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INTRODUCCION 

La estructura y din!mica de una poblacion es el resultado de 
la accion de diversos factores ambientales que actüan a lo largo 
del ciclo de vida de los organismos. Estos factores determinan el 
tamano de la población, afectando las ganancias y pérdidas de 
individuos en las diferentes etapas del ciclo de vida. En la 
Figura 1.1 se muestra el diagrama de un ciclo de vida hipotético 
en el que sé detallan algunos factores fisicos y bióticos que 
afectan los cembios numéricos que ocurren en una población de 
plantas. El entender los mecanismos que gobiernan la dinémica de 
una población implica por lo tanto, la descripción de estos 
cambios numéricos y el conocimiento de las fuentes externas e 
internas a las poblaciones, que originan dichos cambios (Harper, 
1977: Silvertown, 1982 y Sarukhan et al., 1984). 

Durante muchos anos se intentó analizar y describir el 
crecimiento de las poblaciones considerando a los individuos de 
una población como demograf icamente idénticos y al ambiente 
homogéneo y temporalmente invariable. Sin embargo, rapidamente se 
hizo evidente que tales modelos distan mucho de la realidad 
(Harper, 1977: Charlesworth, 1980). Un enfoque mas acertado para 
estudiar a las poblaciones naturales deberia considerar: i) la 
variabilidad demografica existente entre los individuos de la 
población; por ejemplo, en términos de los efectos producidos por 
la edad, vigor vegetativo y estado reproductivo sobre la 
sobrevivencia, crecimiento y reproducción de los individuos y ii) 
la heterogeneidad ambiental tanto en espacio como en tiempo, que 
afecta y en parte determina, dicha variabilidad (Sarukhan et al., 
1984). Recientemente se ha abordado este enfoque en el estudio de 
poblaciones vegetales con historias de vida complejas y/o que 
habitan en un ambiente cambiante (Hubbell y Werner, 1979: 
Caswell, 1986). 

Generalmente las poblaciones se encuentran estructuradas en 
subpoblaciones que ocupan escenarios (parches) ambientales que 
difieren en sus condiciones abióticas, en los recursos limitantes 
o en la severidad con la que act~an los enemigos naturales. De 
aquí que las subpoblaciones puedan diferir en los patrones de 
sobrevivencia, crecimiento y reproducción. El anAlisis de esta 
variación en lo• parametros demogrAficos es critico para entender 
la biologia de las poblaciones y la evolución de las diferentes 
historias de vida de las plantas (Thompson, 1983). 

El hacer estudios en gradientes sucesionales, considerando 
parches ambientales de diferente edad de perturbación, permite 
ayudar a acercarse a la posibilidad de hacer predicciones del 
efecto de la heterogeneidad ambiental sobre parametros 
demograficos. Sin necesidad de seguir los cambios que ocurren en 
un solo parche a largo plazo (Werner y Platt, 1976). 
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Fig. # I.l Procesos que determinan el tamaño poblacional. 
Algunas causas de ganancia y pérdida de individuos 
en la población. (Tomado de Hutchings (1986». 



De los modelos de Levins ( 1968) se desprenden concept.os 
interesantes relacionados con la estrategia de explotacion de 
recursos que siguen las poblaciones en un ambiente estructurado 
en mosaico. Si la escala que determina la disponibilidad temporal 
y espacial de los distintos parches es pequena, con relacion a la 
duración del ciclo de vida de los organismos, se espera que la 
población se distribuya en todos los parches en proporción 
directa a la frecuencia con la que se presentan los mismos en el 
ambiente. Bajo este modelo, los individuos pueden experimentar 
varios tipos de,parche en su ciclo de vida, ajustandose a ellos 
por plasticidad fenotipica. A tal conducta de uso de los recursos 
se le define corno estrategia de grano fino. Por otro lado, 
Levins (1968) analiza la situaciOn en la que los distintos 
parches ambientales ocurren con una escala temporal y espacial 
mayor que el periodo promedio de vida, o potencial promedio de 
dispersión, de los organirnos. Este modelo supone que los 
organismos usan parches de un tipo con mayor frecuencia. De 
manera que generación tras generacion las subpoblaciones se 
desarrollan escencialmente dentro de un mismo tipo de parche. En 
este caso, la forma en la que se explotan los recursos se 
denomina como estrategia de grano grueso. Dependiendo de como 
perciben los individuos el ambiente, la selección natural act~a 
favoreciendo plasticidad fenotipica o polimorfismo genético. 

Es importante senalar que dichos conceptos son siempre 
relativos y son referidos solamente a los organismos de que se 
trate {Orians, 1980). 

Allard y Bradshaw (1964) (en Garbutt et al., 1985) proponen 
que existen dos tipos de respuesta a la variación ambiental: una 
individual, en la que cada individuo de la población esta 
"adaptado" a un amplio rango de condiciones ambientales 
(plasticidad), o bien una respuesta en la que )a población 
consiste de una serie de genotipos, cada uno "adaptado" a 
diferentes condiciones dentro de un gradiente. 

Las selvas altas perennifolias {sensu Miranda y Hernandez, 
1963) representan uno de los sistemas-ecológicos mas diversos en 
especies y procesos biologicos. su componente vegetal esta 
constituido por una elevada diversidad de formas de vida: 
arboles, arbustos, bejucos, palmas, estranguladoras, epifitas y 
hierbas. Durante mucho tiempo estas comunidades fueron 
consideradas corno sistemas estables, con pocas fluctuaciones en 
sus caracteristicas ambientales y estructurales. Ahora se sabe 
que operan en ellas perturbaciones naturales recurrentes que las 
mantienen en un estado de cambio dinamico {Martinez-Ramos, 1985). 

La caida de arboles y ramas constituye la principal causa 
natural de perturbación de la comunidad (Whitmore, 1978; 
Hartshorn, 1980; Brokaw, 1985; Martinez-Ramos, 1985; Martinez
Ramos et al., 1988bJ. La dinamice de este proceso de 
perturbación, y los cambios sucesionales que aparecen con él, 
promueven una fuerte heterogeneidad ambiental. Las selvas altas 
se consideran mosaicos conformados por parches de vegetación que 
difieren en tarnano y edad sucesional. Al parecer, la dinémica de 
las poblaciones vegetales en estas selvas esta estrechamenete 
vinculada a tal estructura en mosaico (Hubbell y Foster, 1986; 
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Martinez-Rarnos et al., 1988bl. Se he propuesto que la dinamice de 
perturbacion natural ha jugado el papel de un complejo de 
factores selectivos que han operado sobre las caracteristicas de 
historia de vida de plantas tropicales (para una revision ver 
Martinez-Ramos, · 1985; Hubbell y Foster, 1987; Denslow, 1987). 
Existe un concenso creciente de que el conocimiento de la 
biologia de la selva alta perennifolia debe ser obtenido bajo 
éste marco de heterogeneidad ambiental. Sin embargo, existen 
pocos trabaJÓs para sistemas tropicales en los que se intente 
relacionar la v~riabilidad demografica presente en una poblacion, 
con la heterogeneidad ambiental producida por la dinamice de 
perturbacion natural de la comunidad (Horvitz y Schemske, 1986; 
Martinez-Ramos et al., 1988b). 

Los arboles son los principales componentes de la estructura 
y dinamice de una selva, por lo que su conocimiento ecologico es 
primordial. Sin embargo, el estudio de otras formas de vida 
puede aportar elementos valiosos para el entendimiento de la 
estructura y funcionamiento de una selva alta perennifolia 
(Smith, 1987). Mm cuando la forma de vida herbacea constituye 
un componente pequeno del total de las especies presentes en 
estos sistemas, las plantas herbbceas del sotobosque pueden jugar 
un papel importante en la regeneracion de las especies arbóreas 
con cuyas plantulas coexisten e interactuan (Den~low, 1987). Al 
igual que con los arboles, en la comunidad de herbéceas se pueden 
distinguir conjuntos de especies en los que diferentes fases del 
ciclo de vida de las especies, parecen estar asociadas con el 
proceso de perturbaciOn natural. Lo anterior podria ser reflejo 
de la importancia de dicho proceso en delinear las diferentes 
historias de vida encontradas en la comunidad de hierbas. La 
mayoria de los trabajos sobre este tema se han desarrollado para 
poblaciones de arboles (Martinez-Ramos, 1985; Hubbell y Foster, 
1987) y solo hasta ahora se comienza a incluir a las herbaceas 
(Smith, 1987). 

Las plantas herbaceas, por su reducido tamano y facilidad 
para ser manipuladas experimentalmente, presentan ademas una 
serie de ventajas metodolOgicas, que facilitan su estudio 
poblacional en comparacion con los arboles. 

Harper (1977) menciona que el grupo de herbaceas perennes 
incluye una enorme variedad de ciclos de vida, desde ecotipos que 
florecen el mismo ano en que germinan, hasta individuos que 
pueden vivir 20 anos o mas y empezar a florecer entre los 5 y 10 
anos. Asimismo, los modos de reclutamiento de nuevos individuos 
a la poblaciOn son diversos y van desde especies que se 
reproducen por via sexual y el reclutamiento es exclusivamente 
por semillas, hasta aquellas en las que el reclutamiento via 
semilla es raro y la poblacion se mantiene por crecimiento 
vegetativo. Entre estos dos extremos existe toda una serie de 
combinaciones intermedias. 
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Otra característica importante de la dinamice de especies 
perennes tanto monocarpicas corno policarpicas es el solapamiento 
de individuos de diferentes generaciones. Este solapamiento trae 
como consecuencia una poblacion fuertemente estructurada, en la 
que los patrones de sobrevivencia, crecimiento y fecundidad son 
dependientes de la edad y/o el vigor vegetativo (p.ej. area 
foliar, estructuras de ,almacenamiento de reservas) de los 
individuos. 

Existen m~y pocos estudios sobre herbaceas perennes que 
describan los procesos de la dinamica poblacional. Dichos 
estudios son una muestra poco representativa de la gran 
variabilidad presente en el grupo. La rnayoria de los trabajos se 
han realizado con especies de pastizales y bosques en zonas 
templadas (ver: Sarukhan y Harper, 1973; sarukhan, 1974; Harper, 
1977; Solbrig et al., 1980; Silvertown, 1982; Dirzo y Sarukhan, 
1984), siendo muy pocos los estudios en zonas tropicales (Horvitz 
y Beattie, 1980; Schemske, 1982, 1983, 1984; Horvitz y Schernske. 
1984, 1986). Por otro lado, son muy pocos los estudios 
demograficos que hayan tratado de dar una vision integral de la 
dinamica poblacional dentro de la dinamica de la comunidad 
(Barkham 1980 a y b; Barkham y Hance 1982) y en comunidades 
tropicales estos estan en sus comienzos (Horvitz y Schemske, 
1986; Smith 1987 y Martinez-Rarnos et al. 1988b). 

Existe evidencia del impacto de la apertura de claros en el 
dosel sobre respuestas fisiolOgicas y rnorfolOgicas de las 
herbaceas del sotobosque, C ver: Collins et. al. (1985) para 
bosques templados y Smith (1987) para tropicales). Sin embargo, 
el efecto poblacional de estas respuestas aun queda por ser 
explorado. 

OBJETIVOS 

Con el proposito de contribuir al conocimiento de la 
biologia de las poblaciones de especies herbaceas tropicales, el 
presente trabajo se ha dirigido a estudiar, a trav~s de un 
enfoque demografico, la estructura y dinamica de las poblaciones 
de aEh~l!D~[! !Yr!n!i!~! Scheidw. ILindl.) IAcanthaceae). Una 
especie herbacea terrestre abundante en el sotobosque de la selva 
de la Estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas (Ver.). El 
presente estudio, es parte de un proyecto general encaminado a 
entender los procesos de regeneracion natural de comunidades de 
plantas tropicales. Dicho proyecto se desarrolla en el 
laboratorio de Ecologia de Poblaciones y comunidades Tropicales 
del Centro de Ecología, UNAM. 

En particular, el estudio aborda las siguientes preguntas: 
cual es la magnitud de la variacion de algunos factores que 
pueden afectar la dinamica poblacional de A. aurantiaca en el 
mosaico ambiental de la selva? Tales incluyen:-la-ctispoñibilidad 
de luz, niveles de herbivoria asi como plantas competidoras 
potenciales. cual es el patron de distribuciOn espacial de la 
poblacion y corno varia la estructura poblacional de esta herbacea 
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en el mosaico de regeneracion de la comunidad? en que grado 
varian los patrones demograficos de crecimiento, sobrevivencia y 
reproduccion bajo los diferentes ambientes presentes en el 
mosaico ambiental de la selva? cual es la importancia relativa de 
la propagacion·clonal y la reproducción sexual en determinar el 
ingreso de nuevos individous a la poblacion y qué papel juega la 
dinamica de regeneracion de la selva en dichos procesos? y 
finalmente, es la din&mica de perturbación natural de la 
comunidad un'proceso determinante de la din&mica de poblaciones 
de ~Eh~lÉngrÉ É~[Én!iÉ~É? ' 

Las respuestas a éstas preguntas van encaminadas a detectar 
posibles factores y procesos involucrados en la regulacion de 
poblaciones de plantas tropicales. Se intenta también aportar 
elementos que permitan, junto con otros estudios a futuro, 
entender la manera en que operan mecanismos de microevolución en 
las selvas altas perennifolias. 

La tesis ha sido estructurada en Capitulos. La primera parte 
contiene una introduccion, la descripción del sitio de estudio y 
de la especie, asi como una breve resena de la historia natural 
de ~eh~lÉng[É É~[Én!ie~É· Asimismo, describe los materiales y 
métodos generales utilizados a lo largo de la investigaciOn. El 
Capitulo II abarca el an&lisis de algunas variables fisicas y 
bióticas de los ambientes ocupados por A. aurantiaca en la selva 
de Los Tuxtlas. En el Capitulo III se muestrañ-los-resultados del 
analisis de los patrones de distribución espacial. Este capitulo 
incluye también una descripción de la estructura de tamanos de la 
población y su variación en el mosaico ambiental de la selva. Los 
Capitulos IV, V, VI y VII detallan los patrones de sobrevivencia 
crecimiento y reproducciOn, respectivamente, analizando la 
variación de dichos patrones dentro y entre distintas fases del 
mosaico de regeneración. El Capitulo VIII describe las diferentes 
vias de regeneraciOn de la poblacion en las distintas condiciones 
ambientales, asi como sus posibles implicaciones demogr&ficas. 
En dichos Capitules se ~ace un intento por explorar algunos 
agentes causales de los patrones demograficos. Por áltimo, y a 
manera de discusion final, el Capitulo IX trata de evaluar la 
dinamice de la poblaciOn de A. auratiaca en el contexto de la 
dinamice de la comunidad. Para-taI-íiñ-se hace uso de modelos 
matriciales de proyeccion poblacional del tipo propuesto por 
Lefkovitch (1965). 

6 



CAPITULO l 

SITIO Y ISPICII DI ISTUDIO 

MATERIALES Y METODOS GENERALES 
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I.l. Descripcion de la localidad de estudio. 

La presente investigacion se desarrollo en la Estacion de 
Biologia Tropical "Los Tuxtlas" (EB), perteneciente al Instituto 
de Biologia de la UNAM. Sus inicios corno zona dedicada a la 
investigaciOn y docencia se remontan al ano de 1966 (Lot
Helgueras, 1976). La estacion cuenta con aproximadamente 700 
hectéreas de'selva Alta Perennifolia (sensu Miranda y Hernendez, 
1963) localizades en el sureste del est¡a;-ae Veracruz (Fig. I.2) 
La mayor parte de la vegetacion es primaria, aunque existen 
algunas porciones de vegetaciOn secundaria con diferentes grados 
de desarrollo, originadas por actividades humanas dentro de la 
misma. 

La regiOn de Los Tuxtlas es un &rea rnontanosa rodeada por 
las tierras bajas de la planicie costera del Golfo de México. La 
descripiciOn geológica mes completa corresponde a Rios Macbeth 
(1952). Este autor describe al macizo de San Andrés Tuxtla como 
un alto estructural de diorita, con extrusiones mis recientes 
andes1ticas y basllticas cubiertas casi totalmente por depósitos 
pirocllsticos y derrames de lava. De entre estos depósitos 
emergen, de vez en cuando, sedimentos marinos de origen 
Terciario. El material volcenico mas antiguo corresponde al 
Oligoceno, aunque también existen rocas del Plio-Pleistoceno. Se 
estima que el derrame de lava mas reciente ocurriO hace 
aproximadamente 200 anos (Alvarez del Castillo, 1977). 

Los suelos presentes en la regiOn son en general Jovenes, 
poco desarrollados. La erosión de ellos ocurre principalmente por 
los efectos de la abundante precipitación pluvial que cae en la 
región. La profundidad de los suelos es muy variable debido a la 
irregularidad del terreno. En las capas superiores hay grandes 
cantidades de materia organica, ademas de otros elementos como 
fósforo, nitrógeno, calcio y potasio (Chizon, 1984). Chizón 
(1984) ubica a los suelos de la EB en los tipos feozern hUmico, 
regosol eUtrico y feozem lUvico de la clasificacion FAO-UNESCO. 
Ibarra-Manr1quez (1985) presenta una síntesis de la información 
que existe sobre suelos de la EB. 

El clima de la regiOn, definido por la formula climltica 
Af(rn)w"(i')g del sistema Koppen modificado por Garcia (1973), 
pertenece a los calidos-hUrnedos (Fig. I.3). Los datos de 
temperatura y precipitacion pertenecen a la Estacion de coyame 
(340 rn.s.n.rn.J, aunque existen datos de precipitación para la EB 
de los anos 1972-1982. La temperatura media anual es de 24.3 oc. 
La oscilacion térmica es de entre 5 y 7 oc. La precipitaciOn 
promedio annual en la estación de Coyame es de 4638.5 mm., 
mientras que en la EB el promedio anual es de 4725.2 mm (Ibarra
Manriquez, 1985). En ningun mes del ano la precipitación es 
menor a los 100 mm. La distribución de la precipitacion dista de 
ser regular, provocando la distincion de una época de lluvias y 
una de secas. La lluvia invernal representa el 183 del total 
anual y ésta es debida a la presencia de los vientos frios y 
humedos denominados localmente "nortes". 
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La selva alta perenifolia, es el tipo de vegetacion que 
cubre la mayor parte de los terrenos de la EB, es una de las 
formaciones vegetales floristicamente mas exhuberantes y ricas 
del pais. Existen descripciones generales de la vegetacion de la 
region (Pennington y Sarukh&n, 1968; GOmez Pompa, 1977), asi como 
descripciones mas particulares de la estructura y funcionamiento 
de la selva alta dentro los terrenos de la EB (Flores, 1971; 
Alvarez del Castillo, 1977; Pinero et. al., 1977; Carabias, 1979; 
Martinez-Ramo~. 1980, 1985; Martinez-Ramos et.al., 1988b) . . 

El listado floristico mas reciente (Ibarra-Manriquez, 1985), 
hace mencion a un total de 436 especies, de las cuales 200 
corresponden a formas arboreas agrupadas en 97 familias. Las 
familias mejor representadas son: Araceae, Bignoniaceae, 
Compositae, Euphorbiaceae, Grarninae, Leguminosae, Moraceae, 
Palmae y Piperaceae. Existe muy poca informacion respecto a las 
especies herb&ceas de esta comunidad Ibarra Manriquez (op. cit.) 
menciona 67 especies de habito herb6ceo y 43 bejucos del mismo 
habito. La comunidad de herbaceas est6 dominada por las familias 
Araceae, Acanthaceae y Orquidaceae. 

Estudios sobre le dinamice de regenerecion natural de la 
selva en la EB indican que el dosel se recambia en periodos de 48 
anos en promedio (Martinez-Ramos et al., 1988a). Tal regeneraciOn 
natural intensa hace posible la presencia a un mismo tiempo de 
etapas serales diferentes que constituyen un mosaico heterogeneo 
de vegetacion. 

I.2. Descripcion de ~Eb~!~~Q[~ aurantiaca. 
I.2.1. Descripcion de la Familia y-el-Géñero. 

La Familia Acanthaceae cuenta con aproximadamente 200 
géneros, la mayoría de ellos pantropicales y monotipicos. La 
mayoría de la especies se encuentran en bosques hómedos densos, 
aunque algunos géneros son característicos de zonas cultivadas o 
ruderales. 

La taxonomía de este grupo es acrn poco satifactoria, pues se 
ha basado principalmente en la disposicion de las anteras, asi 
como en las características del polen (Wasshausen, 1975). 

El genero ~Eh~!~~Q[~ pertenece a la subfamilia Acanthoidea, 
tribu Aphelandreae. Su parentesco mbs cercano es quiz& el género 
del Viejo Mundo Crossandra, el cual consiste de 50 especies 
distribuidas en Asia-y-Africa. En el Nuevo Mundo, el género mas 
cercano es Stenandrium. El género constituye uno de los mas 
grandes de la-familia~- El género se caracteriza por la ausencia 
de cistolitos, caracteristica particular, por la que muchos 
géneros de la familia son reconocidos. Sus inflorescencias del 
tipo espiga son generalmente muy grandes y vistosas, incluso las 
bracteas y bracteolas que las acompanan. Algunas especies 
presentan hermosas hojas variegadas o incluso de colores 
llamativos. Debido a estas características, y a sus flores 
proterOginas portadoras de nectar, presentan síndromes de 
polinizacion ornitofila, (particularmente por colibríes), y 
entomofila (por mariposas y hormigas) (Toledo, 1975). 
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Debido a su origen tropical y a su rareza, poco se sabe de 
la citologia del genero. Se han reportado numeres cromosomicos 
diploides para cuatro especies cultivadas: A. aurantiaca y A. 
chamissoniana, 2n= 2B; ~~ f~!~~D~ 2n= 56 y ~= -fri~i~!§- 2n=68 
(wasshaÜseñ-op cit.). 

/ 

El género se distribuye del Sur de Mexico al norte de 
Argentina y Brasil, no se encuentran especies en las islas del 
Caribe. Al 'igual que la mayoria de las Acanthaceae, su 
distribuciOn eE extremadamente local, generalmente en selvas 
maduras y rara vez se les encuentra en vegetaciOn secundaria. 
El género ~Eb~lªDQIª presenta la forma mas comun de granos de 
polen dentro de la familia, principalmente el grano tricolporado 
caracteristico de la mayoria de las tribus (Wasshausen, op cit.). 

El género SEb~lªDQIª presenta una gran variedad de 
flavonoides como compuestos secundarios. Se han podido detectar, 
en 30 especies diferentes, alrededor de 20 a 25 flavonoides 
diferentes, sin que alguna de las especies los presente todos 
(Wasshausen, 1975). Aparentemente, el género es interesante para 
realizar estudios de variacion bioquimica en taxa de amplia 
distribucion geogr~fica. 

I. 2.2. DescripciOn de la especie: taxonomia, morfologia y 
fenologia. 

SEb§l2DQIª 2~!2D!1ªfª (Scheidw.) Lindl. Bot. Reg. 31: t.12. 
1845. 

Generalmente se encuentra en selvas humedas en un rango 
altitudinal de 150 a 1,300 m s.n.m., aunque preferentemente en 
este ultimo. se distribuye desde el sureste de Mexico hasta 
Bolivia. 

SEb~1ªDQI9 ª~!2D!12~9 es una planta de habito herbaceo a 
algo le~osa, con tallo erecto de hasta 1 m de altura, glabro o 
escasamente piloso, con internodos de entre 2-9 cm de largo. 
Presenta hojas simples opuestas decusadas, de consistencia 
coiracea y glabras en ambos lados. Flores hermafroditas,portadas 
en espigas simples terminales, en número de 1-4. El fruto es una 
capsula ovoide o cilindrica, de dispersion explosiva, con 4 
semillas de entre 2 y 4.5 cm de diametro, con un peso de entre 
0.1 a 0.02 gramos. Semillas algo aplanadas, cafe obscuro, casi 
circulares en el borde, usualmente papilosas, arrugadas (Fig. I.4 y 
I .5). 

wasshausen (1975) con base en diferentes caracteristicas de 
la hoja y por su distribucion geografica, divide a la especie en 
tres variedades: 

a) 
b) 

c) 

A. aurantiaca (Scheidweiler) Lindley var. aurantiaca 
~~ -§~i§iiii~s2 cscheidweilerl Lindley var~--~i~ii2ebY11E 
Standley. 
A. aurantiaca (Scheidweiler) Lindley var. D1!~D§ 
(ttooker)-wasshausen, nueva combinacion. 
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Fig. # I·4 Aphelandra aurantiaca 
A. Forma de crecimiento (mitad del tamaño.natural) 
B. Cáliz abierto para mostrar el ovario 
C. Flor completa con bráctea y bracteola 
D. Corola abierta para mostrar los estambres y el 

pistilo 
E. Antera connivente 
F. Cápsula abierta 
G. Semilla 

(Tomado de Flora de Guatemala, Gibson (1978) 
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.Fig. # I.S Caracteristicas morfológicas de Aphelandra aurantiaca 
utilizadas en el presente estudio. A = inflorescencia, 
B =Largo de la inflorescencia, C =Cicatriz de la in
florescencia, D = cicatriz foliar, E = botón de la in
florescencia, F = reiteración que al fragmentarse ori
gina un ramet roto, G = longitud inicial total, H = al
tura total, I = genet. 
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Segon dicha clasificacion-la especie estudiada es ~Eb~!~~Qr~ 
aurantiaca var. aurantiaca 
-----Eñ-ia selva-de-Los-TÜxtlas.~Eb!l!D9r! !~I!D!1!~! florece de 
septiembre a febrero, con su maximo en diciembre. Los frutos 
tardan aproximadamente un mes en madurar, alcanzando el maximo en 
febrero. Dos meses después, en abril, se produce la dispersiOn. 
Las semillas presentan su pico de germinaciOn en los meses de 
junio y julíc•. La produccion de hojas es muy heterogénea 
dependiendo de¡ estado sucesional en el que se encuentre el 
individuo, pero en general se presentan dos picos de producciOn 
de hojas: uno en agosto y el otro en abril, el primero coincide 
con la época de lluvias, y el segundo con el punto maximo de 
dispersion de las semillas, es decir una vez que ha pasado la 
época reproductiva. 

Presenta crecimiento vegetativo, por medio de reiteraciones 
producidas por meristemos laterales, a causa de alg~n traumatismo 
(Fig. I.5). El tamano a la primera reproducciones muy variable, 
pero se enucentran individuos reproductivos con solo 15 cm de 
altura. 

~Eb!l!DQI! !YI!D!i!9! 
Europa y Sudamérica, 
(Halnchen, 1976). 

es utilizada como planta de ornato en 
donde es propagada vegetativamente 

Una descripcion morfologica detallada de la especie 
encontrarse en Wasshausen, 1975 y Gibson, 1978. 

I 
puede 

8Eb!l!DQI! !YI!D!i!9! presenta un ciclo de vida complejo 
(Fig. I.6), ya que el reclutamiento de nuevos individuos 
(unidades fisolOgicamente independientes) a la población puede 
ser mediante dos vias: la via sexual, por medio de semillas y la 
via vegetativa, por medio de reiteraciones que son potencialmente 
independientes en lo que se reifere a su fisiologia. Esta 
especie normalmente presenta crecimiento apical a partir de un 
meristemo terminal. Sin embargo si sufre algun traumatismo en la 
yema apical o bien si el tallo es doblado por la caida de una 
rama o cualquier otro objeto existe una reactivacion de los 
meristemos axilares que dan origen a una reiteracion. Al cabo de 
un cierto tiempo ésta puede separarse y formar un individuo 
fisiolOgicamente independiente (es decir, un ramet en la 
terminologia de Harper (1967)). 

Un genet esta formado por el conjunto de unidades que 
provienen de la germinacion de una semilla, y que por tanto 
comparten un genotipo particular (a menos que existan mutaciones 
somaticas). De tal modo, un genet puede estar integrado por uno 
o varios individuos fisiolOgicamente independientes, por lo que 
es necesario conocer la cornposiciOn genética de dichos individuos 
para definir el conjunto de unidades que conforman un genet. 
Puesto que no conocemos la composicion genética de los diferentes 
ramets, y solo en el caso de pléntulas podemos asegurar que dicho 
individuo constituye un genet. Utilizaremos el término de ramet 
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Fig. I.6 Ciclo de vida de Aphelandra aurantiaca en Los Tuxtlas. 
S = semilla, P = plántula, RNJ = ramet no roto jóven, 
RND = ramet no roto doblado, Rt = reiteración, RJ = 
ramet roto jóven, RNRD = ramet no roto reproductivo do
blado, RNR = ramet no roto reproductivo, RR = ramet roto 
reproductivo. Las flechas indican las posibles transi
ciones de individuos en diferentes estadios (ver texto). 



para describir las unidades demograf icas utilizadas en el 
presente estudio. Con base en-lo anterior, un "ramet no roto" es 
producto de la germinacion de una semilla que completa su ciclo 
de vida sin sufrir ningun golpe. Una plbntula es un ramet no roto 
que conserva los cotiledones. Un ramet roto es producto del 
crecimiento vegetativo y proviene de la separación de una 
reiteración del individuo progenitor, por tanto con un genotipo 
idéntico al de la planta que lo produjo. Asimismo un ramet roto 
puede ser prÓducto de la fractura del tallo por el golpe de una 
rama o cualquier otro objeto. Los ramets no rotos pueden seguir 
varias rutas para llegar a la etapa reproductiva y producir 
semillas: i)crecer hasta alcanzar un cierto tamano y 
reproducirse, sin sufrir ningón dano iil crecer, sufrir el golpe 
de algón objeto, producir una reiteración (y posteriormente un 
ramet) y luego reproducirse. A su vez, los ramets rotos pueden 
seguir estas dos mismas vias. Una vez que un individuo es 
golpeado por algun objeto ( p.e.j. ramas y frutos) si pierde 
parte del tallo, su desarrollo se ve interrumpido regresando a 
etapas anteriores del ciclo de vida. 

I.3. Materiales y Métodos generales. 

Para organismos sesiles, tales como las plantas terrestres, 
la técnica clbsica para contar y medir individuos se basa en el 
establecimiento de sitios de observación permanente. En ellos se 
recopila la información necesaria para describir los procesos de 
natalidad y mortalidad de las poblaciones y el flujo de 
individuos que ocurre en ellas. un anélisis cuidadoso de los 
factores ambientales que operan sobre las poblaciones en estos 
sitios puede llevar a detectar fuentes de causalidad de los 
patrones demogréficos (Harper, 1977). 

Para este estudio se montaron nueve sitios permanentes de 60 
m2 en zonas que representan distintas fases del mosaico de 
regeneración natural de la selva de Los Tuxtlas. Segun Martinez
Ramos et al. (1988b) y siguiendo el esquema propuesto por 
Whitmore (1978). Estas zonas representan las fases de: i) Claro, 
breas abiertas del dosel provocadas por la caida natural de 
érboles y con edades de 1 a 2 anos de perturbación, iil Fases de 
Construcción o Sucesi6nales, que representan sitios con un 
crecimiento y reemplazo sucesional activo de la vegetación y 
cuyas edades de perturbación varian entre 3 y 30 anos, y iii) 
Zonas Maduras, que representan areas del bosque con el dosel 
cerrado que no han recibido una caida de árbol al menos durante 
los óltimos 30 anos. En estas óltimas el ritmo de crecimiento y 
reclutamiento de las poblaciones se encuentra en su minima 
expresion. 

Asimismo, los sitios fueron elegidos con el criterio de 
incluir poblaciones de ~Eh~!~~~r~ ~~re~!ie~e con una densidad de 
indivduos alta, media y baja (excluyendo plbntulas) dentro de 
cada una de las zonas arriba mencionadas. De los nueve sitios 
tres se montaron en claros,llamados de aqui en adelante: claro 
de alta densidad (CA= 3.37 ind/m2), claro de densidad media 
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2 2 
(CM = 1.17 ind/m l y claro de densidad baja (CB = 1.13 ind/m l. 
En zonas sucesionales se montaron los sitios: sucesional de alta 
densidad (SA = 2.58 ind/m2), sucesional de densidad media (SM 
0.87 ind/2) y suces1onal de densidad baja (SB = 0.77 ind/2). En 
zonas de bosque maduro se montaron los sitios: maduro de alta 
densidad (MA = 2.93 ind/2), maduro de densidad media (MM= 0.73 
ind/2) y maduro de densidad baja (MB = 0.38 ind/21. Cada uno de 
estos sitios fue demarcado con estacas de madera formando una 
reticula de s•rn x 5 m. 
· Dentro de, cada sitio se marcaron con etiquetas numeradas a 

todos los individuos de ~Enslªn~tª ª~tªn!!e~2 y se localizaron en 
un mapa a escala mediante coordenadas cuya irnpresiciOn no fue 
mayor de 20 cm. Las plAntulas, individuos con cotiledones 
claramente visibles, fueron censadas unicarnente en un cuarto de 
la superficie de cada sitio. De cada individuo censado se 
tornaron los siguientes datos (ver Fig. I.5): altura total de la 
planta, longiutd total del tallo, n~rnero de cicatrices foliares, 
numero de cicatrices florales, numero de hojas y largo y ancho de 
cada hoja. 

Los individuos fueron clasificados corno "rarnet no roto" si 
el tallo no presentaba ninguna ruptura. o bien, fueron 
clasificados corno "ramet roto" si el individuo provenia de la 
fractura de un tallo, producto de una fragrnentacion debida a un 
evento traum!tico o que un retono vegetativo se separ~ de la 
planta materna (ver Fig. 1.6) 

Asimismo, a un 303 del total de individuos, elegidos con un 
criterio aleatorio, se les marcaron las dos Ultimas hojas con la 
finalidad de seguir el crecimiento de los individuos a través de 
su produccion foliar. 

Durante la época de reproduccion se conto el n~rnero de 
inflorescencias e infrutescencias, se midio el largo de cada 
inflorescencia y se anoto en qué estadio de desarrollo se 
encontraban. Una muestra (N 108) de infloresecencias e 
infrutescencias seleccionadas al azar perrnitio estimar el n~mero 
de ovulos y semillas producidos por planta. 

Finalmente, se obtuvieron estimaciones del grado de dano 
producido por herbívoros sobre las l!rninas foliares y sobre las 
estructuras reproductivas de los individuos. La metodología 
particular usada para obtener estas estimaciones se detalla en el 
Capitulo II. 

Este sistema de obtencion de datos fue seguido durante un 
ano a través de un programa de visitas mensuales a los sitios 
permanentes. Durante cada visita se registraron, adem!s, 
individuos muertos y sus posibles causas de muerte, el nacimiento 
de nuevos rarnets (provenientes tanto de semillas como por vias 
vegetativas) y la produccion foliar de los individuos marcados 
para éste fin. 

Los materiales y rnetodos especificos a cada capitulo se 
detallan en su oportunidad. 
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CAPITULO lI 

AMBIENTE LUMINICO, HIRBIVORlA Y ESTRUCTURA 
DE LA COMUNIDAD H!RBACIA IN LAS POBLACIONES 
ISTUDIACAS DI 6;h1l1nQtl IYt1ns11;1. 
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II.1. Introduccion. 

II.1.1. El ambiente de las poblaciones en las selvas altas 
perennifolias: un mosaico de condiciones, recursos e 
interacciones bioticas. 

Las poblaciones de plantas, por lo general, crecen afectadas 
por ambientes que distan mucho de ser uniformes en el espacio y 
el tiempo. La~ condiciones fisicas y quimicas, asi como los 
recursos y las interacciones biOticas que afectan el crecimiento 
de una poblacion se ven alterados por eventos naturales de 
perturbaciOn. Estudios recientes han mostrado que en muchos 
sistemas biolOgicos tales eventos no son raros; los regimenes de 
perturbacion natural parecen dictar muchos de los patrones de 
organizaciOn y dinamica de las poblaciones y comunidades 
vegetales (Pickett y White, 1985). 

La caida de árboles y ramas del dosel constituye uno de los 
factores de perturbacion que genera mayor heterogeneidad en el 
ambiente de una selva. Bazzaz (1984) plantea que la evoluciOn de 
una gran cantidad de adaptaciones de las especies tropicales, 
esta altamente influida por dicha dinamica de la comunidad, ya 
que esta modifica muchas de }as interacciones fisicas y 
biolOgicas que ocurren en los trOpicos. 

Bajo el dosel cerrado del bosque la cantidad de luz directa 
que llega al suelo es baja (0.2?. para los Tuxtlas, Martinez
Ramos, 1985). Dicha condicion, no favorece el crecimiento 
vertical de las plantulas e individuos juveniles de la mayoria de 
las especies. La caida de árboles forma claros en el dosel 
aumentando sustancialmente los niveles de luz, por lo que en los 
claros el crecimiento de las plantas es en general mayor (Brokaw, 
1987). El acelerado crecimiento de la vegetacion en los claros 
produce que el ambiente cambie rápidamente reestableciendose con 
el tiempo las condiciones fisicas asi como los factores bioticos 
que operan en un bosque con el dosel cerrado (Brokaw, 1985; 
Mart1nez Ramos, 1985; Denslow, 1987). 

Tales cambios en el ambiente fisico y biotico afectan las 
posibilidades que las plantas tienen de dejar descendientes. Se 
ha propuesto que distintas especies siguen diferentes rutas de 
desarrollo en el mosaico ambiental (Martinez-Ramos et al. 
1988b): Un grupo de especies, las llamadas tolerantes a la 
sombra, forman bancos de plantulas que se mantienen en un estado 
de letargo bajo el dosel cerrado de la selva. La apertura de 
claros estimula el crecimiento de las plántulas, pero son 
necesarios varios claros antes de que algunas de ellas lleguen al 
estado reproductivo. Otra ruta, es la seguida por las especies 
denominadas intolerantes a la sombra, cuyas semillas requieren de 
claros para germinar. La colonizacion de claros se dá traves de 
una amplia dispersion temporal y/o espacial de semillas. Estas 
rutas no incluyen el establecimiento de arboles adultos bajo el 
dosel. Entre estos dos grupos extremos de especies puede darse 
un amplio espectro de formas de desarrollo en el mosaico 
ambiental (Hubbell y Foster, 1986) 
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Para el caso de herbaceas, Collins et. al. ( 1985 l hecen une 
revision de la respuesta de especies herbaceas a la creacion de 
claros en bosques templados y proponen un conjunto de gremios, 
semejantes a los propuestos por varios autores para 6rboles 
tropicales (Denslow 1980, Harsthorn 1980, Martinez-Ramos 1985; 
Martinez-Ramos et al., 1988 en prensa). 

Exclusivas de sol: individuos con metabolismo adaptado a 
altas intensidades de luz. Generalmente son efímeras que maduran 
y mueren al 'cerrarse el claro, o bien solo existen en sitios 
abiertos. 

Exclusivas de sombra: individuos generalmente postrados, 
ajustados fisiologicamente a niveles bajos de luz, grandes 
intensidades pueden resultar incluso nocivas. Solo estan 
presentes en claros muy pequenos o bajo la sombra de otros 
individuos en claros grandes. 

Facultativas o flexibles: individuos con un metabolismo 
fotosint~tico muy flexible, es decir, individuos que pueden 
soportar cambiar de condiciones de alta intensidad luminica a 
condiciones de baja intensidad. Arquitectura erecta. La 
apertura de claros favorece el crecimiento y la reproduccion. Son 
de amplia distribucion en las diferentes fases de regeneraciOn 
del bosque. 

El único trabajo de este tipo que existe para herbAceas 
tropicales es el de Smith (1987). Smith (op. cit) propone dos 
estrategias: 

Especializadas a aperturas de claros: Especies que aumentan 
sus tasas fotosinteticas, su crecimiento y su reproduccion al 
abrirse el claro. Su ubicación espacial se restringe a parches de 
edad sucesional temprana. 

Tolerantes a la sombra: aumentan su tasa fotosintetica pero 
no en la medida que las anteriores, sin embargo en condiciones de 
penumbra, tienen un mayor rendimiento. su respuesta a la 
apertura no es tan inmediata ni tan evidente. Son de amplia 
distribucion espacial en el bosque. 

En general observa que la mayoria de las especies permanecen 
en un estado vegetativo en el bosque cerrado, algunas especies 
incluso reducen su tamano hasta que se presenta otro claro. 
Pocas especies tienen la estrategia de desaparecer al cerrarse el 
claro y recolonizar via semilla (lo cual es muy común en Bosques 
Templados (Collins et al. 1985)). Asimismo, observa que el 
momero de herbaceas/m2 as! como el número de individuos 
reproducitvos aumenta al pasar el primer y segundo ano despues de 
la apertura. Por otro lado, encuentra que las semillas de las 
herbaceas estan muy poco representadas en el banco de semillas, 
de un total de 52 especies, solo 2 eran herbaceas. 

De manera particular analiza la respuesta de cuatro especies 
despues de dos anos de la apertura, observando que en general, la 
respuesta es un aumento en nomero, y/o crecimiento y/o 
reproduccion en diferentes intensidades. 

Al parecer, bajo el contexto anterior, la variabilidad 
ambiental generada por la din!mica de claros ha actuado 
selectivamente sobre las historias de vida de las plantas en las 
selvas. En un estudio poblacional, por lo tanto, es importante 
estudiar los ambientes del mosaico que potencialmente pueden 
afectar el crecimiento de las poblaciones. 
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II.1.2. Variacion del recurso luminico en el mosaico de 
regeneracion. 

