{/
:fy‘v.o)_ qs.;'."
N

ek

eV

México,D.F,

“DEMOGRAFIA Y DINAMICA POBLACIONAL DE

Aphelandra aurantiaca (Scheidw.) Lindl

EN LA SELVA ALTA PERENNIFOLIA DE Y1.0S
TUXTLAS", VER.

TESIS
Que para obtener el titulo”de:.‘
BIOLOGO .
Presenta:

LUZ MARIA DEL CARMEN CALVO IRABIEN

JFALL: DE ORIGEN 1989




pr—

%‘g Universidad Nacional
:‘\-A

2%  Auténoma de México
UNAM

UNAM — Direccién General de Bibliotecas Tesis
Digitales Restricciones de uso

DERECHOS RESERVADOS © PROHIBIDA
SU REPRODUCCION TOTAL O PARCIAL

Todo el material contenido en esta tesis esta
protegido por la Ley Federal del Derecho de
Autor (LFDA) de los Estados Unidos
Mexicanos (México).

El uso de imégenes, fragmentos de videos, y
demas material que sea objeto de proteccion
de los derechos de autor, sera exclusivamente
para fines educativos e informativos y debera
citar la fuente donde la obtuvo mencionando el
autor o autores. Cualquier uso distinto como el
lucro, reproduccién, edicion o modificacion,
sera perseguido y sancionado por el respectivo
titular de los Derechos de Autor.



INDICE

introduccien general y objietivos ........ . 0000

Capitulo I. Sitio y especie de estudio :
Materilales y Metodos ......... %00
I.1, Descripcion de la localidad ..o
de estudio :
I.2. Descripcion de Aphelandra RSN
aurantiaca :
I.2.1. Descripcion de la Familia y ..;u
e el genero S
£.2.2. Descripcion de la especie:
taxonomia, morfologia y
fenologla IR
I.2.3, Ciclo de vida de Aphelandra .....
I.3 Materiales y Metodos generales ...

Capltulo II. Descripcion de los ambientes
II. 1. INEroducCion ... ...eees e T
IT.1.1. El ambiente de las poblaciones en
las selvas perennifolias:
un mosaico de condiciones, recursos

e interacciones bieéticas ..............
Il.1.2, Variacion del recurso luminico
en el mosaico de regeneracion ...........
II. 1.3, Variacion de condicones filsicas
y nutrientes con la dinamica de
regeneracion ... ii ittt e
II.1.4. Variacién de factores bidticos
con la dindmica de claros ..............
IT.2. Objetivos ....viiiiniennrnn S e
I1.3. Materiales y Metodos ......... e e e
II.3.1. Ambiente luminico ................. 0000
II1.3.1.1., Mediciones de luz con fotoceldas ........
I1.3.1.2. Mediciones de luz con fotografias
hemisfeéricas .......ci000. shav s
11.3.2. Estructura y composicién de 1a
comunidad de herbaceas y
plantulas de arboles en los
sitlios permanentes de observacioén ......
I1.3.3. Niveles de herbivoria sobre ) S
Aphelandra aurantiaca  ........0000 ;
I1.3.3.1. Herbivoria a nivel de hojas :
I1.3.3.2. Herbivoria a nivel de- L
inflorescencias ......cvueveils
I1.4. Resultados ............... .
IT.4.1. Ambiente luminico .......... )
IT.4.1.1 Intensidad luminica .......
IT.4.1.2 Haces de luz (sunflecks) ..
I1.4.1.3 Calidad de luz: relacioén-
rojo/rojo lejano
I1.4.2 Estructura y Composicion de 1la




I1.4.3.
II.4.3.1.

I1.4,.3.1.1.Patrones generales
II.4.3.,1.2.Variaci¢n de la herbivoria

Il.4.3.1.3.Variacién de la herbivoria

11.4.3.2,

I1.5.

Capitulo III.

IIT.1.
III1.1.1.
I11,1.2.
IT1.1.2.1.
II1.2.
I11.2.1.

I11.2.2.
I11.3.
III.3.1.

111.3.2.
IT1.3.2.1.
I11.3.2.2,

III.4.
L[IT.4.1

III.4.2.
III.S.

Capitulo IV. Patornes de Sobrevivencia ..

Iv.1.
IV.i.1.
Iv.2.
IV.3.
IvV.3.1.

Iv.3.2,

1v.3.3.

comunidad vegetal
Herbivoria L s
Herbivoria sobre las hojas .....ooliwih

{nivel poblacional) ..........;
dentro de los sitios ....%

entre sitios ... v
Herbivoria en estructuras

reproductivas ............
Discusidén ....... .o
Ambiente luminico ........v
Estructura y composicion

de la comunidad vegetal .....
Ambiente biotico: herblvoria
Herbivoria en hojas ......
Herbivoria en estructuras
reproductivas ......... e
Conclusiones ......viunuvvnmnis

Patrones de distribucion,
y estrucutra poblacional de - .
Aphelandra aurantiaca ..........%

Objetivos ........ ..., PR
Materiales y Métodos .........

Patrones de abundancia y E
distribucion espacial ........ .

Estructura de la poblacion ...
Resultados .........ccivevveedn .
Patrones de abundancia y
distribucion espacial .........
Estructura de la poblacién
Estructura poblacional general
Variacién en el mosaico de
regeneracion ......... 00 L
Discusidn .....iiviniininn.
Patrones de distribucion
horizontal ................5%%
Estructura de la poblacioen
Conclusiones

Introducecion .........veevuivn g

Objetivos ...... e,

Material y Metodos ........
Resultados............. ... 00 e
Patrones de mortalidad a nivel .- ..
de toda la poblacioN......vus e iiies
Patrones de mortalidad en.el R
nosaico de regeneracidn ... vt
FPatrones de mortalidad en el e



Iv.4,
TIVLGULL
IV.4.2.

CIVL5.

V.6, &7

wv.72.

Cabituld,v.

<<
PR

<<
[

[
w

LKL

cegCeCac <
W e

<
[A]
w

< < <<
E 3 E o
[

wn

rwn

[

o

N =

&)

Capitulo VI.

VI.1.
VIi.i1.1.
V1.2,
VIi.3.

Capitul

VII.
VII.
VII.
VII.

VII
VII.
Vi1,
VII.

[o]

NNN.N

NN

VII.

R

S H

Patrones de crecimiento individual®

tiempo ... 0TS
Causas de mortalidad ..
Vigor individual ...... e
Herbivoria ........ Ll
Longevidad ........... .
Discusion .......ve000ais
Conclusiones

en Aphelandra aurantiaca ...
Introduccion ....... e e
Construccion modular en T
plantas ....... iiiniennnn e e i
Plastlcidad e e e
Crecimiento individual .........
Crecimiento individual bajo
ambientes sucesionales ...........
Consecuencias poblacionales del..::
crecimiento diferencial .........

Objetivos ......... P
Material y Metodo ......... T
Crecimiento del tallo ......uovu 0
Produccion foliar ..........o00 .
Ganancia de area foliar ........
Resultados ... i v i ie i el

Crecimiento: longltud del tallo L
Crecimiento: produccion
foliar ... ..t e,
Crecimiento: ganancia de area
foliar .......000.. e e e e e g
Discusién ......c.n e B
Crecimiento en 1ongltud
del tallo ........covveeniely e
Produccién de hojas

y crecimiento en aArea foliar
Conclusiones ........ovouvnie’

Crecimiento o reproduccioén=
vegetativa? ......... e
Introduccion ......... o
Objetivos ...... Ceeenas s
Material y Metodos .. ... .
Resultados y Discusién ....

Patrones reproductivos en
Aphelandra aurantiaca
Introducecidn ... vivveiives .
Objetivos .........c0ennn s
Material y Metodos .........
Historia Natural de 1la
reproduccioén ... ... UV
Biiologla floral ..........
Autocompatibilidad ......
Flujo de polen ......... Ve
Dispersion .........vo0s Vo




" VII.2.2, Obtencién de patrones de

fecundidad ..... .00 via v
VII.3. Resultados y Discusion .....
VII.3.1. Historia Natural .
VII.3.1.1. Fenologia ...... e er e P
VII,3.1.2. Biologla floral ......vc0..
VII.3.1.3. Polinizacién ........... e
VII.3.1.4. Autofecundacisén ....... T it
VII.3.1.5. Flujo de polen ......... TS
VII.3.1.6. Aborcién de o6vulos ..........
VII.3.1.7. Dispersien de semillas .....
VI1.3.2. Patrones de fecundidad y su

variacién en el mosaico de R

regeneraciséon de la comunidad .....
VII.3.2.1. Comparacion con otros estudios
VII.4, Conclusiones ....... e e e S

Capitulo VIII. Patrones de Reclutamiento
en Aphelandra aurantiaca .....

VIII.1. INCroducCion . vivvivneerannnas

VIII.1.1. Banco de Semillas ...........

VIll.1.2. Germinacioén ......... e e

VIII.1.3. Reclutamientos ............

VIII.1.3.1 Objetivos ........ Cee e e e

VIIT.2, Material y Métodos ............

VIII.2.1. Germinacion ........ e e i

VIII.2.2. Reclutamientos por via sexual S
y vegetativa .............. B R

VII1.3. Resultados y Discusion ......... 800000

VII1I.3.1. Banco de semillas y germinacion ........-

VIII.3.2. Reclutamientos ........ceveeiinvaioeiis :

VIII.4. ConCluSiones. . vvtvieerianinntnorornrenans '

Captulo IX. Simulacion del crecimiento poblacional

Bibliografia ............ .. e R



INTRODUCCION GENERAL
Y
OBJETIVOS



INTRODUCCION

La estructura y dinamica de una poblacién es el resultado de
la accién de diversos factores ambientales que actutan a lo largo
del ciclo de vida de los organismos. Estos factores determinan el
tamaho de la poblacién, afectande las gananciss y perdidas de
individuos en 1las diferentes etapas del ciclo de vida. En la
Figura 1.1 se muestra el diagrama de un ciclo de vida hipotetico
en el que s€ detallan algunos factores flsicos y biéticos que
afectan los cembios numéricos gque ocurren en una poblacién de
plantas. El entender los mecanismos que gobiernan la dindmica de
una poblacién dimplica por lo tanto, 1la descripcién de estos
cambios numeéricos y el conocimiento de las fuentes externas e
internas & las poblaciones, que originan diches cambios (Harper
1977;: Silvertown, 1982 vy Sarukhan et al.. 1984).

Durante muchos anhos se intenté anslizar y describir el
crecimiento de las poblaciones considerandoe & los individuos de
una poblacién como demograficemente identicos 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 pcblaciones natursles deberla considerar: i) 1la
variabilidad demografica existente entre los individuos de 1la
poblacién; por ejemplo, en términos de los efectos producidos por
la edad, vigor wvegetativo y estado reproductivo sobre la
sobrevivencia, crecimiento y reproduccion de los individuos y ii)
la heterogeneidad ambiental tanto en espacio come 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
habitean en un ambiente cambiante (Hubbell y Werner, 1979;
Caswell, 1986).

Generalmente las poblaciones se encuentran estructuradas en
subpoblaciones que ocupan escenarics (parches) ambientales que
difieren en sus condiciones abioticas, en los recursos limitantes
o en la severidad con la que actlan los enemigos naturales. De
aqul que las subpoblaciones puedan diferir en los patrones de
sobrevivencia, crecimiento y reproduccién. El anadlisis de esta
variacion en los parametros demograficos es critico para entender
la biologla de las poblaciones y la evolucién de las diferentes
historias de vida de las plantas (Thompson, 1983).

El hacer estudios en gradientes sucesionales, considerando
parches ambientales de diferente edad de perturbacion, pernmite
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 occurren en
un solo parche a largo plazo (Werner y Platt, 1976).
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De los modelos de Levinz (1968) se desprenden conceptos
interesantes relacionados con la estrategia de explotacion de
recursos que siguen las poblaciones en un eambiente estructurado
en mosaico. Si la escala que determina la disponibilidad temporel
Yy espacial de los distintos parches es pequeha, con relacién a la
duraci¢én del ciclo de vida de los orgsnismos, se espera que la
poblacién se distribuya en todos los parches en proporcién
directa a2 la frecuencia con la que se presentan los mismos en el
ambiente. Balo este modelo, los individuos pueden experimentar
varios tipos de,parche en su ciclo de vida, ajustandose a ellos
por plasticidad fenotlpica. A tal conducta de uso de los recursos
se le define como estrategia de grano fino. Por otro 1leado,
Levins (196€) analiza 1la situacién en 1la que los distintos
parches ambientales ocurren con una escala temporal y espacial
mayor que el periodo promedio de vida, o potencial promedio de
dispersidn, de 1los organimos. Este modelo supone que los
organismos usan parches de un tipo con mayor frecuencia. De
manera <que generaci¢én tras generacien las subpoblaciones se
desarrollan escencialmente dentro de un mismo tipo de parche. En
este caso, la forma en 1la que se explotan los recursos se
denomina como estrategia de grano grueso. Dependiendo de como
perciben los individuos el ambiente, la seleccidn natural actua
favoreciendo plasticidad fenotipica o polimorflsmo genético.

Es importante sehalar gque dichos conceptos son siemnpre
relativos y son referidos solamente a los organismos de que se
trate (Orians, 1980).

Allard y Bradshaw (1%64) (en Garbutt et al., 1985) proponen
que exlsten dos tipos de respueste & la variacién ambiental: una
individual, en 1la que cada individuo de la poblacién esta
"adaptado” a un amplio rango de condiciones , ambientales
(plasticidad), o bien una respuesta en la que la poblacion
consiste de una serie de gencotipos, cada vuno “adaptado" a
diferentes condiciones dentro de un gradiente.

Las selvas sltas perennifolias (sensu Mirande y Hernandez,
1963) representan uno de los sistemas ecclégicos mas diversos en
especies Yy 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 como 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 calda de Arboles y ramas constituye la principal causa
natural de perturbacion de 1la comunidad (Whitmore, 1978;
Hartshorn, 1980 ; Brokaw, 1985; Martinez-Ramos, 1985; Martinez-
Ramos et al., 1988b). Ls dinamica de este proceso de
perturbacién, vy los cambios sucesionales que aparecen con é&l,
promueven una fuerte heterogeneidad ambiental. Las selvas altas
se consideran mosaicos conformados por parches de vegetacion que
difieren en tamano y edad sucesional, Al parecer, 1la dinamica de
las poblaciones vegetales en estas selvas estd estrechamenete
vinculada a tal estructura en mosaico (Hubbell y Foster, 1986;



Martinez-Ramos et al., 1988b). Se he propuesto que la dinamice de
perturbacion natural ha Jjugado el papel de un complejo de
factores selectivos que han operado sobre las caracteristicas de
historia de vida de plantas tropicales (psra una revisién ver
Martinez-Ramos, * 1985; Hubbell y Foster, 1987; Denslow, 1987).
Existe un concenso creciente de que el conocimiento de 1la
biologie de 1la selva alta perennifolia debe ser obtenide bajo
éste marco de heterogeneidad ambiental. Sin embargo, existen
pocos trabsjos para sistemas tropicales en los que se intente
relacionar la variabilidad demografica presente en una poblacién,
con la heterogeneidad ambiental producida por la dinamica de
perturbaci¢n natural de la comunidad (Horvitz y Schemske, 1986;
Martinez-Ramos et al., 1988b).

Los arboles son los principales componentes de la estructura
y dinamica de una selva, por leo que su conocimiento ecolégico es
primordial. Sin embargo, el estudio de otras formas de vida
puede aportar elementos valiogos para el entendimiente de 1la
estructura y funcionamiento de wuna selva alta perennifolia
(Smith, 1987). Aun cuando la forme de vida herbacea constituye
un componente pequeho del total de las especies presentes en
estos sistemas, las plantas herb&ceas del sotoboszque pueden Jjugar
un papel importante en la regeneracion de las especies arboreas
con cuyas plantulas coexisten e interactuan (Denslow, 1987). Al
igual que con los &rboles, en la comunidad de herbaceas 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 perturbacién natural. Lo anterior podria ser reflejo
de la importancia de dicho proceso en delinear 1las 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 v Foster,
1987) vy sblo hasta ahora se comienza a incluir a las herbaceas
(Smith, 1987).

Las plantas herbaceas, por su reducido tamaho y facilidad
para ser manipuladas experimentalmente, presentan ademas una
serie de wventajas metodolégicas, que facilitan su estudio
poblacional en comparacioén con los aArboles.

Harper (1977) menciona que el grupo de herbaceas perennes
incluye una enorme variedad de ciclos de vida, desde ecotipos que
florecen el wmismo aho en que germinan, hasta individuos que
pueden vivir 20 atios o mas y empezar a florecer entre los 5y 10
anos. Asimismo, los modos de reclutamiento de nuevos individuos
a la poblacién son diversos y van desde especies que se
reproducen por via sexual y el reclutamiento es exclusivamente
por semillas, hasta aquellas en las que €l reclutamiento via
semilla es raro vy la poblacion se mantiene por crecimiento
vegetativo. Entre estos dos extremos existe toda una serie de
combinaciones intermedias.



Otra caracteristics importante de la dinamica de especles
perennes tanto monocarpicas como policarpicas es el solapamiento
de individuos de diferentes generaciones. Este solapamiento trae
comc consecuencia una poblacion fuertemente estructurada, en la
que los patrones de sobrevivencia, crecimiento y fecundidad son
dependientes de 1la edad y/o el vigor vegetative (p.ej. area
foliar, estructuras de ,almacenamiento de reservas) de los
individuos.

e

Existen myy pocos estudios sobre herbaceas perennes que
describan 1los procesos de la dinamica poblacional. Dichos
estudios son  una muestra poco representativa de la gran
variabilidad presente en el grupo. La mayoria de los trabajos se
han realizado con especies de pastizales v 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
Yy Beattie, 1980: Schemske, 1982, 1983, 1984; Horvitz y Schemske,
1984, 1986). Por otro lado, son muy pocos los estudios
demograficos que hayan tratado de dar una vision integral de la
dinadmica poblacional dentro de 1la dinédmica de 1la 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-Ramos et al. 1988bL).

Existe evidencia del impacto de la apertura de claros en el
dosel sobre respuestas fisiolé¢glcas y morfolégicas de las
‘herbaceas del sotobosque, ( 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 propésito de contribuir al conocimiento de 1la
bioclogia de las poblaciones de especies herbaceas tropicales, el
presente trabajo se ha dirigldo a estudiar, a traves de un
enfoque demografico, 1le estructura y dinamice de las poblaciones
de Aphelandra aurantiaca Scheidw. (Lindl.) (Acanthaceae). Una
especie herbacea terrestre abundante en el sotcbosque de la selva
de la Estacion de Biologla Tropical Los Tuxtlas (Ver.), El
presente estudio, es parte de un proyecto general encaminado a
entender los procesos de regeneracioén natural de comunidades de
plantas tropicales. Dicho proyecto se desarrolla en el
laboratorio de Ecologia de Poblaciones y Comunidades Tropicales
del Centro de Ecologla, UNAM.

En particular, el estudio aborda las siguientes preguntas:
cual es 1la magnitud de la variacién de algunos factores que
pueden afectar la dinamica poblacional de A. aurantiaca en el
mosaico ambiental de la selva? Tales incluyen: la disponibilidad
de 1luz, niveles de herbivoria asi como plantas competidoras
potenciales. Cual es el patron de distribucién espacial de 1la
poblacion y cémo varia la estructura poblacional de esta herbacea



en el mosaico de regeneracion de le 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? cuadl es la importancia relativa de
la propagacion-clonal y la reproduccidn sexual en determinar el
ingreso de nuevos individous a la poblacién vy que papel juega la
dinamica de regeneracion de la selva en dichos procesos? vy
finalmente, 65 la dinamica de perturbacién natural de la
comunidad un proceso determinante de la dinamica de poblaciongs
de Aphelandra awrantiaca?

L.as respuestas a éstas preguntas van encaminadas a detectar
posibles factores y procesos involucrados en la regulacién de
poblaciones de plantas tropicales. Se intenta tambieén aportar
elementos que permitan, junto con otros estudios a futuro,
entender la manera en que operan mecanismos de microevolucién en
las selvas altas perennifclias.

La tesis ha sido estructurada en Capitulos. La primera parte
contiene una introduccion, 1a descripcion del sitio de estudio vy
de la especie, asl como una breve resefia de la historia natural
de Aphelandra aurantiaca. Asimismo, describe los materiales y
métodos generales utilizados a lo largo de la investigacion. E1
Capitulo 1II abarca el andlisis de algunas variables fisicas vy
biéticas de los ambientes ocupados por A. aurantiasca en la selva
de Los Tuxtlas. En el Capitulo II1l1 se muestran los resultados del
andlisis de los patrones de distribucién espacial. Este capiltulo
incluye también una descripcién de la estructura de tamahos de la
poblacién y su variacion en el mosaico ambiental de la selva. Los
Capitulos IV, V, VI y VII detallan los patrones de sobrevivencia
crecimiento y reproduccién, respectivamente, analizando 1la
variacion de dichos patrones dentro y entre distintas fases del
mosaico de regeneracion. E1l Capitulo VIII describe las diferentes
vias de regeneracion de la poblacion en las distintas condiciones
ambientales, asl como sus posibles implicaciones demograficas.
En dichos Capitulos se hace un intento por explorar algunos
agentes causales de los patrones demograficos. Por tltimo, v =8
manera de discusison final, el Capltulo IX trata de evaluar la
dinamica de la poblacién de A, auratiaca en el contexto de la
dinAmica de la comunidad. Para tal fin se hace uso de modelos
matriciales de proyeccién poblacional del tipo propuesto por
Lefkovitch (1965).




CAPITULO 1

S8ITIO Y ESBPECIE DE ESTUDIC
MATERIALES Y METODOE GENERALES



I.1. Descripcion de la localidad de estudio.

La presente investigacién se desarrolls en la Estaciéen de
Biologia Tropical "Los Tuxtlas"™ (EB)., perteneciente al Instituto

de Biologla de la UNAM. Sus inicios como zona dedicada a 1la
investigacién y docencia se remontan al andb de 1966 (Lot~
Helgueras, 1976). La estacién cuenta con aproximadamente 700

hectareas de 'Selva Alta Perennifolia (sensu Miranda y Hernandez,
1963) localizadas en el sureste del estado de Veracruz (Fig. 1.2)
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 regidon de Los Tuxtlas es un &rea montanosa rodeada por
las tierras bajas de la planicie costera del Golfo de Mexico. La
descripicioén geoldgica mas completa corresponde a Rios Macbeth
(1952). Este autor describe al macizo de San Andreés Tuxtla como
un alto estructural de diorita, con extrusiones més recientes
andesiticas y basalticas cubiertas casi totalmente por depésitos
piroclasticos y derrames de lava. De entre estos depdsitos
emergen, de vez en cuando, sedimentos marinos de origen
Tercilario. El material volcanico mas antiguo corresponde al
Oligoceno, aunque también existen rocas del Plio-Pleistoceno. Se
estima que el derrame de 1lava mas reciente ocurrié hace
aproximadamente 200 atos (Alvarez del Castillo, 1977).

Los suelos presentes en la region son en general Joévenes,
poco desarrollados. La erosién de ellos ocurre principalmente por
los efectos de la abundante precipitacién pluvial que cae en la
regioén. La profundidad de los suelos es muy variable debido a la
irregularidad del terreno. En las capas superiores hay grandes
cantidades de materia organica, ademds de otros elementos como
fesforo, nitrogeno, calcio y potasio (Chizén, 1984), Chizén
(1984) ubica & los suelos de la EB en los tipos feozem humico,
regosol eutrico y feozem luvico de la clasificacién FAO-UNESCO.
Ibarra-Manriquez (198%5) presenta una sintesis de la informacién
que existe sobre suelos de la EB.

El clima de la region, definido por la formula climatica
Af(m)uw"(i')g del sistema Koppen modificado por Garcila (1973),
pertenece a los cailidos-htimedos (Fig. 1.3). Los datos de
temperatura y precipitacién pertenecen a la Estacién de Coyame
(340 m.s.n.m.), aunque existen datos de precipitacién para la EB
de los ahos 1972-1982. La temperatura media anual es de 24.3 oC.
La oscilacioéon térmica es de entre Sy 7 oC. La precipitacion
promedio annual en la estacidon de Coyame es de 4638.5 mm.,
mientras que en la EB el promedio anual es de 4725.2 mm (Ibarra-
Manrigquez, 1985). En ningin mes del afic la precipitacién es
menor a los 100 mm. La distribucién de la precipitacién dista de
ser regular, provocando la distincion de una epoca de lluvias y
una de secas. La lluvia invernal representa €l 18% del total
anual y ésta es debida a la presencia de los vientos frios vy
humedos denominados localmente 'nortes”,
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Le selve altae perenifolia, es el tipo de vegetaclon que
cubre 1la mayor psrte de los terrenos de la EB, es una de las
formaciones vegetales floristicamente mas exhuberantes y rices
del pais. Existen descripciones generales de la vegetacién de la
regién (Pennington y Sarukhan, 1968; Gomez Pompa, 1977), asi como
descripciones mas particulares de la estructura y funcionamiento
de 1la selva alta dentro los terrenos de la EB (Flores, 1971;
Alvarez del Castillo, 1977; Pinero et. al., 1977; Carabias, 1979;
Martinez-Ramog, 1980, 1985; Martinez-Ramos et.al., 1888b).

'

El listado floristico mas reciente (Ibarra-Manriquez, 1983),
hace mencién a un total de 436 especies, de las cuales 200
corresponden a formas arboéreas agrupadas en 97 familias. Las
familias melor representadas son: Araceae, Bignoniaceae,
Compositae, Euphorbiaceae, Graminae, Leguminosae, Moraceae,
Palmae y Piperaceae. Existe muy poca informacién respecto a las
especies herbaceas de esta comunidad Ibarra Manrlquez (op. c¢it.)
menciona 67 especies de habito herbadceo y 43 bejucos del mismo
habito. La comunidad de herbaceas esta dominada por las familias
Araceae, Acanthaceae y Orquidaceae.

Estudios sobre 1la dinsmica de regeneracion natural de la
selva en la EB indican que el dosel se recambia en perlodos de 48
afios en promedio (Martinez-Ramos et al., ¥988a). Tal regeneracién
natural intensa hace posible la presencia a un mismo tiempo de
etapas serales diferentes que constituyen un mosaico heterogéneo
de vegetacién.

I.2. Descripcion de Aphelandra aurantiaca.
I.2.1. Descripcién de la Familia y el Género.

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

La taxonomia de este grupo es aun poco satifactoria, pues se
ha basado principalmente en la disposicién de las anteras, asi
como €n las caracteristicas del polen (Wasshausen, 1975).

El género Aphelandra pertenece a la subfamilia Acanthoidea,

tribu Aphelandreae. Su parentesco mas cercano es quiza el género
del vVviejo 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 105 mads

grandes de la familia. El1 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 bracteclas que las acompafan. Algunas especies
presentan hermosas hojas variegadas o incluso de colores
llamativos. Debidoc a estas caracteristices, y a sus flores
proteréginas portadoras de nectar, presentan sindromes de
polinizacién ornitefila, (particularmente por colibries), vy

entoméfila (por mariposas y hormigas) (Toledo, 1975).



Debido & su origen tropical ¥y & su rareza, Ppoco s& sabe de
la citologle del genero. Se han reportado numerocs cromosomicos
diploides para cuatro especies cultivadas: A. aurantiaca v A,

chamissoniana, 2n= 28; A. fulgens 2n= 56 y A. cristata 2n=6&

{Wasshausen op cit.).

El género se distribuye del Sur de Mexico 2l norte de
Argentina y Brasil, no 5€ encuentran especies en las islas del
Caribe. Al ‘igual que 1la mayoria de las Acanthaceae, su
distribucién esg extremadamente local, generalmente en selvas
maduras y rara vez se les encuentra en vegetacioén secundaria.
El genero Aphelandra presenta la forma mas comun de granos de
polen dentro de la familia, principalmente el grano tricolporado
caracteristico de la mayorla de las tribus (Wasshausen, op cit.).

El género Aphelandra presenta una gran variedad de
flavonoides comc compuestos secundarios. Se han podido detectar,
en 30 especles diferentes, alrededor de 20 a 25 flavonoides
diferentes, sin que alguna de las especies los presente todos
(Wasshausen, 1975). Aparentemente, €l genero es interesante para
realizar estudios de variacién biogquimica en taxa de amplia
distribucion geografica.

/
1.2.2. Descripcién de la especie: taxonomia, morfologla vy
fenologlsa.

Aphelandra aurantisca (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.

Aphelandra aurantiaca es una planta de habito herbaceo a
algo lehosa, 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 numero de i-4. El fruto es una
capsula ovoide o cilindrica, de dispersién explosiva, con 4
semillas de entre 2 y 4.5 cm de diametro, con un peso de entre
0.1 & 0.02 gramos. Semillas algo aplanadas, cafe obscuro, casi
circulares en el borde, usualmente papilosas, arrugadas (Fig. I.4
1.5).

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

&) A, aurantiacg (sScheidweiler) Lindley var. aurantiaca

b) A. aurantiaca (Scheidweiler) Lindley var. stenophylla

c) A. aurantiaca (Scheidweiler) Lindley wvar. nitens

?ﬁooker) Wasshausen, nueva combinacioén.
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Fig. # 1.4 Aphelandra aurantiaca

. Forma de crecimiento (mitad del tamaﬁo'natural)

Caliz abierto para mostrar el ovario

. Flor completa con brictea y bracteola

Corola abierta para mostrar los estambres y el
pistilo

. Antera connivente
. Cépsula abierta
. Semilla

(Tomado de Flora de Guatemala, Gibson (1978)



-Fig. # 1.5

1em

Caracteristicas morfolégicas 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 = bot6n de la in-
florescencia, F = reiteracién que al fragmentarse ori-
gina un ramet roto, G = longitud inicial total, H = al-
tura total, I = genet.

e s 5 e e+ 1



Segun dicha clasificacion.la especle estudiada es Aphelandra
aurantiaca var. aurantiaca

En la selva de Los Tuxtlas,Aphelandra aurantiaca florece de
septiembre a febrero, con su ma&ximo en diciembre. Los frutos
tardan aproximedamente un mes en madurar, alcanzando el maximo en
febrero. Dos meses después, en abril, se produce la dispersion.
Las semillss presentan su pico de germinacién en los meses de
junio vy Jultc. La produccion de hojas es muy heterogenes
dependiendo del estado sucesional en el que se encuentre el
individuo, pero en general se presentan dos picos de produccién
de hojas: uno en agosto y el otro en abril, el primeroc coincide
con la epoca de lluvias, vy el segundo con €l punto maximo de
dispersién de las semilles, es decir una vez que ha pasado 1la
época reproductiva.

Prezsenta crecimiento vegetativo, por medio de reiteraciones
producidas por meristemos laterales, a causa de algun traumatismo
(Fig. 1I1.5). El tamafio a la primera reproduccién es muy variable,
pero se enucentran individuos reproductivos con soleo 15 cm de
altura.

Aphelandra aurantiaca es utilizada como planta de ornato en
Europa y Sudamerica, donde es propagada vegetativamente
(Halnchen, 1976).

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

I.2.3 Ciclo de vida de Aphelandra aurantiaca.

Aphelandra aurantiaca presenta un cicle de vida complejo
(Fig. I1.6), vya que el reclutamiento de nuevos individuos
(unidades fisolégicamente independientes) a la poblacién puede
ser mediante dos vias: la via sexual, por medio de semillss y la
via vegetativa, por medio de reiteraciones que son potencialmente
independientes en lo que se reifere a su fisiolegia. Esta
especie normalmente presenta crecimiento apical a partir de un
meristemo terminal. Sin embargo si sufre algun traumatisme en la
yema apical o bien si el tallo es doblado por la caida de una
rama o cualquier otro objeto existe una reactivacién de los
meristemes axilares que dan origen a una reiteracién. Al cabo de
un cierto tiempo eésta puede separarse y formar un individuo
fisioldgicamente independiente (es decir, un ramet en 1la
terminologia de Harper (1967)).

