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Resumen /i

RESUMEN

Dispersién y banco de sembllas de Heliocarpus appendiculatus Turcz, una
especie plonera de los bosques neotroplcales '

Se estudiaron aspectos de la dispersion, el banco y la germinacion de semillas
de Heliocarpus appendiculatus Turcz, una especie arborea pionera tropical, en la
region de Los Tuxtlas, Veracruz, México. Estos aspectos se evaluaron a lo largo de
un affo y considerando los tres tipos de parche mas importantes del ciclo de
regeneracion natural de la sclva (claros, sucesionales y maduros). Para ello, se
eligieron tres sitios (300 m?) diferentes para cada tipo de parche regenerativo.

Para el analisis de la dispersion de semillas, en cada sitio se ubicaron trampas
colectores de didsporas, las que se evaluaron cada 15 dias durante toda el perfodo de
dispersién de semillas (febrero-mayo). A las didsporas atrapadas se les determiné la
viabilidad de las semillas y el dafio producido por animales. Se construyeron curvas
de dispersién considerando la relacién exponencial entre la cantidad de semillas
atrapadas por unidad de area y la distancia al arbol reproductivo més cercano.

Para determinar ¢l banco de semillas y su vanacién espacial y temporal, en
cada uno de los nueve sitios de estudio se muestrearon, en 10 puntos al azar, 1a
hojarasca y el suelo por separado. En un 20% de los puntos muestreados, el suelo se
dividié en distintas profundidades. El banco se cuantificé en tres fechas, dos en la
periodo pre- dispersion de semillas (5 de febrero, 1996 y 25 de enero, 1997) y uno
en ¢l periodo post-dispersidén (20 de mayo de 1996). La dinamica del banco de
semillas se estudi6 en cinco puntos seleccionados al azar dentro de cada sitio. En
cada punto se coloco un grupo de cuatro macetas experimentales con 25 semillas
cada una. A lo largo de seis meses después del periodo de dispersion, se recuperd
sistemdticamente un 20% de las macetas a los 6, 27, 61 y 171 dias. Para cada maceta
se determinaron las semillas germinadas, latentes y removidas. Para apoyar este
experimento, se hicieron pruebas de germinacion tanto en invernadero como en el
campo, bajo distintas condiciones ambientales.

La lluvia de didsporas ocurrié durante la estacion seca (febrero-mayo). La
densidad de la lluvia de semillas dependi6 de la cercania a la fuente de diasporas
mis que del tipo de parche regenerativo. Contrario a otros estudios, en el presente no
se encontré que las didsporas anemdcoras de H. appendiculatus se dispersen
preferentemente hacia los claros. La viabilidad de las semillas dispersadas al inicio
del periodo de dispersion fue reducida (< 3%), y posteriormente aument6 a un valor
alrededor del 40%. Para todo el periodo reproductivo, el 31% de semillas fueron
viables, la mayoria de las cuales cayeron en los sitios sucesionales. El porcentaje de
frutos dafiados fue muy bajo, menor al 7%. La distancia maxima de dispersion,
estimada por dos métodos independientes, oscilo entre 72-97 m. Suponiendo que el
area de dispersion fuera circular, se estimo que la lluvia de semillas a partir de una
planta progenitora abarcarfa un drea que varia entre 1.62 y 2.96 ha. Dado que en los
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Tuxtlas ocurre una densidad de claros colonizables por Heliocarpus appendiculatus
(>100 m®) de uno por hectarca, cl presente cstudio muestra que este arbol tiene la
capacidad de colonizar hasta tres claros en un ¢vento reproductivo. La distancia de
dispersi6n es influenciada por las caracteristicas intrinsecas de los individuos (por ¢j.
altura y fecundidad), y por ¢l movimiento local de los vientos alrededor de los
individuos .

La densidad del banco de semilas viables fue mAxima (150 semillas/m?) al
término del periodo de dispersion de semillas, y minima (60 semillas/m2) antes del
inicio de este perfodo. El banco se concentré en el suelo, particularmente en los
primeros 5 cm & profondidad. La densidad del banco de semillas no varié entre
parches regesemtivos; sin embargo, la tasa de pérdida de semillas latentes fue més
ripida en bos dieros, micatras que ca los sitios maduros fue mas lenta. Al parecer, las
pocas semilles que sobreviven em el suelo después de seis meses (< 2%) se
imcorporam 2 mn banco de semnillas persistente.

La gesminacion total de semmillas cn suclo de la selva, o en cajas de Petri en
condiciomes de campo, fue mayor en os claros (17%, 52.5%) y sitios sucesionales
(17%, 37%%) que en los sitios maduros (10%, 26%). Estos resultados muestran que
el ambicate de los parches maduros de la selva no limita, de manera definitiva, la
germinacida de Heliocarpus appendiculatus, Sin embargo, ninguna de las pldntulas
quc cmergicron en estos parches sobrevivieron después de tres semanas. Asi, el
presente estudio muestra que la regeneracion de H. appendiculatus depende de la
germinacidn, pero sobre todo de la sobrevivencia de las plantulas en los claros.

Bajo comdiciones de invernadero, se encontré una fuerte variaciébn cn el
porcentaje de germinacién de semillas que provinicron de diferentes édrboles
progenitores. Esto sugiere que existe una fuente de variacién genética en el
comportamiento germinativo de las semillas. La confirmacién de la existencia de tal
variacion seria un elemento clave en el entendimiento de los procesos evolutivos que
operan en especies colonizadoras que dependen de una amplia dispersion temporal y
espacial de sus propagulos para completar su ciclo de vida,
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Las semillas representan una de las fuentes de propagacion mas importantes
de las plantas, especialmentc en las especies tropicales. Dos componentes
importantes de la dinAmica poblacional y reclutamiento de las especies de plantas
son la dispersién y el banco de semillas. La dispersion o lluvia de semillas ¢s el
movimiento que estas sufren desde su desprendimiento de la planta reproductora
hasta su llegada al suelo (Harper, 1977). En cambio, ¢l banco de semillas es ¢l
conjunto de semillas viables que se encuentran en o sobre el suelo y que permanecen
en ¢i durante una longitud de tiempo variable (Baker, 1989; Simpson et al., 1989).
Dentro de este 4mbito, en cste capitulo se hard una revision de los aspectos
ecologicos de la dispersién y banco de semillas de especies arbdreas, con mayor

¢énfasis, de las tropicales.
1.1. Dispersién de didsporas

La dispersion de didsporas pucde abarcar distancias variables desde la planta
madre. Estas variaciones pueden depender del peso, tamafio y morfologia de las
didsporas, y de los vectores de dispersién. La densidad de 1a lluvia de semillas que
llega al suclo en cada uno de los diferentes parches ¢n un bosque, de alguna manera
esth determinada por la estructura de la vegetacién del mismo parche y por la
distancia a los arboles progenitores (Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1995).

LI_,a dispersion de diésporas puede ser clasificada en distintos grupos
dependiendo de los agentes o mecanismos de dispersion (p. ¢j., Van der Pijl, 1972).
La dispersién por viento (anemécora) se hace mas importante en ambientes secos y
la dispersién por animales en ambientes hamedos (Gentry, 1991)_.J En los bosques
tropicales los sindromes de dispersién méas importantes son la zoocoria (60-90%) y
la anemocoria (5-30%; Howe y Smallwood, 1982). En “La Selva”, Costa Rica, la
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endozoocoria es el modo de dispersién predominante (>70% dql total de especies
lefiosas; Loiselle ef al., 1996). En Los Tuxtlas, México, y en la Isla de Baro
Colorado, Panamé, dentro de las plantas lefiosas, especiahncnte-lignﬁ_é y drboles d_el
dosel alto, los tipos de dispersién predominantes son la zoocoria (71—75%)’\y la
anemocoria (20-22%; Foster, 1990; Sanchez-Garfias et al., 1991). | En -c‘o_ntrastc, en
una selva decidua de Venczuela, en las especies del dosel sﬁperic_)r. (la mayoria
lianas), la anemocoria alcanza un 42% (Wikander, 1984), o

;'En especies pioneras de los bosques tropicales, la fonha de dispersiéon mas
comin cs aquella realizada por animales y muy raramente por ¢l viento (Martinez-
Ramos, 1994). En lianas, la frecuencia de especies dispersadas por el viento es
mayor ¢n bosques secos (por ejemplo, Guanacaste, Costa Rica, 98%; Cabcim,
Ecuador, 85%) que en bosques lluviosos (por ¢jemplo, 5% en Bajo Calima,
Colombia; 15% en Tutunendo, Colombia; Gentry, 19911.J

La lluvia de semillas esth muy relacionada con las épocas .dcl afio, En bosques
semideciduos y hiumedos del neotrépico, las especies anemdcoras tienden a producir
y dispersar sus frutos en la época secay las especies zodcoras discmimm.’sus
semillas en la época de lluvias (Augspurger y Franson, 1988; Foster, 1990; Howe y
Smallwood, 1982). Este mismo patrén se puede observar en los \tirbolcs- pioneros de
algunas selvas himedas (Whitmore, 1983); por ejemplo, en Los Tuxtlas, México,
Heliocarpus donnell-smithii produce sus frutos que son ancmécoros, en la época
seca, coincidiendo con la ocurrencia de vientos fuertes, mientras que Cecropia
obtusifolia produce sus frutos camosos (con semillas dispersadas por animales) de
manera casi continua a través de todo el afio, con una maxima de produccion durante
la época de lluvias (Alvarez-Buylla, 1986; Véazquez-Yéanes "y_ Orozéo-Sc_govia,
1982a). o
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Se ha planteado Ia hipétesis de que en las especies pioneras, la produccion
continua y abundante de semillas, aunada a la dispersién amplia y distante, son
cualidades que les confieren la capacidad para colonizar ireas abiertas naturales
(tales como los claros de la selva) que son infrecuentes en el espacio y tiempo
(Alvurcz—Buylla y Martinez-Ramos, 1990; Martinez-Ramos y Samper, 1998).
Ademas, la dispersién a grandes distancias le confiere a las semillas mayor
oportunidad de sobrevivir y establecerse al reducirse el riesgo del ataque de
enemigos naturales que concentran sus actividades en el entomo de la planta

progenitora donde caen la mayoria de los frutos (Willson, 1992).

En general, el nimero de parches en un bosque que se encuentran en una fase
regencrativamente madura (sensu Whitmore, 1982) cubre una fraccién predominante
del drea total del bosque (> 60%), mientras que la vegetacién que se encuentra gn la
fase de claros cubre una pequefia fraccién (<6%, Brokaw, 1985; Clark, 1990;
Martinez-Ramos, 1985; Martinez-Ramos et al., 1988). La colonizaci6n temprana de
los claros la realizan especies que tienen la capacided de llegar a cstos sitios
abiertos. Las especies pioneras, por su gran produccién de disporas, su amplia
dispersion, ademés de tener un crecimiento répido, son las primeras en colonizar
estos sitios (Martinez-Ramos, 1994). Se ha propuesto que las semillas dispersadas
por el viento tienen mayores probabilidades de arribar a los claros que aquellas
dispersadas por animales (Schupp ef al., 1989, Willson, 1983). La turbulencia de
vientos creada por ¢l flujo de aire entre ¢l bosque cerrado y los claros (sitios mas
calientes) favorece el transporte de didsporas anemdcoras hacia los sitios abiertos
(Augspurger y Franson, 1988; Loiselle ef al,, 1996). Los animales dispersores de
semillas tienden a evitar los claros recién abicrtos ya que ofrecen pocos recursos a

los frugivoros (p. ¢j, perchas y frutos).
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Uno de los factores que afectah el establecimiento de las especies pioneras es
el tamafio del claro (Bazzaz, 1984, 1990). En Cecropia obuusifolia el
establecimiento de plantulas ocurre s6lo en los claros que tienen una apertura en el
dosel mayor a 100 m® (Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1986). En Barmo
Colorado, Panamd, las especies pioneras Miconia argentea, Cecropia insignis y
Trema micrantha colonizan cxitosmnm}tc claros pequefios (<100 m?), medianos

(< 200 m®) y grandes (> 200 m?), respectivamente (Brokaw, 1987).
1.2. Banco de semillas

Desde que Symington (1933) demostré por primera vez, la presencia de
semillas de especies secundarias en bosques primarios, los estudios del banco de
semillas han sido muy relevantes para el cntendimiento de las estrategias de
colonizacion de algunas especies en drcas perturbadas. Estudios completos sobre la
ecologia del banco de semillas han sido publicados por Guevara y Gémez-Pompa
(1972), Harper (1977), Whitmore (1983), Fenner (1985) y Leck et al. (1989). A
nivel poblacional, algunos estudios han sido realizados tomando en cuenta todos o
algunos de los componentes que intervienen en la dindmica del banco de semillas.
Algunas de las especies que han sido estudiadas en este contexto son: Piper
hispidum (Vizquez-Yénes y Orozco-Segovia, 1982b), Cecropia spp. (Holthuijzen y
Boerboom, 1982), Eupatorium odoratum (Epp, 1987), Espeletia timotensis
(Guariguata y Azocar, 1988), Banksia spp. (Enright y Lamont, 1989), y Cecropia
obtusifolia (Alvarez-Buylla,1986; Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos, 1990). En
estos estudios se han observado que la funcién del banco de semillas para el
mantenimiento de las poblaciones es variable dependiendo de las caracteristicas de

latencia de las semillas.
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La entrada de semillas al banco que se encuentra en ¢l suelo cs la lluvia de
semillas (Harper, 1977). Una vez que las semillas se encuentran en el suclo, éstas
pueden sufrir diferentes destinos dependiendo de las caracteristicas de cada especie.
La mayoria de las semillas del banco se encuentran en forma latente; éstas pueden
activarse inmediatamente por estimulos externos que permiten la germinacion, o
bien al cabo de un tiempo al concluir la maduracién del embrién. Otro grupo de
semillas pucden ser depredadas o perder su viabilidad por envejecimiento o por el
ataque de microorganismos patégenos (Figura 1.1). A continuacién se analiza cada

uno de estos procesos.

: //La latencia es un mecanismo que evita la germinacién de las semillas viables.
Harper (1957) describi6 tres tipos de Iatencia: innata, inducida, y forzada. Murdoch
y Ellis (1992) retoman esta clasificacion para clasificar los tipos de latencia en
semillas de zonas templadas. Al parecer, en especies tropicales la latencia de
semillas puede presentarse de dos formas: a) la latencia innata, conocida también
como latencia primaria o endégena, que es la incapacidad de las semillas para
germinar bajo condiciones favorables, en algunos casos se debe a la inmadurez dei
embrién, presencia o ausencia de componentes quimicos en el interior de la semilla
que inhiben la germinacién, tales como compuestos fendlicos, 0 por presentar una
testa dura (Vdzquez-Yénes y Orozco-Segovia, 1995); y b) la latencia forzada,
también denominada latencia exégena o ecoldgica, que por la falta de condiciones
ambientales favorables, las semillas maduras no pueden germinar; estas condiciones

generalmente son la humedad, la luz, y la temperatura del sueloj

Las semillas de especies primarias de las selvas tropicales, por lo general, no
henen latencia, en cambio las especies de malezas, ruderales y pioneras, tienen
semillas con latencia innata o forzada (Vizquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1994;
1995),
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Liuvia de semlllas

%‘; — .

semifias
activas

Banco de samilias Iatantes
astimuio

P < I

Senscancia y
decaimiento

Figura 1.1. Representacion gréfica de los componentes de la dinamica en el
banco de semillas (modificado de Harper, 1977).

L[ia germinacion de semillas se refiere a la emergencia de una pldntula a partir
del embrién de una semilla. En condiciones naturales, las semillas germinan en el
suelo dependiendo de las caracteristicas intrinsecas de cada cspcc_ij Generalmente,
las semillas de las especies primarias o sucesionales tardias pueden germinar bajo
condiciones de sombra (Bazzaz, 1979; Martinez-Ramos, 1985); en cambio, las
semillas de especies pioneras necesitan condiciones de luz o temperatura especificas.
Por ejemplo, las semillas de especies como Cecropia obtusifolia y Piper auritum,
poscen un mecanismo fotosensible como sensor ambiental que activa la germinacion
en respuesta al flujo de fotones y cambios en la calidad de luz (relacion rojo-rojo
lejano) producida por la formacion de claros dentro del bosque (Vazquez-Yénes y
Orozco-Segovia, 1985). Asimismo, especies como Heliocarpus donnell-smithii,
tienen semillas termoblasticas que germinan en los claros grandes, estimuladas por
las fuertes fluctuaciones de temperatura que ocurren en el piso del bosque de esos

sitios (Bazzaz, 1979, Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1985).
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La depredacién y el ataque de patégenos son las principales causas que
provocan la pérdida de semillas viables en ¢l suelo (Harper, 1977). La intengidad de
estos factbres de mortalidad en ecosistemas de bosque tropical puede variar temporal
y espacialmente, determinando cambios en la densidad del banco de semillas
(Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos, 1990). En estos casos, los depredadores de
semillas en el suelo, generalmente, son insectos o pequefios mamiferos (Janzen,
1970). Los principales depredadores de Cecropia obtusifolia son Paratrechina
vividula y Hygronemobius sp. y aparentemente son los principales responsables de
la thpida pérdida de semillas viables en condiciones naturales (Alvarez-Buylla y
Martinez-Ramos, 1990).

La permanencia y acumulacién de semillas en el suelo depende, en buena
parte, de su longevidad ecoldgica, la cual es el tiempo promedio que las semillas
permanecen viables en el suelo bajo la influencia de condiciones naturales. La
longevidad de las semillas en el suelo puede variar en tiempo y espacio,
dependiendo de la densidad de plantas madres, depredadores, parasitos, variacidn
estacional y calidad de las semillas (Vazquez-Yénes y Orozco-Segovia, 1995). La
longevidad de las- semillas estA correlacionada con la posicién que guardan las
semillas en el suelo, ya que s¢ ha descrito que a mayores profundidades la
longevidad de las semillas aumenta (Garwood, 1989). Otros factores que pueden
prolongar la longevidad de las semillas son: presencia de algin mecanismo de
latencia, interrupcién del metabolismo respiratorio de las semillas, presencia de testa
dura y la presencia de defensas quimicas y morfolégicas contra enemigos naturales
(Vézquez-Yénes y Orozco-Segovia, 1995). La mayoria de las especies tropicales
tienen semillas con una longevidad ecoldgica corta, debido a que generalmente las
condiciones de la humedad y la temperatura son adecuadas para la germinacién una
vez que son dispersadas. En algunos casos, estas condiciones son desfavorables y

las semillas mueren, 0 son atacadas continuamente por depredadores y parésitos
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(Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1993). Las semillas de especies pioneras de
bosques tropicales, por su capacidad de almacenamiento con niveles de humedad
muy bajos (por lo que se pueden clasificar como semillas ortodoxas; sensu
Roberts, 1973), pueden tener una longevidad fisiolégica muy prolongada. Por el
contranio, las semillas de especies primarias que son recalcitrantes (sensu
Roberts, 1973), no se pueden almacenar por ser sensibles a la deshidratacion, lo que
determina que su viabilidad se limite a perfodos de tiempo corto, generalmente

menor a tres meses (Garwood, 1989; Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1994).