La variacron que se produce en el recurso luminico con la 
dinamica de claros ha recibido considerable atencion, quiza 
porque en primera instancia parece jugar un papel fundamental en 
la regeneraci,on de las poblaciones (Anderson, 1969; Bazzaz y 
Carlson, 1982; Pearcy, 1983; Zangerl y Bazzaz, 1983; Mulkey, 
1986; Pi telka y curtís, 1986) . Tal variaciOn no solo incluye la 
existente entre claros y sitios cerrados sino también la que se 
da entre diferentes partes de un claro. Dentro del claro se 
generan condiciones microambientales diferentes. El porcentaje de 
radiaciOn directa recibida en el centro y borde del mismo 
difieren notablemente (Denslow, 1987). 

La gran variabilidad del recurso luminico lo hace 
extremadamente dificil de medir. Los principales factores que 
afectan el régimen de luz en una localidad particular son: 
posicion del sol, nubosidad, vientos asi como la estructura y 
dinamica de la vegetación (Chazdon y Fetcher, 1984a). En regiones 
geograficas semejantes, la estructura y la dinamica de la 
vegetacion parecen ser los factores determinantes de dicha 
variabilidad. De la primera depende la variación en la calidad y 
cantidad de haces de luz que se filtran por el dosel 
("sunflecks"), y de la segunda, la tasa de apertura de claros con 
sus condiciones y consecuencias sobre el régimen luminico del 
sotobosque (Cuadro II.l). 

Cuadro II.1. Caracteristicas lumínicas de diferentes 
comunidades tropicales. 

Localidad 1 2 3 4 5 6 

oueensland 0.5 0.21 62 menos 2 75 Bjorkman (1972) 
(280 15'S) (0.4-1.1) (.15-.24) en Chazdon y 

Fetcher, 1984a 

Oahu 2.4 0.86 80 66?. >0.5 410 Pea rey (1983) 
(210 30'Nl (1.5-3.8) ( .55-1.38) 

Los Tuxtlas 2.58 0.3 64.29 213>10 Este trabajo 
(18o 36'Nl ( .47-6.8) (.07-.75) 

La Selva 0.3 55-77 1,304 Chazdon y 
(lOo 26'N) ( .18-. 55) Fetcher ( 1984b) 

1 % promedio transmitido, 2 = DFFA total diaria (promedio) 
Cmm/m2/s), 3 = 3 maximo debido a haces de luz (sunflecks), 4 
duración promedio de sunflecks (minutos), 5 =intensidad maxima 
de los sunflecks (mm/m2/s), 6 = referencia bibliografica. Entre 
paréntesis se muestran los valores minimos y maximos. 
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Los haces de luz filtrados a traves del dosel ("sunflecks") 
juegan un papel determinante en la heterogeneidad del recurso 
luminico en sitios maduros. Es bien sabido que la mayor parte de 
la fotos1ntesis en plantas del sotobosque es relizada durante la 
aparición de estos haces de luz directa de alta intensidad (mas de 
150 mmol/m2/s). Por lo que resulta necesario conocer la 
frecuencia y duración de los mismos IChazdon y Fetcher 1984b; 
Mooney et al.; 1984; Chazdon, 1986 l. 

II.1.3. Variacion de condiciones fisicas y nutrientes con la 
dinAmica de regeneraciOn. 

El cambio ambiental que de manera natural ocurre en los 
claros incluye no solo al recurso lumínico sino también 
condiciones fisicas tales como la temperatura, la humedad del 
aire y el suelo, y la velocidad del viento (Denslow, 1987). Como 
una consecuencia de los cambios en la entrada de luz directa, en 
los claros se presentan temperaturas mas altas (hasta 15 oc 
mayores) que en bosque cerrado (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia, 
1987). Asimismo, las variaciones diurnas de la temperatura al 
nivel del suelo son mas drasticas. La humedad del suelo es mayor 
en los claros (Denslow, 1987) que en los sitios con el dosel 
cerrado. Al parecer, tal aumento se debe a que los claros reciben 
un aporte de agua mas directo y a que en estos sitios ocurre una 
competencia menor por agua a nivel de las raices (Lee, 1978 en 
Mart1nez-Ramos, 1985). 

La disponibilidad de algunos nutrientes parece tambien 
variar con la dinamica de claros (Vitousek y Denslow, 1986; Uhl 
et al., 1988) . En general, los claros podrían constituir si ti os 
con un aporte de nutrientes mayor (al menos por un corto periodo 
de tiempo) dada la entrada de materia organice ocasionada por la 
caida del arbol o sus partes. Por otro lado, la tasa de 
descomposiciOn tenderia a ser mas alta, debido a una mayor 
temperatura y humedad del suelo (Orians, 1982; Uhl, 1983 en 
Mart1nez Ramos, 1985). Dicho pulso de nutrientes, generalmente 
presenta una distribucion heterogénea dentro del claro, 
dependiendo de como se origino éste ( Vitousek y Denslow, 1986; 
Vitousek y Walker, 1987; Uhl et al., 1988;) (Ver Fig. II.l). 

II.1.4. Variacion de factores biOticos con la dinamice de claros. 

Agentes biOticos tales como depredadores de semillas, 
herbivoros, patogenos y la interferencia entre plantas, parecen 
variar también de manera importante en el mosaico de regeneracion 
de la selva. 

Existen datos aislados que senalan que los depredadores de 
semillas operan de manera diferencial entre los parches del 
mosaico de regeneración (Mart1nez-Ramos et al., en prensa). 

Augspurger (1984) encontro que el ataque por hongos 
patógenos y sus efectos letales sobre las plantulas de ciertas 
especies arboreas son mayores en sitios maduros que en los 
claros. 
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Fig. #. II.1 Heterogeneidad ambiental interna en un claro. 
Parte superior: R = zona de raíces, T = zona 
de tronco y C = zona de la copa. 
Parte inferior: patrones hipotéticos de la 
variaci6n vertical de luz, temperatura y 
humedad relativa en las tres zonas del claro 
cerca del suelo. Las líneas punteadas ilustran 
la entrada de luz al claro y su extensi6n hori
zontal con el movimiento del sol. En el extremo 
izquierdo se muestra el decaimiento de luz a través 
del dosel de un sitio de selva madura. 
(Tomado de Martínez-Ramos, 1985). 



Beattie 11971) len collins et.al. 1985) mencione que la 
actividad de polinizadores es.mayor-eñ-sunflecks y claros que en 
bosque maduro. 

Por otro lado varios autores mencionan que la dispersion 
varia dependiendo de la fase regenerativa en la que se encuentra 
creciendo una planta (Bazzaz, 1984; Clark y Clark, 1987;). 

Existe una gran cantidad de estudios que integran la 
herbivoria con la sucesion y como son afectadas especies que 
ocupan diferentes estadios sucesionales ( Para una revisiOn ver 
Nunez-Farfan y Dirzo 1985, 1988; Coley 1987). De estos estudios 
se desprende, en general, que las especies pioneras son mas 
atacadas por herbivoros que las especies de fases maduras. Sin 
embargo, existen pocos estudios (y menos en zonas tropicales) en 
los que se analice como afecta la herbivoria a individuos de la 
misma especie en diferentes fases sucesionales, y su repercusion 
demogr!fica (Coley 1987). 

Sin embargo, las consecuencias poblacionales de las 
interacciones biOticas han sido poco estudiadas en este contexto 
(sin embargo ver Illescas, 1987; Dirzo y Chapin, 1987). 

La literatura existente acerca de las interacciones planta
planta en el sotobosque de comunidades tropicales es 
practicamente inexistente. Si bien las herbaceas del¡sotobosque 
no constituyen el elemento característico de la estructura de las 
selvas altas perennifolias, éstas pueden jugar un papel muy 
importante, ya que cubren una buena parte del suelo donde 
germinan y se establecen las plantulas de los arboles que 
constituyen el elemento dominante. El conocer las reglas del 
reemplazo de un arbol por otro, son importantes para entender la 
estructura y din!mica de estas comunidades (Hubbell y Foster 
1986) . En este proceso las herbaceas pueden tener cierta 
incidencia que a~n no ha sido explorada. 

II.2. Objetivos. 

Las poblaciones de Aphelandra aurantiaca se encuentran 
inmersas en las diferentes-fases-de-la-ciiñamica-de regeneracion 
que opera en la selva de Los Tuxtlas, por lo que el desarrollo de 
éstas depende principalmente del éxito de la relacion genotipo
ambiente de sus individuos en las diferentes fases. El presente 
capitulo tiene como objetivo: describir algunas variables 
ambientales de los diferentes parches sucesionales utilizados 
para el estudio de la dinamica poblacional de ~~ 2~~2~!~2~2· 

En particular, se tratara de responder las siguientes 
preguntas: qué tanto varia el ambiente lumínico entre las fases 
de regeneracion? recibe ~2h~!2~~!2 diferentes niveles de 
herbivoria en las distintas fases de regeneraciOn del bosque? 
cual es la composiciOn y estructura de la comunidad de plantas 
que potencialmente pueden interactuar con A. ª~!ªD~áªfª en las 
fases regenerativas estudiadas? --
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II .3. Materiales y metodos. 

II.3.1. Ambiente luminico. 

II.3.1.1. Mediciones de luz con fotoceldas. 

Tres de los 9 sitios permanentes de observacion (claro de 
baja densida~, sucesional de baja densidad y maduro de alta 
densidad) fueron elegidos, dada su cercanía, para hacer 
mediciones de la calidad de la luz (relación rojo/rojo-lejano 
R/RL) y la densidad de fotones fotosintéticamente activos (DFFA). 
Las mediciones de DFFA se efectuaron usando un radiómetro-quantum 
(Licor-Lincoln, Nebraska). Las mediciones de R/RL se hicieron 
mediante el uso de un espectroradiOmetro modelo (Skye 
Instruments, Scotland). Las lecturas se realizaron justo por 
encima de veintion individuos de ~eb~l~nQr~ ~~r~n!!~f~ elegidos 
de manera aleatoria dentro de cada sitio. Estas se efectuaron el 
d!a 10 de julio de 1987 en los sitios maduro alta y claro baja y 
el d!a 11 del mismo mes en el sitio sucesional baja. Ambos 
días fueron soleados y sin nubes. Las lecturas fueron tomadas 
tres veces durante el dia, la primera a las 9:00 a.m., la segunda 
a las 11:00 a.m. y finalmente la tercera a las 4:00 p.m. El mismo 
procedimiento se siguió para el sitio claro de densidad baja pero 
con media hora de diferencia. 

II.3.1.2. Mediciones de luz con fotografias hemisfericas. 

Una fotograf ia hemisférica cubre un campo de la luz 
potencial sobre un Angulo de aproximadamente 1800 a partir del 
punto de referencia elegido. Por medio de un programa de 
computadora (Chazdon y Field, en prensa) se analiza este campo 
proporcionando valores de la cantidad de luz directa y difusa 
total que llega al punto de referencia. El programa provee 
información sobre el flujo de fotones fotosinteticamente activos 
recibido a traves de un ano y en las diferentes estaciones. 
Aporta tambien estimacion del nl!lmero de haces de luz ("sunflecks") 
recibidos por dia y su duracion en minutos (para mas detalles ver 
Chazdon y Field, en prensa). Las mediciones con fotoceldas 
tienen la limitante de proporcionar valores de luz instantAneos. 
En particular; las fotoceldas usadas en este estudio tienen 
tambien la limitante de cubrir un rango estrecho de los posibles 
rayos de luz que llegan por el entorno de una planta. 

Ocho de los 9 sitios permanentes de observacion (excepto el 
sitio maduro de alta densidad) fueron usados para la aplicaciOn 
de esta técnica. Para cada sitio, se tomo una sola fotograf!a 
sobre el punto central de cada sitio y a una altura de so cm, que 
representa la altura media de los individuos reproductivos de 
~Eb~l~nQr~ ~~r~n!±~f~· Las fotograf!as fueron analizadas por la 
Dra. Kimberley Williams en el Carnegie Institution of Washington 
en Standford, California. 
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II.3.2. Estructura y composicion de la comunidad de herbaceas y 
plantulas de arboles en los sitios permanentes de 
observacion. 

Para describir la estructura y composicion de los sitios, se 
trazaron dentro de cada uno de los 9 sitios permanentes de 
observacion dos lineas de canf ield de 10 m de largo dispuestas en 
forma de equis (X). Cada linea se dividio en segmentos de 1 m (10 
segmentos), y en estos se registro la longitud interceptada por 
la copa de to~as aquellas plantas de hasta lm de altura. Las 
plantas fueron identificadas hasta el nivel de especie. 

Para el analisis de los datos, se siguieron tecnicas 
clasicas de analisis de comunidades. se calculo el valor de 
importancia (cobertura relativa x frecuencia de aparicion en las 
lineas) y el indice de dominancia (cobertura relativa + 
frecuencia relativa) para cada una de las especies en los nueve 
sitios (Greig-Smith, 1983). Para cuantificar el grado de 
semejanza floristica entre los sitios, se calculo el indice de 
similitud de Sorensen (1948) (en Greig-Smith op. cit.) para las 
36 posibles parejas de sitios. Por ultimo, se realizo un analisis 
de ordenacion por medio de componentes principales con el 
propOsito de evaluar el grado de semejanza estructural entre los 
sitios de diferente estado regenerativo. 

II.3.3. Herbivoria sobre Aphelandra aurantiaca. 
II.3.3.1. Herbivoria de hojas~-----------------

Para cuantificar los niveles de herbivoria en las hojas de 
~Eh~±~~~r~ ~~r~~!!~~~ se uso una escala categOrica de porcentajes 
de area foliar removida. Tal escala estuvo compuesta de la 
siguiente manera: o = 03, 1 = 1-103, 2 = 11-253, 3 = 26-503, 4 = 
51-753, 5 = 76-1003 (Nunez-Farfan, 1985). Con esta escala, se 
detecto el dano producido por herbivoros en las hojas de todos 
los individuos presentes en los 9 sitios permanentes de 
observacion. Este procedimiento se llevo a cabo en los censos 
inicial y final de las poblaciones. Al mismo tiempo se midio el 
largo y el ancho de cada hoja, datos que fueron usados para 
estimar el area foliar potencial (AFP) (largo x ancho x 0.75cm), 
i.e. sin herbivoria, suponiendo una forma ovoide en las hojas. 
Para calcular el area foliar real (AFR), se multiplico el AFP por 
la porporciOn de area no re•ovida, que para la escala antes 
senalada fue: o = 1; 1 = 0.95; 2 = 0.825; 3 = 0.625; 4 = 0.375; 5 
= 0.125. Con estos mismos datos se calculo el area foliar total 
removida (AFTR) por individuo (1-AFR). La relacion CAFTR/AFPJ•100 
se U$o como el estimador del nivel de herbivoria recibido por 
individuo. 
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II.3.3.2. Herbivoria de inflorescencias. 

Para el caso de las inflorescencias se aplico la misma 
escala de herbivoria arriba mencionada. Los porcentajes de dano 
se obtuvieron unicamente para la sección de las inflorescencias 
que contiene a las flores. Estas estimaciones tienen la 
desventaja de estar sujetas a error debido a que la inspeccion de 
las flores fue solo superficial para no danarlas. Por lo tanto, 
para tener una mejor estimación de la herbivoria en las flores, 
se colectaron •inflorescencias al azar dentro de los diferentes 
ambientes del mosaico forestal (sitio abierto, claro, sitio 
sucesional y sitio maduro). Esta colecta se realizo en febrero de 
1988. Las inflorescencias se llevaron al laboratorio, donde 
ademas de evaluar el porcentaje de la inflorescencia que estaba 
danado, se colectaron los animales presentes en la planta. 

II.4. Resultados. 

II.4.1. Ambiente lumínico. 
II.4.1.1. Intensidad luminica. 

Como era de esperarse, tanto las fotografias hemisfericas 
como las mediciones obtenidas con el cuantometro indicaron una 
clara tendencia de disminución en la intensidad lumínica en la 
secuencia: claros -> sitios sucesionales -> sitios maduros (Fig. 
II.2 y cuadro II.2 respectivamente). Sin embargo, los valores 
promedio para un ano obtenidos a partir de las fotografías 
hemisféricas muestran gran variación <ver error estandard), 
reflejo de la heterogeneidad del dosel que afecta la entrada de 
luz a 50 cm del suelo. 

II. 4. l. 2. Haces de luz 1 "sunflecks"). 

Al analizar por medio de una ANDEVA no parametrico IKurskal
Wallis l la información obtenida de las fotografias hemisféricas, 
Se obtuvo que el porcentaje de luz directa debido a haces de luz 
que atraviesan huecos del dosel ("sunfleks") no cambia de manera 
significativa IH= 1.973, g.l.= 7, N.S. l con la edad sucesional de 
los sitios de e5tudio (Cuadro II.31. 

El tiempo de duración de los haces de luz en los diferentes 
sitios se concentro alrededor de los 10 minutos o menos (Fig. 
II.3). Los sitios maduros, a diferencia de los claros y 
sucesionales, presentaron haces de luz de corta duración, la 
mayoría de 4 minutos o menos, y no existeron de mas de 20 
minutos. Por el contrario, en los claros, y en menor grado los 
sitios sucesionales, se detectaron haces con duracion de hasta 
una hora ( Fig. II . 3) . 
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Fig. # II.2 Densidad de flujo de fotones fotosintéticamente 
activos en los sitios de observación permanente. 
Se presenta el valor anual promedio estimado a 
partir de las fotografias hemisféricas, (ver texto). 
Las lineas verticales sobre las barras representan 
dos veces el error estándard. Los sitios señalados 
con la misma letra no presentan diferencias estadis
ticamente significativas. 



CUADRO. II. 2 

Densidad de flujo de fotones fotosintéticamente activos (mmol/mL/s ). 
Medidas obtenidas con el cuatómetro para tres condiciones de 
regeneración. Las barras unen las medias que no muestran 
diferencias significativas. Los asteriscos (') representan 
• = p ( o.os y •• = p < 0.01. 

Hora del d{a 9:30 

Promedio 5.40 

Promedio 3.64 

Promedio 0.57 

F (2,57) 16.945*' 

CLARO 
11:30 

12.31 

SUCESIONAL 

19.38 

MADURO 

3.87 

16:30 

3.12 

1.52 

/ 

1 .. 14 



:lfj 

~ 

1 
:1) 

·~ 
~: ¡;: '·' [ lf< ·~ 

i ,z .. ,, 
.. .·í 
"D 

o 12 

2 

a 

• 
,, 

2. ~ 10 ;;o ~o (ji) 

DIKoda\-, (mir.) 

Fig. # II.3 Duraci6n (en minutos) de los haces de luz que 
penetran el dosel en los tres tipos de parchesde re
generaci6n. 
(~ ) Maduros 
( ViIIIi1 ) Sucesionales 
( \ID ) ClaTos 



II.4.1.3. celided de le luz: relecion rojo/rojo-lejeno. 

Le veriacion de la calidad de la luz en el mosaico de 
regeneracion se evaluo mediante un ANDEVA de una via. Dicho 
analisis mostrQ que existen diferencias significativas en la 
relaciOn rojo/rojo lejano para las tres diferentes condiciones de 
regeneracion. El patron general es que la calidad de la luz es 
mayor en los claros con relacion a los sitios sucesionales y 
maduros (Cuadro Il.4). 

II.4.2. Estructura y composicion de le comunidad vegetal. 

El 61.173 de la superficie total de los 9 sitios permanentes 
de observación se encentro cubierto por herbáceas. Por si misma, 
~Eb~!e~9re e~r~~!!e~e represento el 11.233del total del área 
cubierta por herbáceas. Diecisiete de las 63 especies registradas 
en todos los sitios fueron herbaceas (Apendice ll. Las familias 
representadas por estas especies herbáceas fueron: Araceae (10 
especies), Acanthaceae (2 especies), Polipodiaceae (3 especies), 
Orquidaceae (1 especie) y una especie no determinada (Apendice 
1). 

Al analizar los detos por sitio, los claros presentaron la 
mayor cobertura vegetal sobre el suelo, e incluso hay valores de 
mas del 1003 {Cuadro II.~l. lo que indica que existe cierta 
sobreposicion de copas. Los sitios sucesionales y maduros tienen 
una menor cobertura vegetal a nivel del suelo y muestran valores 
semejantes entre si, con excepción del sitio sucesional de alta 
densidad, donde se registro un valor de cobertura semejante al 
obtenido en claros. 

La riqueza ma~ima (26) de especies se encentro en los claros 
y la minima (10) en un sitio maduro. La riqueza de especies 
disminuyo al avanzar la edad sucesional {cf. Cuadro 11.~). En 
contraste, la diversidad. medida por el Indice de Shannon Wiener, 
no mostro ninguna tendencia con la edad sucesional de los sitios, 
no obstante que los valores ma altos se obtuvieron en los claros 
y en un sitio sucesional {Cuadro II.q). Sin embargo, son 
necesarios análisis estadisticos detallados para obtener 
conclusiones . 

Un analisis de varianza no parametrico {Kurskal-Wallis) 
mostro que existen diferencias significativas entre los indices 
de similitud de Sorensen, calculados para los diferentes parches 
de regeneracion {H = 19.649 p < 0.001). Por medio de un análisis 
de comparaciones multiples a posteriori para las medianas (Sokal 
y Rohlf, 1981) se observo que los claros compartieron el menor 
numero especies (IS= 32.43), mientras que la maxima similitud de 
especies (IS= 57.33) se observo entre los sitios maduros Los 
sitios sucesionales mostraron una similitud intermedia (IS 
47.13) (Fig. II.4). Los claros tuvieron mas especies en comun 
con los sitios sucesionales que con los sitios maduros. Por 
tiltimo, se detecto mayor semejanza floristica dentro de los 
sitios sucesionales que entre estos y los sitios maduros (Fig. 
II.4). Asi, existio una clara disminucion de la heterogeneidad 
floristica dentro y entre sitios al avanzar la edad sucesional. 
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CUADRO. II.3 

Calidad lumínice (relación rojo/rojo lejano) en diferentes 
horas del d.ia para las tres condiciones de regeneración. 
Las barras unen i'as medias que no nuestran diferencias significativas 
Los asteriscos ('} representan • = p < 0.05 y •• = p < 0.01. 

Hora del día 9:30 

Promedio 0.40 

Promedio 

/ 

Promedio 

F (2,57) 

CLARO 
11 :30· 

1.28 

16:30 

0.31 

O.SS 

0.2 

10.208'* 



1 
.J 

., 

CUADRO II.4 
Resumen de las características de los nueve sitios permanentes. 
La edad representa no forsozamente la apertura de un claro grande 
reciente, sino el Último golpe recibido (que bien pudo ser por una 
rama). La diversidad se calculó con el Índice de Shannon-Wiener. 
la cobertura se presenta como porcentaje. Para la luz los numeras 
representan una escala en la que el 1 es el mayor valor y el 
8 el menor. 

--------Eciaci ___________ orieñtac16ñ ________ oiversiciaci _____________ Ño~-Especies-· 
Sitio (años) Luz Cobertura (H) No. de indiv. 

(rnmol/m~/s) (3) 

------------1------------------:-:-'-:-:--'---:''-:--:-::-:---------------------·-------------· 

CA 1 5 2 

CM 5 2 3 

CB 3 1 4 

SA 11 87 l 

SM 6 04 5 

SB 3 96 6 

MA 7 29 

MM 11 32 3 

MB 23 75 8 

E - W</.5;:c11;3,tio .'~ 2~ 329 
.-~r '.:~ ,"(·,\ :'.:·;{:l'. 

E - wi~:·· .. i'Ó'3:3s'· .2 491 

E·- w< ;{!"i{~~~2~ 
N - .s· <.93'.925 
N - S 54 :.973 

:>: 

E - W .. 46. 80 

N - S 65 25 

N - S 55 60 

N - S 68 298 

2;597 

l 728 

2 591 

2 148 

2 440 

2 254 

1.920 

62 20 

48 15 

178 15 

44 15 

23 10 
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Similitud floristica entre las diferentes condiciones 
dentro del mosaico de regeneración natural. C =claros, 
S = sucesionales y M = maduros. Se presentan los valores 
promedio del indice de similitud de S~rensen (1948) = IS. 
Las lineas sobre las barras indican dos veces el error 
estándard. Entre paréntesis se muestra el tamaño de la 
muestra. Las comparaciones señaladas con la misma letra 
no presentan diferencias significativas. 



Este patron podria implicar que: 1l e~is~e unD variac1on 
ambiental entre claros, la cual determina que diferentes especies 
de herbaceas ocupen distintos claros o iil dado que la apertura 
del dosel por la caida de un &rbol parece tener un componente de 
aleatoreidad alto, la composicion de especies en los mismos 
depender& de aquellas presentes en el momento de la apertura, ya 
sea como propagulos o en estado vegetativo. Dicha heterogeneidad 
disminuye co~ la regeneracion que se dé en los diferentes 
parches. 

Algunas especies herbaceas tendieron a distribuirse 
diferencialmente entre los sitios de distinta edad de 
perturbacion. Parece haber etapas serales en las que algunas 
especies alcanzan su maxima dominancia. Asi, por ejemplo, 
§yngQn!gm sbeE~D!i! Y §be~~riª sª1YSQQI!f!~e se encontraron 
exclusivamente en los claros, mientras que Qi~ff§D~ªfbi2 §~gin~ 
se encontró preferencialmente en los sitios maduros (Cuadro Il.5) 

Tratando de contestar la pregunta con quien (es) coexiste 
mas frecuentemente ~Eb!1ea9re 2grªn!ie~e?. encontramos que las 
especies con las que coincidió en todos los sitios de muestreo 
fueron: ~!!IQEerY~m m~~is2ngm. Qheme~QQI~ª !~E!ii12!! Y §yng2nigm 
EQQQEbY11~fil· En todos menos en uno de los sitios de estudio: 
~QD§!~rª aff. ªsgmine!ª Y QiE1ª~igm 1QDSb2EbY11gm. se observaron 
otras especies que ocurren con menor frecuencia: Anthurium 
f1~~i1~. ~~s!en9rª emQi&!D! Y §Ee!biEbY11gm s2Eh1!eri!Eªi5~m~-en 
ese orden. De estas especies acompanantes, todas son hierbas con 
excepción de las dos palmas ~!!IQSªrz~m fil§~ifeD~fil· Qbeme!QQI!ª 
!~E!li1Q!! y las plantulas de ~~S!ªDQI! efilQi&!D!· un érbol 
(Cuadro II.5). 

Las pl&ntulas de especies arboreas se encontraron claramente 
restringidas a algunos sitios y dentro de ellos a algunas zonas 
reducidas. Ejemplos de este comportamiento son: ~~g§Diª !E~· 

~r!re seresª!ªDª· Qg!~iª m!~isenª. grª!ª§~ª !ªEie Y ~Q~!!rie sp 
(Cuadro II.6). Lo anterior es debido, muy probablemente, a la 
corta distencia de dispersion de sus semillas, las cuales tienden 
a concentrarse alrededor del arbol progenitor. 

Los valores de importancia maximos para ~Eb!leDQIª 
aurantiaca tendieron a encontrarse en los sitios maduros, y a 
ae~~e~er-~acia los claros. En los sitios en los que A. aurantiaca 
no fue dominante, no existió una especie en particular--qÜe 
ocupase el primer lugar de importancia estructural en todos los 
sitios. ~!S!ªa9rª em2!S!D!· §YD~2ai~m E222EbY11~m. Y S!!r2sªr~~m 
mexicanum son de las especies claramente dominantes en diferentes 
sitios-(Apendice 1i. 

Por medio de el analisis de ordenacion, a trav~s de 
componentes principales, en el que se utilizo a las especies como 
criterio de ordenacion, se observo un cierto agrupamiento de los 
sitios de acuerdo a su edad sucesional (Fig. II.5). Con 
excepciOn del sitio claro baja, los sitios de edad sucesional 
semejante se presentaron juntos en la ordenacion. El eje I y II 
explican el 63.783 de la variación presente entre los sitios. 
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CUADRO ! l.5 
Valores de cobertura relativa (f.) para las especies registradas en el muestreo de los nueve 
sitios permanentes de observacion. Se presenta el resultado de la suma de las dos Lineas. 

SlTlO CA CM CB SA SM SB MA -MM-'>-- -- MB 

ÉsrÉciÉ---------------------------------------------------------------------------------------------
Abuta panamensis 0.00 0.74 0.49 0.00 3.01 0,00 0.00 0.00 - O;OO 
Acalypha skutchii o.oo o.oo o.oo O.DO 0.40 o.oo 2.29 o.oo o.oo 
Adiantum sp. 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 1.77 0.00 0.00 0.00 
Allophyllus campostachis 0.9b o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo 0.00 0.00 o.oo 
Anthurium bombasiphollium 5.09 4,67 0.00 0.00 o.oo l.33 0.00 0.54 o.oo 
Anthurium flexile o.oo 5.09 o.oo 2.69 12.65 1.77 1.83 3.99 8.59 
Aphelandra aurantiaca 16.90 S.83 3.56 18.62 8.03 20.62 22.17 lJ.07 O.oo 
Arrabidea verrucosa 1.37 o.oo 0.99 0.08 o.oo o.oo 0.00 o.oo o.oo 
Astrocaryum mexicamun 22.61 27.15 0.00 S.03 16,87 8,87 12.23 8,35 22.24 
Bactris trichophylla o.oo 3.61 o.oo o.oo O.DO O.DO o.oo o.oo o.oo 
Casearia nitida 0.41 o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo 
Chamaedorea tepeJilote 13.47 8.80 10.77 16.61 3.21 2.22 5.35 8.53 4.14 
Cholinburquis sp. 1.37 0.00 0.00 0.00 o.oo 0.00 0.00 o.oo 0.00 
Connarus schultesii 0.00 O.DO O.oo 0.00 3.41 0.00 o.oc 0.00 0.00 
crataeva tapia 2.06 o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo 0.00 
Crossopetalum parviflorum O.CJO 0.00 0.00 0.00 0.60 0.00 0.00 0.00 0.0(1 
Dieffenbachia seguine O.OC 0.00 O.DO 1.68 0.00 0.00 o.oo 21.78 9.05 
Diplazium lonchophyllum 0.00 0.95 9.19 8.55 0.40 0.00 2.45 6.72 4.29 
Dussia mexicana 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 •l.00 15.29 0.00 0.00 
Eugenia sp. 0.00 O.DO 0.99 O.Co C.00 o.oo o.oo 0.00 0.00 
IHppocratea volubilis 0.00 l.38 o.oo 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 
Hirae fagifolia 2.06 o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo o.ou o.oo o.oo 
Inga sapindoides 0.82 2.33 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0,00 
Ipomea phillomega o.oo o.oo 0.99 o.oo o.oo 0.00 o.oo o.oo o.oo 
Licaria sp. nov. o.oo 0.95 o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo 
Lygodium sp. o.oo o.oo 1.48 o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo 
Mollinedia viridiflora 0.82 o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo 
Monstera aff. accuminata 13.47 4.56 o.oo 31.87 12.25 IU.42 2.45 20.69 o.oo 
Nectandra ambigens o.oo o.oo 7.81 1.01 o.so o.oo 6.12 2.18 20.09 
Ocotea dendrodaphne 0.27 0.00 o.oo 0.00 0.00 0.89 0.00 0.00 o.oo 
Paragonia pyramidata 0.69 o.oo 0.00 o.oo o.oo o.oo O.DO 0,00 0,00 
Parathesis sp. 0.00 0.00 o.oo o.oo 0.80 O.DO 0.00 0.00 0.0(1 
Paullinia pinnata o.oo o.oo 2.08 0.00 O.DO 0.89 o.oo 0.00 o.oo 
Philodendron inaculaterum 0.00 o.oo O.üo 0.00 1.01 o.oc O.DO 0.00 26.38 
PhilodenJron guatemalense o.oo 0.00 0.00 O.OC 4.22 8.87 0.76 5.63 0,00 
Philodendron sagittifolium l.17 o.oo o.oo o.oo 6.63 o.oo 4. 74 o.oo o.oo 
Phylodendron sp. 0.00 1.27 0.00 O.DO 0.00 0.00 0.00 o.oo 0.00 
Piper hispidum o.oo o.oo 2,17 0.00 o.oc o.oo 0,00 O.OU 0,00 
Piper izabalanum 1.03 o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo 
Plantulo 'de orbo1·- -- ... - ... ---.----·o.uo u.uu 0.(10···· u--.oi.i----v;uu · u.uo o.uo o.CJO u.31 
Pleuranthodendron lindenii U.00 U.00 0.00 0.00 2.01 0.00 0.00 0.00 0.00 
Pouetr1a sp. u.oo o.oo o.oo o.oo o.oo 5.7b o.oo o.oo o.oo 
Pseudolmedia oxyphyllaria 0.00 0.42 0.40 o.oo o.oo o.oo o.oo o.91 o.oo 
Psychotria faxlucens o.oo o.oo 2.67 o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo 
Psychotria papantlensis 0.00 o.oo l.19 4.53 0.00 l.11 'o.oo o.oo o.oo · 
Psychotria veracruzensis O.DO 0.00 1.28 O.OC O.OC O.DO o.oo 0.00 o.oc 
Ptepocarpus rohrii o.oo o.oo 0.40 o.oo 0.00 u.oo o.oo o.oo o.oo 
Reinhardtia gracilis o.oo o.oc1 1.98 o.oo o.oo o.oo 4.59 0.00 o.oo 
Rodospatha aff. wendlandii 0.00 0.00 o.uo 0.00 0.00 0.00 0.00 2.54 0.00 
Salacia megistophylla 2.06 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 o.oo 
Shaueria calycobractea o.oo o.oo 29.16 o.oo 0.40 o.oo o.oo o.oo o.oo 
Spathiphyllum cochlearispathum o.oo o.oo 8.40 o.oo 8.63 1.55 15.29 1.45 3.37 
No determinada o.oo 2.12 o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo 
swartzia guatemalensis o.oo o.oo c.oo o.oo o.oo 3.33 o.oo o.oo o.oo 
Syngonium chiapensis 0.82 6.47 4.05 0.00 1.61 0.00 o.oo o.oo 0.00 
Syngonimu podophyllum 11.55 23.12 5.24 7.99 12.25 30.60 2.29 3.63 0.00 
Tetrasera volvulis 0.69 o.oo 0.00 0.00 o.oo o.oo o.oo 0.00 0.00 
Thinouia tomocarpa 0.21 o.oo 0.00 0.00 o.oo o.oo o.oo o.oo o.oo 
Trichilia palida o.oo o.oo o.oo 0.00 0.00 o.oo 2.14 0.00 0.00 
Trophis mexicana o.oo 0.53 o.oo 1.34 o.oo o.oo 0,00 0.00 1.53 
Urera caracasana 0.00 o.oo 5.73 0.00 O.DO O.DO 0.00 0.00 o.oo 
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Fig. # IJ. 5 Análisis de componentes principales. 
Ordenaci6n de los sitios utjllzando 
cómo criterio a las especies. El 
El porcentaje de variaci6n explicado 
por los dos ejes es del 63. 78% 



11.4.3. Herbivoria. 
II.4.3.l Herbivoria sobre las hojas. 
II.4.3.1.2. Variacion de la herbivoria a nivel individual. 

El analisis de la herbivoria a nivel de hojas se hara con 
los datos de ramets rotos y ramets no rotos juntos. 

Agrupando los datos de todos los sitios (N 1004), se 
encontrO que el nivel de herbivoria promedio para el total de la 
poblaciones ~enor al 10 3 de area foliar removida. Asimismo,el 
nivel promedio, de herbivoria difirio significativamente en 
individuos con diferentes tamanos (F = 19.894: p < 0.0001) (Fig. 
II.6). Los individuos de 10 cm de longitud de tallo o menos, 
presentaron el nivel de herbivoria menor. Los individuos mayores 
a 10 cm presentaron niveles de herbivoria semejantes, sin 
embargo, las diferencias son estatdisticamente significativas. 

En general la mayoria de los individuos ¡- 703) sufren 
niveles de herbivoria menores al 103 del area foliar total en 
pie. Menos del 2.5 3 de la poblacion sufre danos mayores al 20 3 
(Fig. II.7). 

Al analizar la variacion de la herbivoria a nivel individual 
dentro de los sitios permanentes de observacion por medio de un 
ANDEVA de una via, se obtuvo el mismo patron que para la 
población en su conjunto. De los nueve sitios, cinco presentan 
diferencias significativas en el nivel promedio de herbivoria, 
para las distintas categorias de tamano (Fig. II.8). Los sitios 
sucesional media y baja asi como maduro media y baja, no 
presentaron diferencias significativas (Fig, II.8). Por medio de 
un analisis de comparacion mültiple a posteriori (Sokal y Rohlf, 
1981), se observo que para los claros alta, media y baja; 
sucesional alta y maduro alta: la primera categoria de tamano 
presento el nivel minimo de herbivoria. En las ciernas categorias 
no se observa ninguna tendencia (Fig. II.8). 

Los patrones promedio en el nivel de herbivoria tuvieron un 
fuerte componente de variabilidad inter-individual. El mayor 
grado de esta variacion, medido por el coeficiente de variaci~n 
del nivel medio de herbivoria, se concentro en todos los sitios, 
sobre los individuos de tallas menores y disminuyo con 
el tamano de las plantas (Cuadro 11.7). 

Il.4.3.1.3. Variacion de la herbivoria entre sitios. 

Los ANDEVAS de una via mostraron que los individuos 
pertenecientes a la primera y segunda categoria no presentaron 
diferencias significativas en el nivel promedio de herbivoria 
para los distintos sitios. Los individuos mayores de 20 cm 
presentaron diferencias significativas (Fig. II.9). Por medio 
de un analisis de comparacion mültiple a posteriori (Sokal y 
Rohlf, 1981), se observo que el nivel promedio de herbivoria para 
el caso de la tercera categoria presentó el nivel mayor en el 
sitio sucesional alta. Para la cuarta categoria, los sitios 
sucesional alta y media presentan valores mayores que los claros 
y sitios maduros. Para la quinta categoria, los sitios claro 
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Fig. II.6 Patrón general del cambio en el nivel promedio de 
herbivoria con relación al tamaño individual, para 
la población total de Aphelandra aurantiaca en Los 
Tuxtlas. 

IH = indice de herbivoria, donde O = 0% de afea foliar 
removida, 1 = 1-10, 2 = 11-25, 3 = 26-50, 4 = 51-75 y 
5 = 76-100. Entre paréntesis se indica el número de 
individuos. Las lineas sobre las barras' representan 
dos veces el error estándard. Las categorías con la 
misma letra no presentaron diferencias estadísticamente 
significativas. 
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CUADRO II.G 

Sitio 

CA 

CM 

CB 

SA 

SM 

SB 

MA 

MM 

MB 

Coeficientes de.variación para el nivel de 
en los diferentes sitios y categorias" 
Las celdas sin valores se deben a que solo 

81.82 

100 

84.31 

79.73 

72.92 

65.91 47.66 

67.53 54.46 

68.75 45.05 

36.04 

herbivor{a inicial 
·,-·,··--·- ·;·;:_, 

existe-- uiia obser~a~i'dn·. 

34.21 
--------------------------------------~_;;~----------.:..:....~·.;;.;..-~.;_-~-------;:_ __ -_:;,. ________ _ 
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Valores promedio del Índice de herbivoria en los nueve sitios de 
observación permanente para individuos de una misma categoría de 
tamaño. Entre paréntesis se indica el número de individuos. 
Los sitios señalados con la misma letra no presentan diferencias 
estadísticamente significativas. Se muestran únicamente los sitios 
que presentaron un valor de F significativo. 



baja y maduro baja presentaron el mayor nivel, mientras que los 
sitios claro, sucesional y maduro de alta densidad, presentaron 
los valores mas pequenos. El comportamiento del nivel medio de 
herbivoria para "individuos de la misma categoria de tamano en los 
diferentes sitios, no presenta ninguna tendencia ni con la edad 
sucesional ni con la densidad (Fig. II.9). 

II.4.3.2. Herbi~oria en estructuras reproductivas. 

La herbivoria de inflorescencias o infrutescencias, dana 
directamente a los ovulos o las semillas segun sea el caso. Del 
muestreo hecho en cuatro fases sucesionales (abierto, claro, 
sucesional y maduro) cercanas a los cuadros permanentes, se 
obtuvo que los sitios maduros presentan la mayor intensidad de 
dano, siendo menor en los sitios abiertos y claros. Las etapas 
sucesionales presentaron una intensidad de dano intermedia (Fig. 
II.10). Un analisis de varianza no parametrico (Kurskal-Wallis) 
mostrO diferencias significativas en el porcentaje de dano que 
presentan las inflorescencias en los distintos parches de 
regeneracion. Un analisis de comparacion multiple a posteriori 
(Daniel, 1978) mostro que los sitios maduros son 
significativamente diferentes de las ciernas condiciones (Fig. 
II.10). 

El dano a las inflorescencias en los sitios permanentes 
mostro un patron semejante. Los sitios maduros presentan en 
promedio, el mayor dano (44.683). Le siguen los claros 
(33.743) y finalmente los sitios sucesionales (22.923). Sin 
embargo las diferencias no son significativas (Kurskal
Wallis; H = 10.4044). 

