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RES MEN 

Se describen los pa rones de sobrevivencia, crecimiento 
y fecundidad del árbol pi nero Cecropia obtusifolia Bertol. 
(Horaceae) en 5 ha del mosaico de la selva de Los Tuxtlas, 
Ver. durante __ un períod anual. En el mismo sitio se anal iza 
la dinámica de poblacion s de semillas de la especie, median
te un monitoreo de su 11 via y banco de semillas y mediante un 
experimento que evalúa 1 sobrevivencia de semillas en claros, 
sitios sucesion<les y pa1ches maduros. 

Se marcaron 141 ár oles () 50 cm altura) de los cuales 
71 fueron no reproductiv s, 28 fueron árboles machos y 42 fu~ 

ron hembras. La sobreviv ncia es muy baja durante las etapas 
de semilla (2-3~) y plán ula ( ~50 cm altura; 0.04%); y las 
principales causas de mo talidad fueron: depredadores, condi
ciones limitantes de luz y daños ffsicos por calda de ramas o 
movimiento del sustrato de enraizamiento. Los juveniles sobr~ 
viviente¡, generalmente aquellos que provienen de plántulas 
establecidas en claros 100 m2 , alcanzan una posición no su
presa mediante elevadas tasas de crecimiento (0.32-2.46 cm. 
año" 1 en d.a.p.) llegan o a la madurez aproximadamente a los 3 

años de edad. La fecund dad promedio aumenta de l.lxl06 a 10.5 
x 106 semillas hasta an es de morir, aparentemente por senili-
dad, a los e.a. 30 anos 
ta valores promedio de 

Las tasas de crecimiento decrecen has
.25 cm·año- 1 en d.a.p. 

En un modelo de f ujo numérico de semillas se incorporan 
los datos de la lluvia 
dinámica de disturbio d 

del banco de semillas; asf como de la 
la selva de Los Tuxtlas. Con ello se 

prueba que las semillas provenientes de la .lluvia tienen una 
contribución relativa ucho mayor a las cohortes de pl!ntulas, 
que aquellas semillas ue han permanecido en el suelo por más 
de un año. 

Se comparan los atrones demográficos .de ·f.,. ·obtusifol ia 

con aquellos de Astroc ryum mexicanum, una palma tolerante del 
estrato bajo y de Pent cléthra macroloba un árbol persistente 
del dosel superior, en .ontrándose importantes diferencias. 
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La dinámica poblacional de .f.:. obtusifolia se ve afectada 
por la din8m1ca de apertura de claros en Los Tuxtlas, que de
pendiendo de la cantidad de claros~ 100 m2 , determina la den
sidad inicial de juveniles. El rendimiento demogrSfico de los 
adultos ~arece estar afectado por la densidad dentro de cada 
parche. 
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INTRODUCCION GENERAL 

Se estima que cerca de 1.5 a 4 millones de especies, desde 
procariontes hasta vertebrados y plantas ~uperiores pueblan la 
tierra (Grant, 1977). La distribuci6n espacial de cada una de 
ellas está limitada por factores ffsicos y bi6ticos (Krebs, 
1978). 

La ecología de poblaciones se ha preocupado por entender 
los factores causales de las tasas reproductivas, de crecimien
to y de sobrevivencia que operan en las poblaciones de especies 
particulares. Ha intentado, pues, definir qué factores determi
nan la distribuci6n de las especies y explicar los mecanismos 
de regulaci6n numérica de las poblaciones (Begon y Mortimer, 
1981). 

El análisis poblacional en plantas tiene sus rafees en tr! 
bajos de interés práctico en el área forestal (i.e. Wyatt-Smith, 
1958) y agrfcola (Sanydon, 1980), que se desarrollaron a partir 
de la década de 1920. Posteriormente, el análisis del ciclo de 
vida completo de las especies se ha constitufdo en un enfoque 
útil para estudiar la ecología y la evoluci6n de las especies 
vegetales (ver por ejemplo Sarukhán y Harper, 1973; Venable, 
1984). Analizando los cambios ~uméricos a lo lar~o de los dis
tintos estadfos del ciclo de vida de las plantas es posible en
tender las causas de los cambios espaciales y temporales en el 
tamaño de una poblaci6n. Con una perspectiva evolutiva, el con~ 

cer en una poblaci6n las contribuciones numéricas diferenciales 
individuales, a lo largo del ciclo de vida, permite postular hi 
p6tesis acerca de las presiones ambientales que a corto (ecol6-
gico) y a largo plazo {evolutivo) están operando en ella. 

La demografía es precisamente la herramienta que permite 
estudiar los cambios numéricos poblaclonales, producidos por f~ 
cundidades, sobrevivencias y crecimientos diferenciales, a tra
vés del ciclo de vida de los organismos. Si además, se investiga 
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los efectos demográficos de distintos factores ambientales, 
se pueden conocer las causas de dicho flujo numérico y por lo 
tanto sus posibles derroteros evolutivos. 

El estudio que aquf se presenta forma parte del proyecto 
general sobre "Demograffa y regulaci6n poblacional de árboles 
tropicales' a cargo del Dr. José Sarukhán del Departamento de 
Ecologfa del Instituto de Biologfa de la UNAM. El objetivo i!!. 
mediato de este proyecto es "tener un m_ejor entendimiento de 
la biologfa de especies tropicales, los mecanismos de flujos 
numéricos, los factores que los causan, la naturaleza de las 
interacciones bi6ticas que afectan las poblaciones bajo estu~: 
dio y el papel que juegan éstas en sus respectivas comunida
des" (Sarukhán, 1978). A largo plazo se intentan descubrir si 
existen patrones generales de regulación poblacional para es
pecies biológicamente distintas. Si los hay se pretende inves
tigar cuáles son los factores responsables de dichos patrones 
y su forma de acci6n en las poblaciones de árboles tropicales. 
Se espera, pues, entender qué posibles presiones ·sel~ctivas 
hay y cuáles son las respuestas de las plantas a dichas presi.Q 
nes (Sarukhán, 1978). 

Estudios recientes han mostrado que los bo$ques tropicales 
húmedos son comunidades estructuradas en parches sucesionales 
de vegetac6n en continuo cambio espicial y temporal (Van 
Steenis, 1958; Hartshorn, 1978; Whitmore, 1978; Halle, et!!·, 

/1978; 8rokaw, 1982, 1983, 1985a; Martfnez-Ramos, 1985). Esta 
dinámica se dá como resultado de disturbios recurrentes (prin
cipalmente caída de ramas y árboles) que crean un mosaico hete
rogéneo de factores ambientales en el que plantas de diferentes 

éspecies crecen, sobreviven y se reproducen -a diferentes tasas (Brokaw, _ 
l 985b; Martfnet-Ramos, 1985). Si bien tal estructura no ·es propiedad única· de 

los bosqups tropicales, sino también de las regiÓnes templadas (Rujkl~. 1981), 
las relaciones planta-planta y planta-animal mayormente diversificadas en ·1os 
primeros, aparentemente han sido promovidas por un ambiente ff
sico y biótico, mas heterogéneo dentro de tal estructura en 
parches en los trópicos (Orians, 1982). 
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Se ha postulado (Denslow. 1980: Bazzaz, 1984; Martfnez
Ramos, 1980, 1985: Martfnez-Ramos,y Alvarez-Buylla, en prensa) 
que dicha dinámica de disturbio natural de las selvas tropicales 
y el ambiente heterogéneo del mosaico resultante han consti
tufdo presiones de selecci6n importantes sobre varios atribu
tos demográficos de las poblaciones de plantas tropicales. Es 
posible distinguir entre las especies de árboles tres grandes. 
grupos o gremios, con historias de vida contrastantes dentro 
del ciclo de apertura de claros y de regenerac16n de la selva 
alta perennifolia (Martfnez-Ramos, 1985): 

Pioneros. Unicamente pueden germinar y desarrollarse en claros 
(generalmente mayores de 100 m2). Soh especies de crecimiento 
rápido, reproducci6n temprana y perfodos de vida cortos 
(<50 años). 

~· Germinan en sombra o en claros y disparan su creci
miento y llegan a la madurez al abrirse el dosel (generalmente 
claros pequeños <lOO m2). Especies del dosel superior, con 
crecimiento intermitente, reproducci6n tardfa y perfodos de vJ. 
da largos (>1oo anos). 

Tolerantes. Germinan, se establecen· y maduran en la sombra. E! 
pecies que permanecen bajo el dosel durante la mayor parte de 
su ciclo de vida, de crecimiento.lento, reproducci6n tardfa y 
perfodos de vida largos (>100 anos). 

Esto no significa que todas las especies arb6reas de la 
selva alta perennifolia, se puedan incluir en esta clasifica
ci6n. Pero sf constituyen 3 ~utas de e~olucl6n distintas que . . 
explotan la disponibilidad de recursos en los claros de dife
rente manera (Martfnez-Ramos y Alvarez-Buylla, en prensa). 

Con este marco de referencia cabe preguntarse entonces: 
tC6mo se dan los ciclos de des~rrollo de los individuos de di
ferentes especies a lo largo del ciclo de renova~l6n general 
de la selva? lQué parte del ciclo de vida de las plantas es 
afectada de forma crítica por el ciclo de renovaci6n de la 
selva? y lQué factores, producto de dicha dinSmlca, son los 
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que directamente afectan el flujo numérico de las poblaciones 
de árboles en los tr6picos húmedos1· 

Al estudiar una especie que depende estrictamente de la 
apertura de claros gr-andes1>ara perpetuarse en la selva, sur
gen las siguientes preguntas particulares: lQué factores lim! 
tan la germinaci6n de esta especies en claros de cierto tama
ño? lC6mo los factores medioambientales o bióticos de los si
tios abiertos favorecen el crecimiento y reproducción de los 
individuos de la especie? lC6mo se da la disponibilidad de 
propágulos en los sitios idóneos a el establecimiento de la 
especie?. Y en un contexto evolutivo lCu!l ha sido la histo
ria de fijaci6n de las caracterfsticas de historia de vida de 
una especie como Cecropia obtusffolia?. 

Hasta ahora 1 os es tu di os demográficos de p 1 antas tropi ca-
l es, excepci6n hecha del trabajo de Astrocaryum mexicanum 
(Martfnez-Ramos, 1980), se han realizado al margen de la din! 
mica de regeneraci6n de la selva y de su estructura en mosai
co. Por ello, es imposible evaluar el efecto de dicha dinámi
ca en la demograffa de los árboles tropicales con los estudios 
hechos hasta ahora. Todos ellos consideran a las especies bajo 
estudio creciendo en una selva madura estable y homogénea. 

El objetivo central de este trabajo es pues, describir 
cuantitativamente la historia vital de Cecropia obtusifolia en 
el contexto de la dinámica de disturbio natural de la selva de 
Los Tuxtlas. 

La tesis está estructurada en dos partes principales 
antecedidas y precedidas, respectivamente, por la descripci6n 
del sitio y especies bajo estudio; y por una discusi6n y con
clusiones generales. La primera parte consiste en la descrip
ci6n de los patrones demográficos de la especie y la explora
ción a fuentes de causalidad. La segunda parte se centra en 
el análisis de la dinámica de las semillas (dispersi6n y banco 
de semilla~ encaminado a discutir la fuente de nuevos reclutas 
a 1 a población año con año y su efecto en la dinámica poblacional total. 
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DESCRIPCIOR DEL SITIO Y ESPECIE DE ESTUDIO 

EL SITIO: La investigaci6n que se presenta se llev6 a cabo 
en la Estaci6n de Biología Tropical •Los Tuxtlas• (EBT) del In~ 

tituo de Biologfa, UNAH. La EBT comprende un &rea de reserva de 
700 ha de selva. Se localiza en la llamada sierra de "Los Tux
tlas" al SE del Estado de Veracruz, entre los meridianos 95°04' 
y 95º09' longitud Oeste y los paralelos 1Bº34' y 18°36' latitud 
Norte ( Fi g. 1) • 

El macizo montafloso de "Los Tuxtlas• es de origen Oligocé
nico y el material parental lo constituyen principalmente rocas 
basálticas y andesíticas mezcladas con cenizas volcánicas (Ríos 
HacBeth, 1952, citado en Lot-Helgueras, 1976). 

En los estudios edafo16g1cos realizados en la regi6n se han 
descrito litosoles en las partes de mayor pendiente, y regoso
les y andosoles tropicales en el resto· (Ch1zón, 1984). 

El clima en la EBT es cálido húmedo (Af(m}), con tempera
tura media anual de aproximadamente 25~C y precipitaci6n de 4500 
mm al ano (Fig. 2). Estos datos corresponden a la Estación Me
teoro16gica de Coyame a 15 km al SE de la EBT. En el capftulo 11 
se muestran datos de temperatura y precipitaci6n registrados en 
la EBT para los af\os del estudio .. 

La vegetación de la mayor parte de la EBT es de Selva Alta 
Perennifolia (~Miranda y Hernández-X., 1963). Existen des
cripciones generales de la vegetaci6n de la regi6n en:.Penning
ton y Sarukbán (1968), G6mez-Pom~a (1978} y Rzedowsk1 (1978). 
Flores (1971), Carabias (1979) Y.Martfnez-Ramos (1985) han est~ 
diado diferentes aspectos de la vegetaci6n en la misma EBT. 

Entre las especies arbóreas do~in1ntes del dosel superior 
(25 a 30 ro} se pueden citar a Hectandra ·amlilgens; Brosi111u11 
alicastrum, Poulsenla ~· pmphalea oleifera;, Pterocarpus 
rohrii, Cordia meqalantha, Spondias nilimbin •. En el estrato me
dio, Pseudolmedia oxyphyllaria, Quar'arilieli ·funebris; ·stemmadenia 
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donnell-smithii, son de las más abundantes. El estrato bajo 
está claramente dominado por la palma Astrocaryum mexicanum y 

Faramea occidental is (Pillero fil; _tl., 1977; Martínez-Ramos, 
1980; !barra, 1985). Los claros de la selva son colonizados 
por especies pioneras, de las cuales ·Helioearpus spp. y te
cropia obtusifolia son las mh importantes. Esta última fue 
justamente nuestro objeto de estudio. En un listado actualiza 
do se reconocen para la EBT alrededor de 210 especies arb6-
rea s ( 1 barra , 1985). 

LA ESPECIE: Cecrcipia bbtusffolia Bertol., Fl. Guatimal. 
3.9. 1840. La ubicaci6n taxon6mica del género está aún en dii 

·cusi6n. En ocasiones se le incluye en la familia de las Mora
ceae (e.g. Croat, 1978), pero Berg (1978) ha ubicado el géne
ro en la familia Cecropiaceae con otros 5 géneros de árboles 
tropicales dioicos. 

En el género Cecropia hay especies que constituyen algu-
11os .de los ~.lementos florísticos mh importantes de las áreas 
perturbadas de los tr6picos del Nuevo Mundo. Estas especies 
se distribuyen desde las costas de Sinaloa y Tamaulipas en 
México, hasta el Sur de Brasil en Sudamérica. También se les 
encuentra en las lslas Antillas (menores y mayores). En México 
se han reportado tres especies: h peltata en Oaxaca y Chiapas, 
f. obtusifolia y~ mexicana (aparentemente es sinonimia de la 
anterior; Pennington y Sarukhán, 1968). f. obtusifolia se dis
tribuye desde Tamaulipas y San Luis Potosí hasta Yucatán y 
Quintana Roo en la costa del Golfo de México y desde el Sur de 
Sinaloa hasta Chiapas en la del Pacffico. Se le encuentra cr,e
ciendo en áreas perturbadas derivadas de cualquier tipo de sel
va (excepto baja caducifolia y espinosa) en altitudes de hasta 
800 m.s.n.m. y sobre suelos de drenaje y origen diversos (Pe- : 
nntngton y Sarukhán, 1968). 

Cecropia obtusifolia, comunmente llam~da "chancarro", 
"guarrumbo" u "hormiguillo" en la región de Los Tuxtlas, es una 
especie arbórea dioica de 20 a 30 m de alto y 20 a 40 cm de 
d.a.p. cuando maduro; de tronco cilíndrico, recto y hueco en el 
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centro. Su corteza es lisa, gris6cea a parda con lenticelas 
abundantes, pardo obscuras di spuesta.S'long1 tud inalnente en 
lfneas de hasta 8 cm de largo; con cicatrices anulares delga
das y evidentes a lo largo del tronco. Presenta un exudado 
transparente que cambia a negruzco. 

El "chancarro" presenta el modelo ar~uitectural de Rauh 
(~ Torquebiau, 1981; Fig. 3) con tronco monop6dico, que 
port~ ramas ort6tropas en disposici6n ~ubverticilada. Las in
florescencias se insertan en las ramas, y raramente en el 
tronco, en posici6n lateral. En apariencia la copa de estos 
árboles es abierta y redondeada. 

HOJAS: Simples, en espir&l, peltadas, palmado partidas y 

20-30 cm de diámetro. Peciolo da 25-45 cm de largo y 0.5-1 cm 
de ancho, pubescente, 15-20 sulcado, con exudado transparente 
al desprenderlo del tallo, negruzco al oxidarse y por el lado 
del envés y en ~u base es posible localizar un cuerpo glandu
loso, pardo pubescente (cuerpo de MUller). Lámina de 8-11 1§. 
bulos oblongos a lanceolados, margen. entero, haz verde obscu
ro, brillante escabroso al tacto y con el envés mis pálido, 
canescente, venaci6n actinodroma, 8-11 venas prominentes por 
el envés, pardo rojizas o grisáceas. Estfpula terminal de 
9-17 cm de largo y 2-4 cm de ancho, c6nica, verde grisácea o 
rojiza. 

FLOR: Plantas dioicas. Es~igas estaminadas de 15-20 cm 
de largo y 0.8-1 cm de ancho incluyendo el pedúnculo, amari
llentas y en conjuntos de (11,-)12 (-14) espigas por inflores
cencia. Pedúnculo de 6-10 cm de llirgo y 1-1.5 cm de ancho, 
guinda, sulcado. Flores de 1.5-1.8 mm de largo, cáliz tubular, 
translúcido, ápice truncado y 1(-2) estambres exertos¡ care
ciendo de pistilo. Espigas pistiladas de 12-21 cm de largo y 
0.4-1 cm de ancho, verde gris4ceas y en conjuntos de 4~~5) es
pigas por inflorescencia. Pedúnculo de 5.11 cm de largo 1-1.5 
cm de ancho, glabro, ·sulcado. Flores separadas por una masa de 
pelos blancos, cáliz tubular, de 1.2-1.8 mm de largo y 0.6-0.8 
mm de ancho; careciendo de estambres; pistilo de 1-2 mm de lar 

• go, ovario unilocular, estigma simple. 
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Figura 3. Arquitectura de Cecropia obtusifolia, modelo de Rauh. A. t'irbol joven 
portando sus dos primeros pseudovertici los de ramas pudiendo tener 
hasta cinco o seis. B. detalle de la inserción de las ramas sobre 
el tronco; note la talla constante de los entrenudos entre y al ni
vel de los pseudoverticilos de ramas (tomado de Torouebiau, 1981). 
C. rama de un individuo macho con racimo de inflorescencias maduras 
y una yema floral y otra foliar. D. racimo de infrutescencias femenj_ 
nas (xl) (modificado de Pennington y Sarukhán, 1968). 
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FRUTO: Infrutescencia de s1milares dimensiones a la de la 
inflorescencia, verde amarillenta a pardo obscura, flácida al 
madurar. Aquenios embebidos y con aproximadamente 3000 semillas 
por infrutescencia. Semillas de 1-2 mm de largo y 0.8-1.3 mm de 
ancho, cilíndricas, pardo brillantes. 

El alto contenido de res1nas y gomas ha impedido el uso i~ 

dustrial o comercial de la madera de .f.,_ obtusifolia (Pennington 
y Sarukhán, 1968). Sin embargo, los campesinos la destinan a 
diversos fines. Las fibras del tallo se utilizan en la manufac
tura de cuerdas y la pubescencia de las nojas es fumada por los 
habitantes de la provincia de Alta Verapoz, en Guatemala. Los 
troncos se usan para constru1r balsas o canales de agua (Wi
lliams, 1981 citado en !barra, 1985) y escaleras domésticas 
(Lazos y Alvarez-8uylla, 1983). Martfnez· (1979) le adjudica prg 
piedades similares a las de ~· peltata como tónico para el co
razón1·y,notaille diurético asf como en la solución contra afeccio
nes nerviosas, de diabetes y asma. La infrutescencia es comesti 
ble, con un sabor similar al del higo (!barra, 1985). 

De los aspectos ecológicos generales de la especie {y del 
género Cecropia en general) resalta por su importancia, su aso
ciación con horm1gas del género·Azteca. Aparentemente las espe
cies del género Cetropia, a excepción de algunas localizadas en 
islas, elevaciones altas y bajas (una especie) (Janzen, 1973), 
tienen una fuerte relación mutualista con hormigasdel género fil.
teca. Estas mantienen los árboles libres de bejucos y enredade
ras (Janzen, 1969) y pueden protegerlos de algunos herbfvoros. 
Los cuerpos de MUller en la base de las hojas (ver antes pag.10) 
que son ricos en glic6geno {Rickson, 1971; citado en Janzen, 
1973) son fuente aliment1cia para las hormigas. Además los ta
llos huecos del árbol sirven de sitios de anidamiento, y tole
ran una pérdida constante de en~rgfa a causa de homopteros (in
sectos que se alimentan de la savia de la planta) que son mant! 
nidos dentro del tronco por las hormigas'{Janzen, 1973). 

Nota: La déscripción general de la especie se tan6 de !barra, 1985; la biblia 
graffa utilizada y los ejemplares de herbario revisados están citados -
en su trabajo. 



-12 

Aún existe mucha discusión en cuanto a la dependencia mu
tua de las especies de Cecropia y Azteca (ver citas en Janzen, 
1973). Sin embargo, aún no han sido realizados experimentos 
críticos que prueben la dependencia de Cecropia en las hormi
gas (ver por ejemplo Janzen, 1967). Janzen (1973) ha demostra
do, por otro lado, que la existencia de habitats apropiados (y 
probablemente la ausencia de las hormigas del género·~zteca) 

permite la disolución evolutiva del mutualismo en algunas esp~
cies; mientras que en otras, aparentemente, sf existe una depen 
dencia importante entre las cecropias y las hormigas. 



CAPITULO 1 

PATRONES DEMOGRAFICOS DE Cecropia obtusifolia Bertol, 
EXPLORAClOH DE FACTORES CAUSALES. 

IA. ANTECEDENTES 
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Las especies de zonas templadas han recibido mayor atenci6n 
desde el punto de vista de~ográfico, que las especies tropica
les. Una revisi6n detallada del estado actual del conoct~lento 

en ecologfa de poblaciones de plantas puede encontrarse en los 
libros de Harper (1977) Silvertown· (1982) y Dirzo y Sarukhán 
{1984). En esta tesis me li111itará a puntualizar las evidencias 
que hasta hoy se tienen sobre la demografla y re~ulaci6n de po
blaciones de árboles tropicales • 

. La dificultad para conocer la edad de los árboles tropica
les de regiones cálido-húmedns por carecer de anillos de creci
miento cronolu~icamente regulares, (~ j. Bormano y 8erlyn, 
1981), ha limitado los análisis demográfico-históricos de las 
poblaciones de estas especies (ver Martínez-Ramos et .!!·, ma
nuscrito). A la fecha se han publicado ünicamente nueve estu
dios que abarcan el ciclo de vida completo de especies arbó
reas tropicales. De las especies estudiadas tres son palmas 
del estrato bajo de selvas perennifol ias (ill!.!!_ Miranda y Her
nández, 1963); las seis restantes son árboles de larga vida del 
dosel superior en estas comunidades (ver tabla 1). En compara
ción, existe una multitud de trabajos que analizan la influen
cia de cierto factor bi6tico y/o abiótico en la sobrevivencia, 
crecimiento o reproducción en alguna faceta del ciclo de vida 
de especies arbóreas de los trópicos. En este primer capftulo 
expondré la evidencia referente a las etapas: establecidas del 
ciclo de vida de los árboles: desde el establecimiento de la 
plántula hasta la maduraci6n de los mismos. 

l. Sobrevivencia 

El patr6n de sobreviencia encontrado par& las especies e! 
tudiadas (referidas en la tabla 1) se ajusta al tipo 111 de 



Tabla l. Estrategia de regeneración (de acuerdo a MarUnez-Ramos, 191151 de 
las especies arbórea tropicales, para lis cuales se tiene un estudio 
demogrUico parcial o mmpleto. 

ESPBClli 

NQMADAS (Arboles 
del dosel alto l 

Pentacletbra maqoloba 
Stryohnodendroo UWllllll 
~al212m. 
Pamhorea tomeo1eU1 
SJll!Ul JeptocJadus 
Sll2W~ 
Djp!erocarous caud!Cerus 
Nectandra lllll!l&m 
Araucaria cupplp9b1ml 
.Brosimum lllcal\fum 
mown papammsb 

TOLBRANTES (Arboles 
de estratos bajos) 

~mwl. 
AstrocaQ'um merlcanum 
PodOCQCUS ll.Wtti 
~ ll1lll!.iYjg 
Cltgmaedorea ~ 

SITIO 

Costa Riel 
Costa Riel 
Puerto Rico 
Sabab, Malasia 
Sabab, Malasia 
Sabab, Malasia 
Sabab, MaWla 
Mélico 
Nueva Guinea 
Méill:o 
Costa Rica 

Costa Rica 
Mélia> 
Camerun 
Seychelles 
Méxim 

Hartsborn, 1972 
Hartsbom, 1972 
Bannister, 1970 
Wong, 1973 
Wona, 1973 
Woop, 1973 
Wong, 1973 
Córdova, 1979 
linripbt • Ogden, 1979 
P9tert, 1983 
Cart 1' Cart, ms 

Vandermeer illJ. 1974 
Pltlero !U!. 1984 
Bulloct, 1980 
Savage & As.luon, 1983 
Oyama, 1984 
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las ·cu.r,as de Deevey (1947). Hay una enorme reducción numéri
ca desde la diferenciaci6n de los 6vulos y la for~ación de las 
semillas h1sta y durante la etapa de pl(ntula. 

Son mu,v escasos los datossobre la eficiencia de las flo
res en la producci6n de semillas. Esta, medida como la propor
ción de semillas maduradas con respecto al namero de óvulos, 
oséila entre 0.00001 y 0.92 (Córdova, 1985). El ,66% de la~ es
pecies estudiadas (ns36) obtienen una fecundaci 6n exitosa del 
25S o menos de los óvulos producidos y solo en dos especies se 
han reportado eficiencias de maduraci6n mayores o iguales al 
75%. Entre las principales causas que reducen la cosecha poten 
cial de semillas se ~ncuentran: fi 1)iel desarrollo anormal de los 
óvulos; (li) la falta de polinización, {lii) la herbivorfa de 
flores ya polinizadas y(iv,) la depredación de semillas inmadu
ras (principalmente por b~dquidos) (ver por ejemplo Heithaus, 
Stashko y Anderson, 1982 y McDade, 1983, citados en Córdova, 
1985). 

La principal causa.de mortalidad de las semillas maduras 
parece ser la depredación. Estas constituyen la base de la di~ 
ta de muchos vertebrados e invertebrados (Willson, 1983). Las 
evidencias muestran que la depredación de semillas tiene con
secuencias demográficas importantes, y posiblemente genéticas 
si ?Perase una correspondiente fuerte presión de selección pa
ra las especies (Janzen, 1978; Silvertown, 1980; Pillero y 
Sarukhán, 1982; C6rdova, 1985). Para dos de las especies estu
diadas en Los Tuxt1as se han encontrado porcentajes de depre
daci 6n mayores a 1 90% para !!· mexicanum y de aproximadamente 
un 40$ para _!!.._ ambi!jens. Mientras que son 1 os roedores 1 os de
predadores más evidentes .da 14s semillas de la pálma (Sarukhán, 
1980; Piñero et al., 1981). depredadores insectos son los que 
causan mayor dallo en las semillas d• 1: ·amtifgens (C6rdova, 
1965). 