Un genet est&é formado por el conjuntoe 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 composicién geneética de dichos individuos
para definir el conjunto de unidades que conforman un genet.
Puesto que no conocemos la composiciéen geneética de los diferentes
ramets, y s6lo en el caso de plantulas podemos asegurar que dicho
individuo constituye un genet. Utilizaremos el términc de ramet
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Fig. I.6

Ciclo de vida de Aphelandra aurantiaca en Los Tuxtlas.

S = semilla, P = plantula, RNJ = ramet no roto jbéven,
RND = ramet no roto doblado, Rt = reiteracién, RJ =
ramet roto joven, 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 demograficas utilizadss en el
presente estudic. Con base en-loc anterior, un 'ramet no roto' es
producto de la germinacion de una semilla que completa su ciclo
de vida sin sufrir ningtn golpe. Una plantula es un ramet ne roto

que conserva los cotiledones. Un ramet roto es producto del
crecimiento vegetativo y proviene de la separacioen de una
reiteracioen del individuo progenitor, por tanto con un genotipo

identice 2l de la planta que lo produjo. Asimismo un ramet roto
puede ser prdducto de la fractura del tallo por el golpe de wuna

rama o cualquier otro objeto. Los ramets no rotos pueden seguir
varias rutas para llegar a la etapa reproductiva vy producir
semillas: i)crecer hasta alcanzar un cilerto tamano y

reproducirse, sin sufrir ningun dano 1i) crecer, sufrir el golpe
de algun objeto, producir una reiteracioén (y posteriormente un

ramet) y luego reproducirse,. A su vez, 1los 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 Meétodos generales.

Para organismos sesiles, tales como las plantas terrestres,
la técnica clésica para contar y medir individucs se basa en el
establecimiento de sitios de observacién permanente. En ellos se
recopila la informacién necesaria para describir los procesos de
natalidad y mortalidad de 1las poblaciones y el flujo de
individuos que ocurre en ellas. Un analisis cuidadoso de los
factores ambientales que operan sobre las poblaciones en estos
sitios puede 1llevar a detectar fuentes de causalidad de los
patrones demograficos (Harper, 1977).

Para este estudio se montaron nueve sitios permanentes de 60
m2 en zonas que representan distintas fases del mosaico de
regeneracién 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: 1) Claro,
areas sabiertas del dosel provocadas por la calda natural de
arboles v con edades de 1 & 2 ahos de perturbacisn, 1ii) Fases de
Construccién o Sucesionales, que representan sitios con un
crecimiento y reemplazo sucesional activo de la vegetacien y
cuyas edades de perturbacien varlan entre 3 y 30 afios, y iii)
Zonas Maduras, que representan areas del bosque con el dosel
cerrado que no han recibido una caida de Arbol al menos durante
los ultimos 30 afios. En estas ultimas el ritmo de crecimiento y
reclutamiento de 1las poblaciones se encuentra en su mnminima
expresion.

Asimismo, los sitios fueron elegidos con el criterio de
incluir poblaciones de Aphelandra aurantiaca con una densidad de
indivduos alta, media y baja (excluyendo plantulas) 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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(CM = 1.17 ind/m ) vy claro de densidad baja (CB = 1,13 1ind/m ).
En 2zonas sucesionales se montaron los sitios: sucesional de alta
densidad (5A = 2.58 ind/m2), sucesional de densidad medis (SM =
0.87 ind/2) vy sucesional 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), madurc de densidad media (MM = Q.73
ind/2) y maduro de densidad baja (MB = 0.38 ind/2). Cada uno de
estos sitios fue demarcado con estacas de madera formando una
reticuls de S‘m x $ m,

’ Dentro de, cada sitio se marcaron con etiquetas numeradas a
todos los individuos de Aphelandra surantiacs y se localizaron en
un mapa a escala mediante coordenadas cuya impresicion no fue
mayor de 20 cm. Las plantulas, individuos con cotiledones
claramente visibles, fueron censadas unicamente en un cuarto de
la superficie de cada sitio. De cada individuo <c¢ensado se
tomaron los siguientes datos (ver Fig. 1.5): altura total de la
planta, 1longiutd total del tallo, numero de cicatrices foliares,
ntmero de cicatrices florales, numere de hojas y largo y ancho de
cada hoja.

Los individuos fueron clasificados como "ramet no roto" =si
el tallo no presentaba ninguna ruptura. (¢] bien, fueron
clasificados como "ramet roto" si el individuo provenia de la
fractura de un tallo, producto de una fragmentacién debida a un
evento traumatico o gque un retono vegetativo se separ® de 1la
planta materna (ver Fig. 1.6)

Asimismo, a un 30% del total de individuos, elegidos con un
criterio aleatorio, se les marcaron las dos tiltimas hojas con la
finalidad de seguir el crecimiento de los individuos a través de
su produccien foliar.

Durante la epoca de reproduccion se contd el numeroc de
inflorescencias e infrutescencias, se midi¢ el largo de cada
inflorescencia y se anot¢ en que estadlo de desarrollo se
encontraban. Una muestra (N = 108) de infloresecencias e
infrutescencias seleccionadas al azar permiti¢ estimar el numero
de ovulos y semillas producidos por planta.

Finalmente, se& obtuvieron estimaciones del grado de dafio
producido por herblvoros sobre las laminas foliares y sobre las .
estructuras reproductivas de los individuos. La metodologia
particular usada para obtener estas estimaciones se detalla en el
Capitulo II.

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

Los materiales y meétodos especificos a cada capitulo se
detzllan en su oportunidad.
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CAPITULO 11
AMBIENTE LUMINICO, HERBIVORIA Y ESTRUCTURA

DE LA COMUNIDAD HERBACEA EN LAS POBLACIONES
ESTUDIADAS DE Aphelandrs surapsiscs.
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II1.1. Introduccion,

II.1.1, El embiente 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 ambienteg que distan muche de ser uniformes en el espacic y
el tiempo. Las condiciones fisicas y quimicas, asi como los
recursos Yy las interacciones bidticas que afectan el crecimiento
de une poblacién se ven alterados Ppor eventos naturales de
perturbacién. Estudios recientes han mostrado que en muchos
sistemas bioldgicos tales eventos no son raros; los regimenes de
perturbacién natural parecen dictar muchos de los patrones de
organizacioen y dinamica de las poblaciones vy comunidades
vegetales (Pickett y White, 1985).

La caida de arboles y ramas del dosel constituye uno de los
factores de perturbacién que genera mavor heterogeneidad en el
ambiente de una selva. Bazzaz (1984) plantea que la evolucién de
una gran cantidad de adaptaciones de las especies tropicales,
esta altamente influida por dicha dinamica de la comunidad, vya
qQue ésta modifica muchas de las interacciones fisicas v
biolégicas que ocurren en los trépicos.

Bajo el dosel cerrado del bosque la cantidad de luz directa
que llega al suelo es baja (0.2% para 1los Tuxtlas, Martinez-
Ramos, 1985). Dicha condicién, no favorece el crecimiento
vertical de las plantulas e individuos juveniles de la mayoria de
las especles. La calda de arboles forma claros en el dosel
aumentando sustanciaslmente los niveles de luz, por 10 que en los
claros el crecimiento de las plantas es en general mayor (Brokaw,
1987). El1 acelerado crecimiento de la vegetacién en los claros
produce que el ambiente cambie rapidamente reestableciendose con
el tiempo las condiciones fisicas asi como los factores bioticos
que operan en un bosque con el dosel cerrado (Brokaw, 1985;
Martinez Ramos, 1985; Denslow, 1987).

Tales cambios en el ambiente fisico y bistico afectan las
posibilidades que las plantas tienen de dejar descendientes. Se
ha propuesto que distintas especies siguen diferentes rutas de
desarrolleo 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 1las plantulas, pero son
necesarios varios claros antes de gue algunas de é¢llas lleguen al
estado reproductivo. Otra ruta, es la seguida por las especies
denominadas intolerantes a la sombra, cuyas semilles requieren de
claros para germinar. La colonizacién de claros se da traves de

una amplia dispersién 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 formes de desarrolle en el mosalco
ambiental (Hubbell y Foster, 1986)
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Para el caso de herbaceas, Collins et al. (1985) hacen una
revision de la respuesta de especies herbaceas a la creacioen de
claros en bosques templados y proponen un conjunto de gremios,
semejantes a los propuestos por varios autores para arboles
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 efimeras que maduran
y mueren al cerrarse el claro, o bien solo existen en sitios
abiertos. v

Exclusivas de sombra: individuos generalmente postrados,
ajustados fisiolegicamente a niveles bajos de 1luz, grandes
intensidades pueden resultar incluso nocivas. Solo estan
presentes en claros muy peguenos o bajo la sombra de otros
individuos en claros grandes.

Facultativas o flexibles: individuos con un metabolismo
fotosintetico muy flexible, es decir, individuos que pueden
soportar cambiar de condiciones de alta intensidad 1luminica a
condiciones de baja intensidad. Arquitectura erecta. La

apertura de c¢laros favorece el crecimiento y la reproduccion., Son
de amplia distribucion en las diferentes fases de regeneracién
del bosgue.

El tnico trabajo de este tipo que existe para herbaceas
tropicales es el de Smith (1987). Smith (op. c¢it) propone dos
estrategias;

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

Tolerantes a la sombra: aumentan su tasa fotosintetica pereo
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
distribucién espacial en el bosque.

En general observa que la mayorle de las especies permanecen
en un estado vegetativo en el bosque cerrado, algunas especies
incluso reducen su tamano hasta gue se presenta otro claro.
Pocas especies tienen la estrategia de desaparecer al cerrarse el
claro y recolonizar via semilla (lo cual es muy comun en Bosques
Templados (Collins et al. 1985)). Asimismo, observa que el
mamero de herbaceas/m2 asl como el numero de individuos
reproducitvos aumenta al pasar €l primer y segundo aho 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, sclo 2 eran herbaceas.

De manera particular analiza la respuesta de cuatro especies
después de dos ahos de 1la apertura, observando qQue en general, la
respuesta es un aumento en namero, y/0 crecimiento y/o
reproduccion en diferentes intensidades.

Al parecer, bajo el contexto anterior, la variabilidad
ambiental generada por la dinamica 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 gque potencialmente pueden
afectar el crecimiento de las poblaciones.

16



I1.1.2. vVariacion del recursce luminico en el moseaico de
regeneracién.

La wvariacién 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 regeneracién de las poblaciones (Anderson, 1969; Bazzaz V
Carlson, 1982; Pearcy, 1983; Zangerl vy Bazzaz, 1983; Mulkey,
1986; Pitelka y Curtis, 1986), Tal variacioén no solo incluye la
existente entre claros y sitios cerrados sino también la que se
da entre diferentes partes de un clarc. Dentro del clarc se
generan condiciones microambientales diferentes. El porcentaje de
radiacién 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 regimen de luz en una localidad particular son:
posicioén del scol, nubosidad, vientos asi como la estructura vy
dinadmica de la vegetacidén (Chazdon y Fetcher, 1984a). En regiones
geograficas semejantes, la estructura y 1la dinamica de 1la
vegetacioén parecen ser los factores determinantes de dicha
variabilidad. De la primera depende la variacién en la calidad y
cantidad de haces de luz Qque se filtran por el dosel
("sunflecks"), v de la segunda, la tasa de apertura de claros con
sus condiciones y consecuencias sobre el régimen luminico del
sotobosque (Cuadro II.1).

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

Localidad 1 2 3 4 5 6
Queensland 0.5 0.21 62 menos -2 75 Bjorkman (1972)
(280 15'S) (0.4-1.1) (.15-.24) : B en Chazdon y

Fetcher, 1984a

Gahu 2.4 0.86 80 66% 0.5 410 Pearcy (1983)
(210 30'N) (1.5-3.8) (.55-1.38)

Los Tuxtlas 2.58 0.3 64.29 21%>10 ---- Este trabaljo
(180 36'N) (.47-6.8) (.07-.75)

La Selva —— 0.3 55-77 —_———— 1,304 Chazdon y

(100 26'N) (.18~.55) Fetcher (1984b)
1 = % promedio transmitido, 2 = DFFA total diaria (promedio)
(mm/m2/s), 3 = % maximo debido a haces de luz (sunflecks), 4 =

duracién promedio de sunflecks (minutos), 5 = intensidad maxima

de los sunflecks (mm/m2/s), 6 = referencia bibliografica. Entre

parentesis se muestran los valores minimos y maximos.
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Los haces de luz filtredos a traves del dosel ("sunflecks')
Jjuegan un papel determinante en la hetercgeneidad del recurso
luminico en sitios maduros. Es bien sabido que la mayor parte de
la fotosintesis en plantas del sotobosque es relizada durante la
aparicién de estos haces de luz directa de alta intensidad (mas de
150 mmol/m2/8) . Por lo que resulta necesario conocer la
frecuencia ¥y duracién de los mismos {(Chazdon y Fetcher 1984b;

Mooney et al., 1984; Chazdon, 1986 ).

I1.1.3. Variacion de condiciones fisicas y nutrientes con la
din&dmica de regeneracion.

El cambio ambiental que de manera natural ocurre en los
claros incluye no solo al recurso luminico sino tambien
condiciones fisicas tales como la temperatura, 1la 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
cerradoc. 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
Martinez-Ramos, 1985).

La disponibilidad de algunos nutrientes parece tambien
variar con la dinamica de c¢laros (Vitousek y Densliow, 1986; Uhl
et al., 1988). En general, los claros podrian constituir sitios
con un aporte de nutrientes mayor (a2l menos por un corto perilodo
de tiempo) dada la entrada de materia organica ocasionada por la
calda del Aarbol o sBus partes. Por otro lado, 1la tasa de
descomposicidn tenderis a ser mas alta, debido a una mayor
temperatura vy humedad del suelo (Orians, 1982; Uhl, 1983 en
Martinez Ramos, 1985) . Dicho pulso de nutrientes, generalmente
presenta una distribucién heterogenea dentro del claro,
dependiendo de cémo se origine este ( Vitousek y Denslow, 1986;
Vitousek y Walker, 1987; Uhl et al., 1988;) (Ver Fig. II.1).

I1.1.4., Variacién de factores bidéticos con la dinamica de claros.

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

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

Augspurger (1984) encontrd que €l ataque por hongos
patégenos vy sus efectos letales sobre las plantulas de ciertas
especies arbéreas son mayores en sitios maduros que en los
claros.
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Beattie (1971) (en Collins et.al. 1985) menclona que 1la
actividad de polinizadores es mayor en sunflecks y claros que en
bosque maduro.

Por otro lado varios autores mencionan que 1la dispersion
varia dependiendc de la fase regenerativa en la que se encuentra

creciendo una planta (Bazzaz, 1984; Clark y Clark, 1887:).

Existe una gran cantidad de estudios que integran la
herbivoria con 1la sucesion y como son efectadas especies que
ocupan diferentes estadios sucesionales ( Para una revisién ver
Nuhez-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 cémo afecta la herbivoria a individuos de 1la
misma especle en diferentes fases sucesionales, Vy su repercusién
demografica (Coley 1987).

Sin embargo, las consecuencias poblacionales de las
interacciones bidticas han sido poco estudiadss 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 caracteristico de la estructura de las
selvas altas perennifolias, estas pueden jugar un papel muy
importante, ya que cubren unsa buena parte del suelo donde
germinan y se establecen las plantulas de los &rboles que
constituyen el elemento dominante. El conocer las reglas del
reemplazo de un arbol por otro, son importantes para entender la
estructura y dinémica de estas comunidades (Hubbell y Foster
1986) . En este procesc las herbaceas pueden tener cierta
incidencia que atn no ha sido explorada.

11.2. Objetivos.

Las poblaciones de Aphelsndra aurantiaca se encuentran
inmersas en las diferentes fases de la dinamica de regeneracion
que opera en la selva de Los Tuxtlas, por lo que el desarrollo de
éstas depende principalmente del exito de la relacion genotipo-
ambiente de sus individuos en las diferentes fases. El presente
capltulo tiene como objetivo: describir algunas variables
ambientales de los diferentes parches sucesicnales utilizados
para el estudio de la dinamica poblacional de A. aurantiaca.

En particular, se tratara de responder las siguientes
preguntas: gqué tanto varla el ambiente luminico entre las fases
de regeneracion? recibe Aphelandra diferentes niveles de
herbivoria en las distintas fases de regeneracién del bosque?
cudl es la composicién y estructura de la comunidad de plantas
que potencialmente pueden interactuar con A. aurantiaca en las
fases regenerativas estudiadas?
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I1.3. Materiales y metodos.

IT.3.1. Ambiente luminico.
I1.3.1.1. Mediciones de luz con fotoceldas.

Tres de los 9 sitios permanentes de observacién (claro de
baja densidad, sucesional de baja densidad y maduro de alta
densidad) fueron elegidos, dada su cercania, para hacer
mediciones de 1a calidad de la luz (relacién rojo/rojo-lejanc =
R/RL) vy la densidad de fotones fotosinteticamente activos (DFFA),
Las mediciones de DFFA se efectuaron usando un radidmetro-gquantum
(Licor-Lincoln, Nebraska). Las mediciones de R/RL se hicieron
mediante el uso de un espectroradiémetro modelo (Skye
Instruments, Scotland). Las lecturas se realizaron justo por
encima de veintiun individuos de Aphelandra aurantiace elegidos
de manera aleatoris dentro de cada sitio. Estas se efectuaron el
dila 10 de julio de 1987 en los sitios maduro alta y claro baja v
el dia 11 del mismo mes en el sitic sucesional balja. Ambos
dias fueron soleados y sin nubes. Las lecturas fueron tomadas
tres veces durante el dla, 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. E1 mismo
procedimiento se siguié para el sitio claro de densidad baja pero
con media hora de diferencia.

1I1.3.1.2. Mediciones de luz con fotografias hemisfericas.

Una fotografia hemisferica cubre un campo de 1la 1luz
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
proporcionande valores de la cantidad de luz directa y difusa
total que 1llega al punto de referencia. E1l programa provee
informacion sobre el flujo de fotones fotosintéticamente activos
recibido a traves de un aho y en las diferentes estaciones.
Aporta tambien estimacién del numero de haces de luz ("sunflecks"”
recibidos por dia y su duracién en minutos (para mas detalles ver
Chazdon y Field, en prensa). Las mediciones con fotoceldas
tienen la limitente de proporcionar valores de luz instantaneos.
En particular, 1las fotoceldas usadas €n este estudio tienen
tambien la limitante de cubrir un rango estrecho de los posibles
rayos de 1luz 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 tecnica. Para cada sitio, se tomé una sola fotografia
sobre el punto ¢entral de cada sitio ¥ & unha altura de 50 ¢m, que
representa la altura media de los individuos reproductives de
Aphelandra surantiaca. Las fotografias fueron anaslizadas por la
Dra. Kimberley Williams en el Carnegie Institution of Washington
en Standford, California.
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I1.3.2., Estructura y composicioen de la conunidad de herbaceas y
plantulas de arboles en los sitios permanentes de
observacion,

7
Para describir la estructura y composicion de los sitios, se
trazaron dentro de cada unc de los 9 sitios permanentes de
observacion dos lineas de Canfield de 10 m de largo dispuestas én

forma de equis (X). Cada linea se dividi¢ en segmentos de 1 m (10

segmentos), Yy en é&stos se registré la longitud interceptada por

la copa de toglas aquellas plantas de hasta im de altura. Las
plantas fueron identificadas hasta el nivel de especie.

Para el analisis de 1los datos, se siguieron tecnicaes
clasicas de analisis de comunidades. Se calculo el valor de
importancia (cobertura relativa x frecuencla de aparicién en las
lineas) y el 1indice de dominancia (cobertura relativa +
frecuencia relativa) para cada una de las especles en leos nueve
sitios (Greig-Smith, 1983). Para cuantificar el grado de
semejanza floristica entre los sitios, se calculd el indice de
similitud de Sorensen (1948) (en Greig-Smith op. c¢it.) para las
36 posibles parejas de sitios. Por ultimo, se realizé un andlisis
de ordenaci¢n por medio de componentes principales con el
proposito de evaluar el grado de semejanza estructural entre los
sitios de diferente estado regenerativo.

I1.3.3 Herbivoria sobre Aphelandra aurantiaca.
11.3.3.1. Herbivoris de hojas.

Para cuantificar los niveles de herbivoria en las hojas de
Aphelandra aurantiaca se us® una escala categérica de porcentajes
de &rea foliar removida. Tal escala estuvo compuesta de la
siguiente manera: 0 = 0%, 1 = 1-10%, 2 = 11-25%, 3 = 26-50%, 4 =
51-75%, 5 = 76-100% (Nunez-Farfan, 1985), Con esta escala, se
detect¢ el dano producido por herbivoros en las hojas de todos
los individuos presentes en los 9 sitios permanentes de
observacion, Este procedimiento se lleve a cabo en los censos
inicial vy final de las poblaciones. Al mismo tiempo se midio el
large vy el ancho de cada hoja, datos que fueron usados para
estimar el area foliar potencilal (AFP) {largo X ancho X 0.75c¢cm),
i.e. sin herbivoria, suponiendo una forma ovoide en las hojas.
Para calcular el area foliar real (AFR), se multipiicoé el AFP por
la porporcién de area no removida., que para la escala antes
sehalada fue: 0 = 1; 1 = 0.95; 2 = 0.825; 3 = 0.625; 4 = 0.375; 5
= 0,125, Con estos mismos datos se calculd el area foliar total
removida (AFTR) por individuo (1-AFR). La relacion (AFTR/AFP)*100
se uso como el estimador del nivel de herbivoria recibido por
individuo.
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I1.3.3.2. Herbivoria de inflorescencias.

Para el caso de las inflorescencias se aplico la misma
escala de herbivoria arriba mencionada. Los porcentajes de datnoe
se obtuvieron unicamente para la seccidn de las inflorescencias
que contiene a las flores. Estas estimaciones tienen la
desventaja de estar sujetas & error debido a que la inspeccion de
las flores fue solo superficial para no dafharlas. Por lo tanto,
para tener una mejor estimacién de la herbivoria en las flores,
se colectaron rinflorescencias al azar dentre de los diferentes
ambientes del mosaico forestal (sitio abierto, clareo, sitio
sucesional y sitio maduro). Esta c¢olecta se realizé en febrero de
1988. Las inflorescencias se llevaron al 1laboratorio, donde
ademas de evaluar el porcentaje de la inflorescencia que estabe
dahado, se colectaron los animales presentes en la planta.

II.4. Resultados.

I1.4.1. Ambiente luminico.

IT.4.1.1., Intensidad luminica.

Como era de esperarse, tanto las fotografias hemisféricas
como las mediciones obtenidas con el cuantémetro indicaron una
clara tendencia de disminucién en la intensidad luminica en 1la
secuencia: claros -3 sitios sucesionales -5 sitios maduros (Fig.
I1.2 y Cuadro II.2 respectivamente). Sin embargo, 1o0s valores
promedio para un anho obtenidos a partir de las fotografilas
hemisféricas muestran gran variacien (ver error estandard),
reflejo de la heterogeneidad del dosel que afecta la entrada de
luz a 50 cm del suelo.

11.4.1.2, Haces de luz (‘'sunflecks"),

Al analizar por medio de una ANDEVA no parametrico (Kurskal-
Wallis) la informacién obtenida de las fotografias hemisfericas,
Se obtuvo que el porcentaje de luz directa debido a2 haces de luz
que atraviesan huecos del dosel ('"sunfleks") no cambia de manera
significativa (H= 1.973, g.1.= 7, N.S.) con la edad sucesional de
los sitios de estudio (Cuadro II.3).

El tiempo de duracién de los haces de luz en los diferentes
sitios se concentré alrededor de los 10 minutos o menos (Fig.
I11.3). Los sitios maduros, a diferencia de 1los claros vy
sucesionales, presentaron haces de luz de corta duracisén, la
mayoria de 4 minutos o menos, Yy no existeron de mas de 20
minutos. FPor el contrario, en los claros, vy en menor grado los
sitios sucesionales, se detectaron haces con duracion de hasta
una hora (Fig. 11.3).
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Fig. # II.2 Densidad de flujo de fotones fotosintéticamente
activos en los sitios de observacidén 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 estadndard. Los sitios sefialados
con la misma letra no presentan diferencias estadis-
ticamente significativas.



CUADRO. II.2

Densidad de flujo de fotones fotosintéticamente activos (mmol/m*/s ).
Medidas obtenidas con el cuatémetro para tres condiciones de
regeneracidn. Las barras unen las medias que no muestran
diferencias significativas. Los asteriscos (*) representan
*=p¢0.05y * = p ¢ 0,01,

CLARO

Hora del dia 9:30 . 11:30 16:30 .
Promedio 5.40 o a2m 3,12 "
SUCESIONAL
Promedio sl 19.38 o
MADURO'
Promedio : "0‘.5‘7 e e -3.87:.

F (2,57) 16.945%*  5,709**
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11.4,1.3, Calidad de la luz: relacion rojo/rojo-lejanoc.

La variacién de 1la celidad de la luz en el mosaico de
regeneracién se evalud mediante un ANDEVA de una via. Dicho
anslisis mostré que existen diferenciss significativas en 1la
relacién rojo/rojo lejanc para las tres diferentes condiciones de
regeneracion. El patron general es que la calidad de la luz es
mayor en 1los claros con relacion a los sitios sucesionales vy
madures (Cuadro 11.4).

I1I1.4.2. Estructhra y composicien de la comunidad vegetal.

El 61.17% de 1la superficie total de los 9 sitios permanentes
de observacién se encontré cubierto por herbaceas. Por si misms,
Aphelandra aurantiaca representd el 11.23%del total del Aarea
cubierta por herbaceas. Diecisiete de las 63 especies registradas
en todos los sitios fueron herbaceas (Apendice 1). Las familias
representadas por estas especies herbs&ceas fueron: Araceae (10
especies), Acanthaceae (2 especies), Polipodiaceae (3 especies),
Oorquidaceae (1 especie) y unea especie no determinada (Apeéendice
1).

Al analizar los datos por sitlo, 1los claros presentaron la
mayor cobertura vegetal sobre el suelo, e incluso hay valores de
mas del 100% (Cuadro II.4), lo que indica que existe cierta
sobreposicien de copas. Los sitlos sucesionales y maduros tienen
una menor cobertura vegetal a nivel del suelo vy muestran valores
semejantes entre si, con excepcién del sitic sucesional de alta
densidad, donde se registré un valor de cobertura semejante al
obtenido en claros.

La riqueza maxima (26) de especles se encontro en los claros
y la minima (10) en un sitioc madurc. La riqueza de especies
disminuy® al avanzar la eded sucesional (¢f. Cuadro 11.4). En
contraste, la diversidad, medida por el Indice de Shennon Wiener,
ne mestré ninguna tendencia con la edad sucesional de los sitios,
no obstante que los valores ms altos se obtuvieron en los claros
vy en un sitio sucesional (Cuadro 1II.4). Sin embargo, son
necesarios analisis estadisticos detallados para obtener
conclusiones

Un analisis de varianza no parametrico (Kurskal-wallis)
mostrd 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 analisis
de comparacliones multiples e posteriorl pare las medianas (Sokel
v Rohlf, 1981) se observd que los claros compartieron €l menor
numero especies (IS = 32.4%), mientras que la maxima similitud de

especies (IS = 57.3%) se observd entre los sitios maduros . Los
sitios sucesionales mostraron una similitud intermedia (IS =
47 .1%) (Fig. 1I1.4). Los claros tuvieron mas especies en comun

con los sitios sucesionales que con los sitios maduros. Por
ultime, se detectd mayor semejanza floristica dentro de 1los
sitios sucesionales que entre éstos v los sitios maduros (Fig.
IT.4). Asi, existid una clara disminucién de la heterogeneidad
floristica dentro y entre sitios al avanzar la edad sucesional.
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CUADRO. II.3

Calidad luminice (relacidn rojo/rojo leiano) en diferqptes
horas del dia para las tres condiciones de regeneracion.
Las barracs unen las medias que no nuestran diferencias significativas

Los asteriscos (*) representan * = p ¢« 0,05y ** = p ¢ 0.01.
CLARC .
Hora del dfia . 9:30 11:30° 16:30
Promedio ' 0.40 .. 1.28 .. ..0.31

_SUCESIONAL

Promedio - ?d!"

Promedio _ aQLqi 0,5 0.2

F (2,57) 6.9 ~10.208**




CUADRO II1.4
Resumen de las caracteristicas de los nueve sitios permanentes.
La edad representa no forsozamente la apertura de un claro grande
reciente, sino el Ultimo golpe recibide (que bien pudo ser por una
rama). La diversidad se calculd con el fndice de Shannon-Wiener.
la cobertura se presenta como porcentaje. Para la luz los numeros
representan una escala en la que el 1 es el mayor valor y el
8 el menor.

Edad Orientacidn . Diversidad No. Especies
sitio (ahos) Luz -Cobertura - - (H) ~No. de indiv.
(mmol/m%*/s) o (%)

CA 1.5 2

271 -

cM 5.2 3 1,65'_,

cB 3.1 4 101

SA  11.87 1 72 13

SM 6.04 5 62 20
SB 3.96 6 W 48 s

MA  7.29  m-ne ‘s 178 71‘5 7
MM 11.32 3 'S 44 15
MB  23.75 8 N-s es.208  1.920 ; .23 10
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Similitud floristica entre las diferentes condiciones
dentro del mosaico de regeneracibn natural. C = claros,
S = sucesionales y M = maduros. Se presentan los valores
promedio del indice de similitud de Sgrensen (1948) = IS.
Las lineas sobre las barras indican dos veces el error
esténdard. Entre paréntesis se muestra el tamafio de la
muestra., Las comparaciones seflaladas con la misma letra
no presentan diferencias significativas.



Este patron podris implicar que: 1) existe una varlacien
ambiental entre claros, la cual determina que diferentes especies
de herbsceas ocupen distintos claros o ii) dado que la apertura
del dosel por la caida de un arbol parece tener un componente de
aleatoreidad alXto, la composicién de especies en los mismos
dependera de aquellas presentes en el momento de la spertura, va
sea como propadgulos o en estado vegetativo. Dicha heterogeneidad
disminpuye c¢on 1la regeneracioén que se da& en los diferentes
parches. )

Algunas especies herbaceas tendieron a distribuirse
diferencialmente entre los sitios de distinta edad de
perturbacien. Parece haber etapas serales en las que algunas
especies alcanzan su maxXima dominancia. Asl, por eljemplo,
Syngonium chapensis v Shauveria calycobractea se encontraron

exclusivamente en los claros, mientras que Dieffenbachia segine

se encontré preferencialmente en los sitios maduros (Cuadro I1I1.5)

Tratando de contestar la pregunta con quien (es) coexiste
mas frecuentemente Aphelandra aurantiaca®?, encontramos gque las
especies con las que coincidid en todos los sitios de muestrec
fueron: Astrocaryum mexicapum, Chamaedorea tepejilote y Syngonium
podophyllum. En todos menos en uno de los sitios de estudio:
Monstera aff. acuminata y Diplazium loncheophyllum. Se observaren

otras especies que ocurren con menor frecuencia: Anthurium

flexile, Nectandra ambigens y Spathiphyllum cochlearispathum, en

ese orden. De estas especies acompanantes, todas son hierbas con
excepcion de las dos palmas Astrocaryum mexicanum, Chamaedorea
tepejilote vy las plantulas de Nectandra ambigens, un Aarbol

(Cuadro 1I.5).

Las plantulas de especies arbéreas se encontraron claramente
restringidas a algunos sitios y dentro de ellos a algunas zonas

reducidas. Ejemplos de este comportamiento son: Eugenia sp.,
Urera caracasana, Duscsia mexicana, Crataeve tapia y Pouteris sp
(Cuadro 11.5). Lo anterior es debide, muy probablemente, a la

corta distencle de dispersien de sus semillas, las cuales tienden
a concentrarse alrededor del arbol progenitor.