Il.5. Discusion. 

II.5.1. Ambiente luminico. 

Los patrones de intensidad luminica encontrados en este 
trabajo son semejantes a los reportados por Iriarte (1987) en Los 
Tuxtlas y por Smith (1987) en Panama (Cuadro II.1.) Tales 
patrones indican mayor disponibilidad de recurso luminico en los 
claros y un decaimento de este con la edad sucesional, a medida 
que se cierra el dosel. Los niveles de luz fotosintéticamente 
activa y la calidad de la misma (expresada como la relación rojo
rojolejano) encontrados en este trabajo coinciden con dicha 
tendencia. La intensidad de la luz es mayor en los claros y 
sitios sucesionales con respecto a los sitios maduros. La 
calidad de la luz es una caracteristica mas variable, sin 
embargo, es mayor en los claros. 

En lo que se refiere a la duracion de los sunflecks, estos 
son mas largos que los descrtios por Pearcy (1983) para Hawaii, 
donde el 663 son menores de 0.5 minutos~ Existe evidencia que 
indican que las plantas del sotobosque, creciendo bajo un dosel 
cerrado, fijan la mayor parte del carbono (el 603 
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Fig. # II.10 Porcentaje de depredación en inflorescencias 
de Aphelandra aurantiaca y su variación en el 
mosaico de regeneración natural en Los Tuxtlas. 
Los parches de regeneración que presetan letras 
iguales, no difieren entre si. 



aproximadamente) durante periodos de sunflecks (Chazdon y 
Fetcher, 1984 a y b; Chazdon, 1986). Lo anterior podria indicar 
que los sunflecks, juegan un papel importante en la ecologia de 
los indiviudos en los sitios de bosque maduro donde las 
condiciones de luz son muy bajas. En particular para el caso de 
~eb§lªDQ[e 2~[2D!~ª~ª· ya que esta especie puede completar su 
ciclo de vida bajo un dosel cerrado, es decir puede germinar, 
crecer y reproducirse bajo condiciones de penumbra. 

La dinb~ica de claros juega un papel importante en definir 
la heterogeneiQad lurninica operante sobre el sotobosque. Por lo 
que el grado de variabilidad lum1nica a la que est~n sometidas 
las plantas del sotobosque es alto. El concepto de claro corno la 
proyeccion vertical de una apertura en el dosel del bosque hasta 
una altura de 2 m sobre el suelo (Brokaw, 1982), puede ser 
operativa para los juveniles de brboles, pero no para plantas 
cuyo ciclo de vida se desenvuelve dentro de un espacio no mayor a 
unos cuantos decimetros sobre el suelo. La notable variacion 
lurninica detectada sobre las plantas de A. aurantiaca al interior 
de los claros (coeficiente de variacion eñtre-85~723-y 123.16%) 
refleja un ambiente de luz fuertemente heterogéneo, no obstante 
la existencia de grandes claros en el dosel. Ademas del claro en 
el dosel, a nivel de las ~·lantas de aeh§1e~Q[2 los claros que 
podrian ser mas relevantes son aquellos existentes entre el 
follaje encontrado a unos cuantos metros por encima del suelo. 
Podria decirse que para plantas como Beh§12DQ[2 existe un mosaico 
de luz de mayor heterogeneidad que para juveniles de arboles 
dentro de los claros del dosel superior. Por lo tanto queda 
abierta la pregunta que tanto un claro para un brbol lo es para 
una herbacea? (Clark & Clark 1987). 

II.5.2. Estructura y cornposicion de la comunidad vegetal. 

Una tendencia generalizada que se presenta a lo largo de las 
diferentes fases sucesionales es que aquellos parches con una 
intensidad de luz mayor, muestran una mayor cobertura vegetal a 
nivel del suelo (Anderson et al., 1969). Los resultados obtenidos 
mostraron que los claros y los sitios sucesionales presentaron 
una mayor cobertura de herbaaceas con relacion a los sitios 
maduros. Asimismo los datos de n~mero de especies e indices de 
similitud de Sorensen mostraron que a medida que se cierra un 
claro el nürnero de especies disminuye, y el indice de similitud 
aumenta. Es decir la heterogeneidad floristica es mayor en los 
claros que en los sitios maduros . Lo anterior parece sugerir que 
son pocas las especies que toleran las condiciones de penumbra de 
las fases maduras, ~eh§±eDQ[2 ª~[ªD!ie~e es una de estas 
especies. El valor de importancia de ~eh§±2DQ[e e~reD!ie~e en 
los sitios maduros se encuentra generalmente entre los primeros 
tres lugares (Apendice 11. En buena parte, estas especies 
pueden sobrevivir en condiciones de sombra dados mecanismos 
fisiologicos que les permiten utilizar la poca luz directa que 
llega a nivel del suelo (principalmente por sunflecks) (Bjorkman, 
1972 en Mooney et. al. 1984; Chazdon, 1986). Sin embargo, se ha 
observado que aün este tipo de especies desaparecen de sitios con 
un dosel cerrado por un periodo largo, si no se abren nuevos 
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claros (Barkham y Hance 1982: smith, 1987). Es as! que la 
apertura de claros podria jugar un papel determinante en la 
riqueza y diversidad de formas herb!ceas (Brown y Southwood, 
1987 Brewer, 1980), ya que constituye un pulso de recursos muy 
importante (Vitousek y Walker, 1987). 

Los resultados obtenidos sugieren la existencia de gremios 
de especies que ocupan preferentemente algunas fases sucesionales 
como sucede para Arboles tropicales (Martinez-Ramos 1985) y para 
hierbas de éomunidades templadas y tropicales (Collins et.al., 
1985 y Smith, 1987 respectivamente). Este hecho es reforzado por 
los valores de similitud (Fig. Il.4) para los diferentes sitios. 
Dichos valores muestran que los sitios maduros son 
floristicamente mas semejantes entre si y con los sitios 
sucesionales que con los claros. Asimismo, los claros presentan 
valores bajos de similitud floristica. 

6Eb~1ÉDQ[É É~[ÉD!i~fÉ es parte importante de la comunidad de 
herbaceas. con las cuales coexiste con mayor frecuencia, asi como 
con algunas especies de palmas abundantes. La notable variación 
de sitio a sitio en las especies estructuralmente dominantes 
(Apéndice 1) sugiere que las posibles interacciones planta-planta 
se dan en un mosaico de vecindad poco predecible (Núnez-Farf!n y 
Dirzo, 1988). Esto implica que los individuos de una especie 
estan en contacto con individuos de especies distintas en 
diferentes sitios. 

Ya que las pl!ntulas de los arboles parecen tener un valor 
estructural bajo y las herb!ceas uno alto, podria pensarse que 
las interacciones herb!cea-herbacea ocurren con mayor freceuencia 
que las interacciones herb!cea-pl!ntula. En este sentido, resulta 
dificil pensar que la interacción con pl!ntulas pueda representar 
un factor ambiental importante para las poblaciones de especies 
herb!ceas. Por el contrario, la abundancia de las hierbas podria 
sugerir que ellas constituyen un factor importante en la din!mica 
de poblaciones de plantulas, lo cual es importante de analizar 
detalladamente. Sin embargo, el nivel de analisis estructural 
empleado (no se realizaron an!lisis a nivel de contactos planta
planta) no permite una aseveración definitiva al respecto. 

Una gran cantidad de trabajos con herbaceas demuestran que 
varios patrones demograficos estan íntimamente relacionados con 
la abundancia y cobertura de la vegetación circundante. Entre 
algunos de los patrones afectados se encuentran: il patrones de 
germinación (Watkinson, 1986), iil patrones de sobrevivencia y 
natalidad (Werner, 1976: Cook, 1978; Barkham, 1980a,b; Watkinson, 
1986), iiil patrones de reproducción, tales como el tamano a la 
primera reproducción (Van Valen y Prins ,1983; Brown y Southwood, 
1987), iv) patrones de esfuerzo reproductivo (Primack Y 
Antonovics, 1982) y v) din!mica global de las poblaciones 
(Solbrig et. al., 1980; Watkinson 1986). La din!mica y la 
estructura de la comunidad constituyen el escenario de posibles 
interacciones planta-planta que pueden jugar o han jugado un 
papel importante en definir atributos demogr!ficos en las 
poblaciones de plantas. 
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II.5.3. Ambiente biotico: herbivorie. 
II.5.3.1. Herbivoría en hojas. 

El hecho de que la intensided de la herbivoria sea baja, 
alrededor del .10% para un alto porcentaje de inidviduos en la 
poblacion, podria indicar que ~eb!!!nQr! aurantiaca presenta 
compuestos secundarios que podrían actuar como--substancias de 
defensa. o bien, que el contenido nutricional de su follaje es 
muy bajo. 'Las evidencias apuntan hacia lo primero, pues 
Wasshausen (1975) menciona que existen entre 20 y 30 flavonoides 
para el género, aunque no todas las especies los presentan 
todos; ni se conoce su papel como posibles substancias de defensa. 

La diferencia tan marcada en el nivel medio de herbivoría de 
los individuos de 10 cm (o menos) de tamano con relación a 
individuos mayores, podría deberse a que las plantulas y los 
individuos pequenos, presentan mecanismos de defensa mas 
eficientes (y posiblemente mas costosos) que los individuos 
mayores. Para individuos con poca area foliar (plantulas e 
individuos pequenos), la remoción de un 103 de area foliar es 
considerablemente mayor (en términos de area foliar) con relación 
a individuos con un area foliar mayor. Esta posible explicación 
se ve reforzada por el hecho de que son los sitios en los que hay 
un mayor numero de plantulas e individuos pequenos (claro alta, 
media y baja, sucesional alta y maduro alta) los que presentan 
diferencias significativas, mientras que los demaas sitios, donde 
el numero de plantulas e individuos jóvenes es menor, no 
presentan diferencias. 

Por otro lado, el aumento de la herbivoria con el tamano de 
los individuos de A. aurantiaca podria ser en parte, resultado de 
la acumulacion de Ias-ho]as_a_medida que se desarrolla el tallo. 
La vida media de las hojas es mayor que un ano, de manera que 
las hojas viejas, que también han permanecido expuestas a los 
herbívoros por un lapso de tiempo mayor, tienden a presentar 
altos valores de herbivoria acumulada. La medida de herbivoria 
utilizada en este trabajo es estatica y no tiene un seguimiento 
en el tiempo, por lo que lo observado es producto de la historia 
del individuo y no de las tasas de herbivoria que sufren las 
plantas de diferentes tamanos. Este punto ademas es importante 
por la enorme variabilidad que puede presentar este proceso 
(Oavis 1981). Sin embargo es necesario recordar que el aumento no 
es monotonico. 

Otra posible explicacion al hecho de que, en general, los 
individuos mayores de 20 cm de tallo son los que presentan mayor 
intensidad de dano, es que en estos tamanos la energia asignada a 
medios de defensa se transloca en alguna medida, a la 
reproduccion. Son necesarios estudios detallados que relacionen 
los patrones de asignacion de energia en ~Eb!!!nQr! !~r!n~i!~! 
con diferentes niveles de herbivoria. 
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con respecto b lb Vbribcion del nivel de herbivorib en las 
distintas fases de regeneracion, considero que mbs bien las 
diferencias encontradas, se deben a eventos aleatorios 
particulares a cada sitio. Por ejemplo la presencia de hormigas 
defoliadoras (~!!~ f~Pb~l2!~§) en el sitio sucesional media. 

De observaciones personales de campo, parece que no existe 
un Unico defoliador de la planta, pues la intensidad y los tipos 
de dano son muy diversos. Lo anterior podria explicar parte del 
hecho de que'no exista ninguna tendencia clara en la intensidad 
de la herbivorie a lo largo de la sucesión. Este hecho contrasta 
con una gran cantidad de trabajos (Barkham, 1980a; Dirzo, 1984 
a,b; Lincoln y Mooney 1984; White, 1984; Coley, 1987; Brown Y 
Southwood 1987; Harrison, 1987). También, este resultado sugiere 
que: il los mecanismos de defensa o la calidad del follaje de A. 
aurantiaca no cambian con la edad sucesional, o iil que 
difereñtes herbivoros actaan con la misma intensidad en 
diferentes sitios, indistintamente de la edad sucesional de 
los mismos. 

En lo que se refiere a la variabilidad de la herbivoria en 
hojas de distintos individuos, se detectó un patrón de 
disminución de dicha variabilidad con la edad sucesional. Este 
patron puede deberse a que: i) en los claros la actividad de los 
herbiv6ros ocurre con mayor heterogeneidad espacial, o que ii) la 
susceptibildad de los individuos a la herbivoria tiene un 
componente de variabilidad (genetica?) que se expresa con mayor 
intensidad en los claros , o iii) una combinacion de ambos. 

II.5.3.2. Herbivoria en estructuras reproductivas. 

La herbivoria de ovules y/o semillas no dispersadas, 
representa uno de los factores que afectan de manera negativa la 
reproducción. A diferencia de la herbivoria de hojas, la de 
estructuras reproductivas tiene un impacto mas directo sobre la 
dinAmica poblacional y gran importancia demografica, pues puede 
actuar como un elemento de regulación en el tamano poblacional 
afectando directamente los nuevos reclutamientos (cf. Louda 1982). 

El fenomeno de la herbivoria en general muestra una 
tendencia a lo. largo de la sucesiOn. Las especies de etapas 
tardias son més resistentes y menos apetecibles que las de etapas 
tempranas. Asimismo se dice que las primeras presentan una 
concentración alta de compuestos secundarios y que en general 
asignan una mayor cantidad de energia a la defensa 1 ver Nanez
Farfan y Dirzo 1985.) Lo anterior ha sido demostrado en 
diferentes trabajos, pero para el caso de inflorescencias no 
existen datos (Lincoln y Mooney, 1984; Coley, 1987). Por otro 
lado, algunos autores sugieren que el patron de comportamiento de 
los depredadores es diferente entre sitios de distinta edad 
sucesional (Williams, 1983 y Langenheim, 1979 en Lincoln Y 
Mooney, op.cit.), lo que podría originar distintos patrones de 
depredación de semillas para diferentes parches. 
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Para el caso de ~eh~l~n9r~ ~~r~n!i~~~. los sitios maduros 
son aquellos donde el dano por herbivoria en flores y/o frutos es 
mayor, aunque existe una gran variabilidad. El dano mas 
frecuente sobre las flores o frutos de la especie, fue producido 
por larvas de lepidopteros, coleopteros y dipteros. 

Existen poGos datos para herbbceas tropicales pero parece un 
hecho coman la presencia de larvas de dipteros y lepidOpteros en 
las inflorescencias (Horvitz y Schemske, 1984; Heithaus, 1982). 
Asimismo para el caso de ~!~biDi! ~D~~l~!!· un arbusto pequeno, 
el 59.43 de' las flores presentan algan tipo de dano y es 
frecuente que ~xista mas de un tipo (Heithaus, 1982). Dichos 
datos son muy semejantes a los encontrados en bEb~l!D9I!· 

Es evidente que son necesarios estudios mas detallados de la 
historia natural de la interaccion asi como experimentos que nos 
permitan tener una idea mas clara de los procesos involucrados en 
definir los niveles de herbivoria de 8Eb~l!DQI!· 

II.6. Conclusiones 

El ambiente ocupado por 8Eb~l!DQ!! aurantiaca se 
caracterizo por ser altamente heterogéneo. La--ciiñérnica de 
regeneracion de la selva es uno de los factores que determina 
dicha heterogeneidad. 

La intensidad y la calidad de la luz disminuyeron a medida que 
el dosel es mas cerrado. La variacion de la intensidad de la/luz 
que llega al suelo, fue mayor en los sitios maduros (coeficiente 
de variacion (cv) entre 69.35 y 130.043) que en los claros (cv 
entre 85.72 y 123.163). La calidad de la luz presento tambien 
fluctuaciones importantes (46.63 a 305.223). Es necesario 
redefinir el concepto de claro sensu Brokaw (19821, pues el 
efecto de la apertura de un claro en el dosel, es diferente para 
la pl&ntula de un &rbol y para una herbacea. 

~Eb~l!DQI! !~I!D!i!f! forma parte importante de la comunidad 
de herbaceas. Se encentro entre las primeras cinco especies 
dominantes de los diferentes parches de regeneracion. La 
comunidad de herbaceas presentó los valores m~s altos de 
cobertura, diversidad y riqueza floristica en los claros. Los 
claros estan compuestos por un conjunto de especies menos 
hemogeneo que el conjunto de especies presentes en los sitios 
maduros. Los sitios maduros presentaron los valores de similitud 
mas altos. 

El 703 de los individuos de bEb~l!DQ!! !~!!D!i!f! 
presentaron niveles de herbivoria sobre las hojas, menores al 103 
y solo un 23 presentaron valores mayores del 203. El nivel de 
herbivoria promedio es considerablemente menor en los individuos 
mas pequenos (menores de 10 cm). Los individuos de talla mayor, 
presentaron niveles de herbivoria mayores, sin embargo el cambio 
no es monotonico. Los niveles de herbivoria de indivdiduos en 
diferentes fases del mosaico de regeneracion no presentaron un 
patrón predecible; estos se explican mas bien por eventos 
particulares en cada sitio. 

La herbivoria en inflorescencias e infrutescencias presento 
un comportamineto diferente en los distintos parches .de 
regeneración. Los sitios maduros, presentaron un porcentaje de 
depredacion mayor. 
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III.1. Introduce ion. 

III.1.1. Patrones de distribucion. 

La ecologia trata de explicar las interacciones que 
determinan la distribucion y abundancia de las especies (Krebs, 
1978). Para el caso de las plantas, los patrones de distribucion 
y ahundancia resultan interesantes de estudiar, ya que por el 
hecho de Get organismos sesiles, la interaccion individuo
ambiente es mas.estrecha y m6s local que en animales. 

Los patrones de distribucion y abundancia en plantas son 
producto de eventos muy dinamices pues resultan de la continua 
interacciOn, tanto en espacio como en tiempo, con factores tanto 
f1sicos como bioticos. Por un lado, las variables ambientales 
fisicas y quimicas tales como luz, temperatura, humedad, 
nutrientes y pH, definen, en relacion a las caracteristicas 
fisiológicas de los individuos, los rangos en los que las 
especies pueden distribuirse. Por otro lado, la herbivoria, la 
depredaciOn, el parasitismo, la competencia y el mutualismo, 
tienen fuerte influencia sobre estos rangos, estrechandolos en 
alg~n grado. Es bien conocido el hecho de que las plantas 
compiten con sus vecinos mas cercanos CHarper 1977). Asimismo, 
existen gran cantidad de ejemplos de depredacion, dispersion y 
herbivoria en los que dependiendo de qué tan apinados o aislados 
se encuentran los individuos el efecto de dichos procesos, 
tendra diferentes repercusiones poblacionales (Harper, 1977: 
Antonovics y Levin, 1980). En un ambiente heterogeneo, como el 
mosaico de regeneracion de un selva alta, es claro el papel que 
juega la dinamica de perturbacion natural, ya que esta origina 
cambios drasticos en las condiciones ambientales. 

Para herbaceas perennes, dado que es comun que presenten 
crecimiento clonal, es factible encontrar patrones de disposicion 
agregados (Schellner et al., 1982); sin embargo, un hecho 
interesante es que la misma poblacion puede presentar diferentes 
patrones, por ejemplo, agregado como plantulas y aleatorio como 
adultos (Schellner, op.cit.; Ohara y Kawano, 1986b). Los patrones 
de distribucion espacial de los individuos de una poblacion son 
reflejo de un conjunto de procesos y factores que operan sobre 
los individuos. Entre los mas importantes se encuentran: i) 
potencial de dispersion de diasporas, ii) heterogeneidad de la 
lluvia de semillas, iii) distribucion espacial de sitios libres 
de enemigos naturales y con alta disponibilidad de recursos 
(denominados por Harper, 1977 "safe-sites''), iv) mortalidad 
diferencial de los genotipos (Harper, 1977). 

La disposicion espacial y abundancia de los individuos de 
una poblacion, puede tener cierto impacto en la estructura 
genetica de la misma, ya que influye directamente en procesos 
como el flujo de polen y la dispersion (Loveless y Hamrick 1984). 
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III.1.2. Estructura de pobleciones en Pl8ntes. 

Una diferencia importante entre especies perennes Y anuales, 
es que las primeras presentan solapamiento de generaciones y por 
tanto, una poblacion estructurada por individuos de diferentes 
edades. Para el caso de plantas las poblaciones de especies 
perennes generalmente se agrupan en categorías de tamanos y no de 
edad, ya que el tamano generalmente refleja de mejor manera las 
tendencias de crecimiento, sobrevivencia y reproduccion de los 
individuos (Hárper, 1977) 

La estructura poblacional de las especies se ha 
diversas ocasiones para hacer inferencias de eventos 
que aquella es un reflejo de estos (Harper, 1977). 
Harper 11977) menciona que es aventurado hacerlo si 
informacion historica y demogrbfica complementaria. 

utilizado en 
pasados, ya 
Sin embargo, 
no se tiene 

Para el caso particular de especies herbaceas perennes, 
principalmente de areas templadas, se han planteado algunas 
tendencias demogr&ficas que pueden alterar la estructura 
poblacional dentro de una secuencia sucesional: 
a) El porcentaje de individuos reproductivos así como el numero 

de semillas por individuo, disminuyen con la edad 
sucesional. (Ernst, 1979; Bostock y Benton, 1979; 
Barkham, 1980 a,b, Barkham y Hance, 1982; Dahlem y 
Boerner, 1985; Jurik, 1985). 

b) La tasa de crecimiento individual disminuye o incluso se 
detiene (ver Capitulo Crecimiento) al avanzar la sucesion, 
lo que puede a su vez tener influencia sobre la 
sobrevivencia y reproduccion 

c) La asignacion de energía a propagulos sexuales o 
vegetativos cambia. Sin embargo no se tiene una idea clara 
de la tendencia que sigue este cambio. Existen dos puntos 
de vista encontrados: i) la asignacion a propbgulos 
vegetativos aumenta en sitios abiertos y disminuye la de 
propbgulos sexuales, ya que los primeros son mas eficientes 
en la ocupacion rbpida del espacio. Al avanzar la sucesion 
se asigna mayor energía a propagulos sexuales, con mayor 
capacidad de dispersion lo que genera una entrada de 
nuevos genotipos (Williams, 1975 en Jurik, 1985; Kawano, et 
al 1986); ii) la asignacion a propagulos vegetativos es 
menor con relacion a la invertida en sexuales, los cuales 
son mas costosos. Los sitios abiertos brindan condiciones de 
mayor energía que los cerrados donde existe elevada 
competencia, por lo que en los primeros se producirba un 
mayor numero de propagulos sexuales (Sarukhan y Gadgil, 
1974; Abrahamsom, 1979). 

e) La tasa de crecimineto poblacional disminuye, llegando 
incluso a la extincion de las poblaciones en las fases 
maduras (Brakham y Hance, 1982; Horvitz y Schemske,1986). 
Por otro lado, para comunidades tropicales Shutlz, 1960; 
Veblen et al., 1979; Hartshorn, 1980, citados en Hubbell y 
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Foster 1987 proponen una serie de estructuras de tamanos 
para diferentes especies dependiendo de su tolerancia a la 
sombra. Es asi que las especies intolerantes o pioneras, 
presentan estructuras de tamanos seniles, i.e. con pocos o 
ningun individuo en las primeras categorias de edad o 
tamano, ya que el reclutamiento está limitado por la 
aparición de claros grandes en el dosel. En cambio, para 
especies tolerantes sera del tipo J invertida es decir, con 
un mayor namero de individuos en las primeras categorias y 
pocos én las altimas ya que son especies con un 
reclutamiepto continuo, pues las plantulas y juveniles 
toleran condiciones de umbria. Sin embargo, dichos autores 
encuentran que para el caso de arboles de Panamá no es tan 
clara ni tan estrecha la relación, mas bien, tanto pioneros 
como tolerantes muestran diferentes estructuras 
poblacionales en diferentes lugares. 

Existe un solo trabajo sobre los cambios generados por 
la apertura del dosel en los patrones de distribución y 
abundancia, asi como en la estructura poblacional de la 
comunidad de herbaceas tropicales ISmith 1987). La 
literatura sobre estoR temas en comunidades templadas es un 
poco mas abundante, sin embargo hay características propias 
de estas comunidades (p.ej. caducifoleidadl que hacen 
dificil las comparaciones con los bosques tropicales. 

Smith (1987) en la selva alta de Barro Colorado, Panamá 
hizo un estudio de la comunidad de herbáceas. En general 
observo que la distribución y abundancia de éstas parece 
estar muy relacionada con la dinámica de la selva. 

Este autor postula la hipótesis de que la abundancia de 
las herbáceas en Selvas Tropicales esta regulada por largos 
periodos de baja iluminación y sequía estacional. 

III.1.2.1. Objetivos. 

El presente capitulo pretende hacer una descripción de los 
patrones de abundancia y distribución espacial de Aphelandra 
aurantiaca, asi como analizar la estructura de las poblacioñes-eñ 
las-diferentes fases del mosaico de regeneración de la comunidad. 

III.2. Materiales y Métodos. 

III.2.1. Patrones de abundancia y distribución espacial. 

Con el propósito de analizar el patrón de distribución 
espacial y la abundancia poblacional de ~~h~!2ngr2 e~ren~i~e 
dentro del mosaico de regeneración de la comunidad, se usaron los 
datos de un censo de 2 ha (R. Dirzo, M. de la Cruz, G. Ibarra, M. 
Martinez-Ramos y J. Nanez-Farfan, datos no publicados). Dichos 
datos expresan el total de individuos mayores de 50 cm presentes 
en cuadros de 10 m x 10 m. Para este caso, la prueba de hipótesis 
de una distribución aleatoria de los individuos fue evaluada 
usando el modelo de ?oisson (Pielou, 19771. 
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Un analisis a nivel local del patron de distribucion dentro 
de los sitios permanentes de observación, se llevo a cabo 
utilizando los datos obtenidos de mapear todos los individuos 
marcados dentro de los cuadros permanentes (60 m2J. Dichos datos 
se analizaron con el metodo sin area propuesto por Holgate 
(1965). El indice de distribución espacial (A) obtenido de este 
metodo es: 

SUH (d12/d22) 

Á • -----------------------

Donde dl es la distancia existente entre un punto elegido al 
azar y el individuo (1) mas cercano a este, d2 es la distancia 
existente entre el individuo (1) y su vecino més cercano y n es 
el numero de puntos elegidos al azar. Un valor de A = 0.5 indica 
una distribución aleatoria de la población. Si A < 0.5 la 
distribución tiende a ser uniforme. Si se obtiene un valor de A > 
0.5 el indice indica un patrón de distribución agregado. La 
hipótesis nula A = 0.5 se evaluó usando la prueba de Z (Cox, 
1976), en la que: 

Z • (O.! • A/0,2Si) 

lffí 

donde 0.289 es el valor de la desviación estandar de A. A un 
nivel de significancia estadistica de P < O.OS, la hipótesis nula 
no se rechaza si Z cae entre valores de -1.96 y 1.96. Si el valor 
de Z es menor que -1.96 el patron es significativamente 
agregado; si se tiene una z mayor que 1.96 el patrón es uniforme. 

III.2.2. Estructura de la población. 

Para cada uno de los sitios permanentes de observación, la 
estructura de tamanos de la población se analizo por medio de 
histogramas de frecuencia. El análisis se hizo considerando por 
separado ramets rotos y no rotos, asi como para el total de la 
población en los diferentes sitios. La variable usada para 
analizar la estructura poblacional fue la longitud inicial total 
del tallo. 

Fara probar la hipótesis de que la estructura de la 
poblacion es la misma en las distintas fases del mosaico 
forestal, se realizo un analisis de contingencia, aplicando la 
prueba de G (Grieg-Smith, 1983), y posteriormente un analisis de 
los residuales estandarizados (Haberman, 1973 en Greig-Smith 
op.cit.) pera detectar en que sitios y para que categorias se 
encuentran las diferencias significativas. 
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III.3. Resultados. 

III.3.1. Patrones de abundancia y distribucion espacial de 
~Eb~lªnQrª ª~rªn!iª~ª· 

No se observo ninguna tendencia de variacion en la densidad 
poblacional de A. aurantiaca dentro del mosaico de regeneracion. 
Existieron sitios madÜros-con densidades iguales a la de sitios 
en claros o et~pas sucesionales, asi como parches de diferente 
edad sucesional sin individuos de ~~ ª~rªn!iªEª 

8.Eb~1ªD9!ª ª~!ªD!iªEª presento un patron de distribucion 
espacial agregado para los individuos mayores de 50 cm 
registrados en el censo de 2 ha el patrón fue claramente 
agregado cix = 1.68; p < 0.01). Al analizar el patron de 
distribucion de A. aurantiaca dentro de cada uno de los nueve 
sitios permanentes de-observación, se obtuvo que cinco de ellos 
(dos maduros, dos sucesionales y un claro) presentan un patron 
agregado. En los cuatro restantes, Idos claros, un sitio 
sucesional y uno maduro) el patron de distribucion no difirio del 
esperado por azar (Cuadro III.1). No se encentro ninguna 
tendencia con respecto a la edad sucesional del parche ni con la 
densidad de los mismos. 

III.3.2. Estructura de la poblacion. 

III.3.2.1. Estructura general. 

La estructura poblacional general de la poblacion de A. 
aurantiaca (utilizando los datos de todos los sitios 
permañeñtes), analizada como la distribucion de frecuencias de 
los individuos en funcion de la longitud del tallo (Fig. III.l), 
mostro una forma que se asemeja a una j invertida. Tal patron 
sugiere que en la poblacion existe un buen potencial de 
regeneracion. Dicha estructura sin embargo, mostro patrones 
diferentes al analizarla en los diferentes parches de 
regeneracion (Fig III. 2). 

Al comparar las estructuras poblacionales de los sitios 
para el total de individuos y para ramets rotos y no rotos se 
observo que existen diferencias significativas. Para el caso de 
ramet no roto y roto en conjunto (G = 119.43 p < 0.01 con 32 
g.l.) el analisis de residuales estandarizados muestra que los 
claros de media y baja densidad presentan una sobreabundancia de 
individuos de la primera categoría de tamano. Asi como un nümero 
menor al esperado, de individuos de las dos ültimas categorias. 
Mientras que los sitios sucesional alta, madura alta, media y 
baja presentan una abundancia menor a la esperada en la primera 
categoría. Los sitios sucesional alta, sucesional media y maduro 
baja muestran una sobreabundancia de individuos en las dos 
ültimas categorias (Cuadro III.2a). 
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CUADRO Jl[.1 , 
Patrones de distribucion hori=ontal 

SITIO 

en los nueve sitios. P =probabilidad 
Z = v,;l or dE." =, (ver texto>; 
NS = diferenci~5 no significativ;;s. 

z p PATRON 

CA -o. 091 NS ALEATORIO 

CM -B.676 0.05 AGREGADO 

CB -2.344 NS ALEATORIO 

SA -4.793 o.os AGREGADO 

SM -5. 317 0.05 AGREGADO 

SB -o.oso t.Js ALEATORIO 

MA -3.044 0.05 AGREGADO 

MM -0.874 NS ALEATORIO 

MB -10.53 0.05 ASREGADO 

-------------------------------------------------------
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t.: U A ORO I lI . 2 
Analisis de contingencia para el numero de individuos en Célda categoria 
de los nueve sitios de observacion permanente. La 'tabla muestra los 
valores observados. En la tabla se presenta entre paren'tesis 
el valor del residuo PJustado, para aquellos sitios y cateeorias que 
presentaron un valor de G significativo en los subtotates (tambien entre 
parentesis). A • poblacion to'tal, B • ramet. no roto y e .. ramet roto 

1 Al 

Categ 

3 

h 

IBI 

Categ 

5 

(CJ 

categ 

CA 

91 

64 

42 

37.-

31 

:?.71 
(6.46) 

NS 

CA 

85 

JJ 

20 

10 

11 

159 
10.•a1 

NS 

CA 

12 

31 

22 

27 

20 

112 
(7.~3) 

NS 

CH 

CH 

43 

14 

14 

3 

83 
('1.ee> 

t/S 

CH 

22 
(6.11?) 

NS 

ce 

66 
(5. 72) 

NS 

ce 

11 

12 

35 
19. 74) 

11 

92 
ll0.911 

SA 

10 

15 

22 

16 

17 
{2.63) 

80 
{ 11.23) 

3 

31 
(8.65) 

NS 

SM 

2 

13 

Jl 
(7 .57) 

NS 

se 

o 

34 
(5.85) 

NS 

sa 

2 

3 

3 

3 

HA 

13 
(3.18) 

77 
(18.14) .. 

MA 

18 

45 

21 

9 

8 

14 101 
(-1.77) (11.92) 

NS ' 

HH 

36 
(5.97) 

NS 

MM 

13 

26 
(9.17) 

NS 

. 130 
(4, 71)N.S. 

98 
(5,91ltLS. 

4 62 
(2,02) (20.4'7) .. 

11 
(14.94) 

He 

12 
(4 !84) 

N.S. 

46 
(20.94) l .t 

589 
(03.91) 

TOTAL 

64 
C10.7B)N.S. 

142 
(14.llJN.S. 

96 
(2.571N.S. 

77 
( 11,'-BJN.S. 

54 
(27.43)" 

433 
(66.38) 



Para el caso de los ramets no rotos las diferencias en la 
estructura poblacional de los distintos parches de regeneracion 
son significativas (G = 83.91,~ p < 0.01, g.l.=38). Del anélisis 
de residuos estandarizados, se observo que los sitios sucesional 
alta, maduro alta y maduro baja presentan una subabundancia de 
individuos de 'la primera categoria. Los sitios maduro alta Y 
baja presentan un nümero de individuos mayor que el esperado en 
las dos ültimas categorías {Cuadr III.2b). De igual manera, los 
ramets rotos presentan diferencias significativas {G = 66.38, p ' 
0.05, g.l.=3S), en este caso sólo el sitio sucesional alta 
presenta una sobreabundancia de individuos de la oltima categoría 
de tamano (Cuadro III.2c). 

III.4. Discusion. 

III.4.1. Patrones de distribución horizontal. 

De los resultados obtenidos al analizar los patrones de 
distribucion de los individuos de 6eb~!2n9r2 2~r2n!~~~~ en los 
diferentes parches de regeneración, no se observó ninguna 
tendencia clara con relaciOn a la edad sucesional o la densidad 
de los mismos (cf. Cuadro Ill.1). Dado que los patrones de 
distribucion horizontal de los individuos dependen de una gran 
cantidad de variables, es necesario analizarlos a un nivel mas 
detallado para definir sus posibles causas. Son necesarios 
estudios sobre la dispersión de semillas tanto primaria como 
secundaria, asi como detectar posibles factores denso
dependientes sobre todo en el estadio de plántulas donde el grado 
de agregacion de los individuos es mas marcado (se han detectado 
en el campo manchones densos de aproximadamente 0.2 ind/cm2). 

III.4.2. Estructura de la población. 

Existe una tendencia generalizada para herbaceas de 
sotobosque en la que la forma de la estructura poblacional cambia 
de una j invertida en los sitios abiertos, a una forma m&s senil 
(en la que predominan individuos de mayor tamanol a medida que 
avanza la sucesión. Lo anterior es semejante a lo que ocurre con 
poblaciones de arboles (Hubbell y Foster, 1987). 
Desgraciadamente existen pocos datos para poblaciones de.la misma 
especie (ver p. ej. Barkham, 1980 a,bi y la mayoria se refieren a 
diferentes especies, algunas veces emparentadas (Kawano et al., 
1986). 

Para las poblaciones de ~Eh~1~n9r~ ~~r~D~if~ la estrucutra 
de tamanos en la población cambia dependiendo del tipo de parche 
de regeneración. Los claros presentan un mayor nomero de 
individuos en las primeras categorias, a diferencia de los sitios 
maduros en los que son las oltimas categorías las que presentan 
un nomero mayor. Este patron es más evidente al analizar en 
conjunto los dos tipos de ramet asi como al analizar los ramets 
no rotos. Sin embargo al analizar los ramets rotos, el patrón no 
es claro. La diferencia en los valores totales de G obtenidos 
al llevar a cabo el analisis de contingencia, apoyan lo antes 
mencionado pues el valor mas alto (G = 119.43) se obtiene al 
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analizar a las poblaciones en conjunto y el mas' bajo (G = 66.38) 
al analizar ~nicamente los ramets rotos (cf. cuadro III.2). 

Esta tend~ncia podria deberse a que existe una mayor 
produccion de semillas (ver Capitulo VII) en los claros asi como 
un mayor reclutamiento de plantulas en los mismos. Aun no es 
claro a qué ~e debe este reclutamiento diferencial entre los 
sitios, pues experimentos de germinacion demuestran que las 
semillas germinan de igual manera en claros y sitios cerrados 
(ver Capitulo VIII). Es necesario intensificar los censos en las 
primeras etapas de vida de las plantulas para describir de manera 
detallada su dinamica. 

2 
Al analizar el comportamiento de la densidad (ind/m ) en 

funcion de la edad sucesional no se observa ninguna tendencia. 
Lo anterior indica que aunque el numero de individuos por metro 
cuadrado no estacorrelacionado con cambios en la edad sucesional, 
la estrucutra poblacional en cada uno de los parches es 
diferente. 

III.5. Conclusiones. 

El patron de distribucion de Aphelandra aurantiaca es en 
general agregado, aunque en alguños--sitios--preseñton una 
distribucion aleatoria. No se observo ninguna tendencia ni en la 
abundancia ni en el patrón de distribucion de ~EbslªDQ[ª 
e~reD!!e~2 con respecto al tipo de parche de regeneracion. 

La estructura de tamanos de las diferentes poblaciones de 
~Eb~1ªDQ[2 ª~r2D!!ª~ª vario dependiendo de la edad sucesional del 
sitio. En los claros se presentó una sobreabundancia de 
individuos de la primera categoría, mientras que los sitios 
maduros presentaron una sobreabundancia de individuos mayores y 
un menor n~mero al esperado por azar en las primeras categorías. 
Lo anterior tiene implicaciones tanto a nivel demografico como 
genetico. 
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CAPITULO IV 

PATRONES DE SOBREVIVINCIA IN 

62h~l1n~t! lYt1n!!ag1 
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1v.1. Introduccion. 

La sobrevivencia es uno de los componentes demograficos 
necesarios de conocer para entender la dinémica de una poblacion. 
Los patrones de sobrevivencia, definen junto con los de 
fecundidad, el.crecimiento de una poblacion. La mortalidad es un 
proceso que depende de una serie de variables ambientales (p.ej. 
calidad del sitio, interacciones bioticas) y factores intrinsecos 
al individuo (p.ej. constitucion genética) por lo que descubrir 
su o sus cáusas no resulta trivial. Para plantas herbaceas 
perennes son poco conocidos los patrones de mortalidad y los 
factores que los determinan (Harper 1977). Tal situaciones aon 
mas precaria para las especies herbaceas perennes de areas 
tropicales (Horvitz y Schemske, 1986). 

La muerte individual es un proceso que opera 
diferencialmente entre los estadios del ciclo de vida de los 
organismos. Un factor de mortalidad en un estadio puede no serlo 
en otro lHarper, 1977). El impacto de la mortalidad sobre la 
dinamica de la poblacion depende en gran medida, de la fase del 
ciclo de vida en la que se de. Por ejemplo, desde el punto de 
vista demografico, la muerte de un ovulo acarrea diferentes 
consecuencias que la muerte de un individuo en plenitud 
reproductiva. 

I 
A partir de varios trabajos demograficos con especies 

herbéceas, (la gran mayoría de zonas templadas) emergen varios 
patrones de sobrevivencia: 

a) Las tasas de mortalidad son constantes a lo largo del ciclo 
de vida. En general presentan una curva de sobrevivencia 
del tipo II en la clasificacion de Deevey (1947). Tal 
patron se db principalmente en plantas con crecimiento 
clonal (p.ej. en .!3eD.!:!DE!:ll:.!:!§ r~.e~D§ ( Saru~:hbn Y Harper, 
1973)). 

b) La probabilidad de muerte es mayor en el estadio de plantula 
y decrece con el tamano (edad). Este patron esté 
descrito por una curva de sobrevivencia del tipo III de 
Deevey (1947) y aparece principalmente en herbaceas con 
propagacion sexual (p.ej. BeD.!:!D~.!:!1.!:!§ ~~.!:!~ (Sarukhén y 
Harper, 1973). 

cJ La epoca de mayor riesgo de muerte coincide con el periodo 
de crecimiento mas activo (Harper, 1977). 

d) Las plantulas tienen una alta probabilidad de muerte en 
comparacion con ramets del mismo tamano (Harper, 1977; Cook, 
1986; Hutchings, 1986). 
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Sin embargo, dichas tendencias distan mucho de ser 
generalizaciones. Los estudios realizados no cubren la gran 
diversidad de formas y ciclos de vida que incluye el grupo de las 
herbaceas. Existe tambien una falta de claridad al hablar de 
genets o ramets. Son contados los estudios demograficos de largo 
plazo para herbaceas perennes { Solbrig et al. . 1980; Barkham, 
1980 a,b) y prbcticamente no existe uno de este tipo para especies 
tropicales {ver Horvitz y Shemske 1986). Es a partir de estudios 
mas profundos del grupo que podremos encontrar patrones 
generalizables. 