La etapa de ~lántula constftuye una de las etapas esta
blecidas más crftica del ciclo de vida de los &rboles tropic~ 
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les (Cook, 1979; ~.arper, 1977; Sarukhán, 1980), encontr.1ndose 
hasta un 86% de mortalidad (ver tabla 2). La acción de eventos 
de disturbio, como cafda de ramas y/o árboles (Hartshorn, 
1972; Vandermeer, 1977; C6rdova, 1977; Cl ark i Cl a rk, manus~rito); 
y el ataque ~e parásitos y depredadores· (Fox, 1972; Synott, 
1975, citados en Sarukhán, 1980; Bullock, 1980; Augspurger, 
198~; Savage i Ashton, 1983; Clark y Clark, manuscrito) cons
titl)yen las causas más importantes en la mortalidad de plántu
las. 

La apertura de claros en el dosel, al modifi~ar las dis
ponibilidades de luz y nutrientes, tambii!n puede;· tener un 
efecto importante en las probabilidades de sobrevivencia de 
las mismas. Por ejemplo, se ha mostrado para algunas especies 
que en condiciones de escasez de luz la herbivorfa afecta 
más la sobrevivencia de las plá~tulas que en condiciones con 
más luz (Hartshorn, 1972; Dirzo, l984a,b; De Steven y Putz, 
1984). 

Los patrones de sobrevivencia de cohortes de plántulas 
que se ~an encontrado se re•umen en la tabla 2. Las plántulast 
de las dos especies estudiadas en Los Tuxtlas, México (C6rdova, 
1979 y Pi ñero et.!!·, 1984) presentan tasas de mortalidad 
constantes. En estas dos especies los factores de mortalidad 
no dependen de la edad por lo que, la mortalidad actúa de mane
ra aleatoria con respecto a esta variable.· Sin emb~rgo, en el 
segundo grupo de especies, e~tudladas en diferentes seltas de 
Ami!rica y Asia, los primeros meses de desarrollo después de la 
emergencia están ·sujetos a tasas de mortalidad mayores que las 
etapas inmediatamente posteriores. Este patr6n"se puede deber 
a la existencia de un cambio fisiol6gico que altera las posi
bilidades de sobrevivencia de las plfntulas a cierto tamafto; o 
a que las causas de mortalidad ~ue operan antes y despui!s del 
cambio en la tasa de mortalidad son distintos (Vandermeer, man){?_ 
crito). Otra posibilidad es -ue de entrada exista una elevada 
varianza en el vigor de las plántulas dada por recursos mater
nos diferenciales (p. ej. recursos en los cotiledones) y que 



Tabla 2. Probabilidad de muerte y curva de sobrevivencia de plúlulas de 
irboles tropicales (modificado de Sarukbál, 1980 ). 

liSPliClli 

ltalD~ 
1976. collor1e ll 
1976. cobonl b 

l'lnd!onl l!llllll1IUA 

Slllmdm 
En!O!!drophnqa llWo. 
Dmllllllii 
DD1m:Jl•s•;• 

MORTALIDAD (1) 

EP@P!LASgmnpDSQl!Zil CURVUHlllR. mm 
6 12 18 24 •24 

63.9 '9.6 - -
49B Z).8 - -

78.6 29.1 26D 20.7 -

76B -
'6D'-

1'3.9 14.8 16.6 1).') -
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las pl&ntulas con menores tasas de crecimiento y/o de recur
sos maternos mueran y la probabilidad de sobrevivencia del 
resto sea mayor habiendo un. cambio brusco en la curva de 
sobrevivencia. Además en ~·geórgii se encontró que la 
probabilidad de sobrevivencf1 de las pl&ntul1s a 3 m o menos 
de un adulto de su misma especie, er1 significativamente ma
yor que el de aquellas a m&s de esta dfstancfa. Esto consti
tuye un mecanismo denso-dependiente Y• que la probabilidad 
de que una pl&ntula esté presente cerca de un adulto aumenta 
al aumentar la densidad total de la poblaci6n (Vandermeer, 
1977). Una situaci6n similar se ha encontrado en!:_ mexicanum 

f¡ (Sarukhán. fil_i)., en prensa). J-:'inalmente hay un tercer grupo 
de especies con patrones de sbbrevivencia intermedios o dis-

/ ti'n'tos a los anteriores. En ·oipter<idendron costarricense 
(Fournier & Salas, 1967, en S1rukh¡n, 1980) a partir de los 
7 meses se aceler6 la mortalidad debido, aparentemente, al 
comienzo de la época de seca;s.. En-~-~ en Sabah 
(Lfew / Wong, 1973) y en Koompasia mlilliccelisfs (Wyatt-Smith, 
1958) en Malasia hay un decaimiento p~ulatino en la tasa de 
mortalidad de las plántulas. 

No existe ninguna asocfaci6n aparente entre los facto
res causales de la mortalidad de plántulas y su ~urva de so
brevivencia. Tampoco se puede encontrar relaci6n alguna entre 
ésta y la forma en que se regener1n las especies en la diná
mic~ de renovaci6n de la selva (ver Tabla l). Seguramente la 
época del año en la que se lleva a cabo el estudio y el tiem
po relativo de emergencia (para cohortes sucesivas) que se 
consider• afecta de manera importante el ,patr6n de sbbrevi
vencia qve se obtiene. La ausencia de trabajos experimentales 
y de estudios de la misma especie en diferentes condiciones; 
asf como de especies con distinta forma de regeneraci6n en la 
misma localidad y condición, para la etapa de pl4ntula, nos 
impiden evaluar el significado eco16gico y evolutivo de los 
patrones hasta ahora encontrados. 
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Una forma de evaluar el efecto evolutivo de los distintos 
patrones de sobrevivencia en plántulas es analizando la varia
bilidad individual y sus causas en la mortalidad. Sarukhárt et. 
_tl. (1984) encontraron que en cohortes de' plántulas de ·Astro
_!;aryum mexicanum la probabilidad de sobrevivencia es mayor en 
las plántulas con mayor número de hojas. Probablemente esté op~ 
randa una selección que tiende a aumentar los recursos maternos 
aportados hacia las semillas de especies que como esta palma 
crecen en condiciones de escasez de re~ursos· (por ejemplo la 
luz}. Parece que las plántulas más ~igorosas son más resisten
tes al "stress" lumfnico y por lo tanto presentan las mayores 
probabilidades de sobrevicencia· (Sarukhán ·~ ·_tl., 1984}. Clark 
1 Clark (manU~frito) también encontraron· una correlaci6n positiva 
entre el tamano inicial y la probabilidad de sobrevivencia de 
las plántulas di ·ot~tlty~ ·pana~en~is en Costa Rica.· Sin embargo, 
hasta ahora ha sido dificil esclarecer si el o los factores ca_!! 
sales de la jerarqufa de tamanos y vigor en plantas tienen una 
base.genética o no (Sarukhán et .A],, 1984). 

Bullock (1980} en 'Pcidcicciccus ~. palma con reproduc
ción vegetativa, encontr6 que los chupones· (individuos nacidos 
a partir de estolones}, siempre presentaron mayores sobreviven
cias que los individuos nacidos de semillas. Probablemente, la 
elevada mortalidad en los primeros estadíos encontrada para el 
resto de los árboles tropicales estudiados esté relacionad~ con 
las fuertes presiones de selección sobre los huevos recomb~nan
tes genéticos que representan las plántulas de especies con re
producción sexual (Sarukhán, 1974). 

La sobrevivencia de los es~adíos posteriores al de plántu
la es mucho mayor. El único trabajo que ha explorado las causas 
de mortalidad entre infantiles y.juveniles es el de Sarukh~n ·et 
_tl. ( 1984), en el que se encontró ·que para palmas de fu mexica
.!!!!.'!! sin tronco aún formado (juveniles) y hasta antes de la ma
duración (individuos inmaduros) la variación en la probabilidad 
de sobrevivencia se debía, en parte, ~ la cantidad de área fo~ 
liar con que contaban los individuos. 
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En la mayorfa de los casos, no se conocen las causas de 
mortalidad de los árboles maduros. En!:. mexicanum, que al pa
recer no presenta senilidad, se observó que los golpes produ
cidos por la calda de rama,s y/o árboles es una causa de muerte importante 
(1/3 de las muertes) (Piñ~ro _g!!)_, 1984; Sarukhán'_g!_tl, 1984). Se ha ob
servado que, al morir,:1as palmas tienen un numero promedio de hojas menor que 
las palmas que permanecen vivas. En un estudio de defoliación 
artificial en esta palma, Mendoza (1980) mostró que una menor 
área foliar produce mayor riesgo qe muerte. Las pérdidas fo
liares en condiciones naturales pueden ser producto de traumas 
ffsicos, o bién de mecanismos patológicos y/o fisiológicos de
letéreos aún no entendidos (Sarukhfo, 1980). Savage y Ashton 
(1983) en las Islas Seichelles han observado que en Lodoicea 
maldivica las hembras tienen una mayor probabilidad de muerte 
que los machos, por el enorme peso de los frutos maduros, que'. 
hacen a la copa muy susceptible de ser doblada y rota. 

las especies estudiadas hasta ahora son especies de larga 
vida o persistentes (Martfnez-Ramos,·1985). La~ longevida-Oes 
reportadas varfan de los 74 años para Podococcus barteri en 
Africa (Bullock, 1980) hasta los 1000 años en Adansonia !li.!!.i
tata en Asia (Swart, lg63; en C6rdova, 1985). La edad de esta 
última fue determinada mediante el uso de radiois6topos. En 
la mayorfa de los árboles tropicales, sin embargo, tinicamente 
se extrapolan las tasas de crecimiento diamétrico observadas 
durante periodos variables hasta los tamaños diamétricos mayo
res. Haciendo uso de este método Peralta et D· (manuscritct en
contraron que las especies arbóreas de la selva alta en finca 
La Selva, Costa Rica viven entre 50 y 312 años. La longevidad 
máxima que ellos reportan es de 470 años. En las especies de 
palmas la determinación de la edad se ha facilitado por el co
nocimiento de la tasa de producción de hojas y cicatrices que 
éstas dejan en el tronco; asf como por la buena correlación 
que se encuentra entre el número de cicatrices, la longitud 
del tronco y la edad (Sarukhán, lg78; Savage y Ashton, 
1983). 
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2. Crecimiento 

Muchos de los trabajos sobre velocidad de crecimiento de 
árboles tropicales tieneP un inter~s práctico y están enfoca
dos a evaluar el tiempo promedio aecesario para .el restablecJ. 
miento de poblaciones de especies maderables (ver por ejemplo 
Wong, 1973). Son muy pocos los e~tudios que han explorado las 
causas y cons~cuencias del crecimiento diferencial en los.ár
boles tropicales (.Sarukhán, ·et ·al., 1984). 

La curva de crecimiento de las especies estudiadas es en 
general de forma sigmoidal (Wong, 1973; Enright y Ogden, 1974). 
Sin embargo, la velocidad de crecimiento a tamaftos o edades 
diferentes varfa ampliamente entre las especies arbóreas de los 
bosques tropicales húmedos en función de su status sucesional. 
Las especies de palmas tolerantes estudiadas presentan bajas 
tasas de incremento en altura (0.5-3 cm ano -l¡ que aumentan a 
lo largo del. ciclo de vida (Bullock, 1980; ~inero, et .!J., 1984; 
Vandermeer,.map~scrito}. Por ejemplo, Podcicoccus ·~en Africa 
~recl6 ~nualmente 0,5 cm de los O a los 5 cm de altura, de 1 a 
1.5 cm de los 5 a 20 cm y de 2 a 3 cm de los 21 cm a los 2 m de 
alto (Bullock, 1980). Este patr6n se asocia probablemente al h! 
cho de que estas especies no dependen necesariamente de la aper 
tura de claros para crecer y reproducirse (Martfnez-Ramos, 
1985). . 

Por otro lado, en condiciones estables de la selva las es
pecies de árboles del dosel superior presentan un estado de al! 
targamiento del crecimiento, permaneciendo por perfodos prolon
gados como arbolitos j6venes. Por ejemplo, la palma del dosel 
superior Euterpe globosa puede permanecer como plántula hasta 
por 8 anos; (Vari_v.aJen, 1975) y .Clllrk J Clark (manuscrito) en
contraron que las plántulas de ·oypter.Yx Jilnamens1s permanecie
ron supresas en condiciones de· umbrh durante dUtintos perfo
dos de tiempo. Sin embargo, se ha observado que las p14ntulás 
de dichas especies disparan su crecimiento en sitios abiertos. 
Por ejemplo, Clark y Clark (manuscrito) encontraro~ una corre
lación positiva entre la velocidad de crecimiento y la apertura 
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del dosel en plántulas de Oypteryx panamensis; y Bannister 
(1970) reporta también este mismo resultado para Euterpe globo
~· Esta estrategia de crecimiento y regeneración se refleja 
también er la estructura poblacional de estas especies. Por un 
lado, se ha e-ncontndo una-amplia distribución horizontal de 
plántulas en la selva, indicando que estas no requieren de con
diciones especiales para germinar. Por otro lado, en la estruc
tura de tamaños de estas especies se ha encontrado una pobre 
representaci6n de estadíos intermedios entre las plántulas y 

los adultos (Hartshorn, 1972; C6rdova, 1979; :clark '!/ Clarl:, ~ 
nus~ffto).Esto indica que las primeras, efectivamente se mantie
nen supresas en el sotbbosque hasta la apertura de un claro en 
que crecen rapidamente y maduran. Las tasas de crecimiento dia
métrico reportadas para estos árboles son de alrededor de 0.2 a 
1.2 cm/ano dependiendo del ·tamaño del árbol. La mayorfa de es
tas especies presentan pues un crecimiento intermitente con 
lapsos de incremento rápido y lento en relaci6n a la apertura y 
cii!rre del dosel, respectivamente (Hartshorn, 1972; Enright y 
Ogden, 1979; Córdova, 1979; Pcters, 1983; Clark y Clark, .manu1 

cri to). 

Lang & Knight (1983) en la Isla de Barro Colorado, Panamá 
en un estudio de sucesi6n, encontraron que las especies secun
darias (Cordia, Luchea y Spondias) presentaron las mayores ta
sas de crecimiento diamétrico de todas las especies estudiadas 
(1.5 cm/año). Bullock (1980) también reporta que la especie se
cundaria Anthocleista ~ presentó un incremento en altura 
hasta del 100% en contraste a las bajas tasas de crecimiento 
registradas para la palma primaria. Podococcus barteri. Final
mente, Peralta~ tl• 6nanuscr1to) también encontraron la misma 
relación entre la velocidad de crecimiento y el status sucesi~ 
nal de las especies estudiadas en Finca La Selva, Costa Rica. 
Las mayores tasas de crecimiento pertenecen a especies que de
penden de claros grandes para regenarse como Hernandiá didyman
thera (rango= 0.69-14.62 mm/año); Goethalsia meiantha (0.08-
13.81 mm/año), .!!!.9.! cf. pezizifera (0.45-11.96 mm/año), Ptero
carpus officinalis (0.35-11.05 mm/año),~ coruscans (l.36-
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10.52 111JJ1/año), Otova novogranatensis (0.88-10.52 mm/año), y 

Stryphnodendron excersum (l,45-10.25 mm/ano). Como se ve, 
hay amplios rangos de variaci6n en las tasas de crecimiento 
individual, encontrándose grandes contrastes entre las tasas 
mfnimas y máximas de incremento diam~trico. 

Una de las implicaciones demogrHicas del crecimiento d..:!. 
ferencial en los árboles puede ser su relaci6n con la repro
ducci6n de los mismos. Por un lado debe existir un compromiso 
entre la tasa ~e crecimiento y la fe~undidad individual de 
los árboles maduros, y por otro la velocidad de crecimiento 
debe tener relación con la edad a la primera reproducci6n de 
las especies. 

3. Reproducci6n 

La edad de maduraci6n en las palmas tolerantes estudiadas 
fluctúa entre 30 y 50 años (Bullock, 1980; Piller<i tl tl• 1982 
Savage y Ashton, 1983; Vandermeer, manuscrito); y en los árboles 
del dosel superior varfa de 15 años para 'Pentaclethra macroloba 
en condiciones abiertas (Hartshorn, 1972) hasta 120 6 150 años 
en Araucaria cunnfnghami y 'Pent~clethra •atroloba en selva ma
dura, respectivamente (Enr1ght/ Ogden, 1979). E~ta gran varia
ci6n en el período prereproductivo dentro de una misma especie 
entre individuos creciendo en distintas condiciones de luz, 
refleja la dependencia del crecimiento de estas especies en 
este factor. También indica que para estos árboles existe una 
talla mínima independiente de la edad, que puede depender de 
.los recursos disponibles en el sitio de crecimiento, (p. ej. 
luz y nutrientes requeridos al disparo de la reproducci6n) en 
el cuaf.s·e dfajia'ra un "switch" fi.sio16gico iniciándose- la producción de 
estructuras sexuales (Harper, 1977). 

Se han encontrado tres patrones diferentes de fe~undidad 
con respecto a la edad en ~rb.oles tropicales· (Piftero ··et.!! .. 
1984). 1) La fecundidad aumenta linealmente con la edad: 
Pentaclethra macroloba (Hartshorn, 1972), Podococcus barteri 
(Bullock, 1980). 2) La fecundidad individual tiene un máximo 
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a edades intermedia~ Araucaria cunn i nghami ( Enri ght y Ogden, 
1979) y 3) La fecundidad aumenta hasta un máximo que se manti~ 
ne constante para la mayor1a de los estadías reproductivos 
subsecuentes: Astrocaryum mexicanum (Sarukhán, 1980). Usando 
el tamaño de los indivtdutrs en vez de su edad, se encuentran 
patrones similares. Por ejemplo, Deckenia nobilis y Phoenico
phorum barsigianum para el primero y tercer patr6n respectiva
mente (Savage i Ashton, 1973). Sin embargo, al considerar el 
tamaño, el patr6n más común es el aumento exponencial de la 
fecundidad (Hubbell, 1980; Bullock y Bawa, 1981; Petdrs,, 
1983). Tal patr6n refleja que la plasticidad en el tamaño jue
ga un papel más importante en definir la fecundidad de los ár
boles de regiones tropicales hamedas. 

Además del número de semillas producidas, con la edad pu~ 
de variar también la frecuencia de reproducción de los indivi
duos maduros. Por ejemplo, en Astrocaryum mexicanum la mayorfa 
de las palmas maduras pequeñas (al inicio de la etapa reproduE_ 
tiva) se reproducen con una frecuencia anual muy baja .mientras 
que la mayoría de las grandes (a edades reproductivas avanza
das) muestran un ritmo de reproducción anual (Sarukhán et.!!.!·· 
1984). Estos autores plantean un modelo del comportamiento re
productivo de~ mexicanum en relación a la proporción de par
ches medioambientales favorables y desfavorables. 

Una fuente de variabilidad individual en la reproducci6n 
de especies dioicas es la presencia de individuos diferencia
dos en machos y hembras. Lloyd y Webb (1977, citado en Sarukhán, 
1984) plantean que la,s diferencias en crecimiento y sobreviven
cia inducidas por el sexo reflejan un costo que está asociado 
con la reproducción. Así, una alta inversión energética por 
parte de las hembras llevará a una mayor probabilidad de muer
te y/o a una menor tasa de crecimiento. Dicho costo puede re
flejarse también en una producci6n más prolífica de estructu
ras reproductivas por parte de los machos (Bawa et !},. 
1982). 
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La variación ;ndividual en el esfuerzo reproductivo puede 
tener un efecto importante en la estructur~ genética de la po
blación. Por ejemplo Bullock {1982) encontró una fuerte jerar
qufa reproductiva entre los individuos de 4 especies arbóreas 

r/ de los tr?picos. Por ejemplo, en una de las 4 especies un sólo 
~rbol. aportó el 20% de la producci6n total de flores produci
das en una temporada por toda la poblaci6n.· Sería importante 
saber si son los mismos árboles, y por lo tanto, los mismos ge
notipos los qu. contribuyen con la mayor parte de la producción 
de semillas (genotipos) año con año. Por ejemplo en A,_ mexica
.!!.!!!!! los mismos 58 individuos contribuyeron con más del 43% de 
las semillas producidas por toda la poblaci6n durante siete 
años. Sin embargo, parece que tal jerarqufa reproductiva más 
que tener una base genética está determinada por algún factor 
medioambiental, porque los individuos prolfficos se encontra
ron agregados en parches que pudie$en ser ambientalmente favo
rables (Sarukhán, !!''ª1_., 1984). Se ha encontrado que los indi
viduos que crecen en claros j6venes tienen una mayor frecuen
cia y cantidad de reproducci6n que aquellos que crecen en si
tios de selva madura (Martfnez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1985). 
Esto implica que los Individuos reproductivamente dominantes 
cambian al cambiar las condiciones medioambientales del claro, 
anulándose asf los posibles efectos en la estructura genética 
de la población. 

4. Ecologfa de ~rboles pioneros 

Hasta ahora no ha sido publicado ningún estudio demogrH_! 
co de árboles P.i oneros tropicales. Sin embargo, datos demográ
ficos aislados o anecd6cticós permiten plantear las caracte-

. rfsticas autoecológicas generales de las especies arb6reas se
cundarias (ver por ejemplo la revisión de Vázquez-Yanes, 
1980). 

Como se plante6 lfneas arriba, los !rboles pioneros. s6lo 
se establecen en claros grandes,. por lo que ~u distribución es 
agregada y su densidad depende estrechamente de la dinámica de 
apertura de dichos claros. E~ general, los árboles pioneros 



-26 

presentan densidades bajas en las selvas altas perennifolias 
"vfrgenes". Por ejemplo, para Los Tuxtlas Carabias (1980) em
contr6 s6lo 8 individuos de Cecropia obtusifolia de 15-20 m 
de altura por ha. En otras selvas del mundo la densidad de 
est~s árboles es aan menor (Hartshorn, 1978; Heithaus y Fle-
111ing, 1978; Hubbell y Foster, 1983). De acuerdo a los datos 
de Piñero et .tl• (1977) para Los Tuxltas, los árboles pioneros 
presentan un aporte estructural bajo, en relaci6n a especies 
arb6reas persistentes de los diferentes estratos del dosel. 
Dentro de los claros este aporte varia, por ejemplo, para el 
valor de dominancia entri un 10 y un 50%, dependiendo de la 
ead sucesional de los mismos y de otros factores ambientales 
favorables a la colonizaci6n por los pioneros (~~rtshorn, 
1978; Martfnez-Ramos, 1980). 

Al abrirse el dosel de la selva el microclima al nivel 
del suelo cambia totalmente, y se ha visto que la radiación 
directa y los cambios de temperatura activan la germinación 
de las 'Semillas· de especies pioneras que se encuentran en el 
suelo de la selva (V6zquez-Yanes, 1976). Una vez estableci-
das, las plántulas de estas especies son heli6filas con altos 
puntos de compensaci6n de luz y altas tasas fotosintéticas 
máximas (Bazzaz y Pickett, 1980). Varios autores han medido 
la tasa fotosintética de Cecropia obteniendo un amplio rango 

de valores de saturación de luz, pero siempre super1ores a los de especies 
tolerantes. a la sorrbra. En promedio, las tasas fotosiotéticas y de-respira
ción".para los pioneros son de 14.l y 2.0 moles de co2tcm2hr respectivamente. 
Oos veces mayores que las tasas promedio registradas para los ál-boles del dosel 
superior y 5 y 6 veces superiores a aquellas de las plantas 
del sotobosque (Lugo, 1970; Stephens y Waggooer, 1970; citados 
en Bazzaz y Pickett, 1980). 

La mayor radiaci6n solar de los claros se asocia a una 
menor disponibilidad de agua. Hasta ahora no se ha investigado 
la relación entre el potencial h!drico foliar y las tasas fo
tosintéticas. Las especies pioneras presentan vasos mayores y 

de menor resistencia al movimiento del agua que las especies 
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persistentes. Sin embargo, no se sabe si ésta caracterfstica · 
es producto s6lo de. 11 baja densid1d de las maderas de los 
pioneros o si es una característica adaptativa a condiciones 
de baja disponibilidad de agua en las zonas abiertas (Bazzaz 
y Pickett, 1980). 

La acumulación de leño con alto contenido de agua y bajo 
costo energético, asf como las elevadas tasas fotosintéticas 
de los pioneros se tr~ducen en alt¡s tasas de crecimiento en 
diámetro y altura (Váiquez-Yanes, 1980). El m4ximo incremento . . 

anual en altura registrado es de 7 m para 'juveniles de ·rrema 
micrantha en Panamá (Brokaw, en prensa). Este mismo autor re
gistr6 incrementos máximos en altura de 4~9 y 2.5 m al año pa
ra Cecropia frisignis y Micoriia arge·ntea,respectivamente. En g~ 
neral (ver también apartado sobre crecimiento de este capftu
lo), los pioneros presentan tasas de crecimiento entre 2 y 5 
veces mayores que las de especies persistentes y su crecimien 
to es contfnuo y no intermitente como el de muchas especies 
que crecen en 1 as fases maduras· (~ Whi tmore, 1975). 

El acelerado crecimiento de los pioneros se asocia, ade
más, con la rápida acu~ulaci6n de ~utrientes. Se ha visto que 
la concentración de nutrientes es mayor en tejidos en creci
miento activo de especies secundarias que en aquellos de es
pecies persistentes (Golley-ef-tl. ~ 1975; citado en'Baz;:ai.y 
Pickett, 1980). · · En relación 
a ésto se ha planteado que la sobrevivencia y crecimiento de 
los pioneros puede ser afectada por la competencia de la toma 
de nutrientes del suelo (Whitmore, 1975). Más aan, mientras 
que la mayorfa de las especies de selva madura presentan aso
ciación con micorrizas que les facilita la toma de nutrientes 
de suelo, las pioneras carecen de esta asoicac16n. Janes 
(1980) plantea que ésto se debe probablemente ar grado de 
perturbación de la rizosfera en los sitios de establecimiento 
de las pioneras. 

La forma de crecimiento de los pioneros también es pe~u

liar. En su etapa juvenil captan la luz con· un tronco monop6-
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dico y pocas hojas megáfilas, desarrollando después ramas ort6-
tropas que forman una amplia capa convexa de hojas que no se 
traslapan (Briiing, 1977; Ashton, 1978; Hallé, et al., 1978). 

Asociada a la rápida tasa de crecimiento de los árboles 
pioneros está una temprana edad de maduraci6n. Por ejemplo, 
Carica ~ puede alcanzar su primer evento reproductivo a 
los 8 meses de germinar en la selva de Los Tuxtlas. En la misma 
selva Heliocarpus appendiculatus y la misma Cecropia obtusifolia 
maduran entre los 2 y 5 años de edad (Martfnez-Ramos, 1985). 
Además, estas especies se caracterizan por producir cosechas de 
semillas copiosas con una dispersión amplia espacial y temporal 
mente durante un ciclo anual (Fleming, 1979; 1981; Vhquez
Vanes, 1980; Whitmore, 1983). Muchas de estas especies tienen 
relaci6n con frugfvoros dispersores (Fleming, 1979; Fleming y 
Heithaus, 1981) y otras producen propágulos dispersados por el 
viento durante la época de secas (Martfnez-Ramos, 1985). 