Los valores de importancia maximos para Aphelandra

aurantiaca tendieron a encontrarse en los sitios maduros, y a

decrecer hacia los claros. En los sitios en los que A. aurantiaca
no fue dominante, no existi¢ una especie en particular que
ocupase el primer lugar de importancia estructural en todos 1los

sitios. Nectandra ambigens, Syngonium podophyllum, y Astrocaryum

sitios (Apéndice 1),

Por medio de el analisis de ordenacién, a traves de
componentes principales, en el que se utiliz¢ a las especies como
criterio de ordenacién, se observé un cierto agrupamiento de los
sitios de acuerdo a su edad sucesionsl (Fig. II1.5). Con
excepcidén del sitio claro baja, 1los sitios de edad sucesional
semejante se presentaron juntos en la ordenacién. El eje I y 1I1I
explican el 63.78% de la variacién presente entre los sitios.
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CUADRO II.5 L .
Valores de cobertura relativa (%) para las especias registradas en el muestreo.de los:.nueve -
sitios permanentes de observacion. Se presenta el resultado de la suma de las dos. Lineas, .

S1T10 ca CM [vi:} S5A sM sB

ESPECIE

Abuta panamensis 0.00 0.74 0.49 0.00 3.01 0.00

Acalypha skutchii 0.00 0,00 0.00 0.00 G.40 0.00: e
Adiantum sp. 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 1,77 77..0.00500,00:7-770,00
Allophyllus campostachis 0.96 .00 0.00 .00 0,00 0,00, .. 0,00 0,00 0.00
Anthurium bombasiphollium 5.09 4,67 0.00 0.00 0.00 1,33 .7 0.00 0.54 0.00
Anthurium flexile 0.00 5.09 0.00 2.68 12.65 1.77 ~, 1,83 +.3.99 8.59
Aphelandra aurantiaca 16.98 5.83 3.56 168.62 8.03 20.62 22.17 13.07 0.00
Arrabidea verrucosa 1,37 0,00 0.99 0.08 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Astrocaryum mexicamun 22.61 27.15 0.00 5.03 16.87 8.87 12.23 8,35 22.24
Bactris trichophylla .00 3.61 0.00 0.00 0.00 Q.00 0.00 0.00 0.00
Casearia nitida 0.41 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 .00
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 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Connarus schultesii 0.00 0.00 0.00 0.00 3.41 0.00 0.00 0.00 0.00
Crataeva tapia 2.06 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Crossopetalum parviflorunm 0.00 0.00 0. 00 0.00 0.60 0.00 0.00 0.00 0.00
Dieffenbachia seguine 0.00 0.00 0.00 1.68 0.00 0.00 0.00 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 Q.00 0.00 0.00 0.00 15.29 0.00 0.00
Eugenia sp. 0.00 0.00 0.99 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Hippocratea volubilis 0.00 1.38 0.00 .00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.90
Hirae fagifolia 2.06 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 U.0u 0.00 0.00
Inga sapindoides 0.82 2.33 0,00 0.00 0.00 0,00 0.00 0.00 0,00
Ipomea phillomega 0.00 0.00 0.99 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Licaria sp. nov. 0.00 0.95 0.00 0.00 0.00 0.00 0,00
Lygodium sp. 0.00 0.00 1.48 0.00 0.00 0.00 0.00
Mollinedia viridiflora 0.82 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0,00
Monstera aff. accuminata 13.47 4,56 0.00 10,42 2.45 20.69 0.00
Nectandra ambigens 0.00 0,00 7.81 0.00 6.12 2.18 20.09
Ocotea dendrodaphne 0.27 0.00 0.00 0.89 0.00 0.00 0,00
Paragonia pyramidata 0.69 0.00 0.00 0,00 0.00 0.00 0.00
Parathesis sp, 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Paullinia pinnata 0.00 0.00 2.08 0.89 0.00 0.00 0.00
Philodendron inaculaterum 0.00 0.00 0.00 0.00 ©.00 0.00 26,38
Pnilodendron guatemalense 0.00 0.00 0.00 8.87 0.76 5.63 0,00
Philodendron sagittifolium 1.17 0.00 0.00 0.00 4.74 0.00 Q.00
Phylodendron sp. 0.00 1.27 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Piper hispidum 0.00 0.00 2.17 0.00 0,00 0.0U 0,00
Piper izabalanum 1.03 0.00 0.00 0.00 90,00 0.00 0.00
Plantula ‘de arbol™ "7 g 00 “u,00 T ogL00T [V VTR VIRV ) U,00 u.31
Pleuranthodendron lindenii 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Pouetria sp. 0,00 0.00 0.00 5.76 0.00 0,00 0.00
Pseudolmedia oxyphyllaria 0.00 0.42 0.40 0,00 0.00 0.91 0.00
Psychotria faxlucens 0.00 0.00 2.67 0.00 0.00 0.00 0.00
Psychotria papantlensis 0.00 0.00 1.19 4,53 0.00 1.11 ‘0,00 0.00 0,00
Psychotria veracruzensis 0.00 0.00 1.28 0.00 .00 0.00 0.00 0.00 0.00
Ptepocarpus rohrii 0.00 0.00 0,40 0.00 0.00 V.00 0.00 0.00 0.00
Reinhardtia gracilis ¢.00 0,00 1.98 0.00 0.00 0.00 4.59 0.00 0.00
Rodospatha aff. wendlandii 0.00 0.00 Q.uo 0.00 0.90 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 0.00
Shaueria calycobractea 0.00 0.00 28.16 0.00 0.40 0.00 0.00 0.900 0.00
Spathiphyllum cochlearispathum 0.00 0.00 8.40 0.00 8.63 1.55% 15,29 1.45 3.37
No determinada 0.00 2.12 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 Q9.00
Swartzia guatemalensis 0.00 0.00 C.00 0,00 .00 3.33 0.00 0.00 0.00
Syngonium chiapensis 0.82 6.47 4.05 0.00 1.61 0.00 0.00 0.00 0.00
Syngonimu podophyllum 11,55 23,12 5,24 7.99 12.25 30.60 2,29 3.63 0.00
Tetrasera veolvulis . 0.69 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
Thinouia tomocarpa 0.21 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0,00 0,00 0,00
Trichilia palida 0.00 0,00 0.00 0.00 0.00 0.00 2.14 0.00 0.00
Trophis mexicana 0.00 0.53 0.00 1.34 0.00 0,00 0,00 0.00 1.53

Urera caracasana 0.00 0.00 5.73 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 Q.00




Flg. # II 5 Andlisis de componentes principales.
Ordenacién de los sitios utilizande
como criterio a las espec:Les. F1l
El porcentaje de variacibdn explicado
por los dos ejes es del 63.78%



11.4.3, Herbivoris.
11.4.3.1 Herbivorla sobre las hojss.
I1.4.3.1.2, 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
encontré que el nivel de herbivoria promedio para €l total de la
poblacion es menor al 10 % de area foliar removida. Asimismo,el
nivel promedio, de herbivoria difiri® significativamente en
individuos con diferentes tamahos (F = 19.894; p < 0.0001) (Fig.
I1.6). 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 herbivorla semejsntes, sin
embargo, las diferencias son estatdlsticamente significativas.

) En general la mayoria de los individuos (™~ 70%) sufren

niveles de herbivoria menores al 10% del area foliar total en
pie. Menos del 2.5 % de la poblacion sufre dahos mayores al 20 %
(Fig. 11.7).

Al analizar la varlacion de la herbivorie & nivel individual
dentro de los sitios permanentes de observacion por medio de un
ANDEVA de una via, se obtuveo €l mismo patrén gque para la
poblacién en su conjunto. De los nueve sitios, cinco presentan
diferencias significativas en el nivel promedio de herbivoria,
para las distintas categorias de tamafio (Fig. 11.8). Los sitios
sucesional media y baja asi como maduro media y baja, no
presentaron diferencias significativas (Fig. 1I.8). Por medio de
un analisis de comparacién multiple a posteriori (Sokal y Rohlf,

1981), se observe que para los claros alta, media y balda;
sucesional alta y maduro alta; la primera categoria de tamaho
present¢ €l nivel minimo de herbivoria. En las demas categorias

no se observa ninguna tendencis (Fig. 11.8).

Los patrones promedio en el nivel de herbivoria tuvieron un
fuerte componente de variabilidad inter-individual. E1 mayor
grado de esta variacion, medido por el coeficiente de variacien
del nivel medio de herbivoria, se concentrd en todos los sitios,
sobre los individuos de tallas menores y disminuyo con
el tamafo de las plantas (Cuadro II1.7).

I1.4.3.1.3. Variacidn de la herbivorila entre sitios.

Los ANDEVAS de wuna via mostraron que los individuos
pertenecientes a 1la primera y segunda categorla no presentaron
diferencias significativas en el nivel promedio de herbivorila
para los distintos sitios. Los individuos mayores de 20 cm
presentaron diferencias significativas (Fig. 11.9). Por medio
de un analisis de comparacion multiple a posteriori (Sokal vy
Rohlf, 1981), se observé que el nivel promedio de herbivorila para
el caso de la tercera categorla presentd el nivel mayor en el
sitio sucesional alta. Para la cuarta categoria, 1los sitios
sucesional alta y media presentan valores mayores gque los claros
y sitios maduros. Para la quinta categoria, los sitios claro

25



139 R _ R - | g o

|

oa4

IH promedio
8

3
03 -
06
05 T T T T T
o] \0 0 40 -+ 40

20
ag) (3D () (128) (100

Cabeqomias de longitud. imiciak (om)

Fig. I1.6 Patrdn general del cambio en el nivel promedio de
herbivoria con relacién al tamafio individuval, para
la poblacién 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 nfmero de
individuos. Las lineas sobre las barras representan
dos veces el error estdndard, Las categorias con la
misma letra no presentaron diferencias estadisticamente
significativas.
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CUADRO II1.6 : :
Coeficientes de variacidn para el nivel de herbivorl
en los diferentes sitios y categorias. :
Las celdas sin valores se deben a que solo existe

Categorfa de tamano. -

sitio 1 2. : 3 ey
(1-10cm) (11-20) (21-30)

ca 81.82
CM 100

CB 84.3;
SA 79.73
SM 72.92
SB 65,91
MA 67.53
MM 68.75

MB  —-ne-
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Fig. II.9 Valores promedio del indice de herbivoria en los nueve sitios de
observacidn permanente para individuos de una misma categoria de
tamafio. Entre paréntesis se indica el ndmero de individuos.

Los sitios sefialados con la misma letra no presentan diferencias
estadisticamente significativas. Se muestran fnicamente los sitios
que presentaron un valor de F significativo,




baja vy maduro baja presentaron el mayor nivel, milentras que los
sitios claro, sucesional y maduro de alta densidad, presentaron
los valores mas pequehos. El comportamiento del nivel medio de
herbivoria para 'individucs de la misma categoria de tamaho en los
diferentes sitios, no presenta ninguna tendencia ni con la edad
sucesional ni con la densidad (Fig. 11.9).

*

1I1.4.3.2. Herbiworia en estructuras reproductivas.

L.a herbivorla de inflorescencias o infrutescencias, daha
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, Sse&
obtuvoe que los sitios meduros presentan la mayer intensidad de
dano, siendo menor en los sitios abiertos y claros. Las etapacs
sucesionales presentaron una intensided de dano intermedia (Fig.
11.10). Un analisis de varianza no parametrico (Kurskal-Wallis)
mostré diferencias significativas en el porcentaije de dafio que
presentan las inflorescencias en los distintos parches de
regeneracion. Un anslisis de comparacion multiple a posteriori
(Daniel, 1978) mostroé que los sitios maduros son
significativamente diferentes de las dema&s condiciones (Fig.
11.10).

El dano a las inflorescencias en los sitios permanentes

mostrd un patron semejante. Los sitios maduros presentan en
promedio, el mayor daho (44.,68%). Le siguen los claros
(32.74%) y finalmente los sitios sucesionales (22.92%). 5in

embargo las diferencias no son significativas (Kurskal-
Wallis; H = 10.4044),

I11.5. Discusien.
11.5.1. Ambiente lumlnico.

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 1II.1.) Tales
patrones indican mayor disponibilidad de recurso luminico en 1los
claros y un decaimento de éste con la edad sucesional, a medida
que se cierra el dosel. Los niveles de 1luz fotosintéticamente
activa y la calidad de la misma (expresada como la relacién rojo-
rojolejano) encontrados en este trabajo coinciden con dicha
tendencia. La intensidad de la luz es mayor en 1os claros Yy
sitios sucesionales con respecto a los sitios madurcs. La
calidad de la 1luz 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 66% 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 60%
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aproximadamente) durante perlodos de sunflecks (Chazdon y
Fetcher, 1984 a y b; Chazdon, 1986). Lo anterior podrie indicar
que los sunflecks, Jjuegan un papel importante en la ecologla de
los indiviudos en 1los sitios de bosque maduro donde las
condiciones de luz son muy bajas. En particular para el caso de
Aphelandra saurantiaca, VYa que esta especie puede completar su
ciclec de vida bajo un dosel cerrado, es decir puede germinar,
crecer y reproducirse bajo condiciones de penumbra.

La dinamica de claros juega un papel importante en definir
la heterogeneidad luminica operante sobre el sotobosque. Por 1lo
que el grado de variabilidad luminica a la que estan sometidas
las plantes del sotobosque es alto. El concepto de claro como la
proyeccién vertical de una apertura en el dosel del bosque hasta
una altura de 2 m sobre el suelo (Brokaw, 1982), puede ser
operativa para 1los juveniles de arboles, pero no para plantas
cuyo ciclo de vide se desenvuelve dentro de un espacio no mayor a
unos cuantos decimetros sobre el suelo. La notable variacion
luminica detectada sobre las plantas de A. aurantiaca al interior
de los claros (coeficiente de variacién entre 85.72% y 123.16%)
refleja un ambiente de luz fuertemente heterogéneo, no obstante
la existencia de grandes claros en el dosel. Ademés del claro en
el dosel, a nivel de las plantas de Aphelandra los claros que
podrian ser mas relevantes son aquellos existentes entre el
follaje encontrado a unos cuantos metros por encima del suelo.
de 1luz de mayor heterogeneidad que para Jjuveniles de Arboles
dentro de 1los claros del dosel superior. Por lo tanto queda
abierta la pregunta queé tanto un c¢laro para un arbol lo es para
una herbacea? (Clark & Clark 1987).

I1.5.2. Estructura y composicion de la comunidad vegetal.

Una tendencia generalizada que se presenta 2 1o 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). Lots resultados obtenidos
mostraron que 1los claros y los sitios sucesionales presentaron
una mayor cobertura de herbaaceas con relacién a los sitios
maduros. Asimismo los datos de numero de especies e indices de
similitud de Sorensen mostraron que a medida que se cierra un
claro el numeroc de especies disminuye, vy el indice de similitud
aumenta. Es decir la heterogeneidad floristica es mayor en los
claros que en los sitios maduros . Lo anterior parece sugerir gue
son pocas las especies que toleran las condiciones de penumbra de
las fases maduras, Aphelandra aurantiaca es wuna de estas
especies. El wvalor de importancia de Aphelandra aurantiaca en
los sitios maduros se encuentra generalmente entre los primeros
tres lugares (Apendice 1). En buena parte, estas especies
pueden sobrevivir en condiciones de sombra dados mecanismos
fisiolégicos 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). 5in embargo, se ha
observado que aun 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 asi que 1ls
apertura de claros podria jugar un papel determinante en 1la
riqueza y diversidad de formas herb&ceas (Brown y Southuwood,
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 comunidades templadas y tropicales (Collins et.al.,
1985 y Smith, 1987 respectivamente). Este hecho es reforzado por
los valores de similitud (Fig. 11.4) 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.

herbaceas, con las cuales coexiste con mayor frecuencia, asi como
con algunas especies de palmas abundantes. La notable wvariacién
de sitio & sitio en las especies estructuralmente dominantes
(Apéndice 1) sugiere que las posibles interacciones planta-planta
se dan en un mosaico de vecindad poco predecible (Nuhez-Farfan vy
Dirzo, 1988). Esto implica que los individuos de una especie
estan en contacto con individuos de especies distintas en
diferentes sitios.

Ya que las plantules de los a&rboles parecen tener un valor
estructural bajo y las herb&ceas uno alto, podria pensarse que
las interacciones herbacea-herbacea ocurren con mayor freceuencia
que las interacciones herbacea-plantula. En este sentido, resulta
dificil pensar que la interaccién con plantulas pueda representar
un factor ambiental importante para las poblaciones de especies
herbaceas. Por el contrario, la abundancia de las hierbas podria
sugerir que e€llas constituyen un factor importante en la dinamica
de poblaciones de plantulas, lo cual es importante de analizar
detalladamente. Sin embargo, el nivel de analisis estructural
empleado (no se realizaron analisis a nivel de contactos planta-
planta) no permite una aseveracién definitiva al respecto.

Una gran cantidad de trabajos con herbaceas demuestran que
varios patrones demograficos estan intimamente relacicnados con
la abundancia vy cobertura de la vegetaci¢én circundante. Entre
algunos de los patrones afectados se encuentran: i) patrones de
germinacién (Watkinson, 1986), 1i) patrones de sobrevivencia y
natalidad (Werner, 1976; Cook, 1978; Barkham, 1980a,b; Watkinson,
1986), 1iii) patrones de reproduccién, tales como el tamafio a la
primera reproduccién (Van Valen y Prins ,1983; Brown y Southwood,
1987), iv) patrones de esfuerzo reproductivo (Primack y
Antonovics, 1982) vy v) dinamica global de 1las poblaciones
(Solbrig et. al., 1980; Watkinson 1986). La dinamica vy 1la
estructura de la comunidad constituyen el escenario de posibles
interacciones planta-planta que pueden jugar o han jugado un
papel importante en definir atributos demograficos en las
poblaciones de plantas.
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1.5,3. amblente bietico: herbivoris.
I.5.3.1. Herbivoria en hojas.

El hecho de que la intensidad de la herbivoria sea balja,
alrededor del .10% pars un elto porcentaje de inidviduos en 1la
poblacién, podria indicar que Aphelandra surantiace presenta
compuestos secundarios que podrian actuar como substancias de
defensa. O bien, que el contenido nutricional de su follaje es
muy baljo. ‘Las evidencias apunten 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; nl se conoce su papel como posibles substanclaes de defensa.

La diferencia tan marcada en €l nivel medic de herbivorila de
los 4individuos de 10 cm (o menos) de tamafho con relacién a
individuos mayores, podria deberse a que las plantulas y los
individuos pequenos, presentan mecanismos de defensa mnas
eficientes (y posiblemente mas costosos) gque los individuos
mayores. Para individuos c¢on poca area foliar (plantulas e
individuos pequenos), la remocién de un 10% de Area foliar es
considerablemente mayor (en términos de Area foliar) con relacién
a individuos con un aArea foliar mayor. Esta posible explicacion
se ve reforzada por el hecho de que son los sitios en los que hay
un mayor numeroc de plantulas e individuos pequehos (claro alta,
media vy baja, sucesional alta y maduro alta) los que presentan
diferencias significativas, mientras que los demdas sitios, donde
el numero de plantulas e individuos Jjévenes es menor, no
presentan diferencias.

Por otroe lado, el aumento de la herbivoria con el tamano de
los individuos de A, aurantiaca podria ser en parte, resultado de
la acumulacién de las hojas a medida que se desarrolla €l tallo.
La vida media de las hojas es mayor que un aho, de manera que
las hojas viejas, que también han permanecido expuestas a 1los
herbivoros 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 tlene un seguimiento
en el tiempo, por lo que lo observado es producto de la historia
del individuce y no de las tasas de herbivoria que sufren las
plantas de diferentes tamafios. Este punto ademas es importante
por 1la enorme variabilidad que puede presentar este proceso
(Davis 1981). Sin embargo es necesario recordar que el aumento no
es monotonico.

Otra posible explicacioen al hecho de que, en general, 1los
individuos mayores de 20 cm de tallo son 1los que presentan mayor
intensidad de dafio, es que en estos tamafios la energla asignada a
medios de defensa se transloca en alguna medidsa, a la
reproduccién. Son necesarios estudios detallados que relacionen
los patrones de asignacién de energia en Aphelandra aurantiaca
con diferentes niveles de herbivoria.
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¢on  respecto & la variacien del nivel de herbiveoria en  las
distintas fases de regeneracioén, considero que mas bien las
diferencias encontradas, se deben a eventos aleatorios
particulares a cada sitio. Por ejemplo la presencia de hormigas
defoliadoras (Atta cephalotes) en el sitioc sucesional media.

De observaciones personales de campo, parece que no existe
un unico defoliador de la planta, pues la intensidad y los tipos
de daho 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 sucesién. Este hecho contrasta
con una gran cantidad de trabajos (Barkham, 1980a; Dirzo, 1984
a,b; Lincoln y Mooney 198B4; White, 1984; Coley, 1987; Brown ¥
Southwood 1987; Harrison, 1987). Tambien, este resultado sugiere
que: i) los mecanismos de defensa o la calidad del follaje de A
aurantiaca no cambian con la edad sucesional, o ii) que
diferentes herbivoros actuan 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 herbivoris en
hojas de distintos individuos, se detectd un patron de
disminucién de dicha variabilidad con la edad sucesional. Este
patron puede deberse a que: 1) en los claros la actividad de los
herbivéros ocurre con maycr heterogeneidad espacial, o que ii) 1la
susceptibildad de los individuos a 1la herbivoria tiene un
componente de variabilidad (genetica?) que se expresa con mayor
intensidad en los claros , o 1ii) una combinacién de ambos.

I1.5.3.2. Herbivoria en estructuras reproductivas.

La herbivoria de ovulos vy/o0 semillas no dispersadas,
representa uno de los factores que afectan de manera negativa la
reproduccion. A diferencia de la herbivorla 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 regulacion en €l tamafio poblacional
afectando directamente los nuevos reclutamientos (cf. Louda 1882).

El fenémeno de la herbivoria en general muestra una
tendencla a 1o largo de la sucesioén. Las especies de etapas
tardias son mas resistentes y menos apetecibles que las de etapas
tempranas. Asimismo se dice que las primeras presentan una
concentracién alta de compuestos secundarios y que en general
asignan una mayor cantidad de energila a la defensa ( ver Nuhez-
Farfan y Dirzo 1985.) Lo anterior ha sido democstrado 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 vy Langenheim, 1979 en Lincoln vy
Mooney, op.cit.), lo gque podria originar distintos patrones de
depredacioén de semillas para diferentes parches.
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Para el caso de Aphelsndra aurantisca, 1los sitlos  maduros
son aquellos donde el danho 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 pocos datos para herbaceas tropicales pero parece un
hecho comun la presencia de larvas de dipteros vy lepidopteros en
las inflorescencias (Horvitz y Schemske, 1984; Heithaus, 19882).
Asimismo para el caso de Bauhinia ungulata, un arbusto pequefio,
el 59.4% de' las flores presentan algin tipo de daho y es
frecuente que exista mas de un tipo (Heithaus, 1982). Dichos

Es evidente gque son necesarios estudios mas detallados de la
historia natural de la interaccién asi como experimentos que nos
permitan tener una idea mas clara de los procesos involucrados en

II.6. Conclusiones

El ambiente ocupado por Aphelandras aurantiaca se
caracteriz¢ por ser altamente heterogeéneo. La dinamica de
regeneracion de 1s selva es uno de los factores que determina
dicha heterogeneidad.

La intensidad y la calidad de la luz disminuveron a medida que
el dosel es mas cerrado, La variaclon de la intensidad de la/luz
gue llega al suelo, fue mayor en los sitios maduros (coeficiente
de wvariacién (cv) entre 69.35 y 130.04%) que en los c¢laros (cv

entre 85.72 y 123.16%). ‘La calidad de la luz present® tambien
fluctuaciones importantes (46.67 a 305.22%). Es necesario
redefinir el concepto de claro sensu Brokaw (1982), pues el

efecto de la apertura de un claro en el dosel, es diferente para
la plaéntula de un a&rbol y para una herbacea.
Aphelandra aurantiaca forma parte importante de le comunidad

de herbaceas. Se encontrd entre las primeras cinco especies

dominantes de los diferentes parches de regeneracion. La
comunidad de herbaceas presenté los valores mas altos de
cobertura, diversidad vy rigueza floristica en los claros. Los

cleros estan compuestos por un conjunto de especies menos
henogeéneo que el conjunto de especiles presentes en 1os  sitios
maduros. Los sitios meduros presentaron los valores de similitud
mas altos.

El 70% de los individuos de Aphelandra aurantiaca
presentaron niveles de herbivorla sobre las hojas, menores al 10%
y so6lo un 2% presentaron valores mayores del 20%. El nivel de
herbivoria promedio es considerablemente menor en los individuos
mas pequehos (menores de 10 cm). Los individuos de talla mayor,
presentaron niveles de herbivoria mayores, sin embargo el cambio
no es monoténico. Los niveles de herbivoria de indivdiduos en
diferentes fases del mosaico de regeneracion no presentaron un
patrén predecible; estos se explican mas bien por eventos
particulares en cada sitio.

La herbivoria en inflorescencias e infrutescencias presento
un compertamineto diferente en los distintos parches .de
regeneracion. Los sitios maduros, presentaron un porcentaje de
depredacisén mayor.
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CAPITULO 111

PATRONES DE DISTRIBUCION Y ESTRUCTURA POBLACIONAL DE

Aphelandrs surantipca
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I11.1, Introduccion.
I11.1.1. Patrones de distribucieén.

La ecologla trata de explicar 1las interacclones que
determinan la distribucioén y abundancia de las especies {Krebs,
1978). Pars el caso de las plantas, los patrones de distribucioén
y abundancis resultan interesantes de estudiar, ya gue por el
hecho de et organismos sesiles, la interaccion individuo-
ambiente es mas, estreche y mas local que en animales.

Los patrones de distribucién y abundancie en plantas son
producto de eventos muy dinamicos pues resultan de la continua
interaccién, tanto en espacio como en tiempo, con factores tanto
fisicos como bioticos. Por un lado, 1las variables ambientales
fisicas y quimicas tales como luz, temperatura, humedad,
nutrientes y pH, definen, en relacion a las caracteristicas
fisjolégicas de los individuos, los rangoes en los que las
especies pueden distribuirse. Por otro ledo, 1la herbivoria, 1la
depredacion, el parasitismo, 1la competencia y €l mutualismo,
tienen fuerte influencia sobre éstos rangos, estrechaéndolos en
algun grado. Es bien conocido el hecho de que 1las plantas
compiten con sus vecinos mas cercanos (Harper 1977). Asimismo,
existen gran cantidad de ejemplos de depredacién, dispersion y
herbivoria en los gue dependiendo de gue tan apifiados o aislados
se encuentran los individuos el efectoc de dichos procesos,
tendré diferentes repercusiones poblacionales (Harper, 1977;
Antonovics y Levin, 1980). En un ambiente heterogeneo, como el
mosaico de regeneracién de un selva alta, es claro el papel que
Juege la dinamica de perturbacién natural, vya que eésta origins
cambios drasticos en las condiciones ambientales.

Para herbaceas perennes, dado que es comun gue presenten
crecimiento ¢lonal, es factible encontrar patrones de disposicisn
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 distribucién espacial de los individuos de una poblacién 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 1la
lluvia de semillas, 1ii1) distribucién 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 disposicién espacial y sbundancia de los individuos de
una poblacién, puede tener cierto impacto en la estructura
genetica de 1la misma, vya que influye directamente en procesos
como el flujo de polen y la dispersion (Loveless y Hamrick 1984).
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II11.1.2, Estructura de poblaciconss en plantas.

Una diferencia importante entre especies perennes y anuales,
es que las primeras presentan solapamiento de generaciones y por
tanto, una poblacién estructuradse por individuos de diferentes
edades. Para el caso de plantas las poblaciones de especies
perennes generalmente se agrupan en categorias de tamafios y no de
edad, vya que el tamano generalmente refleja de mejor manera las
tendencias de crecimiento, sobrevivencia y reproduccion de 1los
individuos (Harper, 1977)

'

La estructura poblacional de las especies se ha utilizado en
diversas ocasiones para hacer inferencias de eventos pasados, Yya
que aquella es un reflejo de estos (harper, 1977). Sin embargo
Harper (1977) menciona que es aventurado hacerlo si no se tiene
informacién histoérica y demografica complementaria.

Para €l caso particular de especies herbaceas perennes,
principalmente de Areas templadas, se han planteadc algunas
tendencias demograficas que pueden alterar la estructura
poblacional dentro de una secuencia sucesional:

a) E1 porcentaje de individuos reproductivos asi 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

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 reproduccién

c) La asignacion de energla 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: 1) la asignacién a propagulos
vegetativos aumenta en sitios abiertos y disminuve la de
propagulos sexuales, ya que 1os primeros son mas eficientes
en la ocupacion rapida del espacio. Al avanzar la sucesion
se asigna mayor energla & propagulos sexuales, con mayor
capacidad de dispersién lo que genera una entrada de
nuevos genotipos (Williams, 1975 en Jurik, 1985; Kawano, et
al 1986); 1i) 1a asignacioén a propagulos vegetativos es
menor c¢on relacion a la invertida en sexuales, los cuales
son mAs costosos. Los sitios abiertos brindan condiciones de
mayor energia que los cerrados donde existe elevada
competencia, por 1lo que en los primeros se producirse un
mayor numero de propadgulos sexuales (Sarukhan y Gadgil,
1974; Abrahamsom, 1979).

¢) L& tasa de crecimineto poblacional disminuye, llegando
incluso a 1la extincioén 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 2l., 1979; Hartshorn, 1980, citados en Hubbell y
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Foster 1987 proponeén una serie de estructuras de tamanos
para diferentes especles dependiendo de su tolerancia a la
sombra. Es asi que las especies intolerantes o pioneras,
presentan estructuras de tamanhos seniles, i.e. con pocos o©
ningun individuoe en las primeras categorias de edad o
tamano, ya gque el reclutamiente estd limitade por la
aparicion de claros grandes en el dosel. En cambio, para
especies tolerantes sera del tipo J invertida es decir, con
un mayor numero de individuos en las primeras categorias vy
pocos én las wultimas ya que son especles con un
reclutamiepto continuo, pues las plantulas y Juveniles
toleran condiciones de umbria. Sin embargo, diches autores
encuentran que para el caso de arboles de Panamd no es tan
clara ni tan estrechs la relacién, mas bien, tanto pioneros
como tolerantes muestran diferentes estructuras
poblacionales en diferentes lugares.

Existe un solo trabajo sobre los cambilos generados por
la apertura del dosel en los patrones de distribucien vy
abundancia, asi como en la estructura poblacional de 1la
comunidad de herbaceas tropiceles (Smith 1987). La
literatura sobre estos temas en comunidades templadas es un
poco mas abundante, sinh embargo hay caracteristicas propias
de estas comunidades (p.ej. caducifoleidad) gque hacen
dificil las comparaciones con los bosques tropicales.

Smith (1987) en la selva alta de Barro Colorado, Panama
hizo wun estudio de la comunidad de herbaceas. En general
observé que 1la distribucién y abundancia de estas parece
estar muy relacionada con la dinAmica de la selva.

Este autor postula la hipétesis de que la abundancia de
las herbaceas en Selvas Tropicales esta regulada por largos
perlodos de baja iluminacién y sequia estacional.

IX1.1.2.1. Objetivos.

El presente capitulo pretende hacer una descripcion de 1los
patrones de abundancia y distribucion espacial de Aphelandra

aurantiaca, asi como anslizar la estructura de las poblaciones en

las diferentes fases del mosalco de regeneracion de la comunidad.