Los estudios de herbaceas perennes que se distribuyen en 
gradientes sucesionales han mostrado que la probabilidad de 
muerte en individuos de igual tamano, aumenta a medida que 
avanza la sucesión (Barkham, 19BOa; Horvitz y Schemske, 1986). 

Otra caracteristica importante, intimanente relacionada con 
la sobrevivencia, es la longevidad. En la medida en que un 
individuo esta expuesto al ambiente por lapsos mayores, mayor 
sera la probabilidad de reproducirse en condiciones favorables, 
mayor el numero de eventos reproductivos, mayor el tiempo 
disponible para acoplarse a ambientes cambiantes y mayor el 
tiempo de ocupación de un espacio. Sin embargo, la longevidad 
tiene en contra presiones impuestas por un aumento en los riegos 
de muerte a causa del ataque de enemigos naturales {herbívoros, 
patógenos y depredadores). La longevidad en herbáceas perennes 
es muy variable y va desde los 4 hasta los 180 anos {Harper 
1977). 

IV.1.1. Objetivos 

Dada la distribucion de Aphelandra aurantiaca en los 
diferentes parches, es posible que-los-patroñes-de-sobrevivencia 
se vean afectados por la variabilidad ambiental existente, asi 
como por la estructura misma de la población. Con base en lo 
anterior, el presente capitulo pretende responder las siguientes 
preguntas: existen diferentes riesgos de muerte en individuos de 
distinto tamano, existen diferencias en los patrones de 
sobrevivencia de ramets no rotos y ramets rotos? cual es el 
efecto de la dinámica de regeneración en los patrones de 
sobrevivencia? cuales son las posibles causas de mortalidad? 

IV.2. Material y Metodo. 

Los datos utilizados para describir los patrones de 
sobrevivencia en los diferentes parches se obtuvieron a partir 
del registro mensual de los individuos marcados. En estos se 
anotaba el numero del individuo muerto y la posible causa de 
muerte. 

Los datos de individuos muertos en los diferentes estadios, 
y parches sucesionales se utilizaron para describir la variación 
temporal en la mortalidad por medio de curvas de sobrevivencia. 
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La variacion espacial se evaluo calculando la tasa anual de 
mortalidad ''qx" para individuos de diferente tamano en los nueve 
sitios permanen~es {qx = no. de ind. muertos en la categoria x / 
no. total de individuos, en la categcria x). Con la finalidad de 
explorar cuales son las posibles causas de muerte en los 
individuos de diferente tamano y en condiciones ambientales 
distintas, s~ utilizaron pruebas de U de Mann-Whitney {Daniel, 
1978) entre •individuos muertos y vivos para varias 
caracteristicas {tamano inicial, area foliar inicial, diametro y 
dano por herbivoria). 

IV.3. Resultados. 

IV.3.1. Patrones de mortalidad a nivel de toda la poblacion. 

La poblacion de APhelandra ~~r~~!i~~~ en los Tuxtlas, 
presento una curva de sobrevivencia tipo III {en la clasificación 
de Deevey, 1947). Es decir, una alta mortalidad en los primeros 
estadios de vida. La curva de sobrevivencia para las plantulas de 
la cohorte 1986-87 {Fig. IV.1) se ajusto a un modelo exponencial 
negativo {r = -0.9212 p < 0.001). La mortalidad fue notablemente 
mayor durante los primeros tres meses de vida (Fig. IV.1). Las 
curvas de sobrevivencia de individuos juveniles y adultos, tanto 
de ramets no rotos como de ramets rotos, se ajustaron tambien a 
un modelo exponencial negativo {ramets no rotos: r = -0.9833; 
ramets rotos: r -0.9689, p < 0.01 ambas). La tasa de 
mortalidad por mes obtenida de las pendientes de los modelos 
ajustados para la poblacion de ramets no rotos cm = - 0.0059 ! 
0.0002) no difiriO de aquella observada en la poblaciOn de ramet 
roto (m = - 0.0053 ! 0.0003 prueba de t, t = 3.22 p < 0.05). 

El cuadro IV.1. presenta los parametros de las curvas de 
sobrevivencia ajustadas a un modelo lineal para los nueve sitios 
de observacion permanente. En general se observo que para los 
genets y las plantulas la pendiente fue mayor en los claros, 
mientras que para ramets, la pendiente fue menor en los claros. 
Al parecer tambien existe una relacion con la densidad. Sin 
embargo es necesario un analisis estadístico detallado para 
llegar a alguna conclusion. 

Al analizar la variacion en la tasa anual de mortalidad (qx) 
con respecto al tamano de los individuos para el conjunto de 
poblaciones, se observoque las plantulas y los individuos mas 
pequenos (entre 2.5 y 13 cm) presentan valores altos, mientras 
que en los individuos de categorías superiores, la tasa anual de 
mortalidad peramanece mas o menos constante alrededor de un valor 
de 10% (Fig. IV.2). 
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CUADRO IV.1 

A 

Parámetros de las curvas de sobrevivencia para rarnets no rotos (Al 
rarnets rotos (Bl y plántulas (C). m =pendiente, b =ordenada al 
origen, r = c~eficiente de correlación y n = número de observaciones 
Se presentan los errores estándard asociados a los parámetrc•s. 
•• = p < 0.01. Solo se presentan los sitios con mas de 50 individuos 

. ---------------------------------------------------------------------------
Sitio m b r n 

CA -o 0063 + o 0004 1 993 .. o 006 o.9743 c••i• .. ·.·· 13 
CM -o 0163 .. o 0010 2 001 :¡: 0.014. 

rM!ti~~¡:~Ft::;; 
:13 

CB -o 0089 .; o 0031 1 2 024 :¡: 0.042' .' :' f3 
SA -o 0021 .; o 0004 1 .993 :¡. o.oos. ·--/,- ':l.3 
SM -o 0065 :¡. o 0012 2 018 :¡. o .016 13 
SB -o 0082 :¡. o 0010 1 983 :¡. o .014~··· •i3 
MA -o 0070 + o 0006 1 992 + o 0083 : .. o .... 9.604 < • "l · -_--,--,,· ~.13 . : 

TOTAL -O. 0059 ± O. 0002 l. 995 !. O. 0031. . O. 9~; (ª•y 
______________________ _1 _____ ...;:_ ____ :_ ___ .,.. _______ :i:.._..:..:.::, ___ .:__..:.:..:~.;.;.;:J..:..·...:L.:::c:.:_~::_ ___ _ 

B 

Sitio m b r n 

CA -0.0053 ± 0.0004 1.991 ±. 0.005 o. 9825 ( .. ) 13 
CH -0.0063 ± 0.0011 2.013 ±. 0.0153 o. 7692 ( .. ) 13 
CB -0.0045 ± 0.0005 1.992 ± 0.0063 o. 9478 ( .. ) 13 
SA -0.0039 ± 0.0006 1.997 ±. 0.0095 0.8823 ( .. ) 13 
SH -o. 0100 ± 0.0007 1.989 :t. 0.0086 0.9740 ( .. ) 13 
MA -0.0073 -t. 0.0005 2.001 ±. o. 0061 o. 9797 ( .. ) 13 

TOTAL -0.0053 ! 0.0003 1.998 ± 0.0040 0.9843 ( .. ) 13 

---------------------------------------------------------------------------
e 

Sitio rn b r n 

CA -0.04557 t 0.0079 1.7428 ± 0.106 o. 8677 ( .. ) 13 
CM -0.04303 ± 0.0045 1.8814 :1: 0.060 o. 9452 ( .. ) 13 
CB -0.03035 ± 0.0046 1.8811 ± 0.062 o. 8930 ( .. ) 13 
SA -0.03688 -t. 0.0042 1. 9616 ± 0.056 o. 9367 ( .. ) 13 

TOTAL -0.0410 t 0.0052 1 .9430 t.. o. 070 o. 9212 ( .. .) 13 

---------------------------------------------------------------------------
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IV.3.2. Patrones de mortalidad en el mosaico de regenereciDn. 

Al analizar el comportamiento de la tasa anual de mortalidad 
en los diferentes sitios, se observoun patron semejante al 
obtenido para las poblaciones en conjunto. Las plantulas e 
individuos en· categorias inferiores de tamano, mostraron 
consistentemente una tasa de mortalidad mayor. La mayor 
mortalidad se concentro en los claros, donde tambien existieron 
mas plantulas. En el otro extremo, los sitios maduros de media Y 
baja densidad'mostraron las minimas tasas de mortalidad en todos 
los estadios de vida (Cuadro IV.2). El analisis de contingencia 
para el número de individuos muertos en las diferentes categorias 
de tamano para los nueve sitios mostro que existen diferencias 
significativas CX2 total = 61.80). Del analisis de residuos 
estandarizados (Haberman, 1976 en Greig-Smith 1983) se observo 
que los sitios sucesional media, maduro alta y maduro baja 
presentan un número menor al esperado de individuos muertos en la 
primera categoria. Asi como una sobreabundancia de individuos 
muertos en la segunda categoria para los sitios maduros y en la 
cuarta para el sitio sucesional (Cuadro IV.3.) 

IV.3.3. Patrones de mortalidad en el tiempo. 

Las Figuras IV.3 y IV.4 muestran como varia la tasa de 
mortalidad mensual a lo largo del ano de observaciOn para la 
poblacion total de plántulas, ramets no rotos y ramets rotos. 
Para el caso de la poblaciOn de plantulas, la mortalidad siguio 
el patrOn temporal de reclutamiento de las mismas (r = 0.6925 p < 
0.01; gl. = 12) (Fig. IV.3). Este patron de mortalidad refleja 
que las plántulas recién nacidas tienen un alto riesgo de muerte. 

Por otro lado, en las poblaciones de ramets no rotos y 
ramets rotos las tasas de mortalidad mas altas en los meses de 
junio y julio, parecen coincidir con la época de producción 
foliar intensa y posiblemente de mayor crecimiento individual 
(Fig. IV.4). Sin embargo la relacion no mostro ser significativa 
( r = o. 491 ; gl. = 12 l . 

IV.4. Causas de mortalidad 
IV.4.1. Vigor individual. 

Para la poblaciOn total, el tamano individual, medido como 
longitud, diametro del tallo, número de hojas iniciales o el 
número de cicatrices foliares en el tallo, tuvo una relacion 
significativa con la probabilidad de sobrevivencia de las 
plantulas en los claros. Las plantulas sobreviventes tuvieron un 
tamano inicial significativamente mayor que las pl&ntulas que 
murieron (Cuadro IV.4). 

Para los individuos de diferentes categorias de tamano sin 
incluir a las pl&ntulas, se observo también que el tamano inicial 
indivdiual fue significativamente mayor en individuos vivos que 
en individuos muertos (Cuadro IV.5). Los individuos muertos y 
vivos de las dos ~ltirnas categorias de tamano no presentaron 
diferencias significativas (Cuadro IV.5). 
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CUADRO rv.;;; 

(cm) 

Tasa anual de mortalidad para las diferentes categorias de tamaño !cm) 
en las nueve condiciones de regeneraci6n. Se presenta la media con su 
intervalo de confianza y entre paréntesis el número de individuos. 
Asimismo, se presentan la media y el coeficiente de variación para cada 
categoría de tamano en las tres condiciones de regeneración. 

CA CM CB Promedio CV 

----------------------------------------------------------------------------. 

--------------------------...:.----~:--~-""'."-.~----------~..:...::. __ ~ __ :.;...:.;_;, __________________ _ 



CUADRO IV.3 
Analisis de contingencia del numero de individuos muertos 
en las diferentes categorias de tamano para los nueve sitios 
de observacion permanente. 
La tabla muestra los valores observados. En los totales entre 
parentesis se senala el valor de X2. Asimismo, se presentan 
los valores del residuo ajustado (entre parentesis) para 
aquellos sitios y categorias cuyo valor de X2 fue significativo. 
Valores mayores de 1.97ó para el residuo ajustado son significativos 
• = p < 0.1, •• = p < o.os y ••• = p ( 0.01 

SITIO (TOTAL) OBSERVADOS 
CAT CA CM CB SA SM SB MA MM MB TOTAL 

1 75 33 23 16 7 6 22 o o 182 
(8.SJNS 

2 7 5 1 o 2 3 13 2 o 33 
(-1.99)(-0 .10) (4.03) (3.75) (26.68)*' 

3 4 4 3 3 3 o 5 o o 22 
(6.01)NS 

4 5 2 o 3 4 o 1 o o 15 
(1.43) (3.28) (-0.98)(-0.35) (14.37)• 

5 5 1 1 3 1 o o o o 11 
(6.63)NS 

TOT 96 45 28 25 17 9 41 2 o 263 
(5.52) (0.24) (4.28) (9.02) (13.28) (4. 75) (16.63)(13.94) (O.O) (68.16) ... 

NS NS NS NS • NS 
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CUADRO IV.4 
Análisis de las posibles causas de mortalidad para el total de la 
población de plántulas . __ - · · · 
X = Promedio y N = no. de individuos . 
•• = p ( 0.01 y • = p ( o.os. 

Longitud Area foliar 
inicial inicial 

MUERTAS x 3.914 3.952 
N 130 130 

VIVAS 
x 7.184 26.820 
N 38 38 

z -5.092 -7.37 
Significancia ..... •• 

Nivel de 
herbivoria 

0.240 
130 

0.631 
38 

-4.55 ... 



CUADRO IV,:'.• 
Posibles causas de mortalidad par individuos juveniles y adultos 
de diferentes tamaños. Se presentan los datos para la población 
en conjunto. 

Longitud Dia~etro 
Categoría (cm) inicial 

I 
X 6.943 2.47 

MUERTOS N 53 53 
.. .. 

X 7.935 ~2.86 
VIVOS N 85 · as 

··, 
F 7.667 .3.681 
Signif icancia o. 0064 ci.0571 

Nivel de Area foliar 
herbivoría inicial 

0.955 36. 227··· 
53 53 

.. o .. 769 51;617 
85 .. 85 

. 2.246 2.34 

. 0.136 0.129 
- _- __ -_- _- ·_-_-_,._-_-__ , - - -

---¡¡----------------------------~--------------------------------------

X 14.29 3.089 1.417 45.712 
MUERTOS N 39 39 39 39 

X 15.34 3.761 1.0331 171.55 
VIVOS N 228 228 228 228 

F 4.5 13.27 0.958 23.53 
Significancia 0.035 0.0003 0.339 0.00001 

------------------------------------------------------------------------III 
X 25.19 4.476 1.124 223.445 

MUERTOS N 21 21 21 21 

X 25.462 4.708 1.084 324.85 
VIVOS N 171 171 171 171 

F o .161 0.821 0.115 4.245 
Significancia 0.693 0.376 738 0.041 

IV 
X 36.55 5.44 1.2421 418.57 

MUERTOS N 15 15 15 15 

X 35.4 5.433 1.049 1.049 
VIVOS N 122 122 122 . 122 

F 2.656 1.846 0.0014 0.0371 
Significancia o .1056 o .176 0.975 

V 
MUERTOS X 55 6 0.897 527.575 

N 9 9 9 9 

VIVOS X 55.89 5.99 1. 055 - 559.218 
N 93 93 93 93 

F 0.048 0.0005 0.609 0.835 
Signif icancia 0.828 0.983 0.445 0.776 



IV.4.2. Herbivoria. 

Para las plantulas y los individuos adultos en las 
diferentes categorias de tamano (Cuadro. IV.4 y IV.5), el area 
foliar removida por herbivoros no parecio ser una posible causa 
de muerte. Es posible que las medidas de herbivoria no hayan sido 
lo suficientemente detalladas para notar su efecto en los 
patrones de mortalidad. 

IV.5. Longevidad. 

Con el proposito de obtener un estimacion de la edad maxima 
alcanzada por ~Eb~1ED9rE 2~r2D!~2~E se analizaron los individuos 
con el mayor nümero de cicatrices foliares Cincluidas las hojas 
aün en pie) encontrados en un claro, un sitio sucesional y un 
sitio maduro. Suponiendo que la tasa de produccion de hojas se 
mantuvo constante a lo largo de la vida de un individuo, se 
estimo la edad de los mismos dividiendo el numero total de 
cicatrices entre la tasa anual en promedio de la produccion 
foliar (ver Capitulo V) para cada sitio. Suponiendo que la tasa 
promedio anual de producciOn de hojas es igual a la tasa anual 
promedio de produccion de cicatrices, obtenida para cada sitio. 
La edad maxima calculada vario entre 13 y 18 anos (Cuadro IV.6). 

/ 
IV.6. Discusion. 

Se han encontrado una gran cantidad de especies tanto 
anuales como herbaceas perennes con curvas de sobrevivencia del 
tipo III de Deevey (1947) (Harper, 1977; Silvertown, 1982). Una 
curva de este tipo implica que la mortalidad es mayor en las 
primeras edades y disminuye a un valor constante e independiente 
del tamano a medida que crecen los individuos. Al hacer un 
analisis de este tipo de curvas es necesario aclarar que estadios 
se incluyen. Para el caso de herbaceas perennes es un hecho 
generalizado que las curvas de sobrevivencia para plantulas y 
ramets no rotos o ramets rotos son del tipo II, sin embargo al 
unir ambas curvas, se obtiene una curva tipo III ya que la 
pendiente de la primera es mayor que la de estadios posteriores. 
Este hecho se acentüa aun mas si se incluyen los datos de ovulos 
y semillas (Hickman 1979) 

Los claros representan sitios donde el riesgo de muerte es 
mayor, sobre todo para el estadio de plantula en ~Eb~!~~gr~ 
aurantiaca. Algo similar sucede con la palma ~21[Q~ªr~Hm 
~~~I~~~~~-en los Tuxtlas (Martinez-Ramos et al., 1988b). 

El estadio de plantula resulta ser el de mayor riesgo de 
muerte en muchas especies, independientemente de su forma de 
vida. Sin embargo, el hecho de que en ~Eh~1ªngrª ªHrªn!!ª~ª la 
mayor mortalidad tienda a ocurrir en los claros contrasta con 
datos de otras especies en las que la mortalidad es mayor en 
sitios cerrados (Barkham, 1980a; Augspurger, 1984 a y b; 
Illescas, 1988). 
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CUADRO IV.6 
Longevidad en Aohelandra aurantiaca. 
Estimada a partir del número máximo de cicatrices 
foliares y las tasa promedio de producción de 
hojas en las tres condiciones de regeneraci6h. 

Sitio Cic. fol. max. 

CA 39 

SA 46 

MA 62 



Pare herbacees tropicales ~olo existen 101 dato1 de C6l6thea 
2~~DQ§D2!2 (Horvitz y Schemske 1986) en la que las pléñtÜlas 
tienen una mortalidad anual del 68.683, los juveniles del 18.43, 
los reproductivos pequenos del 21.27. y los reproductivos grandes 
del 0.013. Estos valores de mortalidad son menores que los que 
operan en ~~h§!ªrr1re <77.513, 27.03. 15.043, 103, 
respectivamente). Las diferencias en las categorias mayores 
pueden deberse al hecho de que ºª!ª1h§ª pierde todas sus 
estructuras ~egetativas en la época de secas (Marzo a Mayo) y 
permanece latente debajo del suelo, lo que hace que sus 
estructuras vegetativas no estén expuestas a factores de 
mortalidad la misma cantidad de tiempo que ~Eb§!ªDQ[ª. 

De los resultados de variacion en el tiempo, resulta 
interesante el hecho de que coincida la etapa de mayor mortalidad 
de ramets no rotos y ramets rotos con la de mayor produccion 
foliar, y posiblemente la de mayor crecimiento vegetativo. Este 
patron se ha encontrado en otras especies herbaceas de areas 
templadas ( Harper, 1977; sarukhan y Harper, 1973) . Se ha 
argumentado que los periodos de maximo crecimiento (mas acentuado 
en &reas templadas que en regiones tropicales), conllevan un 
riesgo de muerte mayor debido a que se intensifican los efectos 
de la competencia por recursos lirni tados (Sarukhan y Harper, 
1973). Es dificil sostener este argumento para el caso de 
6Pb~lªDQI~ ya que el patron existió tanto en claros, donde 
aparentemente existe una sobreabundancia de recursos (al menos 
lurninicos), corno en sitios cerrados del bosque. Otra hipótesis 
posible se relaciona con el programa de asignación de energia y 
crecimiento. ~Eb§!errQtg tiene un programa de crecimiento y 
reproducción que depende de meristemos apicales para su 
realización (ver Capitules V y VII) y estan tan estrechamente 
relacionados que al ocurrir la reproducción cesa el crecimiento. 
El cambio entre una y otra actividad debe significar nuevos 
arreglos en la asignacion de energia a las diferentes partes de 
la planta. Probablemente las plantas que no pueden reajustar su 
balance metabólico después de un evento reproductivo estén 
expuestas en mayor grado a factores ambientales de mortalidad. 
Son necesarios estudios detallados en esta parte de la biologia 
de la especie. 

La alta mortalidad de plantulas coincide con el periodo de 
mayor reclutamiento (aunque la respuesta muestra un retraso en el 
tiempo), lo anterior podria explicarse por la acción inmediata de 
la selección natural ante las nuevas combinaciones genéticas, al 
germinar individuos en sitios no seguros en los que las 
condiciones físicas y bioticas no son favorables. Sin embargo es 
necesario hacer trabajos experimentales y registros por periodos 
mas largos. Asimismo, es posible que la dinarnica de mortalidad 
en plantulas sea muy rapida (sobre todo en sitios maduros) y con 
censos mensuales no sea posible registrarla. 

Son diversas las causas que se le han atribuido a la 
mortalidad en los diferentes estadios de vida de las plantas. 
Para especies tropicales tenemos entre las mas comunes: caida de 
arboles y ramas (Alvarez-Buylla, 1986; De Steven, 1986; Mendoza 
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et al., 1987; Oyama, 1987; Nonez-Farfan y Dirzo, 1988). densidad 
intraespecifica, distancia al progenitor, depredacion, herbivoria 
y patogenos (Janzen, 1971; Augspurger, 1983; l984a y b; Coley, 
1987; Nünez-Farfan y Dirzo, 1988), diferencias en recursos 
maternos, tiempo de germinacion CAlvarez-Buylla 1986), 
deficiencias hidricas (Chazdon, 1986; Fetcher et al. 1987) y el 
efecto sinérgico de varias de estas (Dirzo 1984). Asimismo, 
éstas causas se expresan de manera e intensidad diferente en los 
diferentes e~tadios del mosaico de regeneraciOn de una selva 
(Martinez-Ramos et. al., en prensa). 

Para el caso de los 
herbivoria en ningun ambiente 
la mortalidad de los adultos. 
existencia de un mecanismo 
II). Es posible que la forma 
la adecuada para detectarlo. 

adultos, es interesante que la 
parece jugar un papel importante en 

Dicho resultado podria indicar la 
de defensa eficiente (ver Capitulo 
de medir la herbivoria no halla sido 

La caida de arboles y ramas es probablemente una causa 
importante de mortalidad en esta especie, y posiblemente la 
flexibilidad del tallo y la capacidad de reiteración hayan 
evolucionado como respuesta a esta presión selectiva, sobre todo 
si pensamos que es una especie que todo su ciclo de vida lo lleva 
a cabo en el sotobosque donde esta presiones continua. 

/ 

La longevidad de los ramets de ~Eb~!ªDQre ~~rªn!1~~2 parece 
ser corta en comparacion con la de otras especies (Harper, 1977). 
Este punto seria un argumento para pensar que es dificil que la 
dinamica de regeneracion de la comunidad juege un papel 
importante en dirigir la historia de vida de la especie, pues 
resulta dificil que un mismo genotipo experimente mas de una 
apertura en su vida, siendo por tanto un fenómeno poco 
predecible. Sin embargo, no hay que perder de vista la 
posibilidad de tener un genotipo "inmortal" por la produccion de 
un ramet roto. La probabilidad media anual de que un individuo 
(mayor de 10 cm de longitud del tallo) produzca un ramet roto es 
de 0.195 (Capitulo VII y VIII). Esto significa que en el lapso de 
su vida, (13 a 18 anos) un ramet producira entre 2 y 3 ramets 
rotos. El periodo medio de tiempo que pasa entre la formacion de 
dos claros en un mismo punto de la selva en Los Tuxtlas se ha 
calculado en 48 anos (Martinez-Ramos et. al., 1988a). 
Considerando una tasa de muerte anual del 10 % y suponiendo que 
los ramets rotos se producen en promedio cada 5 anos (1/0.195), 
estos datos sugieren que el genotipo estara expuesto a mas de un 
claro en su vida ya que al menos un ramet hijo sobrevivira hasta 
la produccion de otro. Deben pasar cerca de 10 generaciones de 
ramets rotos para que el mismo genotipo este presente en dos 
claros. 
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IV. 7. conclusiones 

~Eb~l~D~[ª ~~[ªD!!~~ª presenta para las plantulas, una curva 
de sobrevivencia del tipo III en la clasificaion de Deevey(1947). 
Los ramets rotos y no rotos presentan una curva de tipo II. 

La probabilidad de muerte disminuye con el tamano, es decir, 
la tasa de mortalidad anual fue mayor en individuos menores de 10 
cm. 

Los claros constituyen sitios donde el riesgo de muerte es 
mayor para 103 individuos, pero de manera mas clara para las 
plantulas. 

Una posible causa de mortalidad es el tamano o vigor inicial 
de los individuos, pues para el caso de plántulas e individuos 
menores de 30 cm, la probabilidad de muerte fue 
significativamente mayor en los individuos con una longitud de 
tallo inicial, un diametro inicial y un area foliar inicial 
menores que los individuos vivos. Los individuos mayores de 30 cm 
no presentaron diferencias significativas. 

La longevidad en ~Eh~lªngrª ª~rªn!!ª~ª es de entre 13 y 18 
anos. Sin embargo, dada la capacidad que presenta de producir 
ramets, existe la posibilidad de producir genotipos "inmortales", 
lo que tendria repercusiones en la posibilidad de que la dinámica 
de regeneracion natural tenga cierta influencia en delinear la 
historia de vida de la especie. 
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v.1. Introduccicn 

v.1.1 ConstrucciOn modular en plantas. 

Harper (1967) menciona que la plasticidad y la propagacion 
vegetativa retrasaron por mucho tiempo los estudios demograficos 
en plantas. Ambas caracteristicas son resultado, en parte, de la 
forma como estan construidas las mismas, es decir, por la 
continua ite~acion de unidades basicas de construccion identicas 
o modulos (White, 1984). La idea de que las plantas estan 
compuestas por' una serie de unidades repetidas es bastante 
antigua (White 1984), sin embargo, sus implicaciones en la 
biologia de poblaciones no fueron consideradas sino hasta hace 
algunos anos (Harper, 1967; Sarukhan y Harper, 1973; Harper y 
White, 1974; Sarukhan, 1974; Harper, 1977). Esta estructura 
modular es una de las caracteristicas que diferencia los estudios 
demograficos de plantas y de animales (Harper, 1967). Las 
plantas, en contraste a la alta integracion morfolOgica y 
funcional de los animales, estan compuestas de subpoblaciones de 
modules generalmente independietes, que tienen una dinamica de 
nacimientos y muertes semejante a ·la de una poblaciOn de 
individuos. Del crecimiento e integraciOn fisiolOgica de tales 
subpoblaciones (o metapoblaciones, White, 1984) depende el éxito 
reproductivo y la contribución genética del individuo como un 
todo. 

v.1.2. Plasticidad. 

La variedad de respuestas que pueden tener las plantas ante 
los estímulos ambientales es una característica que la diferencia 
de organismos unitarios (animales moviles). Tal versatilidad 
permite a las plantas ''escapar" o tolerar ambientes 
desfavorables, compensando su incapacidad de movimiento. Bradshaw 
(1965) realizo una revision sobre el tema en la que plantea 
varias preguntas que aún hoy siguen sin respuesta clara. 
Bradshaw definio la plasticidad como: "el grado con el que la 
expresión de un caracter individual del genotipo es alterado o 
modificado por diferentes ambientes. Por tanto un genotipo es 
plastico cuando su expresión genotípica es susceptible de ser 
alterada por influencias ambientales". Según este autor existen 
dos tipos de plasticidad: fisiologica y morfolOgica. Este 
concepto de plasticidad no implica forzosamente que los cambios 
ocurridos tengan un valor adaptativo (y por tanto sean producto 
de la selección natural), aunque muchos tipos de plasticidad 
pueden tener efectos importantes a nivel evolutivo. El trabajo de 
Bradshaw aporta varias conclusiones importantes: 

a) La plasticidad debe ser evaluada en estados especificos de 
desarrollo dentro del ciclo de vida de las plantas. 

b) La plasticidad es una propiedad especifica de caracter1st1cas 
individuales, con relaciOn a influencias ambientales 
particulares. Dado que el fenotipo no es un agregado de 
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caracteristicas morfologicas y fisiologicas programadas por 
la presencia de genes unitarios especificos, sino que 
surge de la interacción de un programa de desarrollo 
particular (genotipo) con un ambiente dado (Sultan, 
1987), existen ciertas restricciones en la expresion del 
genotipo, Br.adshaw propone que existen dos tipos extremos de 
caracteristicas: 

( i) Continuas: con un amplio 
dependiendo de la intensidad 
altura. n~mero de semillas). 

rango de modificacion 
del estimulo. (p.ej. 

(ii) Discretas: modificaciones en uno u otro sentido, pero 
no intermedias. El estimulo funciona corno un 
"switch" que estimula o inhibe la respuesta (p.ej. 
germinacion l. 

Existe una jerarquia en la respuesta plastica de diferentes 
caracteristicas, la cual aumenta la adecuacion del 
individuo como un todo. Esto se logra con la integracion de 
caracteristicas estables o canalizadas y caracteres plasticos 
o variables. Este equilibrio es diferente en especies 
y ambientes distintos (Bradshaw, 1965; Schlichting, 1986). 

d) L~ plasticidad esta bajo control genetico, no necesariamente 
relacionado a la heterocigosis. 

e) La plasticidad es susceptible de ser radicalmente alterada 
por la seleccion natural. 

sultan (1987) argumenta que dada la plasticidad fenotipica 
de los individuos y la heterogeneidad tanto temporal como 
espacial del ambiente, las diferencias consistentes entre la 
adecuacion de diferentes genotipos son minimizadas. Por lo 
que la plasticidad funciona como un amortiguador de la accion 
de la seleccion natural. Asimismo, si la selección 
direccional es muy severa y directa, la variación genética 
adaptativa es muy limitada, por lo que la plasticidad act~a 
como una fuente de variación complementaria. 
Con base en lo mencionado, podemos concluir que la relación 
de los individuos con el ambiente comprende dos niveles: 

a) Gen~tico, en el que las frecuencias g~nicas cambian con el 
tiempo por diversos mecanismos !deriva g~nica, migracion, 
mutacion y selección natural. 

b) Fenotipico, en el que debido a la interaccion genotipo
ambiente ciertos fenotipos son seleccionados favorablemente. 
Es asi que existe una continua interaccion entre diversidad 
genetica y plasticidad fenotipica (Sultan, 1987). 
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V.1.3. Crecimiento individual. 

Los estudios del crecimiento de plantas asi corno los 
procesos y condiciones asociados a éste en herbaceas perennes 
tropicales son ~ealmente escasos (ver Bazzaz y Picket 1980) y la 
mayor1a de estos se han llevado a cabo en comunidades templadas 
(Pitelka et al., 1980; Pitelka y Curtís, 1986). Los estudios en 
comunidades tropicales se enfocan principalmente a arboles del 
dosel (p.ej. 'Palomeque, 1987), en particular sobre sus plantulas 
(Bazzaz y Pickett, 1980; Augspurger, 1984), o bien en plantas del 
sotobosque, generalmente palmas y pequenos arboles (Sarukhan et 
al. ,1984; Oyama,1987; Martinez-Ramos et al., 1988b) 

El crecimiento en plantas es particularmente plastico es 
decir, muy variable dependiendo de las condiciones ambientales 
<Hunt, 1984). Sin embargo, se sabe muy poco de las bases 
genéticas de las diferentes tasas de crecimiento. Existen 
evidencias de que la diferencia en la respuesta se debe a la 
variación fenotipica motivada principalmente por variabilidad 
ambiental mas que a la respuesta de diferentes genotipos locales 
(Sarukhan et al., 1984; Zangerl y Bazzaz, 1983). 

Una de las preguntas inmediatas que surgen al estudiar el 
/ crecimiento es: cuales son los factores ambientales (tanto 

fisicos como biOticosl que modulan el crecimiento indivdual y 
como operan en el espacio y en el tiempo? 

Uno de los factores que mas influencia tiene en la respuesta 
tan diversa del crecimiento vegetal es la luz, y por tanto es una 
de las variables mejor estudiada (Bazzaz y Pickett, 1980; Bazzaz, 
1984). En comparacion con los estudios sobre la luz, es poco lo 
que se sabe sobre el papel de otros factores como: tipo de suelo, 
nutrientes, temperatura, humedad e interacciones bióticas. 

V.1.4. Crecimiento individual bajo ambientes sucesionales. 

Existen varios trabajos que comparan el crecimiento 
individual de conjuntos de especies que ocupan diferentes etapas 
sucesionales (Bazzaz y Picket 1980; Mulkey 1986) (Cuadro V.1). 
Asimismo, existen trabajos en los que la comparación se hace a 
nivel de individuos de una misma especie, en parches de diferente 
edad sucesional (Pinero y sarukhan 1982: Pinero et al., 1984: 
Sarukhan et al. 1984: Horvitz y Schemske, 1986: Mart1nez-Ramos 
et al., 1988bl. 
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CUADRO v.1. caracter1st1cas f1s1olog1cBs Y tasBs de crecimiento 
para distintos gremios ecolOgicos de selvas altas 
perennifolias. 

ARBOLES DEL DOSEL SOTOBOSQUE CITA 

PIONEROS 

Tasa fotosintetica 
maxima{ molm s ) 

Punto de saturacion 
de luz ( molm s ) 

Punto de compensacion 12.0 
de luz { mol m s ) 

Tasa f otosintetica 
promedio { mol m s 

Tasa de respiracion 
promedio {mgCo dm hr 

Densidad estomatica 

Tasa transpiracion 
{litros/dia) 

14.1 

2.0 

+++ 

Tasa de crecimiento +++ 

Fotosintesis/Biomasa 23 

Tasa recambio hojas rapida 

1 Mooney et. al. 1984 
2 = Bazzaz y Picket 1980 

--¡ 

PRIMARIOS PALMAS HERBACEAS 

~.4-5.0 1.3-1.9 

125 25-37 

6 - 12 2~6-6 

6,9 

1;0 

++ + 

1180 

++ + 

14 11 

intermedia lenta 

Bazzaz y carlson (1982) con base en estudios de especies de 
distintas etapas serales, proponen que las pioneras son especies 
mas plasticas y con mayor flexibilidad fisiologica que las 
especies tardias (suponen que los factores ambientales son mas 
fluctuantes en la fase de colonizacion temprana). 

Las tendencias mencionadas generalmente no se cumplen, o 
bien no son tan claras cuando se trata de analizar el crecimiento 
de individuos de la misma especie en diferentes etapas 
sucesionales, las tendencias no son tan claras (Mulkey 1986). 
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Las herbaceas perennes de bosques templados. generalmente 
estan bien acopladas al ciclo fenologico de los arboles, de 
manera que su metabolismo es mas activo en la época de la caida 
de hojas en los.arboles del dosel. Este fenomeno no se presenta 
en selvas perennifolias donde el dosel impone fuertes 
limitaciones lUminicas, aun cuando existe un cierto grado de 
estacionalidad. 

Algunas 'de las caracter1sticas fisiologicas y morfologicas 
que se proponen como "adaptativas" para tolerar las condiciones 
de umbr1a (Bazzaz y Picket 1980¡ Mooney et al. 1984;) son: 

a) Tasa de respirac1on reducida ( y por tanto un bajo punto de 
compensacion l . 

b) Mayor proporciOn de fotosintesis por unidad 
capturada y por unidad de area foliar. 

de energ1a 

c) Mayor concentracion de clorofila por unidad de peso foliar 

d) Arquitectura que minimize el sombreo de hojas 

e) Estomas permanentemente abiertos para maximizar la fotosíntesis 
en periodos de alta intensidad luminica (sunflecksl 

V.1.5. Consecuencias poblacionales del crecimiento diferencial. 

Dada su estructura modular, el crecimiento en plantas es en 
si un proceso poblacional, es decir, depende del nacimiento y 
muerte de modules (Harper y White 197~; Harper 1981; Watkinson y 
White, 1985). Por su alta variabilidad, es bien conocido el 
hecho que plantas de igual edad pueden presentar tamanos muy 
diferentes. Por otro lado, en las plantas el tamano, y no la 
edad, generalmente define de mejor manera el vigor vegetativo 
(i.e. crecimiento) y reproductivo de los individuos. Solbrig 
(1981) menciona que todas las poblaciones de plantas presentan 
una jerarquia de tamanos entre sus individuos (coetaneos). y que 
cuatro son los factores responsables del lugar que éstos ocupan 
en dicha jerarquia: 
a) Capital inicial (reservas en la semilla, peso del embrion) 

b) Tasa de crecimiento relativo en diferentes ambientes 

c) Tiempo de duracion del periodo de crecimiento 

d) Restricciones impuestas por vecinos 

Con base en lo anterior, generalmente individuos de la misma 
edad pero de diferente tamano, presentan probabilidades de 
sobrevivencia y reproduccion asi como fecundidades distintas. 
Generalmente los individuos pequenos presentan una probabilidad 
menor de sobrevivencia y reproduccion, el tiempo a la primera 
reproduccion es mayor y la fecundidad es menor. Las diferencias 
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antes mencionadas tienen un impacto importante sobre sobre la 
adecuacion de los individuos y en oltima instancia sobre el 
crecimiento de la poblacion. Por lo tanto, los estudios 
poblacionales de plantas se basan en el analisis demografico de 
los individuos considerando su tamanos mas que su edad. Harper 
(1977) sugiere. que es muy importante para estudios evolutivos 
conocer la edad de los individuos, por lo que trabajos que 
utilicen ambas características brindan mayor informacion 
(Sarukhan et al. 1984). 

V.1.6. Objetivo~. 

Como ya se ha visto en los capitules anteriores, Aphelandra 
aurantiaca crece en las distintas etapas del mosaico ___ de 
regeñeracion de la comunidad. Este capitulo pretende responder 
las siguientes preguntas: cual es el patron de crecimiento a lo 
largo de un ano en los individuos de A. aurantiaca? difiere este 
patron para "ramets no rotos" y "raiñets --rotos;;?- qué factores 
ambientales podrian estar involucrados en definir dicho patrón? 

V.2. Materiales y Métodos. 

El crecimiento de los individuos de ~Eb~l~DQI~ ~~I~D!!~f~ se 
evaluó a través de dos fuentes. Una de ellas fue /usando el 
incremento anual en la longitud total del tallo. La segunda fue 
usando la producciOn foliar anual y el incremento de área foliar. 

V.2.1. Crecimiento del tallo. 

Este crecimiento se calculo como la diferencia entre la 
longitud total inicial y la longitud total final del tallo en los 
individuos presentes en los 9 sitios permanentes de observacion. 
Dicho analisis se hizo ünicamente con individuos vivos a la 
fecha del ~ltimo censo. Se obtuvo una tasa de incremento relativo 
medida como: (longitud final del tallo - longitud inicial del 
tallo)/(longitud inicial del tallo). 

Para explorar el patron de crecimiento en longitud del tallo 
se llevaron a cabo anblisis de regresion simple (Zar, 1984) 
usando a la tasa de crecimiento relativo, como variable 
dependiente y la longitud total inicial del tallo como variable 
independiente. Por otro lado se realizaron anttlsis de varianza 
para conocer la variabilidad del crecimiento en individuos de 
diferentes tamano y en distintos parches de regeneracion. 

Para explorar la relacion entre la calidad y cantidad de luz 
y el crecimiento, se efectuo un analisis de correlacion usando 
los datos del sitio sucesional de baja densidad. Se utilizoeste 
sitio pues es el unico para el que se tomaron medidas de luz 
encima de todos los individuos marcados. 
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Para explorar efectos combinados de variables intrinsecas y 
extrinsecaa a los individuos sobre el crecimiento, se llevo a 
cabo un analisis de regresión multiple considerando el incremento 
en longitud del tallo como variable dependiente y a variables 
tales como area foliar, fecundidad y herbivoria como variables 
independientes.· 

Por otro lado, dada la susceptibilidad de ~~b~l~D9r~ 
aurantiaca de ser golpeada por objetos caidos del dosel y perder parte--de- su' tallo original por rompimiento, se analizo la 
probabilidad de•decremento del tallo como función del la longitud 
inicial del mismo. El patrón se obtuvo para toda la población, 
mezclando los datos de los 9 sitios permanentes de observación, y 
separadamente para cada uno de los sitios. 

V.2.2. Producción foliar. 

Otra manera de evaluar el crecimiento se llevo a cabo 
mediante la produccion foliar por individuo. Para estimarla se 
marcaron al azar el 303 de los individuos de cada sitio. Se 
anillo con un alambre delgado, recubierto de plastico de color, 
el primer par de hojas en la copa de cada individuo. Cada mes se 
registro la produccion de hojas nuevas, marcandolas con un color 
diferente. De cada hoja nueva, al estar totalménte desarrollada, 
se obtuvo el largo y ancho de la lamina foliar. Estos datos se 
usaron para obtener la ganancia anual de area foliar relativa por 
individuo (area foliar final - area foliar inicial/ area foliar 
inicial). Esta variable se uso para llevar a cabo los mismos 
analisis descritos arriba para el incremento en longitud del 
tallo. 

V.3. Resultados 

V.3.1. Crecimiento: longitud del tallo. 

Las variables alometricas que presentan correlacion con el 
crecimiento realtivo fueron: longitud inicial (r = -0.5499), area 
foliar inicial (r = -0.2367), porcentaje de area foliar removida 
(r = -0.2010), y cicatrices florales (r = -0.2344) (p < 0.05 con 
737 grados de libertad en todos los casos). 

A partir de un analisis de regresion simple para el sitio 
sucesional baja, unico sitio en el que se tomaron medidas de luz 
para todo los individuos marcados, se obtuvo que no existe una 
correlacion entre la intensidad de la luz y el crecimiento 
relativo individual (r = 0.1768 p < 0.05; g.l. 39). Lo mismo 
se observo cuando la variable independiente fue la calidad de la 
luz (r = 0.1162, p < O.OS; g.l. = 39). 

En general, se observo que la mayor1a de los individuos 
crecen poco y unos cuantos tiene un crecimiento considerable 
(Fig. V.1). Un patron muy similar se observo para el decremento 
en longitud aunque existe una mayor variabilidad. 
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Pera la poblecion en su conjunto, el crecimiento relativo 
anual (CRA) en funcion de la longitud inicial del tallo se ajusto 
a un modelo potencial negativo en el que los individuos con menor 
tamano crecen a tasas mayores que los individuos mayores. !Fig. 
V.2). De la iransformaciOn logaritmica de ambas variables se 
ajusto un modelo lineal que resulto significativo (r = -0.403 con 
735 g.l.) (Fig. V.2) y para 8 de los nueve sitios (Cuadro V.2). 
La pendiente , del modelo lineal expresa la razón con la que 
disminuye la tasa de crecimiento del talloa medida que éste se 
enlonga, De los valores de la pendiente para las diferentes 
rectas ajustadas en los nueve sitios, parece que son los sitios 
claro baja, sucesional baja y maduro baja los que presentan una 
pendiente mayor. Lo anterior podria indicar que la densidad 
tiene cierto efecto sobre la tasa de crecimineto relativo. Son 
necesarios analisis estadisticos detallados para poder afirmarlo. 

La ordenada al origen expresa la tasa de crecimiento con la 
que inician su desarrollo los individuos de ~Eb~l~~Q[~ 
aurantiaca. Este parametro podria se utilizado como una medida 
del--efecto del ambiente sobre el rendimiento de los individuos. 
Al igual que para el caso de la pendiente, son necesarios 
estudios estadisticos detallados. 

Al analizar la variacion para el crecimiento promedio en 
individuos de diferente tamano en el mismo sitio, los ANDEVAs 
mostraron que existen diferencias significativas (con excepción 
del sitio sucesional baja). La tasa de crecimiento relativo es 
mayor en los individuos mas pequenos y decrece a medida que 
aumenta el tamano individual. En los individuos de mayor talla 
el crecimiento promedio es incluso negativo (Fig. V.3). 

El ANDEVA utilizado para describir la variación del 
crecimiento relativo para inidviduos de la misma categoria de 
tamano en diferentes sitios, mostró diferencias significativas 
para las tres primeras categorias de tamano (Fig. V.4). Los 
individuos mayores de 30 cm no mostraron diferencias 
significativas. Las pruebas de comparacion m~ltiple (Sokal 
y Rohlf, 1981) llevadas a cabo para los sitios con diferencias 
significativas mostraron que: para la primera categoría el sitio 
sucesional media presentó el valor mas alto. Los sitios maduro 
alta, maduro media y claro media oresentan los valores mas bajos. 
En la segunda categoria los sitios claro alta, media y baja asi 
corno sucesional baja tuvieron los valores mayores (el sitio 
maduro baja no presento diferencias con estos sitios pero es 
debido muy posiblemente, al bajo n~mero de datos). El sitio 
maduro alta de nuevo presento el menor valor. En la tercera 
categoria, los sitios sucesional alta y media fueron mayores, 
mientras que los sitios maduro alta y media tuvieron un valor 
menor (Fig. V.4). En general los claros y los sitios 
sucesionales presentaron valores mayores que los sitios maduros. 
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CUADRO V.2 
Parametros .de la curva del crecimiento relativo en función 
de la longitud total inicial, ambas en escala logarítmica 
m = pendiente: b = ordenada al origen r = coeficiente de 
correlaci6n y n = nGmero de individuos. •• = p e 0.01 
Se muestran los valores del error estándard de los parámetros 

Sitio m b r n 

CA -0.403 :!: 0.041 175 

CM -0.324 ± 0.057 61 

es -0.615 .:!: 0.015 73 

SA -0.465 ::!:. 0.041 142 

SM -0.436 ± 0.072 39 

SB -0.614 ::!:. 0.082 2.052 : 0.431 0.759 ( .. ) 43 

MA -0.222 :!: 0.055 0.815 t. 0.376 0.326 ( .. ) 139 

MB -0.523 :!: 0.085 1.900 ±. 0.273 o. 8(14 ("} 23 

MM -0.319 :!: 0.079 1.157 ± 0.264 0.538 (") 42 

---------------------------------------------------------------------------
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misma letra no presentan diferencias estadísticamente 
significativas. Se muestran Únicamente las categorías 
de tamaño con un valor de F significativo. Las lineas 
verticales muestran el error estándard. 



V.3.2. crecimiento: produccion foliar. 

El numero de hojas producidas por individuo en un ano varia 
entre cero y diez. En general se observan dos tendencias: ll la 
mayoria de los individuos produjo entre cero y dos hojas y muy 
pocos individuos produjeron mas de dos IFig. V.5). Un ANDEVA no 
parametrico (Kurskal-Wallis), mostro que unicamente en los sitios 
claro alta y media los individuos dependiendo de su tamano, 
producen un numero significativamente diferente de hojas. Para 
el claro de aita densidad, los individuos de la cuarta categoria 
de tamano produjeron un numero menor de hojas. En el sitio claro 
media, los individuos de menor producciOn foliar pertenecían a la 
primera categoría. La produccion foliar en los diferentes 
sitios presento diferencias significativas para los individuos de 
las cinco categorías de tamano. Un analisis de comparacion 
multiple (Daniel,1978) mostro que en general los claros son los 
sitios de mayor produccion foliar, en particular el sitio claro 
baja. El sitio maduro baja tuvo una alta produccion foliar, sin 
embargo, sus valores pueden estar sesgados por el bajo numero de 
observaciones (Cuadro V.3). 

La produccion de hojas en el tiempo (fenologia foliar) 
presenta su maximo nivel en los meses de abril a septiembre y la 
minima actividad en el periodo de octubre a marzo (Fig. V.6). 
Para los sitios existen dos tendencias (Fig. V.7). La primera en 
la que se repite el patron de la poblaciOn total, lo cual se 
presentOen la mayoría de los sitios, con excepción del sitio 
sucesional de densidad media y el sitio maduro de baja densidad, 
en los que el pico de produccion ocurrio en el mes de enero CFig. 
V.7). Al parecer, estos patrones estuvieron correlacionados con 
el ambiente luminico operante en los sitios ya que el nivel 
mensual de produccion foliar fue precedido por niveles similares 
de luz con un mes o dos de desfasamiento. Es decir, a un pico de 
luz le sigue en el tiempo, un pico en la produccion de hojas. Tal 
efecto parece ser mas evidente en los claros (Fig. V.7). Sin 
embargo, unicamente el coeficiente de correlaciOn del sitio claro 
alta resulto ser significativo ( r = 0.4749). Son necesarias 
medidas de la intensidad lumínica que llega a cada uno de los 
individuos para describir con ms detalle este proceso. 

ExistiO una correlacion positiva entre el numero total de 
hojas producidas en un a~-o y el incremento en altura aunque, el 
coeficiente de correlación no es muy alto Cr = 0.22; 205 g.l. ). 
Es necesario realizar observaciones mas detalladas y por un lapso 
de tiempo mayor pues ésta medida seria de una gran utilidad 
practica para estimar la edad de los individuos. 

V.3.3. Crecimiento: ganacia en area foliar. 

La ganancia de area foliar constituye otro manera de medir 
el crecimiento. El ANDEVA de una via para individuos de 
diferente tamano dentro de cada· sitio mostró diferencias 
estadísticamente significativas para todos lo sitios, excepto en 
sucesional media y baja (Fig. V.8). Del analisis de 
comparaciones multiples a posteriori (Sokal y Rohlf, 1981) se 
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aurantiaca en el año de estudio. 

Se presentan los valores de la media ± el error 
estándard. 
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CUADRO V.3 
Valores promedio del nÜmero de hojas producidas por individuos de 
diferente tamaño dentro de los nueve sitios de observación permanente 
Asimismo, se muestran los valores promedio de la produciiÓn de hojas 
en los diferentes ambientes de regeneración para Aphelandra aurantiaca 
Las l(neas en los sitios claro alta y media unen valores que no difieren 
estadísticamente. • = p < O.OS y •• = p < 0.01. 

----------------------------------------------------------------------------CATEGORIA DE TAMANO 
SITIO 1 2 3 4 5 H N Signif 

- -CA 2.3B 3.73 2.18- ·-r. 42 2. ll 

CM 0.25 1.6 2.33 2.27 

CB 4.5 "'.67 3.Bó NS 

SA 3.56 2.25 3.B2 NS 

SM 0.67 NS 

SB 2.8 

MA 2.5 

MM 2 

Ml:l 6 

H 43.43 23.74 17.89 

N 69 85 54 46 30 

Signifi • • .. .. 
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Fig. V.8 Valores promedio de la ganancia de área foliar relativa (cm2/ cm
2
/año) para 

individuos de diferentes categorins de tamaño dentro de los nueve sitios de 
observación permanente. Se presentan 6nicamente los sitios con un valor de 
F significativo. Entre paréntesis se indica el número de individuos. 
Las categorias de tamaño señaladas con las mismas letras no difieren signi-
ficativamente. Las l.tncas verti.cales sobre las barrns representan el error 
estándard. 
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observo que en general los individuos de la primera categoria de 
tamano presentan un valor mayor en la ganancia relativa de area 
foliar. Las demés categorías no presentan diferencias 
significativas excepto los sitios claro baja (donde la primera 
categoria es igual a la 4a. y Sa., sin embargo, son solo dos 
datos) sucesional alta (donde la categoria dos presenta un valor 

.mayor que la 4a. y Sal y el sitio maduro alta (Fig. V.8). Este 
resultado es semejante al obtenido para el crecimiento relativo, 
lo que pod~ia indicar una estrecha relación entre ambas 
variables. 

La ganancia relativa de area foliar en los diferentes sitios 
fué diferente ünicamente para los individuos de la primera y la 
tercera categoria de tamano. En los individuos menores de 10 cm 
se observo que los claros presentaron valores mayores que los 
demés sitios. Los sitios sucesional media, maduro media y baja 
no difirieron del claro de alta densidad, sin embargo es un solo 
dato. Para la tercera categoria, el sitio claro de baja densidad 
presento el valor mayor (Fig. V.9). 

V.4. Discusion 

Los datos de correlacion negativa del crecimiento con 
longitud inicial, area foliar inicial, area foliar removida y 
cicatrices florales podrian ser un reflejo de un patron de 
asignacion de energia/muy estricto, pues al parecer son los 
primeros estadios en los que los individuos asignan una mayor 
proporcion de la energia al crecimiento. Lo mismo sucede con 
9bª~ª~QQ[~ª !~E~Ji12!~ una palma del sotobosque en Los Tuxtlas, 
la cual presenta un crecimiento importante en las primeras 
categorias y ~ste es minimo en las mayores (Oyama 1987). Sin 
embargo, en esta palma las diferencias del crecimiento individual 
en una misma categoría para diferentes sitios no son 
estadisticamente significativas. En la misma comunidad, la palma 
~~!r2fªIY~~ ~~~ifª~~~ muestra diferencias significativas entre 
sitios de diferente edad sucesional para los individuos adultos 
pero no para las plantulas !Martinez-Ramos et al. 1988b). Este 
patrón es contrario al encontrado en ~Eb~1ª~Q[ª• sin embargo 
~~!r2~ªr~g~ es una palma con una altura considerablemente mayor a 
la de la especie estudiada. 

A partir de una gran cantidad de trabajos con especies de 
etapas sucesionales diferentes se ha generalizado el hecho de que 
la tasa fotosintetica, y por tanto el crecimiento, disminuye a 
medida que avanza la sucesion (Bazzaz y Picket, 1980; Zangerl y 
Bazzaz, 1983; Bazzaz, 1987; pero ver Fetcher et. al. 1987). Sin 
embargo, estos trabajos son en general con especies templadas 
(Collins et. al., 1985) o con plantulas de arboles (Augspurger 
1984 a,b; Fetcher et al., 1987; Iriarte, 1987). Existen muy 
pocos trabajos con herbaceas tropicales ( Bjorkman et.al., 1972 
en Mooney et.al., 1984; Mulkey, 1986; Smith, 1987) y mucho menos 
para una misma especie en diferentes etapas sucesionales. 
Asimismo es muy importante definir que parametro es utilizado 
para estimar el crecimiento, pues los resultados con algunos de 
éstos son mas claros que con otros (ver Iriarte, 1987 para una 
discusion). 
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Fig. V.9 Valores promedio de la ganancia relativa de 
área foliar (cm2/cm2/año) en los rtueve sitios 
de observación para individuos de uqa misma 
categoría de tamaño (cm), Entre paréntesis se 
indica el número de individuos en cada sitio, 
Los sitios señalados con la misma letra no pre
sentan diferencias estadísticamente significa
tivas. Se muestran únicamente las categorías 
con un valor de F significativo. Las lineas 
verticales sobre las barras representan el 
error estándard, 
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Para el caso particular de ~Eb~1ªD9rª ª~rªD!1ªfª• el 
crecimiento (medido ya sea como incremento del tallo, produccion 
de hojas o ganacia de aea foliar) en los diferentes parches de 
regeneracion presento un patron en el que los individuos en 
claros presentaron valores mayores. Los individuos de sitios 
maduros presentaron los valores mas bajos y los de sitios 
suceionales valores intermedios. El hecho de que las diferencias 
no sean tan c~aras puede tener varias explicaciones: 

a) Un claro para un individuo de mas de 2 metros de altura puede 
ser muy diferente que para una herbacea. Por, ejemplo en el 
claro de densidad media la apertura en el dosel estuvo 
obstruida por una capa densa de cop~s de la palma ~~!!2fª!Y~~ 
~~~i~err~~ sobre los individuos de ~Eh~~err~re e~rerrtie~e· 