La aparentemente elevada proporción de recursos que los 
pioneros dedican al crecimiento y reproducci6n puede tener re
lación con las longevidades relativamente cortas de estas es
pecies ( 10-50 años, Martfnez-Ramos ~ l},. datos no publicados). 
Esto concuerda además con los altos niveles de herbivoría ob
servados en estos árboles (Coley, 1982; citado en Martfnez-Ramos 
1985; Núñez-FarHn, 1985; Núñez-Farfán y Dirzo, 1985; De la 
Cruz y Dirzo, manuscrito). Se ha argumentado que estas especies 
escapan a los depredadores temporalmente (por ser effmeros e 
impredecibles al regenerarse en claros) y no por la inversi6n 
en compuestos secundarios de defensa (Hartshon1, 1978).' Sin em
bargo, en muchas especies pioneras se encuentran relaciones mu
tualistas, generalmente con hormigas, que impiden el at~que de 
herbívoros y la competencia con otras especies (i.e. lianas y 
enredaderas). Los ejemplos más conocidos son el de Acacia~ 
nigera y la hormiga Pseudomyrmex ferruginea (Janzen, 1967); 
y el del género Cecropia y las hormigas del género ~~teca 
(Janz~n. 1973; Downhower, 1975). 
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También se ha planteado que las semillas de estas especies 
tienen mecanismos de escape a depredadores (pequeñas y poco 
apetitosas) y por lo tanto pueden permanece~ en el suelo por 
períodos prolongados (más de 3 anos). Paralelamente a ésto se 
han desarrollado en estas especies finos mecanismos de latencia 
que aseguran su germinación en condiciones adecuadas de creci
miento (Vázquez-Yanes, 1976). 
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IB. OBJET !VOS 

Los objetivos de este primer capitulo son los siguientes; 
l. Describir los patrones de sobrevivencia, crecimiento y re

producción de Cecropia obtusifolia. 
2. Evaluar el efecto de algunas características y condiciones 

-ambii!ntales de los ..claros sobre dichos atributos demográficos .. 
3. Analizar la relación entre el ciclo de vida de la planta y 

el ciclo de regeneración natural de al selva. 
4. Comparar la demografía de esta especie con la de aquellas 

de estrategias de regeneración contrastantes (i.e. toleran
tes a la sombra y nómadas) que crecen en la misma selva de 
Los Tuxths. 

!C. MATERIALES Y METODOS 

Cecropia obtusifolia depende estrictamente de claros para 
germinar y por lo tanto su población se encuentra segregada esp! 
cialmente en grupos coetáneos que crecen en parches con distinta 
edad sucesional. Esto impide que se encuentren sitios pequeftos 
con -alta'S densi'11ades de la espe~ie, en donde se representen to
das las etapas de su ciclo de vida y en donde se pueda llevar a 
cabo un estudio demográfico. En contraste, es necesario conside
rar grandes extensiones que abarquen todas las fases del mosaico 
de regeneración de la selva. 

En este trabajo se estableció un sitio permanente rectangu
lar de 100 m de ancho por 500 m de largo (Fig. 4). "n diciembre 
de 1983 se marcaron 500 cuadros de lOxlO a lo largo de transec
tos en dirección E-W. En cada cuadl'o de 100 m2 se local izaron y 
mapearon con un sistema de coordenadas, todos los individuos de 
f.:.. obtusifolia mayores o iguales a 0.50 m de altura. 

Se distinguieron 4 estadios para las plantas establecidas 
de esta especie: plántula , juvenil (l y ti), prereproductivo y 

reproductivo o maduro(!, 11, tri y IV). Para los individuos 
pertenecientes a cada uno de estos estadios se siguieron progra
mas de marcaje, observación y recenso particulares: 
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Plántulas: Esta etapa se consideró a partir de la emergen
cia hasta una altura de 0.5 m. Esta altura coincide con el ini
cio de la lobulación de las hojas que en las plántulas. 'ºn en
teras y lanceoladas. En septiembre de 1983 en un claro de alre
dedor de un afto o menos ~e ~dad se establecieron aleatoriamente 
6 (25x25 cm) cuadros permanentes de observación en 6 manchones 
de plántulas de la especie (2 de alta, 2 de media y 2 de baja 
densidad). Cada cuadro se delimitó con 4 varillas clavadas en 
el piso o en el tronco en cuyos ángulos interiores corrfa un 
cuadro removible con cuadrfcula de 2.5 cm2. Las plántulas ser~ 
dearon con un alambre fino.de cobre amarrado a un alfiler cla
vado cerca de la plántula con el nOmero de registro de la mis
ma. Se hicieron censos mensuales tomando datos de altura total, 
(al mm más cercano), número de hojas y presencia de cotiledo
nes, sobrevivencia y nuevos reclutamientos. Los censos se con
tinuaron hasta marzo de 1984. 

Juveniles: Todos los individuos mayores de 0.5 m de altura 
del tallo 11iin "1'111 ramificado (con -llna sola punta) se agruparon 
en esta categorfa, que a su vez fue subdividida en dos: indivi
duos de 0.5 m a l m de altura (Juveniles I) e individuos de l a 
5 m (Juveniles II). Durante el primer censo general (diciembre, 
1983) todos los juveniles presentes en las 5 ha se etiquetaron 
con una numeración progresiva. Con un vernier estándar de plás
tico se les midió el diámetro (al mm más cercano) a 1.3 m de 
altura O a 10 cm por debajo de la yema apical en aquellos meno
res a esta altura. En 3 puntos de contacto del vernier sobre el 
tallo se colocaron marcas con pintura vinflica. La altura se mi 
di6 con una •cinta y/o con la ayuda de una varilla de aluminio 
de 3 m, colocando una marca justo por debajo de la yema apical 
de los individuos menores o iguales a 2 m de •'t"•a. Se contó 
el número total de hojas y se anotó la presenc, • ausencia de 
hormigas. Se recensaron a los 4, 7 y 12 meses de la primera me
dición; se registraron las posibles causas de muerte, el creci
miento y la sobrevivencia. 

El 19 de noviembre de 1984 se tomó una marcha del flujo 
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lumfnico incidiendo sobre 25 individuos juveniles de Cecropia: 
13 recién muertos (e: 1 mes) y 12 vivos distribufdos indistin
tamente en dos claros diferentes. Se n~meraron progresivamente 
los individuos y se hicieron recorridos del lo. al 250. y del 
250. al lo. sucesivamente desde las 7:30 A.M. hasta las 3.15 
P.M. Para cada medici6n se colocó horizontalmente un sensor 
Quantum Li-Cor (Li-1905) sensible a radiaci6n fotosinteticamen
te activa (RFA:400-700 nm),conectado a un quant6metro Li-Cor 
(Li-1B5A/,justo por encima de cada individuo vivo o muerto en 
pie. Para los individuos muertos y cafdos la medici6n se t~mó : 
en el punto de localizaci6n correspondiente a la altura regis
trada para cada individuo inmediatamente antes de su muerte. 
En todos los casos la lectura se tomaba hasta que la aguja del 
quant6metro se estabilizaba. 

Prereprodtictfvos J ·~ep~cidtiCtivos: En ambas categorfas se 
incluyeron a los individuos ramificados· (con más de una punta). 
La primera abarcó individuos aún sin estructuras reproductivas 
que siempre tuvieron troncos con diámetros menores o iguales a 
10 cm y la segunda se constituyó de 'todos los reproductivos se
parados en 4 subcategorfas de 10 cm de di&metro cada una (MI: 
10.1-20¡ MI1:20.l-30¡ MI!l:30.l-40 y MIV:40.l-50) •. se etiqueta
ron con numeración progresiva en diciembre 1983 y se tomaron 
medidas de altura con un clinómetro; y de diámetro· (al mm más 
cercano) con un vernier grande de ma.dera y aluminio marcando con 
pintura en los puntos de la medici6n. Para cada planta se obtu
vo una estimación del área foliar tomando el número total de 
puntas (verticilo terminal ~e hojas, ver descripc16n de la es
pecie) y de hojas en 5 puntps tomad.ás arbitrariamente. Se re
censaron a los 7 y 12 meses de la primera medición. 51 bien se 
obtuvo una estimación del área foliar total a partir del pro
medio de área foliar paraSr'hojas colectadas, en las correlacio
nes se utilizó el número de hojas y punt.~s como estimadores de 
la misma. 

Se obtuvo un fndice de cobertura por encima de las copas 
de los árboles de Cecropia calculado para cada individuo con 
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el nGmero de copas de otros árboles que ~ubrleran el 50% o 
más de la copa del mismo. También se anot6 el ~amero de copas 
contiguas de otros individuos de la especie. Mensualmente a 
partir de febrero de 1984 y desde la copa de un &rbol vecino, 
se cont6 el número de yemas y de racimos {infloréscencias mad~ 
ras y seniles para los machos e infrutescencias inmaduras y m! 
duras para las he111bras) en 1 os 70 árboles reproductivos (28 m! 
chos y 42 hembras). En· un individuo de cada sexo se marcaron y 

observaron mens~almente durante medio ano todas las hojas, ye
mas, flores y/o frutos de 10 ramas elegidas al azar, para estj_ 
mar la tasa de producción, maduracf6n y recambio de las disti~ 
tas estructuras. 

Se asignó a cada Individuo la edad ·sucesional del sitio en 
donde se .encontraba creciendo, ya que la germinación de~~ 
tus1folia coincide con la formación del claro. A su vez, los sj_ 
tios fueron fechados con l~ ayuda de 'ASt~cic•rYum •éMitanum 
liebm. tal y como se describe por Martínez-Ramos (1985) y 
Martfnes-Ramos ·et.!.!· (en prep:J. 

Para estimar el nOmero de semillas por individuo se colec
taron 195 infrutescencias, pertenecientes a 11 indh 1auos de 
distintas edades. Las infrutescencias se midieron (largo total) 
y se secaron en un horno a BOºC durante 2 dfas para tomar el 
peso seco de cada una. Se contó el número de semillas en una 
fracción de peso conocido de cada infrutescencia y se extrapol6 
al peso total para obtener el total de semillas por infrutescen 
eta para individuos de las diferentes categorfas de tamafto dia
métrico. Estos datos se sometieron ~un an411sfs de varianza y 
de comparaci6n maltiple de •edias (cf. tabla 16). Se encontr6 
que solo el promedio de semillas por infrutescencia de los ár
b~les hembras maduros más jóvenes difiere significativamente 
de aquel del resto de las c~tegorfas. Entonces para las hembras 
de 10-20 cm de diámetro se· utilizó el promedio de semfllas/in
frutescencia obtenida para aquellos. c-0lectados de ~embras de 
este tamafto; y el número de semilhs~de las 'infrute.sce11'cias· colectadas 
de las hembras mayores (20-50 cm diámetro) se promediaron para 



-35 

obtener un valor común. Para estimar el número de semillas pote~ 
cialmente producido (sin considerar la caída prematura de las 
yemas f1 oral es) por hembra, se mu.lt i p 1 i có e 1 número de semi 11 as/ 
infrutescencia por el n~mero promedio de infrutescencias/racimo 
y éste a su vez por el total de yemas florales producidas/hembra 
/año. 

ID. RESULTADOS 

l. Estructura de la Población 

Cecropia obtusifolia presentó una densidad de invididuos 
(>so cm de altura) por ha de 28.2, con un 50% de individuos r! 
productivos y el otro 50% de individuos inmaduros (tabla 3). Su 
distribuci6n espacial resultó claramente agregada (Fig. 5). Pa
ra los individuos no reproductivos se encontr6 mayor agregaci6n 
que para los reproductivos y al considerar a los machos y a las 
hembras por separado se obtuvo un patrón aleatorio. Este patrón 
refleja la distribución espacial de los parches de regeneración 
de f.,_ obtusifolia más que aquella de los machos y hembras, ya 
que en muchos casos s61o se encontró un individuo de cada sexo 
por parche (tabla 3). Machos y hembras no se encontraron asoci_! 
dos entre sí (X2=1.04; P<O.l). 

Se encontró una proporci6n sexual de 1.5 hembras por cada 
macho, lo que usando una prueba de "G" (Sokal y Rohlf, 1969) 
(G=4.03) resulta significativamente distinta de una relaci6n 
1: 1 (P< O.OS). 

La fig. 6 muestra la estructura de tamaños por diámetros y 
alturas troncales y por área foliar (número de puntas y hojas), 
además de la estructura por edades de la población. En todas 
ell~s se advierte una buena regeneraci6n (preponderancia de ca
tegorías inferiores), siendo la distribución diamétrica una tí
pica de la forma "J" invertida. En las distribuciones de tamaño 
(altura y diámetro principalmente) y edad se nota la preponde
rancia numérica de una de las cat~gorías intermedias de repro
ductivos (11-14 años). Esto puede indicar una época de mayor 
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Tibia 3. Densidad y dlstribuclbn horl.r.onlll de ~ obtus![olla en 5 ha de 
la selva de Los Tu1t11S. El indice de dllttlbuclbn de Clark & Bvans ( 1954) se 
basa en dlltanciu al vecino mas cercano. Valores menores a l Indican 
qrepcl611, 1&uale1 a l aleatoriedad y mayores a l uniformidad. La 
aJanlticaDcla del Indice se obtuvo mediaAle una prueba de "r." (Poole, 1974). 
("p<D.05, 11p<D.DDI, 111p<O.OODI). 

ESTADIO DENSIDAD 
(ind. ha-11 

POBLACION TOTAL 282 
(> 0.5 m altura) 

NORBPRODUCl'IVOS 142 
JUVBNIL~ 1 4.8 
JUVBNll.15 11 62 
PllBllllPRODUCTIVOS 32 

REPRODUCTIVOS 14.0 
HllMBRAS U 
MAOIOS 5.6 

INDICli 
a.AKUVANS 

0.5073 ... 

0.2008 ... 

0.7720 
0.9340 • 
0.9627 • 
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Figura 5. Distribuci6n de individuos de Cecropia obtusifolia en sitio de 5 ha de la selva de Los 
Tuxtlas, Veracruz. (o) Individuos no ramificados >so cm de altura; (i1o) individuos 
ramifica dos no reproductivos: (e) hembras: ( •) machos. 
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reclutamiento de la especie, posiblemente debido a la mayor di~ 

ponibilidad de claros en esos años· (,.., 1971-1974. En el caso de 
las ramas y hojas se pueden presentar mayores variaciones depend.iértdo ~e 11il5 
condiciones medioambientales en que crecen los individuos en di
ferentes momentos. La primera ramificaci6n coincide en un lapso 
de 3 años (de los 2 a los 5 años de edadi con la ~rimera repro
ducci6n, que ocurre cuando las individuos alcanzan una talla de 
4 a 12 m de altura y de 5 a 10 cm de diámetro. Una proporci6n 
muy pequeña de individuos se encuentran en la categorfa de má
xima área foliar (má'.s de 80 puntas) y cerca de 50% de los reprQ 
ductivos tienen entre 20 y 80 ramas, ~ue corre5ponden a 100-300 
hojas en promedio. 

Aplicando pruebas de Kcilgomoro~~Smirnov"{Siegel, 1980), no 
se encontr6 diferencia s·ignificativa entre machos y hembras para 
las distri~uciones anteriores, ~un~ue aparentemente las hembras 
pueden alcanzar longevidades mayores' e> 26 años) (ver fig. 6). 

La "dmax.• para la comparaci6n de las distribuciones por altura, 
número de puntas y número de hojas· (19, 20 y 21 respectivamente; 
P~)0.1) fue mucho mayor ·que a·quella para la comparaci6n por diá-
metro y edad (9 y 11 respectivamente; P)0.1). · 

2: Sobre\ifv'erieia 

Las mayores probabilidades de mortalidad se concentran .en 
.los primeros estadios· (plántula-Juvenil II) y aparentemente se 
asocian a causas físicas, principalmente carencia de luz, trau
mas físicos por cafda de ramas y daños por movimiento del sustr! 
to de· enraizamient~.; tpudrici6n o· móvimiento del tron~o o ramas). 

E~ la etapa previa a la reproducci6n ~igue habiendo un 11% 
de muertes, pero una vez que maduran los. árboles; la sobreviven-.>. 
cia es casi del 100%. Esta disminuye nuevamente en los estadfos ·· 
mayores ~n ~ue los árbole~ inueren aparentemente por senjlidad 
(tabla 4). 

2. 1 'Plártttil as 

En los primeros meses de desarrollo de las plántulas se re
gistran las máximas probabilidades de inuerte ·de todas las etapas 



Tabla 4. Probabilidad anual de mortalidad de tos individuos de dlferentes 
estadios de ~ obtusltoUa en 5 ha de la selVa de Los Tu1U1s, entre 

· diciembre, 1983 y diciembre, 198'4. Se reporta el porcentaje de individuos 
muertos bajo lu distintas causu de mortalidad: 11 calda de ramu encima, 12 
movimiento del sustrato, 2 falta de luz, 3 senectud, 4 de3al:DOCida. 

ESTADIO N Edad .. PROBABIL. CAUSA MUlilITTi 
(anos) MUERTE 

11 12 2 3 4 

PLANTULA 131 <tl.5 0.999" o.o o.o o.o o.o 100.0 
JUVENIL 1 24 <1 0.792 15.8 o.o 78.9 o.o SJ 
JUVENIL 11 29 H 0.655 5.3 36.8 52.6 o.o 5.3 
PRERBPJIODUCTIVOS 18 l-9 0.111 o.o o.o 100.0 o.o o.o 
MADUROS 1 20 3-17 0.000 
MADUROS 11 29 7-H O.OH o.o o.o o.o 100.0 o.o 
MADUROS 111 16 10-36 0.062 o.o o.o o.o 100.0 o.o 
MADUROS IV 5 16-37 0.200 O.O o.o O.O IDO.O o.o 

· • Al cabo de 167 dlas se murieron todas las plintulas marcadas inicialmente . 
... De los parches en que aec:en los Individuos de~ 

-40 



-41 

establecidas de h obtusifolia (casi del 100%). La muerte de 
las plántulas se origina, aparentemente por una combinación de 
causas, principalmente de carácter físico, asociadas al débil 
sistema radicular de las plántulas recién establecidas. En los 
6 sitios permanentes la mayoría de las plántulas (70%) se en
contraban establecidas sobre troncos cafdos y muchas de ellas 
murieron cuando en el proceso de descomposición de los mismos, 
se empezó a desgajar la corteza del árbol. La muerte de las úl
timas plántulas coincidió además con el inicio de la época de 
secas y aparentemente la falta de agua marchitó a las últimas 
sobrevivientes. Es importante considerar entonces la épÓca de 
establecimiento de lo.s diferentes cohortes dentro de un mismo 
año, ya que ésta probablemente afecta la dinámica de los prime
ros estadfos de desarrollo de h obtusifolia. 

Otro factor que influye en la sobrevivencia de estas eta
pas es el tamaño del claro en el cual se establecen las plánt.!!_ 
las. Parece que el tamaño de claro mfnimo para que las plántu
las de 1!sta especie- puedan sobrevivir es de alrededor de 100 
m2. A partir de este tamaño, la probabilidad de sobrevivencia 
de las plántulas al año de haberse establecido aumenta al in
crementarse la superficie del sitio abierto (fig. 7), 

Todas las plántulas establecidas dentro de un período de 
un mes se consideraron de la misma cohorte. Para la cohorte de 
septiembre (mes 2°) de 1983 hay una tendencia clara de mayor 
probabilidad de sohrevivencia a mayor tamaño y namero de hojas 
(tabla 5). A los 69 día~ unicamente los individuos menores a l 
cm de altura y con 0-1 hojas en el primer mes de la emergencia 
presentan sobrevivencias significativamente menores al resto. 
A los 167 dfas se agrupan 3 y 4 categorfas para la altura y 

el número de hojas respectivamente, con una probabilidad de s~ 

brevivencia menor a la del resto de los individuos (tabla 5). 
Ahora bién, la jerarquía de tamaños puede deberse a pequeñas 
diferencias P.n el tiempo de establecimiento dentro del mismo 
mes, a diferencias de micrositio o a diferencias genéticas o de 
recursos maternas (p. ej. tamaño de la semilla). 
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(1983-1984), como funci6n del tamaño del claro. Se 
reporta ·rr entre paréntesis para cada claro. 
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Tabla 5. Probabilidad de sobrevivencia para diferentes categorlas de altura, 
número de hojas, número de cotiledones y tiempo de emergencia para lu 
pl:lntulu de ~ obtusifolla de la cohorte de septiembre de 1983. Se 
reportan Jos datos de los 6 sitios juntos. Se muestra el valor de G para las 
probabilidades de sobrevivencia en cada caso (ªp<0.05; ""p<O.O 1). Las llneu 
continuas unen probabilidades estadistlcamente (p>0.05) iguales en una 
prueba a posterlorl por STP (Sokal y Rohlf, 1969). 

CATF.GORIAS DE: PROBABILIDAD DE SOBREVIVENCIA AL DIA: 

N 69 167 

ALTURA (cm) 
<LO 27 0.071 º·ºº1 1.1-2.0 49 0.25 0.02 

2.1-3.0 14 0.36 G•S.7134ª O.DO G•4.0104ª 
3.H.O 7 0.29 0.141 
•U-5.0 4 0.25 o.25 

NUMERO DEllOJAS 
o 13 º·º~ ··~ l 1 0.00 o.o 
2 40 D.25 0.00 
3 27 0.22 G=7.8952" D.04 G•7.6096"" 
4 14 0.29 0.071 

><f 6 0.33 0.17 

COTILEDONES 
o 2 0.00 O.DO 
l 5 0.40 G•D.1914 NS 0.00 
2 94 0.21 0.03 

MES DH EMERGENCIA 
1º 101 0.22 0.03 
2º 20 0.35 G=3.1324 NS 0.1 O G•D.1804 NS 
30 12 0.'12 0.08 
40 3 0.00 
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El 70% de las plántulas pierden ambos cotiledones a los 2 
meses de haber emergido y aparentemente aquellas que conservan 
ambos cotiledones durante el primer mes tienen mayores probab! 
lidades de sobrevivir que las que pierden uno o ambos de ellos 
durante este perfodo, pero las diferencias no son significati-
vas (tabla 5). Los datos para analizar la probabilidad 
de sobrevivencia de las distintas cohortes en un mismo claro no 
son sufici<" 1tes. 

2. 2 Juveniles, pre-reproductivos y reproductivos 

En f.,_ obtusifolia la luz parece ser un factor importante 
que influye en la sobrevivencia de los juveniles. Se encontró 
una asociación entre la cantidad de luz y la probabilidad de 
m.uerte para 25 individuos (Fig. 8). En promedio, la luz {RFA) 
que llegaba a individuos que permanecieron vivos de Diciembre 
1983 a Diciembre 1984, para cada hora del dfa fue siempre mayor 
que para los que murieron en este mismo perfodo. Sin embargo, 
este factor no parece tener la misma importancia en los indivi
duos ya ramificados. El 88% de ellos se encontraron totalmente 
expuestos a la luz, indicando que después de pasar cierta altu
ra (5-10 m) la luz deja de ser un factor limitante (tabla 6). 
No se encontró adem6s relación entre el fndfce de cobertura y 
la probabilidad de muerte de los reproductivos, ya que todos 
los ~rboles de ·cecr'ddia que murieron tuvieron un fndice de ce
ro. El porcentaje de &rboles maduros de ·ce~ropia maduros con 
copas contiguas de la 11is111a especie es mayor (tabla 6). Sin em
bargo, los muertos registrados también pertenecieron a la cate
gorfa de cero copas contiguas. Es necesario hacer an61isfs más 
·detallados y tener mayor namero de anos de observacfc'5n para po
der establecer las causas de mortalidad en los adultos. 

En la tabla 7 se resumen las probabilidades de sobrevive~ 

cfa ~ara diferentes categorfas de edad, tamafto y 4rea follar. 
En general, a mayor tamano (diámetro, altura y area fol far) hay 
mayor sobrevivencia. Lo mismo sucede para la edad. Sin embargo, 
hay que hacer notar que mientras que los individuos -u~ ~urie
ron pertenecían a las últimas categorfas de diámetro y altura 
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Figura 8. Radlac16n fotosfntéticamente 1ctlva .que llega 1 individuos juveniles 
de C. obtuslfolia que pennanecferon vivos dur1nt11 Dlcfembre,· 1953_ 
Diciembre, 1984, (o} (n=l2} y que 111Urleron en el transcurso del mis- · 
mo perfrido ( •} (n 2 13). Se reporta el pranedlo y el error esUndar 
para cada tiempo de lectura. 



Tabla 6. N(lmero de árboles de ~ <>btusUo!la maduros con diJtl.olo 
n(lmero de copu contiguu de la misma especie y de copu sobrepuestas de 
cualquier especie. lilltre par~ntesit se reporta el porcentaje del total de árboles 
reaittrados. 

NUMERO DE OOPAS 
OONTIGUAS DE ecmm 
otitusi!o!la 

o 2 3 

25 7 1 3 
(69 . .f) (19..4) (2.8) (8.3) 

NUMERO DEOOPAS DE OTRAS ESPECIES 
CUBRIENDO EL 501 O MAS DE LA COPA DB 
~obtuslfo!la 

o 2 3 

32 .. o o 
(88.9) (l 1.1) 
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Tabl& 7. Probabilidad de IObmrivencia para di!erentu categorfu de tamado 
(altura. d1Alltlio, 11Q11ero de puntas y de bojas) y edad en~ obtusllolla 
ea 5 ba de la 1elva de Los Tu1Uas: Se muestra el valor de G ( .. p<0.005) para 
Ja· ptablbllldades de IObtevivencia. Las lineas contflluas unen valores 
~-- lauale• (p>0.05).eo 11111 prueba a posterior! por STP (Sol:al y 
llDlll, 1969). 

. • .. C4111mW:DI: • PRlllWlll.IDil DE SDIR!VNDtlA 

EDD'-> 
0.5-Z •1 0261 '-t 19 0.26 
5·& 11 100 
1 ·10 18 O.M 

11 •lt 19 0.95 Go91.95H 
15 ·18 10 0.90 
19 .zz 8 100 
2' ... 7 0.86 
216. - 2 100 

.IUIJU(a) 
0.51· ID. 24 0.191 
UO-.tD 2t 0.25 
t;IO- ID. 17 0.M,Go78.61H 
8J0-16D l1 0.93 

16JNID 31 0.97 
Zt.10- 18 0.89 
l)WIEllQ {ca) 

e 5D :lt º·'°' 5,10-IOD 16 om 
IOJ0-1'.0 11 100 G-262.HH 
15JN5.0 ~ 0.96 
&5.lQ,-3'.0 2t 100 
»J0-50.0 11 0.91 

llUllD8PUIW 
1 68 0.441 
2 ., O.')') 
>- 5 ., 

100r•202,51 H 6-10 9 100 u-10 39 0.92 
tl- 99 19 100 

l1Jll!llO 111,JAS 
1- ' 29 0.251 
6,- 10 27 0.44 

11- 20 H 0.86 
21- 60 5 100 Ga)49.)4H 
61-100 9 100 

101-200 19 0.95 
201-100 26 0.92 
401, 12 100 
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(probabilfdades de sobrevivencia <1), no pertenecfan a las ca
tegorfas de mayor área foliar (namero de puntas y hojas) (pro
babilidades de sobrevtvencia • 1), aun~ue las diferencias no 
son slgniflcatlvas,estad1stlcamente, es claro pues que los pri
meros estadfos son los m~s lábiles; pero dentro de cada uno de 
ellos hay variabilidad en cuanto a las probabilidades de sobre
vtvencla. Por ejempl~ en los juveniles y prereproductlvos con 1 
o 2 ramas la probabtlldad de ~uerte es significativamente mayor 
a la de prereproductivos con mayor •amero de ramas. lo mismo S! 
cede con e 1 na~ero de hojas; dentro de 1 a categoría de 1 os j uv~ 

niles prereproductivos· (-1-20 hojas) existe una tendencia a ª! 
mentar la probabilidad de sobrevtvencla conforme aumenta el 
área foliar individual. la diferencia es además significativa 
entre Ja segunda y tercera categorfas. Estos contrastes intrae1 
tadfos no son tan claros en Ja categorizacl6n por diámetro, al-

. . 
tura y edad y s61o se diferencfa claramente la baja probabilidad 
de sobrevivencia de los árboles menores de 4 años de edad (4 m de .al.tura 
y 5 en de diámetro) de aque~lla' ( .... !)de los árbolesi~ayore's de esta edad. 