Tipos de banco de semillas

El comportamiento del banco de semillas es variable para cada especie y

depende de las caracteristicas ecofisiolégicas de las semillas (germinacién, latencia,
longevidad), de las estrategias de regeneracién de la planta, y también de la duracion
y frecuéncia de dispersion (Garwood, 1989; Thompson y Grime, 1979), Thompson
y Grime (1979) fueron los primeros en tener una clasificacién de los tipos de banco
de semillas para zonas templadas. Ellos propusieron cuatro tipos de banco de
semillas. El tipo 1 se refiere a un banco de semillas transitorio, que estd presente sdlo
en alguna estacién del aflo con semillas que requieren de intervalos amplios de
temperatura y luz para su germinacion. El tipo 11 es un banco de semillas transitorio,
pero con semillas con perfodo de latencia un poco més prolongados que en las del
tipo 1. El tipo III se caracteriza principalmente porque la mayoria de las semillas
germinan una vez que llegan al suelo, aunque una pequefia porcion s¢ mantiene
persistente hasta la préxima temporada de dispersién. Finalmente, el tipo IV se
caracteriza porque una porcion pequefia de semillas germinan una vez llegado al

suelo y la mayoria se incorpora a un banco de semillas persistente.
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Cuadro 1.1. Tipos de banco de semillas. Comportamisnto en la germinaclon +
frecuencia de dispersién. (modificado de Garwood, 1989)

estrategiss de regeneracidn
tipos de banco sspecies de sspecies ploneras sapacies ploneras espacies primariss
de semlilas - malezas tem pranas tardine
transitorio Germinacidn niplda y | Genminecion ripids y Garminacién ripida y Germinackdn ripide y
vighiiiched corta + viabiiidad corta+ Anusl visbiided corte + A/ | visbilided corta + Anual/
Anual Intermilents Intermitents
transitorio oon _ — — Germinacion ripida y
banco de plintilas visbiided corte + Anual/
Intarrritents
Psaudo- Garrinaciin nhpide y | Germinecldn ripide y _ —
persistente viabllicid oorta + viahlidad corta +
Continus Continum
transiiono — — GarmineciSn reterdeds, | Germinecin retardads,
retardado viablidar] intermadia + viabiiidad intermedia +
Al e Anual/indsrmitents
estacional visbilided intenmadia | visbilided irdermadia + | visbifided intermedia + viabiidad intermedia +
+ Continua/anual Continua/ersl Arnml/indermitents Anual/iniemmiterds
parsisiante Latencie facultative y | Latencis facultstive y — . —_
visblidad prolongada | viablidad prolongads +
+ Continua/Anusl Continus/Anusl

Garwood (1989) por su parte, hizo una clasificacién mas detallada de los
tipos de banco de semillas para zonas tropicales. Ella tomé en cuenta la. frecuencia
de dispersion, el comportamiento de la germinacién y las cstrategias de
regeneracion de las especies (Cuadro 1.1). De acuerdo con esta clasificacion ¢
banco de scmillas puede ser transitorio, pseudo-persistente, o persistente. Por
¢jemplo, para especies de malezas y pioneras tempranas, el tipo de banco de semillas
En

cambio, para especies primarias cl banco de semillas puede ser transitonio,

pucde ser transitorio, pseudo-persistente, transitorio ¢stacional o persistente.

transitorio con banco de plantulas, transitorio retardado o transitorio estacional.

1.3. Ecologia de las especles pioneras y especies primarias de las selvas
trepicales

En los bosques tropicales existe una notable diversidad de especics arbdreas,

Se han hecho varios intentos por reconocer grupos ecolégico-funcionales dentro de
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esta diversidad, particularmente en relacion con la forma en la que las especies se
regeneran en el bosque (Martinez-Ramos y Samper, 1998). Una clasificacion, que ha
tenido una amplia aceptacién por su simplicidad, es la propuesta por Swaine y
Whitmore (1988) y Whitmore (1989). Estos autores proponen dos grandes grupos,
que idealmente representan los extremos de un gradicnte de historias de vida: i)
arboles “pioneros”, definidos como aquellos que germinan unicamente bajo le
apertura de grandes claros en el dosel y ii) arboles “climax” o “no pioneros”,
definidos como aquellos que pueden germinar y establecerse bajo condiciones de

sombra.

Entre los arboles pioneros se han considerado aquellos que, en general,
completan su ciclo de vida en periodos cortos, poscen un ripido crecimiento y
maduracion, una alta tasa de fotosintesis, una rapida y continua produccién de hojas,
una alta y casi continua produccién de semillas y una dispersion amplia (Ackerly,
1996). Generalmente, sus semillas son ortodoxas con una latencia forzada que les
permite permanecer en el piso del sotobosque por periodos largos (Ackerly, 1996;
Mabberley, 1991; Martinez-Ramos, 1985; Vézquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1995).
En la mayoria de las especies, las semillas son pequeflas, con cotiledones
fotosintéticamente activos (Martinez-Ramos, 1985). Las plantulas sélo pueden
establecerse en claros grandes (Whitmore, 1989). Dentro de las especies pioneras de
las selva, las plantas pueden dividirse en otros grupos bajo dos criterios: a) por el
tamafio minimo de perturbacién del bosque que requieren para establecerse, a partir
de la cual sc les pueden clasificar como pioneras de claros grandes y pioneras de
claros pequeiios, y b) por la longevidad y altura maxima que alcanzan los adultos,
pudiéndose clasificar como arboles de talla pequefia y de vida corta (e.g. Carica
papaya, Urera caracasana), rboles que llegan al dosel alto de la selva con vida
corta (e.g Cecropia spp.), y los arboles del dosel muy longevos (e. g. Ceiba
pentandra; Ackerly, 1996),
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En contraposicién, los érboles de especies “climax” (también denominadas
especics primarias o tolerantes a la sombra), poseen ciclos de vida largos, un
crecimicnto y maduracién lento, y tasas de fotosintesis y de respiracién mucho
menorcs que las de los arboles pioneros (Martinez-Ramos y Samper, 1998). El
rendimiento vegetativo y reproductivo ¢s bajo y frecuentemente aumenta al ocurrir
pulsos de elevada energia luminica, cuando se abre el dosel de la selva (Martinez-
Ramos, 1985). La dispersion de sus semillas es méis reducida en comparacién a la
de 1as especies pioneras (Gonzilez-Méndez, 1995). Genéralmente, las semillas son
grandes y recalcitrantes que carccen de latencia prolongada (Vazquez-Yénes y
Orozco-Segovia, 1995). Las plantulas de especics primarias ticnen la capacidad de
establecerse en el sotobosque con bajos niveles de luz (Whitmore, 1989).

Las propuestas sobre los atributos del ciclo de vida que supuestamente poseen
las especies pioneras s¢ han realizado muchas veces basadas cn paradigmas que han
surgido mas bien de la acumulacién de observaciones empiricas, y no tanto de ideas
que se hayan sometido a una evaluacion tedrico-experimental. Por ¢jemplo, en el
caso de la dispersién de semillas se ha propuesto que las semillas anemdcoras de
especies tropicales tienen mayor probabilidad de caer en los claros, pero a la fecha
no s¢ ha llevado a cabo una evaluaciéon formal de este supuesto. Los estudios que se
han realizado al respecto se han realizado en el laboratorio (p. ¢j., Augspurger,
1986) o bicn han analizado el fendmeno a nivel de la comunidad (p. ¢j., Augspurger
y Franson, 1988); estos estudios no sicmpre han aportado informacion relevante al
estudio de historias de vida de especies particulares. También se ha propuesto que
el banco de semillas de especies arbdreas pioneras es persistente, pero los estudios
neccsarios para demostrar este punto apenas han comenzado a surgir (p. ej.
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Alavarez-Buylla y Garcfa-Barrios, 1991; Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos, 1990;
Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1995). Una evaluacién del paradigma de la
persistencia de las semillas de especies pioneras cn el suelo requicre un enfoque

demogrifico que evalué, tanto los componentes de entrada, como de salida que |
operan en un banco de semillas bajo las condiciones naturales del suelo. Por dltimo,
¢l paradigma que establece que en condiciones naturales las scrm]las de especies
pioneras sélo germinan en claros ain se asume (Swaine y Wbitrnoré; 1988,
Whitmore, 1989), a pesar de que por ¢jemplo en Cecropia obtusifolia se encontrd un
porcentaje minimo de germinacién de semillas en parches madufos (Alvarez-Buylla, _
1986; Martinez-Ramos y Samper, 1998). El paradigma puede evaluarse
discriminando si efectivamente las semillas no pueden germinar bajo condiciones del
bosque cerrado y si la germinacién es efectivamente la limitacion mis importante
para la regeneracion de los arboles “pioneros”. El presente estudio tomard estos

paradigmas como parte de los objetivos que se pretenden cubrir.
1.4. Objetivos generales y-estructura del presente estudlo

El objetivo de este estudio fue analizar la variacién espacial y temporal de la
dispersién y banco de semillas de Heliocarpus appendiculatus. La germinacion de
semillas en distintas condiciones, también fue objeto de estudio como parte dec la

dinamica del banco de semillas.

En el capitulo 2 se aborda el tema de la dispersién de semillas. Primero, se
analiza la variacion temporal y espacial de la lluvia de semilla, tomando en cuenta
como parhmetros a la relacién semillas/fruto, semillas viables y frutos depredados.
Segundo, se explora la dispersion de las diasporas de H. appendiculatus,
considerando a) la influencia de los tipos de parche y b) el efecto. de factores.

intrinsecos y extrinsecos de los individuos.
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El capitulo 3 abarca ¢l tema del banco de semillas. Primero, se discute sobre
la variacién espacial (vertical y horizontal) y temporal de las semillas en el suelo,
Segundo, se investiga la dinAmica de semillas en el suelo en los distintos tipos de
parche; aqui se toman en cuenta la velocidad y capacidad de germinacién de las
scmillas, las semillas latentes, y semillas desaparecidas, evaluadas a través del
tiempo.

En el capitulo 4 se investiga la germinacién de semillas de H. appendiculatus
determinando las variaciones a) entre individuos, b) en condiciones de invernadero,
y ¢) dentro del bosque, tomando en cuenta los tres tipos dc parche y bajo dos
condiciones distintas. En este capitulo también s¢ analiza la variacién existente del
nimero de semillas por fruto en diferentes individuos (familias genéticas).

Finalmente, en el capitulo 5 se discuten y concluyen sobre aspectos generales
de la dindmica de semillas tomando en cuenta la lluvia y banco de semillas en forma

conjunta.

1.5. Area de estudio

La investigacién se llevé a cabo en la Estacién de Biologia Tropical “Los
Tuxtlas”, localizada en la vertiente del Golfo de México, al sudeste del estado de
Veracruz (18°34° a 18°36'N; 95°04” a 95°09°0) a una altitud de 150 a 530 m s.n.m.
(Estrada et al., 1985; Figura 1.2). El clima es cilido-hiimedo (Soto, 1976), del tipo
ARm)w”(i’)g (Garcia, 1981), con precipitaciones mayores a 3800 mmnv/aiio y la
temperatura promedio anual de 24.2 °C (datos de 1985-1995, de la Estacion
meteorologica de Coyame, aunque en la literatura se mencionan precipitaciones

promedio mayores a 4500 mm anuales en la propia Estacién de Los Tuxtlas; Estrada
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Figura 1.2. Ubicacién de la region de Los Tuxtias al SE de la Repdblica Mexicana

et al., 1985, Ibarra-Manriquez, 1985). La principal época de Hluvias se concentra en
los meses de julio a octubre, y la época de mayor sequia de marzo hasta mayo. En
esta zona, al final del periodo de secas se producen movimientos de masa de aire
seco y cdlido provenientes del sur denominadas localmente “suradas”; asimismo, de
septiembre a febrero es la época de “nortes”™, y es cuando existen desplazamientos de

masa de aire frio y himedo provenientes del norte.

La vegetacién de la Estacién “Los Tuxtlas” corresponde al tipo de selva alta
perennifolia segun la clasificacion de Miranda y Hernandez-Xolocotzi (1963) y al
bosque tropical perennifolio segin la clasificacion de Rzendowski (1978). Las

familias de especies arbéreas més importantes son las Leguminosae, Moraceae,
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Lauraccae y Sapotaceac (Ibarra-Manriquez et al.,, 1997). Las especies arbéreas
dominantes del dosel superior miden entre 25 y 35 m de altura, y entre cllas se
encucntran Nectandra ambigens, Brosimum alicastrum, Poulsenia armata,
Omphalea oleifera, Pterocarpus rohrii, Cordia megalantha y Spondias mombin,
entre otras. El estrato medio esth dominado principalmente por Pseudolmedia
oxyphyllaria, Quararibea funebris y Stemmadenia donnei-smithii. En el sotobosque
Astrocaryum mexicanum y Faramea occidentalis son las especies mas importantes
por su abundancia (Ibarra-Manriquez, 1985; Martinez-Ramos, 1980). Las especies
de lianas representan un 19% del total de las especies; la mayoria pertenecen a las
familias Bignoniaceac, Malpighiaccae, Sapindaceasc y Compositac (Ibarra-
Manriquez et al.,, 1997). Entre las especies pioncras que colonizan los claros del
bosque o las orillas de caminos pueden citarse a Heliocarpus spp., Cecropia
obtusifolia, Trema micrantha, Hampea nutricia, Trichospermum mexicanum, Urera
caracasana y Myriocarpa longipes (Ibarra-Manriquez, 1985; Ibarra-Manriquez et
al., 1997).

1.6. Descripcién de la especie en estudio

Heliocarpus appendiculatus Turcz pertenece a la familia Tiliaceae y es una
especie exclusiva del neotrépico (Nufiez-Farfén y Dirzo, 1997). Los individuos de
esta especic son arboles de 20 a 25 m de altura que se desarrollan en sitios
perturbados (heliofitas) de origen natural o antrépico; por esta caracteristica, se le

puede categorizar como planta pionera.

H. appendiculatus es una especic gimnodioica, es decir, que algunos
individuos tienen solamente flores femeninas y son las que producen el 99% de los
frutos, y otros individuos tienen flores hermafroditas que producen un porcentaje
muy pequefio (1%) de los frutos. Sc ha estimado que en el bosque de los Tuxtlas
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hay un 50% de individuos femeninos y el otro 50% de individuos hermafroditas
(Mostacedo, datos no publ.). El mayor porcentaje de los individuos adultos (80-
85%), tanto femeninos como hermafroditas, se encuentran a la orilla de los
caminos, acahuales y campos de cultivo o. pastoreo, y el porcentaje restante se
encuentra dentro del bosque. Considerando la distribucién de esta especie para la
zona de estudio (sitios perturbados y no perturbados), se tienc una estimacién
preliminar de que la densidad de drboles (DAP>30 cm) es de 3.12 drboles/ha
(Mostacedo, datos no publ.)

La especie, segin la clasificaciéon de Newstrom er al. (1994) tiene una
floracién y fructificaciéon anual. Su floracién se inicia a mediados de enero y
termina a finales de febrero. Los individuos en floracién tienen inflorescencias
terminales que cubren toda la copa y son de color amarillento. Una planta tiene
flores durante 20-30 dias continnos. El inicio de la fructificacién se produce a
mediados de febrero, presentando un pico a comienzos de abril. La persistencia de
frutos en un arbol es variable, dependiendo de las condiciones climaticas, en
ocasiones cuando hay vientos fuertes y existe un ambiente seco los frutos pueden
permanecer hasta comienzos de mayo; pero, cuando los vientos son débiles y ¢l
ambiente ¢s humedo los frutos pueden permanecer hasta mediados de junio. Cuando
los individuos estdn en plena fructificacién los frutos adquieren un color vino con
algunas partes verdosas, y cuando estin secos son de color café. Los frutos
dispuestos en el interior de las cimas generalmente se mantienen verdes cuando los
frutos externos ya estin de color vino. En 1a ultima quincena de febrero s¢ pueden
encontrar individuos ¢n floracioén y otros e¢n fructificacién. Mediante observaciones
visuales se determin6 que la polinizacién de las flores de esta especie es realizada

por ¢l viento.
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Las diﬂspoms son frutos con morfologia ancmécora (sensy Van der Pijl,
1972). El nombre del género es atribuido a la morfologia peculiar que tiene el fruto
y hace referencia a la forma de sol que tiene (Helio = sol, carpus = carpelo o fruto).
Son pequefias cipsulas elipticas y globosas de 1-1.2 cm, cubicrtas lateralmente con
cerdas de 0.5 cm de largo. Los frutos son muy livianos, en promedio un gramo
puede tener 222 frutos secos, cada uno con 1 a 4 semillas.

1.7. Bibliografia citada

Ackerly, D. D. 1996. Canopy structure and dynamics; integration of growth
proccesses in tropical pioneer trees. Em: S. Mulkey, R. Chazdon y A. Smith
(eds.). Tropical forest plant ecophysiology. Chapman and Hall, New York.
Pég. 619-658.

Alvarer-Buylla, E. 1986. Demografla y Dindmica Poblacional de Cecropia
obtusifolia Bertol. (Moraceae) en la Selva Los Tuxtlas, México. Tesis de
maestria.  Universidad Nacional Auténoma de México. México, D.F. 180
Pag.

Alvnru-Buyl_la, E. y R. Garcia-Barrios. 1991. Seed and forest dynamics: a
theoretical framework and an example from the neotropics. The American
Naturalist 137: 133-154.

Alvarez-Buylla, E. y Martinez-Ramos, M. 1990. Seed bank versus seed rain in
the regeneration of a tropical pioneer tree. Qecologia. 84. 314-325.

Augspurger,C. K. 1986. Morphology and dispersal potential of wind-dispersed
diaspores of neotropical trecs. American Journal of Botany 73: 353-363.

Augspurger, C. K. Y S. E. Framson. 1988. [nput of wind-dispersed seeds into
light-gaps and forest sites in a Neotropical forest. Journ. of Trop. Ecol. 4.239-
252,



Introduccion general 1 19

Baker, G.H. 1989. Some aspects of the natural history of seed banks. En: Allesio,
- LM, V.T. Parkery R.L. Simpson (eds.). Ecology of soil seed bank. Academic
Press. California, EE. UU. 445 pag.