b) Para especies que toleran condiciones de penumbra el ambiente 
de un claro y el de un sitio maduro pueden ser igual de 
heterogeneo en lo que a luz se refiere dada la presencia de 
sunflecks (ver Capitulo II). La fijacion de la mayor parte 
del carbon en sitios maduros se da durante los periodos de 
sunflecks (hasta un 603) (Pearcy, 1983; Chazdon, 1986), con 
la ventaja de que en los sitios maduros no se presentan 
problemas de estres hidrico (Bjorkman et al. 1972 en Mooney 
et al. n984; Collins et al., 1985; Fetcher et al., 1987) ni 
alta cobertura de otras plantas a nivel del suelo que pueda 
llevar a fenomenos de interferencia por luz (Barkham 1980a). 

c) Dadas las caracteristicas metabolicas necesarias para tolerar 
condiciones de baja intensidad luminica y crecer, es posible 
que por restricciones de diseno (tanto morfologicas como 
fisiologicas), los individuos no sean capaces de aprovechar 
al maximo el pulso de recursos en el momento en que se 
presenta. 

di Las restricciones en el patron de asignacion de energia a 
diferentes actividades de la planta podrian hacer que para 
las plantas adultas, en las que probablemente se dedica la 
mayor parte de la energia fijada a la reproduccion, el 
crecimiento no se altere con la condicion del sitio. Por el 
contrario, en plantas prereproductivas, como las plantulas, 
el crecimiento puede ser función de la calidad del sitio ya 
que la canalizacion de la energía en estos estadios es 
primordialmente hacia el crecimiento. 

e) Un factor importante que determina todas estas posibles 
explicaciones es el tiempo de duracion del efecto del claro 
sobre las herbaceas, pues éste pudo haber sido tan corto que 
realmente no represento un pulso de nutrientes. A este 
respecto Fetcher et al. (1987) mencionan que las condiciones 
luminicas a nivel del suelo en un claro y un sitio maduro 
después de dos anos son iguales. Asimismo, Horvitz Y 
Schemske (1986) estiman que para la herbacea Calathea 
ovandensis el efecto del claro dura aproximadamente 9--años~ 
Para--~§~r2f~rY~ID m~~áfªn~m el efecto del claro en el 
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crecimiento para juveniles y adultos es de 6 a 12 anos, 
mientras que para infantiles las diferencias con sitios 
cerrados no son significativas a los 3 anos de edad del claro 
(Martinez-Ramos et.al. 198Bb). Es evidente que las 
características mismas del claro (por ejemplo tamano) tendran 
un papel fmportante en definir el tiempo de duracion del 
efecto. 

Entre l~s posibles características adaptativas que se 
reportan en la literatura para especies que viven en condiciones 
muy bajas de luz se encuentran: elevado nivel de reservas en la 
semilla (Grime y Jeffrey 1965, en Verkaar y Schenkeveld 1984) y 
la presencia de pigmentos en las hojas que aumentan la captura de 
radiacion fotosinteticamente activa (Lee et al. 1979). Por ahora 
no hay elementos para evaluar el nivel de reservas en las 
semillas de ~E~~!~~~~~ comparado con el de otras especies 
herbaceas de sombra. Respecto a los pigmentos que presenta 
SEb~1§DQie §~I§D!~§f§. los individuos con hojas de color blanco 
(variegadas) son mas abundantes en los claros y no en sombra como 
cabria esperarse (Cuadro V.4). Otro autor (Smith, 1986) menciona 
que el hecho de presentar hojas variegadas pueden jugar un papel 
de defensa contra herbívoros y patogenos. 

Resulta dificil hacer comparaciones de la tasa de 
crecimiento relativo, dado que para herbaceas tropidales no 
existe informacion suficiente. En los bosques templados, la 
apertura del dosel por eventos estacionales de caida de hojas es 
un evento periodico, recurrente y predecible, por lo que resulta 
logico pensar que dichos claros han actuado como un factor 
selectivo sobre las historias de vida de las especies herbaceas 
de estas comunidades. Por el contario, las aperturas del dosel en 
las selvas no son eventos predecibles ni periodicos y el lapso de 
tiempo con el que ocurren es igual o mayor al periodo de vida de 
de varias de las especies herbaceas. Son necesarios estudios 
detallados en este sentido con diferentes especies que nos 
permitan evaluar el papel jugado por los claros en la evolución 
de las historias de vida de las herbaceas tropicales. 

La fenologia de las hojas parece estar acoplada con la 
reproducción, pues su periodo de menor actividad coincide con el 
de mayor actividad reproductiva (septiembre a diciembre (Capitulo 
VII) y no es sino hasta abril o mayo, momento en que las semillas 
ya han sido dispersadas que se reinicia la produccion foliar. Lo 
anterior puede ser reflejo de: i) un patron de asignacion de 
energía estricto en el que las actividades de crecimiento, 
mantenimiento y reproduccion estan claramente calendarizadas, o 
bien de ii) una restriccion morfológica, pues dado que la 
inflorescencia es apical y lo mismo el crecimiento no es posible 
que ambos se den simultaneamente. El resultado que muestra a la 
dinamica de produccion foliar acoplada con el patron de 
disponibilidad temporal de luz parece apoyar la idea (i) de que 
la planta se prepara para el momento reproductivo. 

Para la ganancia de area foliar se observo que el patron es 
semejante al del crecimiento relativo, es decir la ganacia 
relativa es significativamente mayor en las primeras categorías 
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CUADRO V.4 
Análisis de contingencia para el número de individuos con hojas variegadas 
en los nueve sitios de observación permanente. La tabla muestra los 

·valores observados. Se presenta entre paréntesis el valor del residuo ajustado 
para aquellos sitios que presentaron un valor de G significativo. 
Valores mayores de 1.976 para los residuos ajustados son significativos. 
• = p < o. 05. • • = p < o. o 1. 

Categoría CA 

Variegadas 39 
(7.15) 

No variegadas 232 

TOTAL 

(-7.15) 

271 
(27.0) .. 

CM 

8 

97 

105 
(0.67) 

NS 

CB 

3 

98 

101 
(1.73) 

NS 

SA 

2 
(-2.83) 

170 
(2.83) 

172 
(9.74) .. 

SM 

1 

67 

68 
(3.22) 

NS 

SB 

2 

46 

48 
(0.24) 

NS 

MA 

1 
(-3.27) 

177 
(3.27) 

178 
(14.29) 

•• 

MM 

2 

.. 42 

44 
(0.13) 

NS 

MB 

o 

23 

23 
(2.72) 

NS 

TOTAL 

58 
(56.25)'ª 

952 
(3.44)NS 

1010 
(56.69) 

•• 



en comparacion con las oltimas. Asimismo parece que es por medio 
de la ganancia de brea foliar que los individuos aprovechan el 
pulso de luz que significa la apertura del dosel, ya que ~sta es 
en general mayor en los claros. Sin embargo, existe una enorme 
variacion. 

V.5. Conclusiones. 

El crecimiento individual (evaluado como incremento en 
longitud, aréa foliar y numero de hojas) en ~Eh~!e~~te e~re~~~e~e 
mostro marcadas diferencias en individuos de distinto tamano. 
Los individuos menores de 10 cm presentaron tasas de crecimiento 
mayores con respecto a los individuos mas grandes. El cambio en 
las tasas de crecimiento como funcion de la longitud inicial y del 
area foliar inicial presento una forma potencial. 

La variacion del crecimiento individual en el mosaico de 
regeneración mostró que son los claros (en particular el sitio 
claro de baja densidad) los sitios donde los individuos 
presentaron un mayor crecimiento. Los sitios maduros presentaron 
los niveles mbs bajos de crecimiento individual y los sitios 
sucesionales mostraron niveles intermedios. Esta tendencia fué 
mas clara al analizar la ganancia relativa de area foliar. La 
producciOn de hojas presento una variación mayor. 
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CAPITULO Vl 

PAODUCOION DI ~AMITI IN 

6Rbt11D;tl l~tlD~ilQl 
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VI.1. Introduccicin 

Entre las plantas terrestres existe un n~mero considerable 
de especies que tienen la potencialidad de producir clones a 
traves de estructuras tales como estolones, rizomas, bulbos Y 
corrnos. Exceptuando mutaciones sornaticas los individuos clonados 
son genéticamente idénticos a la planta progenitora y tienen la 
capacidad potencial de vivir independientemente de ella. Harper 
( 1967) acunó el término "ramet" para denominar a este tipo de 
individuos en contraste con el término "genet" que define el 
conjunto de unidades que provienen de la gerrninacion de una 
semilla. Recientemente, ha surgido polémica sobre las 
consecuencias fisiológicas, ecológicas, genéticas y evolutivas 
que conlleva la capacidad de clonación. 

Existen autores que argumentan que este proceso debe ser 
considerado corno crecimiento, ya que es solo una forma horizontal 
de ramificación, semejante a la ramificación de un arbol (Harper, 
1981, 1986). Por otro lado, otros autores consideran que el 
termino de reproduccion vegetativa es mas adecuado ya que este 
proceso propaga el material genético del organismo progenitor en 
tiempo y espacio, y esta es una de las funciones de la 
reproducción (Abraharnson, 1980). Otros tratan de conciliar ambos 
puntos de vista argumentando que si bien el crecimiento clonal 
origina rarnets por medio de crecimiento y ramificación, este 
proceso es diferente a la ramificación en arboles, en los cuales 
las ramas no constituyen individuos potencialmente independientes 
(excepto en algunos casos como en f2E~1~§ !r~~~12lQ~§) (Cook, 
1983)). 

Tiffney y Niklas (1986) consideran al crecimiento clonal 
corno una manera de duplicar al individuo genético sin recurrir a 
la reproducción sexual. Estos autores distinguen tres categorias 
de crecimiento: 

al Crecimiento de establecimiento (p.ej. de semilla a individuo 
adulto). 

b) Crecimiento restaurador (p.ej. forrnacion de tejido calloso 
para cicatrizar algun dano local). 

c) Crecimiento regenerativo (p.ej. duplicacion del individuo 
fisiológico), incluyendo dos clases: 

i) Reiteración traurnatica: produccion de un nuevo individuo 

fisiologicarnente independiente bajo condiciones desfavorables. 
ii) Reiteración programada: produccion de nuevos individuos 

fisiolOgicos a partir de un rneristerno existente corno 
parte normal del desarrollo. 
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De esi:.os tres tipos de crecimieni:.o unic:flmeni:.e el T,ercero 
puede generar clones (ramet roto). Del mismo modo, estos autores 
distinguen dos tipos de crecimiento clonal: 

a) Unido al.progenitor : la dispersion de ramets se db por 
crecimiento de estolones, ramificación, rizomas, en los que 
el tiempo de union es muy variable. 

b) No unido al progenitor: 
medio de,agamospermia y 
bioticos y abioticos (p. 
por crecimiento. 

la dispersion de ramets se da por 
bulbilos con la ayuda de factores 
ej. agua, viento, y animales) Y no 

El crecimiento clonal conlleva una serie de implicaciones a 
diferentes niveles, por lo que surgen varias preguntas: como es 
la percepcion e integración del ambiente a través de los ramets? 
como se da la captura y reparticion de recursos entre ramets? 
ocurre competencia inter e intra rarnets? corno es la interaccion 
de los rarnets con herbívoros, patógenos, polinizadores y 
dispersores? de qué manera definen los rarnets la contribución 
reproductiva del genet? 

A nivel evolutivo se argumenta que el crecimiento clonal 
lleva finalmente a un¡descenso en la variacion genética de las 
poblaciones. Sin embargo, sobre este tema existe polémica ya que 
hay evidencias que apoyan estos argumentos y otras que invalidan 
la idea < Ellstrand y Roose, 1987 l. Dado que las plantas no 
presentan las células sornaticas separadas de las germinales, las 
mutaciones somaticas juegan un papel importante en definir la 
variabilidad genética de una poblacion. Las mutaciones somaticas 
son tan comunes o mas que las germinales, ocurriendo a tasas tan 
elevadas como 10-3 y 10-5 mutaciones por locus por generacion, y 
pueden ocurrir tanto a nivel nuclear como citoplasmico, afectando 
a todo un meristemo de crecimiento (Silander, 1986). Las 
mutaciones somaticas son heredables y pueden constituir una 
fuente de evolucion rapida en plantas. De aqui que algunos 
autores consideren a las plantas como mosaicos geneticos (Gill, 
1996). Silander (1986) compara las posibles ventajas adaptativas 
de sindrornes de reproduccion sexual y asexual como vias 
alternativas (Cuadro VI.1). 
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cuadro VI.1. Diferencias ecologices y genetices de le 
reproduccion clonal sobre la sexual · ( tom.ad6 de 
Silander, 1986) 

----- __________ ,:. __ ------ ------------------ ________________ :..;.-:,:..,;.....;_·~- -

TIPO DE REPRODUCCION 
-----------------------------------------~-----~------~-~------

SEXIJAL CLONA!.. 

1. Variacion genética Replicacion del genotipo 

2. Mayor dispersion Menor dispersion 

3. Periodo largo de latencia Seleccion activa del habitat 

4. Escape de patógenos Persistencia local 

5. Escape de efectos sombticos Bajo costo reproductivo 

6. Escape a la senectud Inmortalidad potencial 

7. Baja probabilidad/de Alta probabilidad 
establecimiento. 

VI.1.1. Objetivos. 

El presente capitulo pretende obtener los patrones de 
produccion de rarnets rotos por medio del crecimiento clonal en 
bED~l~D9!~ ~~!~D!i~~~· Asimismo, pretende evaluar la variacion de 
dichos patrones en el mosaico de regeneracion de la selva de Los 
Tuxtlas. 

VI.2. Material y Método 

con la finalidad de conocer el patron de produccion de 
propagulos vegetativos en ~Eb~l~D9!2 2~!~D!i2S2 en los diferentes 
parches de regeneracion, se utilizo la siguiente metodologia: 
durante los registros mensuales, se anotaba si los individuos 
producian reiteraciones asi como el momento en el que las mismas 
se separaron del progenitor. De igual manera se anotaban las 
caracteristicas de las reiteraciones tales corno: longitud 
inicial, n~mero de hojas, nivel de herbivoria, area foliar 
inicial, produccion de semillas entre otras. 
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Para probar la hipotesis de que la produccion de 
reiteraciones es producto de un traumatismo sufrido por el golpe 
de una rama, se realizo un experimento. En este, se eligieron 23 
parejas de individuos (semejantes en altura, nCTmero de hojas Y 
nivel de herbivorial ramet no rotos, es decir que claramente 
proven!an de una semilla, con el tallo completamente erecto. Los 
miembros de cada par estaban separados por una distancia de 
aproximadament 50 cm. Para cada pareja uno de los individuos 
era doblado y fijado al suelo por medio de un alambre a manera de 
grapa y el otro individuo permanecio erecto, como un control. 
Mensualmente s~ anotaba si permanecían vivos, asi como la 
producción de reiteraciones. 

La probabilidad de fractura del tallo para individuos de 
diferente tamano se evaluo mediante el cociente: numero de 
individuos fracturados en un ano en la categoría x / total de 
indivdiduos en dicha categoría. 

Debido a que son pocos los ramets rotos producidos en el 
periodo de estudio, el analisis se hizo conjuntando los datos de 
cada una de las tres condiciones de regeneracion, es decir para 
claros, sucesionales y maduros. En alguno casos incluso, se 
analiza el comportamiento del conjunto de poblaciones. 

VI.3. Resultados y Discusion. 

~Eb~1~n9r~ ~~r~n!±~~~ no es una planta clonal estrictamente, 
m~s bien la produccion de ramets se lleva a cabo a partir de la 
fractura o dano que sufre el tallo o el rneristemo apical. La 
produccion de ramets rotos, puede ne genral seguir dos caminos: 
il la fractura directa del tallo por la caida de algcrn objeto y 
posteriormente la produccion de una reiteraciOn; ii) el tallo se 
dobla por la caida de algun objeto, una vez doblado el tallo 
produce una reiteracion, la cual despues de un cierto periodo de 
tiempo se separa del individuo progenitor. Es as! que dicha 
produccion esta íntimamente ligada a la probabilidad de romperse 
de los tallos, la cual esta a su vez ligada a la calda de ramas y 
arboles as! como al dano causado por herb!voros y/o patogenos que 
atacan el meristemo apical. 

Tanto para la poblacion en su conjunto, como para los 
individuos de los nueve sitios permanentes de observacion, la 
probabilidad de fractura de un tallo de A. aurantiaca esta 
directamente relacionada a su tamano, mas particularrneñte a su 
longitud. Mientras mas largo sea un individuo, mayor 
probabilidad tiene de romperse (Figs VI.1 y cuadro VI.2l. Esta 
probabilidad puede variar dependiendo de las características 
propias del sitio en el que crecen las plantas, es decir si 
existen arboles muertos en pie que se caen en fracciones, si es 
una zona expuesta a vientos o de pendiente pronunciada. 
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CUADRO VI.2 
Parámetros de la curva de la probabilidad de romperse en funciÓn 
de la longitud total inicial, para la población en su conjunto. , 
m = pendiente, b = ordenada al origen r = coeficiente de correlacion 
n = número de observaciones. •• = p < 0.01 y • = p < 0.05. 
NS= no signi'ficativas. Se muestran los errores estándar de los 
parámetros. 

Sitio m b r n 

CA O. Oll::l :t 0.0081 -0.0665 ± 0.118 0.891 ( .. ) 13 

CM 0.0165 '!: 0.0037 -Ó.2640 :!: 

·. ; .. : ., ' 

,o.faz 0:826 ( .. ) 11 

CB 0.0162 ± 0.0045 -0.1338 :!:. 0.224 .. 0.789 ( .. ) 10 

SA 0.009¿ ± 0.0029 -0.0034 :!: o ;194 0.706 ( .. ) 13 

SM 0.0036 ± 0.0048 -0.0265 :!: 0.292 0.381 <NS) 10 

SB 0.0173 :!: 0.0031 -0.0165 :!:. o .161 0.769 ( .. ) 11 

MA 0.0073 ± 0.0039 -0.0159 :!:. 0.232 0.557 ( ') 13 

MM 0.0163 t 0.0047 -0.2101 :t 0.215 0.817 (.) 8 

MB 0.0159 ± 0.0034 -0.1078 :!:.. ·º' 189 0.870 (U) 9 

--------------------------------------------------------------------------



La pendiente de les rectas que describen el comportamiento 
de la probabilidad de fracturarse como funcion de la longitud del 
individuo, para los diferentes sitios parece ser mayor (en 
promedio) en los claro y sitios sucesionales (0.015 y 0.013) 
respectivamente (Cuadro Vl.2). Lo anterior podria deberse a las 
caracteristicas'de los mismos, pues durante el censo fue en estos 
sitios donde se observo con mayor frecuencia la caida de ramas 
asi como el hecho mismo de la creación del claro aumentó el 
numero de individuos rotos. Las caracteristicas ambientales y 
estructurales' de los diferentes sitios tienen mucho que ver con 
la historia de perturbacion de los mismos. Sin embargo son 
necesarios estudios m&s detallados y un an&lisis estadistico 
apropiado, para concluir. 

Un an&lisis de contingencia (Greig-Smith, 1983) Para el 
numero de individuos rotos y no rotos agrupados en cinco 
categorias de tamano en los diferentes sitios mostro que no 
existen diferencias significativas entre los sitios (G = 30.71; 
32 g.l. l (Cuadro VI.3). Lo anterior pareceria indicar que la 
probabilidad de fractura se distribuye de manera laeatoria en el 
mosaico de regeneracion. Sin embargo, es necesario tomar con 
cautela estos resultados pues el numero de individuos rotos para 
el periodo de estudio fue muy bajo. 

Los resultados del experimento en el cual un miembro del par 
elegido se mantenia doblado, mientras el otro permaneció erecto a 
manera de testigo, muestran claramente que son los indiviudos 
doblados los que producen reiteraciones que al separarse originan 
los ramets rotos. De los individuos control (11) ninguno produjo 
reiteraciones, sin embargo, de los doblados (9) cuatro produjeron 
reiteraciones, lo que significa un 44.443 del total. La prueba 
exacta de Fisher (Daniel 1978) mostro que existen diferencias 
significativas (p < 0.05) entre los dos grupos con relación a la 
probabilidad de producir una reiteración. Otro dato interesante 
es que de los individuos control murieron dos individuos, 
mientras que los doblados fueron cuatro los muertos, lo anterior 
podría sugerir que la caida de ramas o arboles constituye un 
factor de mortalidad importante (ver Capitulo IV). 

El numero de reiteraciones producidas por un individuo es 
comunmente de uno, pero pueden llegar a producir hasta trea en un 
ano (Fig. VI.3 bi. Asimismo, el porcentaje de individuos que 
producen reiteraciones aumenta con el tamano. Lo anterior es 
reflejo de que la probabilidad de golpe es mayor en individuos de 
mayor longitud <Fig. VI.3 d). 

La mayoria de los individuos no producen en un ano, ramets 
rotos a partir de la separacion de una reiteracion del 
progenitor. Aquellos que los producen generalmente producen uno 
solo aunque pueden producir hasta tres (Fig. IV.2al. La 
probabilidad de producir al menos un ramet aumenta con el tamano 
de los individuos (Fig. VI.3 c). Asimismo, la probabilidad de 
producir al menos un ramet parece aumentar con el tamano de los 
individuos, es decir el porcentaje de individuos grandes que 
producen ramets rotos es mayor al porcentaje de individuos 
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CUADRO VI .3 
Analisis de contingencia para el numero de individuos rotos en cada categoría 
de los nueve sitios de observacion permanente. La tabla muestra los valores observados 
En la tabla se presenta entre parentesis el valor de G para los subtotales y el total. 

Categ 

1 

2 

3 

4 

5 

CA 

o 

7 

7 

10 

14 

38 
(2.16) 

CM CB 

1 o 

o 2 

1 4 

2 5 

1 2 

5 13 
(5.94) (2.12) 

SA 

o 

5 

17 

12 

14 

48 
(5.12) 

SM 

o 

3 

5 

4 

3 

15 
{l. 41) 

SB 

o 

o 

o 

1 

1 

2 
(1.18) 

MA MM 

1 o 

9 2 

4 2 

7 1 

9 1 

30 6 
(4.92) (1.72) 

MB 

o 

1 

o 

4 

4 

9 
(6.15) 

TOTAL 

2 
(7.65) 

29 
(7.29) 

'•º (10.23) 

46 
(2.47) 

49 
(2.57) 

166 
(30.71) 

NS 



Fig, # VI.2 Crecimiento veRetativo 
a, Histograma de frecuencias del número de 

reiteraciones que produce un individuo 
b. Co11Lribuci611 relativa a la producci6n de 

reHcraciones producidas por individuos 
de distinta categoria de tamaño 

c. Histograma de frecuencias del número de 
ramets que produce un individuo 

d, Contribuci6n relativa a la producci6n de 
ramets producidos por individuos de dis
tinto categoofa de tamaño 
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pequenos que producen remets rotos. Lo anterior no es mes que el 
resultado de que la probabilidad de fractura o doblez depende de 
la longitud (y por tanto del tamano) (Fig. VI.2c). 

El Cuadro VI.4 muestra el an~isis de contingencia realizado 
para evaluar si.el número de ramets (b) y reiteraciones (a) 
es diferente para individuos de distinto tamano en tres 
condiciones de regeneración (claro, sucesionale y maduro). El 
valor de la G (10.9073, 32 g.l.) muestra que no exiteieron 
diferencias ~ignificativas en la produccion de ramets (b) ni 
reiteraciones (~) para indivdiuos de diferente tamano ni para las 
tres condiciones de regeneracioin. Sin embargo, la Fig. VI. 4 
muestra que al parecer, los sitios maduros presentan una mayor 
produccion de ramets rotos. Lo anterior pareceria estar en 
contradiccion con lo obtenido para la probabilidad de romperse, 
pues ésta parece ser mayor en los claros. Sin embargo, es 
importante recordar que los ramets rotos se producen en el 
momento en que se separa una reiteración del individuo 
progenitor. A su vez, la reiteración es producida al ser un 
individuo golpeado o fragmentado por la caída de algún objeto. El 
tiempo de separación es muy variable, pero en general los 
individuos permanecen unidos por varios anos. Es asi que la 
producción de ramets rotos por la separación de reiteraciones es 
un proceso que se da en periodos largos de tiempo. Asi, 
posiblemente el alto namero de ramets rotos en los sitios maduros 
es el resultado de la apertura de un claro en dicho sitio varios 
anos atras. El hecho de que los sitios sucesionales presenten 
valores intermedios en la produccion de ramets rotos parceria 
apoyar lo antes mencionado. 

Los resultados antes descritos indican que la actividad de 
crecimiento clonal es importante en ~Eh~lªngrª ª~rªD!!ª~ª' sin 
embargo para evaluar su impacto demogréfico es necesario 
integrarla con el proceso de reclutamientos de nuevos genotipos 
por la via de la germinacion de las semillas (Capitules VIII y 
IX). Al parecer, la produccion de ramets no presenta un patron 
con relación a la edad sucesional de los sitios, ni con la 
densidad, es decir, la din~mica de produccion de ramets sed~ de 
manera aleatoria en el mosaico de regeneracion natural. Sin 
embargo, son necesarios estudios por un periodo mayor, pues el 
número de ramets rotos producidos en un ano es muy bajo y no 
permite emitir conclusiones. ' 
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CUADRO VI.4 
Análisis de contingencia para el número de reiteraciones (A) y ramets (0) 
producidos por individuos de distinto tamaño en los nueve sitios de observación permanente. 
En la tabla se presenta entre paréntesis el valor del residuo ajustado, para 
aquellos sitios y categorias que presentaron un valor de G signficativo 
en los subtotales (también entre paréntesis). 