3, Crecimiento 
3.1 Pl!ntulas 

la tasa promedio de crecimiento en altura para las plántu
las fue de 1.5 cm mensuales. En la figura 9 se comparan las ta
sas de crecimiento de tres cohortes sucesivas. las plántulas de 
la primera cohorte crecieron significativamente más rápido que 
la segunda y la tercera, entre las ~ue no hubo diferencia signi
ficativa. 

Durante los primeros dfas de desarrollo se encontr6 una 
fuerte correlaci6n entre el tamafto de la plfntula y el namero de 
hojas, misma que.se pierde conforme avanza el desarrollo.(tabla 
8). Esto posiblemente se debe a ~ue e~ un Inicio el tamano y el 
namero de hojas están determtna~os eri gran parte por la dota
ci6n de recursos maternos y conforme avanza el desarrollo, los 
factores medioambientales van teniendo una mayor influencia so~ 
bre el rendimiento de los Individuos. 



E 
u 

o ... 
"' 

15 

4 5 

Figura 9. 

t 

40 ftJ 120 160 

Tiempo t Diasl 

Crecimiento en altura de plántulas de C. obtusifolia de tres 
cohortes: {•) 30 septiembre, 1983 (rT='0.9200; p 0.001); 
(o) 27 noviembre, 1983 (r2•0.9074; p 0.001); (6) 15 diciem 
bre, 1983 (r=0.7125; p(0.01). Se reportan los promedios y -
errores esUndar para cada tiempo. b¡ b2=b3; p(0.005 con 
una prueba de "t" para comparación de pendientes {Zar, 1974). 
El dfa ·o· corresponde al inicio de la la.~te. 
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3.2 Juveniles, prereproductivos y reproductivos 

Una vez establecidas las pl!ntulas y habiendo superado los 
50 cm de altura, se inicia en f. obtusifo1ia un perfodo de cre
cimiento en di4metro y altura muy acelerado, en el que se alca,!! 

. zan tasas de crecimiento en altura hasta de 2 manuales entre los 
1 y 4 aftos de edad (tabla 9). La tasa de crecimiento comienza a 
disminuir a los 4 o 5 aftos coincidiendo con una rápida expan
sión de la copa (figura 10). En esta misma figura es interesan
te notar ademas que el crecimiento en altura cesa antes que el 
crecimiento diametral. Una vez alcanzada una posición adecuada 
en el dosel continúa el engrosamiento del tronco. Así pues la 
planta invierte su energfa durante los primeros anos en una ac~ 
!erada elongación apical y después la va derivando a la ramifi
caci6n, formación de tejido fotosintético y reproductivo refle
jándose en un engrosamiento del tronco. Sin embargo, hay que se
ftalar que la superficie fotosintét!ca por cada hoja de un indivi 
duo no ramificado es mayor (x•26.97.6:!'1023.5 cm2; n=ZO) que aqu; 
Jla de un individuo ramificado (x=ll40.9!334.8 cm2; n=37}. Esto
puede compensar en los juveniles el relativamente bajo número de 
hojas por individuo; 

los datos de crecimiento en di~metro, tomados para el perf~ 
do de Diciembre 1983 a Diciembre 1984, no concuerdan totalmente 
con los predichos por los modelos de la figura 10 (ver tabla 
11), basadas en la asignación de la edad a los árboles de f.. ob
tusifolla utilizando a Astrocaryum ~exfca~um como indicador de 
edad de perturbación. La máxima tasa de crecimiento se registró 
en los Individuos de 4 a 6 años (tabla 11). Sin embargo, para la 
mayorfa de las categorfas se registró una variaci6n muy elevada 
(c.v.=40.0 hasta 185.6%). Es necesario considerar un mayor nüme
ro de individuos y de años de registro para aminorar la variabi
lidad y detectar los posibles patrones existentes. 

Se encontró una correlación significativa entre la veloci
dad de crecimiento de los juveniles y la cantidad d~ luz (RFA) 
que reciben (figura 11). Este factor determina, en parte, la ca
pacidad de acumulaci6n de biomasa en los primeros años de desa-



Tabla 9. Tua de aecimlento en dl4metro de Jos dlferen1e1 estadlos en 
r.ti:am1l ob\uslfolia en 5 ha de la selva de Los Tu1t1u. 

ESTADIO 

jUVl!NIL 1 
JUVENIL 11 
PRllREPRODUC. 
REPRODUC. I 
REPRODUC. 11 
REPRODUC. 111 
REPRODUC. IV 

N 

5 
10 
15 -
20 
25 
15 
4 

TASA DB CRECIMIENTO (DIC. 1983--DIC, 1984) 
ALTURA(Xts;cmano-1) DIAMm'RO (X'S;cmano-1) 

52.5 t 70.3 
90.5 ~ 95.9 

187.0 ! 108.5 

0.43 t 0.26 
1.63 :t 3.21 
1.64 ! 1.02 
1.83 :t 1.45 
1.07 :t 0.94 
0.55 ! 0.41 
0.53 ± 0.63 

• Representa el nClmero de lndiVlduos que quedaron vivos de cada estadio 
despues de un l4o de haberse marcado. 
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Fi~ura 10. Crecimiento de c. obtusifolia en 5 ha de la selva de 
Los tuxtlas (n=T41). Se reportan los promedios y los 
errores estándar para los individuos agrupados en ca 
tegorías de edad de dos años. Diámetro (o) (01Am=3.~5 
+ 9. 7 Ln edad; r2=0.960, p~0.001}; Altura (e) (AL Tu= 
4.8 + 7.0 Ln edad, r2=0.946, p{ 0.001}; número de 
hojas (a.) número de puntas (Al 
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fioura 11. Relac16n de la tasa de crecimiento en altura y la luz 
• (RFA) que llega a Individuos (un dfa de 8 A.M. a 15.00 

pm) juveniles de C. o~tusifolia en la selva de Los 
Tuxtlas. (r=0.700~ r =0,4907; pll(0.01¡ N~l4). 
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rrollo de esta especie. Al comparar las tasas de crecimiento de 
los individuos en claros de distinto tamaño se observa también 
una tendencia a mayor incremento anual (tanto en altura como en 
diámetro) conforme aumenta el tamaño del claro. Las máximas ta
sas ~egistradas son para claros de 150 m2 y 200 m2. Sin embargo, 
hay una alta variabilidad individual (ver por ejemplo para claro 
de 200 m2 con 9 individuos ur coeficiente de variación del 77%). 
También hay que hacer notar que los individuos establecidos en 
sitios sucesionales presentan tasas de crecimiento bastante· al
tas, aunque con variabilidad también muy elevada (tabla 10). 

En la tabla 11 se concentran los valores de crecimiento di! 
metral para diferentes categorfas de edad, tamaño y área foliar. 
En todos los casos, los individuos más pequeños y menos vigoro
sos presentan las menores tasas de crecimiento y la mayor varia
ci6n. Sin embargo, el crecimiento de los individuos con una sola 
rama no es el menor, presentando además una variabilidad muy al
ta. Esto puede indicar, por un lado, un alto grado de impredeci
bilii!ail 111efu11111bi~nt11 para los i.rulividuos con una sola rama, y 
por otro una asociación de dicha varianza con el amplio rango de 
número de hojas (0-22) que presentan. La tasa de crecimiento au
menta bruscamente al pasar a la segunda categorfa de tamaño y/o 
foliar. En todos los casos, menos en el de número de ramas, la 
máxima varianza se presenta entre los individuos de esta catego
rfa. Los altos coeficientes. de variación en muchas categorfas e! 
tán asociadas a números muy pequeños de individuos (< 5). Sin 
embargo en algunos casos hay un coeficiente de variación de más 
del 200% con un considerable número de individuos ( >10), refle
jando en estos casos el grado de variabilidad real. En la etapa 
del desarrollo de 1 a 5 m de altura, 1 a 5 cm de di.imetro y 6 a 
10 hojas se encuentran las máximas varianzas individuales. Estas 
pueden atribuirse a que dicha etapa coincide con el proceso de 
clausura del claro por el crecimiento de las plantas producién
dose un ambiente altamente hetero9éneo en cuanto a disponibili
dad de luz. 

Existe una fuerte correlación entre todas las caracterfsti
cas vegetativas. En general el diámetro explica una mayor propor 



Tabla 1 O. Crecimiento de juveniles de tm:mRll ol!tuslrolia en daros de distinto 
tamal'lo y en litios suceslonales de la selva de Los Tu1tlas. 

INCREMENTO ANUAL EN: 
SUPBRFICIB DliL O.ARO EDAD ALTURA DIAMETRO N 

(m2) (años) (m;x + s) (cm; 1•1) 

SucelioDll ) 4 1.28 .! 0.92 1.78 t 129 8 
Qlros 

100 1 0.60:!0.42 1.16 ! 0.70 2 
125 1 0.75 !o.68 0.88 ! 0.81 6 
150 1-2 2.84:!0.38 3.34 ! 0.20 3 
200 3-4 1.05 ! 0.81 1.01t0.63 9 
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Tabla 11. Tasa de crecimiento en dlimetro para diferentes categorías de edad, 
altura, diámetro, nCJmero de ramas y hojas para ~obtus!Co1la en 5 ba de 
la selva de Los Tu1Uu (DIC, 1983--DIC, 1984). 

CADlllllWI DI: T.Aü DICIECDllllllO (•tlo"1) 
•• 1t1 C.V.11 

WD(M) 
o • 1 u 1.60 :!' 2.97 (,,,!)" .. ,.. 
1 • ' I' U' t 1.05(5.01) 7U 

' . ' 11 2.oUt U7(1.10) "·' 6 • 10 n 1.21 :to.99(1.17) 11.8 

u . " 11 1.01!0.90(0.79) "·' " • 11 9 US ! 0.61 (M9) 96.8 
u • 22 • 0.76 ! MS (U?) 69.7 
22 • 26 6 º·ª'to.as cuu ta.o 

> 26 2 G.70 t 0.21 (UI) '8.D 
AL'l'lllAW 

°". 1.0 ' o,45:t 0.26 'º·' u. '·º ID us!u1 196.9 
,,1 • 10.D 15 1.67! IM 6U 

10.1 • "·º 1' 1.67h,, 9G.4 
15.1. 20.0 H IAI !t.17 IS.O 
20.I • l,.D 16 0.71!0.47 66.a 
2"1 • so.o • o.set o.s6 9U 
so.1 • s us! 0.2s ,,., 
JIWDTID(GBI) 

G.I • 1.0 s o.sat º·" 1,6.S 
1.1 • '·º IS uatu1 200.0 
,,l • 10.0 IS z.o1tu1 60.0 

10.I • 20.0 19 1.7S t 1.31 ,,,7 
20.l. so.o so l.Of :!' 0.92 ... , 
So.t • 40.0 1, º·":!' 0.41 "·' 40.l • 'º·º ' º·'ª to.6s 121.Z 
•IWW 

1 29 u,! 2.01 ISU 
2 . ' ' l.H:!'t.96 112.6 
.6 • 19 ' 1.7S :!' 1.,1 17.S 

11 • 20 u 1.79:!' 1.so 72.6 
21 . 'º H 0.1,:!' D.IS 97.6 

'' • IO 17 uot o.46 ,,,7 
11 • 91 a 1.11 to.71 too.o 

11 
IOJ.U 

º·"!º·" o . ' ' "·' 6 • 10 12 ust ª·" 206.S 
11 • 20 u 1.wtus '7.9 

ª' . 'º -, 1.60! l.6S lOS.l 

" • 80 6 1.nt 1.12 9U 
81 ·160 1, u'! u' 77.6 

161 -sao 27 uot o.M IOU 
S21 ·6U " u2t º·'9 68.l 

'" . s 1.00:!' O.S7 37.0 

'lopztlnda ti ..ro 4t lmift4aae 'l'I' ~ "-... 4lcUmkt 4t 1914. 
"v.ia.. pn4!oJiotpor ti 111114tlo 4t cnal.llllttdo <wr rie. 10>. > ---·' 
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ci6n de la varianza en el resto de las características (altura 
y área foliar) que la altura. Dicha proporción es siempre supe
rior al 70% (tabla 12). Por esta raz6n se hicieron análisis de 
regresión para ajustar modelos lineales a la relación del diám~ 

tro con el resto de las características vegetativas. En todos 
los casos el análisis de varianza es altamente significativo 
(p>0.0001) (tabla 13). Sin embargo, an algunos casos hay pro
blemas de autoregresi6n y del comportamiento de los residuos 
que requieren de análisis ulteriores. También existen diferen
cias en el grado de significancia de las r·e~resiones entre ma
chos y hembras para diferentes caracterfsticas. Esta puede ser 
la base para análisis más detallados sobre el dioicismo en esta 
especie, que se presentarán en trabajos futuros. 

Por otro lado, se observa que exist~ una correlación muy 
significativa entre el tamaño· (altura y diámetro) y la edad de 
los árboles de Cetropla estimada con la a)uda de ·Asttocaryum 
mexicanum. La correlaci6n entre la edad y el área foliar (núme
ro de puntas y hojas) es también significativa pero estas carac 
terfstlcas explican una menor proporci6n de la varianza en edad 
(63~68%) que el tamaño (71-77%) (tabla 12). 

Finalmente, en la misma tabla 12 se observa que al aumen
tar la edad, tamaño y área foliar disminuye la tasa de creci
miento diamltrica de los árboles de ·c•cropia; pero la tasa de 
crecimiento en altura aumenta significativamente, excepto con 
respecto a la edad. Hay que tomar en cuenta, sin embargo, que 
el incremento en altura sólo se midl6 para los juveniles (notar 
N entre paréntesis), mientras que el crecimiento diamétrico se 
tom6 para todos los individuos de la población que permanecieron 
vivos después de un año. 

4. Reproduce i ón 

La edad a la primera reproducción en ·cetrdpia ·o~t~sifolia 
es entre 2 y 3 años, que corresponde a un tamaño de 10 a 15 cm 
de diámetro. Aparentemente, machos y hembras maduran a la misma 
edad, sin embargo el árbol más pequeño en f~uctificaci6n correi 
pondi6 al sexo femenino (8.4 cm de diámetro y 11 m de altura). 



Tabla 12. Correlación entre caracterlstlcas vegetativas y entre éstas y la tasa 
de crecimiento en diámetro y altura para !&mW.I obtusifolla en 5 ha de la 
selva de Los Tu1tlas. Se reporta N entre par~tesls cuando éste es diferente de 
141. Los incrementos en diámetro (INCR DIAM) y en altura (INCR ALTU) son 
de DIC. 1983 a DIC. 1984. ("p<0.05, ""p<0.01, """p<0.005, """"p<0.001, NS 
plD.05) 

l T fl 
DWI Al.TU º~ .... 
DWI •o.PUIUS 0.'158'J .... 
DWI LG. •o. PIJllTAS OBID)Hll 
DWI lo.BOJAS 0.71ml**** 
DWI LG. lo. BOJAS 0.8H9HH 
DWI ED!D 0.'1'm .... 
DWI LG.EDAD OJIOJ.) .... 
DWI llCRilTU O.'.J2'11)HH 
Al.TU lo.PUJITAS 0.6464 ('.JZ) .... 
Al.TU LG. lo. PIJllTAS 0.fM7)HH 
ilTU lo.BOJAS º~ .... 
Al.TU LG. lo. BOJAS 0.8214Hll 
Al.TU ED!D 0.7H9*H* 
ilTU LG.EDAD 0.81)8 .... 
ilTU .l. BASAL 0.7290**" 
.ll.TU .l. BASAL o.~)2•**• 
Al.TU llCR.U.TU OZJtll (32) H• 
.l.BAS!L •o.PUJITAS o.~ .... 
.l.BAS!L •o.BOJAS 0.69Z7HH 
ED.lD llo. PUJITAS 0.6796 .... 
ED.lD lo.BOJAS 0.611:1 .... 
lo.PUJITAS •o.BOJAS 0.959IJHH 
DWI llCRDWI -0.11679 (9'1) ... 
Al.TU llCRDWI -0.0:19 (9'1) .. 
lo. POTAS llCRDWI -0.098 (9'1) .. 
•o.BOJAS llCRDWI -O.!Qe6 (9'1) • 
ED!D llCRDWI -O.ll929 (9'1) .... 
llCRALTU llCRDWI -0.1)41 (32) • 
lo.PUIUS llCR.ll.TU 02JIZ) (32) ... 
lo.BOJAS llCR.U.TU 0.2617 (32) .... 
ED.lD llCR.lLTU -0.DJ)Z (32) llS 
.l.BAS!L llCRilTU 0.26)6 (32) .... 
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Tabla 13. Regresi6n lineal de diámetro contra caracterlsticas vegetativas para 
toda la población y para hembras y machos por separado. Se reporta el 
estadlstlco ''F' de cociente de varianzas que en todos los casos es significativo 
(p<0.001), el coeficiente de la regresión (BJ y su error estándar (valor entre 
paréntesis), asl como la constante de la regresión (AJ. Entre paréntesis en la 
parte superior se reportan los grados de libertad de la ''F''. (ALTU=altura; 
PUNT=no. de puntlls; HOJAS= no. de hojas; LG ED=logaritmo de la edad; LG 
PU=logarltmo del número de puntas; LG HO=logarltmo del número de hojas. 

1 TODA POBLAC. (1,139) HEU1lRAS (1.40) MACHOS (1,26) 
:F B A F B A :F B A 

ALTO 1064.ot• 0.69 1.65 51.22" 0~3 6~7 ff~5 o~ 6.70 
(OD21) (01174) (0.D'I)) 

PU!IT -!35.82 1.'34 -3~5 67.9411 1.69 -1).76 29!!1 1.72 -12.68 
(O.D64) (0205) (0.'319) 

BOJAS )41.71 11.()!) -28.20 •17.'U 
{0.600) 

11.69 -66.)3 22.1)? l'.>.41 -114.12 
(1.6W) ()Z14) 

EDAD 411m·• 0-52 0.66 40.% 0.65 -22) 22~1· 0.41 '3.25 
{OD24) (0.101) {0.!l09) 

LGED 568.76· 0.())4 0.17 4826? OD2 0,52 ~.18· o.oz 0.70 
{0.001) (O.IJOJ) {O.DO)) 

LGPU 10192'1. om1 -OD4 91.19 0.D'.l 0~7 12.74 om 0~7 
{0002) (O.DO)) (O~) 

LGHO 612.o7•• 0~6 O.'lj 65.46 0.D) 1.65 )4.15 om I~ 
(O.Q02) (O.DO)) (0.005) 

•Los re::!duo: eumcntcn con rcspscto a Y 
• llnyo.uu>regreslón (p<O) 
? Autoreg.resiÓtl Incierta ' 
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Machos y hembras producen yemas florales axilares que ma
duran en racimos de 20 y 4 espádices cada uno, respectivamente. 
Estos miden entre 8 y 30 cm de longitud y pesan entre 2.5 y 7 
g para las hembras. 

las características vegetativas que explican mayor propor 
ci6n de la varianza en el número de yemas florales producidas 
son el número de puntas y de hojas en los machos;-y, estas y el 
diámetro del tronco en las hembras (tabla 14). Lo mismo sucede 
con la producci6n de infrutescencias en ambos sexos (tabla 14). 
En esta misma tabla se advierte otra diferencia importante en
tre los sexos. Mientras que en los machos no existe una corre
lación significativa (p)0.05) entre la altura y la producci6n 
de yemas e inflorescencias, en las hembras la correlaci6n entre 
altura y número de yemas e infrutescencias (maduras e inmadu
ras) es significativa (p( 0.001), explicando más del 50% de su 
varianza. 

Tanto en las hembras como en los machos hay una tendencia 
a un conflicto entre el crecimiento y la reproducción (tabl~ 

14). Sin embargo, la correlaci6n negativa entre el crecimiento 
diamétrico y la producción de inflorescencias maduras y frutos 
inmaduros en machos y hembras respectivamente, no es significa
tiva para los primeras y sf para los segundos. Lo mismo sucede 
con la cantidad de flores seniles en los machos y de frutos ma
duros en las hembras (tabla 14). 

la edad explica una pequeña, pero significativa proporci6n 
de la varianza en la producci6n de yemas, flores y/o frutos en 
ambos sexos (tabla 14). Finalmente en esta misma tabla'se ad
vierte que las relaciones del incremento diamétrico y total de 
infrutescencias(6 inflorescencias) inmaduras con el total de 
yemas producidas no son significativas al considerar machos y 
hembras juntas, pero s{ lo son si se les toma por separado. 
Esto indica que el comportamiento de ambas relaciones difiere 
entre los sexos y éstas se cancelan al analizarse juntas. 

la tasa de maduración de las yemas a flores es de menos de 
26 días para los machos y de menos de 30 para las hembras. De 
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Tabla14. Relación de caracterlsUcas vegetativas y reproducción en~ 
obtusifolla en 5 ha de Ja selva de Los Tu1t1as. DIAM·dlámetro; ALTU•altura; 
NgPUNEnúmero de puntas; NªHOJ·número de hojas; A DAS=úea basal; INC 
DIAM•lncremento en dl:lmetro; IYEM• total de yemas; IFl=total de 
infrutescencias inmaduras o ¡inflorescencias para hembras y machos 
respectivamente; IFM•total de infrutescencias maduras o lnfioresrenclas 
seniles· para hembras y machos respectivamente (FEB, 198'f - Flill, 1985). Se 
reportan los coeficientes de correlación de Pearson para mostrar el sentido de 
la relación entre las variables (1 p<0.05, 11p<O.Ol,1 

.. p<O.OOI, NS p>0.05). 

VilUBl.ES llElfll4S + llACllllS llACllQI llEllBBAS 
1 r (»o?O) (»o21) (IMa) 

DWI :mJI 0.41D)•H 0,56'.JOH 0.'/©4 ... 
ALTU 0.249) • 0.197611S 0.739)•H 
RIPUJI 0.6669 ... 0.808 ... 0.81)6 ... 
HtBOJ 0.728) ... 0.8Z96 ... 0.7182 ... 
.uw 0.off991H 0.5()JOH 0.7610 ... 
ll'CDU -0.21)91S -0.'3)9JH -o.~· 
EDAD 0.2914 .. 0~1·11 0.55~ 11• 
JZI O.l'.l88RS 0.9t27•H 0.9)46H• 
mi O~H 0.716)HI 0.9(K8H• 
DWI J?I O!IU>l •H 0.5()20H 0.'1908 ... 
AL ro 0.4798 ... O.Dml!l'S 0.679)1H 
ABAS 0,5»! •H 0.'UZZ. 0.793) ... 
lllPIDI o~· .. o.m•n 0.8198 ... 
1121IDJ O.'Ul'J7H• 0.'1'l31 HI 0.8169 ... 
IHCDU -0.2949. -0.2671 HS -0.)47) t 
EDAD D..569) u1 D.4420 1 0.6499 ... 
mi 0.9281 ... 0.8)49 ... 0.9'710 ... 
DWI mi D.57il tu D.~• D.1.))8H• 
AL ro 0.42f>Jl!H -O~)llS 0.6'/0Zflf 
ABAS 0,56~7IH D.~• 0.1.)41 HI 
JiiPUB 0.6401 ... 0.6518 .. 0.7158•H 
ll'llOJ D.5008 Ht 0.6747 •H 0.7730 ... 
DICDU. -0.2489. -0.ll72.')HS -<l.)198. 
ED4D D~iH• 0.232UlS Ot.)07 •n 

• Ell9 Olllll4a4 llO - proporclolll mao!ll ~ ,. qu ~~ti mlmm di 
n....-ii.. dt loio -i.o.qa ~.ng!.ttrcM ... dt-. 
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esta forma en censos espaciados en intervalos de un mes las ye
mas registradas en un mes no se vuelven a registrar al mes si
guiente. F.1 número total de yemas registrado en un año (la suma 
de todos los registros mensuales) resulta p~r lo tanto un buen 
estimador de la reproducción anual. Este puede estar ligeramen
te subestimado para los machos en que las yemas tienen mayor 
probabilidad de caer o madurar en el intervalo de un mes. 

La reproducción (total de yemas producidas en un año) aume.!!. 
ta con el diámetro y la edad de los árboles, tanto en machos c~ 

mo en hembras. Sin embargo, el tamaño explica, en ambos sexos, 
una mayor proporci6n de la varianza en la reproducci6n de los 
árboles, que la edad (figura 12). Al analizar la gráfica de pr~ 

medios para categorías de 5 cm de diámetro parece que el aumento 
en la reproducción con el tama~o es lineal en ambos sexos. Sin 
embargo, para el caso de los machos parece que la producci6n de 
yemas tiende a mantenerse constante o a disminuir, después de 
cierto tamaño y/o edad si se observan las gráficas de todos los 
individuos (figura 12a y b para les machos). 

Se hicieron análisis de regresión lineal simple y múltiple 
para plantear un modelo de la reproducci6n en función del diám! 
tro, el área foliar y la edad, que son las caracterfsticas veg! 
tativas que mejor se correlacionaron con la reproducción· (ver 
tabla 14). En ambos sexos el mejor predictor de··la repro
ducción es el número de puntas; pero mientras que en las hem
bras el diámetro también es buen predictor,en los machos esta 
variable explica una proporci6n significativa pero mucho menor 
de la varianza en la producci6n de yemas (tabla 15). Otra dife
rencia importante entre machos y hembra; es el grado de relaci6n 
lineal entre la edad y la reproduc.ci6n; mientras que en los pr.!_ 
meros ésta no es significativa en las segundas si lo es. En la 
misma tabla 15 se muestra que los modelos lineales múltiples no 
mejoran los ajustes. En todos los casos no hubo problemas de a~ 

toregresión (ver valores de D~rbin-Watson) y los residuos no V! 
riaron con ningún patrón respecto a la y estandirazada. 
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Figura 12. Reproducción de machos (n•2B) y hembras (n•42) de C. obtusifolia 
./ en función de a) diámetrq troncal: b) edad y e) Corílp"ortamlento 

promedio para categorfas de 5 cm de diámetro; en este caso se re 
porta el promedio y un error estándar. -
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Tabla 15. Regresión lineal para el nOmero total de yemas producidas por 
machos y hembras de t. obtusifoli1 en función de Ja edad y las car&clet'lstic:u 
vegetativas. Se reporta el estadlstico "F" del anillils de varilnu y sua arados 
de libertad (gl); el coeficiente de la regresión (B) y su error esUndar entre 
paréntesis; la con1tante de la regresión (A) y el estadlltioo de Durbin-Watson 
(d:w.). ( .. p<0.005, aa•p<0.001, NS p>0.05). 