Bazzar, F. A, 1979. The physiological ecology of plant succesion. Ann. Rev. Ecol.
Syst. 10: 351-3371.

Bazzaz, F. A, 1984. Dynamics of wet tropical forest and their species strategies.
En: E. Medina, H A. Money y C. Vdzquez-Yanes (eds.). Physiological
ecological of plants of the wet tropics. Dr. W. Junk Publishers, The Hague,
The Netherlands. Pag. 233-243.

Bazzaz, F. A. 1990. Regencration of tropical forests: physiological responses of
pioneer and secondary species. En; A. Gémez-Pompa, T. C. Whitmore y M.
Hadley (eds.). Rain forest regeneration and management. Vol. 6. The
Parthenon Publishing Group. Pag. 91-118.

Brokaw, V. L. N. 1985, Treefalls, regrowth, and community structure in tropical
forests. En: T. A Pickett y P. §. White (eds.). The ecology of natural
disturbance and patch dynamics. Academic Press, New York. Pag 53-69.

Brokaw, N. V. L. 1987. Gap-phase regeneration of three pioneer tree species in a
tropical forest. Journal of Ecology. 75: 9-19.

Clark, D. B. 1990. The role of disturbance in the regeneration of neotropical moist
forests. En: K. Bawa y M. Hadley (eds.). Reproductive ecology of tropical
Jorest plants. Man and the biosphere series: vol. 7. The Parthenon Publishing
Group Inc. Pég. 291-315.

Enright, N.J. y B. B, Lamont. 1989. Seeds banks, fire season, safe sites and
seedling recruiment in five co-ocurring Banksia species. Journal of Ecology
77: 1111-1122,

Epp, G. 1987. The seed bank of Eupgiorium odoratum along a succesional
gradient in a tropical rain forest in Ghana. Journal of Tropical Ecology 3: 139-

149.



Capitulo 11 20

Estrada, A., R. Coates-Estrada y M. Martinez-Ramos. 1985. La Estacién de
Biologfa Tropical Los Tuxtlas: un recurso para el estudio y conservacion de las
sclvas del trépico humedo. En: Gdmez-Pompa, A. y S. del Almo, R
Investigaciones sobre la regeneracion de las selvas altas en Veracruz, México.
Vol. II. Editorial Alhambra Mexicana, S. A. de C. V. Pg, 379-394.

Fenner, M. 19858, Seed Ecology. Chapman and Hall, London. 151 pag.

Foster, B. R. 1990. Ciclo estacional de la caida de frutos en la isla de Bamo
Colorado. Em: E G. Leigh Jr, A Stanley, R y D. M. Windsor (eds.).
Ecologia de un bosque tropical. Ciclos estacionales y cambios a largo plazo.
Smithsonian Institution. Pag. 219-241.

Garcfa, E. 1981. Modificaciones al sistema de clasificacién climdtica de Koppen
(para adaptarlo a las condiciones de la Republica Mexicana). 3™
Edicién. México. 252 pag.

Garwood, N, 1989. Tropical soil seed banks: a review. En: M. A.. Leck, V. T.
Parker y R. L. Simpson (eds.). Ecology of soil seed banks. Academic Press.
San Diego, California. Pag. 149-209.

Gentry, A. H. 1991. Breeding and dispersal systems of lianas. Em: F. E. Puiz y H.
A. Mooney (eds.). The biology of vines. Cambridge University Press. Pag.
393-423,

Gonzdlez-Ménder. M. A. 19985,  Consecuencias ecoldgicas de la variacion
interespecifica en las curvas de dispersion de semillas en una selva alta
perennifolia. Tesis profesional (Biologia). Universidad Nacional Auténoma
de México. 79 pag.

Guariguata, R. M. y A. Azocar, 1988. Seced bank dynamics and germination
ccology in Espeletia timotensis (Compositae), an Andean Giant Rosette.
Biotropica 20(1): 54-59.

Guevara, S. S. y A. Gomez-Pompa. 1972. Seeds from surface soils in a tropical
region of Veracruz, México. Journal of the Arnold Arboretum. 53: 312-335.



Introduccion general / 21

Harper, L. J. 1957. The ecological signifacance of dormancy and its. importance in
weed control. International Congress of Plant Protection 4. 415-420, .

Harper, L.J. 1977. Population Biology of Plants. Academi¢ Press. New York.
892 pag,

Holthuljzen, A. M. A. y J. H. A. Boerboom, 1982. The Cecropia seed bank in the
Surinam lowland rain forest. Biotropica 14: 62-68,

Howe, H. F. y J. Smallwood. 1982. Ecology of seed dispersal.. Ann. Rev. Ecol’
Syst. 13:201-228.

Ibarra-Manriquez, G. 1985. Estudios preliminares sobre la flora lefosa de la
Estacién de Biologla Tropical Los Tuxtlas, Veracruz, México. Tesis
profesional (Biologia). Facultad de Ciencias, UNAM.

Ibarra-Manriquez, G., M. Martinez-Ramos, R. Dirzo y J. Nufiez-Farfin. 1997,
La vegetacion. En: Gonzdles-Soriano,E. , R. Dirzo y R. Vogt (eds.). Historia
natural de Los Tuxtlas. Universidad Nacional Auténoma de México. Pag. 61-
85.

Janzen, D. H. 1970. Herbibores and the number of tree species in tropical forests.
The American Naturalist 104:501-528,

Leck, M. A., V. T, Parker y R. L. Simpson. 1989. Ecology of soil seed banks.
Academic Press. San Diego, California.

Loiselle, A. B, E. Ribens y O. Vargas. 1996. Spatial and temporal vanation of
seed rain in a tropical lowland wet forest. Biotropica 28(1): §2-95.

Mabbherley, D. J. 1991. Tropical rain forest ecology. Chapman and Hall, New
York.

Martinez-Ramos, M. 1980. Aspectos sinecoldgicos del proceso de renovacion
natural de una selva alia perennifolia. Tesis profesional (Biologia). Facultad
de Ciencias, Universidad Nacional Auténoma de México.

Martinez-Ramos, M. 1985. Claros, ciclos vitales de los arboles tropicales y la

regeneracion natural de las selvas altas perennifolias. En: 4. Gémez-Pompa y



Capitulo 1122

S. Del Almo (eds.). Investigaciones sobre la regeneracldh de selvas altas en
Veracruz, México. Vol.Il. Alhambra, México. Pag. 191-239.

Martinez-Ramos, M. 1994, Regencracion natural de especies arbéreas en seélvas
himedas. Bol. Soc. Bot. México 54:179-224. - |

Martinez-Ramos, M. y E. Alvarez-Buylla. 1986. Sced dispersal, gap dynamics
and tree recruitment: the case of Cecropig obtusifolia at Los Tuxtlas, México.
En: A. Estraday T. H. Fleming (eds.). Frugivory and seed dispersal. Dr. W.
Junk, Dondrecht, the Netherlands. Pag. 333-346.

Martinez-Ramos, M. y E. Alvarez-Buylla. 1995. Seced dispersal and patch
dynamics in tropical rain forests: A demographic approach. Ecoscience 2(3):
XXX-XXX

Martinez-Ramos, M. y C. Samper, K. 1998. Tree life history patterns and forest
dynamics: a coﬁceptual model for the study of plant demography in Patchy
environments. Journal of Sustainable Forestry 6(1/2). 85-125.

Martinez-Ramos, M., E. Alvarez—Buyﬂa, J. Sarukhén y D. Pifiero. 1988
Treefall age determination and gap dynamics in a tropical forest.‘ Journal of
Ecology 76: 100-716.

Miranda, F. y E. Hernandez-Xolocotzi. 1963. Los tipos de vegetacién de México
y su clasificacion. Bol. Soc. Bot. Méx. 28: 29-179.

Murdoch, A. J. y R. H. Ellis. 1992. Longewvity, viability and dormancy. En: M.
Fenner (ed). Seeds: the ecology of regeneration in plant communities. CAB
Intermational, Wallingford, United Kingdom. Pag. 193-229,

Newstrom, L. E., W, Frankie y H. G. Baker. 1994. A ncw classification for plant
phenology based on flowering patterns in lowland tropical rain forest trees at
La Selva, Costa Rica. Biotropica 26(2): 141-159.

Nudez-Farfan, J. y R. Dirzo. 1997. Heliocarpus qppendiculatus (jonote). En: E.
Gonzdlez-Soriano, E.,R. Dirzo y R Vogt (eds.). Historia Natural de Los
Tuxtlas. Universidad Nacional Auténoma de México. 119-122 pag.



Iniroduccién general 1 23

Roberts, E. H. 1973, Predicting the storage life of sceds. Seed Science and
Tecnology. 1:499-514.

Rzendowski, 1978. Vegelacién de México. Editorial Limusa. México. 432 pag.

Sédnchez-Garfias, B., G. Ibarra-Manriquez y L. Gonziiles-Garcia. 1991. Manual
de identificacidon de frutos y semillas anemécoras de arboles y lianas de la
Estacién “Los Tuxtlas”, Veracruz, México. Cuadernos 12. Instituto de
Biologia, Universidad Nacional Autonoma de México. 86 pag.

Schupp, E. W., H. F. Howe, C. K. Augspurger y D. J. Levey. 1989, Armival and
survival in tropical trecfall gaps. Ecology 70: 562-564.

Simpson, L.R., M. A. Leck y V.T. Parker. 1989. Sced banks: gencral concepts
and metodological issues. En: M. A. Leck, V.T. Parker y R L. Simpson (eds.).
Ecology of soil seed bank. Academic Press. California, EE. UU. 445 pag.

Soto, E. M. 1976. Algunos aspectos climiticos de la regiéon de los Tuxtlas,
Veracruz. Em: A Gdmez-Pompa, C. Vizquez-Yanes, S. R del Aimoy C. A.
Butanda. Investigacién sobre regeneracion de selvas, Editorial Continental.
3ra. Impresiébn. México, D.F. Pag. 70-110.

Swaine, M. D., y T. C. Whitmore. 1988. On the definition of ecological species
groups in tropical rain forests. Vegetatio 75: 81-86.

Symington, C. F. 1933. The study of secondary growth on rain forest land sites in
Malaya, Malasyan Forester 2: 107-117.

Thompson, K. y P. J. Grime. 1979. Secasonal variation in the seed banks of
herbaceous species in ten contrasting habitats. Journal of Ecology. 67: 893-
921.

Van der Pijl, L. 1972. Principles of dispersal in higher plants. Springer-Verlag,
New York. 160 Pag,

Vizquez-Yanes, C. y A. Orozco-Segovia. 1982a. Seed germination of a tropical
rain forest pioncer tree (Helipcarpus donnell-smithii) in response to diurnal
fluctuation of temperature. Physiologia Plantarum 56 295-298



Capitulo 1 24

Vazquez-Yanes, C. y Orozco-Segovia, A. 1982b. Germination of the sceds of a
tropical rain forest shrub Piper hispidim Sw. (Piperaccae) under different light
qualities. Phyton 42: 143-149.

Vizquez-Yanes, C. y A. Orozco-Segovia. 1985. Posibles efectos del microclima
de los claros de la sclva, sobre la germinacidon de tres especies de arboles
pioneros: Cecropia obtusifolia, Heliocarpus donnell-smithii y Piper auritum.
En: Gémez-Pompa, A. y S. del Almo (eds). Investigaciones sobre la
regeneracion de selvas altas en Veracruz, México. Vol. II. Editorial
Alhambra Mexicana. México. 241-253 pég.

Viézquez-Yanes, C. y A. Orozco-Segovia. 1993. Patterns of seed longevity and
germination in the tropical rainforest. Ann. Rev. Ecol. Syst. 24; 69-87.

Vizquez-Yanes, C. y A. Orozco-Segovia. 1994. Signals for seeds to sense and
respond to gaps. En: M. M. Caldwell y R W. Pearcy (eds.). Exploitation of
environmental heterogeneity by plants. Ecophysiological processes above- and
belowground. Academic Press, Inc. Pag. 209-236.

Vizquez-Yanes, C. y A. Orozco-Segovia. 1995. Physiological ecology of seed
dormancy

and longevity. En: S. Mulkey, R. Chazdon y A. Smith (eds.). Tropical forest
plant ecophysiology. Chapman and Hall. New York. 535-558 pag.

Whitmore, T.C. 1982. On pattern and process in forests. En: E. [. Newman (edit.).
The plant community as a working mechanism. Blackwell Scientific, Oxford,
Inglaterra. Pag. 45-59 '

Whitmore, T.C. 1983. Secondary succesion from seed in Tropical Rain Forest
Forestry Abstracts, Review. 44 (12): 767-779.

Whitmere, T.C. 1989. Canopy gaps and the two mayor groups of forest trees.
Ecology. 70(3): 536-538.

Wikander, T. 1984. Mecanismos de dispersion de didsporas de una seiva decidua
en Venezuela. Biotropica 16(4): 276-283.



{ntroduccion general / 25

Willson, F. M. 1983. Plant reproductive ecology. John Wiley y Sons, Inc. Pég.
208-245.

Willson, F. M. 1992. The ecology of seed dispersal. En: M. Fenner (ed.) Seeds: the
ecology of regeneration in plant communities. =~ CAB International,
Wallingford, United Kindom. Pég. 231-258.



Dispersion de semillas de Heliocarpus appendiculatus en Los Tuxtlas, Veracruz, México / 27

CAPITULO 11

Dispersion de semillas de Heliocarpus appendiculatus en

los Tuxtlas, Veracruz, México



Capltulo I/ 28

2.1. Introduccién

La dispersion de semillas es un componente critico en la dindmica
poblacional de las plantas, porque puede influir en los patrones de reclutamiento en
una escala espacial y/o temporal (Sanches-Garfias et al,, 1991, Sinha y Davidar,
1992; Terbogh, 1990). En especies arboreas de los bosques tropicales, los patrones
de dispersién de semillas estin muy relacionadas con su historia de vida (Gonzilez-
Méndez, 1995). En estos bosques, 12 dispersion més frecuente es la realizada por los
animales (60-90%) y menos importante es aquella realizada por el viento (5-30%;
Chambers y MacMahon, 1994; Howe y Smallowood, 1982; Loiselle er al., 1996,
Séinchez-Garfias et al., 1991). En general, las semillas de especies dispersadas por
el viento, tienen adaptaciones morfologicas que les permiten una mayor efectividad

en la distancia de dispersién que aquellas dispersadas por animales (Willson, 1992).

Un grupo de especies, denominadas pioneras, tienen la capacidad de llegar y
colonizar sitios abiertos o perturbados (Fenner, 1987, Whitmore, 1983). Esta
habilidad es debida principalmente, a la amplia y abundante dispersion de sus
diasporas (Gonzalez-Méndez, 1995). La amplitud de dispersion esta relacionada con
el tamafio y con las adaptaciones morfologicas de las didsporas, si se trata de
especies anemdcoras, y del patron de movimiento de los animales, si se trata de
especies zobcoras (Augspurger y Franson, 1988; Loiselle ef al., 1996; Martinez-
Ramos, 1994; Willson, 1983, Whitmore, 1983; Young e? al., 1987). La probabilidad
de colonizacién de los sitios abiertos (i.e., claros en el dosel) depende, ademas de la
capacidad de dispersion de las especies de zonas vecinas, de la frecuencia de

apertura y la superficie ocupada por los claros.
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En los bosques tropicales hiimedos, la frecuencia de formacién de claros
provocadas por la caida natural de 4rboles cambia durante las diferentes cstaciones
del afio. Por cjemplo, en algunas selvas de Centroamérica el méximo de formacion
de claros se encuentra en la época de lluvias (Denslow y Harstshorn, 1994); en la
sclva de Los Tuxtlas, México, la mayor frecuencia coincide con la época del aflo en
que se presentan vientos fuertes, entre octubre y enero (Martinez-Ramos, 1985). En
general, entre ¢l 1 y el 6% de la superficie de los bosques tropicales se encuentra
ocupada por claros (Brokaw, 1985; Clark, 1990; Martinez-Ramos, 1985); a medida
que ¢ste porcentaje aumenta, la probabilidad de colonizacién por especies pioneras
también aumenta (Alvarez-Buylla, 1991). Sc ha propucsto que la probabilidad de
que las diksporas lleguen a los claros grandes ¢s mayor para especies anemécoras
que para las especies zodcoras, esto es debido a sus caracteristicas acrodindmicas
quc les permiten mayor amplitud de dispersion (Augspurger y Franson, 1988;
Loiselle er al;, 1996, Martinez-Ramos, 1994; Whitmore, 1983).

|La dispersién confiere a las semillas mayor oportunidad de sobrevivir y de
dar lugar a una planta. Por ¢jemplo, sc puede concebir a la dispersiébn como una
estrategia que libera a 1as semillas de algunos de sus enemigos naturales, los cuales
concentran su actividad cn lugares donde hay una mayor disponibilidad de recursos,
generalmente bajo la copa de la planta, donde caen la mayor parte de sus semillas
(hipétesis de escape; Willson, 1992; Howe y Smallwood, 1982). También se dice
que la dispersiéon de semillas aumenta la probabilidad de que las semillas lleguen a
sitios apropiados (claros ) para colonizar (hipdtesis de colonizacién; Howe y
Smallwood, 1982). |

Heliocarpus appendiculatus, junto con Cecropia obtusifolia, es una dec las
especies pioneras mas abundantes de las selvas tropicales de Los Tuxtlas, México
(Alvarcz-Buylla, 1986; Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos, 1990). Estas especies
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arbéreas son las primeras en colonizar los sitios que han sido perturbados, como los
claros provocados por la caida de drboles dentro de la sclva, por lo cudl son de gran
importancia ¢n la regeneracién natural de este ecosistema. No obstante, estas dos
especics tienen caracteristicas de historias de vida contrastantes e¢n cuanto a
fenologia reproductiva y dispersién de didsporas (Alvarez-Buylla, 1986). C.
obtusifolia tiene una produccién de frutos virtualmente continua y son dispersados
por diversos animales {Estrada er al, 1984; Martinez-Ramos y Alvarcz-Buylla,
1986), mientras que H. appendiculatus tiene una produccién anual de frutos, los
cuales son dispersados por el viento.