111.2. Materiales y Metodos.
1I1.2.1. Patrones de abundancia y distribucien espacial.

Con el propésito de analizar el patrén de distribucidn
espacial vy 1la abundancia poblacional de Aphelandra aurantica
dentro del mosaico de regeneracioén de la comunidad, se usaron log
datos de un censo de 2 ha (R. Dirzo, M. de la Cruz, G. Ibarra, M.
Martinez-Ramos y J. Nunez-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 hipétesis
de una distribucién aleatoria de los individuos fue evaluada
usando el modelo de rPoisson (Pielou, 1977).
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Un ansalisis & nivel local del patron de distribucion dentro
de 1los sitios 'permanentes de observacién, se llevé & cabo
utilizando 1los datos obtenidos de mapear todos 1los dindividuos
marcados dentro de los cuadros permanentes (60 m2). Dichos datos
se analizaron con el método sin 4Area propuesto por Holgate
(1965). E1 1ndice de distribucidn espacial (A) obtenido de este
metodo es:

SUM (d12/d22)

A B srccrccccnrcnnrreernaen

/m

L]

Donde d1 es la distancia existente entre un punto elegido el
azar vy el individuo (1) mas cercano a este, d2 es la distancia
existente entre el individuo (1) y su vecino mas cercano y n es
el numero de puntos elegidos al azar. Un valor de A = 0.5 indica
una distribucién aleatoria de la poblacién. Si A <« 0.5 1la
distribucieén tiende a ser uniforme. Si se obtiene un valor de A >
0.5 el 1indice indica un patrén de distribucidn agregado. La
hipoetesis nula A = 0.5 se evalud usando la prueba de 2 (Cox,
1976), en la que:

Zse (0.5 = A/0.289)

/ /R

donde 0.289 es el valor de la desviacion estandar de A. A un
nivel de significancia estadistica de P ¢« 0.05, la hipdtesis nula
no se rechazz si Z cae entre valores de -1.96 y 1.96. Si el valor
de Z es menor que -1.96 el patréon es significativamente
agregado;: sl se tiene una Z mayor que 1.96 el patron es uniforme.

I1II.2.2. Estructura de la poblacion.

Para cada uno de los sitios permanentes de observacion, la
estructura de tamafios de la poblacién se anhalizé por medio de
histogremas de frecuencia. El analisis se hizo considerando por
separado ramets rotos y no rotos, asi como para el total de 1la
poblacién en los diferentes sitios. La variable wusada para
analizar la estructura poblacional fue le longitud inicial total
del tallo.

Para probar 1la hipotesls de gque la estructura de la
poblacién es la misma en las distintas fases del mosaico
forestal, se realizd un analisis de contingencia, aplicando 1la
prueba de G (Grieg-Smith, 1983), y posteriormente un analisis de
los residuales estandarizados (Haberman, 1973 en Greig-Smith
op.cit,) para detectar en que sitios y para que categorias se
encuentran las diferencias significativas.
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II1.3. Resultados.,

I11,3.1, Petrones de sbundencia y distribucien espaciel de
Aphelandra aurantiaca.

No se observd ninguna tendencia de variacion en la densidad
poblacional de A. aurantiaca dentro del mosaico de regeneracion,
Existieron sitios maduros con densidades iguales a la de sitios
en claros o etapas suceslionales, asi como parches de diferente
edad sucesional sin individuos de A. aurantiaca

Aphelandra aurantiacea present® un patron de distribucien
espacial agregado para los individuos mayores de 50 cm
registrados en el censo de 2 ha el patrén fue claramente
agregado (@x = 1.68: p ¢ 0.01). Al analizar el patrén de
distribucién de A. aurantiaca dentro de cada uno de los nueve
sitios permanentes de observacién, se obtuvo que cinco de ellos
(dos maduros, dos sucesionales y un claro) presentan un patroén

agregado. En los cuatro restantes, (dos <claros, un sitio
sucesional y uno maduro) el patron de distribucion no difirie del
esperado por azar (Cuadro IJI.1). No se encontrd ninguna

tendencia con respecto a la edad sucesional del parche ni con la
densidad de los mismos.

I111.3.2. Estructura de la pablacion.
I11.3.2.1. Estructura general.

La estructura poblacional general de la poblacion de A.
aurantiaca (utilizando los datos de todos los sitios
permanentes), analizada como la distribucion de frecuencias de
los individuos en funcion de la longitud del tallo (Fig. II11.1),
mostré una forma qQue se asemeja a una j invertida. Tal patron
sugiere que en la poblacion existe un buen potencial de
regeneracion. Dicha estructura sin embargo, mostré 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

observéd que existen diferencias significativas. Para €l caso de
ramet no roto vy roto en conjunto (G = 118.43 p < 0.01 con 32
g.1.) el analisis de residuales estandarizados muestra que los

claros de media y baja densidad presentan una sobreabundancia de
individuos de la primera categoria de tamafo. Asi como un nuémero
menor al esperado, de individuos de las dos ultimas categorias.
Mientras que los sitios sucesional alta, madura alta, media y
baja presentan una abundancia menor a la esperada en la primera
categoria. Los sitios sucesional alta, sucesional media y maduro
baja muestran una sobreabundancia de individues en 1las dos
vwltimas categorias (Cuadro I1I1.2a).
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cusbro L1 . .

Fatrones de distribucion horicontal
en los nueve citios. F = probabili
Z = valor de =z, (ver texto).

NE = diferencias no significativacs.

dad

SI1TIO z P PATRON
cA -0.091 NS | ALEATORIOD
cH -B. 676 0.05 AGREGADO
cB -2.344 NS ALEATORID
sA -4,793 0.05 'AGREGADO
sM -5.317 0.05 AGREGADD
SR -0.080 fs ALEATORIO
MA ~-3.044 0.05 AGREGADO
MM -0.874 NE ALEATORID
ME -10.53 .  0.05 ABREGADD
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CUADRO I11.2
Analisis de contingencia para el numero de individuos en.cada catezoria
de leos nueve sitios de observacion permanente. La tabla muestra los
valores observados. En la tabla se presenta entre parentesis
el valer del residuc 2justado, para aquellos sitios y categorias que
presentaron un valor de G significativo en los subtotales (tambien entre
perentesis). A = poblaclon total, B ='ramet no roto y ¢’'s'ramet roto

(A}

Categ
1
2
3
“
5
8)
Categ
1 85 R 253
> Z2i91) (31587100
2 33 e 130
S (6 TN,
3 20 14 2 98
: (5.91)N.5,
“ 10 9 4 62
(2.82) (20.45)**
5 1 3 z 11 3 o 13 1 2 6
(3.18) (20,941
159 83 66 92 31 34 77 36 11 589
16,98)  (4.88) (5,72) (30.81) (8,65) (5.85) (18.14) (5.97) {14.94) (83.91)
NS HS NS : NS NS e NS .t rea
(c
categ  CA oM cs SA st sB A MM MB TOTAL
1 12 4 1 10 2 2 18 “ 1 b4
- - (10.781H.5.
2 Y 7 12 15 13 3 45 13 3 142
(14.11)N.5.
3 22 7 7 22 o a = 6 2 95
(2.57)N.5.
4 27 “ 4 16 9 3 9 3 2 77
: (11.48)N.8.
5 20 0 1 17 1 a3 -s 0 4 5a
(2.63) : i S (27.43) %
112 22 26 12 433

35 80 aL 14 101
(7,23} (6.47) (9.74) (11.23) (7.57}) {-1.77) (11.92) (9.17) {4484) (66.38)
NS NS ' . NS - NS M N: N.S. Lee



Para el casc de los ramets no rotos las diferenclies en 1la
estructura poblacional de los distintos parches de regeneracién
son gignificativas (G = 83,91,  p ¢ 0.01, g.1.=38). Del analisis
de residuos estandarizados, bBe observé gue los sitios sucesional
alta, madure alta y maduro baja presentan una subsbundancia de

individuos de 'la primera categoria. Los sitios maduro alta vy
baja presentan un numero de individuos mayor que el esperado en
las dos tltimas categorias (Cuadr III.2b). De igual manera, los

ramets rotos presentan diferencias significativas (G = ©66.38, p <
0.05, g.1.=38), en este casc s¢lo el sitio sucesional alta
presenta una sobreabundancia de individuos de la ultima categorila
de tamafio (Cuadro III.Z2c).

IITI.4. Discusién.

II1I1.4.1. Patrones de distribucién horizontal.

De 1los resultados obtenidos al analizar los patrones de
distribucién de los individuos de Aphelandra aurantiaca en los

diferentes parches de regeneracidn, no se observd ninguna
tendencia claera con relacioén a la edad sucesional o la densidad
de 1los mismos (cf. Cuadro III.1). Dado que los patrones de

distribucieén 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 hecesarios
estudios sobre 1la dispersion de semillas tanto primaria como
secundaria, asi como detectar posibles factores denso-
dependientes sobre todo en el estadlo de plantulas 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).

IIT.4.2. Estructura de la poblacion.

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 mas senil
(en 1la que predominan individuos de mayor tamano) a medida que
avanza la sucesién. Lo anterior es semejante a 1o 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,b} y la mayorla se refieren a
diferentes especies, &algunas veces emparentadas (Kawano et al.,
1986) .

Para 1las poblaciones de Aphelandre eurentica la estrucutra
de tamahos en la poblacién cambia dependiendo del tipo de parche
de regeneracion. Los claros presentan un mayor numero de
individuos en las primeras categorias, a diferencia de los sitios
maduroes en los que son las wltimas categorias las que presentan
un numero mayor. Este patron es mas evidente al analizar en
conjunto los dos tipos de ramet asi como al analizar los ramets
no rotos. Sin embargo el analizar los ramets rotos, €l patron no
es claro. La diferencia en los valores totales de G obtenidos
al llevar a cabo el analisis de contingencia, apoyan 1lo 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'mﬁsfbaJO'(G = 66.,38)
al analizar uwnicamente los ramets rotos (cf. "Cuadro III.2).

Esta tendencia 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
clara a queé se debe este reclutamiento diferencial entre 1los

sitios, pues experimentos de germinacién demuestran que las
semillas germinan de igual manera en clarous y sitios cerrados
(ver Capltulo 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 compertamiento de la densidad (ind/m ) en
funcien 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 1los parches es
diferente.

II1.5. Concluslones.

El patron de distribucidn de Aphelandra aurantiaca es en
general agregado, aunque en algupos sitios presentén una
distribucién aleatoria. No se observé ninguna tendencia ni en la

abundancia ni en el patrén de distribucién de Aphelandra

La estructura de tamahos de las diferentes poblaciones de
Aphelandra aurantiaca vari¢ dependiendo de la edad sucesional del
sitio. En los claros se presenté una sobreabundancia de
individuos de 1la primera categorila, mientras que los sitios
maduros presentaron una sobreabundancia de individuos mayores y
un menor numero al esperado por azar en las primeras categorias.
Lo anterior tiene implicaciones tanto a nivel demografico como
genetico.
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CAFITULO IV
PATRONES DE SOBREVIVENCIA EN

40



IV.1. Introduccion,

La sobrevivencia es uno de los componentes demograficos
necesarios de conocer para entender la dinamica de una poblacion.
Los patrones de scbrevivencia, definen Jjunto con los de
fecundidad, el.crecimienteo 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. constitucién genética) por lo que descubrir
sSu © sus cdusas no resulta trivial. Para plantas herbaceas
perennes son poco conocidos los patrones de mortalidad y 1los
factores que los determinan (Harper 1977). Tal situacién es aun
mas precaria para las especies herbaceas perennes de Aareas
tropicales (Horvitz y Schemske, 1986).

La muerte individual es un proceso que opera
diferencialmente entre los estadios del ciclo de vida de los
crganismos. Un factor de mortalidad en un estadio puede no serlo
en otro (Harper, 1977). El impacto de la mortalidad sobre 1la
dinamice de la poblacion depende en gran medida, de la fase del
ciclo de vida en la que se deé. Por ejemplo, desde el punto de
vista demogr&fico, la muerte de un ovulo acarrea diferentes
consecuencias que la muerte de un individuo en plenitud
reproductiva.

/
A partir de varios trabajos demograficos con especles
herbaceas, (la gran mayoria de zonas templadas) emergen varios
patrones de sobrevivencia:

a) Las tasas de mortelidad son constantes a lo largo del clclo
de vida. En general presentan una curva de sobrevivencia
del tipo II en le clasificacion de Deevey (1947). Tal
patrén se d& principalmente en plantas con crecimiento
clonal (p.ej. en Ranunculus repens (Sarukhan vy Harper,

1973) ).
b) La probabilidad de muerte es mayor en el estadio de plantula
y decrece con el tamano (edad). Este patrén esta

descrito por una curva de sobrevivencia del tipo III de
Deevey (1947) y aparece principalmente en herb&ceas con
propagacion sexual (p.ej. Ranunculus acris (Sarukhan vy
Harper, 1973).

c) La época 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

comparacién con ramets del mismo tamatho (Harper, 1977; Cook,
1986; Hutchings, 1986).
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Sin embargo, dichas tendenciss distan muche 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 practicamente no existe uno de este tipo para especies
tropicales (ver Horvitz y Shemske 1986). Es a partir de estudios
mas profundgs del grupo que podremos encontrar patrones
generalizables.

Los estudios de herbaceas perennes que se distribuyen en
gradientes sucesionales han mostrade que la probabilidad de
muerte en individuos de igual tamatio, aumenta a medida gue
avanza la sucesi¢n (Barkham, 1980a; Horvitz y Schemske, 1986).

Otra caracteristica importante, intimanente relacionada con
la sobrevivencia, es 1la 1longevidad. En la medida en que un
individuo estad expuesto al ambiente por lapscs mayores, mayor
serd 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 ocupacién de un espacio. Sin embarego, la longevidad
tiene en contra presiones impuestas por un aumento en los riegos
de muerte a causa del ataque de enemigos naturales (herbivoros,
pat¢égenos y depredadores). La longevidad en herbaceas perennes
es muy variable y va desde los 4 hasta los 180 anos (Harper
1977) .

Iv.1.1, Objetivos

Dada 1la distribucion de Aphelandra aurantiaca en los
' diferentes parches, es posible que los patrones de sobrevivencia
se vean afectados por la variabilidad ambiental existente, asi
como por la estructura misms de la poblacioén. 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 1los patrones de
sobrevivencia de ramets no rotos y ramets rotos? cual es el
efecto de 1la dinamica de regeneracioén en los patrones de
sobrevivencia? cuadles 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 variacién
temporal en la mortalidad por medio de curvas de sobrevivencia.
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La wvarjiacion espacial se evaluo calculande la tesa anual de
mortalidad '"qx" para individuos de diferente tamanhoc en 1los nueve
sitios permanentes (gx = no. de ind. muertos en la categoria % /
no. total de individuos, en la categerias x). Con la finalidad de
explorar cuales son las posibles causas de muerte en los
individuos dg diferente tamaho y en condiciones ambientales
distintas, se wutilizaron pruebas de U de Mann-Whitney (Daniel,
1978) entre r+individuos muertos y vivos para varias
caracteristicas {(tamano inicial, Aarea foliar inicial, diametro y
datio por herbivoria).

IV.3. Resultados.
IV.3.1., Patrones de mortalidad a nivel de toda la poblacion.

La poblacién de Aphelandra aurantiaca en los Tuxtlas,
presenté una curva de sobrevivencia tipo III (en la clasificacidn
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. 1V.1) se ajusté a un modelo exponencial
negativo (r = -0.9212 p ¢ 0.001). La mortalidad fue notablemente
mayor durante los primeros tres meses de vida (Fig. 1Iv.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 1los modelos
ajustados pars 1la poblacion de ramets no rotos (m = - 0.0059 +
0.0002) no difirié de aquella observada en la poblacién de ramet
roto {m = - 0.0053 + 0.0003 prueba de t, t = 3.22 p ¢ 0.05).

El Cuadrc 1IV.1., presenta los parametros de las curvas de
sobrevivencia ajustadas a2 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 pare ramets, la pendiente fue mener en los claros.
Al parecer tambieén existe una relacién con 1la densldad. Sin
embargo es necesario un analisis estadistico detalladc para
llegar a alguna conclusioén.

Al analizar la variacion en la tasa anual de mortalidad (gXx)
con respecto al tamaho de los individuos para el conjunto de
poblaciones, se observéque las plantulas v los individuos mas
pequenhos (entre 2.5 y 13 cm) presentan valores altos, mientras
que en los individuos de categorias superiores, la tasa anual de
mortalidad peramanece mas o menos constante alrededor de un valor
de 107 (Fig. IV.2).
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CUADRO IV.1i
Pardmetros de las curvas de sobrevivencia para ramets no rotos (A)
ramets rotos (B) y pld&ntulas (C). m = pendiente, b = ordenada al
origen, r = coeficiente de cqrrelacion Yy n = nunero de ,observaciones
Se presentan los errores estandard asociados a los parametros.
** = p ¢« 0.01.  Solo se presentan los sitios con mas de SO0 individuos

A ’

. 0004 1,993

CA  -0.0063 % 0 £ 0.
CM  -0.0163 ¥ 0.0010  .2.001-%:0.014
CB -0.0089 ¥ 0.0031 | 2.024°% 0.042
SA  -0.0021 ¥ 0.0004 1.993.3-0.005
SM  -0.0065 3 0.0012 2.018 % 0.016
SB  -0.0082 % 0.0010 1.983. %1 0.014
MA  -0.0070 ¥ 0.0006  1.992 ¥ 0.008

TOTAL  -0.0059 % 0.000z 1,995 4

B

Sitio m b r n
CA -0.0053 + 0.0004 1.991 + 0.005% 0.9825 (**) 13
€M  -0.0063 x 0.0011 2.013 % 0.0153 0.7692 (**) 13
CB  -0.0045 % 0.0005 1.992 & 0.0063 0.9478 (**) 13
SA  -0.0039 % 0.0006 1.997 & 0.0095 0.8823 (**) 13
SM  -0.0100 & 0.0007 1.989 + 0.0086 0.9740 (**) 13
MA  -0.0073 + 0.0005 2.001 + 0.0061 0.9797 (**) 13

TOTAL  -0.0053 + 0.0003 1.998 + 0.0040 0.9843 (**) 13

c

Sitio m b r PR
CA -0.04557 + 0.0079 1.7428 + 0.106 0.8677 (**) . 13
CM  -0.04303 + 0.0045 1.8814 % 0.060 0.9452 (**) 13
CB  -0.03035 : 0.0046 1.8811 2 0.062 0.8930 (**) 13
SA  -0.03688 : 0.0042 1.9616 & 0.056 0.9367 (**) 13

TOTAL  -0.0410 % 0.0052 1.9430 + 0.070 0

L9212 (**) 13
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IV.3.2. Petrones de mortelidsd en el mosalco de regeneracien.

Al analizar el comportamieénto de la tasa anual de mortalidad
en los diferentes =sitios, se observoun patron semejante sl

obtenido para 1las poblaciones en conjunto. Las plantulas e
individuos en* categorlas inferiores de tamafno, mostraron
consistentemente una tasa de mortalidad mayor. La mayor

mortalidad se concentrd en los clarcs, donde también existieron
mas plantulas., En el otro extremo, los sitios maduros de media vy
baja densidad mostraron las minimas tasas de mortalidad en todos
los estadios de vids (Cuadro IV.,2). El analisis de contingencia
para el numero de individuos muertos en las diferentes categorias
de tamaho para los nueve sitios mostrd que existen diferencias
significativas (X2 total = 61.80). Del analisis de residuos
estandarizados (Haberman, 1976 en Greig-Smith 19&3) se observe
gque 1los sitios sucesional media, maduro alte y maduro baja
presentan un numero menor al esperado de individuos muertos en la
:primera categoria. Asi como una sobreabundancia de individuos
muertos en la segunda categoris para los sitios maduros y en 1la
cuarta para €l sitio sucesional (Cuadro IV.Z3,)

IV.3,3. Patrones de mortalidad en el tiempo.

Las Figuras 1V.3 y IV.4 muestran cémo varia 1la tasa de
mortalidad mensual a 1lo largo del afo de observacién para la
poblacién total de plantulas, ramets no rotos y ramets rotos.
Para el caso de la poblacion de plantulas, 1la mortalidad siguio
el patrén temporal de reclutamiento de las mismas (r = 0.6925 p «
0.01; gl. = 12) (Fig. 1IV.3). Este patrén de mortalidad refleja
que las plantulas recién nacidas tienen un alto riesgo de muerte.

Por otro lado, en las poblaciones de ramets no rotos Vy
ramets rotos las tasas de mortalidad mas altas en los meses de
junio y Jjulio, parecen coincidir con la eépoca de produccién
foliar intensa y posiblemente de mayor crecimiento individual
(Fig. IV.4). Sin embargo la relacion no mostr¢ ser significativa
(r = 0.491; gl. = 12).

IvV.4. Causas de mortalidad
IVv.4,1, Vigor individual.

Para la poblacién total, el tamano individual, medido como
longitud, dismetro del tallo, numero de hojas iniciales o el
numero de cicatrices foliares en el teallo, tuvo una relacioén
significativa con la probabilidad de sobrevivencia de las
plantulas en los claros. Las plantulas sobreviventes tuvieron un
tamano inicial significativamente mayor que las plantulas que
murieron (Cuadro 1IV.4).

Para 1los individuos de diferentes categorias de tamano sin
incluir a las plantulas, se observé tambien que el tamano inicial
indivdiuval fue significativamente mayor en individuos vivos que
en individuos muertos (Cuadro 1IV.5). Los individuos muertos vy
vivos de las dos ultimas categorias de tamafio no presentaron
diferencias significativas (Cuadro iIV.5).
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CUADRO IV.z

Tasa anual de mortalidad para las diferentes categorias de tamano (cm)

en las nueve
intervalo de
Asimismo, se
categoria de

condiciones de regeneraci6n Se presenta la media con su
confianza vy entre parente=1s el nimero de 1nd1v1ducs
presentan la media y el coeficiente de variaqlon para cada
tatano en las tres condiciones de regeneracion.

CcM CB Promedio Ccv

0.864

8
13
»13 1:
7"
2.5 0.667 +.0.82
: {15)
g 0.285 + 0.053 0.320
(21)
13 0.157 + 0.048 0.325
(19) : L

513 0.090 + 0. 00q

(174)

MA

2.5 - e

8 0.515 + 0.036 -
(33) ()

13 0.235 + 0.029 0.
(34) (12)

»13 0.215 + 0.005 0.083 + 0,028
(178) S 24y




CUADRO 1IV.3
Analisis de contingencia del numereo de individuos nuertos
en las diferentes categerias 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 significativeo.
Valores mayores de 1.976 para el residuo ajustado son significativos
* =p ¢ 0.1, ** =p <« 0,05y *** = p ¢ 0.01

SITIO (TOTAL) OBSERVADOS

CAT CA cM cB SA SM SB MA MM HB TOTAL
1 75 33 23 16 7 5 22 ) 0 182
_ (8.5)NS
2 7 5 1 0 2 3 13 2 0 33
C(-1.99)(-0.10) -~ (4.03) (3.75) (26.68) %4
3 4 4 3 3 3 0 5 0 ) 22
{6.01)NS
4 5 2 - 0 3 4 -0 - 1 0 S0 15
(1.43) (3.28) {(~-0,98)(~0.35) (14.37)%
5 5 1 1 3 1 0 0 0 0 11
. (6.63)NS
TOT 96 45 28 25 17 9 41 2 ) 263

(5.52) (0.24) (4.28) {9.02) (13.28)(4.75) (16.63)(13.94) (0.0) (68.16)%++
NS N3 NS * * NS * * NS
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CUADRO W.4
Ana1151s de las posibles causas de mortalidad para el total de la
pob1301on de plantulas
X = Promedio y N = no. de 1ndividuos.
4 = p ¢« 0.01y *=pc< 0,05 °

Longitud Area foliar Nivel de .
inicia; ) inicial herbivoria
MUERTAS X 3.914 3.952 . 0.240
' N 130 130 130
VIVAS _
X 7.184 26.820 0.631
N 38 38 38
YA -5.092 -7.37 ~4.55

Significancia xxx e *x

P



CUADRQ IV.5%
Posibles causas de mortalidad par individuos juveniles y adultos
de difererntes tamanos. Se presentan los datos para la poblacion
en conjunto.

Longitud Diametro Nivel de Area foliar .
Categoria (cm) inicial herbivor{fa - inicial :
B O ,
X 6.943 . L T E 2087 0,985
MUERTOS N CBEL L el S B3
< :
VivVos N
F 2,34 -
Significancia 2 0.129 .
11 ,
X 45,712
MUERTOS N 39"
X 171.55°
VIVOs N 228
¥ 4.5 13.27 0.958 23.53
Significancia 0.03% 0.0003 0.339 0.00001
I11
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
¥ 0.161 - 0.82% 0.115 4.245
Significancia 0.693 0.376 728 0.041
v -
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 0.105% 0.176 0.975
\ : . . - R -
MUERTOS X 55 B ) -0.897 -527.575
N 9 ‘ g ‘ 9 . 9
VIVOS X 55.89 i 5.99 ...1.055::,.:559,218
N g3 . 83 ~93f”, 93
F 0.048 0.0005 0.609 0.835

Significancisa 0.828 0.983 ' 0.445 0.776



IV.4.2. Herbivoria.

Para las plantulas y 1los individuos adultos en las
diferentes categorias de tamaho (Cuadro. 1IV.4 y IV.5), el area
foliar removida por herbivoros no parecid ser una posible causa
de muerte. Es posible que las medidas de herbivoria no hayan sido
lo suficientemente detalladas para notar su efecto en 1los
patrones de mortalidad.

IV.5. Longevidad.

Con el propésito de obtener un estimacion de la edad maxima
alcanzada por Aphelandra aurantiaca se analizaron los individuos
con el mayor numero de cicatrices foliares (incluidas las hojas
aun en pie) encontrados en un claro, un sitio sucesional y un
sitio maduro. Suponiendoc que la tasa de produccion de hojas se
mantuvo constante a lo largo de la vida de un individuo, se
estimé la edad de 1los mismos dividiendo el numero total de
cicatrices entre la tasa anual en promedio de 1la produccion
foliar (ver Capitulo V) para cada sitio. Suponiendo que la tasa
promedic &anual de produccién de hojas es igual a la tasa anual
promedio de produccién de cicatrices, obtenida para cada sitio.
La edad maxima calculada varié entre 13 y 18 ahos {(Cuadro IV.6).

. /
Iv.6. Discusion,

Se han encontrado una gran cantidad de especies tanto
anuales comoc herbaceas perennes con curvas de sobrevivencia del
tipe I11 de Deevey (1947) (Harper, 1977; Silvertouwn, 1982). Una
curva de este tipo implica que la mortalidad es mayor en las
primeras edades y disminuve a un valor constante € 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
generalizad¢ que las curvas de sobrevivencia para plantulas v
ramets no rotos o ramets rotos son del tipo 1I, sin embargo al
unir ambas c¢urvas, se obtiene una curva tipo III ya que la
pendiente de la primera es mayor que la de estadios posteriores.
Este hecho se acentus aun mas si se incluyen los datos de ¢vuloes
y semillas (Hickman 1979)

Los claros representan sitios donde el riesgo de muerte es
mayor, sobre todo para el estadio de plantula en Aphelandra
aurantiaca. Algo similar sucede con 1la palma Astrocaryum

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 Aphelandra aurantlacs 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 Aphelandra aurantiaca.
Estimada a partir del nuUmero mdximo de cicatrices
foliares y las tasa promedio de produccidn de
hojas en las tres condiciones de regenhracion

Sitio Cic. fol. max. ~ No. hojas/afio.

CA

MA




Para herbaceas tropicales polo exieven lop datogp de Calathes

ovandensis (Horvitz y Schemske 1986) en la que las pléantulas
tienen una mortalidad anual del 68.68%, 1los juveniles del 18.47%,
los reproductivos pequefos del 21.2% y los reproductivos grandes
del 0.01%. Estos valores de mortalidad son menores que los que
operan en Aphelandra (77.51%, 27.0%. 15.04%, 10%,
respectivamente). Las diferencias en las categorias mayores
pueden deberse al hecho de que Calathea pierde todas sus
estructuras Yegetativas en la e¢poca de secas (Marzo a Mayo) ¥y
permanece latente debajo del suelo, lo que hace que sus

estructuras vegetativas no esten expuestas a factores de

De los resultados de variacien 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, vy posiblemente la de mayor crecimiento vegetativo. Este
patrén se ha encontrado en otras especies herbaceas de Areas

templadas (Harper, 1977; Sarukha&n y Harper, 19873). Se ha
argumentadc que los periodos de maximo crecimientc (més acentuado
en Aareas templadas que en regiones tropicales), conllevan un

riesgo de muerte mayor debido a que se intensifican los efectos
de 1la conmpetencia por recursos limitados (Sarukhdn y Harper,
1973). Es dificil sostener este argumento para el caso de
Aphelandra va que el patron existio¢ tanto en claros, donde
aparentemente existe una sobreabundancia de recursos (al menos
lumlnicos), comoc en sitios cerrados del bosque. Otra hipdtesis
posible se relaciona con el programa de asighacién de energla vy
crecimiento. Aphelandrs tiene un programa de crecimiento y
reproduccién que depende de meristemos apicales para su
realizacién (ver Capitulos V y VII) y estan tan estrechamente
relacionados que al ocurrir la reproduccidn cesa el crecimiento.
El cambio entre una y otra actividad debe significar nuevos
arreglos en la asignacioén de energia a las diferentes partes de
la planta. Probablemente las plantas que no pueden reajustar su
balance metabolico despues de un evento reproductivo esten
expuestas en mayor grado a factores ambientales de mortalidad.
Son necesarios estudios detallados en esta parte de la biologla
de la especie.

La alta mortalidad de plantulas coinc¢ide con el periodo de
mayor reclutamiento (aunque la respuesta muestra un retraso en el
tiempo), lo anterior podrila explicarse por la accién inmediata de
la seleccidn natural ante las nuevas combinaciones geneticas, al
germinar individuos en sitios no seguros en los que las
condiciones fisicas y biéticas no son favorables. Sin embargo es
necesario hacer trabajos experimentales y registros por periodocs
mas largos. Asimismo, es posible gque la dindmica de mortalidad
en plantulas sea muy rdpida (sobre todo en sitios maduros) y con
censos mensuales no sea posible registrarla.

Son diversas las causas que se le han atribuido a 1la
mortalidad en 1los diferentes estadilos de vida de las plantas.
Para especies tropicales tenemos entre las mas comunes: calda de
arboles y ramas (Alvarez-Buylla, 1986; De Steven, 1986; Mendoza
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et al., 1987; Oyama, 1987; Nunez-Farfan v Dirzo, 1988), densidad
intraespecifica, distancia al progenitor, depredacion, herbivoria
y patdgenos (Janzen, 1971; Augspurger, 1983; 1984a y b; Coley,
1987; Nuhez-Farfan y Dirzo, 1988), diferencias en recursos

maternos, tiempo de germinacion (Alvarez-Buylla 1986) ,
deficiencias hidricas (Chazdon, 1986; Fetcher et al. 1987) y el
efecto sineérgico de varias de estas (Dirzo 1984). Asimismo,

éstas causas Se expresan de manera e intensidad diferente en los
diferentes esgtadios del mosaico de regeneracion de una selva
(Martinez-Ramos et. al., en prensa).
v

Para el casc de 1los adultos, es interesante que 1la
herbivoria en ningtn ambiente parece jugar un papel importante en
la mortalidad de los adultos. Dicho resultado podria indicar la
existencia de un mecanismo de defensa eficiente (ver Capitulo
I1). Es posible que la forma de medir la herbivoria no halla sido
la adecuada para detectarlo.

LLa caida de arboles y ramas es probablemente una causa
importante de mortalidad en esta especie, y posiblemente la
flexibilidad del talle ¥y la capacidad de reiteracidén hayan
evolucionado como respuesta a eésta presion selectiva, sobre todo
51 pensamos que es una especie que todo su ciclo de vida lo lleva
a cabo/gn el sotobosque donde esta presion es continua.