X y F gl. D •e. s. A d.w. 

m111m1u.1 
DIAMETRO !YEMAS M.418 .. ' (1,40) 17.792 (2.217)-183.70 l.95011 

NllPUNTAS " 

DIAMlil'RO 
NllPUNTAS 

DIAMETRO 
ALTURA 
NllPUNTAS 
.NGBOJAS 

EDAD 

m&an 

78.329 ... (1, 40) 8.6~).f (0.978) 1.52 1.85842 

48.877 ... (2, 39) 8.355 (3.182)-108.47 1.79384 
5.467 ( 1.494) 

25.123 ... (4, 37) 6.691 (3.486)-166.91 1.80024 
6.408 (-Hl7} 
3.634 (3.565) 
0.134 (O:t25) 

19.745 ... (1, 40) 14.306 (0.575) 0.63 2.23546 

DIAMmo l:JEMAS 12.065 .. (1, 26) 45.073 (12.976)-268.08 1.66179 

NllPUNTAS • 

DIAMlil'RO 
Nll PUNTAS 

DIAMlil'RO 
ALTURA 
NO PUNTAS 
NRHOJ.AS 

EDAD 

64.286ª .. (1, 26) 28.S43 (3.560) -1.13 2.-40459 

31.723' .. (2,25) -84.967(12.390) 126.99 2.40373 
31.m (5.245l 

16.679 ... (4, 23) 17.310(21.036) 359.104 2.58475 
-40.601 (26.4371 
38.783(19.902) 
-1.198 (2.033) 

4.662NS (1, 26) 52.101 (2-4.129) 1.87 1.43972 
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El número promedio de espádices (potencilaes*) producidas 
por los individuos en cada categoría diamétrica es de 12 a 42 
veces mayor en l.os machos que en 1 as hembras. En genera 1, pa
ra cada categoría diamétrica hay mayor variación en la produE_ 
ción de yemas en los machos que en las hembras. 

Un análisis de varianza de un camino mostró diferencia 
significativa en el número promedio de semillas por infrutes
cencia entre las hembras de distinta categoría de tamaño. Una 
prueba L!!.Q!.!eriori de comparaci6n múltiple separó al promedio 
de los individuos más pequeños (MI) (tabla 16). No se pudo di~ 
cernir si el promedio de MIII y MII provenía o no de la misma 
población, Probablemente, el promedio menor obtenido para MIII 
se deba a que las infrutescencias de una de las hembras estaba 
aún inmadura. Aumentando el tamaño de muestra se anularfan es
te tipo de variaciones y creemos que se agruparían claramente 
los promedios de semillas para MII, MIII y MIV. Bajo esta cons! 
deración se calculó un promedio global para estas tres catego
rías {x±Sª 4611.7±1041.8) y para MI se dejó el promedio obten! 
do (x.:t.S= 272.7.3±994.8). Con estos valores se obtuvo un prome
dio del n~mero de semillas por racimo multiplicando por 4.222 
(promedio de infrutescencias/racimo) para MI y por 4.01 para 
el resto. As~ se estimó el número de semillas producidas por 
cada hembra multiplicando el número de yemas por 11514.660 (se
millas/racimo) para las hembras en MI y por 18492.917 (semillas 
/racimo) para las hembras en MII, MI!I y MlV. 

En la figura 13 se muestra la fecundidad de las hembras en 
función de su edad y tamaño. El diámetro del tronco, una vez 
más, explica una mayor proporción de la ·Variación en la produE_ 
ción de semillas (64.16%) que ia edad (34.85%). Sin embargo, 
hay que recordar que la estimación· de la edad de los árboles 
tiene errores sistemáticos y aleatorios desconocidos que pue
den estar afectando los resultados que se encuentran. A difere.!!. 
cia de la curva dei número de espádices y diámetro, la curva de 
número de semillas y diámetro, más que recta parece tener una 
forma sigmoidal. 

*El número promedio de espádices o infrut. por racimo al que da lugar una 
yema es igual a 4. 



Tabla 16. Número de semilla por Infrutescencia en 11 individuos de~ 
obtuslfoll1 en 11 selva de Los Tunlas. Se reporta el lll4Usis de varianza y 11 
comparación ml'.lltlple de medias para diferentes cateaoriu de llmdo. Lu 
Uneu unen valores iguales eatadlst!Clmente (p>0.05). Las pruebas de 
homoaeneldad de varlalws muestran que no hay heterogeneidad (p<0.05). 
(mpcO.OOI). 

PUEN'l1 DB VARIANZA s.c. S.M.C. F 

CATEOOllJA DBTAMARO 
BRROR 

3 12088136-f.9 .f0293788.3 39.733"" 
191 193693-f23.8 101.flOl.7 

TafAL 19-f 3H57.f788.7 

PRUBBA DB OOCHRAN (Homoaeneldad de varllnm)•0.3187 (p•0.261) 
PRUBBA DBBARTLBTT (Homoaeneldad de varllnm)•2.015 (p•0.110) 
(Zar, 197.f) 

CATEO. DBTAMARO: MI Mili Mil MIV 
ND PROMEDIO SBMILLAS/BSPADICB: 2727.3 .fO l.f.9 .f69D.7 .f757.9 

PRUBBA A PmTBRIORI SCHEFFli: 
(Sokal&RholC, 1969). 
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En la figura 14 se representa la proporci6n de individuos 
que se reprodujeron (cor al menos 1 yema o racimo) durante 1,2, 
3 ... 12 meses al año. r •• , hu!10 ninguna hembra que tuviese yemas 
durante todo el año y aµJr~ntemente están divididas en 2 grupos 
iguales: l~s que produjeron durante 6 o menos meses y aquellas 
que tuvieron yemas durante más de med1o ano (figura 14a). En 
contraste, la mayorfa (80%) de los m;chos produjeron yemas duran 
te más de 8 meses al año y un 42% present6 al menos una yema d! 
rante los 12 meses del año (figura 14a). 

La lenta tasa de maduraci6n de las infrutescencias inmadu
ras (2 a 3 meses) en las hembras provoca que estas se vayan ac.!! 
mulando en el árbol. La cuarta parte de las hembras presentó al 
menos un fruto inmaduro durante todo el año. El número de meses 
promedio con algún fruto inmaduro en pie fue de 8.6 (S=~3.5). La 
presencia de una pequeña proporci6n de individuos en la catego
rfa de cero meses nos indica que en algunas hembras las yemas 
producidas se cayeron antes de la maduraci6n (figuPa 14b). 

En las hembras la distribuci6n para los frutos maduros es 
muy similar que la de las yemas. La ausencia de árboles con fr~ 

tos maduros todo el año y el relativamente bajo promedio de nú
mero de meses con presencia de estas estructuras nos puede estar 
reflejando que una vez que maduran los frutos son rápidamente 
removidos por los dispersores diversos (figura 14c). 

Para los machos la distribuci6n de la producci6n de flores 
maduras es de la misma forma que para las yemas. Sin embargo la 
pérdida de yemas o la rápida maduración de las mismas provoca 
que se haya registrado cierta proporción de individuos sin flo
res durante todo el año y que el porcentaje de machos con flo
res los 12 ~eses sea menor que el correspondiente para la pro
ducci6n de yemas (figura 14a y b). 

La distribución para las flores seniles en los machos sim
plemente nos representa el número de individuos que conservan 
sus flores por distintos perfodos. La mayorfa pierden las flo
res rapidamente después de la maduraci6n. Est1J se ilustra por 
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FLORES MADURAS (~) 
(8.U3.2) 

FLORES SENILES (e') 
(3.llt2.I) 
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lo menos olguna yema,flor ó fruto 

Figura 14. Frecuencia de reproducción en machos y hembras de c. Obtuslfol1a 
en 5 ha de la selva de Los Tuxtlas. Entre paréntesTS se reporta 
el número promedio de meses que se reproducen los Individuos y 
su desviación estándar, 
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Tabla 17. Produccl611 de yemu en Arboles de ~ llbWs!(olla de febrero, 
1984 debrero, 1985. 

l.00 - 1.50 
1.51 - 2.00 
2.01 - 2.5 
2.51 - 3.00 
3.01 - 3.51 
3.51 - 4.00 

PORCENT AJB Dli ARBOI.ei 

MACIOS (N•28) HliMBJlAS (N•42) 

' . ' 
3.6 
o.o 

17.8 
32.l 
42.9 

3.6 

11.9 
16.7 
38.l 
33.3 
o.o 
o.o 
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la asimetrfa hacia la izquierda en la distribución de árboles 
machos para las flores seniles (figura 14c). También esta dis
tribuci6n puede mostrar las diferencias en la actividad repro
ductiva de los individuos, tanto en su frecuencia de floración 
mellS~al co~o en la tasa de recambio de las inflorescencias. 

La mayorfa de los machos (60%) produjo más de 3Z4 yemas; 
mientras que el 66.7% de las hembras produjo menos de este n~ 

mero. Además, mientras que casi el 50% de los machos produjo · 
más de 1000 yemas no hubo ninguna hembra que alcanzara esta 
producci6n (tabla 17). 

IE. DISCUS!ON 

La superficie de 5 ha considerada en este estudio es ape
nas suficiente para poder describir la demograffa de una espe
cie, que como Cecropia obtusifolia, crece segregada en el es
pacio. Las semillas se localizan en el suelo de cualquier sitio 
de la comunidad (ver capftulo 11) y tienen una estructura pro
pia de edades en el banco de semillas. Las plántulas y juveni
les se encuentran creciendo en claros j6venes (1-2 años de ha
berse formado) y los reproductivos se encuentran en parches de 
vegetación suces1ona1 con distinta edad de perturbación (Martf· 
~ez-Ramos, 1985). 

La estructura de la población de esta especie puede refle
jar la estructura y dinámica de perturbación del mosaico de la 
selva. Por ejemplo, su densidad está fntimamente relacionada 
con la tasa de renovación de la selva. La selva de Los Tuxtlas 
tiene una tasa de renovaci6n de 67 años y la densidad de Cecro
fil es de 13 individuos ~ 10 cm de dUmetro por ha· (Martfnez
Ramos y A.·Buylla, 1986), mientras que las selvas de La Selva, 
Costa Rica y de IBC, Panamá se renuevan cada 118 y 114 años y 

presentan densidades de Cecropia ( ~ 10 cm d.a.p,) de l y 
3.3, respectivamente (Hartshorn, 1978; Brokaw, 1962; 1985). Su 
estructura en forma de "J" invertida refleja la disponibilidad 
de sitios para el establecimiento de nuevos reclutas y los pi
cos en su estructura son reflejo de épocas de mayor perturba-
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ci6n y disponibilidad de claros adecuados en el sitio muestrea
do. En la figura 15 se muestra la concordancia que existe entre 
la estructura de Cecropia en cada una de las 5 ha y la historia 
de perturbación y estado actual del mosaico dentro de las mis
mas. En las has 1,2 y 5 con proporciones relativamente altas de 
claros hay una mayor representación de individuos jóvenes que 
en las ha 3 y 4 con menor superficie abierta. Por otro lado, en 
las has 3 y 4 en donde hubo mayor perturbación pasada (mayor 
proporción de sitios sucesionales) los tamaños intermedios y m! 
yores están mejor representados en la población de Cecropia. 
Actualmente las tasas máximas de apertura de claros se pueden 
relacionar con la cercanfa al camino (ha l·: ver 'figura 4.)y el 
aumento en la inclinación del terreno (ha 5) (Martfnez-Ramos, 
et EJ.., en pre p.). 

La estructura de especies con distinta estrategia de rege
neración contrasta en algunos casos con la de Cecropia obtusi
folia. Los nómadas, por.ejemplo, tienen una muy pobre represen 
taci~n d1! los t~maftos intermedios (Bannister, 1970; Hartshorn, 
1972; Córdova, 1979; Clark y Clark,manuscrito) por presentar 
banco de plántulas que rapidamente se'reclutan a la población 
madura al abrirse un claro. En la misma figura 15 se observa 
como hay una mayor representación de árboles maduros ( ~30 cm 
de diámetro) en la hectárea más estable (ha 3h mientras que en 
la menos estable (ha 1) es en donde mejor están representados 
los primeros estadfos de estas especies. 

La estructura de las especies tolerantes a la sombra que 
se han estudiado es también de la forma "J" invertida con una 
alta proporción de individuos jóvenes (Piñero, Sarukhán y Gon
zález, 1977; Bullock 1980; Vandermeer, manuscrito). Esto indica 
que para estas especies hay también suficiente disponibilidad 
de sitios de reclutamiento en la selva, siendo estos general
mente sitios que se encuentran en las fases maduras del bosque 
(~ Whitmore, 1975). 

La distribución espacial de la especiP. es también conse
cuencia de su dependencia en claros para regenerarse. Cuando 
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especies nómadas del dosel superior en cada una de 5 ha 
(de la 1 a la 5; borde al interior de la selva) de la 
selva de Los Tuxtlas. &- nrooorci6n de área en claros; 
e- prooorci6n de área en construcción y ~1- pronorci6n 
de área en esta~o de madurez (Fuente: Martfnez-Ramos 
~ ~. no publicado}. 
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un claro se abre, cohortes, en este caso de semillas, se activan 
y germinan, produciendo un proceso de reclutamiento en ondas 
(Van Steenis, 1958; Martínez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1986). El 
patr6n agregado de Cecropia resulta además de una alta disponibl 
lid~d de propágulos _pnr claro (ver Capftulo ll) que producen al
tas densidades de plántulas; que después de un proceso de acla
reo dan lugar a individuos maduros con un grado menor, pero sig
nificativo de agregación (Martfnez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1986). 
En la figura 16 se muestra el proceso de reclutamiento por ondas 
en un claro recién abierto y el cambio de la estructura de Ce
cropi a a lo largo de la regeneraci6n. Hay que hacer notar, sin 
embargo, que dentro de parches de la misma edad (ver corte de p~ 
blaci6n en parches de 6-8 anos) hay cierta variaci6n en el tama
ño y área foliar de los individuos que resulta de dos fuentes. 
Por un lado de las características intrfnsecas de los individuos 
y por otro de las variadas condiciones para el establecimiento~ 
crecimiento, sobrevivencia y reproducci6n que se presentan en dl 
ferentes claros (i.e de diferente tamafio, orientación, vegeta
ción circundante y anterior, etc). Dicha variación puede deberse 
ademSs a nuevas colonizaciones en sitios sucesionales, aunque p~ 
ra esta especie esto no es muy coman (Martínez-Ramos y Alvarez
Buylla, 1986). 

La distribución aleatoria que resulta de considerar a los 
árboles de diferente sexo por separado habla de la distribución 
al azar de los claros adecuados para la regeneración de ·cecropia 
( >100 m2). Esta suposici6n de que los claros se abren y se di~ 
tribuyen aleatoriamente se constata con la distribución de fre
cuencias de pertur~aciones recurrentes obtenida para los Tuxtlas 
que se ajusta a una Poisson (Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla, 
1986}. 

Cada árbol de Cecropia obtusifolia produce entre 138,178 y 

13,647,772 semillas cada año. De éstas una proporción muy baja 
germinan ( 6.9%). De las pl~ntulas emergidas sólo sobrévive una 
fracción muy pequeña ('"'- 0.05%). La producción de una cantidad 
tan elevada de entidades geneticamente distintas puede ser en sí 
misma la causa de una elevada erosión genética en los primeros 
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Corte vertical y horizontal de la estructura poblacional de c. obtus1foHa en 
5 ha de la selva de Los Tuxtlas. Se reporu el prcxnedlo y la"desviacldn estáii
dar •. las categorfas son: 
Diámetro: l, l.1-5, 5.1-10, 10.1-20, 20.1-30 ••• (cm) 
Altura: l, 1.1-5, 5.1-10, 10.1-15, 15.1-20 ••• (m) 
No. puntas: l, 2-5, 6-10, 11-20, 21-40, 41.ao ... 
No. hojas: 1-10, 11-20, 21-100, 101-200, 201-300 ••. 
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estadfos de la especie (Sarukhán, 1974). La sobrevivencia de las 
plántulas de Cecropia está afectada por un conjunto de factores, 
en su mayoría de fndole ffsico. NQñez-Farfán (1985) también en
contró que la cafda de ramas y movimiento del sustrato (desco~
posici6n y rodamiento de troncos principalmente) son causas im
portantes de la mortalidad de b obtUsi'folia en Los Tuxtlas . 
No obstante, el hecho de que la probabilidad de muerte disminuya 
en ~l!ntulas con mayor nümero de hojas hace pensar que la pérdi
da de área foliar por htrbivorfa puede afectar de manera impor
tante la sobrev1venci.a de las pUntulas de esta especie. Otros 
resultados Incluyen que hasta un 40% de la mortalidad en plántu
las de 20 a 60 c111 de altura de f.::. obtúsffolia en dos claros de 
Los Tuxtlas. se debe a la acci6n de herbfvoros defoliadores y 

chupadores de savia. Reporta hasta 8 diferentes tipos de daños 
para el mes de Diciembre en uno de los sitios de estudt'o; no 
obstante, existe una gran variabilidad temporal y espacial en 
la acci6n de los herbfvoro5 sobre esta especie. los fndices de 
herbivorfa tambi~n fueron muy distintos entre los individuos, 
pudiendo ejercer un efecto diferencial en la mortalidad de los 
mismo~ ¡(NlfHez-Farflin, ,1985). 

La tasa de morta1idad que opera durante los primeros meses 
de desarrollo (hasta los 11 cm ~e altura promedio} es stgnific! 
tivamente mayor que aquella para los siguientes meses (hasta 
aproximadamente 1 os 3 m de a Hura., datos 11e :'tianez-Farf án, 1985) 
(figura 17). Este cambio aparentemente brusco, en la probabili
dad de sobrevtvencia a partir de cierto tamaño de las pl~ntulas 
se ha observado para otra.s especies :tropicales (liew y Wang, 
1973; Synott, 1973; ·vander111eer,l!ianus_crit,;;.Clark y Clark, manu~crit~ 
ver tabla 2}. Es diHcil evJlluar ,1a'r-e.u~~ de dicho cambio sin 
tener evidencias experimentales, pero muy probablemente se deba 
a un cambio fisio16gico que 11pera ¡¡,cierto tamafto crftico, o a 
la acción de un conjunto distinto Je f~ctores de.mortalidad 
(Vandermeer, -manuscrito}. tu;11 esqu iera de estas dos expl 1eaci ones 
parecen bastante factibles ya que .no .hay razones aparentes para 
atribuír el cambio en la tasa de mort.alldad a dtfer11ncias en 
las condiciones de los dos claros (este trabajo y el de .Nufiez
Farfán) considerados. 
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Curva de sobrev1venc1a para las plántulas de c. obtus1folh 
desde la germ1nac16n hasta los 11.3 cm de altura pror.1ed1o 
(e) (datos de este trabajo); y a partir de Jos 27.5 cm hasta 
los 3 m de altura promedio (o) (Modificados de !iúñez. 
Farfán, 1985). p<;•0.05 en una prueba de "t" para probar 
Ht: b1 ) bz (Zar, 1974). 



En los primeros meses de desarrollo el vigor de las plánt~ 
las, determinado, probablemente en gran parte, por la dotación 
de recursos maternos parece influ{r de manera importante en la 
sobrevivencia y crecimiento de las mismas. 

El conjunto de car~cterfsticas asociadas al aumento en el 
tamaño de los claros parecen determinar de forma importante la 
sobrevivencia de las plántulas y juveniles de Cecropia obtusifo
li2.· Sin embargo, dentro de los claros parece haber heterogenie
dad, encontrándose sitios buenos y malos para la germinación, 
establecimiento y crecimiento de Cecropia. Núñez-Farfán (1985) 
encontró en dos claros de Los Tuxtlas que f.,, obtusifólia tiene 
mayores prob~bilidades de sobrevivir en la zona de la copa que 
Heliocarpus appendiculatus; y lo contrario ocurre en la zona de 
la raíz. La colonización diferencial de las especies dentro de 
un claro ha sido postulada como causa de la gran riqueza de es
pecies en las selvas tropicales (Orians, 1982; Brandani, !,!. l!.1.
ms., citado en Núñez-Farfán, 1985). Las diferencias en la sobr~ 
~i~encia de estas dos especies pioneras encontradas por Núñez
Farfán (1985) ilustran el hecho de que la heterogeneidad expre
sada dentro y entre los claros determina, en cierta medida, en 
este caso por sobrevivencia diferencial de las especies, la co~ 
posición futura en un punto de la comunidad (Núñez-Farfán,1985). 

De acuerdo con el concepto de "safe site" de Harper (1977) 
dentro de un claro grande ( >100 m2) pueden entonces encontrar
se una mayor proporción de "safe sites" que dentro de uno peque
ño; pero un claro grande en sí no se puede considerar como un 
"safe site" por su heterogeneidad interna (ver Martfnez-Ramos 
y Alvarez-Buyna, en prensa). Por ejemplo, en un claro grande 
en Los Tuxtlas (200 m2) una gran cantidad de plántulas que ger
minaron justo a un lado del tronco caído fueron aplastadns por 
éste al irse descomponiendo y rodando por la pendiente del te
rreno. Es así como eventos aleatorios pueden hacer que ciertos 
micrositos resulten delétereos para las plántulas de f.,, obtusi
folia. Otros eventos de e.sta misma n~turaleza son la caída de 
ramas y/o restos del tronco. 
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Además de la heterogeneidad espacial entre y dentro de los 
.claros, la época del año y el tiempo después de la apertura en 
que se reclutan las plántulas parecen ser también importantes. 
En este estudio resultó claro que la primera cohorte registrada 
presentó mayores tasas de crecimiento que las siguientes. 

El tamaño de claro afecta también la sobrevivencia y el 
crecimiento de los individuos juveniles de f.,_ obtusifolia. Hay 
una clara relación entre ambos y la cantidad de luz que reciben; 
pero el analizar la variación de estos parámetros y el tamaño 
del claro no hay una concordancia perfecta. Esto se debe a que 
factores como la pendiente y orientación del terreno asf como 
caracterfsticas de la vegetación circundante influyen en el área 
colonizable, que no siempre coincide con la proyección vertical 
de la abertura del dosel (Popma et al, manuscrito). Es decir, si 
hay mayores probabilidades de encontrar "safe sites" para Cecro
.IÚ! en claros mayores de 100 m2, pero puede haber claros muy 
grandes (en este caso uno de 200 m2) en que no se encuentren las 
condiciones óptimas para crecer. Brokaw· (en prensa) en Isla Ba
rro Colorado (IBC) también encontró que en al~unos claros gran· 
des f.,_ insignis y otras pioneras estaban ausentes. Ademáf, las 
condiciones lumfnicas dentro de un mismo claro son heterogéneas, 
se encontró por ejemplo un amplio rango de cantidad de luz (RFA) 
recibida por distintas plantas dentro de una misma apertura (ver 
figura B que corresponde a individuos en únicamente 2 claros). 
Bazzaz (1984) ha propuesto que en claros orientados Este-Oeste 
individuos situados equidistantes a ambos lados del centro del 
claro pueden recibir irradiación solar diferencial durante un 
dh provocando fluctuaciones diferenciales en la humedad. Ambos 
factores pueden provocar tasas fotosintéticas distintas en los 
diferentes individuos,que a su vez se pueden traducir en distin
tas tasas de crecimiento. También es interesante el hecho de que 
se encuentren individuos de Cecropia en sitios sucesionales con 
tasas de crecimiento bastante altas. Probablemente esto se deba 
a que en estos sitios de cobertura poco densa al abrirse un "hU! 
co" en el dosel se pueden crear condiciones bu~nas para el esta
blecimiento y crecimiento de la especie. 
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Aparentemente, ~spectes del mismo género en otras selvas de 
América necesitan de claros •an mayores para regenerarse (Brokaw 
1983; en prensa). Por ejemplo f. insignis en la selva de !BC, P-ª. 
namá ocupa unicamente claros mayores de 215 m2 (Brokaw, en prensa). 
El mismo autor reporta que los tamaílos mfnimos de claro son de 
376 y 102 m2 para la regeneraci6n de Trema micrantha y Miconia 
argentea, respectivamente •. curiosamente las m~ximas tasas de cr~ 

cimiento registradas para Miconia argentea, que se regenera en 
claros de tam~no similar a los de Cetropia abtUsifolia en Los 
Tuxtlas, coinciden con los de esta Ultima especie. Sin embargo, 
las máximas tasas registradas para.!.:. micriintha y f.:. insighis 
en IBC son 3 y 2 veces superiores, respectivamente, a las regis
tradas para Cecropia obtUsifolia en Los Tuxtlas. Con respecto al 
rango de tasas de crecimiento registradas para otras especies ar 
bllreas ( >1~5 cm año- 1), en otras selvas del mundo, las registr! 
das .Para f.:. obtusifolia en este estudio son intermedias (ver 
Bazzaz y Pickett, 1980; Peralta ·et ·ilo manuscrito). 

El patr6n de crec.imiento obtenido para f.:. abtusifolia en 
Los Tuxtlas durante las etapas previas a la reproducci6n también 
es distinto al de las tres especies analizadas por Brokaw (en 
prensa). Mientras que este autor reporta una disminuci6n en la 
tasa de crecimiento con el tamafio, a partir de 1 m de altura; en 
f.:..obtusifolia la tasa de crecimiento en los individuos menores 
a un metro de altura es baja y aumenta hast~ una tasa máxima de1 
pués de rebasar esta altura, misma que se mantiene más o menos 
constante hasta los 5 a 10 m de altur1 (antes de la reproducción). 
Además, es en la etapa de mlximo crecimiento· (1-5 m altura, 1-5 
cm de diámetro y 6-10 hojas), en la que se presentan las maximas 
varianza~, reflejandose en ellas el 11t¿ grado de heterogeneidad 
ambiental que se genera en el proceso de cl•usura del claro du
rante esta etapa. 

A pesar de que aün no tenemos recabados datos para evaluar 
la importancia de las hormig1s en la sobrevivencia y crecimiento 
de los juveniles de Cecropia, creemos ~ue estas pueden tener un 
papel importante. Todos los Juveniles registrados adquirieron r! 
laci6n con hormigas entre los 80 cm y 1.2 m de altura. La varia-
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ci6n que se encontró en relación a la colonización consiste en: 
i) en unos casos, la hormiga reina hizo el primer orificio en 
la base de la yema de la planta y permaneció dentro sin detectar 
se establecimiento de la colonia inmediatamente (1-2 meses des
pués del primer contacto de la reina con la planta); ii) en 
otros casos, sf hubo colonizaci6n imediata; y iii) en otros más 
la hormiga reina abandon6 la planta sin haber colonizaci6n. Sin 
embargo se tienen muy pocos datos para evaluar el efecto demogr! 
fi co de estas variantes. Por el hecho de haberse encontrado rel.!!_ 
clón entre el ~rea foliar y la tasa de crecimiento, y si efecti
vamente las hormigas Azteca protegen a Cecropla de la herbivorfa 
(Oównhower, 1975), se puede esperar -ue variaciones en esta rel.!!. 
ci6n aparentemente mutualista tengan efecto en los atributos de
mográficos de la planta. Evaluar esto con certeza requiere de e~ 

tudios experimentales (ver Janzen,1967). 

Las causas en la variaci~n de las probabilidades de sobrev1 
vencia y del crecimiento de los a'.rbcles maduros de f.:. obtusifo
lli no están aún claras. Parece que des'pués de pasar cierto um
bral de altura ( > 10 m) la luz deja de ser un factor importan
te. Se ha argumentado que -los árboles pioneros requieren de al
tos contenidos de nutrientes para crecer y que la competencia 
por éstos pudiese afectar la demografía de estas especies (Whit
more, 1975). De esto sólo se tienen hasta ahora evidencias indi
rectas para un árbol de las selvas AsUticas. Compnosperma bre
vipetiolatum creci6 s61o al 25S de la altura que alcanzó en el 
mismo lapso de tie~po en una plantación muy poco densa (Whltmo
re, 1975). Para asemejar esta condición comparamos las tasas de 
crecimiento y la reproducción de árboles maduros coetSneos en 
parches de densidad distinta (tlbla 18). Aparentemente el patrón 
que se·Ofifuvo no es muy claro. En. los parches de 6-10 y' de 11-15 anos parf 

·ce existir una tendencia dir~cta en el crecimiento y la reproduE 
ción al aumentar la densidad; y en los parches mSs viejos, ambos 
tienden a ser menores al aumentar la densidad. Probablemente esto 
está reflejando que mie~tras que en los claros Jóvenes ·e~ la ca11 
dad (p. ej. tamaño principalmente) del claro lo que determina 
las posibilidades de establecimiento (N) y las tasas de creci-
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· Tabla 18. Tasa de crecimiento y número total de yemas producidas (llllB, 
1984-FEB, 1985) por :irboles adultos de ~obtusífolia en parches de ll 
selva de Los TuJtlas con densidades y edades de perturbación distintas. Se 
reporta el lncrement.o anual promedio en díjmetro y el número promedio de 
yemas producidas con sus respectivos errores esttndar entre parénteslJ. 