El propésito de esta parte del estudio fue analizar la dispersion temporal y
espacial de semillas de H. appendiculatus, asi como examinar la viabilidad de
semillas y la depredacién de los frutos en la lluvia de semillas. Las preguntas que se
trataron de responder con fueron las siguientes. ;Cudl es la duracién de la lluvia de
semillas a lo largo del afio? ¢Dicha duracién varia entre diferentes sitios
regenerativos de la selva? ;Cudl es la distancia maxima de dispersion de H.
appendicultus? Qué porcentaje de depredacién pre-dispersién sufren los frutos ?
(En qué condiciones caen las semillas al suelo de la selva? ;C6émo varia la cantidad

de semillas que caen en claros y en sitios del dosel cerrado?

2.2, Metodologia

bicacién de los sifios d i

Se identificaron tres tipos de parches naturales (sensu Alvarez-Buylla y
Martinez-Ramos, 1990): bosque maduro no alterado (> 35 afios desde su
perturbacién), bosque sucesional o de construccion (2-35 afios desde su perturbacion
y dominado por especies helitfitas), y claros naturales grandes (< 1 afio desde su
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formacién); cada uno representan fases de regeneracidn distintas, los que fueron
considerados como tratamientos diferentes. El drea de cada sitio de estudio fue
determinado por el tamafio promedio de los claros que tenian entre 200-400 m?; en
este caso tuvieron una superficie aproximada de 20x15 m (300 m?), estimada segin
el criterio de Brokaw (1982). Cada tipo de parche estuvo representado por tres

sitios, teniendo en total nueve sitios de estudio.

Los sitios de bosque maduro seleccionados fueron, en general, homogéncos
entre si. En los tres sitios ¢l estrato superior se encontré dominado por Nectandra
ambigens y Ficus sp., con arboles de mas de 30 m de altura. El sotobosque se
encontrd dominado por Astrocaryum mexicanum. La presencia de lianas y epifitas
fue muy notoria en este habitat. Los sitios en el bosque sucesional fueron variabies
entre si tanto en composicién floristica como en estructura. En dos sitios
sucesionales existié una dominancia de Cecropia obtusifolia con arboles de 20-25 m
de altura, aunque algunos individuos de la especic primaria Psewdolmedia
oxyphyliaria ocuparon parte importante de la cobertura arbérea de estos sitios. El
dosel en estos sitios sucesionales estaba totalmente cubierto de vegetacion por lo que
la entrada de luz directa hasta al suelo era reducida. El otro sitio sucesional estuvo
dominado por H. appendiculatus y otras especics sucesionales tempranas arbustivas,
tal como Urera caracasana. La entrada de luz en algunas zonas de este sitio fue
mas directa por presentar un dosel mas abierto. Los sitios abiertos (claros) fueron de
tamafios variables pero de la misma edad (<1 aflo); visualmente parecian tener una
composicién floristica diferente, aunque en los tres sitios se notd la presencia de

estadios juveniles de Heliocarpus appendiculatus y C. obtusifolia.
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En cada sitio de 20x15 m, se eligicron alcatoriamente 15 puntos dc mﬁcsﬁco.
En cada punto seleccionado se colocé una trampa colectora de frutos y/o semillas,
situada a un metro de la superficic del suclo. Las trampas eran estructuras conicas
de 50 cm de diametro y de altura, fabricadas con tela fina de organza de <0.5 mm de
abertura; ¢l borde de los conos fue sostenido por un alambre metdlico # 12 para
darle forma y solidez. A su vez, este anillo fue sujetado por dos tubos PVC de !4
pulgada de didmetro, para fijarlos al suelo.

Con el propdsito de definir curvas de dispersién de semillas a partir de los
drboles progenitores, s¢ midieron las distancias de los drboles productores mds
cercanos a cada una dc las trampas en los distintos sitios. Las mediciones se
hicieron utilizando un Pedémetro tipo Hip-Chain. Por otro lado, en los primeros
dias abnl de 1997, justo en el periodo de mayor produccién de frutos, se
seleccionaron cuatro arboles femeninos en fructificacién, y aislados de otros
individuos. Alrcdédor de cada individuo se colocaron 28 trampas, las cuales
tuvieron cuatro direcciones (este, oeste, norte, y sur). Las cuatro pﬁmcras trampas
se colocaron a un metro de distancia desde la base de cada drbol; las restantes se
colocaron cada 10 metros, hasta llegar a los 60 metros. La evaluacién de la
dispersién de semillas en los arboles aislados duré 10 dias.

El monitoreo de la lluvia de semillas en las rampas dispuestas en los

diferentes tipos de parche se realizdé cada 15 dias a partir del 6 de febrero de 1996
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(fecha en que se colocaron las trampas), hasta el 15 de junio del mismo afio. Los
frutos colectados de cada trampa fueron separados de la hojarasca para secarlos (en
una estufa a 30 C y duran& 4 dias) y realizar el conteo respectivo de los frutos
sanos y frutos depredados. Posteriormente, a los frutos sanos se le separaron sus
semillas las que se colocaron en cajas de Petri con medio de cultivo (agar
bactereolégico Bioxon) con el fin determinar su viabilidad; para ello, las cajas de
Petri con las semillas sembradas se colocaron en un invernadero. Las semillas
colocadas en cajas de Petri fueron evaluadas cada tres dias, durante 15-20 dias, hasta

que ¢l nimero acumulado de semillas germinadas se mantuvo constante.
2.3. Anilisis de datos

La fenoiogia de la lluvia de semillas se caracterizé como la variacién en el
numero de frutos (sanos y dafindos) y semillas (totales y viables) contados en las
trampas a intervalos aproximados de 15 dfas a lo largo del periodo de fructificacion.
Para cvaluar diferencias significativas en el porcentaje de frutos dafiados y de
semillas viables entre estos intervalos se emplearon andlisis de devianza de una via
siguiendo el protocolo del paquete GLIM 3.77 (Royal Statistical Society, 1986). En
ambos andlisis, se empled un error binomial y una funcién de unioén tipo logistica
como s¢ describe en Crawley (1993). Para discriminar entre intervalos
cstadisticamente diferentes se emplearon prucbas parcadas de “t”, empleando un
nivel de significancia de rechazo de hipotesis ajustado de acuerdo con gl namero de
comparaciones parcadas realizadas (Crawley, 1993).

Se ajustaron curvas de dispersion de semillas a partir de la relacion entre la’
cantidad de semillas totales colectadas por trampa y la distancia de cada trampa al
drbol de H. appendiculatus reproductivo mas cercano. Para este proposito se

empled informacién de dos fuentes diferentes. Por un lado, se utilizo6 la informacion
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obtenida de las trampas y los arboles reproductivos circundantes presentes en los
nueve sitios de estudio. Por otro lado, se empled informacién obtenida de las
trampas dispuestas alrededor de arboles individuales. En cada uno de estos casos, se

empled el modeto y = ¢** como descriptor de las curvas de dispersién, donde y es
¢l niimero de semillas por trampa, a ¢s un parémetro relacionado con la cantidad de
semillas que caen en el punto ocupado por la planta reproductiva, b ¢s un parimetro
que mide la tasa de dispersién de semillas, x (¢n metros) es la distancia entre el drbol
y un punto dado, y e es la base de los logaritmos naturales (Okubo y Levin, 1989).
La bondad de ajuste del modelo se realizd a través de un anlisis de la devianza, el
cudl considerd un error tipo Poisson y una funcién logaritmica siguiendo l_os
lincamientos descritos en Crawley (1993). En este andlisis, la bondad de ajuste sc
evalua con la cantidad de la devianza total explicada por la variable independiente (x
en este caso), la cual se distribuye aproximadamente como Ia funcién de X* con 1
grado de libertad. El efecto de los tipos de parche en la densidad de semillas, se
hizo mediante un analisis de devianza con los residuales una vez quitado ¢l efecto de
la distancia; para ello se utilizé un error normal y una funcién de identidad. '

Finalmente, para evaluar la direccionalidad de la caida de la lluvia de semillas
alrededor de arboles individuales se obtuvo un mapa de isolineas de la densidad de
lluvia de semillas para cada uno de los cuatro érboles aislados estudiados, utilizando
el paquete estadistico Surfer 5.0 (Golden Softwere, Inc.).

2.4. Resultados

Varjacion tempgoral acl 1

La Nuvia de semillas de Heliocarpus appendiculatus ocumé entre los meses
de febrero y junio. Esta época coincidi6 con la época de menor precipitacion
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Figura 2.1. Fenologia de frutos y semillas de H. appendiculatus. El nimero de
semillas y/o frutos que se representa en el eje de la ordenada, es el total obtenido
en todos los sitios de estudio (145 trampas) para cada fecha de avaluacién.

(Figura 2.1). La méxima cantidad de didsporas dispersadas ocurrié en la época de
las suradas durante el mes de abril. Mediante observaciones visuales se pudo
determinar que el perfodo de lluvia de semillas se ocurre aproximadamente un mes
después del periodo de producciéon de frutos. Mientras la produccion de frutos se
inicia ¢n enero y termina los primeros dias de mayo, la dispersion de semillas se

inicia en febrero y finaliza a comienzos de junio.

La relacion semilla/fruto en la lluvia de semillas varié a través del tiempo. A
principios del periodo de la lluvia de semillas esta relacion fue menor a uno y
posteriormente aumentd considerablemente hasta llegar un méximo de 1.1 en abnl,
mes en el que se presenta el pico de lluvia de semillas; los valores de ésta relacion
descendieron ligeramente durante los meses de mayo y junio (Cuadro 2.1). Para

todo el perjodo de llyvia de semillas, la relacion promedio fue por debajo de uno .
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Cuadro 2.1. Componentes de la lluvia de semillas y su variacién temporal de H.
appendiculatus, en Los Tuxtlas, México. Para o andlisis 50 considerd un error binomial y
con una funcién logistica. Las letras indican diferencias significativas con un efror del
5%, realizadas con un andlisis de devianza.

% frutos % samilias
Fecha (afio 1996) somiliafruto totales dafados totales viablas
19 tebrero 0.20 10.26 0.00" 2.43 0.00"
08 marzo 0.53 18.13 5.58° 11.59 212
21 marzo 0.78 16.38 572" 15.03 48 29"
05 abril 1.07 36.88 5.48" 47.95 51.14"
21 abril 1.07 9.34 571" 12,13 20.44"
01 mayo 1.03 3.75 8.86° 471 40 45*
16 mayo 0.98 3.90 8.45"° 473 33.90°
01 junio 0.93 1.27 20.29" 1.43 48 88°
promedio* / total*™ 08 100.0~ 7.01* 100.0~ .-

(0.82). La relacion semilla/fruto en los distintos parches no difirié significativamente
(x2=0. 16, gl=6, P=0.99), aunque en los claros esta relacién fue mayor que cn el resto
de los parches regenerativos (Cuadro 2.2).

El nimero de frutos colectados en las trampas durente todo el periodo de
dispersion fue de 5439/26.5 m* El porcentaje de frutos fue mayor en los primeros
meses, alcanzando su punto méximo a inicios de abril. En ¢l mes de mayo el
porcentaje de frutos colectados fue reducido. Un bajo porcentaje de frutos
pertenecientes en todo el periodo de la lluvia de semillas estuvo dafiado; en los
primeros 15 dias no hubo depredacién, y en la iltima quincena de mayo se produjo
la depredacién més alta (Cuadro 2.1). En las fechas intermedias la presencia de
frutos dafiados fue méis homogénea (Cuadro 2.1). La cantidad de frutos totales y de
frutos dafiados por tipo de parche, difiné significativamente, la mayor cantidad de
frutos se encontraron en los sitios sucesionales. En cambio, hubo una cantidad
significativamente mayor de frutos dafiados en los claros (x*=38.7, gl=2, p<0.001;
Cuadro 2.2). :
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Cuadro 2.2. Variacién entre parches de los componentes de la lluvia de semillas de H.
appendiculatus en 1898 en Los Tuxtlas, México. Las letras indican diferencias
significativas entre parches (P<0.05). Los numeros que no estan en paréntesis
representan a los numeros totalas de semillas o frutos, y los encerrados en pardntesis
son los porcentajes. Los porcentajes de frutos dafiados y semillas viables son los
abtenidos en relacion al total de frutos o semillas encontrados en cada tipo de parche.

frutos semilias
Tipo de parche  semiliag/fruto totales dafiados totales viables
claro 1.5 644 (12) 427 777(17) 173(232:
sucesional 1.1° 4715(87) 244(5) 3804(80) 1531(42)
maduro 1.3 80 (1) 1(1)* 97(2) 38(37)°
total 1,3 5439 (100) 287(5) 4478 (100)  1745(39)

Muy pocas semillas cayeron en las trampas en etapas iniciales y finales de la
¢época de lluvia de semillas. En la primera quincena existié un porcentaje pequefio
(2.3%) de semillas, de las cuales ninguna fue viable. Al mes de haber colocado las
trampas, también hubo una proporcién reducida de semillas viables (2.1%). En las
evaluaciones posteriores se present6 un incremento significativo en el porcentaje de

 semillas viables, que oscilé entre 20 y 51% (Cuadro 2.1).

El total de semillas fue mayor en los parches sucesionales (Cuadro 2.2). Con
respecto a la proporcion de semillas viables se detectaron diferencias significativas
entre tipos de parche (x*=10.3, gl=2, P=0.0058), donde la tendencia de mayor
porcentaje de semillas viables fue para los sitios sucesionales, aunque este valor fue

estadisticamente igual al registrado en los sitios maduros (Cuadro 2.2).

A tavés de un andlisis de la proporcién acumulada de frutos totales en
relacion con el tiempo durante todo el periodo de lluvia de semillas se pudieron
detectar que la velocidad con la que se deposit6 la lluvia de semillas en los distintos
tipos de parches varié significativamente (x*=1613, gl=21, P<0.0001; Figura 2.2).
En los claros, el 25% de los frutos se acumulé a los primeros 17 dias, en cambio, en

los parches sucesionales y maduros este porcentaje se obtuvo hasta los 33-34 dias.
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Figura 2.2. Representacion grafica de \a proporcién acumulada de frutos durante
todo el periodo de lluvia de semillas de H. appendiculatus. Las curvas siguen una
funci6n logistica con un emor binomial de la forma: y = axp{a+bx)/1+exp{a+bx),
donde: y = Proporcion de frutos, a = ordenada al origen, b = pendiente de la curva,
y x = tiempo.

Igualmente, el 50% de los frutos se acumularon primero en los claros (24 dias),
luego en los maduros (40 dias), y después en los sucesionales (48 dias). El mismo
comportamiento ocurre cuando la curva se analiza al 75% de frutos acumulados. El
100% de los frutos depositados en los sitios claros y sitios maduros fue abrupta, y en
un periodo corto (53 y 75 dias, respectivamente); en cambio, en los parches

sucesionales la acumulacién de frutos fue gradual, y se prolongé hasta los 101 dias
(Figura 2.2). .
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La Figura 2.3 presenta los modelos ajustados de las distancias de dispersién
de las semillas de H. appendiculatus, obtenidos por dos metodologias distintas de la
dispersién de semillas (ver detalles en metodologia). En la Figura 2.3a, se observa
que la distancia maxima a la quc pueden dispersarse los frutos es de 97 m, esto es
tomando en cuenta la distancia entre las trampas en los distintos parches y los
grboles productores. El modelo general que explica la relacién entre el ntmero de
frutos y la distancia hacia la planta madre fue altamente significativo (*=0.81, gl=1,
p<0.001).

Un andlisis de devianza con los residuales después de haber quitado el
efecto de la distancia (de los diferentes parches a los érboles productores),
indica que el efecto de los tipos de parche sobre la cantidad de frutos
dispersados fue significativo Cuadro 2.3a). En parches sucesionales ¢l mayor
numero de frutos dispersados fue cerca de la planta madre y en cantidades
mayores al promedio general explicado por el modelo ajustado, por tanto los
valores se encuentran por encima del valor ajustado y con signo positivo. En
cambio, a los claros llegaron cantidades mds pequefias que a las sucesionales,
aunque la distancia de dispersién fue similar; en este caso los valores se
encuentran por debajo del modelo ajustado y con signo negativo. A los sitios
maduros llegaron muy pocos frutos y tuvieron que recorrer mayores distancias
(Figura 2.3a; Cuadro 2.3b).

En la Figura 2.3b se puede observar que la distancia méxima de dispersién
calculada fue de 72 m. El modelo ajustado que explica esta relacién es altamente
significativo, aunque el porcentajc de la devianza explicado por el efecto de la

distancia fue menor que en la Figura 2.3a (r*=0.44, gl=1, P<0.001). La dispersién
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Figura 2.3. Dispersién de didsporas de H. appendiculatus en un bosque tropical
perennifolio. a) Obtenida & partir de trampas colocadas en distintos parches de
bosque; cada punto es e promedio de la distancia de las trampas hacia los
drboles productores mas cercanos (<140 m). E! numero de &rboles tomados en
cuenta para cada sitio fue: claro 1 (c1)=2, c2=4, c3=1; sucesional 1(s1)=2, s2=2,
$3=5; maduro 1(m1)=4, m2=3, m3=3, b) Obtenida en trampas colocadas a partir
de drboles focales productores, hacia sus alrededores en cuatro direcciones
distintas; cada punto es el promedio de la distancla desde las trampas hacia los
individuos productores.
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Cuadro 2.3. (a) Andlisis de la devianza para avaluar el efacto del tipo de parche sobre la
densidad de la lluvia de semillas de H. appendiculatus en 1996 en los Tuxtias, Méxco; la
prueba se hizo con un error normal y una funcién de identidad. (b) Densidad de semiilas
para cada parche obtenidas considerando los residuales resultantes después de remover
ol efecto de la distancia a los arboles en fructificacién (ver detalles en el texto); los
valores negativos indican que la densidad de semillas estd por debajo del modelo
general ajustado a la dispersion de semillas (Figura 2.3a), y los valores positivos indican
que estén por encima del modelo ajustado.

(a)

Factor ____Devianza (x” aprox.) g.l. r CM F P
tipo de parche 47.8 2 0.27 2389 2389 0001
error 1320 132 1

total 179.8 134

(b)

Parche Numero de ssmillas

claro -35.34 £7.15°

sucasional +688.38 £10.11°

maduro +36.63 £10.11*

de frutos fue distinta entre individuos, esta variacion fue altamente significativa
(r*=0.52, gl=3, P<0.001). La influencia de las distintas orientaciones de muestreo,
no indican un efecto claro (r*= 0.14, gl=3, P>0.05). La Figura 2.4 muestra la gran
variacion de dispersion alrededor de cada individuo, en los individuos A y B, 'la
mayor amplitud dc dispersién de las didsporas estd inclinada hacia el norte en la
direccion de los vientos del sur; sin embargo, en los otros individuos cstin
dispersadas homogéneamente ( C ), o estén inclinadas a otras direcciones (D).

