosae
Rubiaceze
Moraceae
Melasiomataceae

Piperaceae
Bignoniaceae
Euphorblaceae
Sapindacesn
Solanacaae
Apocynaceas
Malpighiacaae
Flacouriacaaa
Palmae

118 famlllas

112 (8.5)

66 (5.0)
38 (@.7)
35 {2.8)

32 (2.4}
29(2.2)
28(2.1)
26 (1.9)
22017
20 (1 8
20 {1.5)
16 (1.2}
16 (1.2)

Cocha Cashu

Legumincsae
Mareceag
Rubfaceae
Acanihaceas

Sapindaceaa
Bignonlaceae
Solanaceas
Myrtaceas
Pipacacaeas
Sapotacea
Anpnonaceas
Eupherbtaceas
Lauraceae
Malpighlacaaa
Palmae
Melastomataceae
Meliaceas

118 famillas

102 (7.4)
66 (4.82
85(4.74
44 (3,21

40(2.92
38 (2.8)
38 (2.8)
ar 2.7
28 (2.6
34 (2.5)
30(22)
20 (2.1}
24 (1.7)
21 (1.8
20(1.8)
20 (1.5)
20 (1.5)

Manaus
Legumincsae 104 {12 8)
Sapotaceas 48 (5.8)
Rublaceas 42 (5.1)
Chrysobalanaceas 40 4.8)
Laurageas 38 (4 6)
Annonaceas 36 (4.4)
Moraceae 35 (4.2)
Lecythidaceae 35{4.2)
Melastomataceas  30(36)
Palmae 25 (3.0)
Apocynacess 22 (2.7}
Euphorblaceas 21 (2.6}
Myrislicaceas 20 (2.4)
Burseraceas 18 (2,2)
Bignoniaceas 18 (2.2
Ftacourtlaceas 15(15
Guttiferae 12 (1.4}
Bombacaceae 10 (1.2}
&6 familias

Planicie de
inundacién
Leguminosae 24{129)
Rubiaceae 17(9.1)
Moraceag 14 (7 8)
Lauracens 9 (4.8}
Pperaceae 9(48)
Chrysobalanaceae 7(3.8)
Palmae 7 (3.8)
Euphorbiaceaa 6(32)
Mallaceae 6 {32}
Annopaceaa 5(2.7)
Sapotaceae 5(27)

&1 famillas

Lomerio

Lagumingsaa
Rubiaceae
Malasiomataceas
Moraceae

Lauraceae
Sapctaceae
Sapindacess
Annonaceas
Plpeiateas
Palmae
Chrysobalanaceae

54 famlilas

2 Datos oblenidos de Gentry 1990, Gonsidara florulas locales; planicle de inundacién y lomerfo do este esludio sélo cansidera el muestreo de 1.5 ha.
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23(11.2)

18 (8 8}
12 (5.8
11(54)

10 (4.9)
10 (4 9)
9 (4.4
9 (4.4

6(29)
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