EDAD PAROili NDIND Nll p ARCllES INCR DAP (cm) IYEM 
(ahos) 

6_10 2 2 0.70 (0.50) 1121 (897) 
1 1 0.76 .176 
5 z t.05 (0.55) 285 (16) 
4 1 2.31 (o.m 242 (73) 

11_15 3 3 0.09 (0.05) 921 (479) 
3 1 0.77 (0.23) 825 (211) 
6 1 t.67 (0.H) 405 (127) 

16_20 1 1 0.60 509 
4 2 0.79 (0.37) 632 {.fOJ) 
4 1 0.2-1 (0.13) 465 (225) 

21_25 2 2 1.12 (0.35) 643 (198) 
3 1 0.21 (0.21) 376 (123) 
3 1 0.23- (Q.Q9) .f30 .czm 

125 2 1 0.70 (0.20) 590 (HS) 
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miento,en los ~iejos sí puede ser la interferencia la que afecte 
el crecimiento y reproducción de los irboles. Creemos que en un 
análisis de este tipo sin embargo, intervienen demasiadas varia
bles (i.e. distribucl6n de individuos de cada parche, proporcio
nes sexuales dentro de cada parche, calidad del parche, interfe
rencia con otras especies ecológicamente afines, etc) que difi
cultan el análisis del efecto que la interferencia intraespecffi 
ca tiene sobre el rendimiento demográfico de los individuos. Una 
relación entre el creci~iento y la reproducción de los indivi
duos y su dista~cia al individuo conespecífico y heteroespecffi
co mas cercano probablemente re·sulte más concluyente. -.. 

Clasicamente, se ha postulado 4ue la elevada plasticidad de 
las plantas impide tomar a la edad como· una referencia demogriH! 
ca fiel. En su lugar, el tama~o ha sido considerado como el me
jor predictor demogr&fico en especies vegetales· (Harper, 1977, 
Silvertown, 1983). Sin embargo, en Cecropia obtuslfolia, y tam
bién en Astroc~ryum•~~fcarium, estudiado en la misma selva de 
Los Tuxtlas (Sarukhán, 1978, 1900; Piftero et~·· 1984), se ha 
encontrado una buena correlacl6n entre el tamano y la edad. El 
grado de variación en tamaño dentro de una misma cohorte de plan 
tas se debe en parte a .la severidad del medio en que crece una 
especie (Harper, 1977; Sarukhán !.!'.. ~·· 1984). El ambiente in
terno de una selva alta tropical puede considerarse restrictivo 
en disponibilidad de luz. El hecho de que especies con ecologfas 
tan diametrales como Cecropla obtusifolfa y ·Astrocaryum mexicanum 
muestren correlaciones estrechas entre el tamaño y la edad, su
giere entonces que dentro de una selva alta perenn1fol la, 1,a criba 
ambiental° de sobrev11tencfa es más fina ·que en otros ambientes. 
Esto contrasta por ejemplo, con lo que ~ucede en ambientes deslr
ti cos en que la luz no es un factor 11mitante y en donde encontr~ 
mos que aün individuos muy pequeftos pueden reproducirse (Venable, 
comunicaci6n personal). 

En los primeros estadfos de C-eJ:J:.ap.U ( ~50 cm de altura) se 
expresa un rango amplio de variabilidad en crecimiento. Esta va
riabilidad coincide además como ya se puntualizó arriba, con las 
primeras etapas de clausura de los claros en ~ue su heterogenei-
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dad interna en cuanto a disponibilidad de luz aumenta por el 

crecimiento de otras plantas. Dicho rango se va estrechando 

con la edad; y cuando la mayoría de los individuos han alcan

zado el dosel este rango es mínimo ya que las condiciones de 

crecimiento (principalmente en cuanto a disponibilidad de luz) 

se hacen muy homogéneas para todos los individuos de Cecropia 

que han logrado sobrevivir hasta estas etapas { > 10 m de altu

ra). Este momento coincide además con la primera reproducci6n 

y con una consecuente disminuci6n en las tasas de crecimiento. 

En las últimas etapas de Cecropia vuelve nuevamente a aumentar 

la variabilidad en el crecimiento coincidiendo entonces con 

la clausura total del parche por el crecimiento y 1 legada al d.Q_. 

sel de los árboles persistentes. Esto ocurre alrededor de los 

25-30 años de edad de los árboles en que mueren en pie perdien

do primero el follaje y después las ramas y porciones del tron

co poco a poco, dejando en su lugar un pequeñísimo claro en el 

dosel de la selva. Podemos entonces describir el comportamiento 

del rango de variaci6n en el crecimiento de los árboles a lo 

largo del ciclo de vida de esta especie como un reloj de •rena 

cuya base coincide con la etapa correspondiente a individuos de 

aproximadamente l m de altura. 

En la figura 18 se muestra la distribuci6n de frecuencias 

de las tasas de crecimiento para diferentes categorías de tama

ño. Esta es siempre asimétrica; con la mayoría de los indivi

duos con las mínimas tasas de crecimiento; pero el rango de va

riaci6n primero disminuye y después vuelve a aumentar a lo largo 

del desarrollo de los individuos. En los primeros estadfos de 

desarrollo de Cecropja, hay entonces una restricción am-

biental fuerte que provoca que solo aquellos individuos que lo

gran llegar a un tamaño dado y por lo tanto a unas condiciones 

de luz dad.as, están fisiologicamente capacitados para reprodu

cirse. En la reproducci6n misma se puede expresar una gran va-• 

riabilidad. 

Al margen de la discusión anterior hay que hacer una consi 

de ración importante. La estimación de edad en,~ 

mexicanum y en f. obtusifolia, hechas ambas con base en los 
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18. Jerarqufa de crecimiento en diámetro para individuos de dife
rente categorfa de diámetro (entre paréntesis) para C. obtu
sifol ia en 5 ha de la selva de Los Tuxtlas de diciembre, 1983 
a diciembre, 1984. Arriba de n se reporta la tasa de creci
miento promedio y su desviación estándar. 
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tallos del primero (ver Martinez-Ramos !!. !}_., manuscrito) \i! 
ne un rango de error de más o menos dos aftas. Para fl:.. mexicanum 
esto representa únicamente el 1.5% de su período de vida total, 
pero para f. obtusifolia representa el 5.7i. Esto puede se-runa 
fuente de error importante en la estlmaci6n de la edad en esta 
especie, que se podría constatar calculando las edades con base 
en las tasas de crecimiento observadas. Esto sin embargo, pre
senta otro problema por la ya citada variabilidad en las tasas 
de crecimiento registradas para un mismo intervalo de tamafto. 
Probablemente 11abría que considerar 1 as tas as máximas, esperan
do que los individuos vivos que observamos son aquellos que pr! 

.sentaron las máximas tasas de crecimiento en los estadios ante
riores. 

La longevidad máxima registrada para Cecropla obtusifolia 
con base en las edades de perturbación de los sitios fue de 37 
años. Utilizando las tasas máximas de crecimiento se estima una 
longévidad máxima de 26 aftos. La longevidad real debe estar se
guramente entre estos dos valores. Es mayor que la reportada P.!!. 
ra u~r~ especies arbóreas pioneras como ~ ~ (Martf
nez-Ramos, 1985), pero menor que las longevidades registradas 
para las especies tolerantes o del dosel superior (ver C6rdova, 
1985). 

Cecropia obtusifolia tiene una maduración muy t~mprana, en 
comparación con otras especies tropicales. Su edad a la primeta 
reproducción es 10 veces menor a la mínima registrada, que co
rresponde a la palma Astrocarjum mexicanum (Piftero y S,arukhán, 
1982 y ver C6rdova, 1985). 

El hecho de que Cecropia obtusifolia sea/una especie dioica 
la hace una especie interesante desde el punto de vista demográ
fico, ya que constituye un_sistema excelente para el análisis de 
la -var111bili dad en los atributos demográficos en Individuos gen! 
ticamente distintos; machos y hembras. Constituye en sí mismo un 
tipo de polimorfismo genético (Ford, 1964, citado en Oyama, 
1984). 

Las causas de que la proporción sexual en ~ obtusifolla sea 
diferente de 1:1 puede ser de naturaleza distinta: 1) puede estar 
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geneticamente determinada y mantenerse a lo largo del ciclo der· 
vida, siendo la proporción sexual de las semillas igual a la 
que se observa en los adultos; 2) puede resultar de sobreviven
ci a diferencial de machos y hembras en distintos momentos del 
ciclo de vida de la especie; en este caso, por cada tres hembras 
sobreviven .dos machos. Por la relación encontrada resulta diff
ci l pensar que esté geneticamente determinada, ya que tanto en 
las formas de herencia del sexo génica como cromosómica más co
munes, las proporciones sexuales esperados son 1:1 ó 3:1. Además 
el hecho de que en los individuos de Cecropia que crecen en el 
borde de la selva se haya encontrado una proporción de 1.3:1 
(n=BS), que no difiere significativamente de una relación 1:1 
(G=l,697; p 0.1); hace suponer que la proporción eñcontrada 
dentro de la selva no esté fijada geneticamente. Para poder est! 
blecer la o las causas de la proporción sexual encontrada es ne
cesario poder determinar el sexo de las plantas antes de su mad~ 
ración para analizar los posibles cambios en la proporción de s~ 
xos y sus causas a lo largo del ciclo de vida de la especie. 

Aparentemente no hay diferencia en la sobrevivencia y cre
cimiento de machos y hembras, porque la estructura de ambos se
xos por edad y tamano no difirieron significativamente entre 
sí. No obstante, se encontraron diferencias importantes en la 
relación que guarda el vigor de las plantas y sus tasas de cre
cimiento con la reproducción en cada uno de los sexos. Tanto en 
machos como en hembras existe una relación inversa entre la in
versión de energía a la rep.roducción {producción de yemas) y al 
crecimiento. Sin embargo, una vez que se ha asignado cierta 
energía a la producción de las yemas en los machos la maduración 
de éstas en flores deja de tener un efecto inverso significativo 
en el crecimiento. Probablemente la formación de las flores mas
culinas ya no requiera de una cantidad de energía suficientemen
te grande como para afectar significativamente el crecimiento de 
los árboles. Por el contrario, en las hembras, la transformación 
en frutos inmaduros (pasando por la polinización) posiblemente 
es en términos energéticos suficientemente cara como para tener 
una influencia inversa significativa en el crecimiento de los 
árboles. Lo mismo sucede para la relación flores seniles-creci
miento en machos y frutos maduros-crecimiento en hembras. Las 
diferencias energéticas en la producción de flores masculinas y 
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flores/frutos femeninas no son difíciles de explicar; ya que 
en estos últimos se forma, además de las semillas, una abunda~ 

. te pulpa rica en carbohidratos (Fli~ing y Williams,~anuscrito). 
No obstante, es necesario hacer comparaciones del contenido C! 
lorimétrico en yemas, flores y/o frutos de machos y hembras 

.asi como estimaciones del esfuerzo reproductivo en ambos sexos, 
para poder sacar conclusiones más firmes. 

Otra diferencia Importante entre machos y hembras es la r! 
laci6n que se encontr6 entre la altura y la producción de flo
res y flores seniles en los machos y de frutos maduros e inma
duros en las hembras. La no significancia encontrada para los 
primeros nos habla de que la altura de los árboles machos no 
a~cta la maduración floral; y sin embargo esta característica 
st es importante en la polinización y maduración de las flores 
y frutos en las hembras.La clave de esta relación puede estar 
precisamente en la polinización; tal vez las plantas hembras 
más altas tienen mayores probabilidades de ser polinizadas que 
las más bajas y cubiertas por copas laterales. Para investigar 
bien esta hipótesis habría que hacer.observaciones detalladas 
sobre el mecanismo,de polinización de la especie, que hasta 
ahora se ha pensado que es por viento. En relación a esto es 
importante mencionar que no se encontró relación significati
va entre el porcentaje de semillas vanas y la distancia al ma
cho mas cercano (p >0.05). La relación significativa entre al
tura y producción de frutos maduros para tas hembras puede ser 
simplemente u"a consecuencia de la relación con la polinización, 
pero puede también estar reforzada por las mayores probabilida
des de dispersión de las hembras más altas, que son también más 
aparentes para los frugívoros. 

Al igual que para otras especies (Sarukhán et al., 1984) 
en ~· obtusifolia el diámetro de los árboles resultó un mejor 
predictor de su reproducción que la edad de los mismos. En pá
rrafos anteriores discutíamos que en esta especie, que depende 
de aperturas grandes del dosel para regenerarse, la existencia 
de una buena correlación del tamafto y el diámetro se despren
día de la rapidez con que los árboles necesariamente tienen 
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que alcanzar cierta posición en el dosel y cierto tamafto para 
poder reproducirse. Después de la maduración se expresa enton
ces la plasticidad y la edad ya no explica tanto, como el vigor 
del árbol, su rendimiento reproductivo. Aparentemente hay un a~ 

mento lineal en la fecundidad con el tamai'lo. Este mismo patrón 
se ha encontrado para la palma Oeckenia !!.2!!.i!.!i en las islas 
Seichelris (Savage y Ashton, 1983) y para el árbol del dosel 
Pentaclethra macroloba en Costa Rica (Hartshorn, 1972). 

No sólo la fecundidad de las hembras pequeftas (10-20 cm de 
DAP), _medida esta como la produccl6n anual de yemas~ es menor 
que en aquellas mayores o más viejas; sfno que también el núme
ro de semillas por yema producida es significativamente menor 
que en el resto de las hembras. Esto nos da más que un patr6n 
lineal de fecundidad uno exponencial o uno sigmoldal si consid~ 
ramos que ésta baja en las últimas categorías (esto último es 
dif{cil de evaluar por el reducido número de árboles hembras). 
Un patrón exponencial de Ja fecundidad con respecto al tamafto 
ha sido encontrado muy frecuentemente (Hubbell, 1980; Bullock :y' 

Bawa, 1981; Peters, 1983). 

Para resumir la comparación de los atributos demográficos 
de Cecropia obtusifolia con los de otras-especies de estrate
gias de vida diferentes, contrastaremos los patrones de sobre
vivencia, crecimiento y reproducción, de esta especie con el 
de Astrocaryum mexicanum y Pentaclethra macroloba. La primera 
de estas es una palma ·tolerante que crece en la misma selva de 
Los Tuxtlas (ver Sarukhán, 1978, 1980¡ Piñero !! tl·, 1977, 
1982a, 1982b; Pifiero et !J.., 1984) y la segunda es la especie 
dominante del estrato superior de La Selva, Costa Rica, que 
puede analogarse con Nectand!!_ ambigens de la selva de los Tu! 
tl as, Ver. (ver Piftero ñ al., 1977). 

De acuerdo a los tipos de curvas de sobrev1vencia propue1 
tos· por Deevey (1947) las de estas tres especies ·se ajustarían 
a la curva tipo !JI, con una alta mortalidad de los primeros 
estadios (figura 19). Este tipo de curva de sobrevlvencia se 
ha reportado para todas las especies arbóreas estudiadas hasta 
ahora (Harper, 1977; Silvertown, 1983). No obstante, s1 anallM 
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Figura 19. Curvas de sobrevivenc1a de.<;_,_ obtusifo11a (•); 

Astrocaryum mexicanum (o) (datos modificados de 

Pi ñero .tl ª-.! .. 1984) y Pentaclethra macroloba (j,) 

(datos modificados de Hartshorn, 1972). 
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zamos las curvas con cuidado resultan aparentes una serie de 
diferencias biologicamente muy importantes. La reducci6n numé
rica del primer estadio (semilla) al segundo (plántula) es de 
5 y 6 órdenes de magnitud mayor en f.,_ obtus ifo l i a que en f.. 
macroloba y A· mexicanum respectivamente (Fig. 19). Entonces 
la producción de semillas en la especie pionera es mucho mayor 
que en las otras dos especies persistentes, pero hay una redu.f. 
ción numérica tal en Cecropia que su población de plantas est! 
blecidas es entre 1 y 2 órdenes de magnitud (según la catego
ría de edad) menor que aquellas de Pentaclethra y Astrocaryum. 
Esta última especie es la más abundante de las tres a partir 
de los 20 años de edad (figura 19). Aunque la especie del dosel 
superior que se considera no es para la misma selva de Los Tux
tlas, ocurre algo similar si se considera a Nectandra ambigens 
(Pi ñero, Sarukhán y González, 1977). Otra diferencia importante 
entre las 3 especies es la forma con que cambia la tasa de mor
talidad a lo largo de sus ciclos vitales. En las dos especies 
persistentes, después de una elevada tasa de mortalidad en los 
primeros estadios (principalmente de semiHas a l'lántula y--Oe 
esta a infantil y/o juvenil), la tasa de mortalidad se hace ca
si de O hasta el momento de la máxima longevidad en que se mue
ren todas las plantas. Por otro lado, en Cecropi a, después de 
la elevada tasa de mortalidad en el paso de semillas a plántu
las y de estas a juveniles se adquiere una tasa más o menos 
constante de muerte para el resto de las edades. Esta especie 
tiene además un periodo de vida casi 4 veces más corto que el 
de Astrocarium y casi 10 veces menor que el de Pentaclethra 
(figura 19). 

En la figura 20 se compara la tasa de crecimiento en alt~ 
ra con respecto a la edad de f. obtusifolia y fl. mexicanum. Las 
diferencias resultan obvias; mientras que en la primera especie 
se alcanza un incremento máximo en los primeros años de vida y 
después baja bruscamente, en la segunda se llega a una tasa 
constante entre los 20 y 30 años de edad que se mantiene duran
te el resto de la vida de la planta. Las diferencias en magnitud 
son también muy aparentes; ya que los máximos incrementos en k-
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cropia son 19 veces superiores a los de Astrocaryum. De estas 
dos diferencias combinadas resulta que la altura promedio máxi 
ma alcanzada por el pionero es de 25 m; mientras que para la 
palma es de sólo 7 m. 

El comportamiento reproductivo, a lo largo del ciclo de 
vida de ambas especies, es también muy distinto. En la figura 
21 se ha gradficado el porcentaje del valor reproductivo total. 
a lo largo de las proporciones del período de vida total para 
A:_ mexicanum (130 años) y para f.,_ obtusifolia (35 anos). Hay 3 
diferencias fundamentales que distinguen a estos dos patrones. 
La primera de ellas es en cuanto al momento del ciclo de vida 
en que se presenta el valor reproductivo relativo mayor. En 
Cecropia ocurre cuando ha pasado tinicamente el 20% de su vida, 
mientras que en Astrocaryum se presenta justo a la mitad de su 
ciclo de vida. La segunda diferencia es en cuanto a la magnitud 
(en número de semillas) de dicho pico. Este es en Cecropia de 
mas de 1ox106 semillas y de 90 semillas para Astrocaryum. Además 
en la prime_ra de estas especies este valor reproductivo represen 
ta más del 20% del valor reproductivo total, mientras que en la 
palma representa alrededor del 15%. La última diferencia se re
fiere al valor reproductivo de los árboles en los últimos esta
dios. La disminución en estos con respecto al valor máximo es 
relativamente igual en ambas especies, sin embargo en el árbol 
pionero la contribución de los individuos a la siguiente gene
ración en el último 15% de su período de vida total es mayor 
(ver áreas bajo las curvas para ambas especies en el intervalo 
del 85 al 100% del período de vida) que en la palma A. mexlca-

~ '.-.---
num. 
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CAPITULO II 

OINAMICA DE SEMILLAS: LLUVIA Y BANCO 

I IA. ANTECEDENTES 

La existencia de habitats efímeros, cuya duración es menor a la 
del ciclo de vida total de las especies colonizadoras; encierra 
un enigma: lCómo es que los propágulos de dichas especies se en
cuentran disponibles en el momento que se presentan las condici~ 
nes adecuadas para su establecimiento?. Los ec61ogos han plante! 
do dos posibles explicaciones: l. La permanencia de las semillas 
en el suelo durante periodos prolongados de tiempo -escape temp~ 
ral- y 2. La dispersión continua o frecuente,. amplia.y homogénea 
de las semillas -escape espacial· {ver por ejemplo Venable y La~ 
lor, 1980). Naturalmente, se espera que en las especies se haya 
fijado o se fije constantemente una combinación balanceada de e~ 
tas dos soluciones. Y de aquí surge otra interrogante: lQué es 
lo que determina dicha combinación; es decir, cuáles son los fa~ 
tores medioambientales (físicos y bi-óti1:1ls) ~-tre ilfect.an esU! l>B· 

lance de mecanismos y cuáles son las restricciones biológicas 
{i.e. genéticas, de desarrollo, etc.) relacionadas a las caract~ 
risticas vinculadas a dichos mecanismos de escape (l.e. tamaño 
de la semilla, mecanismos de latencia, etc.) que presentan las 
especies en cuestión?. 

La evolución del balance escape temporal-escape espacial 
ha sido abordada mediante modelos matemáticos.de optim1zación P! 
ra especies anuales (especificamente del desierto) dentro del 
marco conceptual de la teoria de historias de vida. (Cohen, 1966, 
1967; Mac Arthur, 1972; Venable y Lawlor, 1980; León, 1985, en
tre otros). La aplicación directa de estos modelos a especies 
perennes es limitada. 

Para especies perennes sólo se ha evaluado el efecto de la 
d1spersión temporal y espacial en la tasa de crecimiento pobla
cional (A) -y por tanto el posible efecto demográfico y selec
tivo de estos mecanismos, mediante modelos matriciales de proyef 
ción poblacional (Horvitz y Schemske, en prensa). 
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En el terreno empírico hay abundantes trabajos que documen
tan la existencia de semillas de especies pioneras en el suelo 
de selvas maduras. Estos estudios están generalmente hechos a n! 
vel de toda la comunidad y enfocados al análisis del potencial 
florlstico de los propágulos latentes en el suelo. De la misma 
manera, se han hecho.estudios que relacionan los diferentes mee! 
nismos de dispersión con el status sucesional de las especies 
(ver revisión de Whitmore, 1983). Se han descrito mecanismos de 
latencia de algunas especies pioneras (Vázquez-Yánes y Orozco
Segovia, 1984; Whitmore, 1983), que apoyan la idea del escape 
temporal en estas especies. Por otro lado, la existencia de num~ 
rosas interacciones de semilla-dispersores en los trópicos cáli
do-húmedos ha alimentado la investigación de muchos ecólogos. 
Hay un sinnúmero de trabajos empirfcos que analizan los mecanis
mos de dispersión y las interacciones con animales antes y des
pués de la diseminación de las semillas en especies particula
res, algunas de ellas pioneras, (ver Janzen, 1978; revisión de 
Howe y Smallwood, 1982). Todos estos trabajos se mueven en el 
marco conceptual de una relación de coevolución directa entre 
los vegetales y sus dispersores y/o depredadores. Recientemente 
Herrera (1984,1985) ha cuestionado este enfoque planteando ln 
existencia de un balance fino entre fuerzas antagónicas producto 
de multitud de interacciones bióticas y abióticas como base de 
los patrones de dispersión observados. Esto matiza la aplicación 
del modelo de selección natural como explicación del patrón de 
evolución de los caracteres Involucrados en las interacciones de 
las plantas y sus dispersores. 

En este apartado vamos a presentar un panorama general de 
las evidencias empíricas sobre .H acumulación en el suelo, laten 
cia y dispersión de las semillas de especies pioneras de las sel 
vas tropicales cálido-húmedas. En seguida haremos un resumen de 
las evidencias recabadas en cuanto a la dispersión espacio-tempJ!. 
ral de la especie del género Cecropia, que coloniza zonas pertur 
badas de distintas selvas neotropicales. En la discusi6n de éste 
capitulo, trataremos de recapitular y enmarcar dicha información 
emp!rica dentro de la esfera general. de la discusión teórica de 
los modelos y marcos de referencia evolutivos, propuestos para 
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interpretar la ecología de la d]spersión en el tiempo y en el 
espacio. 

l. Banco de semillas 

Los estudios del banco de semillas de las selvas tropicales 
se han encaminado principalmente a evaluar estáticamente el po
tencial florístico de los mismos. Generalmente, estos estudios 
consisten de muestras de suelo de 1 a 12 cm de profundidad en si 
tios de selva madura, de vegetación secundaria por perturbacio
nes naturales y en sitios de cultivo y pastoreo o de vegetación 
perturbada por alteraciones humanas. La estimación del contenido 
de semillas y su determinación taxonómica se han hecho en estos 
estudios mediante la técnica de germinación bajo condiciones óp
timas de iluminación y humedad (ver Uhl y Clark, 1983i Whitmore, 
1983; Pérez-Nasser, 1985). Todos ellos coinciden en que la mayo
ría (hasta el 90 y el 94% del total de especies e individuos, 
respectivamente) de las especies cuyas semillas se encuentran 
viables en el suelo en el momento de los muestreos son especies 
secundarias, que se estable~en 9eneralmente en los sitios abier 
tos por perturbaciones naturales o artificiales (ver Symington, 
1933; Keay, 1960; Bell, 1970; Guevara y Gómez-Pompa, 1972; Liew, 
1973; Cheke, rt ~·, 1979; Hall y Swaine, 1980; Prevost, 1981; 

Putz, 1983; Uhl y Clark, 1983; Salmerón, 1984; Vázquez-Yánes y 
Orozco-Segovia, 1984, entre otros). El número de especies enco~ 
tradas representadas en el banco de semillas de diferentes sel
vas del mundo (profundidades de 1 a 15 cm) oscila entre 13 y 43; 

y el número de semillas viables por m2 entre 45 y 862 (Uhl y 
Clark, 1983; Whit11ore, 1983; Pérez-Nasser, 1985). Se ha registra 
do una densidad de semillas mucho mayor (580-8000 por m2 ) en lo~ 
sitios perturbados, principalmente en aquellos derivados de gra!)_ 
des alteraciones humanas (ver por ejemplo Guevara y Gómez-Pompa, 
1972; Kellman, 1974; Uhl y Clark, 1983). E11 estos sitios la may.2_ 
ria de las semillas viables corresponden a gramíneas y malezas 
y en total el número de especies no es superior al registrado en 
los sitios de selva madura. 

En algunos estudios se ha descrito el cambio del contenido 
de semillas a lo largo del perfil de suelo. La mayoría de las 
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semillas se recuperan en los primeros 5 cm (ver por ejemplo 
Brinkman y Vieira, 1971); y aún en otros trabajos se ha encon
trado que la mayoría de las semillas se concentran únicamente 
en el primer cm de suelo (Holthuitzen y Boerboom, 1982). En el 
único estudio que se han encontrado semillas viables a profun
didades mayores de 10 cm es en el de Cheke, et!}_. (1979). re!!_ 
lizado en las selvas del Norte de Tailandia. Sin embargo, Whit
more (1983) argumenta al respecto, que posiblemente la acción 
de lombrices dP. tierra, en estas selvas de montaña juega un P! 
pel importante en la mezcla del suelo, a diferencia de lo que 
sucede en las selvas de zonas más bajas en donde estas son muy 
escasas. Son muy pocos los estudios que han analizado la varia
ción espacial del banco de semillas y sobre todo en relación a 
las fuentes de dispersión de las mismas. Cheke et !,l.(1979) en
contraron 3 y 23 semillas por m2 de Macaranga cecropioides y de 
Trema orientalis respectivamente, a 175 m del árbol en fructifj_ 
catión más cercano de la especie correspondiente. 