2.5. Diacusién

La fenologfa y dispersion de semillas de arboles tropicales se encuentra
fuertemente relacionada con algunas caracteriéticas del clima, principalmente con la
precipitacion y la velocidad del viento. Muchos autores han reportado que la
dispersion zo6cora tienc un pico en la época de mayor precipitacion, cuando hay

mayor cantidad de aves y mamiferos, independicntemente si ¢l patrn de
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Figura 2.4, Dispersion de didsporas de cuatro drboles (A, B, C, D) de H.
appendiculatus. Las curvilineas indican el nimero de diésporas que cayeron alrededor
de cada individuo (+) a determinadas distancias. En la figura A, el trampeo de
didsporas hacia el sur, s6lo se hizo hasta los 50 metros. .
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fructificacién es continua o anual (Alvarcz-Buylla, 1986; Wikander, 1984; Willson,
1992); en esa época, los frutos tienden a desarrollar una acumulacién riapida de
carbohidratos y lipidos, favorecida por la alta humedad y temperatura (Terbogh,
1990). En cambio, las especies de dispersién anemdcora generalmente tienen una
fructificacién anual y el pico de produccién de frutos coincide la época de mayor
velocidad de los vientos (Augspurger y Franson, 1988; Howe y Smallwood,
1982; Martinez-Ramos, 1985; Sinha y Davidar, 1992, Whitmore, 1983; Wikander,
1984, Willson, 1992). Esto favorece que la dispersién sca amplia y, de alguna
manera, asegura el establecimiento de por lo menos algunas plintulas gracias a la
gran cantidad de didsporas dispersadas hacia sitios favorables para ser colonizados
(Howe y Smallwood, 1982; Martinez-Ramos, 1985). En Los Tuxtlas, Veracruz, H.
donnell-smithii produce frutos dispersados por ¢l viento en la corta época seca
(Vézquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1982); en cste estudio sc muestra similar
comportamiento para . appendiculatus (Figura 2.2). Aunque podria esperarse que
la direccion de los vientos dominantes tiene un efecto en la amplitud de dispersién
de las didsporas hacia tales direcciones, cn este estudio tal efecto no se manifestd
claramente. El papel que cumplen los vientos en la amplitud de la dispersién de las
didsporas de H. appendiculatus debc ser muy importante, obviamente, los
movimientos convectivos del viento por la situacién orogrifica del lugar, o por las
diferencias en la temperatura entre el bosque y zonas perturbadas (natural y
antropogénica), no permite tener un patrén hacia la direccién predominante de los

vientos que hay en esa época.

Los patrones de distribucién espacial y temporal de las semillas pueden ser
variables y siendo afectados por el valor de la fecundidad de los arboles
progenitores, y por las caracteristicas propias de los frutos o semillas (Sinha y
Davidar, 1992). La variacién temporal en la cantidad y viabilidad de semillas de
Heliocarpus appendiculatus probablemente depende de una asignacion gradual de
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recursos hacia la fase de reproduccion. Quiza los embriones de las primeras semillas
estuvieron inmac_luros, y que por efecto del viento los frutos que contenian esas
semillas tuvieron que desprenderse¢ de la planta productora.  Asimismo, la
probabilidad de que las flores femeninas sean polinizadas pudo ser reducida, por el
hecho de que los vientos son menos fuertes en ¢l periodo de floracidn. Posiblemente,
estas fueron las razones del por qué las primeras semillas dispersadas ocurrieron en
una cantidad reducida y con una viabilidad casi nula. |

La elevada y corta produccion de semillas de especies anemécoras y
autécoras puede saciar a los depredadores naturales, lo que permitiria ¢l escape a la
predacion de un porcentaje alto de semillas; esto es mas dificil para las especies
zodcoras, que tienen una produccién continua de semillas (Loiselle er al., 1996).
Para el caso de Heliocarpus appendiculatus la depredacion pre-dispersion fue
minima, ¢n rclacién con la abundante produccién de frutos que se produjo en cse
afio. Apenas el 7% de los frutos fueron depredados en toda la temporada de lluvia
de semillas. La proporcién de frutos depredados en los distintos sitios de estudio
aparentemente estuvo relacionada con la cantidad total de frutos que cayeron durante
la época de luvia de semillas.  Se pudo detectar que los sitios donde hubo mayor
depedracion de frutos fueron en aquellos donde cayé una mayor cantidad de frutos;
en cste caso, los sitios sucesionales tuvieron el porcentaje mas alto de frutos
dafiados.

La depredacién que se cuantificéd en esta parte del trabajo ocurrié durante la
etapa de pre-dispersion, antes del desprendimiento de los frutos de la planta madre;
sin embargo, no se descarta la posibilidad de que esto haya ocurrido durante la
permanencia corta de los frutos en las trampas. No se pudo determinar
especificamente  qué animales son los depredadores de semillas de H.

appendiculatus, pero segin la forma en que los frutos fueron daifiados aparentemente
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se trata de insectos pequefios (probablemente ortdpteros y hormigas), ya que

solamente comen el endospermo de las semillas dejando a un lado el resto del fruto.

La dispersién amplia les confierc a las especies pioncras la capacidad para
colonizar 4reas recién perturbadas (Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos, 1990;
Viazquez-Yancs, 1980). La dispersioén puede verse afectada por factores bidticos,
por factores abidticos y por eventos casuales (Loiselle ef al., 1996). En el caso de
H. appendiculatus los factores que probablemente contribuyeron en la amplitud de
la dispersién son: a) la altura de los arboles progenitores, porque permite que las
diasporas puedan tener mayor desplazamiento; b) la velocidad del viento, ya que en
el periodo de dispersién los vientos en esta region son muy fuertes; c) la vegetacion
circundante, ya que en esta época la vegetacion en Los Tuxtlas es poco densa,
debido a la caida de hojas de algunas plantas y por lo tanto facilita ¢] movimiento de
las didsporas y d) el peso ligero y tamafio pequefio de las didsporas ya que estas
pesan del orden de 0.0045 gramos cada una, y mas de la mitad de su superficie csta
ocupada por adaptaciones que les permiten ser dispersadas por el viento (Chambers
y MacMahon, 1994; Sinha y Davidar, 1992; Willson, 1992). Otras caracteristicas
como la velocidad de caida de las diasporas, la turbulencia del aire, y otras
caracteristicas morfolégicas de las diésporas también pueden influir en la distancia
de dispersion (Okubo y Levin, 1989),

Aunque en la literatura se menciona que hay una probabilidad mayor de que
las didsporas de especies pioneras lleguen a los claros y no a parches de la setva
madura mediante la lluvia de semillas (Augspurger y Franson, 1988; Fenner, 1987,
Loiselle et al., 1996; Martincz-Ramos, 1994; Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla,
1995, Willson, 1983; Young et al., 1987), este estudio no apoya tal aseveracion.
Los resuitados sugieren que la probabilidad de que las didsporas lleguen a un
determinado sitio depende mas de la distancia que hay hacia los drboles productores
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que de los tipos de parche. Por ejemplo, en este caso se pudo observar que un sitio
succsional y un claro estuvieron muy cercanos a uno o varios arboles reproductivos
de H. appendiculatus, y estos sitios fueron los que tuvieron la mayor densidad de
didsporas. Al contrario, los sitios de parche maduro, ¢ inclusive los dos restantes de
los claros y los dos sucesionsles que estuvieron muy distantes de las plantas
productoras tuvieron una densidad muy baja de didsporas (ver Figura 2.3a).

Se han realizado algunos estudios para determinar la distancia maxima de
dispersion de semillas de algunas especies arbéreas de los bosques en Los Tuxﬂas.
Las especies pioneras como Cecropia obtusifolia y H. appendiculatus tiene una
dispersién més distante que cspecies tolerantes a la sombra como Robinsonella
mirandae 'y Stemadenia donell-smithii (Gonzilez-Méndez, 1995; Gonziles-
Montagutt, 1996). Las distancias mAximas que obtuvicron otros autores para H.
appendiculatus fue de 140 m (Gonzhlez-Méndez, 1995; Gonzdles-Montagutt, 1996),
resultados que difieren a los obtenidos en este trabajo (72 y 97 m aproximadamente).
Algo importante de hacer notar entre las dos formas de obtener la distancia de
dispersién en este estudio, es que, la variacion de la ordenada al origen de la curva
de dispersion es la que tiene cambios més drasticos en comparacién a la pendiente
que tienc vaniaciones minimas (ver Figura 2.4). Seguramente, esta variacién se dio
por el hecho de que en ¢l primer caso (muestreo de 1996) se tomaron en cuenta
todos los frutos que cayeron en la época de lluvia de semillas; en cambio, en el
segundo caso (muestreo de 1997) solo se tomaron en cuenta los frutos que cayeron
en 10 dias dentro de la etapa méxima de dispersion. Esto sugiere que la variacion
anual en la fecundidad de los arboles también puede influir en la distancia de
dispersion. Los parametros de la ordenada y la pendiente ¢n el modelo de dispersion
de semillas para H. appendiculatus obtenidos por otro autor (Gonzélez-Méndez,
1995) fueron distintos a los pardmetros obtenidos en este estudio, posiblemente esto
fue al uso de una metodologja distinta usada.
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Por otro lado, la influencia de los vientos de Ia dispersitn hacia determinadas
orientaciones, ¢specialmente hacia aqucllas direcciones en las que corre ¢l viento,
pareccscrpocohnpormtc,:mqucno‘hnyquedaurmdmlquej\\cgmmln
amplitud de dispersion (Figura 2.4). El hecho de que la zona de estudio se
encuentre cn una zona accidentadsa, puede estar afectando ¢l que los vientos no sigan
una mnisma direccion, sino que por la diferencia de presién del aire pueden crearse
movimientos convectivos y tomar otras direcciones a la que normalmente sigue
(Alvarez-Esperanza, 1992), lo que puede estar influyendo en una dispersion
homogénca y amplia en todas las direcciones. Por e¢jemplo en la Figura 2.4 se
observan que los arboles A y B que se encontraban en zonas mis o menos planas, Ia
tendencia de mayor amplitud fue hacia el norte, por la influencia de los vientos que
provicaen del sur,  En cambio, en los drboles C y D gue se hallan situadas en zonas
con pendientes, no es posible ver estc mismo patrén, posiblemente por los cambios
de direccién del viento,

2.6. Conclusiones

La dispersion de semillas es anual y dura desde comienzos de febrero hasta
Junio del mismo afto. La méxima dispersion de semillas coincidié con la época de
maxima sequia. La viabilidad de semillas fue nula al inicio del periodo de Huvia de
semillas, siendo mayor (20-50%) en ¢l resto del perfodo de dispersién.

El dafio pre-dispersion de frutos esth mury relacionada con Ia cantidad total de
frutos que Hegan a cada tipo de parche; al inicio del periodo de dispersién es nula,
en cambio, al final de la época de dispersion es cuando hay mayor porcentaje de
frutos dafiados cn pre-dispersién. Se estiméd un 7% de dafio pre-dispersion total para
toda el periodo de dispersion.
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El efecto de los tipos de parche en la densidad de la lluvia de semillas fue
importante; sin embargo, las mayores diferencias estdn dadas por las distancias de
los parches hacia los &rboles productores. La mayor cantidad de semillas llegaron a
los sitios sucesionales. En los parches sucesionales y maduros se encontré ¢l mayor
porcentaje de semillas viables provenientes de la luvia de semillas. En cambio, en
los claros se encontrd ¢l mayor porcentaje de depredacién,

La dispersién en los claros y en los sitios maduros se produjo en periodos mas
cortos que en los sitios sucesionales. La distancia méxima de dispersién de
didsporas de H. appendiculatus oscila entre 72 y 96 m. Esta distancia de dispersién
pucde variar dependiendo de las caracteristicas propias de cada individuo (por
ejemplo: altura de la planta, fecundidad), la cantidad de produccion de diAsporas en
un determinado periodo, y la velocidad de los vientos en esa época. La dispersion
de didsporas no siempre es mayor hacia la direccién de los vientos predominantes.
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CAPITULO III

Banco de semillas de Hellocarpus appendiculatus en un bosque

tropical perennifolio de México
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3.1. Intreduccién

El banco de semillas es una de las fuentes de propégulos més importantes
para la regeneracion natural de los bosques tropicales (Garwood, 1989; Thompson,
1992). Este banco sc encuentra conformado principalmente por especies
secundarias y malezas. El banco de semillas que se encuentra en el piso del bosque
ha sido considerado como su potencial floristico (Guevara y Gémez-Pompa, 1972;
Holthuizen y Boerboom, 1982; Symington, 1933; Vazquez-Yanes, 1983), Este
potencial se manticne gracias a quc las semillas no germinan debido al efecto
inhibitorio inducido por factores bidticos (por ejemplo, periodos de latencia,
actividad de los microorganismos) y abiéticos (por cjemplo, por la calidad de Ia luz,
variaciones de temperatura, disponibilidad de humedad; Guevara y Gémez-Pompa,
1972).

Muchas poblaciones de plantas mantienen sus semillas acumuladas en el
suclo por un tempo prolongado, considerindose como un reservorio de gran
variabilidad genética y una fuente importante dc regeneracién (Levin, 1990;
Mabberley, 1992). En bosques tropicales, parece que la tasa de recambio de banco
de semillas ¢s mas rapida. En Cecropia obtusifolia, wn érbol pionero tropical con
fructificacion continua, se encontré que Ia tasa de recambio de semillas en el suelo
es muy rapida, lo que quicre decir que el establecimiento de plintulas mas bien
depende de la lluvia de semillas y no de su banco de semillas (Alvarcz-Buylla,
1986).

Cuando ocurre una perturbacion en el bosque tropical primario, la
regeneracion empieza con la colonizacion del espacio abierto por especies pionceras
que, en muchos casos, provienen de las semillas almacenadas en el suclo (Vazquez-

Yanes y Orozco-Segovia, 1994). El aporte del banco es mis importante a medida
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que ¢l tamafio del claro es mas grande (Bazzaz,” 1990; Garwood, 1989). Por tanto,
generalmente la densidad del banco de semillas en los claros, es menor que en los
otros sitios regenerativos, ya que hay una inayor pérdida de sclﬁillas, principalmente,
por germinacién o depredacién (Alvarez—Buylln y Martinez-Ramos, 1990; Garwood,
1989; Uhl y Clark, 1983; Whitmore, 1983).

La dispersién de las semillas de especies pioneras puede ser continua o anual,
lo cual influye directamente en la variabilidad temporal de la densidad del banco de
semillas viables (Alvarez-Buylla, 1986; Garwood, 1989). Tal variacién también
puede ser atribuida a las caracteristicas fisiolégicas (latencia y longevidad de sus
semillas) propias de cada especie (Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos, 1990; Bazzaz,
1990). En general, la latencia y longevidad de las semillas producidas por especies
pioneras son mas prolongadas que las de especies primarias (Garwood, 1989).
Tomando como base las caracteristicas de la germinacion, las estrategias de
regeneracién de especies, y la forma de dispersién de las semillas y su capacidad de
persistencia en el suelo, en la actualidad se distinguen 4-5 estrategias o tipos de
banco de semillas (Fenner, 1985; Garwood, 1989; ver Cuadro 1.1 del capitulo 1).

El objetivo de esta parte del estudio fue explorar la distribucién espacial
(horizontal y vertical) y temporal del banco de semillas del arbol pionero
Heliocarpus dppendiculatus en la selva de Los Tuxtlas, Veracruz, México. Las
preguntas que se trataron de responder fueron las siguientes. ;Cudl es el cambio en
la densidad del banco de semillas viables antes y después del perfodo de dispersion
de semillas ? (Es el banco de semillas menos denso en los claros que en los demés
sitios regenerativos? (Cambia la densidad de semillas de /. appendiculatus en ¢l
suelo con respecto a la profundidad del suelo 7 ;Cual es la longevidad de las
semillas de H. appendiculatus en el suelo y cudl es la variacién espacial de tal
longevidad ? ;Cémo es la dindmica del banco de semillas de la especie en estudio?
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3.2. Metodelogia

Las investigaciones hechas sobre el banco de semillas s¢ realizaron en los
mismos sitios de estudio donde se evalu6 1a lluvia de semillas. Los parches y sitios
de estudio fucron los mismos que se mencionan en el capitulo anterior. (ver detalles

en el capitulo 2).
Obtencién de mucstras de suclo

El muestreo de suelos para el anélisis del banco de semillas se realizd en tres
periodos diferentes; dos fueron hechos en el perfodo de pre-dispersién, antes del
~ inicio de la fructificacién de los arboles reproductivos (5 de febrero de 1996 y 25 de
enero de 1997). El tercer muestreo se realizd en el periodo de post-dispersion, al
finalizar el periodo de dispersion de semillas ( 20 de mayo de 1996).

En cada uno de los nueve sitios descritos anteriormente (ver Capitulo 1) se
eligieron 10 puntos de muestreo al azar. La obtencidn de muestras de suelo se
realizé de dos formas: a) utilizando un cuadro de 25x25 cm, para la hojarasca; y b)
utilizando un cilindro de 10 cm de didmetro y 10 c¢m de longitud, para el suelo.
Para detectar el nimero de semillas en el suclo a diferentes profundidades del suelo,
en un 20% de los puntos muestreados el cilindro se dividié en dos intervalos de
profundidad, a) de 0-5 cm, y b) 5-10 cm.

Las muestras de suelo se tamizaron y se colocaron en charolas de 40x30x10
cm con suelo esterilizado, para la germinacién de las semillas que hubicran en las
muestras obtenidas con el cilindro. Las muestras de hojarasca se secaron cn uaa

estufa con una temperatura aproximada de 30° C, luego sc tamizaron para eliminar
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hojas, tallos y otros frutos, quedando solamente cl material fino. Para cuantificar la
germinacion de las semillas presentes en este substrato las mucstras tamizadas se
llevaron al invernadero de la Estaciéon de “Los Tuxtlas™ y se colocaron ‘en charolas

con suclo esterilizado.

El esterilizado del suelo de la selva para colocar en las charolas gérminadoras -

fue realizado con un autoclave a una presion de 15 atmosferas y durante 30 minutos,
aproximadamente. La finalidad del esterilizado fue eliminar otras semillas que no
fueran de las muestras de suclo obtenida del bosque como se detallé anteriormente.
Al lado de las charolas con banco de semillas, se colocaron otras charolas solamente

con suclo esterilizado, esto con el objeto de detectar posible contaminacién externa.