La 1longevidad de los ramets de Aphelandra aurantiaca parece
ser corta en comparacioén con la de otras especies (Harper, 1977).
Este punto seria un argumento para pensar que es dificil que la
dinamica de regeneracioén de la comunidad Jjuege un papel
importante en dirigir la historia de vida de 1la especie, pues
resulta dificil que un mismo genotipo experimente mads de una
apertura en su vida, siendo por tanto un f{enomeno poco
predecible. Sin embargo, no hay gque perder de vista 1la
posibilidad de tener un genotipo "inmortal™ por la produccion de
un ramet roto. La probabilidad media anual de gue 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 perlodo medio de tiempo que pasa entre la formacioén de
dos <clareos en un mismo punto de la selva en Los Tuxtlas se ha
calculado en 48 afios {(Martinez-Ramos et. al., 1888a).
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 sugleren 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

Aphelandra aurantiaca presenta para las plantulas, una curva
de sobrevivencia del tipo 111 en la clasificaion de Deevey(1947).
Los ramets rotos y no rotos presentan una curve de tipo I1.

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

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

Una posible causa de mortalidad es el tamaho o vigor inicilal
de los individuos, pues para el casco de plantulas e individuos
menoOres de 30 cm, la probabilidad de muerte fue
significativamente mayor en los individuos con una longitud de
tallo inicial, wun diametrec inicisl y un Aarea foliar inicial
menores que los individuos vivos. Los individuos mayores de 30 cm
no presentaron diferencias significativas.

La longevidad en Aphelandra aurantiaca 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 tendrila repercusiones en la posibilidad de que la dinamica
de regeneracién natural tenga cierta influencia en delinear 1la
historia de vida de la especie.
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CAPITULO V

PATRONES DE CRECIMIENTO INDIVIDUAL DE
Apbalandra aurantiace
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V.1.--Introduccien
V.1.1 Construccién 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 resultadc, en parte, de la
forma comoc estan construidas las mismas, es decir, por 1la
continua iteracién de unidades basicas de construccién idénticsas

o médulos (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 1la

biologia de poblaciones no fueron consideradas sino hasta hace
algunos ahos (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 integracisn morfologica vy
funcional de los animales, estan compuestas de subpoblaciohes de
médulos generalmente independietes, que tienen una dinamica de
nacimientos y muertes semejante a ‘'la de una poblacién de
individuos. Del crecimiento e integracién fisiolégica de tales
subpoblaciones (o metapoblaciones, White, 1984) depende el éxito
reproductivo y 1a contribucién genetica del individuo como un
todo.

V.1.2. Plasticidad.

La variedad de respuestas que pueden tener las plantasS ante
los estimulos ambientales es una caracterlstica que la diferencila
de organismos unitarios (animales moéviles). Tal versatilidad
permite a las plantas ‘'escapar" [¢] tolerar ambientes
desfavorables, compensende su incapacldad de movimiento. Bradshaw
(1965) realizé une revisién sobre el tema en la gque plantea
varias preguntas que aun hoy siguen sin respuesta clara.
Bradshaw definid la plasticidad como: "el grado con el que 1la
expresién de un caracter individual del genotipo es alterado o
modificado por diferentes ambientes. Por tanto un genotipo es
plastico cuando su expresién genotipica es susceptible de ser
alterada por influencias ambientales". Segin este autor existen
dos tipos de plasticidad: fisiolegica y morfolégica. Este
concepto de plasticidad no implica forzosamente que los cambios
ocurridos tengan un valor adaptativo (y por tanto sean producto
de 1la seleccién 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 caracteristicas

individuales, con relacién a influencias ambientales
particulares. Dado que el fenotipo no es un agregado de
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d)

c)

a)

b)

caracteristicas morfolegicas y fisiologicas programadas por

la presencia de genes unitarios especificos, sino que
surge de la interaccién de un programa de desarrollo
particular (genotipo) con un ambiente dado (Sultan,
1987), existen ciertas restricciones en la expresion del

genotipo., Bradshaw propone que existen dos tipos extremos de
caracteristicas:

(i) Continuas: con un amplio rango de modificacioen
dependiendo de lea intensidad del estimulo. (p.ej.
altura, numero de semillas).

(1i) Discretas: modificaciones en uno u otro sentido, pero
no intermedias. El estimulo funciona como un
"switch" que estimula o inhibe 1la respuesta (p.ej.
germinacion).

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

La/ plasticidad esta bajo control genético, no necesariamente
relacionado a la heterocigosis.

La plasticidad es susceptible de ser radicalmente alterada
por 1la seleccién natural.

Sultan (1987) argumenta que dada la plesticidaed fenotipica
de 1los 1individuos y la heterogeneidad tanto temporal como
espacial del ambiente, las diferencias consistentes entre la
adecuacién de diferentes genotipos son minimizadas. Por 1lo
que la plasticidad funciona como un emortiguador de la accion
de 1la seleccién natural. Asimismo, si 1la seleccioén
direccional es muy severa y directa, 1la variacién genética
adaptativa es muy limitada, por lo que la plasticidad actua
como una fuente de variacién complementaria.

Con base en lo mencionado, podemos concluir que la relacion
de los individuos con el ambiente comprende dos niveles:

Geneético, en el que las frecuencias genicas camblan con el
tiempo por diversos mecanismos (derive genica, migracion,
mutacioén y seleccidn natural.

Fenotipico, en el que debido a la interaccion genotipo-
ambiente ciertos fenotipos son seleccionados favorablemente.
Es asl que existe una continua interaccioén entre diversidad
genetica y plasticidad fenotlpica (Suitan, 1987).
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V.1.3. Crecimiento individuel. : '

Los estudios del crecimiento de plantas asl como los
procesos y condiciones asociados a éste en herbaceas perennes
tropicales son realmente escasos (ver Bazzaz y Picket 1980) y la
mayoria de estos se han llevado a cabo en comunidades templadas
(Pitelka et al., 1980; Pitelka y Curtis, 1986). Los estudios en
comunidades gropicales 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 pequenhos arboles (Sarukhan et
al.,1984; Oyama,1987; Martinez-Ramos et al., 1888b)

El crecimiento en plantas es particularmente plastico es

decir, muy variable dependiendo de las condiciones ambientales
(Hunt, 1984). Sin enmbargo, se sabe muy poco de 1las bases
geneticas de las diferentes tasas de crecimiento. Existen

evidencias de que la diferencia en la respuesta se debe & la
variacién fenotlpica motivada principalmente por variabilidad
ambiental maAs 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 bioéticos) que modulan el crecimiento indivdual vy
cémo operan en el espacio y en el tiempo?

Uno de los factores que mas influencia tilene 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; Bazza:z
1984). En comparacioen 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 biéticas.

V.1.4. Crecimiento individual bajo ambientes sucesionales.

Existen varilos 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 trabaj)os en los que la comparacion se hace a
nivel de individuos de una misma especie, en parches de diferente
edad sucesional (Plfiero y Sarukhan 1982; Pinero et al., 1984;
Sarukh&n et al. 1984; Horvitz y Schemske, 1986; Martinez-Ramos
et al., 1988b).
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GUADRO - -V, 1. céracteristicas fislolegices y teses de crecimiento
S ‘para -distintos gremios ecolégicos de selvas altas

- perennifolias.
ARBOLES DEL DOSELV R SOTOBOSOUE CITA
PIONEROS ~ PRIMARIOS PALMAS HERBACEAS

Tasa fotosintetica 12.6-18. 1.3-1.9 1
maxima( molm s ) e . : S
SLo128 . 2so37

Punto de saturacion 250 370
de luz ( molm s ) :

Punto de compensacién 12.0 5

Ty
de luz ( mol m 8 )
Tasa fotosintética 1401000 ;2
promedio ( mol m 8 )
Tasa de respiracion 2.0 2
promedioc (mgCo dm hr )
Densidad estomaAtica 44 ++‘: e if‘ SR o 2
Tasa transpiracion  -=--- : 1180 7T IR p e s 2
(litros/dia) . S S o
Tasa de crecimiento +++ -+ B R ‘ 2
Fotosintesis/Biomasa 23 14 11 2
Tasa recambio hojas rapida intermedia lenta ) 2
1 = Mooney et. al. 1984
2 = Bazzaez y Picket 1980

Bazzaz Yy Carlson (1982) con base en estudios de especies de
distintas etapas serales, proponen que las pioneras son especies
mas - plasticas y con mayor flexibilidad fisiolegica que las
especies tardias (suponen que los factores ambientales son mas
fluctuantes en la fase de colonizacién 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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lLas herbaceas perennes de bosques  templsdos., generalmente
estan bien acopladas al ciclo fenologico de los arboles, de
manera que su metabolismo es mas activo en la e&poca de la calda
de hojas en los. Arboles del dosel. Este fenomeno no se presenta
en selvas perennifolias donde el dosel impone fuertes
limitaciones 1luminicas, auln cuando existe un cierto grado de
estacionalidad.

Al gunas 'de las caracteristicas fisiologicas y morfologicas
qQue se proponen como “adaptativas' para tolerar las condiciones
de umbria (Bazzaz y Picket 1980; Mooney et al. 1984;) son:

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

b} Mayor proporcién de fotosintesis por unidad de energla
capturada y por unidad de a&rea foliar.

¢) Mayor concentracién de clorofila por unided de peso foliar
d) Arquitectura que minimize el sombreo de hojas 7
e) Estomas permanentemente abiertos para maximizar la fotosintesié
en periodos de alta intensidad luminica (sunflecks)
V.1.5. Consecuencias poblacionales del crecimiento diferencial.
Dada su estructura modular, el crecimiento en plantas es en

s un proceso poblacional, es decir, depende del nacimiento vy
muerte de modulos (Harper y White 1974; Harper 1981; Watkinson y

White, 1985). Por su alta variabilidad, es bien conocide el
hecho que plantas de igual edad pueden presentar tamahos muy
diferentes. Por otro lado, en las plantas el tamafio, 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 tamanhos entre sus lndividuos (coetsaneos), Vy que
cuatro son los factores responsables del lugar que eéstos ocupan
en dicha Jjerarquia:

a) Capital inicial (reservas en la semilla, peso del embrien)

b) Tesa 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 miswms
edad pero de diferente tamano, presentan probabllidades de
sobrevivencia vy reproduccioén asi como fecundidades distintas.
Generalmente los individuos pequenos presentan una probabilidad

menor de sobrevivencia y reproduccion, el tiempo a 1la 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 1los individuos y en unltime instancla sobre el

crecimiento de 1la poblacion. Por lo tanto, los estudios
poblacionales de plantas se basan en el analisis demografico de
los 1individuos considerando su tamafios mads que su edad. Harper

(1977) sugiere. que es muy importante para estudios evolutivos
conocer le& edad de los individuos, por lo que trabajos que
utilicen ambas caracteristicas brindan mayor informacioen
(Sarukhan et al. 1984),.

V.1.6., Objetivos.

Como ya se ha visto en los capitulos anteriores, Aphelandra

aurantiaca crece en las distintas etapas del mosaico de
regeneracién de la comunidad. Este capitulo pretende responder
las siguientes preguntas: cual es el patron de crecimiento a lo
largo de un aho en los individuos de A. aurantiaca? difiere este

patrén para “ramets no rotos" y "ramets rotos"? qué factores
ambientales podrian estar involucrados en definir dicho patrén?

V.2. Materiales y Metodos.

El crecimiento de los individuos de Aphelandra aurantiaca se
evalu¢ a traves de dos fuentes. Una de ellas fue /usandoe el
incremento anual en la longitud total del tallo. La segunda fue
usando la produccion foliar anual y el incremento de Area foliar.

V.2.1, Crecimiento del tallo.

Este crecimiento se calcule como la diferencla entre la
longitud total inicial y la longitud total final del tallo en los
individuos presentes en los 9 sitios permanentes de observacién.
Picho analisis se hizo unicamente con individuos vivos a la
fecha del ultimo censo. Se obtuvo una tasa de incremento relativo
medida come: (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 analisis de regresion simple (Zar, 1984)
usando a la tasa de crecimiento relativo, como variable
dependiente y 1la longitud total inicial del tallo como variable
independiente. Por otro lado se realizaron analsis de varianza
para conocer la variabilidad del crecimientc en individuos de
diferentes tamatio y en distintos parches de regeneracion.

Para explorar la relacion entre la calidad y cantidad de luz
y el crecimiento, se efectud un analisis de correlacién usando
los datos del sitio sucesional de baja densidad. Se utilizoeste
sitio pues es el vnico para el que se tomaron medidas de 1luz
encima de todos los individuos marcados.
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Para explorar efectos combinados de variables intrinsecas v
extrinsecas a los individuos sobre el crecimiento, se llevd a
cabo un analisis de regresién 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 le susceptibilided de Aphelandra

aurantiaca de ser golpeada por objetos caldos del dosel y perder
parte de su tallo original por rompimiento, se analizd la
probabilidad derdecremento del tallo come funcién del la longitud
inicial del mismo. El patrén se obtuvo para toda la poblacién,
mezclando los datos de los 9 sitios permanentes de observacién, vy

separadamente para cada uno de los Eitios.

V.2.2. Produccioén foliar.

Otra manera de evaluar el crecimiento se 1lleve a cabo
mediante la produccioén foliar por individuo. Para estimarla se
marcaron al azar el 30% de los individuos de cada sitic. 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
registr¢ la produccion de heojas nuevas, marcandolas con un color
diferente. De cada hoja nueva, al estar totalménte desarrcllada,
se obtuvo el largo y ancho de la lamina follar. 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 us¢ 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 alometrices que presentan correlacien con el
crecimiento realtivo fueron: longitud inicial (r = -0.5499), area
foliar inicial (r = -0.2367), porcentaje de area foliar removida
(r = -0.2010), vy 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 c¢recimiento

relativo individual (r = 0.1768 p ¢ 0.05; g.l. = 39). Lo mismo
se observe cuando la variable independiente fue la calidad de 1la
luz (r = 0.1162, p ¢ 0.05; g.1. = 39).

En general, se observo que la mayorla de los individuos
¢crecen poco Yy unos cuantos tiene un crecimiento considerable
(Fig. V.1). Un patrén muy similar se observé para el decremento
en longitud aunque existe una mayor variabilidad.
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Para la poblacien en su conjunto, el crecimiento relativo
anual (CRA) en funcion de la leongitud inicial del tallo se ajuste
a un modelo potencial negativo en el que los individuos con menor
tamano crecen a tasas mayores gue los individuos mayores. (Fig.
V.2). De la transformacién logaritmica de ambzs variables se
ajustd un modelo lineal que resulté significative (r = -0.403 con
735 g.1.) (Fig. V.2) vy para B8 de los nueve sitios (Cuadro V.2).
La pendiente, del modelc 1lineal expresa la razén con 1la que
disminuye 1la 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, sucesionsl baja y maduro baja los gue presentan una
pendiente mayor. Lo anterior podrise indicar que 1le densidad
tiene cierto efecto sobre la tasa de crecimineto relativo. Son
necesarios analisis estadlisticos detallados para poder afirmarlo.

La ordenada al origen expresa la tasa de crecimiento con 1la
que inician su desarrollo los individuos de Aphelandra

aurantisca. Este parametro podria se utilizado come una medida
del efecto del ambiente sobre el rendimiento de los individuos.
Al igual que para el caso de 1la pendiente, son necesarios

estudios estadisticos detallados.

/ Al analizar la variacien para el crecimiento promedio en
individuos de diferente tamaho en el mismo sitio, los ANDEVAs
mostraron que existen diferencias significativas (con excepcion

del sitio sucesional baja). La tasa de crecimiento relativo es
mayor en los individuos mas pequehos y decrece a medida que
aumenta el tamaho individual. En los individuos de mayor talla

el crecimiento promedioc es incluso negativo (Fig. V.3).

El ANDEVA utilizado para describir 1la wvariacioén del
crecimiento relativo para inidviduos de la misma categeria de
tamano en diferentes sitios, mostré diferencias significativas

para las tres primeras categorlias de tamatio (Fig. V.4). Los
individuos mayores de 30 cm no mostraron diferencias
significativas. Las pruebas de comparacien maltiple (Sokal

y Rohlf, 1981) llevadas a cabo para los sitios con diferencias
significativas mostraron que: para la primera categoria el sitio
sucesional media presentd¢ el valor mas alto. Los sitios maduro
alta, maduro media y claro media presentan los valores mas bajos.
En la segunda categorla los sitios claro alta, media y baja asi
como sucesional baja tuvieron los valores mayores (el sitio
maduro baja no presentd¢ diferencias con estos sitios pero es
debido muy posiblemente, al bajo numero de datos). El1 sitio
maduro alta de nuevo present® el menor valor. En 1la 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 1los 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 funcion
de la longitud total inicial, ambas en escala logaritmica
m = pendignte: b = ordenada al origen r = coeficiente de
correlacion y n = numero de individuos. ** = p < 0.01
Se muestran los valores del error estdndard de los parémetros

Sitio m b ; r n

CA . =0.403

:'6a954f}: =
e ~0.324 3 0.057 ;_!_
cB -0.615 + 0.015 73
sA -0.465 1+ 0.041 14z
SM -0.436 ¢+ 0.072 39
sB -0.614 + 0.082 ) 43
MA -0.222 + 0.055 "o.éié £ 0.376 0.326 (**) 139
MB -0.523 &+ 0.085 1.900 £ 0.273 0.804 (*4) 23

MM -0.319 + 0.079 1.157 2 0.264 0.538 (**) 42
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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: 1) la
mayorla de los individuos produjo entre cero vy dos hojas v muy
pocos individuosg produjeron mas de dos (Fig. V.5). Un ANDEVA no
paramétrico (Kurskal-Wallis), mostré que unicamente en los sitios
claro alta y media los individuos dependiendo de su tamaho,
producen un nuymero significativamente diferente de hojas. Para
el claro de alta densidad, los individuos de la cuarta categoria
de tamano produjeron un numero menor de hojas. En el sitio claro
media, los individuos de menor produccién foliar pertenecian a la

primera categorla. La produccién foliar en los diferentes
sitics presento diferencias significativas para los individuos de
las c¢inco categorias de tamaho. Un analisis de comparacion

miltiple (Daniel,1978) mostré que en general los clarocs son los
sitios de mayor produccion foliar, en particular el sitio claro
baja. El sitio maduro baja tuvo una alta produccién foliar, sin
embargo, sus valores pueden estar sesgados por €l bajo numero de
observaciones (Cuadre V.3).

La produccién de hojas en el tiempo (fenologia foliar)
presenta su maximo nivel en los meses de abril a septiembre y 1la
minima actividad en el periodo de octubre a marzo (Fig. V.6).
Para los sitios existen dos tendencias {(Fig. Vv.7). La primera en
la que se repite el patron de la poblacion total, 1lo cual se
presentéen la mayoria de los sitios, con excepcidn 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 (Fig.
V.7). Al parecer, estos patrones estuvieron correlacionados con
el ambiente 1luminico operante en los sitios ya gque 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 produccién de hojas. Tal

efecto parece ser mas evidente en los claros (Fig. V.7). sin
embargo, Unicamente el coeficiente de correlacioéon del sitio claro
alta resulté ser significativo ( r = 0.4749). Son necesarias

medidas de 1la intensidad luminica que llega a cada uno de los
individuos para describir con ms detalle este proceso.

Existi® wuna correlacion positiva entre el numero total de
hojas producidas en un an~o y el incremento en altura aunque, el
coeficiente de correlacién no es muy alto (r = 0.22; 205 g.l1l.).
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 tamafio dentro de cada sitio mostré diferencias
estadisticamente 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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CUADRO V.3

Valores promedxo del numero de hojas producidas por individuos de
diferente tamano dentro de los nueve sitios de ob:ervac1on permanente
Asimismo, se muestran los valores promedlo de la produc1ion de hojas

en los diferentes ambientes de regeneracion para Aphelandra aurantiaca
Las i1{neas en los sgitios claro alta y media unen valores que no difieren
estadisticamente. * = p ¢ 0.05 vy ** = p < 0.01.

CATEGORIA DE TAMANO

SITIO 1 23 4 5 H N - Signif
ca 2.38 3.73 2.8 ""f.a2” T Z.11 - 11.53 & ’
cm 0.25 z.

CB 4.5 3.

sA 3.56 »

sM 0.67

SB 2.8

MA 2.5

MM 2

MB 6

H 43.43

N 69

Signifi »**
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observe que en general los Individuos de la primera categoris de
tamaho presentan un valor mayor en la ganancia relativa de area

foliar. Las demas categorias no presentan diferencias
significativas excepto 1los sitios clareo baja (donde la primera
categoris es igual a la 4a. y 5a., sin embargo, son sé&élo dos

datos) sucesiongl alta (donde la categorila dos presenta un  valor
.mayor que la 4a. y 52) y el sitio madurc alta (Fig. V.8). Este
resultado es semejante al obtenido para el crecimiento relativo,
lo que podria indicar una estrecha relacién entre ambas
variables.

La ganancia relativae de area foliar en los diferentes sitios
fué diferente unicamente para los individuos de la primera y la
tercera categoria de tamaho. En los individuos menores de 10 c¢m
se observé que los claros presentaron valores mayores gque 10§
demas 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
presenté el valor mayor (Fig. V.9).

V.4, Discusién

Los datos de correlacion negativa del crecimiento con
longitud inicial, &rea foliar inicial, area foliar removida vy
cicatrices florales podrian ser un reflejo de un patrén de
asignacion de energia/muy estricto, pues al parecer son 1los
primeros estadios en los que los Iindividuos asignan una mayor
proporcion de la energla al crecimiento. Lo mismo sucede con
Chamaedorea tepejilote una palma del sotobosque en Los Tuxtlas,
la <cual presenta un crecimiento importante en las primeras
categorias Yy eéste es minimo en las mayores (Oyama 1987). Sin
embargo, en esta palma las diferencias del crecimiento individual
en una misma categoria para diferentes sitios no son
estadisticamente significativas. En la misma comunidad, la palma
Astrocaryum mezxicanum muestra diferencias significativas entre
sitios de diferente edad sucesional parsa los individuos adultos
pero no para las plantulas (Martinez-Ramos et al. 1988b). Este
patrén es contrario al encontrado en Aphelandra, sin embargo

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 vy
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., 1887; Iriarte, 1987). Existen muy
pocos trabajos con herbaceas tropicales.( Bjorkman et.al., 1872
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 maés claros que con otros (ver Irjarte, 1987 para una
discusien).

59



(X:lo:o:J :_é p< 0.05
104 -§ o]
d1% s g 3
3 R
RNy,
KW B TR
'_g (ategorion T
AT
3
' Fsa.184
P4 0.03%
100 3
30
3 ° R ]
L ilhdtag]
i 0, B J;l\; le .-L
¢
(10 (3 nﬁl?% TR EWW

Fig. V.9

Valores promedio de la ganancia relativa de
area foliar (cm2/cm2/afio) en los ueve sitios
de observacidén para individuos de una misma
categoria de tamafo (cm). FEntre paréntesis se
indica el nlmero de individuos en cada sitio.
Los sitios sefialados con la misma letra no pre-
sentan diferencias estadisticamente significa-—
tivas. Se muestran (nicamente las categorias
con un valor de F significativo. Las lineas
verticales sobre las barras representan el
error estandard.



Para el caso particular de Aphelandra aurantiaca. el
crecimiento (medido ya sea como incremento del tallo, produccién
de hojas o ganacia de aea foliar) en los diferentes parches de
regeneracidén presentd un patron en el que los individuos en
claros presentaron valores mayores. Los individuos de sitios
maduros presentaron los valores mé&s bajos Yy los de sitios
suceionales vslores intermedios, El1 hecho de que las diferencias
no sean tan claras 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

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 dadae la presencia de
sunflecks (ver Capitulo II). La fijacioen de la mayor parte
del carbén en sitios maduros se da& durante los periodos de
sunflecks (hasta un 60%) (Pearcy, 1983; Chazdon, 1986), con
la ventaja de que en los sitios madures ne se presentan
problemas de estres hidrico (Bjorkman et al. 1972 en Mooney
et al. /1984; 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).

¢) Dadas 1las caracteristicas metabdlicas necesariass para tolerar
condiciones de baja intensidad luminica y crecer, es posible
que por restricciones de diseho (tanto morfolégicas como

fisiologicas), los 1individuos no sean capaces de aprovechar
al maximo el pulso de recursos en el momento en que se
presenta.

d) Las restricciones en el patron de asignacion de energles a
diferentes actividades de la planta podrian hacer que para
las plantas adultas, en las que probablemente se dedica 1la
mayor parte de la energla 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 funcién de la calidad del sitio ya
que la canalizacion de 1la energia en estos estadios es
primerdialmente hacia el crecimiento.

e) Un factor importante que determina todas estas posibles
explicaciones es el tiempo de duracien del efecto del claro
sobre las herbaceas, pues éste pudo haber sido tan corto que
realmente no representd® un pulso de nutrientes. A este
respecto Fetcher et al. (1987) menclonan que las condiciones
luminicas a nivel del suelo en un claro y un sitio maduro
después de dos ahos son iguales. Asimismo, Horvitz vy
Schemske (1986) estiman gque para la herbacea Calathea

ovandensis el efecto del claro dura aproximadamente 9 afios.

Para Astrocaryum mexicanum el efecto del claro en el
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crecimiento parsa  juveniles v adultos es de 6 -a 12 anos,
mientras que parea infantiles las diferencias con sitios
cerrados no son significativas a los 3 anos de edad del claro
(Martinez-Ramos et.al. 1988b}). Es evidente que las
caracteristicas mismas del claro (por ejemplo tamanho) tendran
un papel <Importante en definir el tiempo de duracion del
efecto.

Entre las posibles caracteristicas 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 ahore
no hay elementos para evaluar el nivel de reservas en las
semillas de Aphelandra comparado con el de otras especies
herbaceas de sombra, Respecto a los pigmentos que presenta
Aphelandra aurantiaca. los individuos con hejas de color blanco
{variegadas) son mas abundantes en los claros y nco en sombra como
cabria esperarse (Cuadro V.s4). Otro autor (Smith, 1986) menciona
que el hecho de presentar hojas variegadas pueden jugar un papel
de defensa contra herbivoros y patégenos.

Resulta dificil hacer comparaciones de 1la tasa de
crecimiento relativo, dado que para herbaceas tropicales no
existe informacioén suficiente. En los bosgues templados, 1la
apertura del dosel por eventos estacionales de calda de hojas es
un evento periodico, recurrente y predecible, por 1o que resulta
logico pensar que dichos claros han &actuado como un factor
selectivo sobre las historias de vide de las especies herbaceas
de estas comunidades. Por el contario, las aperturas del dosel en
las selvas no son eventos predecibles ni periedices y el lapso de
tiempo con el gque ocurren es igual o mayor al periodo de vida de
de varias de las especies herbaceas. Son necesarios estudioes
detallados en este sentido con diferentes especies que nos
permitan evaluar el papel jugado por los claros en la evolucioén
de las historias de vida de las herbaceas tropicales.

La fenologia de las hojas parece estar acoplada con 1la
reproduccién, 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
yva han sido dispersadas que se reinicia la produccioen foliar. Lo
anterior puede ser reflejo de: 1) un patrén de asighacion de
energla estricto en el gque 1las actividades de crecimiento,
mantenimiento vy reproduccion estan claramente calendarizadas, o
bien de 1i) una restriccion morfoldgica, 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 produccien 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 1la ganacia
relativa es significativamente mayor en las primeras categorias
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CUADRO V.4

Andlisis de contingencia para el nidmero de individuos con hojas variegadas
La tabla muestra los

en los nueve sitios de observacidn permanente.

‘valores observados,

para aquellos sitios

Valores mayores de 1.876 para los residuos ajustados son significativos.

Se presenta entre paréntesis el valor del residuo ajustado
gue presentaron un valor de G significativo.

*=p<¢ 0,05 **=pc<¢ 0,01,

Categorfa CA CM CB SA SM SB MA MM MB TOTALf

Variegadas 39 8 3 . 2 R 1 2 17 2 0 58
(7.15) (-2.83) : (—-3.27) (56.25)*%*

No variegadas 232 97 98 -~ 170 67 46 177 .42 23 952

: (-7.15) (2.83) - 1 (3.27) {3.44)NS

TOTAL 271 105 101 172 68 48 178 44 23 1010

(27.0) (0.67) (1.73) - (9.74) (3.22) {0.24) (14.29) (0.13) (2.72) (56.69)
xt NS NS T NS NS bkl NS NS *s




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

V.5. Conclusiones.

El crecimiento individual (evaluado como incremento en
longitud, Aarea foliar y numero de hojas) en Aphelandra aurantiaca
mostr¢é marcadas diferencias en individuos de distinto tamaho.
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 present® una forma potencial.

La variacien del crecimiento individual en el mosaico de
regeneracién mostré que son los claros (en particular el sitio
claro de baja densidad) 1los sitios donde 1os individuos
presentaron un mayor crecimiento. Los sitios maduros presentaron
los niveles més bajos de crecimiento individual y 1los sitios
sucesionales mostraron niveles intermedios. Esta tendencia fue
mas clara al analizar la ganancia relativa de area foliar. La
produccién de hojas presento uns variacién mayor.

/
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CAPITULO VI
PRODUCOION DE RAMETS XN

Arbeligndre auraniisse
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VIi.

de

1. Introduccien

Entre las plantas terrestres existe un numero conslderable

especies que tienen la potencialidad de producir clones a

traveés de estructuras tales com¢ estclones, rizomas, bulbos vy
cormos. Exceptuando mutaciones somaticas los individuos clonados

son

geneticamente identicos a la planta progenitora y tienen la

capacidad potencial de vivir independientemente de ella. Harper
(1967) acufi¢ el término "ramet' para denominar a este tipo de
individuos en contraste con el teérmino "genet"” que define el
conjunto de unidades que provienen de la germinacién de una
semilla. Recientemente, ha surgido polémica sobre las
consecuencias fisioloégicas, ecolégicas, geneéticas y evolutivas
que conlleva la capacidad de clonacién.

Existen autores que argumentan que este proceso debe ser

considerado como crecimiento, ya que es s¢lo una forma horizontal
de ramificacién, semejante a la ramificacién de un Arbol (Harper,
1981, 1986). Por otro lado, otros autores consideran gue el
teérmino de reproduccién vegetativa es mas adecuado ya que este
proceso propaga el material genetico del organismo progenitor en
tiempo y espacio, y esta es una de las funciones de la
reproduccioén (Abrahamson, 1980), Otros tratan de conciliar ambos
puntos de vista argumentando que si bien el crecimiento clonal
origina ramets por medio de crecimiento y ramificacioen, este
proceso es diferente a la ramificacién en arboles, en los cuales
las ramas no constituyen individuos potencialmente independientes
(excepto en algunos casos como en Populus tremuloides) (Cook,
1983)) .

Tiffney y Niklas (1986) consideran al crecimiento clonal

come una manera de duplicar al individuo geneético sin recurrir a

la
de
a)

b)

c)

reproduccion sexual. Estos autores distinguen tres categorilas
crecimiento:

Crecimiento de establecimiento (p.ej. de semilla & individuo
adulto).

Crecimiento restaurador (p.e}. formacléon de tejido calloso
para cicatrizar algun dafio local).

Crecimiento regenerativo (p.ej. duplicacién del 4individuo
fisioldégico), incluyendo dos clases:

i) Reiteracioéon traumadtica: produccion de un nueve individuo
fislolégicamente independiente bajo condiciones desfavorables.
ii) Reiteracion programada: produccion de nuevos individuos

fisiolégicos a partir de un meristemo existente como
parte normal del desarrollo.
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pe estos tres tipos de cerecimiento unicamente el  tercero
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 da por
crecimiento de estolones, ramificacién, rizomas, en los que
el tiempo de unién es muy variable.

b) No unido al progenitor: 1la dispersién de ramets se ds por
medio de,agamospermia y bulbilos con la ayuda de factores
bioticos y abioéticos (p. ej. agua, viento, y animales) vy no
por crecimiento.

El crecimiento clonal conlleva uns serie de implicaciones a
diferentes niveles, por 1o que surgen varias preguntas: como es
la percepcioén e integracién del ambiente a traveés de los ramets?
como se da la captura y reparticién de recursos entre ramets?
ocurre competencia inter e intra ramets? como es la interaccidn
de los ramets con herbivoros, patégenos, polinizadores y
dispersores? de qué manera definen los ramets la contribucién
reproductiva del genet?