El carácter de los estudios citados hasta ahora no permite 
evaluar la dinámica del banco de semillas en las selvas tropic! 
les. Sin embargo, el hecho generalizado de que en ellos siempre 
son las pioneras las especies mejor representadas en el suelo y 
de que sus semillas se pueden encontrar a distancias considera
bles de los árboles en fructificación, nos habla de tres posi
bles fuentes de causalidad: ó i) las especies pioneras producen 
una gran cantidad de semillas dispersadas ampliamente durante 
la mayor parte del año, aumentando así las probabilidades de ser 
encontradas en cualquier sitio de la selva; o ii) producen semj_ 
llas muy longevas con mecanismos de latencia que les permiten 
permanecer y acumularse en el suelo hasta crearse las condicio
nes adecuadas para su establecimiento; o iii) finalmente prese_!! 
tan una combinación de ambas posibilidades extremas. Revisare
mos primero la evidencia recabada con intención de probar la 
segunda posibilidad. 

El estudio de la longevidad de las semillas almacenadas en 
condiciones artificiales se ha relacionado con la permanencia 
de las semillas en el suelo en condiciones naturales. Por ejemplo, 

e 
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Moreno-Casasola (1976a) encontró que la longevidad fisiológica 
de las semillas tropicales es en general, menor a la de las s~ 
millas de zonas templadas, aunque no hizo comparaciones entre 
especies primarias y secundarias. Unicamente cabe resaltar el 
dato de la germinación de semillas del árbol pionero Ochroma 
~ después de 49 anos de almacenamiento. A pesar de que no 
hay datos comparativos, se cree que las especies pioneras gene
ralmente presentan semillas pequeñas con bajos contenidos de h.!! 
medad que pueden permanecer vivas después de ciertos períodos 
de almacenamiento; mientras que las semillas de árboles prima
rios carecen de latencia natural y pierden la viabilidad rápid! 
mente en condiciones de almacenamiento o en condiciones inade
cuadas para su germinación (Moreno-Casasola, 1976b; Whitmore, 
1983; Vázquez-Yánes y Orozco -Segovia, 1984). Sin embargo, la 
longevidad ecológica puede ser mucho menor. 

Hasta ahora no hay algún estudio que evalúe la longevidad 
ecológica de las semillas de alguna especie pionera tropical. 
Hay algunos estudios que han seguido la germinación de semillas 
enterradas en condiciones semi-naturales (i.e. frascos y bols~s 
de polietileno u organza cerrados). Vázquez-Yanes y Orozco-Seg~ 
via (1982á) encontraron que la mayoría de las semillas de~ 
hispidum en Los Tuxtlas, México, pierden su viabilidad en el .. 
suelo después de 1 año de enterramiento en bolsas de polietile
no cerradas. Los mismos autores (1982b) reportan, sin embargo, 
que las semillas de Heliocarpus donnell-smithii presentaron al
tos porcentajes de viabilidad durante 12 meses en las mismas 
condiciones de enterramiento. Lebrón ( 1979) en El Verde, Puerto 
Rico, encontró que semillas de Palicourea riparia (Rubiaceae) 
pueden permanecer latentes en el suelo por lo menos durante 3 
años. Por otro lado, en Surinam semillas de Cec'ropia obtusa y 
f. sciadophylla presentaron altos porcentajes de viabilidad de! 
pués de 48 y 62 meses de enterramiento, respectivamente, en 
frascos de vidrio cerrados (Holthuijzen & Boerboom, 1982). Uhl 
y Clark ( 1983) en Sn Carlos, Venezuela, encontraron porcenta
jes de viabilidad de más de 25% para un pasto, dos hierbas la
tifol iadas, dos arbustos y tres árboles pioneros (entre los que 

está Cecropia ficifolia) después de un año de permanecer en 
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charolas a 50 cm de la superficie del suelo. Finalmente, Pérez
Nasser (1985} estudió la germinaci6n de semillas de 11 especies 
secundarias enterradas en bolsas de organza cerradas en la sel
va de Los Tuxtlas, México. Siguió el comportamiento de germina
ción cada uno o dos meses durante 460 días y encontró 4 patro
nes distintos, además de una germinación nula para Ficus insi
tl!!! y Siparuna nical'aguensis (~. !!lfua sinonimia, lbarra, 
1985). Los patrones encontrados son: i) disminución del porcen 
taje de germinación con el tiempo hasta valores cercanos a ce
ro; ii) fluctuaciones de dicho porcentaje a lo 1 argo del eje 
temporal o comportamiento constante e independiente del mismo 
a niveles de gerruinación altos; iii) germinación baja y constan 
te a lo largo de todas las recuperaciones y iv) germinación cer 
cana a cero durante los primeros 366 días a partir de los cua
les empieza a incrementarse. Este último patrón correspondió 
únicamente al comportamiento de~ campbellii y se atribu
ye a 1 a pro 1 ongada latencia i nna,ta que es ta especie presenta. 
La explicación del resto de los comportamientos agrupados en 
los 3 patrones citados resultan mucho menos claros. Los porcen
tajes finales de germinación oscilaron para las distintas espe
cies entre el O y el 91 (:!:_ 2.8%) que correspondieron a l'..iP!! 
hispidum .Y Trema micrantha, respectivamente .. Este trabajo de
muestra, en términos generales, que la viabilidad y los mecani~ 
mos de latencia de algunas especies pioneras se conservan por 
un período de al menos 460 días. 

Otra forma de evaluar la persistencia de las semillas en 
el suelo de la selva es comparando la tasa de caída de las mis
mas con la cantidad de semillas que se encuentran en el banco. 
Cheke ~ !l (1979) hicieron esto en la selva del Norte de Tai· 
landia para algunas especies secundarias y concluyeron que la 
cantidad de semillas que hay en el suelo es mayor que la regi~ 
trada en la lluva anual. Sin embargo, no hicieron una compara
ción para cada especie y por lo tanto es diffcil saber si dicha 
acumulación probable se debe a la persistencia de las semillas 
de una o de varias de las especies. Uhl y Clark (1983) hicieron 
lo mismo para Cecropia ficifolia y obtuvieron un total de 82 
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semillas por m2 en el banco y 5 en la lluvia, dando un cociente 
de 16.4. Los autores concluyen que la longevidad ecológica de 
las semillas de estas especies debe, por lo tanto, exceder los 
15- años. 

2. Mecanismos de latencia 

Para que las semillas tengan la potencialidad de permane
cer vivas en el suelo hasta presentarse las condiciones adecu! 
das para su germinación, se necesitan dos condiciones impres
cindibles: l. Que presenten longevidades suficientemente pro
longadas,-hecho que se discutió arriba- y 2. Que presenten al
gún mecanismo de latencia, preferentemente acoplado a cierta 
señal medioambiental, indicadora de las condiciones adecuadas 
para la germinación y establecimiento de la especie en cues
tión. 

Para algunos árboles pioneros se ha descrito la existencia 
de latencia endógena (~ Harper, 1977) (Quaterman, 1970, ci
tado en Whitmore, 1983; Vázquez-Yánes, 1977, 1981; Whitmore, 
1983; Pérez-Nasser, 1985). En otras especies se ha demostrado 
la existencia de una latencia exógena (según Harper, 1977) con 
factores desencadenadores de la germinaci6n relacionados con 
condiciones microclimáticas de los claros, tales como la cali
dad de la luz y las fluctuaciones de temperatura a nivel del 
suelo (Vázquez-Yánes y Orozco-Segovia, 1984). Existen para las 
pioneras basicamente dos tipos de latencia exógena: la fotoblá! 
tica y la regulada por la temperatura. El caso de latencia fo
toblástica de Cecroph .spp. ha sido ampliamente estudiado y 
setá descrito detalladamente más adelante (ver estudios de Valio 
y Joly, 1979; Vázquez-Yánes, 1980b; Vázquez-Yánes y Smith, 

·1982). La fotoregulación ha sido descrita para otras pioneras de 
los géneros Macaranga, Musanga, Trema y .!:!.P!.!: y para Chlorophora 
excelsa (ver revisión de Vázquez-Yánes, 1980 y Vázquez-Yánes y 
Orozco-Segovia, 1984). La germinación ter.moregulada ha sido des
crita también para varios árboles pioneros (V~zquez-Yanes, 

1976b; Vázquez-Yánes y Orozco-Segovia, 1982) y generalmente se 
asocia a la presencia de una cubierta impermeable en las semil
llas (Vázquez-Yanes y Oro2co-Segovia, 1984). 
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La existencia de mecanismos refinados de latencia en alg~ 
nas especies es considerada por algunos autores como evidencia 
del valor adaptativo de dichos mecanismos para el estableci
miento de las pioneras en claros (Vázquez-Yanes y Smith, 1982; 
Vázquez-Yánes y Orozco-Segovia, 1984), Estos mismos autores m! 
nifiestan que en especies como~ alliodora (Johnson y Mo
rales, 1972; citado en Vázquez-Yánes y Orozco-Segovia, 1984) 
Pithecelobium recemosus (Laite y Rankin, 1981, citado en Váz
quez-Yánes y Orozco-Segovia, 1984) en que no existen mecanismos 
de latencia especializados, la dispersió11-puede jugar un papel 
más importante que la latencia en su colonización de de claros. 

3. Dispersión 

Varios autores coinciden, de manera genera, en que la frUf 
tificación de los árboles pioneros tropicales es frecuente, 
aunque no continua, con una producción muy abundante de semi
llas pequeñas dispersadas por viento o por animales (Van 
Steeinis, 1958; Guevara-Sada, 1974; Whitmore, 1975; Vázquez
Yanes, 1980;-Martinez-R~mos, 1985). 

Se puede separar a las especies pioneras en dos de acuer-
do con el patrón fenológica que presentan. El primer grupo 
lo comprenden especies dispersadas por viento con picos de m! 
xima fructificación en uno o dos meses de cada año, que coin
ciden con la época de secas (García-Gutiérrez, 1976; Jackson, 
1981; Vázquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1982a; Swaine y Hall, 
1983). El segundo grupo de especies pioneras constituyen el 
93% de todas las especies lCharles-Dominique, en prensa) y 
corresponde a los árboles dispersados por animales .. Estas es
pecies fructifican durante la mayor parte del año sin presen
tar períodos de mayor actividad reproductiva claramente defi
nidos, (Longman y Jenik, 1974; Vázquez-Yanes, 1976b; Stocker, 
1981; Holthuijzen y Boerboom 1982; Whitmore, 1983). Entre los 
grupos de animales que más comunmente dispersan las semillas 
de estas especies están las aves, los murciélagos y algunos m! 
mí fe ros arborícolas l Vázquez-Yanes f.!. tl·, 1975; Treja, 1976; 
Cruz, 1981; Flemin9, 1979; Fleming y Heithaus, 1981; Orozco-Seg.Q. 
via y Vázquez-Yanes, 1982; Estrada et!}_., 1984; Estrada!!~· 1984; 
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Estrada y Coates-Estrada 1984; Foresta et al .. 1984; Charles Domi
nique, en prensa). 

Como sucede en el análisis de la frugivoría tropical en 
general (Snow, 1971; McKey,1975) para el caso de las pioneras 
dis~rsadas por animales, algunos autores han planteado que las 
características fenológicas de los individuos y el de sus fru
tos son producto de una coevolución estrecha con sus disperso
res. Oe esta manera se buscan las caracterfsticas fenológicas 
y de los frutos que se hayan podido fijar por presión selectiva 
de los frugívoros; y las características y formas de forrajeo 
de estos que puedan ser producto de su interacción con la pla.!!. 
ta en cuestión. Asf por ejemplo, la producción escasa, pero 
frecuente, en las pioneras se asocia con la dispersión de ver
tebrados pequeños que pueden obtener suficiente energfa de vi
sitas regulares diarias a los 4rboles (Fléming y Williams, ma
nuscrito), Charles-Dominique (en prensa) ha demostrado, por 
ejemplo, que el murci~lago Artibeus lituratus en dos horas de 
alimentarse de frutos de Cecropia obtusa obtiene de 100 a 150, 
mg de nitrógeno y 16.6 kcal de azúcares, el 69% de su~ l"l?quer! 
mientas diarios; y en una noche entera obtiene el doble de sus 
necesidades mfnlmas diarias. Este mismo autor distingue inclu
sive entre frutos y fenologfas producto de una presión de se
lección por aves (frutos ornit6coros) como en f.:. sciadophylla 
y frutos quiropterócoros, que resultan de una evolución en in
teracci6n con murciélagos como el caso de f.:. obtusa (ver más 
adelante). También se ac~pta generalmente que los frutos de ei 
pecies pioneras son fuente de en~rgia de carbohidratos para 
los dispersores, pero no de lfpidos y protefnas; y que estas 
caracterfsticas se deben a la relación de estas plantas con di§. 
?ersores oportunistas (Snow, 1981). Sin embargo esta asevera
ción es muy relativa y se han encontrado algunas especies pio
neras con altos contenidos de fibras y relativamente bajas con 
centraciones de carbohidratos solubles. Este es el caso, por 
ejemplo, de tres especies de Cecrop~ estudiadas en México, en 
la Guyana Francesa y en Costa Rica (Estrada et!},. 1984b; Cha_r: 
les-Dominique, en prensa; Fleming y Williams, manuscrito). f· 
obtusa y f.,_.peltata presentaron además bajas proporciones de 
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protefnas y lfpidos; mientras que pare ·f.:. obstusifol ia en Los 
Tuxtlas el porcentaje de protelnal y lfpidos reportados es ex
tremadamente alto, inclusive en comparación con algunas espe
cies primarias (Herbst, 1983; citado en Estrada, et~·· 1984b; 
Flemin9 y Williams manuscrito). 

De acuerdo con'Fleming· (co~unicaci6n personal) las carac
terfsticas nutricionales encontradas para las especies de Ce
cropia estudiadas hasta ahora, coinciden más bien con lo encon 
trado para diferentes especies de la misma ·familia de las Mor! 
ceae. Entonces, probablemente sf son caracterfsticas fijadas 
genéticamente, pero no tienen relación evolutiva con los dis
persores actuales de cada especie. Esto además coincide con lo 
encontrado por Janson· (comunicaci6n personal), ~uien reporta, 
en un estudio del efecto del mono capuchino en las caracterís
ticas relacionadas con la dispersión de las plantas, que las 
propiedades nutricionales de los frutos son poco importantes 
en la cantidad y calidad de la dispersf6n. Son sin embargo, ca
racterfsticas como la visibilidad de los frutos, la densidad, 
etc, las que mas ~eterminan la efectividad de la dispersión de 
una planta. Aparentemente entonces, para estos casos la calidad 
nutritiva de los frutos no puede ser el re~ultado de la aec16n 
de selección natural por efecto de los dispersores actuales 
(Ver también Herrera, 1984); 

Como ha sido planteado lfneas arriba, para una especie piQ 
nera una diSpersi6n amplia y homogénea -uede constituir el me· 
canismo de maximizaci6n de la probabilidad de .encontrar un sitio 
adecuado para el establecimiento de sus descendientes (las semi 
llas). G~neralmente, se argumenta que la dispersl6n por una gr;n 
cantidad de fruglvoros distintos, qu~ generalmente descargan las 
semillas durante el vuelo, asegura la presencia ¡,le· los prop4gu
los en los sitios idóneos (Whitmore, 1983; Charles-Dominique, 
en prensa; Fleming y Williams, manuscrito). Sln embargo, existen 
características de la misma forma de dispersf6n de las semillas 
de las especies pioneras estudiadas, que no indican la existen
cia de una dispersión tan efectiva como se cree.Por ejemplo, el 
corto tiempo que tardan las semillas en pasar por el tracto di-
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gestivo de los dispersores (Estrada, et.<!.!. .. 1984a; Charles-Domi 
nique, én prensa) y la baja movilidad de algunos de ellos (por 
ejemplo algunos mamíferos arborícolas) aumentan las posibilida
des de que la mayoría de las semillas caigan cerca del árbol 
progenitor. De hecho, esto ha sido comprobado para algunas esp~ 
eles de pioneras (Flémlng y Heithaus, 1981; Brokaw, en prensa; 
Fleming & Wtlliams, manuscrito). Mo obstante, para ciertas esp~ 
ctes se han encontrado por lo menos algunas semillas a grandes 
distancias de los árboles en fructificación, ta~to en colectas 
del suelo como en monitoreos directos de la lluvia de semillas 
(Foster, 1982). Por ejemplo, Ashton (1978) en Malasia germin6 
árboles pioneros de semillas en el ~uelo a 500 m adentro de 
selva madura. Cheke et .!J.. (1979) en Tailandia obtuvieron el mii 
mo resultado con muestras de suelo colectadas a 175 m del árbol 
pionero en fructificación más cercano. En Ghana, Hall y Swatne 
(1980) encontraron semillas vivas de Trema or'lentalis en un sj_ 
tto en donde no habfa crecido esta especie por muchos aftas. 

La interacción con frugfvoros dispersores puede favorecer 
a la planta no solamente aumentando sus posibi1idades de encon 
trar claros; sino también aumentando la. posibilidad de germi
nación de las semillas por modificaciones sufridas en el paso 
por el tracto digestivo de los animales. Orozco-Segovia y 
Vázquez-Yanes (comunicación personal), sin embargo, no encontr! 
ron diferencia significativa en los porcentajes de germinación 
de semillas de f.,_ obtustfolia colectadas directamente de los á! 
boles y de aquellas obtenidas de las excretas del murciélago 
Artibeus Jamaicensts. Contradictoriamente, Estrada~ !l .. 
(1984} reporta~que solo el 0.5% de semillas de esta especie, 
que no habfan pasado por el tracto digestivo de algún dispersor, 
germinaron; a diferencia de un porcentaje de germinación mayor 
al 50%, obtenido para las semillas ingeridas y defecadas por al 
gún dispersor. 

Se cree que los animales que se alimentan de pioneras son 
básicamente frugfvoros dispersores (Charles-Dominique, en pren
sa). Sin embargo, al igual que en otras especies tropicales es
tudiadas (v~r por ejemplo Janzen, 1977, 1982, 1983; Howe et al., 
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1985) seguramente hay un sinnúmero de organismos que interfie-. 
ren en la relaci6n de las plantas y sus frugfvoros dispersores. 
Este aspecto es un campo virgen en la biologfa de las pioneras. 
Por ejemplo, no se tienen mas que.evidencias aisladas del efec
to que los depredadores pre y post-dispersi6n tienen en las po
blaciones de semillas de árboles pioneros. 

Finalmente se ha relacionado el patrón de distribuci6n es
pacial de los árboles pioneros dispersados por animales con la 
forma en que estos diseminan las semillas. La lluvia de semillas 
producida por los f~ugfvoros dispersores es heterogénea, consti
tuida por cargas de semillas pequenas de distintas especies pio
neras (Fleming y Heithaus, 1981; Brokaw, en prensa). Para Fleming 
y Heithaus (1981) además la distribuci6n ·agregada de muchas esp_!l 
eles pioneras resulta de una concordancia entre las posibilida
des de deposlc6n y de emergencia de •us semillas cerca del árbol 
progenitor. 

4. Banco ·o ~fSp~~st6n 

Algunos investigadores han di~igido •us esfuerzos en recabar 
evidencias para evaluar la importancia relativa de las semillas 
del banco y la lluvia en la regeneraci6n de. la selva. Por ejem
plo, Hall y swaine (1980) argumentan que el hecho de que lama
yorfa de las especies recolectadas del suelo, sean dispersadas por 
animales implica que estas son mas lo"ngevas que aquellas con 
dispersi6n anem6cora que por lo tanto se establecen a partir de 
la lluvia de semillas. Por su parte, Uhl et!!· (1981) encontra
ron en el Amazonas Venezolano, que las especies lenosas son las 
primeras en aparecer y que por tanto deberi germinar de las semi
llas que se encontraban en el •uelo antes de la perturbaci6n; 
mientras que los pastos, que son colonizadores mas tardfos, se 
originan de semillas de la lluvia. finalmente, para Putz y Clark 
(1983) la coincidencia florfstica entre el banco de semillas de 
la selva madura y las pl4ntulas establecidas en el suelo pertur
bado por el desenraizamiento en los claro~ grandes; y la mayor 
concentración de plSntulas en esta ~egi6n, son evidencias parciA 
les de que la fuente de semillas de las especies establecidas en 
los claros grandes es el banco. 
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5. El caso de. Cecropia 

Las especies del género Cecropia suelen ser de las más im
portantes en la colonizaci6n de sitios perturbados artificial y 

naturalmente en las selvas del Nuevp Mundo· (Budowski, 1965, Bell, 
1970; Boerboom, 1974; G6mez-Pompa y Vázquez-Yanes, 1976; Harts
horn, 1978; Uhl et al., 1981; Prevost, 1982). En esta sección re
copilaremos la información referente a la permanencia en el sue
lo, mecanismos de latencia y dispersi6n de las semillas de estas 
especies. En las secciones anteriores se ha dado ya parte de es
ta información y en estos casos solamente haremos nueva referen
cia a la misma .. \ 

El contenido de semi 11 as de ·cecropi a spp. se ha cuantifica
do para diferentes selvas de América. Como se observa en l~ ta-, 
bla 19 la densidad de semillas de.estas especi.es es sumamente variable y 
aparentemente no guarda relaci6n con el volumen· (profundidad) de 
suelo considerado. Esto se debe probablemente a que siempre el 
mayor porcentaje de las semillas se encuentra en los primeros 5 
cm de suelo (Holthuijzen y Boerboom, 1982). Es sorprendente la 
variación encontrada en la densidad de semillas de f.:. obtusifo
.l!.!!. en la misma selva de Los Tuxtlas. Por la naturaleza de los 
trabajos, es diffcil encontrar la causa de dicha variación. Sin\ 
embargo, creemos que la fecha de colecta puede ser uno de los 
factores causales. Salmer6n· (1984) colectó en julio, fecha en la 
que comienza el pico de pro·ducci6n de semillas de esta especie; 
mientras que Vázquez~Yanes y Orozco-Segovla (en prensa) colecta
ron justo antes de dicho pico· (abril), obteniendo una densidad de 
semillas mucho menor. Por otro lado, las condiciones d~ germtna
ci6n de los diferentes estudios también pueden ser fuente impor
tante de variación. Por ejemplo, Salmerón· (1984) registró 213.85 
semillas por m2 en las muestras puestas a germinar en el sitio 
abierto y 543 en las muestras colocadas en un claro (ver tabJa 
19). 

Hay evidencias de ~ue las semillas de algunas especies de 
Cecrapta pueden permanecer viables en condiciones seminaturales 
(enterradas dentro de frascos y bolsas cerradas) duranti un pe
ríodo de por lo menos 1 a 4 años. (HolthuiJzen.y Boerboom, 1982; 



1'abla 19. Densidad de semillas de diferentes especies de Cecropla registradas 
en el suelo de varias selvas Neotroplcales. 

F.SPECIEDE smo llg SEMILLAS PRllliJlll). IUDITE 
~ VWJIJ:So?.42 (<:111) 

b~ ll!IICO IL.2.6 12 Guevera yGóme2-Pomps.1976 
i;.~ m:IICO 214-54) 15 ~1984 
t,obl!mroua 11EIICO 140 5 Vé::quez-YonesyOrozco. en prem 
t.tcl1?Wlhy1la+ SURilfill 152 20 Uolthuijzen y Boerboom, 1982 
b~ 
!;.fclM?J>hY11!l+ GUYAllA 312 15 Pmolf.1981 
G..~ FRAlltESA 
!;. l!!.d:!!!!! PAIIWA 132 10 Putz, 198) 
¡;,.~ VIllEZUELA 60 5 Uh1 y Cl.8rk. 19a") 
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Vázquez-Yanes y Smith, 1982; Uhl y Clark, 1983; Pérez-Násser, 
1985). En el caso de h obtusifolia y h obtusa y de h lli.!..fQ.:. 
.!.:!.! estudiadas en Sarinam (Holthuijzen y Boerboom, 1982) y en 
el amazonas Venezolano (Uhl y Clark, 1993), respectivamente~ 
después de 1 a 4 años de enterramiento se obtuvieron porcenta
jes de germinaci6n superiores al 80%. Sin embargo en todos los 
experimentos hechos con h obtusifolia en Los Tuxtlas (Vázquez
Vanes y Smith, 1982; Pérez-Násser, 1985; Vázquez-Yanes y Orozco
Segovia, en prensa) se han obtenido porcentajes de germinación 
que oscilan entre el 1 y el 50% después de aproximadamente un 
año de enterramiento. 

Las semillas de ·cecropia pueden germinar inmediatamente 
después de la maduraci6n en condiciones adecuadas de humedad, 
luz y temperatura. Soportan temperaturas entre los 16ºC y 36ºC, 
pero la óptima al menos para h obtusifolia, es de 20. a 26ºC 
(Vázquez-Vanes, 1979). 

Se ha probado que las semillas de h obtusifolh y h ~ 
ziori son fotoblásticas y que las condiciones de luz de la sel
va madura y zonas de vegetaci6n secundaria tienen11n efecto in
hibidor de la germinación (Vallo y Joly, 1979; Vázquez-Yanes, 
1979). Aparentemente es la calidad y no la cantidad de luz, que 
llega al suelo de la sel~a, la que regula el mecanismo de laten_ 
cia en Cecropia. Vázquez-Vanes y Smith (1982) demostraron que 
la germinación de h obtusifolia está bajo fotocontrol y es di! 
parada cuando el cociente rojo: rojo lejano (R:RL) de la luz in_ 
cidente aumenta, debido a una reducci6n de la cobertura verde. 
Además, experimentos con tratamientos alternados de luz R y Rl 
indicaron que las semillas de Cecropia necesitan de largos perf.Q. 
dos de exposición a luz R para germinar demostrando con esto una 
fuerte reversibilidad de la estimulaci6n de luz R por la exposi
ción a RL. Estos autores relacionan este hecho con la capacidad 
de las semillas de detectar aberturas del dosel suficientemente 
grandes y no germinar por la incidencia de rayos de luz filtrada 
por huecos pequeños en la cobertura vegetal. El mecanismo fisio-
16gico propuesto es mediante la activación y desactivación de 
un sistema de fitocromo, de cuya concentraci6n depende el disparo 
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de la germinaci6n. Este mecanismo ha sido propuesto también para 
h glaziori (Valio y Joly, 1979). 

Los experiemtnos citados arriba han sido hechos con semi
llas recién colectadas de los árboles o semillas colectadas y 
almacenadas secas en el laboratorio. En· un trabajo reciente 
Vázquez-Yanes y Orozco-Segovia (en prensa) encontraron que el pa 
so por el tracto digestivo de algunos animales incrementaba el 
polimorfismo en la respuesta germinativa de las semillas de Ce
cropia bajo diferentes condiciones de luz. Aparentemente, la 
transparencia a la luz de la cubierta de la semilla se ve afec
tada de diferente forma según el destino de la misma. Encontra
ron una reducci6n en transparencia de. las semillas en el siguie.!! 
te orden descendiente: recién colectadas· (YT), ingeridas por mur 
ciélagos (BT), almacenadas en el laboratorio· (RT), ingeridas por 
el mono arana ·Áteles ·geoffroyi· (MK), ingeridas por Eira barbara 
(EB), enterradas en bolsas de plástico durante 8 meses (BS) y c~ 
lectads del suelo (SL). Mientras que en YT, RT y BT el rojo le
jano revierte totalmente el efecto del Rojo, en MK y BS no ocu
rre esto, probablemente por requerir de períodos de rojo lejano 
mas prolongados. De acuerdo a estos re•ultados el paso por el i.!! 
testino de diferentes animales puede afectar diferencialmente el 
color y transparencia de la cubierta de la semilla y producir 
una variaci6n mas amplia en las res~uestas de las semillas de un 
mismo racimo a las condiciones de luz. Esto implica que los dis
persores de esta especie ~umentan el polimorfismo fenotfpico de 
las semillas en relaci6n a •u respuesta a la luz. El mecanismo 
fotóblástiCo se mantiene .si las semfllas son dispersadas por mur 
ciélagos, pero en las semillas dispersadas por otros animales 
(aún no se ha estudiado el efecto de la dispersi6n por aves) y 
en las semillas del suelo este mecanismo se vuelve mas impreciso. 