Evaluacién de 1a dinmica del banco de semillas

Este experimento se hizo para cuantificar el porcentaje de semillas
germinadas, latentes o desaparccidas, en relacién con el tiempo transcurrido una vez
finalizada la dispersion de semillas. Con la finalidad de no alterar la secuencia que
siguen las semillas una vez caidas al suelo, el experimento se inici6 una vez que la
mayoria de las didsporas fucron dispersadas. En cada uno de los nucve sitios
elegidos para el estudio se ubicaron cinco puntos al azar, y eén cada punto se
enterraron al nivel de suelo cuatro macetas fabricadas de malla de pléstico (de 1x0.5
cm de diametro de apertura) de 10 cm de didmetro y de largo, llenas de tierra estéril.
Por encima de las macetas, a un metro del suelo, se coloco una malla transparente de
1x1.5 m, para evitar la entrada s¢ semillas no experimentales. En cada maccta,
sobre la superficic del substrato, se colocaron 25 semillas de H. appendiculatus.
Cada cierto tiempo (6, 27, 61, y 171 dias) a partir de la fecha de siembra, se
recuperd una maceta de cada punto', a partir de las cuales se cuantificaron las

semillas germunadas, latentes y desaparecidas para cada fecha. Para inducir la
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germinacién de las semillas latentes, 1a tierra de cada maceta se llevé al invernadero
y se colocé en charolas germinadoras.

3.3. Anilisis de datos

Para ¢l banco de semillas cspacial y temporal de H. appendiculatus, se
empled un analisis de la devianza de una via considerando un error de tipo Poisson y
una funcién de unién logaritmica, siguiendo los criterios establecidos en Crawley
(1993) y empleando el paquete estadistico GLIM 3.77 (Royal Statistical Society,
1986). En estos andlisis los efectos del tipo de parche, de los estratos del suelo, o
las épocas de muestreo, se evaluaron considerando a la cantidad de la devianza total
explicada por cstas variables como un valor aproximado de x* con n-1 grados de
libertad, donde n fue ¢l namero de tratamientos (que pueden ser los tipos dé parche o
las distintas profundidades del suclo muestreados). Cuando este valor fue
significativo, para discriminar entre tratamientos estadisticamente diferentes se
emplearon prucbas parcadas de “t” empleando un nivel de significancia de rechazo
de hipétesis ajustado de acuerdo al niimero de comparaciones pareadas realizadas
(Crawley, 1993).

Para evaluar la dinAmica de semillas en el suclo, se utilizé la informacion
obtenida sobre las semillas latentes empleando el modelo NS = ™™ como cl
mejor descriptor de las tasas de pérdida de semillas latentes en relacién con el
tiempo en los tres tipos de parche, donde a es un pardmetro relacionado con la
cantidad de semillas que se pierden en una fecha determinada, b y ¢ son pardmetros
que miden la tasa de pérdida de semillas latentes, t (en dias) es ¢l tiempo
transcurrido desde la fecha de siembra de semillas para este experimento, y ¢ ¢s la-
base de los logaritmos naturales. La bondaci de ajuste al modelo-sc realizo a través

de un andlisis de la devianza cl cual consideré un error tipo Poisson y funcién de



Banco de semillas de Heliocarpus appendiculatus en un bosque tropical perennifolio de México [ 59

unién logarftmica siguiendo los lineamientos descritos por Crawley (1993). Para

detectar diferencias significativas en la tasa de pérdida de scmilias latentes entre -
tipos de parche se hizo un analisis de devianza donde emplearon pruebas de “t”

parcadas, empleando un nivel de significancia de rechazo de hipdtesis ajustado de

acuerdo al numero de comparaciones pareadas realizadas (Crawley, 1993).

3.4. Resultados

El banco de semillas de H. appendiculatus vario a través del tiempo. En el
estrato de la hojarasca se encontraron diferencias significativas entre las distintas
fechas de colecta (x*=7.29, gl=2, P<0.05). En los dos muestreos del periodo de pre-
dispersion la cantidad de semillas viables fue menor con respecto a la obtenida en el
periodo de post-dispersion, aunque en el primero hubo mayor cantidad de semillas
viables que en el segundo (Figura 3.1). Por otro lado, no se encontraron diferencias
significativas en el contenido de semillas viables en la hojarasca entre los distintos
tipos de parche (x* = 3.66, gl =2, P=0, 16).

lgualmente, el banco de semillas viables en el suelo vario de manera
significativa en los tres periodos evaluados (x2==-6.7, gl=2, P=0.035). La cantidad de
semillas viables encontradas en el primer periodo de predispersion (afto 1996) fue
mayor que la colectada en el segundo periodo (aflo 1997); en cambio, la cantidad de
semillas encontradas en ¢l suelo después del periodo de dispersion fue més alta que
la de pre-dispersién (Figura 3.1). No se encontraron diferencias s.iguiﬁcntivas con

respecto a la cantidad de semillas viables encontradas en el suelo de los difcrentes
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Figura 3.1, Variacion temporal del banco de semillas de H. appendicuiatus en
dos tipos de substratos, Las distintas letras indican diferencias significativas
(P<0.05) entre fachas de colecta, y las lineas verticales son los erTores estandar.

tipos de parche, en cada época de muestreo (x*=4.1, gl=2, p=0.1287). La cantidad
de semillas por unidad de superficie fue mucho mayor en ¢l suclo que en Ia
hojarasca, en las tres épocas de muestreo.

El nimero de semillas viables en las distintas profundidades del suelo difirié
significativamente entre fechas de colecta (Figura 3.2). En el primer (x*=8.2, gl=1,
p<0.05) y segundo (x’=24.5, gl=1, P<0.01) periodo de muestreo de 1996, sc
encontré una menor densidad de semillas a mayor profimdidad del suelo. Esta
tendencia s¢ ma\ntienc en las distintos tipos de parches, sin diferir significativamente
entre estos (x2=3.23, gl=2, P>0.05; x=0.18, gl=2, P>0.05). En cl muestreo realizado
en pre-dispersion 2 (tercer perfodo de muestreo), no se encontrdé diferencia
significativa entre profundidades (x*=1.1, gl=1, P>0.05), asi como también entre
tipos de parche (x*=4.86, gl=2, P>0.05; Figura 3.2).
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Figura 3.2. Densidad promadio (t error estandar) de semililas germinadas en el
banco de semilllas en diferentes épocas de muestreo, a diferentes profundidades
del suelo. Las distintas letras indican diferencias significativas entre estratos
(p<0.05).

Dingmica del b il

Los resultados del experimento de la dindmica del banco de semillas de H.
appendiculatus para los sitios de claro, sucesional y maduro se resuﬁxen en la Figura
3.3. En los tres sitios hubo germinacion de semillas in situ; los claros y Suq_csionulcs
tuvieron el 17% de germinacién total, y los maduros solamente el 10%. La
germinacién de la mayoria de las semillas ocurriée en los primeros 20 dias después
de las primeras lluvias, con excepcion de las semillas de un sitio sucesional que
germinaron hasta los 40 dias, el pico de germinacién en todos los parches se alcanzé

en la primera semana a partir de la fecha de siembra.

La sobrevivencia de scmillas latentes para los distintos parches en relacién
con el tiempo se puede observar en la Figura 3.4. En las tasas de reduccién de

semillas latentes, expresada como la pendiente de 1a curva ajustada, se encontraron
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Figura 3.3. Dinamica de semillas de H. appendiculatus sembradas en el suelo
en tres tipos de parche dentro de la'selva de Los Tuxtias, Veracruz, México.
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Figura 3.4. Variaci6n temporal y espacial de semillas latentes de H. appendiculstus
en condiciones de campo, en Los Tuxtlas, Veracruz, |.os valores fusron ajustados a
un modelo cuadritico, con un error poisson y una funcién logaritmica. Claro: y =
exp(4.8-0.095t+0.0003t%); sucesional: y = xp(4.8-0.091+0,0003t"); maduro; y =
exp(4.8-0.078-0,0003¢); # = 0.88; g/ = 8; P= 0.001.

diferencias significativas entre tipos de parche. Se pudo observar que en los parches
maduros, la tasa de reduccidn de semillas latentes fue més lenta, en cambio en los
parches sucesionales y en los claros fue mas rdpida. Un aspecto importante de
mencionar ¢s que, ¢n una semana, ¢l nimero de semillas latentes se redujo a
alrededor del 50% en los claros y los sucesionales, y en los maduros a alrededor del
35%, ya sea porque germinaron, s¢ murieron o fueron removidas por animales o la
lluvia. A las dos semanas, en los claros y sitios sucesionales entre el 60 y 65% de las
semillas habian desaparecido, y en los sitios maduros el 58%. A los 70 dias
préacticamente todas las semillas del banco (98%) se perdicron en los claros y sitios
sucesionales. En los sitios maduros persistio un porcentaje pequeiio de semilla (2%)

que todavia permanecid latente,
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3.5. Discusién

La densidad del banco de semillas de una especie estd directamente
relacionadas con su fenologia y su lluvia de semillas. La estacionalidad en el
perfodo de produccion de frutos y la cantidad producida se manifiesta directamente
en la tasa de entrada de semillas por medio de la lluvia de semillas, la cual afectar
directamente las variaciones temporales del banco de semillas (Bazzaz, 1990;
Whitmore, 1983). Otro factor que puede contribuir a dichas variaciones es la
longevidad de las semillas, la que puede incidir en la tasa de acumulacién de
semillas en el suelo entre una y otra temporada (Whitmore, 1983). La longevidad de
las semillas depende del tipo de latencia que tengan, del tipo de parche al que
llegaron, de la actividad de los depredadores, y de algunas otras caracteristicas
propias de las semillas (Garwood, 1989; Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1993;
1995). En H. appendiculatus la variacion temporal del banco de semillas fue
notable, principalmente si se comparan las cantidades de semillas del periodo de pre
y post-dispersién, tanto en hojarasca como en el suelo; obviamente el papel de la
lluvia de semillas fue importante en ¢l aumento que se observé en el muestreo
posterior a la dispersién. Probablemente, la produccién de seinilla_s de la temporada
anterior al primer muestreo fue mayor que la de la temporada en que se rcé]izb el
presente estudio, ya que se observd que ¢l banco de semillas del primer muestreo fue
mayor al del segundo muestreo correspondiente al periodo de pre-dispersién. Es
posible que sea por esta misma causa que ¢l nimero de semillas viables entre pre-
dispersion 1 y post-dispersion 1 en la hojarasca y suelo tiendan a ser parecidos.
Aunque no hubo diferencias significativas entre los parches, en el estrato de la
hojarasca, los sitios sucesionales tienden a acumular la mayor cantidad de semillas
en la época de post-dispersion, seguramente influenciado por la mayor cantidad de
semillas que llegan a esos sitios, influenciado principalmente por la cercanfa de

individuos reproductores (Whitmore, 1983; ver Capitulo 2).
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Tomando en cuenta ¢l nimero de semillas encontradas por unidad de
superficie, la permanencia de semillas parece ser menor en la hojarasca que en el
suelo. En la hojarasca o en la superficie del suelo la tasa de pérdida de semillas
parece ser muy rapida. En cambio, las semillas que s¢ incorporan al suelo parecen
permanecer latentes por mucho tiempo, esto debido a condiciones no adecuadas para
su germinacion (latencia forzada) y, por tanto, se van acumulando. Al parecer, el
experimento de la dindmica del banco de semillas refleja en gran medida lo que
puede ocumir en la superficie del suelo, fundamentalmente en los primeros meses.
La proporcion de semillas latentes que permanecieron al final del experimento y
sobre todo en los parches maduros, pueden ser la que se incorpore al banco de
semillas de forma persistente. Esto podria explicar por qué hay mayor cantidad de

semillas por unidad de superficie en el suelo que en la hojarasca,

Las condicionés abioticas (luz, humedad, temperatura) en la supcfﬁcie del
suelo, en general parecen ser aceptables para la germinacién de semillas de H.
appendiculatus, independientemente del tipo de parche., Esta puede ser una
explicacién del alto pbrccntaje de germinacién de semillas, incluso en los parches
maduros. La germinacion de semillas de H. appendiculatus en los distintos parches
del bosque (claro, sucesional y maduro) fue muy superior a la obtenida para C.
obtusifolia (Alvarez-Buylla, 1986), aunque la germinacion de semillas de H.
donnell-smithii en cajas de Petri colodadas en el campo fue mayor tanto en los claros

(67%) como en los sitios maduros (25%; Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1985).

La germinacion de las semillas puestas en el suelo en los claros fue similar a
la de los sitios sucesionales. Muchos autores coinciden que en los claros grandes
hay una pérdida del banco de semillas principalmente por germinacién, debido a que

las condiciones abiéticas son adecuadas para este proceso (Alvarez-Buylla y
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Martinez-Ramos, 1990; Garwood, 1989; Uhl y Clark, 1983); sin embargo, ¢n este
estudio se pudo comprobar que la germinacion en estos sitios s muy variable ya
que, por ¢jemplo, en dos sitios de claro, la germinacién fue menor a la de un sitio
sucesional. Del total de semillas germinadas en los sitios .claros, la mayoria

permanccieron en forma de plantulas por lo menos hasta tener una hoja verdadera.

En contraste, en los sitios sucesionales hubo mucha heterogeneidad en ¢l
porcentaje de semillas germinadas. A pesar de que, en promedio, el porcentaje
global de germinacion fue igual al de los claros, un sitio sucesional (aparentemente
tardio) tuvo un porcentaje de germinacion menor al de los sitios maduros (7%), y un
sitio sucesional temprano tuvo un porcentaje alto (32%). No obstante, este
porcentaje alto pudo estar afectado por el incremento de semillas debido a la
proximidad de 4rboles reproductores que contaminaron y tal vez provocaron el
aumento de las semillas germinadas en los puntos experimentales. En los dos
primeros sitios sucesionales las plantulas se murieron una vez producida la
germinacion; en cambio, en el sitio sucesional temprano la mayoria de las plantulas

permanecieron, por lo menos, hasta tener la primera hoja verdadera.

La germinacién de semillas en los sitios maduros fue homogénea y menor que
.£n los demés parches. Un resultado similar se encontré para otra especie pionera
(Cecropia obtusifolia) que habita en la misma zona de estudio (Alvarcz-Buyll‘a,
1986), aunque con un porcentaje de germinacién mucho menor (0.53%). El hecho
de que las semillas de H. appendiculatus hayan germinado en sitios maduros en un
porcentaje considerable (10%), aunque después todas las plintulas hayan muerto,
contrasta con lo mencionado por varios autores quienes afirman que la germinacion
de semillas de especies pioneras no ocurre en sitios maduros porque la calidad de la
luz no es adecuada, o porque las variaciones de temperatura en el suelo son minimas.

(Swaine y Whitmore, 1986, Whitmore, 1989).
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Un fenémeno muy i:hporta'ntc por destacar es la reduccion répida de semillas
viables independientemente del tipo de parche. A los 25 dias aproximadamente, ¢l
75% de las semillas muricron o fueron removidas. Del resto hubo un porcentaje
considerable que germin6, y quedaron muy pocas semillas latentes en el suelo. En
los sitios maduros el porcentaje de semillas latentes que permanecieron al cabo de
los 170 dias fue mayor en comparacién con los otros parches. Es posible que en
condiciones naturales la semillas que llegan al suclo no tengan una respuesta
germinativa rapida, como se observd en el experimento de dindmica del banco de
semillas debido a que la capa de hojarasca puede inhibir la germinacién (Vazquez-
Yanes y Orozco-Segovia, 1994). Por lo tanto cs probable que cstas puedan
desprenderse del fruto y pasar a formar parte del banco de semillas del suelo en

donde al parecer pueden mantener su latencia por un tiempo mas prolongado.

Respecto al tipo de banco de semillas, Thompson y Grime (1979) clasifican a
las diferentes especies de plantas en cuatro tipos o estrategias (tipos I, I, Il y IV);
en cambio, Garwood (1989) hace una clasificacién mas exhaustiva ¢ indica que las
especics pioneras pueden tener hasta siete estrategias (ver Cuadro 1.1). Esta autora,
en su clasificacién, toma en cuenta el comportamiento de la germinacion, ¢l tiempo
de dispersion y las cstrategias de regeneracién. Scgin esta clasificacion, el
cxperimento de la dindmica del banco de semillas sugiere que la parte superficial del
suelo que incluye la hojarasca, parece tener un banco de semillas “transitorio
estacional”, ya que en este caso hay una acumulacién de semillas durante la época
seca y luego hay un porcentaje- alto de semillas que germinan con las primeras
lluvias. Por otro lado, los muestreos realizados en los distintas épocas del afio,
indican que existe una acumulacién importante de banco de semillas en ¢l suelo y
que el tipo de banco de semillas podria clasificarse como “persistente”, y del tipo III

segun Thompson y Grime (1979), quienes mencionan que la mayoria de las semillas
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germinan una vez que llegan al suelo, pero que una pequefla porcidn se mantiene
persistente hasta la proxima temporada de dispersiéon. El hecho de que exista una
densidad considerable de semillas viables, ya sea en el perfodo de pre o post-
dispersién, es evidencia de que las semillas en el suelo puede durar hasta al préximo
perlodo de produccion de semillas, ¢s decir, que H. appendiculatus, siendo una
especie pionera, tiene semillas con una longevidad ecolégica prolongada (Martinez-
Ramos, 1985).

La cantidad de semillas segin la profundidad del suclo es variable
dependiendo de las especies, el tipo de vegetacién y el tipo de substrato.
Generalmente, 1a cantidad de semillas decrece a mayores profundidades del suelo,
pero en algunos casos ocurre lo contrario (Garwood, 1989). En el estudio realizado
con H. appendiculatus la disminucién de la cantidad de semillas segin la
profundidad se observé en dos de los tres muestreos realizados, mientras que en ¢l
oro Jla densidad de semillas fue similar en las distintas profundidades.
Probablemente, estos resultados se deben al hecho de que, una vez incorportados al
suelo, la densidad de semillas se distribuye uniformemente en los 10 primeros
centimetros por la accidn de ciertos insectos que transportan las semillas a suelos
mas profundos (Garwood, 1989).

3.6. Conclusiones

En términos generales el banco de semillas post-dispersion fue mayor que el
de pre-dispersién, pero fueron similares entre los distintos sitios regenerativos. La
cantidad de semillas por unidad de superficie, en cualquicra de las épocas de
muestreo, es mayor en el suelo que en la hojarasca, lo que sugiere que existe una

reduccion de semillas muy alta en la hojarasca o superficie del suelo por
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germinacién, depredacién o remocion, y una acurnulacién de semillas latentes una

vez incorporado al suelo.

Una vez que las semillas llegan al suelo, la germinacién ocurre con las
primeras lluvias; ¢l periodo de germinacion' de semillas s de alrededor de 20 dias.
La germinacién de semillas en claros y sitios sucesionales fue mas alta que los sitios

maduros, y donde la hojarasca aporté mas que el suelo.