A nivel evolutive se argumenta que el crecimiento clonal
lleva finalmente a un;descenso en la variacién genetica de las
poblaciones. Sin embargo, sobre este tema existe poleémica ya qQue
hay evidencias que apoysan estos argumentos y otras que invalidan
la 1dee (Ellstrand y Roose, 1987). Dado que las plantas no
presentan las celulas somaticas separadas de las germinales, las
mutaciones somaticas Juegan un papel importante en definir la
variabllidad genetica 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 generacioén, vy
pueden ocurrir tanto a nivel nuclear como citopldsmice, afectando
a todo un meristemo de crecimiento (Silander, 1886). Las
mutaciones somaticas son heredables y pueden constituir una
fuente de evolucién rapida en plentas. De eaqui que algunos
autores consideren a las plantas como mosalcos geneticos (Gill,
1986). Silander (1986) compara las posibles ventajas adaptativas
de sindromes de reproduccion sexual y asexual como vias
alternativas (Cuadro VI.1).
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Cuadro VI.i. Diferenciss ecolegicas y geneticas de 'la ji;fll"'
reproduccion clonal sobre la sexual . (tomado:
Silander, 1986) DR o

TIPO DE REPRODUCCIQN. ¥“'

SEXUAL 'CLONAL
1. Variacion genetica Replicacion del genotipo
2. Mayor dispersion Menor digpersion
3. Periodo largo de latencia Seleccién activa del habitat
¢4, Escape de patégenos ‘ Persistencia local
5. Escape de efectos somaticos Bajo costo reproductivo
6. Escape a la senectud Inmortalidad potencial
7. Baja probabilidad/ de Alta probabilidad
establecimiento.

VI.i.1. Objetivos.

El presente capitulo pretende obtener los patrones de
produccién de ramets rotos por medio del crecimiento clonal en
Aphelandra surantiaca. Asimismo, pretende evaluar la variacion de
dichos patrones en el mosaico de regeneracién de la selva de Los
Tuxtlas.

VI.2. Material y Metodo

Con la finalidad de conocer el patron de produccion de
propagulos vegetativos en Aphelandra aurantiaca en los diferentes
parches de regeneracién, se utilizo 1a siguiente metodologla:
durante los registros mensusales, se anotaba si 1los individuos
producian reiteraciones asi como el momento en el que las mismas
se separaron del progenitor. De igual manera se anotaban las
caracteristicas de 1las reiteraciones tales como: longitud
injicial, numero de hojas, nivel de herbivoria, area foliar
inicial, produccidn de semillas entre otras.
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Fara probar la hipotesis de que 1la 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, numerc de hojas v
nivel de herbivoria) ramet no rotos, es decir que claramente
provenian de una semilla, con el tallo completamente erecto. Los
miembros de cada par estaban separados por una distancia de
aproximadament 50 cm. Para csada pareja uno de los individuos
era doblado y fijado al suelo por medic de un alambre a manera de
grapa y el otro individuo permanecié erecto, como un control,
Mensualmente s& anotaba si permanecian vivos, asl como 1la
produccion de reiteraciones.

La probabilidad de fractura del tello para individuos de
diferente tamahc se evalud mediante el cociente: numero de
individuos fracturados en un &no en la categoria x / total de
indivdiduos en dicha categorila.

Debido a que son pocos los ramets rotos producidos en. el
pertodo 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.

Aphelandra surantiacs no es una plenta clonal estrictamente,
mas bien la producclién de ramets se lleve a cabo a partir de la
fractura o daho que sufre el tallo o el meristeme apical. La
produccién de ramets rotos, puede ne genral segulr dos caminos:
i) 1la fractura directa del tallc por la caida de algun objeto vy
posteriormente la produccién de una reiteracidn; 1ii) el tallo se
dobla por 1la cailda de algén objeto, una vez doblado el tallc
produce una reiteracion, la cual despueés de un cierto periodo de
tiempo se separa del individuo progenitor. Es asl que dicha
produccion esta intimamente ligada a la probabilidad de romperse
de los tallos, 1a cual esta a su vez ligada a la cailda de ramas y
arboles asi como al daho causado por herbivoros y/o patégenos que
atacan el meristemo apical.

Tanto para la poblacion en su conjunto, comoe para 1los
individuos de los nueve sitios permanentes de observacion, la
probabilidad de fracture de un tallo de A. aurantiaca esta
directamente relacionada a su tamafic, mas particularmente a su
longitud. Mientras mas largo sea un individuo, mayor
probabilidad tiene de romperse (Figs VI.1 y Cuadro VI.2). Esta
probablilidad puede variar dependiendo de 1las caracteristicas
propias del sitio en el que crecen las plantas, es decir si
existen Aarboles muertos en pile que se caen en fracciones, 81 es
una 2zona expuesta a vientos o de pendiente pronunciada.
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CUADRG VI.Z "
Parémetros de la curva de la probabilidad de romperse en funcicn
de la longitud total inicial, para la poblacich en su conjunto.

m = pendiente, b = ordenada al origen r = coeficiente de correlacion
n = nimero de observaciones. *' = p ¢ 0.01 y * = p ¢ 0.05.
NS = no significativas. Se muestran los errores esténdar de los
parametros.
Sitio m ' b r n
cA 0.0113-%0.0081 " G R E e U S
cM 0.0165 + 0.0037 SRGES I W
CB . 0.0162 + 0.0045 (2 10
sa 0.009¢ + 0.0029 Sy 130
SM 0.0036 & 0.0048 (NS) 10
5B 0.0173 + 0.0031 (%) 11
MA 0.0073 #+ 0.0039 ~0.0159 % 0.23%Z 0.557 (*) 13
MM 0.0163 + 0.0047 -0.2101 % 0.:215 - 0.817 (*) 8
MB 0.0159 + 0.0034 -0.1078 + .0:189 0.870 (**) 9




La pendiente de las rectss que describen €l comportamientoe
de la probabilidad de fracturarse como funcion de la longitud del
individuo, para los diferentes sitios parece ser mayor ({en
promedio) en 1los claro y sitios sucesionales (0.015 vy 0.013)
respectivamente (Cuadro V1.2). Lo anterior podria deberse a las
caracteristicas ‘de los mismos, pues durante el censo fue en éstos
sitios donde se observé con mavor frecuencia la caida de ramas
asi como el hecho mismo de la creacién del claro aumentd el

nimero de ininiduos rotos. Las caracteristicas ambientales vy
estructurales de los diferentes sitios tienen mucho que ver con
la historia de perturbacién de los mismos. Sin embargo son

necesarios estudios mas detallados y un analisis estadistico
apropiade, para concluir.

Un analisis de contingencia (Greig-Smith, 1983) vpara el
namero de individuos rotos y no rotoes agrupados en cinco
categorias de tamaho en los diferentes sitios mostrd que no
existen diferencias significativas entre los sitios (G = 30.71;
32 g.1.) (Cuadro VI.3). Lo anterior pareceria indicar que 1la
probabilidad de fractura se distribuye de manera laseatoria en el
mosaico de regeneracién. 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 mantenla doblado, mientras el otro permanecié¢ erecto a
manera de testigo, muestran claramente que son los indiviudos
doblados los que producen relteraciones que al separarse originan
los ramets rotos. De los individuos control (11) ninguno produjo
reiteraciones, sin embargo, de los doblados (@) cuatro preodujeron
reiteraciones, 1lo que significa un 44.44% del total. La prueba
exacta de Fisher (Daniel 1978) mostré que existen diferencias
seignificativas (p ¢« 0.05) entre los dos grupos con relacién a la
probabilidad de producir una reiteracion. Otro dato interesante
es que de los individuos control murieron dos individuos,
mientras que los doblados fueron cuatro los muertos, lo anterior
podria sugerir que 1la caida de ramas o arboles constituye un
factor de mortalidad importante (ver Capitule IV).

El numero de reiteraciones producidas por un dindividue es
comunmente de uno, pero pueden llegar a producir hasta trea en un
ano (Fig. VI.3 b). 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 1la separacion de una reiteracioéon del
progenitor. Aquellos que los producen generalmente producen uno
s¢lo aunque pueden producir hasta tres (Fig. Iv.2a). La
probabilidad de producir al menos un ramet aumenta con el tamano
de los individuos (Fig. V1.3 ¢). Asimismo, la probabilidad de
producir al menos un ramet parece aumentar con el tamaho de 1los
individuos, es decir el porcentaje de individuos grandes que
producen remets 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 categoria

de los nueve sitios de observacion permanente,
En la tabla se presenta entre parentesis

La tabla muestra los valores observados
el valor de G para los subtotales y el total.

categ  CA cM cB sA sM SB MA MM MB TOTAL
1 0 1 0 0 -0 0 1 0 0 2
. (7.65)
2 7 0 2 5 3 0 9 2 1 29
{7.29)
3 7 1 4 A7 s e 4 2 0 40
= AR : (10.23)
4 10 2 5 120 g g e g 1 4 46
., (2.47)
5 14 1 2 14 3 1 9 1 4 49
‘ ' (2.57)
38 5 13 48 15 2 30 6 9 166
(2.16)  (5.94) (2.12) (5.12)  (1.41) (1.72)  (6.15)  (30.71)

(1.18)

C(4.92)

NS
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PequUencs que producen ramets rotos, Lo anterior no &8 mas que el
resultado de que la probabilidad de fracturs o doblez depende de
la longitud (y por tanto del tamano) (Fig. VvI.2c).

El Cuadro VI.4 muestra el andisis de contingencia realizado
para evaluar si.el numero de ramets (b) y reiteracicnes (a)
es diferente para individuos de distinto tamahc en tres
condiciones de regeneracién (claro, sucesionale y maduro). El
valor de la G (10.9073, 32 g.l.) muestra que no exiteieron
diferencias #ignificativas en 1la produccion de ramets (b) ni
reiteraciones (@) para indivdiuos de diferente tamafio ni para leas
tres condiciones de regeneracioin. Sin embargo., 1la Fig. VI. 4
muestra que &l parecer, los sitios maduros presentan una mayor
produccién de remets rotos. Lo anterior pareceria estar en
contradiccién con 1o obtenido para la probabilidad de romperse,
pues ésta parece ser mayor en los claros. Sin embargo, es
importante recordar que 1los ramets rotos se producen en el
momento en qQque s& separa una reiteraciéen del individuo
progenitor. A su vez, la reiteracién es producida al ser un
individuo golpeado o fragmentado por la caida de algun objeto. El
tiempo de separacién es muy variable, pero en general los
individuos permanecen unidos por varics ahos. Es asi que la
produccieén de ramets rotos por la separacioén de reiteraciones es
un proceso que se da& en periodos largos de tiempo. Asi,
posiblemente el alto numero de ramets rotos en los sitios maduros
es el resultado de la apertura de un claro en dicho sitio varios
afios atras. El hecho de que los sitios sucesionales presenten
valores intermedios en la produccién de ramets rotos parceria
apoyar lo antes mencionado.

Los resultados antes descritos indican que la actividad de
crecimiento clonal es importante en Aphelandra aurantiaca, sin
embargo para evaluar su impacto demografico es necesario
integrarla con el proceso de reclutamientos de nuevos genotipos
por la via de la germinacion de las semillas (Capitulos VIITI vy
IX). Al parecer, la produccién de ramets no presenta un patron
con relacién a 1la edad sucesional de los sitios, ni con 1la
densidad, es decir, la dinamica de produccion de ramets se da de
manera aleatoria en el mosaico de regeneracion natural. Sin
embargo, son hecesarios estudios por un perlodo mayor, pues el
numero de ramets rotos producidos en un afno es muy bajo Yy no
permite emitir conclusiones. '

69



CUADRO VI.&
Andlisis de contingencia para el nudmero de reiteraciones (A) y ramets (B)
producidos por individuos de distinto tamafio en los nueve sitlos de observacidn permanente.
En la tabla se presenta entre paréntesis el valor del residuo ajustado, para
aquellos sitlos y categorias que presentaron un valor de G signficativo
en los subtotales (tambien entre parentesis).

() .
Categoria Claros Sucesionales Maduros TOTAL
1 0 1 1 2
(1.65)
2 4 z 3 9
{0.59)
3 8 9 ' 11 28
(0.48)
4 ] 5 . 37 14
' : : (1.09)
s 6 [ fﬁ; 18
! {0.007)
2ac LT T g 71
(2.18) (0,54) .00 7 (1.10) (3.8215)
- = : NS
{B)
Categ CA CH cB . TOTAL
1 0 o] 1 1
(1.39)
2 1 2 3 6
(0.34)
3 4 1 ? 12
(2.62)
4 3 0 L2 5
e e ey fa ] L (4.36)
5 3 8 9 20 g
: (2.56)
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CAPITULO VII

PATRONES REPRODUCTIVOS EN

Aphalandra auransiaca
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VII.1. Introduccioen.

La reproduccion, el crecimiento y la sobrevivencie de los
individuos son procesos intimamente relacionadoes de cuya
interaccion depende la dinamica de una poblacion. A su vez, estos
procesos son afectados por la cantidad de energia que un
individuo captura. De la eficiencia del reparto de dicha energia
depende en gran nmedida el exito del individuo al dejar
descendencia (Wilson, 1983).

Un evento, reproductivo esta definido por una serie de
factores tanto intrinsecos como extrinsecos al individuo
(Sarukhan et al., 1984). Sin embargo, aun no es claro en que
medida tal evento estdA determinade por uno u otro tipo de
factores. Los componentes genéticos que determinan atributos
tales como la edad a la primera reproduccién, numero y peso de
las semillas, numero de eventos reproductivos y 1longitud del
periodo reproductivo, constituyen una fuente intrinseca de
variacien intrapoblacional. Factores bioticos, tales cono
polinizadores, dispersores, patégenos vy depredadores, asi como
condiciones fisicas como 1la temperatura, humedad, v 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 1los eventos reproductivos, son
componentes primordiales de las historias de vida de las plantes
(Wilson 1983). Dependiendo de las interaccion de eéstos

componentes, la seleccién natural eliminara las combinaciones
menos exitosas.

El npumeroc y peso de las semlllas producido por una planta
. estd Intimamente integrado a las caracteristicas del genotipo,
pero tiene también un componente ambiental fuerte. Donde termina
uno y empieza el otro no es facil de definir. Existen evidencilas
de que la fecundidad puede estar limitada por falta de recursocs
(luz, agua, nutrientes). Por otro lado, tambien existen
evidencias de que el rendimiento reproductive puede verse
limitado por la cantidad de polen (Wilson, 1983; Mc Dade, 1985).

Generalmente, existe una fuerte correlacién positiva entre
el tamano del individuo y la fecundidad, 1la cual aumenta al
aumentar el tamaho (Pinero y Sarukhan, 1982; Wilson, 1983;
Sarukhan et al., 1984). Lo anterior significa que dependiendo de
la estructura de tamanos en la poblacién (por ejemplo si solo hay
algunos individuos de alto vigor), puede suceder que un reducido
nimero de indivudos contribuya en forma desproporcionada al
reclutamiento de nuevos individuos a la poblacién. Lo anterior
tiene implicaciones sobre la estructura genética de la poblacién
(Sarukhan et al., 1984).
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Asimismo, la edad a la primera repreoduccion  Presenta  una
estrecha relacien con el tamano. Para el caso de herbaceas
perennes, existe evidencia que muestra que el estado sexual sélo
se alcanza despuegs de rebasedo un cierto tamafo critico
(Barkham, 1980a y b; Solbrig et al., 1980; Kawano et al., 1986).
La edad a la primera reproduccién tiene un enorme efecto en 1la
tasa a la que un genotipo dado contribuye al acervo genetico de
la poblacioén. El retrasc ern este evento, debiera traer consigo
(para compengar su impacto demografico negativeo), un aumento de
la sobrevivencia y 1la fecundidad ©posterior (Wilson, 1983;
Watkinson y White, 31985).

Es dificil! medir claramente el costo de 1la reproduccion,
pues no se tienen claras las unidades energéticas adecuadas para
hacerlo (p. ej. carbédn, microelementos, calorias, variables
demograficas), ni si estas deban ser igusles para todag las
especies. Por otro lado, resulta muy complicado definir que
estructras intervienen (y cuales no) en éste procesc (Harper,
1977; Silvertown, 1982; Wilson, 1983 y Watkinson y White 1985).
En plantas con crecimiento clonal se desconoce la manera y la
magnitud con 1la gue la energla asimilada fijada es asighada en
forma diferencial al crecimiento clonal v & la produccién de
semillas (Harper, 1977)

otro factor importante para describir los patrones
reproducitvos de especies vegetales es la senectud. No se tiene
claro s1 esta se presenta en todas las especles, si debe
considerarse a nivel de ramet no roto y/¢ de ramet y cusles son
los procesos que la determinan (p.ej. acumulacién de mutaciones
desfavorables) (Watkinson y White, 19&%5).

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

ATRIBUTO REPRODUCTIVO ' TEMPRANAS '_}TARDIAS‘i>

Baja

Asignacion a reproduccien sexual. '_ S ,Aiﬁét;f;

Periodo prereproductivo ; : v‘(\lbpkﬁblf‘:Largo
Longevidad 8 n»‘ K »‘f’ ;; :60515 Larga
Nomerc de semillas 7;' . :' ‘vfgf‘fCrénde Pequeno
Tamafo de semillas . : -7 '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 tamenc minimo pare adquirir la madurez sexual (p.
ej.Viola soreria (Solbrig et al. 1980),Narcissus
pseudeonarcissus (Barkham, 1980 a,b).

b} La fecundidad medida como ntmero de flores, frutos, o6vulos o

semillas, es mayor en sitios abiertos que en sitios cerrados.

Son necesarios un mayor numero de estudios demcgraficos en
especies herbaceas con historias de vids diferentes, para conocer
las tendenclas del comportamiento de los patrones reproductivos
en un gradiente sucesional.

VII.1.1. Objetivos.

El presente Capltulo describe algunos aspectos de la
historia natural relacionada con la blologia reproductiva de A.
aurantiaca. Como objetivo pricipalse pretende, definir el patroén
de fecundidad de Aphelandra aurantiaca, asi como evaluar en que
grado varila dicho patrén en el mosaico de regeneracion de 1la
selva de Los Tuxtlas.
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VII.2., Materiales y Metodos,

La metodologia empleada para describir la biologia
reproductiva de Aphelandrs aurantiaca puede agruparse en dos: la
utilizada parzs estudiar la historia natural (biologia floral,
polinizacién, dispersién de semillas) v la utilizada para obtener

los patrones de fecundidad vy sus implicaciones democgraficas.
VIii.2.1. Historia Natural.
VII.2.i.1. Biologia floral.

En los primeros dias de diciembre de 1987 se escogieron 18
inflorescencias de individuos encontrados fuera de 1los cuadros

permanentes de observacién. Dichas inflorescencias fueron
encapuchadas por medio de una malla de tela muy fina (de
aproximadamente 1 mm de apertura). El encapuchamientose llevda

cabo antes de que los botones florales abrieran, para determinar
tanto la curva de secrecién de nectar como para evaluar la
posibilidad de autofecundacien. Por otro lado, para describir
fendmenos 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 midie¢
volumen de néctar por medio de micropipetas de 25 microlitros de
capacidad. Por otro lado, se midié la concentracién de azucar en
el néctar utilizando un refractémetro de campo.

VII.2.1.2. Evaluacién de autocompatibilidad.

Las inflorescencias encapuchadas se siguieron a lo largoe de
su desarrcllo y maduracién come infrutescenclas, Yy 'estas se
colectaron una vez maduras. En el laboratoric se anoté para cada
infrutescencia el numero de frutos producidos, €l nivel de dafio
sufrido por herbivoros (ver Capitulec II), el numero de semillas
producidas, el numero de ¢vulos 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 comparé con el obtenido pera
una muestra aleatoria de semillas obtenidas de frutos gque
provenian de inflorescencias marcadas que no fueron encapuchadas,
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Vvil.2.1.3. Flulo de polen,

Para determinar el flujo de polen entre individues,
alrededor de las 17 hrs del 4 de diciembre de 1986, se colocaron
polvos fluorescentes en varias flores recien eabiertas de un
individuo encontrade en un claro. Varias horas despues,
procurando que el periodo de mayor activided de 1los colibries
(polinizadores de A. aurantiaca (Toledo, 1977)) hubiera pasado
(5-12 A.M.). A partir del individuo marcado se colectaron las
flores clarsamente expuestas a polinizadores, es decir que
estuvieran completamente abiertas, de individuos encontrados
dentro de un radio aproximado de 10 metros. Se anoto 1la
distancia en centimetros entre estos individuos y 1la planta
marcada. Las flores se revisaron con un microscopilo
estereoscopico, bajo luz negra, para detectar la presencia de los
polvos fluorescentes en el estigme de las flores.

VII.2.1.4. Dispersieén.

Para estimar el potencial de dispersion de las semillas de
Aphelandra aurantiasca se elabor¢ en el laboratorio un modelo
fisico de una planta reproductiva. Este modelo consisti$ de un
asta de madera que representd el tallo de wuna Aphelandra
reproductiva. Sobre el asta se colocaron , por medio de una
tachuela, infrutescencias maduras. Este sistema permiti¢ regular
diferentes alturas de las infrutescencias para simular individuos
de diferentes tamahos. Las infrutescenclas contienen frutos
dehiscentes, de dispersion balistica, que explotan al estar

suficientemente secos.

El experimento consisti® en dejar una sola infrutescencia
montada en el asta por un lapso de entre uno v tres dias hasta

que todas 1las semillas fueron dispersadas. Diariamente se&
registreba la distancie de cade semilla expulsada al asta,
colectandola posteriormente para evitar equivocaciones. El

experimento se repitié colocando infrutescencilas (una sola cada
vez) a 23 distintas alturas del asta, 100, 50 y 20 cm, tratando de
cubrir el rango de alturas de los individuos reproductives de A.
aurantiaca. Para la primera altura so6lo se usé una

infrutescencia, en 1los 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 observacioen. De los
individuos que produjeron inflorescencias se obtuvieron 1los
siguientes datos: 1) fecha de produccisen de inflorescencias
inmaduras y maduras, ii) large total de 1las inflorescencias
maduras, ii1) fecha de dispersidn de las semillas y 1iv)
depredacion ,de inflorescencias e infrutescencias.

De 108 inflorescencias colectadas dentro del nmosaico de
regeneracién de la selva, se ajusté una funcioen lineal del numero
de flores por inflorescencia como funcién de la longitud de 1la
misma (Fig. VI1.1). Dado aque cada flor produce 4 d&vulos, el
modelo puede wusarse para estimar la fertilidad de 1las plantas
considerando unicamente la longitud total de inflorescencias por
individivo. Para determinar 1la fecundidad, i.e., numerc de
semillas producidas por individuo, el valor de fertilidad
estimado Be ajusté por un factor de aborcion de ovulos (que se
supuso constante para los diferentes sitios de observacion)
calculado con base en las infrutescencias colectadas de distintos
ambientes, y un factor de reduccion numerica de o6vulos y semillas
por dahos de herbivoria (que varid entre 1los sitios) . Este
ultimo factor de correccién se obtuvo de 1los registros de
herbivor¥a en 1los sitios permanentes de observacion (Capitulo
I1). Esta metodologia permitiéd estimar la fecundidad individual
sin provocar alteraciones en la dinamica de los sitios.

La probabilidad de reproduccién se evalué por dos vies: en
la primera se estimd la proporcidén de individuos que se
reprodujeron el aho de estudio, en las diferentes categorias de
tamaho para los nueve sitios de observacién permanente; es decir
la probabilidad de reproduccioén en un ato. La segunda se evaluo
por medio de 1la presencia de 1la cicatriz que deja la
inflorescencia al caerse (Fig. 1.5). Se stim¢ el porcentaje de
individuos que presentaban al mnenos una cicatriz de
inflorescencia, en las cinco categorias de tamanhoc para los nueve
sitios. Este vselor describe la probabilidad asociada & que un
individuo de cierte categoria de tamaho se halla reproducido al
menos una vez (atin cuando en el aho 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, 1los valores de
fertilidad calculados para los individuos del sitio sucesional de
baja densidad se correlacionaron con medidas de 1luz obtenidas
por encima de dichos individuos (ver cCapitulo II).
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Fig. #vyI.1Caracteristicas de las inflorescencias de Aphelandra
aurantiaca. - ' )
i Modelo de regresién lineal del
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VII.3. Resu ltados vy Discusion.

VII.3.1.  Historia natural de ls reproduccien.
"VII.3.1.1. Fenologla.

El periodo.de floracién de Aphelandra aurantiaca comienza en
septiembre, tiene su pico en noviembre y alguncs individuos aun
florecen en enero y febrero. Los primeros individuos florecen en
sitios abiertos (borde de la selva v claros), vy los individuos
mas tardios ed la selvs madura. La maduracién de los frutos lleva
entre dos y tres meses, por lo que los encontramos maduros desde
diciembre hasta mayo, con el méximo en febrero; La dispersion
(por explosion de los frutos en el momento en gque estos estan
suficientemente secos) se lleva a cabo en la é&poca de sequia,
inicia & finales de febrero con un pico en abril y termina en
mayo. Las plantules comlenzan a germinar desde marzo (Fig.
VII.2), sin embargo el pico se encuentra en los meses de junioc y
Julio y algunas aun aparecieron en octubre (Capltulo VIII). Asi,
al parecer las semillas tardan entre 1 vy 6 meses en germinar.

VITI.3.1.2. Biologia floral.

Las inflorescencias varian en longitud entre 4.5 y 19 cm, lo
que significa, a partir de la regresién calculada entre numera de
flores y largo de la inflorescencia {(cf. Fig. VII.1) un numerc de
entre B y 47 flores o bien entre 32 y 188 ¢&vulos por
inflorescencia. Generalmente, los individuos presentan una sola
inflorescencia, aunque existen algunos que llegan a tener hasta
cuatro.

La spertura 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 crigina un botén floral
hasta que abre la flor transcurre aproximadamente un mes. Las
flores permanecen abiertas entre uno y tres dias, pero
probablemete son receptivas sélo durante el primer dia. Mc Dade y
Kinsman (1980), mencionan que para otra especie de Aphelandra en
Costa Rica, Aphelandra golfodulcenis, 1la mayoria de las flores
duran un dia y abren entre las 5:45 y las 7:00 A.M.

Vi1.3.1.3. Polinizacion.

Las flores de Aphelandra aurantiaca son polinizadas por
colibries en particular, por un colibri no territorial residente
de 1la selva de Los Tuxtlas, Phaetornis superciliosus (Toledo,
1977 y observaciones personales).

Toledo (1977), menciona que Aphelandra aurantisca es
tambien vistiada por mariposas. Registros para otras especies de
Aphelandra, mencionan a Phaetornis superciliosus como el
polinizador legltimo y a otros colibries asi como abejas como
ilegitimos, que roban né&ctar y polen. La hora mas comun 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 ileglitimas
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Fig. VII. 2 Fenologia de Aphelandra aurantiaca en
Los Tuxtlas, Veracruz.




disminuyen en gren medida el numero de semillas producidas. (Mc
Dade y Kinsman, 1980). Opler et al. (1980) mencionan que el 90%
de 1las especies de plantas menores de 5 metros en las selvas
.neotropicales, son polinizades por abejes, en particular del
genero Trigona. Tal es el caso de varias especies de herbaceas

del género Costus (Schemske 1981, 1982, 1983, 1984). Toledo
(1977) menciona que para el caso de Los Tuxtlas existen 11
especies de colibries y 26 especies de plantas polinizadas por
&Stos . De acuerdo a la fenologia de la especies visitadas por
colibries, existe una abundancia de néctar disponible de febrero
a Jjunio con wn pico en abril y un periodo de escasez de
septiembre a diciembre. Ya que éste uvltimo es el periodo de
floracién de Aphelandra surantiaca, 1lo anterior podrila estar
indicando & una ccompetencia de dichas plantas por rpolinizadores
sin embargoe, no existen datos pars afirmarlo.

Por otro¢ lado, se ha observado (Toledo, 1977) que Phaetornis

superciliosus presenta un comportamiento nomadico vy que en época

de frio (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 Aphelandra durante este
perlodo. Esto podrila significar que los polinizadores

constituyen un recurso limitante en la reproduccién de esta
herbacea, particularmente en los sitios madurcs de la selva (ver
adelante), en los que la entrada de luz y la temperatura son
menores que en loe claros. Existe evidencia que sugiere que el
nimero de granos de polen depositados sobre el estigma de las
flores para especies de la misma familia que Aphelandra es
determinante en la produccion de semillas (Irichantera gigantea)
(Mc Dade, 1983),lo0 mismo sucede con otras herbiceas (Colosi vy
Cavers 1984). Son necesarias observaciones mas detalladas del
compeortamiento de este polinizador con respecte al éxito
reproductivo de Aphelandra aurantiaca.

El volumen de nectar por flor para las tres diferentes horas
de registro, permanecid¢ constante (Cuadro VII.2). El volumen de
néctar maximo (8.133 microlitros) fue relativamente bajo al
compararlo con datos de otras especies de la misma Familia,
polinizadas por colibries. Por ejemplo: Aphelandra golfodulcensis
y Justicie aurea en Costa Rica, producen 33.4 y 22.3 microlitros
de nectar respectivamente (Mc Dade y Kinsman, 1980),. gin
embargo, otras especies polinizadas por colibries producen
cantidades de nectar menores en comparacien con Aphelandra

aurantiaca, entre ellas: Cuphea sp. (1.77 microlitros) e Inga
brenessi (0.85 microlitros) (Feisinger, 1978). Es necesario
aclarar que los resultados pueden estar sesgados ya que no se
hizo wuna evaluacion de la cantidad de neéctar producido por 1la
madrugada, que es cuando mAs néctar se produce en otras especies
de Aphelandra (como A, golfodulcenis (Mc Dade y Kinsman, 1980).

L.a concentracion de azucar del nectar es de 17.55%, dato
intermedio a los registrados en otras especies de la mnmisma
Familia. La concentracion de azucar en Aphelandra golfodulcensis
y Justicia aures es de 26 y 20.2% respectivamente (Mc Dade vy
Kineman, 1980)
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CUADRO VII.,2 ,
voldmen de neéctar a distintas horas del dfa, en flores de
Aphelandra aurantiaca en Los Tuxtlas, Veracruz .

Microlitros Coeficiente de Numero de
promedio variacicn flores -
(media + e.s,)

HHora del dia
8:00  8.133 + 1.74 35.41 11
10:00 6.791 + 2.58 S6.91 9

12:00 7.013 + 1.84 43.63 11




o ESTA TESIS N0 DEBE
v11.3.1.-’.. Evaluacien de la capsﬂfﬁ(a(plideI'éutglfsi'(!:%.{rgg:\i\cion.

Existe la posibilidad de autofecundacién en esta especie; de
las inflorescencias encapuchadas (18) 14 produjeron semillas. En
&stas, el porcentaje promedio de &vulos que originaron semillas
fue de 28.2%, valor muy Esemejante al encontrado en
inflorescencias (no encapuchadas) de sitios abiertos (23.78%) vy
de sitios maduros (24.75%) de las selva. Al poner a germinar un
lote de semillas (N = 28) provenientes de ¢vulos autofecundados,
bajo condiciones de sol {(ver Capitulec VIII para el metodo), se
obtuvo un 33% de germinacion. Este valor es menos de la mitad del
porcentaje obtenido (x + d.s. = 69% + 11.5), bajo las mismas
condiciones, para semillas de infrutescencias colectadas al azar
en diferentes ambientes (Capitulo VIII). Una prueba de X22 mostro
que la diferencia es significativa (X2 = 8.012 p ¢ 0.001).

Asi, =1 bien existi® autofecundacien esta redujo la
capacidad de germinacién de las semillas. Schemske (1983)
menciona que tres especies de Costus, presentan autofecundacion,
y este evento reduce el numero de semillas producidas en un 12% a
33%. Es necesaric hacer un estudio con m&s detalle, y con un
mayor numero de semillas para entender el papel que juega la

autofecundacion en la blologia de Aphelandra aurantiaca.