(A) 

Categoria 

2 

3 

4 

5 

(8) 

Categ 

2 

3 

4 

5 

Claros 

o 

4 

8 

6 

6 

24. 
(2.18) 

CA 

o 

3 

3 

11 
(3,68) 

sucesionales 

2 

9 

5 

6 

23 
(0,54) --

CH 

o 

o 

8 

11 
(6.47) 

Haduros 

3 

11 

3 

6 

24 
(1.10) 

CB 

3 

7 

2 

9 

22 
(0. 76) 

TOTAL 

2 
(1.65) 

9 
(0.59) 

2a 
(0.48) 

14 
(1.09) 

18 
(0.007) 

71 
(3,8215) 

NS 

TOTAL 

1 
(1.39) 

6 
(0.34) 

12 
(2.62) 

5 
(4.36) 

20 
(2.56) 

44 
(10.91) 
N.S. 
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Fig. VI. 3 Valores promedio del número de ramets rotos 
producidos por individuos de distinto tamaño 
en los nueve sitios de observación permanente. 
Las categorías de tamaño se definieron con 
base en el largo del tallo. 



CAPITULO VII 

PATRONES REPRODUCTIVOS IN 

6Qbl¡IDQtl l~tlDlilQl 
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VIl.1. Introduccion. 

La reproduccion, el crecimiento y la sobrevivencia de los 
individuos son procesos intimamente relacionados de cuya 
interaccion depende la din&mica de una poblacion. A su vez, estos 
procesos son ~fectados por la cantidad de energia que un 
individuo captura. De la eficiencia del reparto de dicha energia 
depende en gran medida el éxito del individuo al dejar 
descendencia (Wilson, 1983). 

Un evento, reproductivo est6 definido por una serie de 
factores tanto intrinsecos como extrinsecos al individuo 
(Sarukh&n et al., 1984). Sin embargo, aun no es claro en que 
medida tal evento est6 determinado por uno u otro tipo de 
factores. Los componentes gen~ticos que determinan atributos 
tales como la edad a la primera reproduccion, numero y peso de 
las semillas. numero de eventos reproductivos y longitud del 
periodo reproductivo, constituyen una fuente intrinseca de 
variacion intrapoblacional. Factores bioticos, tales como 
polinizadores, dispersores, patogenos y depredadores, asi como 
condiciones fisicas como la temperatura, humedad, y la 
disponibilidad de luz. actuan sobre esta variabilidad 
reduciéndola o aumentandola a nivel del fenotipo. 

La edad a la primera reproduccion, numero y peso de las 
semillas y periodicidad de los eventos reproductivos, son 
componentes primordiales de las historias de vida de las plantas 
(Wilson 1983). Dependiendo de la interaccion de éstos 
componentes, la seleccion natural eliminara las combinaciones 
menos exitosas. 

El numero y peso de las semillas producido por una planta 
esta intimamente integrado a las caracteristicas del genotipo, 
pero tiene tambien un componente ambiental fuerte. Donde termina 
uno y empieza el otro no es f&cil de definir. Existen evidencias 
de que la fecundidad puede estar limitada por falta de recursos 
(luz, agua, nutrientes). Por otro lado, tambien existen 
evidencias de que el rendimiento reproductivo puede verse 
limitado por la cantidad de polen (Wilson, 1983; Me Dade, 1985). 

Generalmente, existe una fuerte correlacion positiva entre 
el tamano del individuo v la fecundidad, la cual aumenta al 
aumentar el tamano (Pinero y Sarukhan, 1982; Wilson, 1983; 
Sarukh&n et al., 1984). Lo anterior significa que dependiendo de 
la estructura de tamanos en la poblacion (por ejemplo si solo hay 
algunos individuos de alto vigor), puede suceder que un reducido 
numero de indivudos contribuya en forma desproporcionada al 
reclutamiento de nuevos individuos a la poblacion. Lo anterior 
tiene implicaciones sobre la estructura genética de la poblaciOn 
(Sarukhan et al., 1984). 
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Asimismo, la edad a la primera reproduccion presenta una 
estrecha relacion con el tamano. Para el caso de herbáceas 
perennes, existe evidencia que muestra que el estado sexual solo 
se alcanza despue~s de rebasado un cierto tamano critico 
(Barkham, 1980a y b; Solbrig et al., 1980; Kawano et al., 1986). 
La edad a la primera reproduccion tiene un enorme efecto en la 
tasa a la que un genotipo dado contribuye al acervo genético de 
la poblaciOn. El retraso en este evento, debiera traer consigo 
(para compensar su impacto demografico negativo), un aumento de 
la sobrevivencia y la fecundidad posterior (Wilson, 1983; 
Watkinson y White, 1985). 

Es dificil medir claramente el costo de la reproduccion, 
pues no se tienen claras las unidades energéticas adecuadas para 
hacerlo (p. ej. carbon, microelementos, calorias, variables 
demograficas) , ni si éstas deban ser iguales para todas las 
especies. Por otro lado, resulta muy complicado definir qué 
estructras intervienen (y cuales no) en éste proceso (Harper, 
1977; Silvertown, 1982; Wilson, 1983 y Watkinson y White 1985). 
En plantas con crecimiento clonal se desconoce la manera y la 
magnitud con la que la energia asimilada fijada es asignada en 
forma diferencial al crecimiento clonal y a la produccion de 
semillas (Harper, 1977) 

Otro factor importante parEt describir los patrones 
reproducitvos de especies vegetal~s es la senectud. No se tiene 
claro si ésta se presenta en todas las especies, si debe 
considerarse a nivel de ramet no roto y/o de ramet y cuales son 
los procesos que la determinan (p.ej. acumulacion de mutaciones 
desfavorables) ( Watkinson y Whi te, 198!:.) . 

Por lo que se refiere a las tendencias de las 
caracteristicas reproductivas a lo largo de secuencias 
sucesionales, existe una buena cantidad de evidencia que sugiere 
la existencia de gremios de especies que ocupan diferentes fases 
a lo largo del gradiente sucesional. Dichos conjuntos de 
especies presentan claras diferencias en sus caracteristicas 
reproductivas (ver Abrahamson, 1979 para el caso de herbáceas en 
zonas templadas y Bazzaz 1987 para otras formas de vida} (Cuadro 
VII .1). 
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cuadro v11.1. Algunas caracteristicas reproductivas esperadas 
para gremios de plantas presentes en estadios 
tempranos y tardios de un gradiente sucesional. 

ATRIBUTO REPRODUCTIVO TEMPRANAS TARDIAS 

Asignacion a reproduccion sexual Alta Baja 

Periodo prereproductivo Corto Largo 

Longevidad Corta Larga 

N~mero de semillas Grande Pequeno 

Tamano de semillas Pequeo Grande 

Amplitud de respuesta a cambios ambientales Mayor Menor 

Sin embargo, la evidencia que existe de estudios para 
individuos de la misma especie en diferentes estados 
sucesionales, es poco clara. Para el caso de herbaceas perennes 
existen algunas tendencias generales que emergen de los trabajos 
realizados principalmente en zonas templadas: 

a) Existe un tamano mínimo para adquirir la madurez sexual (p. 
ej.Viola sororia (Solbrig et al. 1980),Narcissus 
2~~~ªQD~!fl§§~§-(Barkham, 1980 a,b). ---------

b) La fecundidad medida corno n~mero de flores, frutos, ovulos o 
semillas, es mayor en sitios abiertos que en sitios cerrados. 

son necesarios un mayor n~mero de estudios demograf icos en 
especies herbaceas con bistorias de vida diferentes, para conocer 
las tendencias del comportamiento de los patrones reproductivos 
en un gradiente sucesional. 

VII.1.l. Objetivos. 

El presente Capitulo describe algunos aspectos 
historia natural relacionada con la biolog1a reproductiva 
aurantiaca. Corno objetivo pricipalse pretende, definir el 
de-fecüñciidad de ~Pb~l~D9!~ ~~!~D!!~f~· asi como evaluar 
grado varia dicho patron en el mosaico de regeneracion 
selva de Los Tuxtlas. 
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VII.2. Materiales y Metodos. 

La metodologia empleada para describir la biologia 
reproductiva de ~~b~1~DQ!~ ~~!~D!1~f~ puede agruparse en dos: la 
utilizada para estudiar la historia natural {biologia floral, 
polinización, d1spersion de semillas} y la utilizada para obtener 
los patrones de fecundidad y sus implicaciones demogrbficas. 

VII.2.1. Historia Natural. 

VII.2.1.1. Biologia floral. 

En los primeros dias de diciembre de 1987 se escogieron 18 
inflorescencias de individuos encontrados fuera de los cuadros 
permanentes de observacion. Dichas inflorescencias fueron 
encapuchadas por medio de una malla de tela muy fina {de 
aproximadamente 1 mm de apertura}. El encapuchamientose llevoa 
cabo antes de que los botones florales abrieran, para determinar 
tanto la curva de secrecion de nectar como para evaluar la 
posibilidad de autofecundaciOn. Por otro lado, para describir 
fenómenos como tiempo de permanencia y hora de apertura de las 
flores, se marcaron con una etiqueta varias flores de distintas 
inflorescencias y se observaron diariamente durante cinco dias. 

Para la curva de nectar, se colectaron en tres horas 
diferentes (8:00, 10:00 y 12:00) 25 flores de las inflorescencias 
encapuchadas. De las 75 flores totales se extrajo y se midió el 
volumen de néctar por medio de micropipetas de 25 microlitros de 
capacidad. Por otro lado, se midio la concentracion de azocar en 
el néctar utilizando un refractometro de campo. 

VII.2.1.2. Evaluación de autocompatibilidad. 

Las inflorescencias encapuchadas se siguieron a lo largo de 
su desarrollo y maduracion como infrutescencias, y •estas se 
colectaron una vez maduras. En el laboratorio se anoto para cada 
infrutescencia el numero de frutos producidos, el nivel de dano 
sufrido por herbívoros {ver Capitulo Il), el numero de semillas 
producidas, el numero de óvulos abortados, asi como el numero de 
frutos en desarrollo. Las semillas obtenidas de las 
infrutescencias se sembraron para conocer si eran viables. El 
porcentaje de semillas viables se comparo con el obtenido para 
una muestra aleatoria de semillas obtenidas de frutos que 
provenian de inflorescencias marcadas que no fueron encapuchadas. 
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v11.2.1.3. Flujo de polen. 

Para determinar el flujo de polen entre individuos, 
alrededor de las 17 hrs del 4 de diciembre de 1986, se colocaron 
polvos fluorescentes en varias flores reci~n abiertas de un 
individuo encontrado en un claro. Varias horas despues, 
procurando que el periodo de mayor actividad de los colibries 
(polinizadores de A. aurantiaca (Toledo, 1977)) hubiera pasado 
(5-12 A.M.). A partir-cieI-Iñciividuo marcado se colectaron las 
flores clara~ente expuestas a polinizadores, es decir que 
estuvieran completamente abiertas, de individuos encontrados 
dentro de un radio aproximado de 10 metros. Se anoto la 
distancia en centimetros entre estos individuos y la planta 
marcada. Las flores se revisaron con un microscopio 
estereoscopico, bajo luz negra, para detectar la presencia de los 
polvos fluorescentes en el estigma de las flores. 

VII.2.1.4. Dispersión. 

Para estimar el potencial de dispersion de las semillas de 
~Eb~1éD2ré aurantiaca se elaboro en el laboratorio un modelo 
fisico de uña-plañta-reproductiva. Este modelo consistio de un 
asta de madera que represento el tallo de una Aphelandra 
reproductiva. Sobre el asta se colocaron , por medio--de--üña 
tachuela, infrutescencias maduras. Este sistema permitio regular 
diferentes alturas de las infrutescencias para simular individuos 
de diferentes tamanos. Las infrutescencias contienen frutos 
dehiscentes, de dispersion bal!stica, que explotan al estar 
suficientemente secos. 

El experimento consistio en dejar una sola infrutescencia 
montada en el asta por un lapso de entre uno y tres dias hasta 
que todas las semillas fueron dispersadas. Diariamente se 
registraba la distancia de cada semilla expulsada al asta, 
colectandola posteriormente para evitar equivocaciones. El 
experimento se repitiO colocando infrutescencias (una sola cada 
vez) a 3 distintas alturas del asta, 100, 50 y 20 cm, tratando de 
cubrir el rango de alturas de los individuos reproductivos de A. 
aurantiaca. Para la primera altura solo se uso uña 
IñrrÜtescencia, en los otros dos casos se usaron tres y cinco 
replicas, respectivamente. 
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VII.2.2. Obtencion de patrones de fecundidad. 

Para la parte demografica, se siguieron los individuos 
marcados en los sitios permanentes de observacion. De los 
individuos que produjeron inflorescencias se obtuvieron los 
siguientes datos: il fecha de produccion de inflorescencias 
inmaduras y maduras, ii) largo total de las inflorescencias 
maduras, iiil fecha de dispersion de las semillas y iv) 
depredacion ,de inflorescencias e infrutescencias. 

De 108 inflorescencias colectadas dentro del mosaico de 
regeneracion de la selva, se ajusto una función lineal del n~mero 
de flores por inflorescencia como función de la longitud de la 
misma (Fig. Vll.1). Dado que cada flor produce 4 ovulos, el 
modelo puede usarse para estimar la fertilidad de las plantas 
considerando unicamente la longitud total de inflorescencias por 
individiuo. Para determinar la fecundidad, i.e., nómero de 
semillas producidas por individuo, el valor--de fertilidad 
estimado se ajusto por un factor de aborcion de ovulos (que se 
supuso constante para los diferentes sitios de observación) 
calculado con base en las infrutescencias colectadas de distintos 
ambientes, y un factor de reducción num~rica de ovules y semillas 
por danos de herbivor1a (que vario entre los sitios) Este 
altimo factor de corrección se obtuvo de los registros de 
herbivor~a en los sitios permanentes de observación {Capitulo 
IIl. Esta metodologia permitió estimar la fecundidad individual 
sin provocar alteraciones en la dinamica de los sitios. 

La probabilidad de reproduccion se evaluo por dos vias: en 
la primera se estimo la proporción de individuos que se 
reprodujeron el ano de estudio, en las diferentes categorías de 
tamano para los nueve sitios de observación permanente; es decir 
la probabilidad de reproduccion en un ano. La segunda se evaluó 
por medio de la presencia de la cicatriz que deja la 
inflorescencia al caerse {Fig. 1.5). Se stimo el porcentaje de 
individuos que presentaban al menos una cicatriz de 
inflorescencia, en las cinco categorias de tamano para los nueve 
sitios. Este valor describe la probabilidad asociada a que un 
individuo de cierta categoria de tamano se halla reproducido al 
menos una vez {atin cuando en el ano de estudio no se 
reprodujera). Estos individuos fueron considerados como 
indiviuos reproductivos. 

En un intento de explorar los posibles factores que influyen 
en el rendimiento reproductivo de los individuos, los valores de 
fertilidad calculados para los individuos del sitio sucesional de 
baja densidad se correlacionaron con medidas de luz obtenidas 
por encima de dichos individuos {ver capitulo II). 

76 



Fig. #VII.1Caracted sticas de J as inflores¿encias de Aphelandra 
a_)lrantiaca. 

Modelo de regresi6n lineal ae1 
n6mero de implantaciones en funci6n del largo de la 
inflorescencia. La ecuaci6n que define la recta es: 
y= 2.7024X - 4.3350, con un coeficiente de-correla
ci6n de 0.8887 ( p<:.0.01, con 106 grados de libertad). 



VII.3. ·Resultados y Discusic:in. 

VII. 3. 1. Historia natural de. le reproduccion. 
VII.3.1.1. Fenologia. 

El periodo.de floracion de 6Eb~1~n9r~ ~~r~n!i~f~ comienza en 
septiembre, tiene su pico en noviembre y algunos individuos aun 
florecen en enero y febrero. Los primeros individuos florecen en 
sitios abiertos (borde de la selva y cleros), y los individuos 
mas terdios ert le selva madura. La maduracion de los frutos lleva 
entre dos y tre$ meses, por lo que los encontrarnos maduros desde 
diciembre hasta mayo, con el meximo en febrero; La dispersion 
(por explosion de los frutos en el momento en que estos estan 
suficientemente secos) se lleva e cabo en la epoca de sequia, 
inicia a finales de febrero con un pico en abril y termina en 
mayo. Las plantulas comienzan a germinar desde marzo (Fig, 
VII.2), sin embargo el pico se encuentra en los meses de junio y 
julio y algunas aun aparecieron en octubre (Capitulo VIII). Asi, 
el perecer las semillas tardan entre 1 y 6 meses en germinar. 

VII.3.1.2. Biologia floral. 

Las inflorescencias varian en longitud entre 4.5 y 19 cm, lo 
que significa, e partir de le regresion calculada entre numero de 
flores y largo de la inflorescencia (cf. Fig. VII.ll un numero de 
entre B y 47 flores o bien entre 32 y 188 ovulos por 
inflorescencia. Generalmente, los individuos presentan una sola 
inflorescencia, aunque existen algunos que llegan a tener hasta 
cuatro. 

La apertura de las flores no ocurre sincronicamente en toda 
la inflorescencia. Estas abren secuencialmente desde aquellas que 
se encuentran en la base hasta aquellas encontradas en la punta 
de la inflorescencia. A partir de que se origina un botOn floral 
hasta que abre la flor transcurre aproximadamente un mes. Las 
flores permanecen abiertas entre uno y tres di as, pero 
probablernete son receptivas solo durante el primer die. Me Dade y 
Kinsrnan (1980), mencionan que para otra especie de ~Eh~!ªn~rª en 
Costa Rica, 6Eb~1~n9r~ ~21f29~1f~D1§, la rnayoria de las flores 
duran un dia y abren entre las 5:45 y las 7:00 A.M. 

Vll.3.1.3. Polinizacion. 

Las flores de ~Eb~12D9!2 aurantiaca son polinizadas por 
colibries en particular, por un coIIbrI-ño territorial residente 
de la selva de Los Tuxtlas, Phaetornis ~~E~~~~!~Q~~~ (Toledo, 
1977 y observaciones personales)~-------

Toledo (1977), menciona que ~Eb~1~D9r~ ~~!~D!!~f~ es 
tarnbien vistiada por mariposas. Registros para otras especies de 
~Eb~12n9r2. mencionan a fbe~!2!D1~ §~E~!f1112§~§ corno el 
polinizador legitimo y a otros colibries asi corno abejas corno 
ilegitirnos, que roban néctar y polen. La hora mas cornun de 
visita para dichas especies es entre las 10:00 y 11:00 con un 
rango de entre las 7:00 y 17:00 horas. Las visitas ilegitimas 
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Fig. VII. 2 Fenologia de Aphelandra aurantiaca en 
Los Tuxtlas, Veracruz. 



disminuyen en gran medida el nnmero de semillas producidas. (Me 
Dade y Kinsman, 1990). Opler et al. (1990) mencionan que el 90~ 
de les especies de plantas menores de 5 metros en las selvas 
neotropicales, son polinizadas por abejas, en particular del 
genero Ir!~QD!· Tal es el caso de varias especies de herbáceas 
del género Costus (Schemske 1991, 1982, 1983, 1984). Toledo 
(1977) mencioña--que para el caso de Los Tuxtlas existen 11 
especies de colibries y 26 especies de plantas polinizadas por 
estos. De acuerdo a la fenologia de la especies visitadas por 
colibries, existe una abundancia de nectar disponible de febrero 
a junio con un pico en abril y un periodo de escasez de 
septiembre a diciembre. Ya que este ultimo es el periodo de 
floración de 6rb!!!D9r! !~[!D!!!~!· lo anterior podría estar 
indicando a una competencia de dichas plantas por polinizadores 
sin embargo, no existen datos para afirmarlo. 

Por otro lado, se ha observado (Toledo. 1977) que fb!~!QID!! 
!~E!r~!!!2!~! presenta un comportamiento nom6dico y que en época 
de frie (noviembre a febrero) migra a regiones elevadas (850 m 
s.n.m.). Lo anterior podria explicar el hecho de que hayan sido 
pocas las observaciones de colibries en 6Pb!!!n9r! durante este 
periodo. Esto podría significar que los polinizadores 
constituyen un recurso limitante en la reproducción de esta 
herb6cea, particularmente en los sitios maduros de la selva (ver 
adelante), en los que la entrada de luz y la temperatura son 
menores que en los claros. Existe evidencia que sugiere que el 
numero de granos de polen depositados sobre el estigma de las 
flores para especies de la misma familia que 6Pb!l!DQr! es 
determinante en la producción de semillas C!r!~b!D!!r! ~!~!D!!!l 
(Me Dade, 1983),lo mismo sucede con otras herb6ceas (Colosi y 
Cavers 1984). Son necesarias observaciones m6s detalladas del 
comportamiento de este polinizador con respecto al éxito 
reproductivo de ~Eb!!!DQr! !~[!D!!!~!· 

El volumen de nectar por flor para las tres diferentes horas 
de registro, permaneció constante (Cuadro VII.2). El volumen de 
nectar mbximo (8.133 microlitros) fue relativamente bajo al 
compararlo con datos de otras especies de la misma Familia, 
polinizadas por colibries. Por ejemplo: ~Eh!!!nQ[! ~Q![Qg~!~!D!!! 
y Justicia aurea en Costa Rica, producen 33.4 y 22.3 microlitros 
de--ñicta~ -~espectivamente (Me Dade y Kinsman, 1980). sin 
embargo, otras especies polinizadas por colibries producen 
cantidades de nectar menores en comparacion con ~eh~~~Q~[~ 
!~r!n!!!~!. entre ellas: º~Eh!! ~E~ il~ZZ mi~rQ!i![2!l ~ Inga 
brenessi (0.85 microlitros) (Feisinger, 1978). Es necesario 
aclarar que los resultados pueden estar sesgados ya que no se 
hizo una evaluación de la cantidad de nectar producido por la 
madrugada, que es cuando mas néctar se produce en otras especies 
de ~eh!!!ng[~ (como ~~ ~Q![Qg~!~!n!! (Me Dade y Kinsman, 1980). 

La concentración de azucar del nectar es de 17.553, dato 
intermedio a los registrados en otras especies de la misma 
Familia. La concentracion de azocar en Aphelandra golfodulcensis 
y Justicia aurea es de 26 y 20.23 respectivarneñte-(Mc--5acie--y 
Kinsrnañ~-1900) ___ _ 
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CUADRO VII. 2 
Volúmen de néctar a distintas horas del dÍa, en flores de 
Aphelandra aurantiaca en Los Tuxtlas, Veracruz 

--------------------Micro1itros ___ coericieñte-cie ____ ÑJffiero-cie ________ _ 
promedio variacidn flores 

(media+ e.s.) Hora-cie1-ciía _________________________________________________________ _ 

6:00 6.133 + 1.74 35.41 11 

10:00 6.791 + 2.56 56.91 9 

12:00 7.013 + 1.64 43.63 11 



VII.3.1.4. EV6luec1~n de 16 

Existe la posibilidad de autofecundacion en esta especie; de 
las inflorescencias encapuchadas (181 14 produjeron semillas. En 
éstas, el porcentaje promedio de ovulos que originaron semillas 
fue de 28.23, valor muy semejante al encontrado en 
inflorescencias (no encapuchadas) de sitios abiertos (23.783) y 
de sitios maduros (24.75?.l de las selva. Al poner a germinar un 
lote de semil,las (N = 28) provenientes de óvulos autofecundados, 
bajo condiciones de sol (ver Capitulo VIII para el método), se 
obtuvo un 33% de germinacion. Este valor es menos de la mitad del 
porcentaje obtenido (x + d.s. = 693 + 11.5), bajo las mismas 
condiciones, para semillas de infrutescencias colectadas al azar 
en diferentes ambientes (Capitulo VIII). Una prueba de X22 mostró 
que la diferencia es significativa (X2 = 8.012 p e 0.001). 

Asi, si bien existio autofecundacion esta redujo la 
capacidad de germinación de las semillas. Schemske (1983) 
menciona que tres especies de Costus, presentan autofecundacion, 
y este evento reduce el numero-de-semillas producidas en un 123 a 
333. Es necesario hacer un estudio con m~s detalle, y con un 
mayor numero de semillas para entender el papel que juega la 
autofecundacion en la biología de ~~~~!ª~2rª e~rª~!!ª~ª· 

VII.3.1.5. Flujo de polen. 

Los pocos datos que obtuvimos para el flujo de polen indican 
que la mayoría de los granos viajaron a una distancia promedio de 
metro y medio, llegando algunos hasta 5 m (Fig. VII.3). 
Estas distancias son menores a las reportadas por Linhart (1973) 
para una especie de Heliconia, cuyo vector de polinizacion es 
también E~e~!Qr~!e e~E~~~!I12e~e . Sin embargo es necesario 
llevar a cabo estudios con un mayor numero de observaciones en 
los diferentes ambientes. 

VII.3.1.6. Aborcion de ovules. 

La aborcion de ovules es otro aspecto que determina el 
resultado de los patrones reproductivos. Existen varias ideas 
para explicar el por qué de la misma (Stephenson, 1981) 
recibiendo mayor atencion la limitacion de recursos. Al parecer, 
existen en las plantas mecanismos f isiolOgicos que balancean ·el 
numero de ovules que pueden desarrollarse en función de la 
energía que posee la planta materna. El compromiso energético es 
el de obtener un numero óptimo de semillas con las 
características necesarias para su desarrollo y éxito en su 
establecimiento como plantulas. Generalmente se ha planteado que 
en lugares sombreados donde la intensidad de luz es baja, el 
numero de aborciones es mayor (Dahlem y Boerner, 1985). 

De 108 inflorescencias colectadas, el promedio de aborcion 
de ovules por inflorescencia fue del 10%. Este dato es semejante 
al descrito para ªª~~!n!e ~ng~!e!e una leguminosa arbustiva 
perenne, que presenta un porcentaje de aborción de 3.2 y 7.73 
(Hei thaus, 1982). 
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Fig. VII.3 Distribución de frecuencias de la distancia (m) 
a la que fueron transportados polvos fluorescentes 
depositados en una inflorescencia de Aphelandra 
aurantiaca en Los Tuxtlas. Entre paréntesis se 
indica el número de flores que presentaron polvos en 
el estigma. 



VII.3.1.7. Dispersion de semilles. 

La dispersiOn es un proceso que tiene impacto a diferentes 
niveles. En el nivel genetico influye en la estructure genetica 
de la poblaciOn pues es, junto con el flujo de polen, una de las 
vias de movimiento de genes y puede jugar un papel determinante 
en la diferenciaciOn poblacional (Hamrick y Loveless, 1987). En 
el nivel demogrbfico puede aumentar la probabilidad de 
sobrevivencia futura al transportar a los individuos lejos de la 
madre donde 'el riesgo de muerte sea menor (por herbivoria, 
patógenos, depredación y competencia) y las condiciones de 
micrositio sean mbs favorables (Janzen, 1971; Howe y Smallwood, 
1982; Dirzo y Dominguez, 1986). La mayor cantidad de informacion 
que existe es principalmente sobre dispersion primaria y poco se 
sabe sobre el impacto o el papel que juega la dispersión 
secundaria. 

Para el caso de ~Pb~l9D9!9 ~~!~D!1~f9 la dispersión de las 
semillas es balistica, es decir las semillas son expulsadas de la 
capsula por la acción del retinbculo que al secarse se desprende 
y las arroja con fuerza. De los experimentos llevados a cabo en 
el laboratorio se observo que las semillas pueden ser lanzadas a 
una distancia de hasta 8.57 metros. La distancia de dispersión 
vario dependiendo de la altura a la cual fuécolocada la 
infrutescencia. Las curvas de dispersión generadas (Fig. Vll.4) 
muestran que la mayoria de las semillas caen a menos de 3 m de 
distancia del punto de dispersion, con un valor modal de 1.5 m. 
Valores muy cercanos, de unos cuantos centimetros en la vecindad 
de la infrutescencia, son poco comunes. Asimismo, se observo que 
a menor al tura de la infrutescencia, la distancia de dispersión 
promedio fuémenor. La forma de la curva se sesgó hacia valores 
pequenos (cf. Fig. Vii.4). Un ANDEVA de una via para la distancia 
promedio alcanzada por las semillas dispersadas de 
inflorescencias colocadas a diferentes alturas, mostro que 
existen diferencias significativas para las tres alturas (lm, 50 
y 20 cm) (F(2,295) = 10.112, pe 0.001). Se han reportado 
patrones de dispersion semejantes para algunas especies del 
sotobosque de selvas. Para Q~1~Eb~mEi~ §E~!b~1~!~· un arbusto 
perenne de la familia Euphorbiaceae en los Tuxtlas, la dispersion 
es también bal1stica y las semillas alcanzan entre 1 y 6 m 
(Armbuster, 1982). Esta especie presenta individuos de altura 
mayor que la especie aqu1 estudiada. Para Calathea ovandensis 
<Horvitz y Beattie, 1980) la distancia -aIZañzada--por--las 
semillas, dispersadas balisticamente, es de unos cuantos 
centimetros alrededor de la planta madre. Posteriormente, las 
semillas son llevadas a mayores distancias por hormigas (hecho 
bastante com~n en hierbas del sotobosque) a una distancia entre 5 
cm y 9.04 metros. 

Es posible que mediante este tipo de dispersion las 
interacciones que podrian darse entre individuos de la misma 
cohorte se vean reducidas, pues son pocos los individuos que caen 
cerca de la planta progenitora; la mayoria cae entre uno y tres 
metros de distancia, la cual es considerable si tomamos en cuenta 
que el tamano medio de Aphelandra en Los Tuxtlas es de 30 cm. 
Adem&s las semillas son dispersadas en varias direcciones sin que 
caigan al suelo en manchones. 
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VII.3.2. Resultados 
VII.3;2~1. Patrones de fecundidad y su variacion en el mosaico de 

regeneraciOn de la selva. 

El numero· de ovulos por individuo (calculado a partir del 
largo de la inflorescencia) en Aphelandra aurantiaca esta 
correlacionado positivamente con el vigor-vegetativo-de-la planta 
expresado en , termines del a rea foliar en pie ( r = o. 391, p < 
0.01), del diametro basal del tallo Cr = 0.288 p < O.Oll y de la 
longitud (escala log) del mismo (r = 0.1426 p < o.os con 200 g.l. 
en todos los casos). De estas caracteristicas vegetativas el 
diametro del tallo y el area foliar explican el 41% de la 
variacion interindividual en la fertilidad CF (2,198) = 21.34, r 

0.1689). 

El porcentaje de individuos reproductivos en el ano de 
estudio se concentro en la tercera categoria de tamano, es decir 
los individuos de entre 20 y 30 cm de longitud inicial del 
tallo, fueron los que presentaron una probabilidad de 
reproduccion mayor CFig. VII.51. En general, sin tomar en cuenta 
las diferencias en tamano, el claro de baja densidad presento un 
numero significativamente mayor de individuos reproductivos, 
mientras que los sitios claro alta y maduro alta presentaron un 
numero significativamente menor de individuos reprodJctivos con 
relaciona los ciernas sitios (G total= 31.98, p < 0.01, 32 g.l.) 
(Cuadro VII.2a). 

Al analizar el numero de individuos reproductivos en las 
cinco categorias de tamano en los nueve sitios (para el ano de 
estudio), se observo que los unicos sitios que difieren 
significativamente son claro baja, con una sobreabundancia de 
individuos reproductivos en la la. categoria y sucesional media 
con una sobrabundacnia de individuos reproductivos en la Sa. 
categoria de tamano (G total = 57.05, p < 0.01, g.l. 32) 
(Cuadro VII.2b). Los ciernas sitios no presentaron diferencias 
estadisticamente significativas. 

El porcentaje de individuos que se han reproducido al menos 
una vez (es decir la probabilidad de ser un individuo 
reproductivo) para la poblacion en su conjunto, aumento en forma 
lineal a medida que aumenta el tamano de lÓs individuos (Fig. 
VII.6). La probabilidad de reproducción se ajusto a un modelo 
lineal del tipo y= 0.1997{lt) - 0.2029, con un r = 0.9399; p < 
0.01. Los individuos de 10 cm de tallo o menores, presentaron la 
probabilidad mas baja (0.025, es decir 3 individuos en 100). Lo 
contrario sucede con individuos de mas de 40 cm, los cuales 
presentaron una alta probabilidad de reproducirse (0.888, es 
decir 90 individuos de 100). Esta misma tendencia se observo en 
los nueve sitios (Cuadro VII.4). 

Por medio de un analisis de 
y analizando los valores de los 
1973 en Greig-Smith op. cit. 1 se 
difiere significativamente de 
de baja densidad, con una 
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contingencia {Greig-Smith, 1983) 
residuos ajustados {Haberman, 
observo que el crnico sitio que 
los demés fue el claro 
sobreabundancia de individuos 
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Fig. # VII .5 Porcentaje de individuos reproductivos en cada una de las 
categorías de tamaño, definidas a partir de la longitud 
total inicial. 1 = 1 a lOcm; 2 = 11 a 20; 3 = 21 a 30; 
4 = 31 a 40 y 5 = 41 en adelante.· Para el año de estudio. 



CUADRO VII-3 
Análisis de contingencia del número de individuos reproductivos y no 
reproductivos, en el a~o de estudio, para los nueve sitios (A}, 
Análisis de contingencia del número de individuos reproductivos 
en las diferentes categorias de tamaffo, para los sitios de observación 
en el OQO de estudio (BJ. 
Entre paréntesis se indica el valor de G subtotal y total, as! como el valor-del 
residuo ajustado. ~nicamente en los sitios con un valor de G significativo 
Los residuales con un valor mayor que 1.976 son significativos. 
• = p ( o .1, • • = p ( o. 05 y • u p ( o. 01 

(Al 

categoría CA CM CB SA SM SB HA . MM MB TOTAL 

Reproa-------39-------22-------37-------56-------¡5-------¡4-~----33--~~---¡5--~---12---------237----------

No reprod 

c -3. 5 > C4.52> · c-2.61> · (16.53>" 

130 
(3.5) 

31 25 
(-4.52) 

02 30 25 104 
(2.67) 

27 11 465 
(15.46)" 

rorAL--------168------53-------62-------¡35------45-------137------42-------23------752------------¡55----~ 

(9.98) (1.38) (17.34) (2,79) (1.44) (0.08) (6.07) (0,07) (-7.17) (31.98) 
• • NS •' ·· NS NS NS • ,. NS •' ''' 

p .·•· 

(B) 

. , .·· 

Categoría CA CM CB SA SM SB e.HA MM MB TOTAL 
- ~ - Ic.';;.· 

----¡---------5--------¡------~5--------¡--------¡-----~-¡------~5-------5--------5----------9-----------

. (14.74)' ... 
2 B 3 13 13 o 4 49 

( 11.14)NS 

3 15 7 10 12 ·ª· .... ·- -~· 7 2 73 
(5,24)NS 

4 9 9 5 11 5 5 3 4 52 
(7,70)NS 

5 6 2 4 19 5 2 10 5 54 
(16.23)NS 

--TOTAL------35-------22-------37-------56---~--¡5---~--¡4-------33-------15------12---------237----------

C 4. 71 l (5.06) (13.05) (5.49) !6.07) (5.491 (4,44) (4,64) (5,11l (57.05) 
NS NS NS ' NS NS NS NS 
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Probabilidad de reproducción en individuos 
de diferente tamaño para la población total. 
La probabilidad de reproducción se calculó 
con base en la presencia de cicatrices de la 
inflorescencia (ver texto). 
Las líneas verticales sobre las barras repre
sentan el error estándard. Entre paréntesis 
se indica el número de individuos en cada 
categoría. 



CUADRO VII. 4 
Probabilidad de reproducción como función de la longitud del 
tallo en Aphelandra aurantiaca. La tabla muestra los parámetros 
de la función ajustada. m = pendiente, b =ordenada al origen 
r =coeficiente' de correlación. • = p < O.OS y•• y p < 0.01. 

Sitio m b 

CA 0.019 :!' 0.001 o . 099 t o . 129 

CM 0.221 t 0.003 -0.265 ".!" 0.104 

ca 0.234 t 0.003 -0.025 :!: O.Q90 

SA 0.014 t 0.003 -0.060 ~ 0.136 

SM 0.010 ± 0.003 -0.099 :!: 0.140 

SB 0.018 t. 0.225 -0.105 :!' 0.225 

MA 0.012 ± 0.001 -0.112 :!' 0.052 

MM 0.028't 0.004 -0.283 :!: 0.125 

MB 0.023 "!: 0.004 -0.291 i:. 0.169 

r 

0.486 (NS) 

o. 952 ( • 

o. 949 ( • ) ' 

0.662 (NS) 

0.682 (NS) 

O. 730 CNS) 

O. 770 (NS) 

0.944 . ) 
0.982 *. ) 

n 

6 

6 

6 

6 

6 

6 

.6 

6 

6 



reproductivos en la pri~era categoria de tamano (G ~otal = 57.01 
con 32 g. l. p < o. 01) (Cuadro VII. s). Este resultado es 
semejante al obtenido para la probabilidad de reproduccion en el 
ano de estudio.· Lo anterior parece indicar que las cicatrices 
florales son un buen indicador de la historia reproductiva de los 
individuos. 

El nomerp de ovules promedio en individuos de diferente 
tamano presento una relacion directamente proporcional con la 
categor!a de 2ongitud inicial del tallo. Para individuos de 
mayor tamano la fertilidad promedio es mayor. La curva se ajusto 
a un modelo lineal del tipo y = 9.866(lt)- 8.405, con un r 
9.997. Un ANDEVA de una via mostró que existen diferencias 
significativas entre las cinco categorías de tamano (F (4,732) = 
16.838, p < O.ClOl) (Fig. VII.7). 

Las diferencias individuales en el namero promedio de ovulos 
por individuo de distinto tamano para los nueve sitios, muestran 
una tendencia semejante a la de la poblacion en su conjunto. Los 
ANDEVAs de una via mostraron que existen diferencias 
significativas en el namero promedio de ovulos producidos por 
individuos de tamano distinto en todos los sitios menos en 
sucesional media (Fig. VII.8). Asimismo, se observo una 

·kendencia de aumento en la fertidlidad al aumentar el tamano 
individual. En la mayor1a de los sitios, los individuos en las 
cinco categorías de tamano son significativamente diferentes 
entre si (prueba de comparacion moltiple a posteriori, Sokal y 
Rohlf, 1981). cuando esto no sucede, los individuos que no 
difieren estad1sticamente pertenecen a categorías inmediatas 
superiores o inferiores (ver por ej: claro baja). El sitio 
maduro de baja densidad, debido al reducido número de individuos 
que presentó se aleja de la tendencia mencionada para los ciernas 
sitios. 

Al analizar la fertilidad individual en el mosaico de 
regeneracion por medio de ANDEVAs de una via, se observo que 
únicamente los individuos de las categorías de tamano dos, tres y 
cuatro, presentaron diferencias significativas (Cuadro VII.6). 
Las pruebas de comparacion múltiple a posteriori (Sokal y Rohlf, 
1981) mostraron que: para la 2a. categoria el sitio claro baja 
tiene una fertilidad mayor que los ciernas y el sitio maduro alta, 
presenta un valor significativamente menor que claro y sucesional 
de alta densidad. En la 3a. categoria, de nuevo el sitio claro 
baja presenta el valor mayor, pero no difiere de los sitios 
maduro y sucesional de baja densidad (sin embargo, estos 
presentan un numero pequeno de individuos). De nuevo es el sitio 
maduro alta junto con sucesional alta los que presentan los 
valores mas pequenos. Para la 4a. categori' nuevamente el sitio 
claro baja presenta la mayor fertilidad. En general parece que 
el aumento en la fertilidad promedio esta relacionada con la 
interaccion de la densidad y la edad sucesional, es decir, en 
sitios ma~s abiertos y de menor densidad la fertilidad es mayor 
que en sitios cerrados y con altas densidades, con varias 
posibles combinaciones. son necesarios analisis estadisticos 
detallados para describir de mejor manera el comportamiento de la 
fertilidad en el mosaico de regeneracion. 
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CUADRO VII. 5 
Análisis de contingencia para el número de indivduos que presentaron al menos 
una cicatriz de inflorescencia. 
En la tabla se presenta entre paréntesis el valor del residuo ajustado, para 
aquellos sitios y categorias que presentaron un valor de G signficativo 
en los subtotales (también entre paréntesis). Los valores mayores de 

1.976 para los residuos ajustados son significativos. 

cat CA CM CB SA SM SB MA MM MB TOTAL 

----------------------------------------------~--~-~~~--~---------------------------------

1 

2 

3 

4 

5 

o 

9 

16 

9 

6 

40 
(5.18) 

NS 

1 5 1 1 1 o o - o 9 
(3 .31) (14.76)* 

3 13 13 o 1 6 4 1 50 
(10.26)NS 

7 10. 12 3 5 12 7 1 73 
(6.89)NS 

9 6 11 1 5 5 3 4 53 
(7.0l)NS 

2 4 19 4 2 10 1 5 53 
(-1.90) (18.09)'' 

22 38 56 9 14 33 15 11 238 
(5.65) (11.96)(5.73) (6.79) (5.36) (4.66) (4.73) (6.95) (57.01) 

NS •• NS NS NS NS NS NS •• 
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Fertilidad promedio para la población de 
Aphelandra aurantiaca en Los Tuxtlas. 
Los individuos se agruparon en categorias 
de tamaño del tallo. Entre paréntesis se 
indica el número de individuos en cada ca-
tegoría. Las líneas verticales sobre las 

barras representan el error estándard. 
Las categorías de tamaño señaladas con la 
misma letra no presentan diferencias estadís
ticamente significativas. 