Una vez que las semillas caen al suclo, la velocidad con que se pierden las
semillas latentes a través del tiempo es mas lenta en los sitios maduros y sitios
sucesionales, esto seguramente por el nivel reducido de luz, la hojarasca, o las
reducidas fluctuaciones de temperatura en el piso del sotobosque. En cambio, la
velocidad con que se pierden las semillas latentes en los claros y sucesionales fue
més rdpida. Por estas caracteristicas, se¢ puede decir que el banco de semillas de
Heliocarpus appendiculatus en este estrato (superficie del suclo) tiene una estrategia
“transitoria estacional”. En cambio, por los muestrcos temporales que se realizaron
en la hojarasca y en ¢l suelo, el banco de semillas en el suelo parece ser del tipo
“persistente” (Garwood, 1989). Segun la clasificacion de Thompson y Grime (1979)
esth determinado como tipo IIl, que significa que la mayor proporcién de las
semillag se pierde por germinacion u otros factores, y una pequefia porcién se
incorpora al suelo y se mantiene latente por un periodo largo. La cantidad de
semillas viables, en general, decrece con la profundidad del suelo, si bien en el

periodo pre-dispersion la cantidad de semillas fue similar hasta los 10 cm.
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CAPITULO IV

Germinacién de semillas de Heliocarpus appendiculatus en la

selva de los Tuxtlas, México
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4.1 Introduccién

|_Las semillas representan una de las fases més importantes dentro del ciclo de
vida de las plantag (Bazzaz, 1990). Ellas desempefian un papel fundamental en la
regencracion de las poblaciones de plantas con reproduccién sexual. La
germinacién es un componente muy importante dentro de la biologia de las semillas
y esth condicionada tanto por las caracteristicas del ambiente (p.¢j., humedad, luz, y
temperatura), como por las caracteristicas intrinsecas de las semillas (p.cj.,
mecanismos de latencia, caracteristicas anotémico-morfolégicas, presencia de
compuestos quimicds; Vazquez-Yines y Orozco-Segovia, 1993, 1995)J

[_Los firboles tropicales por su requerimiento ¢n condiciones para germinar y
establecerse como plantulas, pueden dividirse en dos grupos (semsu Swaine y
Whitmore, 1988, Whitmore, 1989: a) aquellos que pueden germinar y establecerse
en las condiciones de sombra imperante bajo el dosel del bosque (especies “climax”™
0 “no pioncras”), y b) los que pueden germinar s6lo en sitios abicrtos (especies
“pioneras). )

Por lo general, las semillas de las especies pioneras tropicales tienen latencia
forzada, lo que quiere decir que el proceso germinativo generalmente sc inicia al
activarse el fitocromo (en semillas fotoblasticas) por los cambios de la relacion
Rojo/Rojo lejano en la calidad de luz que llega al piso del bosque, o bien por las
fluctuaciones temperatura en el suelo (semiflas termoblasticas, Bazzaz, 1979,
Vizquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1995).

En condiciones naturales los cambios ambientales de luz y temperatura a
nivel del suclo del bosque se dan por 1a formacién de claros en el dosel. Estos
claros aparecen con la caida de érboles o parte de ellos (Brokaw, 1982). Se sabe que
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las semillas de algunas especies clasificadas como pioneras, tales como Cecropia
obtusifolia (Moraceae), Piper auritum (Piperaceae) y Heliocarpus donnell-smithii
(Tiliaceac), la germinacién esta regulada por mecanismos fisiolégicos fotoblasticos o
termoblasticos (Vézquez-Yénes y Orozco-Segovia, 1985; 1993). Sin embargo, poco
se conoce sobre la medida en que la germinacién de las semillas de drboles pioneros
varia entre los diferentes ambientes regenerativos naturales del bosque, y el grado en
que la germinacidn de estas semillas varia dependiendo de su identidad familiar. Por
un lado, el andlisis de la variacion de la germinacién entre fases regenerativas puede
ayudar a evaluar si el criterio de clasificacion de érboles pioneros (sensu Swaine y
Whitmore, 1988; Whitmore, 1989) es correcto. Por otro lado, el anélisis de la
variaciéon de la germinacién entre familias genéticas puede aportar informacion
importante al entendimicnto de los componentes que han participado en la evolucién
del ciclo de vida y de las caracteristicas germinativas de estos drboles.

El propésito de esta parte del trabajo fue explorar algunos aspectos sobre la
germinacion de las semillas de Heliocarpus appendiculatus, en condiciones de
campo y de invernadero. En este capitulo, se dan respucstas a las siguientes
preguntas: ;Cudl es el nivel de variacion en la cantidad y calidad de semillas por
fruto entre diAsporas provenicntes de diferentes individuos, es decir entre diferentes
familias genéticas? |, Es cierto que H. appendiculatus, una especie clasificada como

pionera tiene semillas que germinan sdlo en claros ?

4.2. Metodologia

Los experimentos correspondientes a este capitulo fueron realizados en la
Estacién de Biologia Tropical “Los Tuxtlas”, Veracruz, México (ver mayores

detalles en el capitulo 2). Las pruebas de germinacién, se hicieron con semillas y/o
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frutos provenientes de 10 individuos femeninos de Heliocarpus appendiculatus,
situados en distintos lugares del bosque en la Estacion.

Nij te semill ;

En 1996 se colectd una cantidad grande de frutos (> 5,000) de cada uno de
los 10 individuos en la época de mixima dispersion. Estos frutos se colocaron en
bolsas de papel y se introdujeron a un cuarto de secado con una temperatura de
alrededor de 30° C por un lapso de cuatro dias. De cada individuo se seleccionaron
100 frutos al azar y se contd ¢l nimero de semillas por fruto. A este conjunto de
semillas colectadas del mismo érbol las consideramos como una familia genética,
debido que comparten un mismo origen materno. Debido al sistema reproductivo
gimnodioico de Helicarpus appendiculatus, con entrecruzamiento casi obligado, las
semillas de un mismo arbol pueden ser medios hermeanos (si el polen proviene de
diferentes progenitores masculinos) o hermamos completos (si el polen proviene de
un mismo progenitor o bien del mismo arbol, en el caso de aquellos con flores
hermafroditas).

Germinacion cn ivernad

Para evaluar la variacion en la germinacion entre semillas provenientes de los
10 individuos, se seleccionaron 200 semillas por individuo provenientes de frutos
seleccionados al azar. Un ensayo preliminar mostré que el porcentaje y la velocidad
de germinacién no se modifica si las semillas s¢ encuentran desnudas o dentro del
fruto (Mostacedo, dat. no publ.). Las semillas se sembraron cn agar bactereol6gico
para su germinacion, repartidas cn cuatro cajas de Petri (50 semillas por caja) las
cuales se colocaron en un invernadero ¢n la misma estaciéon de Los Tuxtlas. El

invernadero consiste en una estructura métalica cubierta con una malla fina de
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plastico de 2 mm de abertura, situado en un sitio abierto, con condiciones
microambientales semejantes al de un claro natural grande dentro de la selva. De
acuerdo con Paz et al. (com. pers.), las condiciones de cste invernadero a cielo
abierto en ¢l mes de febrero de 1993 fueron: 3340.8 °C de temparatura méxima y
22.9+1.8 °C de temperatura minima, 108.847.17 umol/m2/s de radiacién solar y
1.23£0.05 de relacién Rojo/Rojo lejano. La germinacién de las semillas se evalué
cada 3 o 4 dias, durante un periodo total de 18 dias.

Para evaluar si la germinacién de semillas de H. appendiculatus varia entre
diferentes fases regenerativas se emplearon los mismos nueve sitios experimentales
(tres sitios en claros, tres sitios sucesionales y tres sitios maduros) utilizados para el
estudio de la lluvia y el banco de semillas (para detalles de estos sitios ver capitulos
2y 3 de esta tesis). Las semillas utilizadas para este experimento se extrajeron de un
conjunto de frutos provenientes de 10 individuos femeninos. En cada sitio de
estudio las semillas se someticron a dos experimentos: 1) para cvaluar la
germinacién de las semillas bajo las condiciones naturales del suelo, se sembraron
semillas secas en pequefias macetas de malla de plastico (con abertura de 0.5 x 1.0
cm y de 10 cm de diametro y altura) con suelo esterilizado (ver detalles del proceso
de esterilizado, en el capitulo, 2) éstas macetas se enterraron en cinco puntos
distribuidos al azar en cada sitio. En cada punto, se colocaron cuatro macetas con
25 semillas en cada una y una maceta sin semillas que sirvié para controlar la
ocurrencia de semillas contaminantes al experimento. Las macetas estuvieron
cubiertas por una malla de 1 x 1.5 m colocada a un metro por encima del suelo, para
evitar la contaminacion externa de semillas. La germinacién  se  evalud
aproximadamente cada scmana durante 40 dias. 2) Para evaluar la germinacién en

condiciones aisladas del entomo ecoldgico natural de las semillas, solo sujetas a la
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accién del ambiente de temperatura y luz imperantes a nivel del suclo, las semillas
experimentales se sembraron en cajas de Petri con agar. Estas cajas s¢ colocaron en
los mismos sitios y puntos de evaluacion del experimento anterior. En cada punto se
colocaron dos cajas de Petri con 25 scmillas cada una, envueltas en una bolsa dec
plastico para evitar la pérdida de humedad. La germinacién se evalud cada tres dias,
durante nueve dias, hasta que el nimero de semillas acumuladas se mantuvo
constante. Ambos experimentos se hicieron coincidir con ¢l periodo de méxima
germinacion natural de las semillas en el bosque, la cual ocurrié entre finales del
periodo de sequia e inicio del periodo principal de lluvias (i.e., finales de mayo,
1996).

4.3, Anilisis de datos

Para evaluar el nivel de variacién existente entre las diez familias de semillas
estudiadas, tanto en el mimero de semillas por fruto como en el porcentaje final de
germinacién, s¢ e¢mplearon andlisis de devianza de uma sola via, siguiendo el
protocolo del programa GLIM 3.77 (Royal Statistical Society, 1986). Para cl caso
del nimero de semillas por fruto se asumid un error de tipo Poisson y una funcioén de
ligamiento logaritmica, en tanto que para la proporcion final de semillas germinadas
se asumié un error binomial y una funcién de umién logistica, siguiendo las

indicaciones de Crawley (1993).

Se ajusté un modelo no lineal de tipo logistico a los valores acumulados de la
proporcién de semillas germinadas como funcién del tiempo. El modelo ajustado
tuvo la forma: y = c/(1+a*exp(-bx)), donde x representa ¢l nimero de dias
transcurridos a partir de la siembra, a es un pardmetro de forma de la funcion, b es
un pardmetro indicativo de la tasa de acumulacién de la proporcion de semillas
germinadas y ¢ es un parametro indicativo de la maxima proporcién de germinacion.
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Con el fin de cumplir con el requisito de normalidad por ¢l modelo en la variable y,
previo al ajuste, los valores de la proporcion de semillas se transformaron a valores
arcoseno de la raiz de la proporcién. Para evaluar diferencias significativas entre los
tres tipos de parches regenerativos, s¢ hicieron comparaciones pareadas para los
pardmetros b y ¢ mediante pruebas de “t-student”. Estos andlisis se realizaron por
separado para las semillas dispuestas en el suclo y para las colocadas en las cajas de

petri.
4.4, Resultados

Globalmente, la mediana del nimero de semillas por fruto fue de 1.8. Entre
los 1,000 frutos analizados, la variacién de este atributo fue notable ya que oscild
entre 1 y 4 semillas por fruto, con un coeficiente de variacion del 38%. Mas del 90%
de los frutos tuvieron una o dos semillas y sélo el 2% tuvo cuatro (Figura 4.1).

El analisis de devianza detecté diferencias significativas en el namero de
semillas por fruto entre las diez familias analizadas (x* = 20.9, g.1. = 9, P < 0.05). El
porcentaje de la devianza total.explicado por la identidad familiar fue del 9%. Se
encontraron dos familias (familias # 7 y 8) con valores extremos, que fueron
significativamente diferentes entre sf (Figura 4.1). En una de estas familias, el 80%
de los frutos tuvo solo una semilla (familia #7), mientras que en la otra mas del 70%
de los frutos tuvo més de una semilla (familia #8). Ocho familias fueron
estadisticamente iguales. Tres de ellas no difiricron de la familia de menor valor y
cinco fueron similares a la familia con el valor mas alto. Al parecer, entre los arboles

existid una variacidn continua en este atributo.
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1"

Fracuencia del nimero de semilas por fruto en 10 familias
genéticas del arbol pionero H. appendicufatus. Las diferentes letras indican
diferencias significativas entre familias (P<0.05) obtenidas por un andlisis de
devianza y una pruaba de "t" pareadas. Los nimeros encima de las barras, en
forma descendente son: promedio de nimero de semillas por fruto t error
estandar, porcentaje de coeficiente de varlacion (nimeros en paréntesis), y
maediana del numero de semillas por fruto. El individuo # 11 es el promedio
general de los 10 individuos. Frecuencia . () una semilla por fruto, ((J) dos
semillas por fruto, (M) tres samilias por fruto, y (Il ) cuatro semillas por fruto.

En conjunto, se obtuvo un 72.9% (¢.¢.=0.01%) de germinacién total en las
2000 semillas de Heliocarpus appendiculatus sembradas en el invernadero. El

méaximo de germinacion se alcanzé a los 10 dias después de la siembra, aunque a los

cuatro dias ya habia germinado un porcentaje considerable (Figura 4.2).

El porcentaje de germinacion fue heterogéneo entre las familias, variando

entre ellas hasta en 16 veces a un mismo tiempo (Figura 4.2). El anélisis de devianza

detecto diferencias significativas en ¢l porcentaje de germinacion entre familias x?

=308.2, g1.=9, P < 0.001).

La identidad familiar explicé ¢l 78% de la devianza

total. El valor de germinacién se mantuvo muy similar entre las cuatro réplicas en la

mayoria de las familias, excepto para dos (familias #6 y #10). Se detectaron tres
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Figura 4.2. Velocidad de germinacién de semillas de H. appendiculatus bajo
condicionas de invernadero. La curva estk sjustada a un modelo no lineal
logistico del tipo : y = 71/(1+22.9*8xp(-0.59x)), / = 0.87, F<0.05.

grupos de familias significativamente diferentes (Figura 4.3). Una familia presenté
un valor bajo de germinacion, cinco familias presentaron valores intermedios y

cuatro mas, valores altos.

La velocidad de germinacién de las semillas dentro de la selva fue muy
rapida. Dentro &c las cajas de Petri, el porcentaje méximo de germinacién se alcanzo
en tan sélo tres dias, mientras que en suelo de la selva en seis dias (Figura 4.4). La
capacidad de germinacion en la selva fue menor que en ¢l mvernadero y varié
dependiendo de la condicién de germinacién y del tipo de parche. En las cajas de
Petri se obtuvo 39% (e.e. = 0.1%) de germinaci6én total, mientras que en el suclo

solo se obtuvo un 15% (e.¢. = 0.1%). Considerando las scmillas sembradas ¢n las
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Figura 4.3. Germinacion de semillas de H. eppendicuiatus de diez familias
genéticamente distintas. Familias con letras distintas, indican que son diferentes
estadisticamente (P<0.05) mediante un andlisis de devianza y una pruaba de "
pareadas. Los valores debajo de las letras son los promedios 1 emor estandar, y
las distintas barras muestran la variacion de gemminacion dentro de cada individuo
o famitia (4 réplicas). .

cajas de Petri, el porcentaje total de germinacién fue significativamente diferente
entre los tres tipos de parches; en los claros ocurrié la mayor germinacién (52%) y
en los sitios maduros la menor (27%; Figura 4.4). En el suelo, la germinacion total
fue igual en los claros y sitios sucesionales (17%) y significativamente mayor que la
registrada en los sitios maduros (10%). En las condiciones del suelo, el nivel de
germinacién fue variable entre los tres claros y sobre todo cntre los sitios
sucesionales. En los tres sitios maduros la germinacién total fue semejante (Figura
44). En la velocidad de germinacién entre los tres tipos de parches,

estadisticamente, no se encontraron diferencias significativas.
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Figura 44. Arcoseno de la proporcién de germinacién de semillas de H.
appendicul/atus en tres tipos de parche del bosque tropical perennifolio de Los
Twdlag, Veracruz, México. Cada punto representa el promedic de semillas
germinadas en cada sitio de estudio. (A) Semillas sembradas en cajas de Petr;
dero: y = 0,80/(1+561*exp(-3.44x)), r* = 0.95, gl=(3,7), P<0.001; sucesional: y =
0.85/(14271%exp(-3.47x), * = 082, g=(3.7), P<0.001; maduro: y =
0.55/(1+861.6*xp(-3.26x)), * = 0.74, gi=(3,7), P<0.001. (B) Semillas sembradas
en el suelo; claro: y = 0.41/(1+126*exp(-1.17x)), * =0.86, g=(3,18), P<0.001;
sucesional: y = 0.41/(1+108%exp(-1.03x)), * = 0.35, gI=(3,16), P<0.001; maduro: y
= 0.31/(14225"exp(-1.12x)), I* = 0.83, gi=(3,18), P<0.001. Las letras distintas (g, b,
¢) indican diferencias entre los totales acumulados de germminacién (p<0.05)
mediante una prueba de "t".
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Discusién

EE ﬂ .I- -I I ﬁ -ll

La cantidad de semillas contenidas en un fruto afecta el material de
propagacion con la que cuenta una planta. A su vez, esta disponibilidad se refleja en
la cantidad de semillas presentes tanto en la lluvia como en el banco de semillas. No
se tenfan datos exactos sobre la variabilidad del niimero de semillas en los frutos de
Hellocarpus appendiculatus. [barra-Manriquez (1985) menciona que los frutos de
esta especie tienen solo 2 semillas, aunque posteriormente Sénchez-Garfias ef
al (1991) citan que Heliocarpus spp. puede tener entre 2 y 4 semillas por fruto. En
este estudio se pudo verificar que existe una gran variacion del nimero de semillas
dependiendo de los individuos que lo producen, y que puede oscilar entre } y 4
semillas por fruto. Recordemos que los resultados que se tiene en esta oportunidad
son provenientes de frutos analizados que fueron colectados en la época de méxima
fructificacion; pero, los resultados de otro estudio indican que puede haber una
variacion temporal muy marcada en la relacién semilla/fruto (Capitulo 2)..