VII.3,1.5. Flujo de& polen,

Los pocos datos que obtuvimos para el flujo de polen indican

que la mayoria de los granos viajaron a una distancia promedio de
metro y medio, 1llegando algunos hasta S m (Fig. VII.3).
Estas distancias son menores a las reportadas por Linhart (1973)
para una especie de Heliconia, cuvo vector de polinizacien es
también Phaetornis superciliosus . Sin embargo es necesario
llevar a cabo estudios con un mayor némero de observaciones en
los diferentes ambientes.

VII.3.1.6. Aborcien de ovulos.

La aborciéon de ovulos es otro aspecto que determina el
resultado de los patrones reproductivos. Existen varias ideas
para explicar el por que de la misma (Stephenson, 1981)
recibiendo mayor atencién la limitacién de recursos. Al parecer,
existen en las plantas mecanismos fisiologicos que balancean el
namerc de ovulos que pueden desarrollarse en funcién de 1la
energla que posee la planta materna. El compromiso energetico es
el de obtener un numero dptimo de semillas con las
caracteristicas necesarias para su desarrollo y éxitoe en su
establecimiento como plantulas. Generalmente se ha planteado gque
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 ovulos por inflorescencia fue del 10%. Este dato es semejante
al descrito para Bauhinia ungulata una leguminosa arbustiva
perenne, que presenta un porcentaje de aborcion de 3.2 y 7.7%
(Heithaus,1982).
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Fig. VII.3 Distribucién de frecuencias de la distancia (m)
a la que fueron transportados polvos fluorescentes

depositados en una inflorescencia de Aphelandra
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VIT.3.1.7. Dispersion de semilles.

La dispersion es un proceso que tiene impacto a3 diferentes
niveles. En el nivel genetico influye en la estructura genetica
de la poblacién pues es, Jjunto con el flujo de polen, una de las
vias de movimiento de genes y puede jugar un papel determinante
en la diferenciascién poblacional (Hamrick y Loveless, 1987). En
el nivel demografico puede aumentar 1la probabilidad de
sobrevivencia futura al transportar a los individuos lejos de la
madre donde ‘el riesgo de muerte sea menor (por herbivoria,
patdgenos, depredacién y competencia) y las condiciones de
micrositio sean mas favorables (Janzen, 1971; Howe y Smallwood,
1982; Dirzo y Dominguez, 1986). La mayor cantidad de informacién
que existe es principalmente sobre dispersién primaria y poco se
sabe sobre el impacto o el papel que juega 1laz dispersidn
secundaria.

Para el caso de Aphelandra aurantiaca la dispersion de las
semillas es balistica, es decir las semillas son expulsadas de la
capsula por la accién del retinzculo que sl secarse se desprende
y las arroja con fuerza. De los experimentcs llevados a cabo en
el laboratorio se observé que las semillas pueden ser lanzadas &
una distancia de hasta 8.57 metros. Lea distancia de dispersion
vari¢ dependiendo de 1la altura a la cual fuecolcoccada 1la
infrutescencia. Llas curvas de dispersién generadas (Fig. VI1.4)
muestran que la mayorila de las semillas caen a menos de 3 m de
distancia del punto de dispersion, c¢on un valor modal de 1.5 m.
Valores muy cercanos, de unos cuantos centimetros en la vecindad
de la infrutescencis, son poco comunes. Asimismo, se observeé que
a menor altura de la infrutescencia, la distancia de dispersién
promedio fueémenor. La forma de la curva se sesgd hacia valores
pequetos (cf. Fig. Vii.4). Un ANDEVA de una via para la distancia

promedio alcanzada por las semillas dispersadas de
inflorescencias colocadas a diferentes alturss, mostro que
existen diferencias significativas para las tres alturas (im, 50
y 20 cm) (F(2,295) = 10.112, p ¢« 0.001). Se han reportado

patrones de dispersién semejantes para algunas especies del
sotobosque de selvas. Para Dalechampia spathulata, un arbusto
perenne de la familia Euphorbiaceae en los Tuxtlas, la dispersion
es tambien balistica Yy las semillas alcanzan entre 1 y 6 m
(Armbuster, 1982). Esta especie presenta individuos de altura

mayor que la especie aqul estudiada. Para Calathea ovandensis
(Horvitz y Beattie, 1980) la distancia alcanzada por las
semilles, dispersadas balisticamente, es de unos cuantos

centimetros alrededor de la planta madre. Posteriormente, las
semillas son 1llevadas a mayores distancias por hormigas (hecho
bastante comtn en hierbas del sotobosgque) a una distancia entre 5
cm ¥ 9,04 metros.

Es posible que mediante este tipo de dispersioen las
interacciones gque podrian darse entre individuos de 1la misma
cohorte se vean reducidas, pues son pocos los individuos que caen
cerca de la planta progenitora; 1la mayoria cae entre uno y tres
metros de distancia, la cual es considerable si tomamos en cuenta
que el <tamanho medio de Aphelandra en Los Tuxtlas es de 30 cm.
Ademas las semillas son dispersadas en varias direcciones sin que
caigan al suelo en manchones.

80



o

(W) 113510 TV ARSI
0F FI DR C99 B9 G ik (K X (TZ &5t §8 ©

+

i

(9} NBIHO W WERMISIG

W06 V9 OSL [0 609 IS 85k T 805 W2 % [0 @

FRECUENGA RELATIVA (%) FREC. REL. (1) -

©c o 3 3 B B ¥ & o 3 B B 8 B B8 3 B
. IS

eSS S SN Sy o

pSd

SN < K ASTTSEEESS . g

S I SSSSSSSSS °

= S S Ly

IS) = NN =¥

5 8 N

. _ N

S x 3 z

B G g %

1 N

] 8

c s 8 3 8 v ¥ e v 3 3 ¥ W ¥ ¥
SN SRNNNY S SRR _

] NS« IS~

aa—e—Se———— - SRS EREEEEEEaEESeSSssy

— R S iy

S R S~~~ 5

"

L/

heht b
'
€ger T 2l0 h9e

8z=N

G0t =N

Fig. # VIl.4Curvas de dispersién de semillas para inflorescencias
colocadas a diferentes alturas dentro del laboratorio.
Se indica el valor de la media 4+ el error esténdard.
N = nlimero de semillas.



VII.3.2. + “.Resultados
VII.3.2.-1: «Fatrones de fecundidad vy su variecion en el moeaico de
regeneracién de la selva.

El  numero ~ de ovulos por individuo (calculado a partir del
largoe de 1la 1inflorescencia) en Aphelandra aurantiaca esta
correlacionado positivamente con el vigor vegetativo de la planta
expresado en, terminos del area foliar en pie ( r = 0.391, p <«
0.01), del diametro basal del tallo (r = 0.288 p ¢ 0.01) y de 1la
longitud (escald log) del mismo (r = 0.1426 p ¢ 0.05 con 200 g.1.
en todos 1los casos). De estas caracteristicas vegetativas el
diametro del tallo y el area foliar explican el 417 de 1la
variacion interindividual en la fertilidad (F (2,198) = 21.34, r
= 0.1689).

El porcentaje de individuos reproductivoz en el ano de
estudio se concentré en la tercera categoria de tamafio, es decir
los individuos de entre 20 y 30 cm de 1longitud inicial del
tallo, fueron los que presentaron una probabilidad de
reproduccién mayvor (Fig. VII.5). En general, sin tomar en cuenta
las diferencias en tamanho, el claro de baja densidad presentd un
numero significativamente mayor de individuos reproductivos,
mientras que 1los sitios claro alta y maduro alta presentaron un
namero significativamente menor de individuos reproduttivos con
relacioén a los demas sitios (G total = 31.98, p ¢ 0.01, 32 g.1.)
{Cuadro VII.2a).

Al analizar el namero de individuos reproductivos en las
cinco categorias de tamaho en los nueve sitios (para el aho de
estudio), se observé que los unicos sitios que difieren
significativamente son claro baja, con una sobreabundancia de
individuos reproductivos en 1la 1a. categorla y sucesional media
con una sobrabundacnia de individuos reproductivos en la 5a.
categoria de tamano (G total = 57.05, p ¢ 0.01, g.1. = 32)
{Cuadro VII.2b). Los demas sitios no presentaron diferencias
estadisticamente significativas.

El porcentaje de individuos que se han reproducido al menos
una vez (es decir 1la probabilidad de ser un individuo
reproductivo) para la poblacion en su conjunto, aumento en forma
lineal a medida que aumenta el tamaho de los individuos (Fig.
VII.6)., La probabilidad de reproduccien se ajusté a un modelo
lineal del tipo y = 0.1997(1t) - 0.2029, coh un r = 0.9399; p «
0.01. Los individuos de 10 cm de tallo o menores, presentaron la
probabilidad mas bajea (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 observeé en
los nueve sitios (Cuadro VII.4).

Por medio de un analisis de contingencia (Greig-sSmith, 1983)
.y analizando los valores de los residuos ajustados (Haberman,
1973 en Greig-Smith op. c¢it.) se observé que el wnico sitio que
difiere significativamente de los demas fue el clarc
de baja densidad, con una sobreabundancia de individuos
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CUADRO VII.3
Analisis de contingencia del numero de individuos reproductivos y no
reproductivos, en el ado de estudlo, para los nueve sitios (A},
Andlisis de contingencia del ndmero de individuos reproductivos
en las diferentes categorias de tamafio, pera los sicios de observacién
en el ado de estudio (B).
Entre paréntesis se indica el valor de G subl:ota]. y total, as{ como el valor’ del
residuo sjustado, Unicamente en los sitios con un valor de G significativo ¢ ™
Los reslduales con un valor mayor que 1,976 son significativos. :
* = p ¢« 0.1, ** =p ¢ 0.05y *** p ¢ 0.01

(a)
categoria ca cn cB sA - st sB TUMA M T TOTAL
Reprod 38 2z 37 55 1o 14 330 "1z 237 T
(-3.5) (4.52) c e (-z.e7) : 7 T(16.53) 0% T i
No reprod 130 31 25 82 30 25 104 iz 11 485 L
(3.5) (=4.52) - S (2leny i o o C(1s.a6) et
TOTAL 168 53 62 138 | ) 137 a2 T 73 702 T 465
(9.98)  (1.38) (17.34) (2.79) . (1.44) = (0.08) .(6.07) > (0,07) (~7.17) (31.98)
st NS Coxs NS - NS N s UYL NS s s
{B)
categorfa- CA -CM.. . . .CB % . SA MB - TOTAL
1 ° I 8 1 ) 57T
e (14.74)% -
2 8 3 13 13 1 %9
(11.14)NsS
a . 15 7 10 .12 2 73
- i ’ (5.24)NS
4 9 9 -5 11 - PRSP - s 3 4 sz .
: S (7.70)NS
5 6 - 2 4 19 e viz a0 o 5 54
) - T (18.23)Ns
TOTAL 38 22 37 58 10 14 T33TTTTTTTIE 12 237
(4,710 (5.86). - (13,05} (5.49)  (B,07)  (5.49) ° (4.44)  (4.84) (5.11) (57.05)

NS NS b NS - s NS NS g NS NS A
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Probabilidad de reproduccidn en individuos
de diferente tamafio para la poblacidn total.
la probabilidad de reproduccidn se calculd
con base en la presencia de cicatrices de la
inflorescencia (ver texto).

Las lineas verticales sobre las barras repre-
sentan el error estandard. Entre paréntesis
se indica el nimero de individuos en cada
categoria.



CUADRO VII. 4
Probabilidad de reproduccidn como funcidn de la longitud del
tallo en Aphelandra eurantiaca. La tabla muestra los pardmetros
de la funcidn ajustada. m = pendiente, b = ordenada al origen
r = coeficiente de correlacién. * =p ¢« 0.05y ** y p ¢ 0.01.

Sitio m b ) ] r n
CA 0.019 + 0.001 0.099 + 0.129 0.486 (NS) 6
CM 0.221 + 0,003 -0.265 + 0.104 0.952 ( * ) €]
cB 0.234 ¢+ 0,003 -0,025 + 0,090 0,949 ( * ) ]
SA 0.014 + 0,003 f0.060 + 0,136 0.662 (NS} <]
M 0.010 + 0.003 -0.099 + 0.140 0.682 (N3) 6
SB 0.018 + 0.225 -0.105 + 0.225 0.730 (NS) &
MA 0.012 + 0.001 ~0.112 + 0.052 0.770 (NS) 6
MM 0.028 + 0.004 -0.283 + 0.125 0.944 ( * ) 5]

MB 0.023 + 0.004 ~0.291 + 0.169 0.982 ( ** )

[+




reproductivos en la primera categoria de tamano. (G .total = 57.01

con 32 -g.l. p ¢ 0:01) (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 numergc de ovulos promedio en 1individuos de diferente
tamaho presentd una relacién directamente proporcional con 1la
categoria de longitud inicial del tallo. Para individuos de
mayor tamaho la fertilidad promedio es mayor. La curva se ajusto
a un modelo lineal del tipo y = 9.866(1t)- 8.405, conun r =
9,997. Un ANDEVA de una via mostré que existen diferencias
significativas entre las cinco categorias de tamafio (F (4,732) =
16.838, p ¢« 0.001) (Fig. VII.7).

Las diferencias individuales en el numero promedio de ovulos
por individuo de distinto tamaho para los nueve sitios, muestran
una tendencia semejante a la de la poblacién en su conjunto. Los
ANDEVAS de una via mostraron que existen diferencias
significativas en el numero promedio de ovulos producidos por
individuos de tamaho distinto en todos los sitios menos en

sucesional media (Fig. VvII.8). Asimismo, se observd una
-tendencia de aumento en la fertidlidsad al aumentar el tamanho
individual. En la mayoria de los sitios, los individuos en las

cinco categorias de tamato son significativamente diferentes
entre si (prueba de comparacién multiple a posteriori, Sokal vy

Rohlf, 1981). Cuando esto no sucede, 1los individuos que no
difieren estadisticamente pertenecen a categorias inmediatas
superiores o© inferiores (ver por ej: claro baja). El sitio

maduro de bajas densidad, debido al reducido numero de individuos
que presenté se aleja de la tendencia mencionada para los demas
sitios.

Al analizar 1la fertilidad individual en el mosaico de
regeneracion por medio de ANDEVAs de una via, se observée que
unicamente los individuos de las categorias de tamanho dos, tres y

cuatro, presentaron diferencias significativas (Cuadro VII1.6).
Las pruebas de comparacion multiple a posteriori (Sokal y Rohlf,
1981) mostraron que: para la 2a. categoria el sitio claro balja

tiene una fertilidad mayor que los demas 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 1los 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 promedioc esta& relacionada con 1la
interaccien de la densidad y la edad sucesional, es decir, en
sitios mass abiertos vy de menor densidad la fertilidad es mayor
que en sitios cerrados y con altas densidades, c¢on varias
posibles combinaciones. Son necesarios anadlisis estadisticos
detallados para describir de mejor manera el comportamiento de la
fertilidad en el mosaico de regeneracién.
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CUADRO VII.S
Andlisis de contingencia para el nimero de indivduos que presentaron al menos -
una cicatriz de inflorescencia. . .

En la tabla se presenta entre parentesis el valor del residuc 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  caA cM CB. . SA . SM . “SBoMA L MM MB U TOTAL. o

1 o 1S e
(3.3 (14.76)
2 9 3 13 1l s0
0 (10.26)NS
3 16 7 10 1 73
- {6.89)NS
4 9 s B 11 1 5 s i 4 53
SN s (7.01)NS
5 6 z 4 19 .4 B0 e o5 sa
(-1.90) (18.09)**
40 22 38 s6 9 14 33 15 11 233

(5.18) (5.65) (11.96)(5.73) (6.79) (5.36) (4.66) (4.73) (6.95) (57.01)
NS NS v* NS NS NS NS NS NS 3
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Fig. VII 7 Fertilidad promedio para la poblacién de

Aphelandra aurantiaca en Los Tuxtlas.

Los individuos se agruparon en categorias

de tamafio del tallo. Entre paréntesis se
indica el nimero de individuos en cada ca-
tegoria. Las lineas verticales sobre las
barras representan el error estandard.

Las categorias de tamafio sefialadas con la

misma letra no presentan diferencias estadis-
ticamente significativas.




Fig. VIL.8

Nimero de dvulos promedio para individuos de
diferente tamafio dentro de los nueve sitios
de observacién permanente. Entre paréntesis
se indica el nimero de individuocs.

Las lineas verticales sobre las barras repre-
sentan dos veces el error esténdard.

Las categorias de tamafio sefialadas con las
mismas letras no presentan diferencias esta-
disticamente significativas.
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CUADRO VII.6

variacidn de la fertilidad promedio en individuc de Aphelandra
Se muestran los valores
para individuos de la misma categoria de tamano en diferentes

aurantiaca en el mosalco de regeneracilon.

tipos de parche dentro del mosalco,
se ordenaron de mayor a menor.

Los promedios de los sitios
Los sitios unldos por una misma

linea no presentan diferencias estadisticamente significativas

Categoria Nimero de Valor de F Probabilidad
individuos
1 117 1.156 .3330 ; :
2 231 3.976 . 0002 ' ésﬂss‘ cM M SA CA MB SM MA‘
3 171 1.862 0692 CB SB CA MM SM CM MB SA MA
4 121 4,107 .0003 CB SB MM MB CM CA MA sA st
5’ 9z 0.698 .6923




El numero promedio de ovulos por individue reproductive en la
poblacién total permanecié constante al aumentar el tamaho de los

individuos (Fig. VI1.9) (F (4.198) = 1.206, N.S.). Este mismo
patron se observo en el mosaicoe de regeneracion. Los ANDEVAs de
un camino, realizados dentro de cada sitio permanente de

observacién, nd mostraron diferencias significativas de esta
variable entre individuos de distintas categories de longitud
del tallo) (Cuadro VII.7). Tomando como constante el tamaho
individual, €l numero medic de ¢vulos por individuc fue mayor en
los c¢laros de alta y baja densided y en el sitio sucesional
media, Los * demas sitios no presentaron diferencias
significativas (F(8,202) = 4.825, p ¢« 0.0001) (Fig. VvI1I.10).

La relacién del numero de eovulos por individuo con 1la
intensidad luminica (densidad de flujo de fotones
fotosintéticamente activos) no fue significativa (r = 0.194; 39
g.1.). Asimismo, la correlacién con la calidad de la luz (rojo /
rojo lejano) no fue significativa (r = 0.274 con 38 g.l1l.). Es
necesario hacer un estudic detallado de la relacié¢n que guardan
estas dos variables con respecto a la fertilidad en Aphelandra

aurantiaca, pues los datos del presente estudic son pocos vy

pueden no ser representativos.
V11.3.2.1. Discusieén

El comportaemiento de la fertilidad en Aphelandra aurantiaca
coincide c¢on la tendencia generalizada de que 1la fecundidad
promedio aumenta con el tamaho de los individuos, hecho comun en
gran cantidad de herbaceas de sotobosque (Harper, 1977; Solbrig,
1981; Silvertown, 1982 y Horvitz y Schemske 1986). Sin embargo,
para 1la especie estudiada la fertilidad promedic en individuos
que se reprodujeron el ano de estudio result¢é ser independiente
del tamaho de 1los mismos. Lo antes mencionado podria ser
explicado como €l resultado de dos factores; por un lado 1la
estructura de tamanos de la poblacién y por otro lado, el hecho
de que la probabilidad de repreoduccién aumenta con el tamafio. 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 jévenes (Capitulo III) y por otro lado, 1la
probabilidad de que un individuo pequeho se reproduzca es balja.
Es asi que al calcular la fertilidad promedio, ésta se reduce
considerablemente. Otrc ejemplo es €l hecho de que en varios
sitios (claro media, sucesional baja, maduro media y maduro baia)
la fertilidad promedio de 1las categorias cuatro y <c¢inco no
presentaron diferencias significativas. Lo que podria explicarse
por que la probabilidad de reproduccién en esas categorias es
alta (cercana a 1) vy por tanto el calcular el promedio no
disminuye en gran medida la fertilidad. De lo anterior podriamos
concluir que para Aphelandra aurantiaca los patrones de
reproduccién estan definidos por la combinacién de la fertilidad
y la probabilidad de reproduccién (algo muy semejante a lo que
sucede con Astrocaryum mexicanum Sarukhan et al., 1984).
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CUADR VII.7
valores de F para el nilmero de dvules promedio por individuo
reproductivo de distintas categorias de tamafic en Aphelandra
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 o 1.207 S .0:332 .
sM 1.896 0.313
SB 1.197 70.383
MA : 1.714 0.176

MM 3.162 . 0.059

MB 1.510- .. . 0.297

o



F= 4835
P< 0.001
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Fig. VII.10 Valores promedio del nimero de Ovulos por
individuo reproductivo para los nueve sitios
de observacién permanente. Entre paréntesis’
se indica el ndmero de individuos. Las lineas
verticales sobre las barras representan el
error estandard. Los sitios sefialados con
las mismas letras no presentan diferencias
estadisticamente significativas.




Para 1ls especie estudiads parece ser mas limportante la
probabllided de reproducirse que la fertilidad. Es decir una ve:z
que un individuo logra reproducirse, el numero de semillas que
produce es semejante e independiente del tamafio. La probabilidad
de reproducirse en la poblacion total de Aphelandra aurantiaca
aumenta de manera proporcional al tamafic de los individuos. Es
decir, 1los individuos de mayor talla presentan una probabilidad
de reproduccioén mayor. Este resultado se obtuvo al enalizar a
los individuds reproductivos del aho de estudio, asi como al
analizar la presencia de cicatrices de inflorescencias.

Algunos estudios han encontrado evidencia que sugiere que 1la
luz juega un papel determinante sobre 1la reproduccién para
especies herbaAceas en condiciones ambientales semejantes a las de
Aphelandra (p.ej. Aster accuminatus v Narcissus pseudonarcissus

(Collins et. al. 1985)). Para el caso de Aphelandra aurantiaca
la luz y la densidad parecen ser los factores que determinan 1a
probabilidad asocciada a 1la reproduccién, pues el numero de
individuos reproductivos fue mayor en el sitico claro baja y menor

en los sitios claro alta y maduro alta.

El tamano a la primera reproduccion, y el rendimiento
reproductivo en general, varla en muchas especies en funcién de
la calidad ambiental del sitio de crecimientc /Barkham, 1980 &,b;
Wilson, 1983). En Los Tuxtlas el tamanho critico que marca lea
primera reproduccién de Aphelandra varié entre los ambientes del
mosaico de regeneracidn. En el sitio claro baja, se presenté un
mayor numero de individuos reproductivos en la primera categoria
de tamaho. Lo anterior se encontré tanto para €l numero de
individuos que se reproduljeron en €l aho de estudio comac en el
numero de individuos reproductivos (evaluado mediante las
cicatrices de 1la inflorescencia). El hecho de que no se
encontrara este mismo resultado para los otros dos claros podria
explicarse con base en dos factores: la densidad y la intensidad
luminicea. Pare el caso del sitio claro alta, le densidad (mas
del doble de individuos con respecto al sitio claro baja, 271 vy
101 respectivamente) podria estar jugando un papel importante.
Asimismo, este sitio presentd 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 regpectivamente), sin embargo, en este sitio (claro
media) existe una alta densidad de 1ndividuos de Astrocaryum

luz originado por la cailda 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, perece reafirmar 1lo antes
mencionado. Al parecer el tamaho a la primera reproduccion de un
individue de Aphelandra surantiaca en un claro es diferente al
de un sitio madurc. Ademas la densidad parece jugar tambien un
papel importante. Son necesarios estudios de campe a largo
plazo, asi como trabajos experimentales para describir los
factores que determinan el tamaho a la primera reproduccion en
Aphelandra aurantiaca.
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Aphelandra sursntiaca se& apegs & 18 tendencls encontrade en
otras especies herbaceas de que la fecundidad decrece al avanzar
la sucesién 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 mencionade, la fertilided
promedio para individuos de entre 11 a 40 cm de longitud del
tallo, fue signjificativamente 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 tamafhoe individusl. El numero de
individuos que se reprodujeron el afio de estudio fué mayor en el
sitio claro baja. Asimismo, la densidad parece Jugar un papel
importante en los patrones reproductivos de la especle, pues la
fertilidad promedic para individuos de las categorias de tamaho
2, 3 y 4 present® los valores mas bzios en los sitios clarc
sucesional y maduro de alta densidad.

El comportamiento reproductive de Aphelandra aurantisce
presenté 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 Aphelandra. Poco se sabe sobre 1la naturaleza de las
tendencias observadas en los patrones reproductivoes para
individuos de uns misma especie que se distribuye en un gradiente
de ambientes sucesionales. No es claro si se trate simplemente
de wuna respuesta de plasticidad fenotipica o es producto de 1la
respuesta diferencial entre genotipos (Gray, 1987; Schaal, 1984 y
Sarukhan et al.,, 1984; 5Schaal, 1984; Gray,1987). Es necesario
seguir el comportamiento reproductivo de 1los individuos por
varios anos, asi como realizar experimentos que nos permitan
entender de manera mas clara como operan la luz vy la densidad
sobre los patrones reproductivos de Aphelandra aurantiaca.

VII.4. Conclusiones.

La fertilidad por individuo promedio asi ‘como ls
probabilidad de reproduccién estan intimamente ligadas con el

tamafio individual. A medida que aumenta la talla en 1los
individuos, aumentan tanto la fertilidad promedio como la
probabilidad de reproduccion. Sin embargo, la fertilidad

promedio para individuos que se reprodujaron en el afic de estudic
resulté ser independiente del tamafio.

El tamaho a la primera reproduccioén resulté ser menor en el
sitio claro baja.

El numero de individuos reproductivos en el aho de estudio

fué mayor en el sitio claro baja y menor en los sitios claro vy
maduro de alta densidad.
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L8 fertilidad  promedio por individuc (pers individucs de
entre 11y 40 cm de longitud del tallo) fue mayor en el 'sitio
claro baja y menor en los sitios claro, sucesional v maduro de
alta densidad.

La fertilidad promedio por individuo reproductivo (en el ano
de estudic) fue mayor en 1los sitios claro alta y baja vy
sucesional medis.

La intensidad luminica y 1la densidad parecen ser los
factores que influyen de manera més directa 1los patrones de
reproduccioén de Aphelandra aurantiaca.
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CAPITULO VIII

PATRONES DE RECLUTAMIENTO EN
Apbelangra aurentiscs
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VIII. 1. Introduccion.
VIII.1.1. Banco de Semillas.

Les 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 segunde se encuentra en el suelo.
poco aparenté vy en su mayoria en estade latente por lo que
generalmente noe es incluida en los estudios demograficos (pero
ver Sarukhan 1974; Alvarez-Buylla, 1986). Esta segunda es
denominada banco de semillas. A este banco se integran las
semilles dispersadas durante el perlodo reproductivo.

Dos caracteristicas son las que permiten que las especies de
plantas tengan banco de semillas: su latenciea (periodo que
permanece imposibilitada para germinar (Harper 1977)) ¥y su
longevidad {(periodo que permanece viva en el suelo, sin germinar)
(Harper, 1977; Fenner, 19685). Thompson y Grime (1979) (en
Fenner, 1985) proponen cuatro modelos del banco de semillas
basados en la e¢poce de dispersion y el tiempo Qque permanecen
latentes las semillas en el suelo.

El banco de semillas tiene tanto importancia ecolégica como
evolutiva. En el terrenc de 1la ecologla es importante a
diferentes niveles, incluyendo ls interaccién entre estos.

A nivel de comunidades, conetituye un potencial importante
para la regeneraciéon de los sistemas después de la perturbacién v
aun sin la presencia de ésta (Guevara y Gomez-Pompa, 1976
Fenner, 1985), En comunidades tropicales se ha encontrado que el
bance de semillas estd compuesto en su mayorla por semillas de
especies secundarias (Guevara y Gomez-Pompa op.cit.).

A nivel poblacicnal, el banco de semillas es el 1reservorio
del cual pueden emerger nuevos individuos rencvando a la
poblacioén. Por otro lado, permite a los individuos tener una
dispersién en el tiempo, 1lo que determinara en gran medida 1os
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
genetico, ya& que en &l se encuentran representadas generaciones
diversas, por lo que constituye una memoria evolutiva que puede
actuar comoe amortiguador de cambios en la variabilide geneétics,
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; Mc Dade, 1985; Horvitz
y Schemske, 1986; y sSmith, 1987).
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VIII.1,2. Germinacion.

Les respuestas tan diversas de las semillas al llegar al
suelo vy experimentar condiciones heterogéneas pueden ser vistas
como adaptativas pars asegurar la scbrevivenctia de los genotipos
a ambientes cambiantes tanto en tiempo como en espacio (Fenner
1985).

Estudios fisiologicos (ver Angevine, y Chabot 1979 para
una revision) han mostrado los mecanismos tan especializados que
presentan las semillas para detectar variables ambientales claves
para su establecimiento y desarrollo,. Lo eéanterior refleja
claramente el papel ecologico y evolutive que Juega la
germinacioen & nivel tanto individual como poblacional (Angevine,
y Chabot 1979).

Existen varias razones para germinar lo més rapido posible,
una vez dispersadas las semillas, entre ellas: 1) disminuir el
tiempo generacional y por tanto aumentar la tasa 1ntrinseca de
crecimiento, 1i) disminuir el porcentaje de perdida de semillas
en el suelo por depredacion y enfermedades, 1ii) aumentar 1la
cepacidad competitiva al ocupar primero el espacio y los
recursos. Es asi que cualquier jretraso en las germinacien, debe
ofrecer cilertea ganancia, via aumento de la sobrevivencia o 1la
fecundidad, que compense €l retraso. Los mecanismos de
germinacion son muy importantes en esta etapa del ciclo de vida
de 1las plantas, vya que es claro que el estadlo de semilla vy
plantuls representan, en la mayoria de las especies, puntos de
alta mortalidad (Harper, 1977; Cook, 1979:; Hickman, 1879).

Son muchos los factores que pueden influir en el
comportamiento de la germinacioen de una especie (Harper, 1977;
Angevine y Chabot, 1879; Fenner, 1985; Vazquez-Yanes y Orozco-
Segovia, 1987):

a) Temperatura media y sus fluctuaciones diurnas
b) Intensidad y calidad de luz

¢) Humedad del suelo y atmosfeérica

d) Sales y compuestos quimicos en el suelo

e) Concentracion de gases en el suelo

f) Condiciones ambientales del progenitor

g) Abundancia de depredadores y patégenos

h)} Densidad de vecinos

pel mismo modo, & nivel comunitario existen varias
tendenclas de las carecteristicas de las semillas y el
comportamiento de estas a lo largo de la sucesién (Fenner, 1885,
1987): i) el tamafio de la semilla aumenta, ii) la longevidad y el
periodo de latencia disminuven, 1ii) aumenta el sindrome de
dispersion =zodcora ¥y anemdcora y 1iv) aumenta el contenido
proteico y la cantidad de agus por unidad de peso de la semilla.
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Para &l caso de las selvas, lag especies del sotobosque han
sido poco estudiedas. En general, se plantea que ls apertura del
dosel genere condiciones ambientales diferentes que disparan la
germinacion en una gran cantidad de especies (Vazquez-Yanes vy
Orozco-Segovia, 1987). Parea el caso de herbaceas, existen pocos
datos; de eéstos -pareceria que existen especies que no germinan en
condiciones de bosque maduro (mayor sombra), V que necesitan de
la presencia de un claro para germinar (Schemske, 1983,1984),
parece ser que lo mismo sucede con Calathes ovadensis en la zona
de Los Tuxtlad (Horvitz y Schemske, 1986). $in embargo, existen
otras especies Que germinan en ambas condiciones (tal es el caso
de Aphelandra aurantiaca).

VIII.1.3. Reclutamiento.

Una caracteristica comun de las herbaceas perennes de
bosques templados (y posiblemente también de bosques tropicales),
@5 que presentan crecimienteo vegetative capaz de formar clones
(Harper, 1977). La produccisén relative 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 éstas
especies, vya que cada via acarreaz consecuencias ecolégicas v
evolutivas diferentes.