Fig. VII. 8 Número de óvulos promedio para individuos de 
diferente tamaño dentro de los nueve sitios 
de observación permanente. Entre paréntesis 
se indica el número de individuos, 
Las líneas verticales sobre las barras repre
sentan dos veces el error estándard. 
Las categorias de tamaño señaladas con las 
mismas letras no presentan diferencias esta
dísticamente signifi.cativas. 
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CUADRO VII • 6 
Variación de la fertilidad promedio en individuo de Aphelandra 
aurantiaca en el mosaico de regeneración. Se muestran los valores 
para individuos de la ·misma categoría de tamano en diferentes 
tipos de parche dentro del mosaico. Los promedios de los sitios 
se ordenaron de mayor a menor. Los sitios unidos por una misma 
linea no presentan diferencias estadísticamente significativas 

... 

--categoria ______ Ñómero-cie _____ vaior-cie_F __ ?ro5a5IIiciaci ___________________________________ _ 
individuos 

.. l -

1 117 1.156 0.3330 

2 231 3.976 0.0002 CB SB CM MM SA CA MB SM MA 

3 171 1.862 0.0692 CB SB CA MM SM CM MB SA MA 

4 121 4.107 o .000.3 CB SB MM MB CM CA MA SA SM 

5 92 0.698 o .6923 



El namero promedio de ovulos por individuo reproductivo en la 
poblacion total permanecio constante al aumentar el tamano de los 
individuos (Fig. VII.91 (F (4.198) = 1.206, N.S.). Este mismo 
patron se observo en el mosaico de regeneracion. Los ANDEVAs de 
un camino, realizados dentro de cada sitio permanente de 
observación, no mostraron diferencias significativas de esta 
variable entre individuos de distintas categorías de longitud 
del tallo) (Cuadre• VII. 7). Tomando como constante el tamano 
individual, ~l numero medio de Ovulos por individuo fue mayor en 
los claros de alta y baja densidad y en el sitio sucesional 
media. Los ' dernas sitios no presentaron diferencias 
significativas (F(8,202) = 4.825, p < 0.0001) (Fig. VII.10). 

La reiacion del ncrmero de ovulos por individuo con la 
intensidad lurninica (densidad de flujo de fotones 
fotosintéticamente activos) no fue significativa (r = 0.194; 39 
g.l.). Asimismo, la correlaciOn con la calidad de la luz (rojo/ 
rojo lejano) no fue significativa (r = 0.274 con 39 g.l.). Es 
necesario hacer un estudio detallado de la relación que guardan 
estas dos variables con respecto a la fertilidad en ~Eb~lªD~!:ª 
ª':!rªD!!ª~ª' pues los datos del presente estudio son pocos y 
pueden no ser representativos. 

VII.3.2.1. Discusión 

El comportamiento de la fertilidad en ~eb~1~DQE~ ~~E~D!1~f~ 
coincide con la tendencia generalizada de que la fecundidad 
promedio aumenta con el tamano de los individuos, hecho com~n en 
gran cantidad de herbaceas de sotobosque (Harper, 1977; Solbrig, 
1981; Silvertown, 1982 y Horvitz y Schemske 1986). Sin embargo, 
para la especie estudiada la fertilidad promedio en individuos 
que se reprodujeron el ano de estudio resulto ser independiente 
del tamano de los mismos. Lo antes mencionado podria ser 
explicado corno el resultado de dos factores; por un lado la 
estructura de tamanos de la población y por otro lado, el hecho 
de que la probabilidad de reproducción aumenta con el tamano. Un 
ejemplo es el hecho de que la primera categoria difiera de todas 
las demas. Esto podria deberse a que por un lado hay un alto 
numero de individuos jovenes (Capitulo III) y por otro lado, la 
probabilidad de que un individuo pequeno se reproduzca es baja. 
Es asi que al calcular la fertilidad promedio, esta se reduce 
considerablemente. Otro ejemplo es el hecho de que en varios 
sitios (claro media, sucesional baja, maduro media y maduro baja) 
la fertilidad promedio de las categorias cuatro y cinco no 
presentaron diferencias significativas. Lo que podria explicarse 
por que la probabilidad de reproducción en esas categorías es 
alta (cercana a 1) y por tanto el calcular el promedio no 
disminuye en gran medida la fertilidad. De lo anterior podriamos 
concluir que para ~E'.h~1ª!:!9.!:.§. §.1:!!:§.D!!ª~ª los patrones de 
reproduccion estan definidos por la combinacion de la fertilidad 
y la probabilidad de reproducción (algo muy semejante a lo que 
sucede con ~~!r~~~r~~~ ~§~!~~D~~ Sarukhan et al., 1984). 
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Fig. VII. 9 Número promedio de óvulos por individuo 
reproductivo, para individuos de tamaño 
distinto. Las líneas verticales sobre 
las barras representan el error estándard. 
Entre paréntesis se indica el número de 
individuos que se reprodujeron en el año 
de estudio. 



CUADR VII.7 
Valores de F para el número de 6vulos promedio por individuo 
reproductivo de distintas categorías de tamaño en Aphelandrd 
aurantiaca. p = nivel de significancia 

Sitio Valor de F p 

CA 0.771 0.553 

CM 1.562 0.247 

CB 1.848. 0.146 

SA 1.207 0.332 

SM 1.896 0.313 

SB 1.197 0.383 

MA 1.714 0.176 

MM 3.162 0.059 

MB 1.510' 0.297 

' -. 
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Para la especie estudiada parece ser mas importante la 
probabilidad de reproducirse que la fertilidad. Es decir una vez 
que un individuo logra reproducirse, el número de semillas que 
produce es semejante e independiente del tamano. La probabilidad 
de reproducirse en la poblacion total de ~rb~l~~Qr~ ~~r~~!~~f~ 
aumenta de manera proporcional al tamano de los individuos. Es 
decir, los individuos de mayor talla presentan una probabilidad 
de reproduccion mayor. Este resultado se obtuvo al analizar a 
los individuós reproductivos del ano de estudio, asi como al 
analizar la pre~encia de cicatrices de inflorescencias. 

Algunos estudios han encontrado evidencia que sugiere que la 
luz juega un papel determinante sobre la reproducciOn para 
especies herbaceas en condiciones ambientales semejantes a las de 
8~h~lªnºrª (p.eJ. 6§!~r ªff~m1nª!~§ Y ~ªrf1§§~§ E§~~92nªrf1§§~§ 
(Collins et. al. 1985)). Para el caso de ~Eb~lªDQIª ª~rª~!1ªfª 
la luz y la densidad parecen ser los factores que determinan la 
probabilidad asociada a la reproduccion, pues el numero de 
individuos reproductivos fue mayor en el sitio claro baja y menor 
en los sitios claro alta y maduro alta. 

El tamano a la primera reproduccion, y el rendimiento 
reproductivo en general, varia en muchas especies en funcion de 
la calidad ambiental del sitio de crecimiento ~Barkham, 1980 a,b; 
Wilson, 1983). En Los Tuxtlas el tamano critico que marca la 
primera reproducción de ~Eh~12~QIª vario entre los ambientes del 
mosaico de regeneracion. En el sitio claro baja, se presento un 
mayor numero de individuos reproductivos en la primera categoría 
de tamano. Lo anterior se encentro tanto para el numero de 
individuos que se reprodujeron en el ano de estudio como en el 
n~mero de individuos reproductivos (evaluado mediante las 
cicatrices de la inflorescencia). El hecho de que no se 
encontrara este mismo resultado para los otros dos claros podría 
explicarse con base en dos factores: la densidad y la intensidad 
lumínica. Para el caso del sitio claro alta, la densidad (mas 
del doble de individuos con respecto al sitio claro baja, 271 y 
101 respectivamente) podría estar jugando un papel importante. 
Asimismo, este sitio presento una cobertura de herbaceas mayor 
que el claro de baja densidad (Capitulo II). El sitio claro 
media presenta una densidad semejante al claro baja (105 y 101 
individuos respectivamente), sin embargo, en este sitio (claro 
media) existe una alta densidad de individuos de Astrocaryum 
mexicanum que podrían hacer que el aumento en la intensidad-de-la 
Iüz--originado por la caida de un &rbol se vea reducido o incluso 
nulificado. El hecho de que la fecundidad promedio de individuos 
reproductivos sea significativamente mayor en los sitios claro 
baja, alta y sucesional media, parece reafirmar lo antes 
mencionado. Al parecer el tamano a la primera reproduccion de un 
individuo de ~Eh~!ªngrg ª~rªn!!ª~ª en un claro es diferente al 
de un sitio maduro. Ademas la densidad parece jugar también un 
papel importante. Son necesarios estudios de campo a largo 
plazo, asi como trabajos experimentales para describir los 
factores que determinan el tamano a la primera reproduccion en 
~Eh~!ªn1rª ª~rªn!~ª~ª· 
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f!Et!~!~!l9.t~ ~\!!:.~!lH~S:~ se apega e le t.endencie enr;ont.ri:11jei en 
otras especies herbAceas de que la fecundidad decrece al avanzar 
la sucesión y que los sitios abiertos constituyen parches de gran 
cantidad de recursos que favorecen el evento reproductivo 
(SarukhAn et al.. 1984; Collins et al., 1985; Gray, 1987; Smith, 
1987). 

Varios resultados apoyan lo antes mencionado, la fertilidad 
promedio para individuos de entre 11 a 40 cm de longitud del 
tallo, fu6 significativamente mayor en el sitio claro baja. Para 
los individuos reproductivos, los sitios claro alta, claro baja y 
sucesional media presentaron los valores mas altos de fertilidad, 
independientemente del tamano individual. El numero de 
individuos que se reprodujeron el ano de estudio fué mayor en el 
sitio claro baja. Asimismo, la densidad parece jugar un papel 
importante en los patrones reproductivos de la especie, pues la 
fertilidad promedio para individuos de las categorias de tamano 
2, 3 y 4 presentó los valores mAs bajos en los sitios claro 
sucesional y maduro de alta densidad. 

El comportamiento reproductivo de ~Eb~1~n9rª ª~rªD!i~f~ 
presentó gran variabilidad. Los claros si bien constituyen 
parches donde se presenta un pulso de recursos abundantes, 
constituyen tambien un ambiente muy heterogéneo al nivel ocupado 
por ~Eb~!ªD~!:ª· Poco se sabe sobre la naturaleza de las 
tendencias observadas en los patrones reproductivos para 
individuos de una misma especie que se distribuye en un gradiente 
de ambientes sucesionales. No es claro si se trata simplemente 
de una respuesta de plasticidad fenotipica o es producto de la 
respuesta diferencial entre genotipos (Gray, 1987; Schaal, 1984 y 
SarukhAn et al., 1984; schaal, 1984; Gray,1987). Es necesario 
seguir el comportamiento reproductivo de los individuos por 
varios anos, asi como realizar experimentos que nos permitan 
entender de manera m&s clara como operan la luz y la densidad 
sobre los patrones reproductivos de ~Pb~1ªDQ!:ª ª~IªD!iªfª· 

VII.4. Conclusiones. 

La fertilidad por individuo promedio asi corno la 
probabilidad de reproduccion estAn intirnarnente ligadas con el 
tarnano individual. A medida que aumenta la talla en los 
individuos, aumentan tanto la fertilidad promedio corno la 
probabilidad de reproduccion. Sin embargo, la fertilidad 
promedio para individuos qua •• reprodujeron en •1 aMc de e1tudic 
resulto ser independiente del tarnano. 

El tamano a la primera reproduccion resulto ser menor en el 
sitio claro baja. 

El numero de individuos reproductivos en el ano de estudio 
fué mayor en el sitio claro baja y menor en los sitios claro y 
maduro de alta densidad. 

85 



La fertilidad 
entre 11 y 40 cm de 
claro baja y menor 
alta densidad. 

promedio por individuo (para individuos de 
longitud del tallo) fue mayor en el sitio 
en los sitios claro, sucesional y maduro de 

La fertilidad promedio por individuo reproductivo len el ano 
de estudio) fue mayor en los sitios claro alta y baja y 
sucesional media. 

La intens¡dad luminica y la densidad 
factores que influyen de manera m~s directa 
reproduccion de ~eh~~~~gr~ ~~r~~!!~~2· 
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v111.1. Introduccion. 

VIII.1.1. Banco de Semillas. 

Las poblaciones de plantas estan compuestas de dos fases 
con caracteristicas diferentes, La primera se encuentra sobre la 
superficie, como estructuras vegetativas, y con gran actividad de 
crecimiento meristematico. El segundo se encuentra en el suelo. 
poco aparent4 y en su mayoria en estado latente por lo que 
generalmente n~ es incluida en los estudios demograficos {pero 
ver Sarukhbn 1974; Al varez-Buylla, 1986} . Esta segunda es 
denominada banco de semillas. A este banco se integran las 
semillas dispersadas durante el periodo reproductivo. 

Dos caracteristicas son las que permiten que las especies de 
plantas tengan banco de semillas: su latencia (periodo que 
permanece imposibilitada para germinar (Harper 1977)} y su 
longevidad {periodo que permanece viva en el suelo, sin germinar} 
(Harper, 1977; Fenner, 1985). Thompson y Grime (1979) (en 
Fenner, 198=·> proponen cuatro modelos del banco de semillas 
basados en la epoca de dispersion y el tiempo que permanecen 
latentes las semillas en el suelo. 

El banco de semillas tiene tanto importancia ecológica como 
evolutiva. En el terreno de la ecologia es importante a 
diferentes niveles, incluyendo la interacción entre éstos. 

A nivel de comunidades, constituye un potencial importante 
para la regeneracion de los sistemas despues de la perturbacion y 
atn sin la presencia de esta (Guevara y Gomez-Pompa, 1976; 
Fenner, 1985). En comunidades tropicales se ha encontrado que el 
banco de semillas esta compuesto en su mayoria por semillas de 
especies secundarias (Guevara y GOmez-Pompa op.cit.}. 

A nivel poblacional, el banco de semillas es el reservorio 
del cual pueden emerger nuevos individuos renovando a la 
poblacion. Por otro lado, permite a los individuos tener una 
dispersion en el tiempo, lo que determinara en gran medida los 
patrones de distribucion y abundancia de diferentes especies. 

A nivel individual, el banco de semillas puede aumentar las 
expectativas de dejar descendientes ya que al germinar semillas 
en condiciones favorables, la probabilidad de sobrevivir hasta la 
edad reproductiva aumenta (Cook,1979; Alvarez-Buylla, 1986;). 

Asimismo, el banco de semillas tiene un impacto a nivel 
genético, ya que en él se encuentran representadas generaciones 
diversas, por lo que constituye una memoria evolutiva que puede 
actuar como amortiguador de cambios en la variabilida genética, 
ofreciendo una· mayor flexibilidad en la respuesta a cambios 
ambientales continuos. 

Para el caso particular de herbaceas tropicales es muy poco 
lo que se sabe, sin embargo, los datos generales apuntan hacia la 
ausencia de una longevidad prolongada de las semillas y por tanto 
de un banco permanente (Schemske, 1983; Me Dade, 1985; Horvitz 
y Schemske, 1986; y Smith, 1987). 
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v111.1.2. Germinacion. 

Las respuestas tan diversas de las semillas al llegar al 
suelo y experimentar condiciones heterogéneas pueden ser vistas 
corno adaptatjvas para asegurar la sobrevivencia de los genotipos 
a ambientes cambiantes tanto en tiempo como en espacio lFenner 
1985). 

Estudios fisiolOgicos cver Angevine, y Chabot 1979 para 
una revisiOn) h~n mostrado los mecanismos tan especializados que 
presentan las semillas para detectar variables ambientales claves 
pare su establecimiento y desarrollo. Lo anterior refleja 
claramente el papel ecolOgico y evolutivo que juega la 
germinacion a nivel tanto individual como poblacional (Angevine, 
y Chabot 1979). 

Existen varias razones para germinar lo mas rapido posible, 
una vez dispersadas las semillas, entre ellas: i) disminuir el 
tiempo generacional y por tanto aumentar la tasa intr!nseca de 
crecimiento, iil disminuir el porcentaje de pérdida de semillas 
en el suelo por depredacion y enfermedades, iiil aumentar la 
capacidad competitiva al ocupar primero el espacio y los 
recursos. Es asi que cualquier¡retraso en la germinación, debe 
ofrecer cierta ganancia, via aumento de la sobrevivencia o la 
fecundidad, que compense el retraso. Los mecanismos de 
germinación son muy importantes en esta etapa del ciclo de vida 
de las plantas, ya que es claro que el estadio de semilla y 
pl6ntula representan, en la mayoria de las especies, puntos de 
alta mortalidad CHarper, 1977; Cook, 1979; Hickman, 1979). 

Son muchos 
comportamiento de 
Angevine y Chabot, 
Segovia, 19871: 

los factores que pueden influir en el 
la germinación de una especie (Harper, 1977; 

1979; Fenner, 1985; vazquez-Yanes y orozco-

a) Temperatura media y sus fluctuaciones diurnas 
bJ Intensidad y calidad de luz 
c) Humedad del suelo y atmosferica 
di Sales y compuestos quimicos en el suelo 
el concentracion de gases en el suelo 
f) condiciones ambientales del progenitor 
g) Abundancia de depredadores y patógenos 
hl Densidad de vecinos 

Del mismo modo, a nivel comunitario existen varias 
tendencias de las caracter!sticas de las semillas y el 
comportamiento de estas a lo largo de la sucesión (Fenner, 1985, 
1987): i) el tamano de la semilla aumenta, ii) la longevidad y el 
periodo de latencia disminuyen, iii) aumenta el sindrome de 
dispersion zoocora y anemocora y iv) aumenta el contenido 
proteico y la cantidad de agua por unidad de peso de la semilla. 
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Pare el caso de las selvas, las especies del sotobosque han 
sido poco estudiadas. En general. se plantea que la apertura del 
dosel genera condiciones ambientales diferentes que disparan la 
gerrninacion en una gran cantidad de especies (Vazquez-Yanes y 
Orozco-Segovia, 1987). Para el caso de herbaceas, existen pocos 
datos; de estos·pareceria que existen especies que no germinan en 
condiciones de bosque maduro (mayor sombra¡, y que necesitan de 
la presencia de un claro para germinar (Schernske, 1983,1984). 
parece ser que lo mismo sucede con Calathea ovadensis en la zona 
de Los Tuxtlas !Horvitz y Schernske, -1986):- siñ-ernbargo, existen 
otras especies ~ue germinan en ambas condiciones (tal es el caso 
de ~Pb~1ªn9rª ª~rªD!iªfªJ. 

VIII.1.3. Reclutamiento. 

Una caracteristica coman de las herbbceas perennes de 
bosques templados (y posiblemente tarnbien de bosques tropicales), 
es que presentan crecimiento vegetativo capaz de formar clones 
(Harper, 1977). La produccion relativa de nuevos individuos por 
vias clonales y sexuales (por medio de semillas) depende de una 
gran variedad de factores que no han podido ser claramente 
descritos ni vinculados <ver Capitulo VI). La presencia de ambas 
vias de reclutamiento genera ciclos de vida complejos en estas 
especies, ya que cada vía acarrea consecuencias ecológicas y 
evolutivas diferentes. 

Existe un gradiente de distintos ciclos de vida en cuyos 
extremos encontrarnos especies que se reproducen unicarnente por 
via sexual y esporbdicarnente producen rarnets (ej: Yi21ª ~2r2riª 
en Solbrig et al. ,1980), y en el otro extremo, especies cuya 
poblaciOn crece via el reclutamiento de ramets por crecimiento 
vegetativo y rara vez producen semillas ( ej: ~~!f~riª1i§ 
e~r~nni~. en Hutchings y Barkharn, 1976). Dos especies que se 
encuentren en los extremos del gradiente pueden diferir en su 
dinarnica poblacional, estructura genética, capacidad de colonizar 
espacio y competir por recursos limitados, en su habilidad para 
explorar nuevos habitats y en su velocidad de respuesta a cambios 
ambientales, aunque presenten el mismo tarnano poblacional. 

Una de las diferencias importantes entre individuos 
reclutados via semilla o via ramet es la dependencia f isiolOgica 
a la planta que los origina. En el caso de los rarnets esta 
dependencia es total, aunque el tiempo que permanecen unidos 
varia enormemente entre las especies (Bazzaz, 1984; Watkinson y 
White, 1985;). Este hecho origina marcadas diferencias 
dernograficas entre las dos vias. Por ejemplo.la probabilidad de 
sobrevivencia y la probabilidad de reproducirse a un menor 
tarnano, son mucho mayores en un ramet que en una plantula. Lo 
anterior tiene repercusiones tanto individuales corno 
poblacionales importantes (Harper, 1977; Bullock, 1980; De 
Steven, 1986; Mortirner 1987). 
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VIII.1.2. Objetivos. 

como se menciono enteriormente,A. !~r!~~!!2! presenta un 
ciclo de vida complejo con diferentes vias de reclutamiento de 
nuevos individuos: la via sexual y la propagación vegetaiva. 

El objetivo del presente capitulo es tratar de contestar las 
preguntas: cual es el la contribución relativa de ambRs vias de 
reclutamiento al lote de nuevos individuos que ingresan a la 
poblacion activa? como varia esta contribucion en el mosaico de 
regeneracion de la selva?. 

VIII.2. MateriaÍes y métodos. 

VIII.2.1. Banco de semillas 

Con la finalidad de obtener una idea acerca de la viabilidad 
a largo plazo de las semillas y por tanto de la posible 
existencia de un banco de semillas en el suelo, se llevoma cabo 
el siguiente experimento. Se utilizaron las semillas de la 
muestra colectada para el experimento de germinacion en el campo 
(muestra al azar sin importar el origen). Las semillas fueron 
almacenadas (un total de 75) en una bolsa de papel, bajo 
obscuridad y en las condiciones ambientales del laboratorio. La 
siembra se realizo despu~s de un ano (marzo 1988), en condiciones 
semejantes a las del experimento de germinacion en el 
laboratorio, solo que en este caso se colocaron 25 semillas por 
caja de petri con tres réplicas. 

VIII.2.2. Germinacion. 

con la finalidad de obtener una idea de las características 
de la germinación en A. aurantiaca se llevaron a cabo dos 
experimentos, uno en el campo-y-otro-en el laboratorio. 

El experimento de campo trato de explorar si la germinacion 
de las semillas ocurre diferencialmente entre sitios de diferente 
edad sucesional. Las semillas usadas en este experimento 
provenían de individuos encontrados en los diferentes sitios del 
mosaico de regeneracion. Veinticinco semillas seleccionados al 
azar se colocaron en una charola de pl~stico con suelo sin 
propagulos de otro tipo. La charola se cubrió con una malla de 
plastico fina para evitar la entrada de depredadores. Se 
formaron dos lotes de 6 charolas cada uno. Un lote se coloco en 
un inverandero fuera de la selva, el otro lote se colocó al nivel 
del suelo de un sitio maduro de la selva, (en condiciones de 
sombra). La siembra se realizo en abril de 1987 (coincidente con 
el pico de dispersión de las semillas de ~E~~!~DQ[~l y se 
realizaron observaciones mensuales durante mayo y junio del mismo 
ano. 

Un segundo experimento, llevado a cabo en el laboratorio, se 
dirigió a evaluar si la germinación de las semillas esta 
relacionada con el ambiente (de sol o de sombra) que afecta a la 
planta materna. Con este fin se colectaron semillas provenientes 
de individuos encontrados en claros grandes y de individuos que 
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crecian baJo el dos.el del bosque, es decir en sombi·e. De esta 
manera se formaron dos lotes experimentales (semillas de sol y 
semillas de sombra} cada uno con tres réplicas. Cada réplica 
consistio de 15 semillas sembradas sobre agar bacteriológico al 
13 dentro una caja de petri. Las cajas se colocaron en camaras de 
ambientes controlados (CONVIRON Environmental Chambers, Ltd. l. 
Los dos lotes (sol-sombra) se colocaron en una cbmara con un 
fotoperiodo de 12 horas y 25 oc de temperatura. Otros dos lotes 
se colocaron en otra cbmara con la misma temperatura pero en 
condiciones dé obscuridad. 

Para la condicion de luz, las cajas de petri se revisaban 
cada 2 dias. Se anotaban las semillas germinadas y se retiraban 
para evitar confusiones. Las semillas germinadas en obscuridad 
se contaron una vez que las del tratamiento de luz alcanzaron el 
1003 de germinación o bien que permanecieron sin germinar por un 
periodo de dos semanas. 

Para todos los casos, una semilla se consideraba como 
germinada una vez que la radícula se apreciaba facilmente a simple 
vista. 

VIII.2.3. Reclutamientos por via sexual y vegetativa. 

Las observaciones de campo de las diferentes vias de 
reclutamiento (ingreso de nuevos individuos a la población} se 
hicieron en los sitios permanentes de observación. Cada mes se 
registro el numero de plantulas establecidas en tres subsitios de 
1 m x 5 m dentro de cada uno de los 9 sitios de estudio. 
Asimismo, cada mes se registró la separación de reiteraciones 
y/o la fragmentacion del tallo de individuos traumados. Ambos 
procesos originan reclutamientos vegetativos que he denominado 
"ramet roto" (ver Capitulo II y V). 

En estos registros se tomo en cuenta a pequenos pedazos de 
tallo de A. aurantiaca (de entre 5 y 30 cm}, los cuales retonaban 
produciendo -ñuevos-Iñdividuos. A estos fragmentos se les llamo 
"retonos". Sin embargo, no se pudo conocer de que individuos 
provenian estas estructuras vegetativas. 

VIII.3. Resultados y DiscusiOn. 

VIII.3.1. Banco de Semillas y Germinacion. 

Del experimento realizado con semillas almacenadas en 
condiciones de laboratorio por un ano, el porcentaje promedio de 
germinacion (36.673) fue considerablemente menor al de semillas 
no almacenadas (92.223). Una prueba de X2 mostro que existen 
diferencias significativas entre el numero de semillas que 
germinaron el mismo ano de siembra y un ano después CX2 = 11.01; 
p < 0.01). El tiempo en el que se alcanza la mitad de la 
germinacion mbxima para ambos tratamientos fue de 45.67 ! 1.15 
para las semillas sembradas un ano después y 21.0 ! 4.36 para 
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las semillas sembradas el mismo ano IFig. VIII.1). La tasa de 
gerrninacion fue constante y la curva se ajusta a una recta en 
ambos casos. Para las semillas sembradas un ano despues r 
0.8817, p < 0.01 y para la semillas sembradas el mismo d1a de 
colecta: r = 0.777, p < 0.001 

Estos resultados sugieren que las semillas de ~Pb~l!D9r! 
aurantiaca tienen la capacidad de permanecer viables al menos por 
üñ-año~-Io que podria estar indicando la posible existencia de un 
banco de se~illas. En los trabajos de Guevara y Gomez-Pompa 
1976, ~En§lengre e~ren!ie~e aparece en las muestras de suelo 
obtenidas en selva no perturbada. Son necesarios sin embargo 
estudios mas detallados, pues del experimento realizado es claro 
que las condiciones de almacenamiento distan mucho de ser las que 
experimentan las semillas en el suelo de la selva. El hecho de 
que las pl~ntulas de la especie aparezcan en las muestras de 
suelo del estudio realizado por Guevara y Gornez-Pompa (1976) 
puede deberse a que dichas semillas son las recien dispersadas y 
corno tienen una alta probabilidad de germinar, aparecen en el 
suelo, lo que no significa que sean componentes de un banco de 
semillas. 

Me Dade (1985) menciona que ocho especies de Aphelandra en 
costa Rica y Panarna germinan en un periodo de 1 a 2-sernañas-y las 
que no lo hacen e, porque no son viables. Me Dade (1985) senala 
también que las semillas de estas especies no presentan 
latencia. 

A nivel de comunidad las especies de hierbas tropicales 
estan poco representadas en el banco de semillas. Smith (1987) 
encuentra unicarnente tres especies de herb~ceas en muestras de 
suelo para la selva de Barro Colorado Panarna, y para el ca~o de 
los Tuxtlas solo estan presentes dos especies de Anthuriurn y la 
especie de éste estudio (Guevara y GOrnez-Pompa, 1§~~T~---iarnbién 
en Los Tuxtlas, Horvitz y Schemske (1986) no encuentran latencia 
en las semillas de Q!l!!b~! 2~!D9~D§~§. 

En condiciones de campo ~Pb~l!D9r! !~!!D!~!~! presento un 
porcentaje de germinacion alto (mayor del 603) tanto en 
condiciones de sol (invernadero) corno de sombra (selva) (Cuadro 
VIII.1). La variaciones mayor en los sitios sombreados (en un 
orden de 3 veces), sin embargo, no presentan diferencias 
significativas (X2 0.407, N.S.). El tiempo en el que se 
alcanza la gerrninacion rn~xima fue de aproximadamente un mes para 
los dos sitios. 

En condiciones de luz en el laboratorio el resultado fue 
similar pero los valores del porcentaje de germinación son 
mayores y la variación es mucho menor. En general, sin 
distinguir condiciOn de gerrninacion ni origen de las semillas, el 
porcentaje de gerrninaciOn fue de 92.23 + 6.55 (d.s.), y el tiempo 
transcurrido para alcanzar la mitad del maxirno de germinación 
fue de 20 dias. 
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Fig. # VIII.1 Comparación del porcentaje de germinación 
en condiciones de laboratorio, para semillas 
sembradas el mismo año de producción e • ) 
y un año después de ser producidas.( + ). 
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CUADRO VIII .1 
Porcentaje de germinación de semillas de Aphelandra 
aurantiaca en condiciones naturales. Las semillas se 
sembraron en macetas de plástico y fueron colocadas en 
un sitio abierto (invernadero) y en selva madura. 

í ---------------------------------------------------------------
INVERNADERO SELVA 

Promedio 69.333 71.333 

Desviación 11.50 32.44 

Coeficiente ló.593 45.487. 
de variación 
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Bajo condiciones de luz, el porcentaje de germinacion para 
semillas de diferente origen ambiental (claros y bosque cerrado) 
no presento diferencias significativas (X2 = 0.57, N.S.); mas no 
asi la variacion individual, la cual fue mayor para las semillas 
provenientes de plantas en claros. El tiempo de inicio de la 
germinacion parece ser igual para las semillas de diferente 
origen. (f1g v1112.) 

Por el 'contrario, bajo condiciones de germinacion en la 
obscuridad se d~tectaron diferencias claras respecto al origen de 
las semillas. Mientras que las semillas que provenían de plantas 
maternas en sombra no germinaron en absoluto, las semillas de 
plantas maternas en claros mostraron un porcentaje de germinacion 
de 19.93 + 11.55 (d.s.) (Fig. VIII.3). Una prueba exacta de 
Fisher mostró que existen diferencias signficativas (b = o, p < 
O. 05) . El tiempo transcurrido para alcanzar la mitad del mi!iximo 
de germinación fué de 32 dias. Al parecer, la ausencia total de 
luz inhibe diferencialmente la germinación de las semillas en 
relación al ambiente de crecimiento de las plantas maternas. Sin 
embargo, son necesarios estudios mas detallados que involucren un 
mayor numero de semillas bajo distintos tratamientos. 

Los resultados obtenidos sugieren que ~Pb~l~n9r~ 
aurantiaca presenta un periodo de latencia innata de entre ¡o 
aI;~--~-~~ mes, despues del cual la probabilidad de germinar es 
muy alta, ya que mas del 903 de las semillas germinan en 
condiciones de laboratorio y un 703 en el campo. La variabilidad 
en la respuesta es mayor en condiciones de sombra debido 
posiblemente a la heterogeneidad luminica dada por los 
"sunf lecks" e ver Ca pi tul o I) . Para el caso del invernadero, es 
conveniente tener cautela al tratar de extrapolar a los claros, 
los porcentajes de germinación obtenidos ya que las condiciones 
de luz presentes en los claros son mas heterogéneas que las del 
invernadero. 

El efecto materno sobre el exito de las semillas parece ser 
alto, ya que en condiciones de obscuridad en el laboratorio, 
Unicamente germinan las semillas provenientes de individuos en 
sitios abiertos. Lo anterior puede deberse a que en condiciones 
de sol las semillas pueden acumular cierta cantidad de fitocromo 
activo durante el periodo que es tan en el fl'Uto (es te e:; verde) , 
lo que les permite germinar en la obscuridad ( Fenner, 1985) . 
Adem~s las semillas provenientes de individuos en sitios abiertos 
tienen mayor peso promedio( 0.0873 g) que las de individuos de 
sombra (0.017 g). Sin embargo, son necesarios experimentos rni!is 
detallados. 

La germinacion coincide con la epoca de lluvia CFig L3 J. Lo 
mismo sucede con la herbacea Calathea ovandensis en Los Tuxtlas 
(Horvitz y Schemske, 1986). --Es-posible-que-el estres hidrico 
haya jugado un papel importante en determinar la fenologia de 
germinación de ~EQ~!~~~~~· 
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Los patrones de germinacion obtenidos ubican a Aphelandra 
aurantiaca dentro del conjunto de especies tolerantes a-la-sombra 
eñ--Ia--selva de Los Tuxtlas (Martinez-Ramos, 1985). Otras 
herbáceas como Costus spp. (Schemske, 1982) y Calathea ovadensis 
(Horvitz y schemske~-1986J parecen ~equerir de 18-presencia-cie-uñ 
claro para su germinacion. 

VIII.3.2. RecÍutamientos por via sexual y vegetativa. 

El banco de semillas y la germinaciOn anteceden el 
reclutamiento de plántulas. El reclutamiento de ramets está 
determinado en buena parte por el crecimiento individual (ver 
Capitulo VI). Ambos procesos de natalidad tienen como resultado 
final la incorporacion de nuevos individuos a la poblacion 
activa, pero difieren en su contribución numérica e impacto 
genetico. 

Existio una fuerte variacion temporal de los reclutamientos 
por la via vegetativa. Los meses de mayo a agosto cubren el 
periodo en el que estos reclutamientos ocurrieron de manera más 
intensa (Fig. VIII.4b). Dicho periodo coincide con el de mayor 
produccion foliar y posiblemente de mayor crecimiento 
meristemático de los individuos. La época de mayor germinacion 
(julio a septiembre) está detrminada por el momento de la 
dispersión (de marzo a junio) y el periodo de latencia innata de 
las semillas (entre 10 dias y 1 mes) (Fig. VIII.4a). 

En Aphelandra aurantiaca el numero de plántulas que germinan 
cada ano--es-cerca-del-doble con relacion al ncmero de ramets 
rotos y retonos producidos en el mismo periodo (Fig. VIII.5). 
Sin embargo, dadas las diferentes probabilidades de mortalidad 
que operan sobre las plántulas y los ramets rotos jovenes (ver 
Capitulo IV), el numero final de individuos que se incorporan a 
la poblacion por cada una de estas vias es muy semejante (96 y 77 
reclutamientos, respectivamente, a nivel de toda la población) 
(Fig. VIII.5). Es asi que aunque la especie no presenta una alta 
actividad de propagacion vegetativa, la producion de ramets rotos 
no es un proceso cuyo impacto sea despreciable en la din~mica de 
la poblacion. Esti observacion es reforzada por el hecho de que 
los ramets rotos y ramets no rotos (provenientes de las plántulas 
sobrevivientes) son individuos similares demográficamente es 
decir no difieren en sus patrones de sobrevivencia, crecimiento y 
reproduccion sexual (ver Capitules IV, V y VI). Mas a~n. los 
ramets rotos tienen mayor capacidad de crecimiento clonal que los 
ramets no rotos (Capitulo VI). 
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Fig. VIII.4 Vías de regeneraci6n de la poblaci6n. 
a. Reclutamiento de plántulas en el tiempo para la 

temporada Julio 1986-Julio 1987. 
b. Reclutamiento de ramets en el tiempo para la tem

porada Julio 1986- Julio 1987 



Fig. VIII. 5 Número de individuos reclutados en la 
población total por medio de la vía 
sexual (plántulas) y la vía vegetativa 
(ramets rotos y retoños) para el pe
ríodo de estudio. 



Estos patrones de reclutemiento pueden tener un impacto 
importante sobre la estructura genetica de la poblacion. La tasa 
de natalidad de plbntulas y ramets rotos varia entre sitios de 
diferente edad sucesional; mientras que la entrada de individuos 
por la via sexual disminuye con la edad sucesional la entrada por 
la via vegetativa aumenta (Fig. VIIl.6). Por medio de un 
analisis de contingencia y utilizando los valores de los residuos 
ajustados (Haberman. 1973 en Greig-Smith. 1983) se observo que 
existen diferencias significativas en el numero de propégulos 
vegetativos y'sexuales que ingresan en un ano, a los diferentes 
sitios (G total.= 40.85, p < 0.01 38 g.l.) (Cuadro VIlI.2). Los 
sitios claro baja y sucesional alta presentaron una 
sobreabundancia de plantulas y un numero menor de reclutamientos 
vegetativos, mientras que el sitio rnadur~ alta mostró una 
sobreabundancia de propégulos vegetativos y un numero 
significativamente menor de platulas. En consecuencia la 
proporción ramets no rotos/ramets rotos disminuye con la edad 
sucesional de los sitios (Capitules III y IX). Este patron 
implicaria entonces que la variabilidad genotipica de la 
poblacion de ~~h~~éü9[é e~[2ü~!éfe en Los Tuxtlas se encuentra 
estructurada en el mosaico de regeneración de la selva, 
disminuyendo conforme un claro se cierra. Quedan por realizarse 
en un futuro, estudios que evaluen esta hipótesis. 

VIII.4. Conclusiones. 

Las semillas de ~~b~1~DQ[Q ~~r~D!1~f~ presentaron porcentajes 
de germinación altos (mayores del 603) en condiciones de campo. 
La germinacio no presento diferencias significativas en 
condiciones de sol o de sombra. 

Al parecer las semillas presentan un periodo de latencia 
innata de entre 10 dias y un mes. Las semillas no pierden la 
capacidad de germinar despues de un ano de almacenamiento, estas 
semillas alcanzaron porentajes de germinacion cercanos al 353. 

El reclutamiento de nuevos individuos a la población se da 
por dos vias: i)sexual (semilla) y ii)asexual (crecimiento 
vegetativo). Ambas vias contribuyen de maner semejante al 
reclutamiento total de individuos, sin embargo, los claros y 
sitios sucesionales presentan un mayor número de reclutamientos 
sexuales mientras que los sitios maduros contribuyen de manera 
importante con reclutamientos vegetativos. 
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Fig. VIII. 6 Reclutamiento de nuevos individuos a la 
población por la via sexual (plántulas) y 
y la via vegetativa (ramets rotos y retoños) 
en los nueve sitios de observación perma
nente, 



CUADRO VIII. 2 

CAT 

Análisis de contingencia para las dos diferentes vias de reclutamiento 
de nuevos individuos a la población. La tabla muesta el número de individuos 
que ingresaron a la población en el año de estudio via semilla (sexual) y 
via crecimiento vegetativo CasexualJ. 
Entre paréntesis se indica el valor de G subtotal y total, así como el valor del 
residuo ajustado, únicamente en los sitios con un valor de G significativo 
• = p ( 0.1, •• = p ( o.os y ••• p ( 0.01 

CA CM ca SA SM SB MA MM MB TOTAL 
sexual 19 13 13 25 16 8 1 4 1 100 

(2.09) (2.23) (-4.77) (22.75)*ª 

asexual 22 s 3 9 8 4 18 5 3 77 
(-2.09)(-2.23) (4.77) (18.10)** 

.· 
TOTAL 41 18 16 34 24 12 19 · .. :·9' 4 177 

(1. 70) (1.90) (4.4) (4.23) (1.04) (0.52) (23 .. 27) :· (Ó;S3) (3.27) ( 40. 85) ••• 
NS NS •• • • NS NS .. :· .. ~ • • .;;;:~;:;¡.:c1~5é::,: •. 

' . ; ·:·O: . '~·>, -':''.'- -«.- '--. -----------------------------------------------------------------------------------------------



CAPITULO lX 

SlMULACION DEL CRECIMIENTO POBLACIONAL 
DE 62b!l1D~II IMIID1il~I· 
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En Los Tuxtlas, ~Eb~l!~1r! aurentiaca se distribuye 
ampliamente en el mosaico de regeñeración del bosque, 
desenvolviéndose dentro del ambiente operante a unos cuantos 
decimetros sobre el suelo. La calidad y cantidad de luz de este 

•ambiente varia notablemente dentro y entre las fases del mosaico 
de regeneración. La sobrevivencia, crecimiento y reproduccion de 
.6E.b§!!i'DQii' parece variar con este ambiente. Sin embargo, la 
intensidad de dichos cambios dista de ser comparable con aquellos 
obtenidos para los arboles que crecen "buscando" la luz de los. 
claros del do~el. 

A manera de resomen y con la finalidad de integrar la 
información demografica obtenida para .6Eb!!~~Q!! aurantiaca, esta 
parte final de la tesis muestra un anélisis a~--i¡--ainémica 
poblacional de esta herbacea. El analisis tratara de responder a 
las preguntas: cual es el estado de crecimiento poblacional de 
.6E.b!l!DQ!! !~!!D!~!~! en la selva de Los Tuxtlas? como varia la 
tasa de crecimiento de la población en el mosaico de regeneración 
de la comunidad? 