La notable variacién detectada en ¢l nimero de semillas por fruto y en la
probabilidad de germinacién de las semillas entre las familias genéticas analizadas,
puede deberse a varias fuentes, complementarias o excluyentes. Por un lado, a
factores endégenos relacionados con atributos de la planta madre, tales como la edad
de los érboles y la velocidad con que maduran en el arbol los frutos y semillas. Por
otro lado, a factores exdgenos relacionados con variables ambientales que pueden
afectar ¢l rendimiento reproductivo de las plantas maternas y la calidad de las
semillas producidas, tales como recursos nutritivos, luminicos y del suelo (Orozco-
Segovia et al., 1993). Tampoco se descarta la posibilidad de que éstas variaciones
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entre individuos pueda deberse a la variacion en la eficiencia de polinizacién de las
flores en cada individuo. Finalmente, la variacion entre familias pudo deberse a una
fuente genética. Si este fuese el caso, es posible que pueda existir algin grado de
variabilidad genética sobre la cual pueden operar presiones selectivas en el niimero
de semillas por fruto y en la probabilidad de germinacién de las semillas. De estos
dos componentes, 1a probabilidad de germinacioén tuvo un mayor grado de variacién
asociado al origen familiar, por lo que posiblemente podria encontrase en ella una
fuente de variaciéon genética importante para la poblacién de Heliocarpus
appendiculatus en Los Tuxtlas. La germinacién variable en las cuatro réplicas de las
mayorfa de las familias en el invernadero (Figura 4.3) puede ser un indicativo més
de un posible componente genético que controla la viabilidad de semillas de H.
appendiculatus.

El presente estudio muestra que la velocidad de germinacién de las semillas
depositadas sobrc la superficie suelo es muy rapida. Este rcsuitado refleja la
prontitud con que sc disparan los mecanismos germinativos una vez que las semillas
llegan al suclo y ocurren los estimulos apropiados (Véazquez-Yénes y Orozco-
Segovia, 1993). Posiblemente, el ambiente mds himedo de las cajas de petri, que el
imperante sobre ¢l suelo de la selva, favorecié una velocidad de germinacion mas
rapida. La latencia forzada de las semillas de Heliocarpus appendiculatus parece
estar condicionada por ¢l ambiente que experimentan dentro del suelo, mas que por
el ambientc que impera en la superficic del suelo. Posiblemente, debido a esto, la
germinacion de las semillas en algunos claros y sitios sucesionales fue similarmente
baja como en los sitios maduros.‘{_ﬁ_ig_ha mostrado que la hojarasca puede impedir la
germinacion de semillas de cspecies pioneras ain cuando la calidad de luz y

temperatura por encima del suclo sean adecuadas (Vizquez-Yanes y Orozco-
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Segovia, 1992). Asi, la hojarasca o la estructura de la vegetacion del sotobosque
pueden constituir barreras para la germinacion de semillas de plantas heliéfitas, afin
en sitios abiertos de 1a sclvg

La germinacién potencial en condiciones de campo, registrada en las cajas de
Petri, fue mas alta que aquclla registrada directamente en el suelo. Esta diferencia
-puede explicarse por la incidencia de diversos factores que actian sobre las semillas -
en cl suelo, tales como depredadores y patogenos, factores inhibitorios de la -
germinacién y remocién activa de las semillas por dispersores secundarios o
depredadores.  Posiblemente también, hubieron errores en la evaluacién de la
germinacién de las semillas sembradas directamente en el suelo, ya sea porque no
estuvieron visibles o porque las plantulas resultantes fueron depredadas. Los
porcentajes de semillas germinadas para la especic congénere H. donnell-smithii
(Vizquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1985), en cajas de Petri, fueron similares en
claros (62%) y sitios maduros (25%) a los que se obtuvieron en este cstudio para /.
appendiculatus.

La mayoria de las semillas de especies pioneras tropicales tienen una latencia

forzada que, en general, es climinada por cambios ambientalcs bruscos dentro de la
selva; éstos cambios pueden ser gencrados por la formacion dc_ claros que permiten
una entrada de mayor cantidad de luz hasta la superficie del suelo, o permiten que
exista una mayor fluctuacién de temperatura del suelo dentro del claro. Estos
cambios pueden activar a los sensores de germinacién o romper la testa dura de las
semillas para permitir 1a entrada d¢ la humedad (Vizquez-Yénes y Orozco-Segovia,
1994; 1995). La germinacién de H. appendiculatus, ocurrié en todos los parches
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regenerativos de la selva, aunque fuc mayor en los claros y sitios sucesionales que

en los sitios maduros.

Es raro que las semillas de especies pioneras puedan germinar en parches
maduros, como sucedié con H. appendiculatus, ya que la disponibilidad de luz en
estos sitios fue minima (<2%) y la variacién de temperatura media muy reducida
(<<2°C; Mostacedo, datos no publ.). En condiciones de laboratorio, para H. donnell-
smithii, se determind que la germinacién cs reducida a temperaturas constantes y
para tener una germinacién elevada se requiere de una variacién de temperatura en ¢l
suelo de entre 7 y 10°C como minimo (Mabberley, 1992; Vizquez-Yanes y Orozco-
Segovia, 1985).

El presente estudio indica que para el caso de H. appendiculatus una especic
considerada tipica de las pioneras, la clasificacién de arbol pionero, que solo toma
en cuenta la germinacion limitada a los claros (sensu Swaine y Whitmore, 1988) no
es aplicable. En todo caso, estc érbol tiene una tendencia a germinar
preferencialmente en los claros. Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos (1990)
encontraron que Cecropia obtusifolia, un érbol tipificado como pionero, también
presenta germinacion preferencial en los claros y no limitada en absoluto en sitios
maduros. Sin embargo, aunque en el parche maduro ¢l porcentaje de germinacion de
H. appendiculatus fue considerable, ninguna de las plantulas emergidas
sobrevivieron mas de un mes (Mostacedo, dat. no pubi.). Lo mismo se encontrd para
C. obtusifolia (Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos, 1992). Por lo tanto, como ya fue
planteado por otros autores (Martinez-Ramos y Samper, 1998), la limitacién mas
fuerte que tienen los arboles pioneros para establecerse en el bosque cerrado es su
dependencia a los claros para sobrevivir como plintulas mas que su dependencia

para germinar en estos sitios.
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4.6. Conclusiones

El nimero de semillas por fruto de H. appendiculatus ¢s muy variable
dependiendo de los individuos que lo producen; en la época miéxima de
fructificacién su mediana ¢stA cercana a 2 y osclll entre 1 y 4 semillas por fruto. El
numero de semillas por fruto y el porcentaje de germinacién en condiciones de
invernadero variaron cntre familias de semillas, indicando posibles fuentes
ambicntales y/o genéticas presentes en estos atributos. La germinacién en
condiciones de invernadero fue mis alta que en condiciones de campo, aunque en
cajas de Petri, la velocidad de germinacién fue mas rapida.

La germinacién de semillas de H. appendiculatus no se¢ encontrd restringida a
los claros. La germinacién ocurre en todos los parches regenerativos aunque
preferentemente en los claros. Por lo tanto, esta e¢specie no puede ser clasificada
como pionera segin la clasificacién cstablecida por Sawine y Whitmore (1988). Al
parccer, la sobrevivencia estricta de las plantulas en los claros méas que la
germinacion de las semillas puede servir como un mejor criterio de clasificacién de

los arboles pioneros.
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5.1. Dindmica de semillas

El banco y lluvia de semillas, dos componentes muy importantes en la
regeneracién de plantas, estin muy relacionados temporalmente. Como el periodo
de dispersién de disporas de Heliocarpus appendiculatus es anual (3-4 meses/afio;
sensu Newstrom et al., 1994), 1a lluvia de semillas llegan a un punto pico cuando la
especie esth en su méxima produccion de frutos. Al final del periodo de
fructificacion, la lluvia de semillas se reduce notablemente, pero el banco de
semillas, por la gran cantidad aportada por la lluvia de semillas, llega a su densidad
méaxima de acumulacién ¢n la hojarasca. Inicialmente, en este punto el banco puede
reducirse solo por depredacién, puesto que las pérdidas por germinaciéon son més

altas con las primeras lluvias que se¢ inician a comienzos de Junio.

La densidad de semillas post-dispersion presente en la hojarasca se
cotrelaciona estrechamente de manera positiva con la lluvia de semillas (r=0.97,
gl=8, P<0.01). Esta correlacién puede explicarse si se considera que cuando las
semillas caen al suelo se manticnen dentro del fruto, sobre la hojarasca, y pueden
incorporarse paulatinamente al suelo cuando se produce la descomposicion de la
envoltura membranosa del fruto. Si el proceso de incorporacién ocurre en periodos
de tiempo prolongados (por ejemplo, en varios meses), entonces puede esperarse
que no exista una correlacion entre la densidad de semillas en el suelo y la lluvia de
semillas tal como se encontré en este estudio (r=0.037, gl=8, P>0.05). Al parecer,
las semillas sobrevivientes que se¢ incorporan al suc¢lo, pueden permanecer latentes
por un periodo relativamente largo. Este proceso puede permitir que exista una

acumulacion importante de semillas de diferentes cohortes en el banco de semillas.

En la Figura 5.1 se pucde observar ¢l tipo de distribucién existente para el
nimero de scmillas por trampa, obtenidas tanto para el banco de semillas, como para
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la lluvia de semillas. Por otro lado, ecn el Cuadro 5.1 se tienc el ndmero de las
semillas viables por unidad de superficie, tanto del banco de semillas (pre y post-
dispersién), como de la lluvia de semillas. La mediana y el promedio de semillas
viables para cada uno de los sitios muestra la gran variabilidad de semillas viables
existentes en cada sitio y tipo de parche. Hay que aclarar que en la lluvia de
semillas, solo se tomaron en cuenta las semillas viables, y para ello se multiplic6 la
proporcién de viabilidad por el nimero total de semillas que cayeron en cada sitio
(ver Cuadro 2.3.). Los valores totales de la mediana y ¢l promedio son aquellos
obtenidos tomando en cuenta los tres sitios en conjunto para cada parche. En la
Figura 5.2 se observa el flujo numérico de scmiﬂas entre una y otra fase dentro de la
dindmica de semillas. Este diagrama es general y se utilizé toda la informacién
obtenida en los capitulos 2-4, y es parte y complemento del Cuadro 5.1.

Las medianas no indican ningiin patrén en el flujo de semillas entre el banco
y lluvia de semillas, aunque comparando con los promedios, nos dan la idea de que
los datos tienen una distribucién agregada. La distribucién agregada de los datos se
puede observar mejor en la Figura 5.1. Los valores del coeficiente de dispersién nos
indican que tan agregadas o uniformes estin las semillas en este caso; valores mayor
a uno indican una distribucion agregada, valores igual a uno indican una distribucién
uniforme (distribucién Poisson), y valores menor a uno indican que tienen una

distribucién aleatorizada (distribucién normal),

La lluvia de semillas tiene mayor agregacién que los obtenidos para el banco de
semillas; aunque también, en términos generales hay mayor agregacién em la
hojarasca que en ¢l suelo. Similar resultado se encontré en Cecropia obtusifolia
para la lluvia de semillas(Alvarez-Buylla, 1986; Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla,
1986). Esto sugicre que la Iluvia de semillas estd afectada por la cercania de un

punto hacia los arboles reproductores; es decir, mientras mds cerca esté un punto de
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Figura 5.1. Distribucion de frecuencias del nimero de semillas de H. appendiculatus
por trampa del banco y lluvia de samillas, en el bosque de Los Tuxtias, México. Ay B
= banco de semillas pradispersion en 1996 y 1997, respectivamente, C = banco de
semillas post-dispersion en 1996, y D = lluvia de semillas en 1998. S¥/X, es el
cosficiente de dispersion.

un arbol reproductor, tendrd mayor densidad de semillas, y viceversa. Una vez que
las semillas llegan al suelo, esta distribucién agregada s¢ mantiene en el estrato de la
hojarasca, pero a niveles mas bajos que el de la lluvia de semillas; la depredacién en
los sitios donde existe mayor densidad de semillas, pudo ser la causa del por qué
hubo una distribucién menos agregada. Al parecer, la dispersion secundaria ya sea,
por la accion de las aguas de lluvia o por algunos animales, permite que las semillas
tengan una distribucién més uniforme, cuando éstas se incorporan al suelo.
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Con la finalidad de explorar de como seria la dindmica del banco de serillas,
se utiliz6 los promedios para cada sitio, porque es el pardmetro que mejor refleja
esta dinimica (a pesar de que hay una sobreestimacion en la densidad .dc semillas),
por tanto una parie de la discusion estard basada en estos valores. En los resultados
mostrados en ¢l Figura 5.2 y Cuadro 5.1 se puede observar que la ltuvia de semillas
auments la densidad de semillas en el suclo, aunque este patrén no s¢ encontrd en
todos los sitios, posiblemente por la distribucién agregada con la que caen las
semillas al suelo. En el muestreo de post-dispersién, en algunos sitios hubo méas
semillas viables a lo esperado, y en otros sitios fue menor al muestreo de pre-
dispersién. Esto sugicre que la variacién espacial del banco de semillas es muy

amplia.

Por otro lado, se puede notar que en todas las épocas de muestreo hubo mayor
cantidad de semillas en el suelo que en la hojarasca (ver también Figura 3.1).
También se puede constatar que hay cierta tendencia de un aumento en el banco de
semillas post-dispersién por ¢l efecto de la lluvia de semillas. Al contrario, hay una
tendencia hacia la disminucién de semillas viables en el suelo desde la época de
post-dispersion hacia la de pre-dispersién, aunque en los sitios maduros del bosque
esta tendencia no es clara. El hecho de que un porcentaje alto de semillas se
mantiene latente en los sitios maduros, puede ser la razén del por qué no hay tanta
diferencia en ¢l banco de semillas, entre las dos épocas de muestreo.

Analizando los datos del banco de semillas, al parecer la entrada y salida de
semillas que hay en el suclo, es mas notoria en los claros que en los demas parches;
aunque los datos de Huvia de semillas indican que hay mayor entrada de semillas en
sitios donde hay mayor influencia de la cercania de los individuos reproductores, sin

importar el tipo de parche.
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Figura 5.2. Flujo numérico de la dindmica de semillas de H. appendiculatus en la
selva de Los Tuxtlas, México. Los numeros dentro de los rectdgulos son e
promedio de la densidad de semillas por metro cuadro, y los nimeros dentro de
los circulos son las proporciones de semillas que pasan de una fase a otra.
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Cuadro 5.1. Dindmica del banco de semillas de Heliocarpus appendiculatus en la
selva de Los Tuxtlas, Veracruz, Méxco. M=mediana, X=promedio, c=claro,
s=sucesional, y m=maduro.

Banco pre-disperasion 1 Lluviade vamilias |  Bance post-dispersitn t Sanco pre-diapersidn 2
Sitio viablea/m’ (mamilias semiies
susio viableatn?) walo | S0
L X M X Mf X M X M X M X M X
cl D0 168 00 n2 18 1.2 [+ 7+) 48 00 848 00 1.8 00 Q0
[ QO 128 1273 143 18 20 ¢ 1] 14 2548 A 00 16 00 22
o3 8 192 1273 n12 A T3 ob 32 2540 IX4| 00 16 &6 636
total 00 N2 a7 1773 18 -2l 00 32 B8 ABO 00 16 00 23
] 00 an 00 108 47 4.4 00 00 00 08 00 00 00 1008
=2 0.0 oD oD o7 24 22 00 00 00 848 00 1.6 0.0 212
- 00 ) o ‘00 axRe 2103| 8a0 MO0 00 13719 00 64 638 1081
§ il 00 32 oD M5 47 4X.6 00 453 0D Tas 00 27 00 w02
il no 2o [+ T~ < 1] 2.4 AH 0.0 a9 00 @7 00 18 1273 139
12 00 a0 oo 1187 2.4 20 00 98 00 @7 00 0.0 00 %1
-0 00 18 00 b2 B ] 73 78 80 [ 4] 00 743 00 84 00 1081
Aotal 00 139 00 (] 25 4.4 .0 an 00 672 0.0 27 00 E.O
————r I

La lhuvia de semillas aporta una gran cantidad de semillas al banco, pero la
mayoria llega al suclo, ya sean dafiada o no viable. Ea promedio, sélo el 39% de las
semillas que llegaron al bosque, fueron viables; ¢l 38% de cstas semillas se
perdieron por germinacién y ¢l 7% se incorporaron al suelo (Figura 5.2). Entonces,
el ingreso real de semillas provenientes de la luvia al banco, es muy poca, y no
puede ser la densidad que s¢ encontrd en ¢l suclo. Esto sugiere, que la mayoria de
las semillas encontradas en la hojarasca provenien de la lluvia de semillas, las cuales
muy pocas persisten en ese estrato hasta ¢l proximo periodo de dispersion; en
cambio, la persistencia de semillas en ¢l suelo es por un tiempo més prolongado,
donde hay un proceso de acumulacién de semillas de distintas cohortes.

5.2. Dispersién de semillas
Respecto a la dispersiéon de didsporas de Heliocarpus appendiculatus, si se

toma en cuenta la distancia promedio de 80 m, el drea que puede cubrir la sombra de

semillas abarcaria un poco mas de las dos hectireas. Si s¢ toma en cuenta que la
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formacién anual de claros es de uno grande (>200 m?) y de 3-4 pequeitos (40 m?) en
una hectirea (Martinez-Ramos, 1985; Martinez-Ramos, ef al., 1988), se¢ puede decir
que csta especie tiene ascgurada la llegada de sus semillas a dos claros con gran
disponibilidad de recursos para la colonizacion y establecimiento en éreas
perturbadas. Pero, quizd hay una asincronizacién entre la época de dispersion y la
época de mayor frecuencia de formacién de claros. La probabilidad de que los
claros sean colonizados por individuos de H. appendiculatus es mas alta, si éstos se
forman en el periodo de dispersion de semillas, que puede ser a finales de la época
de lluvia o en toda la época seca, donde la fuente de propigulos puede ser
proveniente de la lluvia de semillas. En cambio, si un claro grande se forma fuera de
este periodo (que es mas probable) por ¢jemplo en la época de “nortes” que es en
octubre hasta enero (Martinez-Ramos, 1985), 1a probabilidad de colonizacién por
csta especie baja considerablemente por el hecho de que la disponibilidad de
semillas es baja, y las pocas que pueden germinar serian provenientes del banco de
semillas. Aunque la cantidad de semillas incoroporadas en el suclo es alta, las
semillas en condiciones de germinar son muy pocas. Entonces, se pucde esperar que
otras especies pioneras con mayor disponibilidad de semillas en la superficie del

suelo son las encargadas de colonizar estos claros.
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