Existe un gradiente de distintos ciclos de vida en cuyos
extremos encontramos especies que se reproducen unicamente por
via sexual y esporadicamente producen ramets (e}: Viola sororia
en Solbrig et al. ,1980), y en el otro extremo, especies cuya
poblacieén crece via el reclutamiento de ramets por crecimiento
vegetativo y rara vez producen semillas ( ej: Mercurialis

perennis, en Hutchings y Barkham, 1976). Dos especies que se&
encuentren en los exitremos del gradiente pueden diferir en su
dinamica poblacional, estructura genética, capacidad de colonizar
espacio Vv competir por recursos limitados, en su habilidad para
explorar nuevos habitats y en su veloclidad de respuesta & cambios

ambientales, sunque presenten el mismo tamano poblacional.

Una de las diferencias importantes entre individuos
reclutados via semilla o via ramet es la dependencie fisiocleégica
a la planta que los origina. En el caso de los ramets esta
dependencia es total, aungque el tiempo que permanecen unidos
varla enormemente entre las especies (Bazzaz, 1984; Watkinson y
White, 1985;). Este hecho origina marcadas diferencias
demograficas entre las dos vias. Por ejemplo,la probabilidad de
sobrevivencia y 1la probebilidad de reproducirse a un menor

tamano, sSONn mucho mayores en uh ramet gue en una plantula. Lo
anterior tiene repercusiones tanto individuales como
poblacionales importantes (Harper, 1977; Bullock, 1980:; De

Steven, 1986; Mortimer 1987).
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ViIi.,1,2. Objetivos.

Gomo -8e mencione snteriormente,A.  aurantiace presenta un
ciclec de vida compleijo con diferentes vias de reclutamienta de
nuevos individuos: la via sexual y la propagacién vegetaiva.

El objetivg del presente capitulc es tratar de contestar las
preguntas: cual es el la contribuci¢n relativa de ambas vias de
reclutemiento al lote de nuevos individuos que ingresan a a
peblacion activa? como varia esta contribucion en el mosaico de
regeneracioén de la selva?.

VIII.2. Materiales y métodes.
VIII.2.1. Banco de semillas

con la finalided de obtener una idea acerca de la viebilidad
a largo plazo de las semillas y por tanto de 1la posible
existencia de un banco de semillas en el suelo, se llevéma cabo
el esiguiente experimento. Se utilizaron las semillas de 1la
muestra colectada para €l experimento de germinacion en €l campo
(muestra al azar sin importar el origen), Las semillas fueron
almacenadas (un total de 75) en una bolsa de papel, balo
obscuridad y en las condiciones ambientales del laboratorio. La
siembra se realizé después de un aho (marzo 1988), en condlciones
semejantes & las del experimento de germinacién en el
laboratorio, s6lo que en este caso se colocaron 25 semillas por
caja de petri con tres replicas.

VIII.2.2. Germinacion.

Con la finalidad de obtener una idea de las caracteristicas
de 1la germinacion en A, aurantiaca se 1llevaron a cabo dos
experimentos, uno en el campo y otro en el laboratorio.

El experimento de campo tratd de explorar si la germinacion
de las semillas ocurre diferencialmente entre sitios de diferente
edad sucesional. Las semillas usadas en este experimento
provenian de individuos encontrados en los diferentes sitios del
mosaico de regeneracion. Veinticinco semillas seleccionados al
azar e colocaron en una charola de plastico c¢con suelo sin
propagulos de otro tipo. La charola se cubri¢ con una malla de
plastico fina para evitar 1la entrada de depredadores. Se
formaron dos lotes de 6 charolas cada uno. Un lote se colocd en
un inverandero fuera de 1a selva, el otro lote se colocd al nivel
del suelo de un sitio maduro de la selva, (en condiciones de
sombra). La siembra se realiz¢ en abril de 1987 (coincidente con
el pico de dispersion de las semillas de Aphelandra) vy se
realizaron observaciones mensuales durante mayo y junio del mismo
ano.

Un segundo experimento, llevado a cabo en el laboratorio, se
dirigi® a evaluar si la germinacién de 1las semillas esta
relacionada con el ambiente (de sol o de sombra) que afecta a 1la
planta materna. Con este fin se colectaron semillas provenientes
de individuos encontrados en claros grandes y de individuos que
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crecian balo el dosel del bosque, es decir en sombra. De esta
manera se formaron dos lotes experimentales (semilles de sol 'y
semillas de sombra) cads uno con tres replicas. Cada réplica
consisti® de 15 semillas sembradas scbre agar bacteriolégice al
1% dentro una caja de petri. Latg cajas se colocaron en camaras de
ambientes controlados (CONVIRON Environmental Chambers, Ltd.).
Los dos 1lotes (sol-sombre) se celocaron en una camara con  un
fotoperiodo de 12 horas y 25 oC de temperatura. Otros dos lotes
se colocaron en otra camara con la misma temperatura peroc en
condiciones dé obscuridad.

B

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 cobscuridad
se contaron una vez que las del tratamiento de luz alcenzaron el
100% de germinacidn o bien que permanecieron sin germinar por un
perlode de dos semanas.

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

VIII.2.3. Reclutamientos por via sexual y vegetativa.

Las observaciones de campe de las diferentes vias de
reclutamientce (ingrese de nuevos individuos a la poblacién) se
hicieron en los sitios permanentes de observacién. Cada mes se
registré el numeroc de plantulas establecidas en tres subsitiocs de
1 m %X 5 m dentro de cada uno de los 9 sitios de estudio.
Asimismo, cada mes se registré la separacién de reiteraciones
y/¢0 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 tomd en cuenta a pequehos pedazos de
tallo de A, aurantiaca (de entre 5 y 30 cm), los cuales retohaban
produciendo nuevos individuos. A éstos fragmentos se les 1llamo
"retohos". Sin embargo, no se pudoc conocer de quée individuos

provenian estas estructuras vegetativas.

VIII.3. Resultados y Discusitn.
VIII.3.1. Banco de Semillas y Germinacion.

Del experimento realizado con semillas almacenadas en
condiciones de laboratoric por un aho, €l porcentalje promedic de
germinacion (36.67%) fue considerablemente menor al de semillas
no almacenadas (92.22%). Una prueba de X2 mostro que existen
diferencias significativas entre el numero de semillas que
germinaron el mismo afio de siembra y un afio después (X2 = 11.0%1;

p < 0.01). El tiempo en el que se alcanza la mitad de 1a
germinacion maxima para ambos tratamientos fué de 45.67 + 1.15
para las semillas sembradas un afio después y 21.0 + 4.36 para
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las semillas sembradas el mismo anoe (Fig. VIII.1). La tase de
germinacion fue constante y le curva se ajusta a una recta en
ambos c¢asos. Para las semillas sembradas un aho después r =
0.8817, p <« 0.01 y para la semillas sembradas el mismoe dia de
colecta: r = 0.777, p <« 0.001

Estos resﬁltados sugieren que laz semillas de Aphelandra

un aho, lo que podria estar indicando la posible existencia de un

banco de semillas. En los trabajos de Guevara vy Gomez-Pompa
1976, Aphelandra surantiaca 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 plantulas de la especie aparezcan en las muestras de
suelo del estudio realizado por Guevara y Gomez-Pompa (1976)
puede deberse a que dichas semillas son las recien dispersadas y
como tienen una alta probabilidad de germinar, apasrecen en el
suelo, lo que no significa que sean componentes de un banco de
semillas.

Mc Dade (1985) menciona que ocho especies de Aphelandre en
Costa Rica y Panama germinan en un periodo de 1 a 2 semanas y las
que no lo hacen eg porque nco son viables. Mc Dade (1985) sefiala
tambieén que las semillas de estas especies no presentan

latencia.

A nivel de comunidad las especles de hierbas tropicales
estan poco representadas en el banco de semillas. Smith (1987)
encuentra unicamente tres especies de herbaceas en muestras de
suelo para la selva de Barro Colorado Panama, Yy para el caso de
los Tuxtlas s¢lo estan presentes dos especies de Apnthurium v la
especie de este estudic (Guevara y Gdémez-Pompa, 1976). También
en Los Tuxtlas, Horvitz y Schemske (1986) no encuentran latencia
en las semillas de Calathees ovandensis.

En condiciones de campo Aphelandra aurantiaca presento un
porcentaje de germinacién alto (mayor del 60%) tanto en
condiciones de sol (invernadero) coms de sombra (selva) {(Cuadro

VIII.1). La variacién es 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 gque se

alcanza la germinacion maxima fue de aproximadamente un mes para
los dos sitios.

En condiciones de luz en el laboratorio el resultade fue
similar pero 1los valores del porcentaje de germinacién son
mayores y la variacién es mucho menor. En general, sin
distinguir condicién de germinacion ni origen de las semillas, el
porcentaje de germinacién fue de 92.2% + 6.55 (d.s.), y el tiempo
transcurrido para alcanzar la mitad del maximo de germinacién
fue de 20 dias.
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-CUADRO -VIII.1 )
Porcentaje de germinacion de semillas de Aphelandra
aurantiaca en condiciones naturales. Las semillas se
sembraron en macetas de plastico y fueron colocadas en

un sitio abierto (invernadero) y en selva madura.
i

INVERNADERO - SELVA
Promedio 69.33% 71.33%
Desviacidn - 11,50 C32.44
Coeficiente . - 16.59% 45.48% .

de variacion




Bajo condiciones de luz, el porcentaje de germinacion para
semillas de diferente origen ambiental (claros 'y bosque cerrado)
no presenté¢ diferencias significativas (X2 = 0.57, N.S.); mas no
asi la variacién individual, 1la cual fue mayor para las semillas
provenientes de plantas en claros. El tiempo de inicio de la
germinacien parece ser igual para las semillas de diferente
origen. (fig vi2)

Por el ‘contraric, bajo condiciones de germinaciédn en la
obscuridad se detectaron diferencias claras respecto al origen de
las semillas. Mientras que las semillas que provenian 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. VII1.3). Una prueba exacta de
Fisher mostré que existen diferencias signficativas (b = 0, p <
0,05). El tiempo transcurrido para alcanzar la mitad del maximo
de germinacién fue de 32 dias. Al parecer, la ausencia total de
luz inhibe diferencialmente la germinacién de las semillas en
relaci¢n 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 Aphelandra

aurantiaca presents un perlodo de latencia innata de entre 10
dias y un mes, después del cual la probabilidad de germinar es
muy alta, ya que mas del 90% de las semillas germinan en
condiciones de laboratorio y un 70% en el campo. La variabilidad
en la respuesta es mayor en condiciones de sombra debido
posiblemente a la heterogeneidad luminica dada por los
"sunflecks" (ver Capitulo I). Para el caso del invernaderc, es
conveniente tener cautela al tratar de extrapolar a los claros,
los porcentajes de germinacién obtenidos ye que las condiciones
de luz presentes en los claros son mas hetercogeéneas gue las del
invernadero.

El efecto maternoe sobre el exito de las semillas parece ser
alto, vya 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 estan en el fruto (este ez verde),
lo que les permite germinar en la obscuridad (Fenner, 1985).
Ademas 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
detallados.

La germinacien coincide con la epoca de lluvia (Flg .3 ). Lo
mismo sucede con la herbacea Calathea ovandensis en Los Tuxtlas
(Horvitz y Schemske, 1986). Es posible que el estres hidrico
haya Jjugado un papel importante en determinar la fenologla de
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Los ~ patrones de germinacion obtenidos ubican a  Aphelandra

en 1a selva de Los Tuxtlas {Martinez-Ramos, 1985}, Otras
herbaceas como Costus spp. (Schemske, 1982) y Calathea ovadensis

(Horvitz y Schemske, 1986) parecen requerir de ls presencia de un
claro para su ge€rminacion.

VIII.3.2. Reclutamientos por via sexual y vegetativa.

El banco de semillas y la germinacién anteceden el

reclutamiento de plantulas. El reclutamiento de ramets esta
determinado en buena parte por el crecimiento individual (ver
Capitulo VI). Ambos procesos de natalidad tienen como resultado

final 1la incorporacien de nuevos individuos a 1la poblacién
activa, pero difieren en su contribucién numérica e impacto
genetico.

Existi6é una fuerte variacién temporal de los reclutamientos
por 1la via vegetativa. Los meses de mayo a agosto cubren el
periodo en el que estos reclutamientos ocurrieron de manera mas
intensa (Fig. VIII.4b). Dicho periode coincide con el de mayor
progduccioen foliar y poSiblemente de mayor crecimiento
meristematico de los individuos. La época de mayor germinacioen
(julio a =septiembre) estéd detrminada por el momento de la
dispersién (de marzo a junio) y el periodo de latencia innata de
lag semillas (entre 10 dias y 1 mes) (Fig. VIII.4a).

En Aphelandra aurantiaca el numero de plantulas gque germinan
cada aho es cerca del doble con relacion al numero de ramets
rotos y retohos producidos en el mismo periode (Fig. VIII.S).
Sin embargo, dadas las diferentes probabilidades de mortalidad
gque operan sobre las plantulas y los ramets rotos Jjovenes (ver
Capitulo 1IV), el numero final de individuos que se incorporan a
la poblaclén por cada una de estas vias es muy semejante (96 y 77
reclutamientos, respectivamente, a nivel de toda la poblacion)
(Fig. VIII.5). Es asi que aunque la especie no presenta una alta
actividad de propagacién vegetativa, la producion de ramets rotos
no es un proceso cuyoc impacto sea despreciable en la dinamica de
la poblacién. Esta observacién es reforzada por el hecho de que
los ramets rotos y ramets no rotos (provenientes de las plantulas
sobrevivientes) son individuos similares demograficamente es
decir no difieren en sus patrones de sobrevivencia, crecimiento vy
reproduccion sexual (ver Capitulos IV, V y VI). Mas aun, los
ramets rotos tienen mayor capacidad de crecimiento clonal que los
ramets no rotos (Capitulo VI).
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Estos patrones de reclutamiento pueden tener un impacto
importante sobre la estructura genetica de la poblacién. La taseae
de natalided de plantulas y ramets rotos varia entre sitios de
di ferente edad sucesional; mientras que la entrada de individuos
por la via sexual disminuye con la edad sucesional la entrada por
la via vegetativa saumenta (Fig. VII1.6). Por medio de un
andlisis de contingencis y utilizande los valores de los residuos
ajustados (Haberman, 1973 en Greig-Smith, 1983) se observd que
existen diferencias significativas en el numerc de propagulos
vegetativos y ‘sexuales que ingresan en un afho, a los diferentes
sitios (G total,= 40.85, p ¢« 0.01 38 g.l.) (Cuadro VIII.2). Los
sitios claro baja A sucesional alta presentaron una
sobreabundancia de plantulas y un nimerc menor de reclutamientos
vegetativos, mientras que el sitio madurs altsa mostré una
sobreabundancia de propagulos vegetativos Yy un numero
significativamente menor de platulas. En consecuencia la
proporcién ramets no rotos/ramets rotos disminuye con la edad
sucesional de los sitios (Capitulos III y 1IX). Este patron
implicaris entonces que la variabilided genotipica de la
poblacién de Aphelandra aurantiaca en Los Tuxtlas se encuentra
estructurada en €l mossico de regeneracion de la selvs,
disminuyendo conforme un clarc se cierra. Quedan por rezlizarse
en un futuro, estudios que evaluen esta hipétesis.

VII1.4. Conclusionet.

Las semillas de Aphelandre aurantiasca presentaron porcentajes
de germinacién altos (mayores del 60%) en condiciones de campo.
La germinaci¢ no presentd diferencias significativas en
condiciones de sol o de sombra.

Al parecer las semillas presentan un periodc de latencia
innata de entre 10 dias y un mes, Las semillas no pierden la
capacidad de germinar después de un aho de almacenamiento, estas
semillas alcanzaron porentajes de germinaciédn cercanos al 35%.

El reclutamiento de nuevos individuos 2 la poblacion se da
por dos vias: {i)sexual (semilla) y ii)asexual (crecimiento
vegetativo). Ambas wvias contribuyen de maner semejante al
reclutamiente total de individuos, sin embargo, 1los claros vy
sitlos sucesionales presentan un mayor numero de reclutamientos
sexuales mientras que los sitios maduros contribuyen de maners
importante con reclutamientos vegetativos.,
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CUADRO VIIL.2

Andlisis de contingencia para las dos diferentes vias de reclutamiento

de nuevos individuos a la poblacich.

La tabla muesta el nimero de individuos

que ingresaron a la poblacidn en el afo de estudio via semilla (sexual) y

via crecimiento vegetativo {asexual).

Entre parentesis se indica el valor de G subtotal y total, asi como el valor del
residuo ajustado, uUnicamente en los sitios con un valor de G significativo

=2 p ¢ 0.1, ** = p ¢ 0.05 y *** p ¢

CAT CA CHM cB SA SM
sexual 19 13 i3 25 i6
(2.09) (2.23)

asexual 22 5 3 9 8
(-2.09)(-2.23)

TOTAL 41 18 16 34 24

(1.70) (1.90) (4.4) (4.23) (1.04)

NS NS bl ke NS

TOTAL
100
(22.75)**

77
(18.10) **

177
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CAPITULC IX

SIMULACION DEL CRECIMIENTO POBLAGIONAL
DE Aphelandrs purantisce.
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En  Los Tuxtlas, Aphelandre surantiacs ge  distribuve
ampliamente en el mosaico de regeneracioén del bosque,
desenveolvieéndose dentro del ambiente operante a UuUnos cuantos
decimetros sobre el suelo. La calidad y centidad de luz de este
‘ambiente varia notablemente dentro y entre las fases del mosaico
de regeneracién, La sobrevivencia, crecimiento y reproduccien de
Aphelandrs parece variar con este ambiente. Sin embargo, la
intensidad de dichos cambios dists de ser comparable con aquellos
obtenidos para los arboles que crecen "buscando" la luz de los
claros del dosgel.

A manera de resumen vy con la finalidad de integrar la
parte final de la tesis muestra un anadlisis de 1la dindmica
poblacicnal de esta herbacea. El analisis tratara de responder a
las preguntas: cual es el estado de crecimiente poblacional de
Aphelandra aurantiaca en la selva de Los Tuxtlas? como varla la
tasa de crecimiento de la poblacién en el mosaico de regeneracién
de la comunidad?

La respuesta & e€stas preguntas se abord¢ redescribiendo a
traves de modelos matriciales, 1los patrones de mortalidad,
crecimiento y fecundidad obtenidos para la poblacién total vy para
cada uno de los 9 sitiocs permanentes de observacién. En
particular, se hizo uso de modelos matriciales de proyecciény
poblacional, aplicados paras poblaciones estructuradas en estadios
de desarrollo mas que en categorlas de edades, originalmente
propuestos por Lefkovitech (1965).

Los modelos matriciales han sido utilizados con diferentes
fines en el estudio de las poblaciones naturales, por ejemplo
para proyectar, dados ciertos valores demograficos constantes, el
comportamiento de las poblaciones en €l tiempo (Pinero et al.,
1984; Meagher, 1982). Una matriz de proyeccioén es una forme
algebraica de describir los patrones de sobrevivencia,
crecimiento vy reproduccién que componen una tabla de vida
actuarial. Estos modelos son utiles para analizar el grado de
sensibilidad de una poblacion a cambilios numericos en las
distintas fases del ciclo de vida (Hartshorn, 1875; Caswell,
1982; Pinero et al., 1984; OQOyama,1987). Con base en analisis de
este tipo, es posible construir hipédtesis sobre el papel que han
jugado diferentes factores, tanto bidticos come fisicos, en
moldear atributos de 1la historia de vida de 1los organismos
(Caswell, 1982).

Las matrices de proyeccién poblacional mas wutilizadas 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 mayoeria de las especles animales
sésiles, el tamaho 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 notsble variacien plastics en el <recimiento vy la
capacidad reproductiva de 18 mavorlia de las plantas, asoclada a
la posibilidad de crecimiento clonal de muchas de ellas, se
expresa en ciclos de vida que incluyen rutas de desarrollo nas
complicadas que .en los organismos que siguen un programa estricto
de desarrollo marcado por la edad (Harper, 1277; Hubbell vy
Werner, 1979). Estos ciclos de vida complejos pueden incluir,
para una unidad de tiempo dado, no solo transiciones de un estado
de desarrolle al siguiente (p.ei. del estado de semilla al de
plantula) sino ademss retornos desde estados avanzados (p.€j. uno
reproductivo) hacia estados tempranos que ya se hablen pasado

(p.ej. uno Jjuvenil). Ademéds puede haber transicicnes desde un
estado hacia dos ¢ mas adelante o dos o mas hacis atras (Fig.
1X.1). En poblaciones en las que el ingreso de nuevos individuos

se da tanto por vias sexuales (semillas) come vegetativas (ramet
roto) los ciclos de vida pueden resultar atn més complicados
{(Hubbell y Werner, 197%).

Asimismo existen modelos matricisles del tipo de Lefkoviceh
con  los que se he intentado incluir fenomenos de denso-
dependencia Yy la variacion de los valores demograficos en los
ambientes heterogeneos (Horvitz y Schemske, 1986; Martinez-Ramos
et al., 1988).

;
Las matrices se construyeron con los datos de los censos

llevsdos 8 cabo de Julio 1986 a Julio 1987 (Cuadro 1IX.1). La
diagonal principal de cada matriz representa los individuos que
permanecieron en el mismo estadio. Los valores por debajo de

esta 1los que crecieron y por tanto pasaron al siguiente estadio
(pueden ser més de un estadlo en un afo por ejemplo de Gl & Ga) y
los de arriba de l1la diagonal los individuos que decrecieron y por
tanto regresaron una O mads cstegorias (Fig., IX.1). El primer
renglén de la matriz presenta la fertilidad (numero promedio de
&vulos producidos por individuc) para cada categoris de tamanhe,
El tercer rengldn representa la tasea medle de produccion de
ramets rotos por individuo. La tercera columna representa la
probabilidad gque tiene un ramet recien nacido de ingresar & una
categoria de tamano dado.

La matriz se iterd¢ 128 veces pars obtener la estructure
estable de tamahos asi como la tasa finita de crecimiento ( ).

Por otro 1lado se& compararon mediante una prueba de
Kolmogorov-Smirnov las estructuras poblacionales generadas de la
iteracién con las observadas en el campo.

Las tendencias genereales se discuten & partir de la matriz
total de la poblacion haciendo referencia a la variabilidad entre
sitiog.

De la matriz pera la poblacion total y de squellas psra los
sitios permanentes (Cuadro IX.1), considerande una unidad de
tiempo de un afio, se observan las siguientes tendencias,
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Fig. # IX.1 Posibles transiciones en la matriz para
el ciclo de vida de A. aurantiaca



Un poco mas de lsa mited de lo= ovulnﬁ (oo%) =
semillas en un aho. Las perdidas son.debidas: princ;palmente a

depredacién y aborcion de ovulos (CapltuIO,alVIII) a1la
depredacion predispersion de las semillas. ;" La“ proporc10n - de

6vulos abortades (0.10) se consideré¢ constante “en “todos  los
sitios, pero la proporcién de ¢vulos depredados fue mayor en los
sitios maduros.

La probdbilidad de transicién de semilla a plantula es
bastante baja, ,de hecho es una de las probabilidades mas bajas
de toda 1la matriz. Aproximadamene sélo un 7% de las semillas
pasan & ser plantulas y son los sitios sucesionales los que
presentan €l mayor porcentaje. Lo anterior puede deberse a una
gran perdide de semillas en el suelo. Sin embargo no existen
datos para confirmarlo.

Las plantules pueden permanecer por mas de un ane come tales

(es decir, conservando los cotiledones) sin embarsgo, las
sobrevivientes pasan en su mayorls a la siguiente categoria (G1)
y pueden pasar hasta cuatro categorlas posteriores (G4). La
transicién es mas rapida en los clareos, lo cual refleja que es €n
&éctos donde se d& un mayor crecimienta (Capitule V). La

mortalidad de plantulas (77% anual) es considerablemente mas alta
que en el resto de las categorlas (Capitulo 1IV).

La transicien mas frecuente en las demas categorias es
generalmente a 1la categoria inmediata posterior. En las
categoria Gl vy G2 los individuos, en general, crecen mas y por
tanto presentan un transito mayor. En contraste, en las uvltimas
categorias, en donde el crecimiento es minimo, <casi no hay
transicién & las siguientes categorias (Capitulc V). La
mortalidad es considerablemente menor que en las plantulas y en
G4 y G5 es practicamente de cero, sobre todo en 1los sitios
maduros. (E1 sitlo claro baja presenta una mortalidad del 50%
para G5 debido a que s¢lamente tenla dos individuces v uno de
ellos muri¢ durante el estudio).

Es interesante notarr que los R1 <¢recen mas que Gl
posiblemente dada la dependencia gue por un tiempo tuvieron <¢on
la madre. En los ramets rotos (Rs), existe una tendencia de
decremento en la mortalidad con el aumento en el tamao.

For 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 €l decremento. Los ramets no
rotos tendieron a sufrir menor riesgo de rupturs del tallo qgue
los ramets rotos (Capitulo VI). La tasa de produccion de ramets
rotos aumento con el tamafo de los individuos, tanto para ramets
no rotos como para los ramets rotos, Yy tendi¢ a ser mavor en los
ramets rotos. La mayoria de los ramets rotos producidos ingresan
a la 2a y 3a categoria de tamaho (es decir, '"nacen" con tallos
de entre 10 v 30 cm de longitud) (ver matriz de poblacidn total).
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Por  lo. que se refiere a la fecundidad se obseva que esta
aumenta conforme aumenta el tamanho. Esta tendencis es mas clara
en ramets- no rotos que en ramets rotos ( para Ri1 el wvalor
corresponde & un So6lo individuo) (Capitulo VII).

Los petrones anteriores, observados a nivel de la poblacion
total, muestran una considerable variacién entre los sitieos. la
fecundidad es generalmente mavor en los claros y en los
sucesionales, en particular en los sitios CB vy SB. Lo anterior
podria estar. indicando un efecto positive sinergico del alto
nivel de 1luz y la baja densidad de Aphelandra (Capltulo VII).
Por otro lado €l tamafio a la primera reproduccién varié 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 ramets no rotos (G) solo el
sitio CB presenta individueos reproductivos en 1la primera
categoria. E1l otro extremo es el sitio SM que no presenta
individuos reproductivos ramets no rotos s=ino hasta la 4a.
categorisa. FLo mismo sucede en el sitio madurc alta para el caso
de ramets rotos.

La tasa de procduccion de ramets rotos por individuo no
parece presentar una tendencia clara con relacion a la edad
sucei§onal de los sitios (Capiltulo VI).

El Cuadro IX.II muestra los valorez de la tasa finita de
crecimiento poblacional ( M) para leos diferentes sitics vy para
ia poblacion en total. No se observa ninguns tendencia con
relacion a 1la sucesioén, ya que tanto claros, como sitios
sucesionales vy sitios maduros presentan valores alrededor de 1.
El rango de valores va de 0.88065 (sucesional media) a 1.2276
(¢claro baja).

El wvalor de la poblacion total (1.0%38) es zemejante al que
presentan especies que <ocupan un habitat semejante al de
Aphelandra aungue con formas de crecimiente diferentes (palmas).
Entre ellas Podoccocus bartierii (Bullock, 1980) con un valeor de
1.0125, Astrocaryum mexicanum 0.989 a5 1.012 (Pihero et.al., 1984;

Martinez-Ramos et al.. 1988b) vy Chamaedores tepejilote con
valores entre 0.969% y 1.056 (Oyama, 1387). Son pocos los datos
para herbacess de sotobosque y menos tropicales, por ejemplo:
Chamelirium luteum presenta valores de 0.990 a 1.056 (Meagher,
1982), para Vicla scororia (Solbrig et.al., 1980) no se reporta un
valor de 1lambda, perc su crecimiento poblacional es de
aproximadamente el 6% (lo que significa una de 1.06). Para
Calathea ovandensis la unica herbscea tropical para la que existe
un estudio demografico, Horvitz y Schemke (1986) mencionan que
presenta un crecimiento estable, el cual decrece al avanzar la
sucesién.

Al comparar por medio de una prueba de Kolmogorov-Smirnov
{Daniel,1978) la estrucutra estable de edades obtenida y 1la
calculada por itraciones de la matriz, no se observan diferencias
significativas para ningun sitio ( p ¢ 0.05).
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Matriz de transicidn: para 1a poblacién total

0 = bvulo

S = semilla

Row Pro»lu:clm de ramers

Pl= pléntulas

Gl a G5 = individuos sin traumas

Rl a RS = individuos traumados que se producen por crecimiento

vegetativo

L] fl 63 R} 2
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Los valores con un {*) representan estadlios en los que
no hubo movimiento o la siguiente categoria. En dichos
casos se asignd uno probabilidad de 0.001,
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CUADRO IX.2
fstructura poblacional y valores de la tasa de crecimiento
poblacional (“A) de Aphelandra aurantiaca en el mosaico de

regeneracidn
Sitio Proporcion ramet roto/ Lambda
ramet no roto - (j&)

ca 8.6015 0.9327
CM ) 4.5204 0.890S5
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 o
MM . 0.5559 1.1038
MB 0.1526/ i.0060

TOTAL 2.1546 1.0938




Ls figura IX.2 nuestra la tasa de crecimiento de la
poblacien en funci¢ de la densidad. Al parecer no existe una
tendencia clara de la tasa con relacién a la densidad, 1o que
sugeriria procesos denso-dependendientes (con excepcién de los
sitios maduros). Son necesarios andlisis mas detallados, asi como
estudios por un periodo mayor.

be todo lo anterior, para Aphelandra aurantiaca los
diferentes ambientes generados por la dinamica de regeneracidén
natural no parecen jugar un papel tan determinante comoc 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
parametros demograficos presentaron comportamientos distintos en
el mosaico de regeneracién (por ej: fertilidad promedio vy
crecimiento relativo). La respuesta de la especie estudiada se
asemeja mas a la respuesta que presenta Astrocaryum mexicanum
(Sarukhan et al., 1984; Martinez-Ramos et al., 1988b) en 1los
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 €5 muy
importante para definir 1la respuesta (Turkington y Aarssen,
1984). La mayorla 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 1la
dinadmica actuwe como una presion de seleccidn es el tiempo que
dura el efecto de la perturbacion sobre los individuos y sus
descendientes. Asi como cu&ntas veces puede un individuo ser
alcanzado por una apertura, en qué parte del ciclo de vida es mas
determinante su presencia, que factores ambientales particulares
en relacion a la especie se ven alterados, que porcentaje de 1la
poblacién se encuentra en cada tipo de parche (Clark vy 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 vy la de 1la
poblacien (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 dinamica 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 ambiente

al, 1988b).
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Dade 1la longevided de la especie y los datos presentados
resulta dificil penser que la apertura de claros v la dinamica de
regeneracién natural Jjueguen o hayan jugado un papel selectivo
(al nivel estudiado). Sin embargo, son necesarios estudios mas
largos & diferentes niveles (ecofisiolégicos y geneéticos
principaimente) que nos brinden informacién ya que como propone
Gray (1987) ewisten varias posibilidades para explicar el hecho
de encontrar diferentes fenotipos de una misma especie a lo largo
de un gradiente sucesional (Fig. 1IX.2). El autor propene &
modelos:

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

2.- Las diferentes frecuenclas de fenotipos se deben a tasas
diferenciales de germinacién, crecimiento y desarrollo de
los diferentes fenotipos & partir de una poblacién
fundadora. Lo que da como resultado una expresionn
diferencial de los fenotipos en el tiempo.

3.- Una poblacion central que dispersa propagulos a las areas
vecinas (estadlos anteriores y posteriores en la sucesién) 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 ultimos modelos no presentan una union temporal.

Es claro que s6lo en el caso numero 1 la sucesion es la
causa de la seleccién, En los casos 3 y 4 aun cuando 1la
sucesién genera 1las condiciones necesarias para que 1los
fenotipos se expresen diferenciamente no es ella el agente
selectivo.
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