La respuesta a estas preguntas se abordo redescribiendo a 
través de modelos matriciales, los patrones de mortalidad, 
crecimiento y fecundidad obtenidos para la población total y para 
cada uno de los 9 sitios permanentes de observación. En 
particular, se hizo uso de modelos matriciales de proyección¡ 
poblacional, aplicados para poblaciones estructuradas en estadios 
de desarrollo mas que en categorías de edades, originalmente 
propuestos por Lefkovitch 11965). 

Los modelos matriciales han sido utilizados con diferentes 
fines en el estudio de las poblaciones naturales, por ejemplo 
para proyectar, dados ciertos valores demogrbficos constantes, el 
comportamiento de las poblaciones en el tiempo (Pinero et al., 
1984; Meagher, 1982) . Una matriz de proyección es una forme. 
algebraica de describir los patrones de sobrevivencia, 
crecimiento y reproduccion que componen una tabla de vida 
actuarial. Estos modelos son útiles para analizar el grado de 
sensibilidad de una población a cambios numericos en las 
distintas fases del ciclo de vida {Hartshorn, 1975; Caswell, 
1982; Pinero et al. , 1984; Oyama, 1987) . con base en anal is is de 
este tipo, es posible construir hipótesis sobre el papel que han 
jugado diferentes factores, tanto bióticos corno físicos, en 
moldear atributos de la historia de vida de los organismos 
(Caswell, 1982). 

Las matrices de proyección poblacional mas utilizadas en 
poblaciones de plantas son las de Lefkovitch (1965). Estas son 
una alternativa a las matrices de Leslie (1945) usadas para 
describir el crecimiento de poblaciones estructuradas en 
categorias de edades, por ejemplo en las humanas. En las plantas 
terrestres, asi como en la mayoria de las especies animales 
sésiles, el tamano o vigor individual, m~s que la edad, 
representna el eje sobre el cual se define la probabilidad de 
sobrevivir, la rapidez de desarrollo y/o la cantidad de semillas 
producidas. 
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La notable variacion plastica en el crecimiento Y lb 
capacidad reproductiva de la mayoría de las plantas, asociada a 
la posibilidad de crecimiento clonal de muchas de ellas, se 
expresa en ciclos de vida que incluyen rutes de desarrollo m~s 

complicadas que.en los organismos que siguen un programa estrictc• 
de desarrollo marcado por la edad (Harper, 1977; Hubbell y 
Werner, 1979). Estos ciclos de vida complejos pueden incluir, 
para una unidad de tiempo dado, no solo transiciones de un estado 
de desarroll~ al siguiente (p.ej. del estado de semilla al de 
plantulal sino ademas retornos desde estados avanzados tp,ej. uno 
reproductivo) hacia estados tempranos que ya se habian pasado 
(p.ej. uno juvenil). Ademas puede haber transiciones desde un 
estado hacia dos o mas adelante o dos o mas hacia atrés (Fig. 
lX.l). En poblaciones en las que el ingreso de nuevos individuos 
se da tanto por vias sexuales (semillas) como vegetativas {ramet 
roto) los ciclos de vida pueden resultar aan mas complicados 
{Hubbell y Werner, 1979). 

Asimism0 existen modelos matriciales del tipo de Lefkovicch 
con los que se ha intentado incluir fenomenos de denso
dependencia y la variación de los valores demograficos en los 
ambientes heterogeneos tHorvitz y Schemske, 1986; Martinez-Ramos 
et al., 1988). 

I 
Las matrices se construyeron con los datos de los censos 

llevados a cabo de Julio 1986 a Julio 1987 (Cuadro IX.11. La 
diagonal principal de cada matriz representa los individuos que 
permanecieron en el mismo estadio. Los valores por debajo de 
esta los que crecieron y por tanto pasaron al siguiente estadio 
(pueden ser mas de un estadio en un ano por ejemplo de Gl a G4) y 
los de arriba de la diagonal los individuos que decrecieron y por 
tanto regresaron una o mbs categorias (Fig. IX.11. El primer 
renglon de la matriz presenta la fertilidad (n~mero promedio de 
ovules producidos por individuo) para cada categoria de tamano. 
El tercer renglon representa la tasa media de produccion de 
ramets rotos por individuo. La tercera columna representa la 
probabilidad que tiene un ramet recien nacido de ingresar a una 
categoría de tamano dado. 

La matriz se itero 128 veces para obtener la estructura 
estable de tamanos asi como la tasa finita de crecimiento 1 1. 

Por otro lado se compararon mediante una prueba de 
Kolmogorov-smirnov las estructuras poblacionales generadas de la 
iteracion con las observadas en el campo. 

Las tendencias generales se discuten a partir de la matriz 
total de la poblacion haciendo referencia a la variabilidad entre 
sitios. 

De la matriz para la poblacion total y de aquellas para los 
sitios permanentes (Cuadro IX.1), considerando una unidad de 
tiempo de un ano, se observan las siguientes tendencias, 
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CRECIMIENTO 

PERMANENCIA 

DECREMENTO 

Fig. # IX.1 Posibles transiciones en la matriz para 
el ciclo de vida de fl· aurantiaca 



un poco rnl'ls de la mitad de los ovul•)S ,(603) . PflSf\n · fl ser 
semillas en un ano. Las perdidas son debidas prin¿ipalmente a 
depredacion y aborcion de ovulas (Capitulo .VIII)· y a la 
depredaciOn predispersiOn de las semillas. La proporción de 
ovulas abortadas (0.10) se considero constante en todos los 
si ti os. perc• la prc•porci~·n de óvulos depredados fue mayor en 1 os 
sitios maduros. 

La prob~bilidad de transicion de semilla a plantula es 
bastante baja, ,de hecho es una de las probabilidades mas bajas 
de toda la matriz. Aproximadamene sólo un 73 de las semillas 
pasan a ser plantulas y son los sitios sucesionales los que 
presentan el mayor porcentaje. Lo anterior puede deberse a una 
gran perdida de semillas en el suelo. Sin embargo no existen 
datos para confirmarlo. 

Las plantulas pueden permanecer por mas de un ano como tales 
(es decir, conservando los cotiledones) sin embargo, las 
sobrevivientes pasan en su mayoria a la siguiente categoria (Gl} 
y pueden pasar hasta cuatro categorias posteriores (G4). La 
transición es mas rapida en los claros, lo cual refleja que es en 
éstos donde se da un mayor crecimiento (Capitulo VJ. La 
mortalidad de plantulas (773 anual) es considerablemente mas alta 
que en el resto de las categorias (Capitulo IV). 

La transicion mas frecuente en las ciernas categorias es 
generalmente a la categoria inmediata posterior. En las 
categoría Gl y G2 los individuos, en general, crecen mas y por 
tanto presentan un transito mayor. En contraste, en las óltimas 
categorias, en donde el crecimiento es minimo, casi no hay 
transición a las siguientes categorias (Capitulo V). La 
mortalidad es considerablemente menor que en las plAntulas y en 
G4 y G5 es practicamente de cero, sobre todo en los sitios 
maduros. {El sitio claro baja presenta una mortalidad del 503 
para G5 debido a que solamente tenia dos individuos y uno de 
ellos murio durante el estudio). 

Es interesante notar que los Rl crecen mas que Gl, 
posiblemente dada la dependencia que por un tiempo tuvieron con 
la madre. En los ramets rotos <Rsl. existe una tendencia de 
decremento en la ~ortalidad con el aumento en el tamao. 

Por lo que se refiere al decremento en tamano, mediante el 
cual se generan ramets rotos por la fractura del tallo, se 
observa que ni las plantulas ni los Gl decrecen y por tanto no 
producen ramets rotos. Es a partir de la segunda categoria de 
ramets no rotos (Gs) que se presenta el decremento. Los ramets no 
rotos tendieron a sufrir menor riesgo de ruptura del tallo que 
los ramets rotos (Capitulo VI). La tasa de producción de ramets 
rotos aumento con el tarnano de los individuos, tanto para ramets 
no rotos como para los ramets rotos, y tendiO a ser mayor en los 
ramets rotos. La mayoría de los ramets rotos producidos ingresan 
a la 2a y 3a categoría de tamano (es decir, "nacen" con tallos 
de entre 10 y 30 cm de longitud) {ver matriz de poblacion total). 
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Por lo que se refiere e le fecundidad se obseva que este 
aumenta conforme aumenta el tarnano. Esta tendencia es mas clara 
en ramets no rotos que en rarnets rotos ( para Rl el valor 
corresponde a un solo individuo) (Capitulo VII). 

Los patrones anteriores, observados a nivel de la poblacion 
total, muestran una considerable variación entre los sitios. La 
fecundidad es generalmente mayor en los claros y en los 
sucesionales, en particular en los sitios ce y SB. Lo anterior 
podria estar • indicando un efecto positivo sinérgico del alto 
nivel de luz~ la baja densidad de ~Eb~!~~Q[~ (Capitulo VII). 
Por otro lado el tarnano a la primera reproduccion varió entre los 
sitios. Unicamente CB y SA presentan individuos plAntulas que en 
un ano fueron capaces de producir semillas (Capitulo VII). 

Para los ramets rotos (R) y rarnets no rotos (G) sólo el 
sitio CB presenta individuos reproductivos en la primera 
categoria. El otro extremo es el sitio SM que no presenta 
individuos reproductivos ramets no rotos sino hasta la 4a. 
categoria. PLo mismo sucede en el sitio maduro alta para el caso 
de ramets rotos. 

La tasa de produccion de ramets rotos por 
parece presentar una tendencia clara con relacion 
sucei9onal de los sitios (Capitulo VIl. 

individuo no 
a la edad 

El cuadro IX.II muestra los valores de la tasa finita de 
crecimiento poblacional ( ~ ) para los diferentes sitios y para 
la poblacion en total. No se observa ninguna tendencia con 
relacion a la sucesión, ya que tanto claros, corno si ti os 
sucesionales y sitios maduros presentan valores alrededor de 1. 
El rang,o de va lores va de O, 8865 1 sucesional media) a 1, 2276 
(claro baja). 

El valor de la poblacion total (1.0938) es semejante al que 
presentan especies que ocupan un habitat semejante al de 
8Eb!l!DQ[! aunque con formas de crecimiento diferente& (palmas), 
Entre ellas fQQ2ffQf!:!§ Q~!:!:!~r!! ( Bullock, 1980) con un valor de 
1.0125, Astrocaryum mexicanum 0.989 a 1.012 IPinero et.al., 1984; 
Martinez:Ramos--et- al~~--198sb) y fh~~!~QQ[~! !:~E~J!12!:! con 
valores entre 0.9699 y 1.056 (Oyama, 1987). Son pocos los datos 
para herbbceas de sotobosque y menos tropicales, por ejemplo: 
Chamelirium luteum presenta valores de 0.990 a 1.056 (Meagher, 
1982)~-para viola-sororia csolbrig et.al., 1980) no se reporta un 
valor de lambda~---pero su crecimiento poblacional es de 
aproximadamente el 63 (lo que significa una de 1.06). Para 
Calathea ovandensis la ~nica herb&cea tropical para la que existe 
Üñ--estÜdfo-demogréfico, Horvitz y Schernke (1986) mencionan que 
presenta un crecimiento estable, el cual decrece al avanzar la 
sucesión. 

Al comparar por medio de una prueba de J<olmogorov-Smirnov 
IDaniel,1978) la estrucutra estable de edades obtenida y la 
calculada por itraciones de la matriz, no se observan diferencias 
significativas para ningun sitio ( p < 0.05). 
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o o s o.m 
Ro t 
PI o 
61 o 
62 o 
Gl o 
64 o 
65 o 
RI o 
R2 o 
Rl o 
RI i R5 

CUADRO. lX.1 

o 
o 
o 

c.0011 
o 
o 
o 
X 
¡ 
o 
o o 
o 

Matriz de trnnsici6n.-. para la pobloci6n total 
O • 6vulo 
S • semilla 
Ro• p_ro"11"1J,, de rameL:i 
Pl• plántulas 
Gl a GS • individuos sin traumas 
Rl a RS a individuos trnumodos que se producen por crecimiento 

vegetativo 

Ro PI 61 Gl 5! G4 65 RI R2 
o 1.111 2.!5 IE.SEt H,4!9 4!.B74 52 19.41 1.m 
o 1 o o.~n~. ~ o o o o 
o o o 0;2 0.25 o.m o.m 0.0!4 
o c.0~~1 o o e o o o o 
o 0.101 o.m .. o o o o o o 
o Mm o.m· o.is o o o o o 
o ~.\Ot O,Oll ~. ~IC ~.1n o o o o 
o O,GO;· o o.in o.m 0.122 o o o 
o o· ~.~32 i.m 0.444 o.m o o 

o.m ¡, o 0,01!. o o 0.043 O,IOB o.m 
0.2 o o o 0.051 o.m 0.022 O.J2B o.41 

0.111 o o o e 0.0!4 O,OIJ 0.20J 0.304 
o.on o o o o o O,OIJ 0.047 o.oiv 
O.OH o o o o o o o 0,028 

Loe valores con un (U) ropreticmtan estadios en los que 
no hubo movimiento v la siguiente catcgoda. En dichos 
casos se asignó unu prnbnbilidad de 0.001. 

Rl R4 R5 
Jl,01 26.1 41.57 

o o o 
0.1125 0.202 0.455 

e o o 
o o o 
o o o 
o o o 
o o o 
o o o 
o o 0.074 

0.115 0.025 0.111 
o.m O,llB o.m 
.0.21 o.m 0.165 
0.114 o.m o.m 



Ct.iiiChQ 1x.1 c.ov.+. 
!ATRl!DETRANSICICll, CLAROALT! 

RI R5 Ro 11 61 61 6l 6( 65 ¡¡ R2 ñl 
o o o o o o IC.B 2!,BB 17,IB 12.02 o 2.12 21.91 ll.B 5,95 
s o.!11 o o o o o o o o o o o o o 
Ro o o o o o O.OH o 0.1 0.091 o o O,ll6 O,OH 0,05 
PI o o.om o 0,0(4 o o o o o o o o o o 
61 o o o 0,101 C. I o o o o o o o o o 
62 o o o 0,0!5 O.l5 o.m o o o o o o o o 
6l o o o o o o.m 0.2 ·o o o o o o o 
6( o o o o o ~. ¡v1 0.1 0.1 o o o o o o 
65 o o o o o 0.101 O.IS O.! o.m o o o o o 
RI o o O.ICi o o O.OHI o o o ~.OB o o o o 
Rl o o 0.0(1 o o o 0,5 0.1 o o.m O.l2 O,Ol5 O.Ol7 o 
Rl o o 0.321 o o o o o o ~. ~~l 0.(8) o.¡¡¡ 0.111 0.25 
RI o o 0.11 o o o o o o o.m o o.m O.OIB o 
RS o o 0.11 o o o o o o o 0.128 0,)62 0.257 0.1 

ctmD 
mm DE rnm1mu. ClRñO!EOU 

'º fl 61 6i 6l GI 65 RI Rl Rl ñl R5 
o o o o o o l.I! 18.6! 25.16 12.n o 2l,OI o lB,02 
6 O,Hl9 o o o o o o o o o o o o 
Ro o o o o o o o o o o o o.llJ o 
PI o 0,07l o o.m o o o o o o o o o 
SI o o o 0.11 o o o o o o o o o 
62 o o o 0.06! o.m Q,O o o o o o o o 
61 o o o o 0.125 0.11 O.ll o o o o o o 
64 o o o o o 0.11 0.21 O.ll o o o o o 
65 o o o o o o 0.11 O.H 0.11 o o o o 
RI o o o o o o o o o o o o o 
R2 o o 1 o o o o o O.ll M o o. 112 o 
RI o o o o o o o o o O.is O.ti 0,1) o 
RI o o o o o o o o O.ll o 0.57 0,29 o.m 
R5 o o o o o o o o o o o 0.112 0.499 

CUADRO 
"AIRll DE TiA!l;ICJO!I, CLARO BAJA 

Ro FI GI Cl 61 El es RI R2 Rl RI Rl 
o o o o o.m 2.l5 lS.GI ll.7 lll.19 Sl.H 11.11 10.Bl lS,Bl ll.ll 90,BI 
s 0.70ll o o o o o o o o o o o o o 
Ro o o o o o o o o 0,5 o o o o o 
PI o o.om o 0.01 o o o o o o o o o o 
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CUADRO IX.2 
Estructura poblacíonal y valores de la tasa de crecimiento 
poblacional ('?l.) de Aphelandra aurantiaca en el mosaico de 
regeneración 

sitio ______ Proporci3ñ-ramet-roto/--Lam5cia _____________________________ _ 
ramet no roto (?--) 

CA 8.6015 0.9327 

CM 4.5204 0.8905 

CB 9.0377 1.2276 

SA 5,8060 1.0385 

SM 5.3985 0.8865 

SB 3.1091 1.1270 

MA 0.5359 0.9358 
': 

MM 0.5559 l.1038 
/ 

MB 0.1526 1.0060 

TOTAL 2.1546 1.0938 



La figura IX.2 muestre le t~se de crecimiento de 
poblacion en funcio de la densidad. Al parecer no existe 
tendencia clara de la tasa con relacion a la densidad, lo 
sugerirla procesos denso-dependendientes (con excepcion de 
sitios maduros). Son necesarios analisis mas detallados, asi 
estudios por un periodo mayor. 

la 
una 
que 
los 

corno 

De tc•do lo anterior, para ~E?b~!~!J9!:~ aurantiaca los 
diferentes ambientes generados por la dinérnica de--regeñeracion 
natural no parecen jugar un papel tan determinante como es el 
caso de arboles pioneros (o posiblemente hierbas pioneras). Sin 
embargo, aun cuando la respuesta a los cambios generados por la 
apertura del dosel presenta gran variabilidad, algunos de los 
pararnetros demograficos presentaron comportamientos distintos en 
el mosaico de regeneracion (por ej: fertilidad promedio y 
crecimiento relativo). La respuesta de la especie estudiada se 
asemeja mas a la respuesta que presenta ~2!!:2~~!:~~~ ~~~!~~!J~~ 
( Sarukhan et al. , 1984; Martinez-Ramos et al. , 1988b) en lc•s 
diferentes parches de regeneracion. 

Es importante caracterizar y definir claramente lo que para 
la especie significa una apertura en el dosel en terminos de 
disponibilidad de recursos, ya que el tiempo de cambio en las 
condiciones en relacion a la longevidad de la especie es muy 
importante para definir la respuesta (Turkington y Aarssen, 
1984). La rnayoria de las caracterizaciones de las fases del 
mosaico de regeneracion de un bosque tropical estan hechas 
pensando en arboles y es posible que no operen de igual manera 
para herbaceas (Clark y Clark 1987; Popma et al. 1988). 

Una caracteristica ligada a la posibilidad de que la 
dinémica actoe como una presion de selección es el tiempo que 
dura el efecto de la perturbacion sobre los individuos y sus 
descendientes. Así como cuantas veces puede un individuo ser 
alcanzado por una apertura, en que parte del ciclo de vida es mas 
determinante su presencia, que factores ambientales particulares 
en relación a la especie se ven alterados, que porcentaje de la 
población se encuentra en cada tipo de parche (Clark y Clark 
1987; Martinez-Ramos et. al., 1988b). Una vez definidas 
claramente las preguntas anteriores podremos construir modelos 
matriciales que integren la dinamica de la comunidad y la de la 
poblacion (ejemplos de lo anterior son los trabajos de Horvitz y 
Schemske 1986 y Martinez-Ramos et. al. 1988b). A partir de 
trabajos de este tipo, es posible generalizar y comparar el 
impacto de la dinamice sobre las herbaceas tropicales. Al parecer 
la manera de percibir el ambiente es diferente en las diferentes 
formas de crecimiento. Las tendencias observadas para Aphelandra 
aurantiaca parecen mostrar que esta especie percibe el--ambieñte 
como-de-grano fino a diferencia de arboles pioneros como Cecropia 
obtusifolia que lo perciben como grano grueso (Martinez-Ramos-et~ 
aI-;--19885)~ 
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Fig, # IX.2 Crecimiento poblacional (Nt+l/ Nt) observado en el 
periodo del estudio y obtenido a partir de la 
iteración de la matriz para la población total, 
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Dada la longevidad de la especie y los datos presentados 
resulta dificil pensar que la apertura de claros y la dinamice de 
regeneraciOn natural jueguen o hayan jugado un papel selectivo 
(al nivel estudiado). Sin embargo, son necesarios estudios mas 
largos a diferentes niveles (ecofisiológicos y genéticos 
principalmente) que nos brinden información ya que como propone 
Gray (1987) existen varias posibilidades para explicar el hecho 
de encontrar diferentes fenotipos de una misma especie a lo largo 
de un gradiente sucesional (Fig. IX.3). El autor propone 4 
modelos: 

1.- Seleccion diferencial de fenotipos en cada etapa sucesional 
a partir de una poblacion de semillas mas o menos homogenea. 
Existe una relacion temporal entre los individuos 
(generaciones sucesivas). 

2.- Las diferentes frecuencias de 
diferenciales de germinación, 
los diferentes fenotipos a 
fundadora. Lo que da como 
diferencial de los fenotipos en 

fenotipos se deben a tasas 
crecimiento y desarrollo de 
partir de una población 
resultado una expresionn 

el tiempo. 

3.- Una poblacion central que dispersa propagulos a las areas 
vecinas (estadios anteriores y posteriores en la sucesión) y 
los ambientes que son marginales seleccionan fenotipos 
diferentes. 

4.- Poblaciones discretas de la especie que ocupan areas que 
siguen un gradiente sucesional. 

Los dos ultimes modelos no presentan una union temporal. 

Es claro 
causa de 
sucesion 
fenotipos 
selectivo. 

que solo en el caso numero 1 la sucesión es la 
la selección. En los casos 3 y 4 aun cuando la 
genera las condiciones necesarias para que los 
se expresen diferenciamente no es ella el agente 
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Temprano Medio Tardio 

Fenotipo más 
frecuente ~ 

• l. 

Fig. # IX •• 3 

'· .~A~t~ .• i!.b1J.w .. liM 
TI . f2 1"3 

'· ~i1vfs i;~$:wf,~~; 
T2 TI 
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Modelos propuestos por Gray (1987) para 
explicar la presencia de diferentes fre
cuencias fenotípicas a lo largo de un 
gradiente sucesional. (ver texto) 
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APENDICE 1. Lista 'cte Valores de importancia (VI) e indices d" dominancia ( lD) 
para las especies encontradas en los sitios deobservación perma-

CLARO 1c;L TA 
Especie. 

nente. 

AstrocaryLtm mcxicanLlm 
Aphel•ndra AUrantiaca 
f1onstera aff. acumin~ta 
~h&maa~~rEa tepejilote 
-"Yn¡ie:n 1 um podophy 1 l um 
A;;¡t .. ,urium \;>ombasiphollium 
Hi1-~ea f~c1folia 
Chal i nbu1·qLti s sp. 
Art·abidea verrucosa 
Salacia n1cgistophylla 
Fhi lcd::,né1-cn Sc19i tti fol ium 
P.l lophyl lus c:2.mpwstc-,chis 
D.:~~i ~ ~-ª C:t;f~'-·? v:,.-. m:i.tud¿u: 
S: -;i1..:;•--Yª 1...1..•Pl .3 
;_1~11 ncu~ a teimacarpa 
c1per iz~balanum 
Mo1linc.-dia vit·idi-flcra 
Inga s¿pindoides 
~~~~~ni1;:m c~i~~~n~~~ 
F _,, .:''C..lºt:"ll a ~ir: ....... n de.:. 1.. ¡;.,_ 

Cc--,sr~~r:i. e:\ r11 r...lda 
OsotEa d2ndrod~p~ne 

CV,F;O ;:EDIA 

r1strcc¿,ryLtm m:;:: Í C.?l.r.um 
Syngonium podophy!lum 
c11~ma~do1-ea tep2j1lole 
S)'íH)Oni um chi aoensi s 
r~thurium flDX~!D 
M1Jf1;:·{:i.~·i-a c:ff. c::cu;1li 11;.,ta 
~r~t:1u1-ium bomlJasi~halliL1m 
~phel2ndra 2~r~11tiaca 
J?7.i:t1· is lr i c!1c.-phyl la 
Di pl a~ i um 1 onc:, 'ºí:'hyl l um 
l~ippcc1-atr;a vcl u.,i lis 
l po1:10wil µh i 11 omega 
~p. no dr:t~:1·minsCa 
Lic2.ri ¿, sp. nov. 
(\bu La p.: .. d1a1r1c-nsi s 
Tt·o;:ih is mr1:: i can e:~ 
Fsr.;uC.::oJ¡;,::cdia o;:)phyll.:wia 
Philo:!endron sp. 

Sch~ucr-ia calycob1-uctoa 
Ch~raacdorca tEpcjllote 
tk:·cti\ridra ::-.mbiaEns 
Dipl~ziutn loncfiophyllum 
Spathiphyllum cochloarispathum 
U1·era car·2cas~na 
2·¡nl]Dn \ urn püdophyl 1 t.1m 
Syr1gonium ct1iaponsis 
AphDlandra aurantiaca 
Syngonium guatemalor.sis 
Psychotira faxlucans 
Pipi;1· hispidum 

H~~~~1: ~ ~,,~:¡;~¡'.·~n~~r;¡'~s 
~LHJ:.:id a ~·Jin::!erhirigi i 
P~1ul inia costz-,1-icr::-11-sis 
~buta p2nam2nsis 
RDi~!1~r-dtia gr2cilis 
:=:·~:~ 1 udul n1·.:!di a e,)~': ph>'? 1 ":...~·i a 
!·.:.:·i ccJ;.::,. 
7 [-\01: . ..:.c..:.. phi 11 G:1,;,,:.~a 
f . ...:(WC~·.1·pu:; fC:ht-l i 

·- Fi\mi·J.i-.?.- -

P2.l mae 
A...:.:::iilthacea~ 
r,r· C:\C tH.\U. 
Palrr,ac 
Ar-.?.C(?ae 
P.rac.~a 
Malpiohiaceae 
01-qlliaaa 
Biananiaceae 
HifipacrateC\ccne 
f!.rc.1CE:"?2.C? 

5tri ~~i~;¿~~ª 
c:1pp.=.r~~1c~~: 
S.::•.p.1. liG1:\C1~ .. ,e 
Pi pt;:;- :!1CG2·.C 
t'1eini mi cd:t:,~1& 
Lcgumi r.0:::5~ 
Ai-dcr:c::-r.= 
Bi gnon i e,i:eae 
Fl ."C:OUt-t i .?C?d!? 
Laut-ace.?.e 

Palmae 
Ar<'cc;ae 
PD.lir.ae 
Ari:•C:t?C\e 
f;)·aci:-.=..e 
~; ... ~r:e~e 
ra-~'cca 
Ac.'....._nth¿J,ct~se 
P"lm3C? • 
Pol ypodi ac:c;>.2 
Hi ppac1-<>ter,cr?ac: 
Convol vul cu:c-¿:1~ 

L.:~urctceao 
Mc,ni sp~rmar:r.>zH? 
Mo:-c;\c12r..-1.c 
Mc.t·c::\CE:C'O 
Ar¿¡c1~ae 

Acc-.n thal:t::ae 
Palmne 
Laur acc·ae 
Pal ypodi uce¿1a 
r.1rc:tc~ae 
IJt-t i Ci'ICE'ile 
r11'"'2cc;:•i:1e 
P1t·acc21e 
F'1canth..:1cc;ae 
Araccae 
Rubi8ce~e 
Pi ¡;e:r ,':\c:C?ae r. . ,,u i cir:r?ae 
Rubi.Rc(;'a~ 
Eignoniaceao 
rJ'>'r !:acc¿,e 
.:;i,4pl ndace~e 
11c::n i sper macc¿te 
p¿-,} m¿,r; 
l·ícrc.ct:at! 

CL1;.· .. 01 .-dl ,;l··:.., 2 
I.C{]\.ir.,i r.c.:::• 

"'--H~bi to--

p¿'.:> 
H 
H 
Pa 
Bh 
Bh 
Bl 
H 
Bl 
Bl 
Dh 
A 
Bl 
A 
Bl 
A 
A 
A 
Bh 
81 
A 
A 

Pa 
Bh 
Pa 
Bh 
Bh 
H 
Bh 
H 
F:a 
1-i 
Bl 
E<l 
H 
A 
Bl 
A 
A 
H 

H 
Pa 
A 
H 
¡; 
Ar 
9h 
Bh 
H 
BH 
A 
A 
A 
A 
Bl 
A 
Bl 
Bl 
Pa 
A 
H 
[l 
A 

VI 
(:¡¡ ~ 

1862.18 
1548.31 
1045. •H 
815.19 
714. 93 
239.37 
89.61 
67.41 
67.41 
65.09 
60.75 
30.85 
28.07 
26.15 
15. 14 
13.08 
10. 46 
10.46 
10.46 
8.72 
5.23 
3.49 

VI 
<*> 

1620.43 
1117.58 
486.44 
410.93 
~g:<.~2 
~<>2. 18 
230. 12 
2C•I. 67 
103. 41 
89. tlt) 
73.34 
71. l,2 
66.?.2 
l0.~2 
31.83 
:;t; .. ~S 
2:-:":.'7'3 
17. ·16 

VI 
(t.) 

1~z~.:.5 
..Jo ... ~ .. 87 
455.88 
391. 10 
278.73 
250.39 
235. 16 
2(11), 19 
169.90 

90.3(1 
73.00 
{,6. 12 
44.17 
~ 1. :z~ ._,6 .. o..J 
36.85 
28.52 
24.65 
22 .. 63 
22. · .. ~ 1 
!!" '':J 
f. -·..-, 
J. J. •• _ ... ,_ 

11.::.--=:; 

ID 
-\-¡,¡ 

11 o. ~7 
1 1 1. ::o 
101. 62 

6!-J .. 30 
71.92 
54.79 
32.99 
32.25 
32.25 
;z.~2 
~"-· (J~ _, 1 • (l._. 
26. 12 
26.05 
25.61 
~~-52 _,,J. 42 
25.42 
25.42 
25.35 
25.21 
;5, 14 

ID 
(+) 

100.26 
78.63 
t,3. 04 
54. 13 
!:.1. 95 
51. 29 
'.'j(l, 11 
·19. •18 
7:7. 14 
-::-7. r.35 
32.44 
2'. F}!; ::_?,. (';)...J 

.;·-·2.2 

.. ó •. -8 ;':{:;.oc, 
25.96 
:;.o. se 

ID 
(·f) 
G4.52 
65.62 
!:.3.29 
57.8/! 
39.29 
'l7. 15 
34.70 
l",'?. ct::J 
·14. 25 
::0.3. (l 1 
41. 32 
:n.64 
?!:J. 77 
';'_(, .. 67 
'26. t\l 
;??·4~ .o.u. 9.J 
75.99 
~~·'.21 
.L •. J. c:.1? 
:::~:~. ó8 
~~'.=";. r¡5 
:-.~. 19 



Apádice 1 continuaci6n 

GUCESIOt·~Al Al TA 
Especie 

Syngonium podophyllum 
t1onst0ra aff. &c1Jrninata 
Apholandra aurantiaca 
Chan1acdc~·oa tcpejilote 
Diplazium lonchophyllum 
f'\strocia1·yum me~! ic~num 
Dioffonbachia soguine 
An lhUi- i um ·f 1 2:: i le 
Fsycholria papantlcnsis 
Trophi5 ir.ei:icuna 
Nectandra an1bigc11s • 
Arrabidna v0rrL¡cosa 

SUCES IOJ :r,L J·~r::o I A 
Eüpecie 

S>·n~oniL:m poJcpl1yllL1m 
1':)ntf-:Lwiu:n flt1::ile 
Monstcra aff. 0cuminata 
Ast.r·oc.:.r·)'Urn mo~:iccinum 
Philodcndron guatcmalonse 
Aphcla11dr-a 2'Lwanti;:;ca 
Philodendron sagittifolium 
Sp¿t!.Jii pl1yl 1 um coch 1 car- i sp«thum 
Ch~rn~Gdorc~ t~pejilote 
A~uta p2n3n.onsis 
Plr?ut·anthodGr1dron lir1denii 
S~n~on~ :l1n i:~1 1i .;·ecn:~i s 
Nc;ctanw a '"'"Jl ac-.1s 
Connai-us schulte:sii 
Croseopetalum p2rviflorum 
!3•..:h.:~u~:n-i ¿'\ c3l '/Cc,01·2ctea 
Acalypl1a sl:L1tchii 
Di pli3=ium ]Gn.:hophyl lum 
F~ilod~ndrcn inaculalerum 
Parat;1~~is 1~11licellata 

SUCESiotlAL B!\,JA 
E~;pr~c:i e 

Syngi:mi um podophyl l um 
Aphel~ndra au1·antiaca 
Monstera aff. acuminata 
Autrocaryum mexicanum 
PrJutori a sp. 
Philodendr-on guatemalense 
Swartzia guaternalensis 
Cl1afüaad0t·~a t~pejilote 
Anthurium fle::i le 
Spathiphyllum cochlearispathum 
Anthurlum bombasiphollium 
Paullinia oinnata 
Adiantum p~lv2rulentum 
Psychotria papantlensis 
Ocotea d~ndrodaphne 

F<.•mil i a 

Araceae 
Arece.zie 
Acanthaceae 
Palmae 
Polypodiaceai= 
Pa!mae 
Araceae 
P.,r¿lC02iQ 
Rubiar:eae 
:·iar ¿,ce:: a e 
Laurace=:,e 
Bi gnon i 2.Ct?aa 

Ar-c!\CC.&2 
r'\r.acc¿e 
Ar~ceae 
Palm<ie 
Aracec;<: 
Acanthaci:?ae 
Aracc:ao 
Art1c:e~e 
r:·almae 
Mz::ii r.:psrr:nar:e.:.H? 
Fl acout-t i cc:2.~n? 
0.t- a e: cae 
Lc:,u1·ucc21e 
Conna1·~lcc::.~t? 
Ct?l ¿\s·t.t· z~ceai= 
Ac.:trithi3c(~ .. =1e 
Eupho1-bi ,,-,ce.3 
Palypodic.ccar: 
!\1· acec;e 
Myr~·i nc;cc-,ae 

At- .~CC?Q 
P,c¿\nthacs-21e 
Ar.c\c12ae 
F'¿1] mae 
Sarotaceae 
ru-acc21e 
LGnum\ nosae 
P.?.! rr.2.o 
f.'11·¿<r:l?éH:? 
?'l;- 2cc¿..C? 
At·..:-cea 
S¿~findacee.e 
Po ~'podi aco¿~e 
Rub1uce¿.E? 
L.:\Lwctce:~e 

habito 

Bh 
Bh 
H 
Pa 
H 
Pa 
H 
Dh 
A 
A 
A 
Bl 

Bl1 
Bh 
Bh 
Pa 
Bl 
H 
Bh 
H 
Pa 
Bl 
A 
Bh 
A 
Bl · 
A 
H 
A 
H 
Eh 
A 

Bh 
H 
E<h 
Pa 
A 
Bl 
A 
Pa· 
Dh 
H 
Bh 
Bl 
H 
A 
A 

VI ID 
( *) (+) 

4216.71 139.63 
1143.(18 84.95 
1001.28 82.87 
376.0? 53.73 
13'1. 17 36.04 
125.92 35.78 
61.36 29.52 
54.95 25.15 
'15. 7'1 :)3. 76 
33 .. 58 24.20 
7.26 23.05 

o. "'º 2~.75 

'II ID 
(:t.) (+) 

706.(-,1 60.70 
583.56 61. 67 
518.18 52.95 
'172. 15 48.49 
325. <)!~ 52.22 
235.21 37.84 
188. 27 -10. :::.s 
11 7. 33 33.91 
95.8::! 28.83 
91 .. 2(.'.) 28 .. 65 
{,,8. 1i9 7.7. 74 
57.57 31.92 
41. 16 ?.6.65 
38.66 26 .. 55 
3(~. 61 26.46 
::2.05 ~6-~3 
32.05 '.26. 28 
32.05 ';!.!:-. .. 28 
20. '-16 '25.82 

9. 10 25.36 

VI ID 
en ( 1) 

2:378& 2.3 101. 59 
635.95 62.72 
396.85 53.82 
216.52 37.22 
203.34 

..,,..,. ·-·..). 13 
170.94 44.27 
129.74 :::.o. 19 
96.'29 ~8 .. 85 
82.91 '.'8. 32 
76.22 28 .. 05 
69.53 27.78 
56. 1 '1 27.25 
21.37 7.:5.85 
13.35 25.53 

·10.63 ~5.43 



Apéndice 1 

Mf\DURO f\LTA. 
Especie 

Aphclandra aurantiaca 
Dussia mexicé-ina 
Spathiphyllum cochloarispathum 
Astroc~t-yum mGxic~num 
Chamaodorca tepo~ilote 
ncalypha skutchi1 
nnthurium flexile 
Fhilcdondron sagittifolium 
t!cct.::·ndra 2.mbiocns 
Mr.1nst~1-a aff. ~c:u111in2'ta 
Dipla=ium lonchcphyllum 
Sy11go~iLiffi pGdopl1~·11um · 
Trichilia ?allida 
Re1r,h2.1-dtia o;-ac:i 1 is 
Phi 1 odi:;ndr·on-gu¿1tom¿;l ense 

M?'tDURO f·:EO rA 

tk.11stEr~ ¿.,rf . .;.c1_1min,;i:ta 
Diu·~fc.nbac:hia seguine 
Aphclandra ~L1rantiaca 
{'1r;L1-oc:c .. t-yum mei:icanum 
Diela=ium lonchoptiyllum 
Ph1lod~ndro~ nuatemal~nsa 
r,nlhLWiUm fl oi:i le 
Chr.: .. r;-1¿::,~Jc.i- t:;c;. lr1pcj i 1 otc 
Spslh1phyllurn coc:hlearispathum 
F t)i l odc.:n~:;-or\ gutti -fc1-um 
P:.c..idol.r.2di a o::yphyl l aria 
S~1gonium podo?hyllum 
N~ct~ndra nmbigcns 
R~Jo~patha aff. wendlandii 
Anthurium bon~asiphollium 

MADURO [:,01JA 

Nactandra affibig2ns 
Philcd~ndr·on inacqu2le 
Astt·oc~i-)'Lim me::icanum 
;\nli1U1~iu.m f:i:.:;ilc 
Di~ff~nb~chia E~guine 
Di. p l 2:: i Ll.n 1 oricheiphyl l L\m 
Ch~ma~dcrea tepejilote 
Spathiphyllum cochlearispathum 
Trophis me){Í<:e:-.na 
F'l. arbol 

. Hábito: H =herbácea, A =árbol, Pa 
leñoso, Ar = arbusto. 

VI 
Familia Habito <*> 

Acanthaceae H 1561.42 
Leguminosae A 613.79 
Araceae H 368. 10 
Palmae Pa 329.89 
Palmae Pa 23!"l. b4 
Eupho1-bi aceae A 181.54 
Arc!lc~ae Bh 162.?3 
Araceae Bh 130.24 
Lauraceae A 107.28 
AraceiH? Bh 98. ~:8 
Pol ypodi ace¿>.e H 91.95 
Aracc3e Bh 87.52 
Mel i.?cc:.;e A 83.09 
Palmaa Pa 57.47 
r\r E~cí?e.te Bl 43.22 

VI 
( Jl') 

Ar-aceae Bh 882.84 
A1-acDae H 858.78 
Acanthace¿\e H 782.'fO 
Palmat? F'a '17!;. SS 
Pol ypodi ace2.e H 248.70 
r'\t• acC2.8 81 121. :::1 
Ar¿:,cQae Bh 1 ~)9. '.28 
F'al me.e Pa 1:26. 80 
A1·accae H ó8. (l'l 
At-¿1CC¡,O\t"? Ch (c8. 07 
MarcH:cae A 51. 82 
Ar i:\Ceae Bh 4·'1. 96 
L~L.tt·aceae A ;;z. ?J 
Flracea Bh .:. I. I 7 
At-acea Bt1 6.74 

•JI 
(t} 

L''L\rCJ:ceae A 1509.42 
Araceae Bh 1487. 49 
Palmae Pa 884.72 
1'.\i- acc;;.e Bh ~-::::::. 77 
r.1·,?.CG..?.C? H ~f"28.t.'J8 

Polypodiac.:i:·aD H 11 1. 51 
P.:.1 ffiBG p.3 !f~3. h4 
Arace<oe H 88.93 
Mo1-aceae A 76.81 

A 21 .96 

palma, Bh bejuco herbáceo, Bl bejuco 

ID 
(+) 

95.82 
55.34 
45.52 
4 1. <)0 
37.89 
40. 19 
39.66 
38.72 
38.07 
33.28 
2e.e3 
28.50 
28.32 
27. j('I 
26.73 

rn 
(+) 
67.66 
6·1. (!8 
59. ~36 
~31. 92 
<;2. 11 
11·i. 54 
43.'78 
~4 .. 23 
27.72 
27.72 
27.07 
~!, .. GCI 
36.CS 
31.26 
25.'2.7 

ID 
(+) 
96.81 
81.82 
t~2. 54 
:~8- {¡8 
40.(18 
.-:::;. ::.-»2 
:.-~8. '-79 
'."li. t.4 
::::0.09 
23.69 
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