Pasemos ahora a recapitular lo ~ue se sabe sobre 1a disper
si6n de las especies de ·cecropia. En trabajos generales se ha r!!_ 
portado la importancia de los murciéJ:agos· (Vh'quez-Yanes, et !]:, 
1975), aves (Olson y Blum, 1968; Trejo, 1976) y primates (Estrada 
et .!},. 1984a) en 1 a di spers i 6n de diferentes especies de Cecropi a. 
~strada !!._! !!• (1984b) reportan, por ejemplo, a 33 especies de 
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aves, 13 de mamfferos ·voladores, arborfcolas y terrestres, un 
reptil y un insecto como posibles dispersores de f.:.. obtusifolia 
en Los tuxtlas, México. Trejo (1976) para la misma especieJy en 
la misma localidad registr6 21 especies de aves diseminadoras, 
en cuyas excretas se encontraron semillas de f.:.. obtusifolia 
nueve meses de año. De estas el 86% lo constituyeron aves resi
dentes y solo el 142: fueron migratorias. 

En un estudio comparativo de la dispersión de dos especies 
de Cecropia en Surinam, Charles-Dominique (en prensa) encontró 
que mientras que f.,_ sciadophylla es principalmente visitada y 

dispersada por aves diurnas; f.:.. obtusa lo es por murciélagos 
principalmente. Los frutos de la primera especie se producen só
lo de octubre a enero y cambian en su coloración en el proceso 
de maduración; y .h obtusa fructifica durante todo el año, aun
que con picos de octubre a noviembre y de diciembre a enero, y 
sus frutos conservan la coloración verde en la madurez. 

Hasta ahora, el estudio de dispersión mas completo que se 
ha h~ho ·de .al9una especie de Cecropia es el de Fleming y Wi
lliams (manuscrito) en Costa Rica con f.:.. peltata. Estos autores 
concluyen en su estudio que esta especie tiene una dispersión 
muy eficiente, de alta calidad, con una relativamente baja pér
dida de semillas y una dispersión de las mismas muy amplia en 
diferentes tipos de habitats. Desechan así la idea de Mckey 
(1975) de que la calidad de la dispersión es antag6nica con la 
diversidad de dispersores de una planta. Registran un total de 
29 especies visitantes, generalmente de visitas cortas y fre
cuentes forzadas por la baja tasa de producción de frutos del 
4rbol. Cerca del 50% de los frutos fueron removidos por murcié
lagos filostómicos, de los cuales 3 especies (Artibeus jamaicen-
11!¡, A:.. lituratus y Sturnira lilium) son las m~s importantes. De 
las especies diurnas el mono aullador y otras dos especies de m~ 
nos fueron los principales consumidores. Sin embargo llama la 
atención la bajísima frecuencia de visita del Alouatta 1 asf como 
la relativamente larga duración de sus visitas; hechos"que unidos 
al consumo de frutos verdes por esta especie la colocan más que 
como dispersor como un posible depredador predispersión. Por otro 



-113 

lado, el hecho de que muchos de los dispersores de f.,_ peltata 
sean de rutas largas (ver también Estrada et al., 1984b) aumenta 
las posibilidades de que sus semillas sean excretadas lejos del 
árbol progenitor. 

Existen además evidencias de otra índole que apoyan la idea 
de la amplia dispersi6n de varias especies de Cecropla. Los est.!!_ 
dios del banco y de la lluvia de semillas, que han encontrado y 
capturado semillas de estas especies lejos de árboles en fruct1-
ficaci6n constituyen una de ellas (.ver citas de tabla 19 y estu
dios de la disparsi6n de varias especies de Ce(ropia de Uhl y 
Clark, 1983; Foster, 1982; 8rokaw, en prensa; Fleming y Wfllfams, 
manuscrito). 

Se han detectado algunos posibles depredadores de las semi
llas de Cecropia. Charles-Dominique (en prensa) report6 que el 
roedor Oecoriufs ·bicolor se come las semillas inmaduras de b_ ob
tusa y h sciadoph,Ylla en la selva de Guyana Francesa. En tos 
Tuxtlas, se han observado hormigas del género .e.tu cargando semJ.1 
llas de c. obtusifolla a sus nidos a varias decenas de metros de· 
distancia; pero no se sabe si estas semillas son realmente depre
dadas o no (Estrada~ !1• 1984b). Este mismo autor hace notar 
que aves visitadoras de h ·obtusffoli a tales como pericos y algu
nas palomas pueden ser posibles depredadores ya que también uti-
1 izan las semillas de tamallo similar de ·Ffcus cotinifol ia (Jorda
no, 1983) y de i.:. oval is (Janzen, 1981). Por otro lado, Fleming\ 
y Williams (manuscrito) encontraron insectos ligácidos comiendo 
semillas de f.,_ peltata. que se encontraban sobre el follaje. Perry 
y Fleming (1980 citado en Fleming y Williams, manuscrito) repor
tan para la misma especie un 68 a 74% de remoci6n de semillas por 
roedores y hormigas en 3-4 dfas. Fleming y Williams (manuscrito) 
encontraron resultados ~uy similares para la misma especie y re
portan que las hormigas re~ueven de 1.2 a 16 veces mas semillas 
que los roedores (Si9modon ·hfpfdus en pastizal y Lfomys salvini 
en selva). 

6. ·Recapftulacf6n 

El carácter fragmentario y hete~ogéneo de la informaci6n con 



-114 

que se cuenta, impide, como en la mayoría de los campos de la 
ecologfa evolutiva, plantear un esquema claro del fen6meno. Las 
preguntas planteadas al inicio de este capftulo han sido poco 
abordadas y mucho menos resueltas para los árboles pioneros tr~ 
pi cales • 

• Aparentemente, la única generalizaci6n que podemos hacer es 
la más obvia: los 6rboles pioneros presentan una combinacidn de 
mecanismos de escape en el tiempo y en el espacio, que les per
mite perpetuarse en los claros abiertos natural o artificialmen
te. Ahora bien, en cada especie estudiada particularmente se dei 
cubren peculiaridades de dicha combinaci6n. Algunas presentan l! 
tencia innata, otras e~6gena y probablemente otras no presentan 
ningún mecanismo de latencia. Ciertas especies son dispersadas 
por viento y otras por animales: y con estas interactúan un gran 
número de frugívoros. Es decir, resulta diffcil enumerar las ca
racterísticas del flujo de semillas, de estas mismas y de las in 
teracciones generadas a este nivel para las llamadas especies 
pioneras arbóreas de los tr6picos cálido-húmedos. A estos aspec
tos hay que sumar además, las interac,iones a nivel de la planta: 
ya establecida (ver capítulo 1). Entonces, el camino mas adecua
do puede ser el intentar entender para cada especie y cada pobl! 
ci6n en particular, cuáles son los mecanismos que regulan el fl~ 

jo numérico a nivel de las semillas y cuáles interacciones con 
otros organismos son demograficamente importantes. Es decir, es 
necesario ~n enfoque demográfico que permita construir un modelo 
de flujo numérico con las entradas y salidas al y del banco de 
semillas (Harper, 1977). Esto, enmarcado en el conocimiento cuan 
titativo del ciclo de vida completo de la planta, puede permitir 
evaluar, por ejemplo, cuál es la importancia relativa del banco 
y de la lluvia de semillas en la regeneración de la poblaci6n. 
En última instancia, este tipo de enfoque brinda la posibilidad 
de evaluar si una fuerza selectiva puede o no actuar a estos n! 
veles (se~illa) y en que sentido lo hace. Este tipo de estudios 
se han hecho para algunas especies de zonas templadas (ver Harper, 
1977; Silvertown, 1983). En particular, algunos estudios abarcan 
experimentos que permiten evaluar la dinámica del banco de semi-
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llas en condiciones naturales (Sarukh,n, 1974b). Para especies 
tropicales sólo existe el antecedente del trabajo d.e Guevara 
(1977), basado en los diseños experimentales de Sarukhán (l974b~ 

pero que carece de resultados concluyentes por problemas en los 
tamaños de muestra utilizados. 

118. OBJETIVOS 

En este capftulo se busca tubrir los siguientes objetivos: 
l. Discutir aspectos de la reproducción de .h ·obtusifolia con 

base en datos fenológicos. 
2. Analizar el componente temporal y espacial de la. dispersidn 

de f...:. cibtusifolia. 
3, Evaluar el banco de semillas de la especie y analizar su dl 

námica en condiciones naturales. 
4. Explorar algunos factores bióticos y abióticos que pueden 

afectar la dispersión de las semillas y •u permanencia en 
el suelo. 

5. Elaborar un modelo de flujo riumérico -ue permita explorar 
la dinámica de las semillas de la población dentro de la dl 
námica de regeneración de la selva. 

IIC. MATERIALES Y METODOS 

l. ·Fenología 

Mensualmente se cont6 el riamero total de yemas, racimos de 
flores y/o .frutos inmaduros y ma·duros en los 70 árboles reprodus_ 
tivos de ,h'obtusifolia marcados en 5 ha de la selva de Los Tux
tlas. El conteo se hizo desde un árbol cercano al de ·cécropia 
para estar a la mismt altura de la copa de la misma. 

2. Lluvia ·de se mil 1 as 

A fines de marzo de 1984 se colocaron 60 trampas (0.025 m2 

cada una) para estimar el namero de semillas de h ·obtU~1fol 1a 
que llega al suelo del mosaico de la selva a lo la'rgo del ano. 
Se querfa evaluar el éfecto de la edad •ucesional, la presencia 
de f...:. obttis1folia en fructificación y la composición de los árb.Q. 
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les del dosel superior en la lluvia de semillas de la especie. 
Se pusieron 10 trampas en cada uno de dos claros (uno rodeado 
de árboles de f. obtusifolia en fructificación y otro a más de 
100 m de la Cecropia con frutos más cercana); 10 en cada uno de 
dos sitios sucesionales (uno con y otro sin Cecropias maduras 
dentro}; y 10 en dos sitios maduros (uno con una alta dominancia 
de Nectandra ambigens y otro con una alta diversidad de especies 
del dosel} (tabla 20). Las trampas se colocaron a 10 cm del sue
lo cada 3 m a lo largo de un transecto en los sitios sucesionales 
y maduros; y distribufdas concentricamente en el centro y en el 
borde de los dos claros. Cada trampa midi6 O.SO m por lado y con
sistfa de una charola cuadrada de tela de alambre de 1/2 pulgada 
de abertura y 5 cm de reborde. Encima de la charola se colocó una 
tela de organza atensándola con seguros en las esquinas. 

La tela se cambió mensualmente en cada trampa y las colectas 
se dejaron secar al medio ambiente. Una vez secas el contenido de 
cada trampa se tamiz6 con una criba del No. 10 y otra del No. 30 
puestas en serie. El contenido de la última se vertió en una caja 
de Petri de 10 cm y se revisó al microscopio de disección, hacierr 
do pasar la muestra por una ranura del ancho del ocular con la 
ayuda de pinzas de relojero. Las semillas de ·c~cropia ·obt~sifolia 
se separaron y contaron para cada trampa de cada sitio. 

Con las semillas de cada uno de los 6 sitios se hicieron 
pruebas de germinación en agar bacteriológico al 1% añadiendo 
250 partes por millón de ácido giberélico para romper posible la
tencia secundaria (Vázquez-Yanes, comunicación personal}. Se co
locaron 2 cajas con 50 semillas cada una de cada sitio (o todas 
las semillas encontradas si estas eran menos de 100), en una cá
mara de crecimiento a temperatura constante de 25ºC y 18 horas 
luz/dfa. La germinación se contabilizó a la semana y el porcent! 
je final se tomó a las 3 semanas. En cada prueba se colocaron 2 
cajas de Petri con semillas colectadas directamente de los árbo
les y guardadas en el laboratorio como control. 

Se optó por la prueba de germinación como prueba de viabil1 
dad, ya que la técnica del tetrazolium (Moore, 1973), resultó 
muy impráctico por el tamaño de 1 as semillas. Sin embargo, en la 
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Tabla 20. r.omposlcl6n fior!stica de los altos de muestreo de la lluvia de 
aemlllu. Se consideraron los Arboles 1 20 cm DAP a 1 O m a cada lado del 
trusecto de las trampas o en el borde de los claros sea6n el caso. 

~PECIB NUMERO DB INDIVIDUQ; 

SITm:WROalll b~ALREDEDOR (" 150m2) 

~~ 4 
Bellocarp11.impepd!CUIO!UJ 1 

SITID:WRO Sii b~ALREDEDOR (" 150 m2) 

ballbamimll 2 
f!ll!lmABl!m 1 
llmJll1llla~ 1 

SITIO: SUCESDllil DE b~ (• 600 m2) 

~~ 6 
Bellocerpu,t impepd!CU!g 3 
flm.~ 2 
¡>mmJm!!!1!1ombyU!lria l 

SITW: SOC!SD!lil DE 1'§1Sl!iU!lll1mui ("600 m2) 

~~ 4 

snro:lüDURODE~lllllMmll("600m2) 

~lllllMmll ' ~~ l 

snm: lüDURO DIVERSO<· 600 m2) 

llmlm!a~ e 
Cymb®otolllll l!lll11a.uli 2 
l!!l1Mlmll ilmllmlA l 
nm.l.llllWll l 
lil!mD mndltolla l 
lllllRl&DlaDl!lmtm l 
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primera colecta se hicieron ambas pruebas encontrándose una con 
cordancia perfecta entre los resultados de las dos. 

3. Banco de semillas 

Para estimar la cantidad de semillas de ~ obtusifolia en el 
suelo de la selva en currdiciones naturales se hicieron dos mues
treos del banco de semillas. Uno el 9 de enero, antes de la épo
ca de producción de semillas de la especie. y otro el 12 de oc
tubre, después del pico de fructificaci<Sn. Las muestras se toma
ron con un cuadro de 0.0625 m2 para la hojarasca y un cilindro 
de 10 cm de diámetro por 10 cm de profundidad para el suelo. Los 
muestreos se hicieron en los mismos sitios ~ucesionales y madu
ros y en 2 claros distiotos elegidos con el mismo criterio que 
para el registro de la lluvia de semillas. En cada sitio se eli
gieron 10 puntos de muestreo al azar y una de las muestras de 
suelo se estratific6 en 3 profundidades (0-5, 5-10 y 10-15 cm). 

Las muestras se tamizaron al chorro de agua con tamices del 
No. 10 y del No. 30. El contenido del dltimo se dejó secar a la 
sombra y se revisó al microscopio siguiendo la misma técnica 4ue 
para las muestras de la lluvia de semillas. 

Las pruebas de germinación se hicieron igual que para las 
semillas de la lluvia. 

Para estimar el número de semillas que caen al suelo y que 
se encuentran en e) banco por H2 se siguió el siguiente procedi
miento. Para cada sitio se calcularon los promedios de núm·ero de 
semillas por muestra y se conviertieron en número de semillas por 
m2• Para la hojarasca se multiplicó el promedio por muestra por 
16, ya que la unidad de muestreo fue de 0.0625 m2; y para el su~ 
lo se ~ultiplic6 por 127.3, ya que la unidad de muestreo fue de 
78,53g8 cm2• Para los dos sitios sucesionales, los 2 maduros y 
los 2 claros se promediaron los valores y estos se ponderaron 
por la proporción de área de las 5 ha en claros (0.041), sucesi~ 
nales (0.3413) y maduros (0.61768). Finalmente se obtuvo un va
lor del contenido de semillas por m2 para cada sitio y para las 
5 ha en promedio: 

Tot.sem =([(Xsemtm2 clar)-(0.041)]+ [Cxsem/m2 suc)·(0.3413)] + 

en las 5.ha f(XSem/ef. mad) .(0.61768))) X 50 000 m2• 
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Con el fin de estudiar la dinámica del banco de semillas 
durante un ciclo anual, en Junio de 1984 se mont6 el siguiente 
experimento. En un ~laro, en un sito sucesional y en un sito 
maduro se colocaron aleatoriamente 5 cuadros cubiertos con un 
toldo de plástico transparente de 1.5 x 1.0 m a 1 m del suelo, 
para evitar el aporte de nuevas semillas. En cada cuadro se co
locó una cuadrfcula de 16 celdas y se eligieron 6 al azar. En 
los subcuadros elegidos se sac6 un cilindro de suelo de 8 cm de 
diámetro por 10 de profundidad y se coloc6 en un sitio una cana! 
tilla de tela Je alambre de 3 cm de abertura llena de suelo es
téril. Directamente sobre la_ superficie de cada canastilla se e! 
parcieron 100 semillas de ·cet~dpia tomadas de u~ grupo de semi
llas recién colectadas y secadas a la sombra, ho~ogenizadas de 
10 individuos. Las semillas se ~ubr1eron con 1 cm de suelo. 

Bimensualmente se recuper6 aleatoriamente una de las canas
tillas de cada cuadro de los 3 sitios, teniendo un total de 15 
recuperaciones cada dos meses. Para separar las semilias de cada 
canastilla se sigui6 el mismo procedimiento que con las muestras 
del banco. Las semillas re~uperadas se ag~uparon en semillas en
teras, depredadas (rotas o con un ~gujero) i germinadas (abier
tas con la radfcula emergiendo). Las primeras se sometieron a 
pruebas de germinac16n para distinguir semillas vivas latentes y 

semillas muertas. La 6a. y Oltima recuperac16n se hizo a los 370 
dfas de la siembra· (Julio, 1985). 

Cada 20 dfas se registró en el campo el namero de plántulas 
emergidas en cada sitio; removiéndolas después de cada registro. 

4. Depredad6n ·de sent11Tas 

Se mont6 un experimento preliminar para evaluar el impacto 
de los depredadores sobre las semillas de ·cetropia en el suelo. 

En un sitio sucesional se colocaron 40 cajas de Petrl de 8 
cm de diámetro con 50 semillas secas y recién c_olectadas de h 
obtusifol1a. Cada metro a lo largo de dos transectos en cruz se 
colocaron 2 cajas, una des~ubierta y otra ~ubierta con tela de 
plástico de 2 mm de abertura. Durante los 4 dfas siguientes de 
haberse colocado las cajas se cont6 el riQmero de semillas ente
ras por caja y se observó la presencia de posibles depredadores. 
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!ID. RESULTADOS 

1. Fenologfa de estructuras reproductivas 

Los árboles de Cecropia obtusifolia producen yemas florales 
durante todo el año, pero tanto las hembras como los machos pre
sentan picos de prodtn:ct6n marcados. Ambos sexos presentan dos 
picos que coinciden temperoalmente. El primero durante el mes 
de marzo y el segundo, menos marcado que el anterior, en los me
ses de junio hasta agosto y hasta septiembre en mahcos y hembras 
respectivaemntc (Fig. 22). 

La periodicidad en la producción de flores maduras masculi 
nas coincide con la de las yemas. Esto se debe a que la tasa de 
maduración de las flores en los machos es muy r~pida. Además es 
notable que el nOmero de flores registradas a lo largo de todo 
el año es mucho menor que el de yemas (Fig. 22¡; Esto puede es
tar dado, o por la rápida maduración y caída de las flores antes 
de ser detectadas o por la pérdida de las yemas antes de su ma
duraci6n. Es frecuente encontrar en el suelo de la selva yemas 
masculinas y probablemente se deba a que sus pedicelos son muy 
delgados y débiles. 

En las hembras la producción de frutos inmaduros* está des
fasada un mes con respecto a la de las yemas y la cantidad de e~ 
tas Oltlmas es menor que la de frutos inmaduros a lo largo de la 
mayor parte del año. Esto es reflejo, por un lado, de que la caf 
da de yemas es muy baja, menor que para los machos, y por otro 
lado, de que los frutos inmaduros permanecen como tales por lar
gos períodos de tiempo (más de un mes), presentando tasas de ma
duraci6n muy lentas. La alta cantidad de frutos inmaduros (y por 
tanto de flores), en relación a las yemas producidas, nos habla 
adem~s de una elevada eficiencia de polinización de esta especie. 

La producci~n de frutos maduros está desfasada un mes con 
respecto aquella de frutos inmaduros; y la cantidad de estos ú! 
timos es en todos los registros de 2 a 9 veces mayor. (Flg. 22b~ 

*En el caso de la fenologfa al hablar de frutos nos estamos refi 
riendo a racimos de espádices o infrutescencias. Cada racimo, -
que se origina de una yema, en las hembras produce en promedio 
4 esp~diccs o infrutescencias (vP.r descripci6n de especie y Cap.I). 
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Figura 22. Fenologfa de estructuras reproductivas de machos 
y hembras de .f.!. obtusifo11a (1984-1985) .en la 
selva de Los Tuxtlas. Se reporta el promedio y 
el error estándar para cada fecha. (•)-yemas: 
(o)-inflorescencias maduras o infrutescencias 
inmaduras y (A )-infrutescencias maduras. 



-122 

La diferencia en la cantidad total de frutos Inmaduros (25,318) 
y maduros (3,557). producidos e~ un ano no se puede usar como 1.!!. 
dlcador del porcentaje de remoción por f~ugivorfa por la acumul! 
cldn de los primeros. Para estos fines podemos compa~ar la canti 
dad de frutos maduros y de yemas (11,100), que en las hembras 
presentan pedicelos gruesos y no caen al ·suelo frecuentemente ª.!!. 
tes de la maduraci6n. Considerando un 30% de yemas cafdas en prQ' 
medio para 4 cohortes del árbol marcado, queda un 48% de diferen 
cla entre yemas y frutos maduros que se puede atribuir a la remQ 
ci6n de~stos últimos por frugívoros dispersores antes de ser r! 
glstrados. Para cada registro, la comparaci6n se debe hacer en
tre la cantidad de yemas producidas y la cantidad de frutos madi 
ros producidos dos meses después, considerando el tiempo para la 
apertura de las yemas y la maduraci6n de los frutos (Fig. 22). 
Por ejemplo, la diferencia entre yemas registradas en marzo y 
los frutos maduros registrados en mayo nos dará una Idea de la 
proporcidn de dichas yemas que al ma'durar fueron removidas. Bajo 
esta conslderacl6n parece que la cantidad de remocl6n es menor 

.cuanto menor es la Producci6n y viceversa. Es decir la diferencia 
de yemas y frutos maduros (2 meses después) es muy pequefta (poca 
fruglvorfa) cuando la produccl6n de las primeras es baja (Flg. 
22b y Flg. 23). Esto puede ser evidencia de que l.a tasa.de frugivo
rfa en Cecropia obtdsifolia depende de la disponibilidad de fru
tos. 

2. Lluvia de semillas 

Analizaremos ahora la mecánica del proceso de dispersión de 
f.,_ obtusffolla: lCdmo se presenta espacialmente en el mosaico de 
la selva y cómo se presenta temporalmente a lo largo de un ciclo 
anual? 

En la Fig. 23 n muestra ·que hay una concordancia perfecta 
entre la periodicidad de disponibilidad de frutos maduros y la 
caída de las semillas al suelo de la selva. Independientemente 
de los pasos intermedios entre la producción de las semillas y 
su llegada al suelo (l.e. remoción por frugfvoros, paso por el 
tracto digestivo de los mismos, ~afda y posible a~u~ulacldn a 
diferentes niveles del dosel), a partir de esta evidencia pode- -
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mos plantear que en promedio la cantidad de semillas recién di! 
persadas en el suelo del mosaico de la selva a lo largo del año 
bien se puede predecir a partir de la disponibilidad de frutos 
maduros en los ~rboles de h obtusifolia. 

Cecropia obtusifolia tiene una dispersión muy eficiente. La 
probabilidad de encontrar al menos una semilla recién dispersada 
de la especie en cualquier cuarto de m2 del suelo de la selva, 
es casi de l durante la mayor parte del año (Fig. 24). Sin emba_r 
go, la lluvia Je semillas de Cecropia no es homogénea espacial
mente, Si analizamos la distribución de frecuencias del número 
de semillas por trampa acumuladas durante un año, observamos que 
es claramente asimétrica. La mayorfa de las trampas reciben po
cas semillas y hay algunas que reciben cargas muy grandes de s~ 

millas. La proporci6n S2/~ (un i~dicador del grado de agrega
ción) para el número de semillas por trampa fue extremadamente 
alta (295.1) (Fig. 25). Esta agregaci6n en la lluvia de semillas 
tiene relaci6n con la forma de dispersi6n de la especie en forma 
de cargas fecales después de haber sido ingeridas por los f'ru9i, 
voros. 

Como se esperaba, el sitio sucesional y el claro con árbo
les en fructificación de·~ ·obtusffolia, recibieron durante todo 
el afto las mayores cargas de semillas de la especie de los 6 si· 
tios monitoreados (tabla 21). Un análisis de varianza no paramé· 
trice (Zar, 1974) para el namero de semillas anuales por trampa 
entre los 6 sitios result6 significativo (p~ 0.05). Una prueba 
de comparaci6n múltiple! posteriori (Wilcoxon y Wilcox, en Zar, 
1974) mostró que el ~úmero de semillas colectadas en el sitio 
sucesional (1917 semillas m·2 afio•l) fue significativamente ma
yor que aquel colectado en el claro rodeado de c. obtus!folia 
(1132 semfllas m·2 ano-!), ~1 resto de los stti;; recibió una 
cantidad de semillas significativamente menor· (x*<i·•·"267.59 se
millas m·2 afto-1) y no se encontró diferencia significativa en
tre ellas (p > 0.05) (tabla 21). Estos resultados sugieren que 

.f..:.. obtusifolia presenta una curva de dispersi6n leptocúrtica de 
cola larga, ya que Jos sitios cercanos a los árboles en fructif.i 
cación recibieron más semillas que aquellos sitios lejos de éllos. 
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En la misma tabla se reporta el porcentaje de germinación 
para las semillas colectadas en cada uno de los seis sitios. Di 
cho porcentaje fue mayor en todos aquellos sitios lejanos a una 
fuente de semillas de Cecropia obtusifolia, y menor en el claro 
y ~n el sitio suceslonal con árboles de la especie en fructifi
caci6n. En estos dos sitios cierta proporción de las semillas 
debe caer al suelo directamente, mientras que en los sitios las 
semillas necesariamente tienen que ser dispersadas por los fru
gfvoros. Habría que hacer experimentos para probar una relación 
de causalidad entre ambos hechos. 

Dentro de cada sitio hay además variación en la estaciona
lidad de la caída de semillas. El segundo pico de cafda de semi 
llas en el claro con f._,_ obtusifolia alrededor, está casi dos m~ 
ses desfasado con respecto al pico correspondiente al sitio su
cesional de h obtusifolia. En el resto de los sitios los picos 
en la estacionalidad de la lluvia de semillas son también en el 
verano, pero menos marcados, siendo la lluvia mucho más homogé
nea que en los dos sitios anteriores (Fig. 26). 

Una vez dispersadas las semillas de h obtusifolia, su dei 
tino después de llegar al suelo de la selva dependerá de las 
condiciones del sitio en donde caigan. Si la semilla cae en un 
sitio abierto con condiciones adecuadas para la germinación y 
establecimiento, ésta tendrá cierta probabilidad de ser reclut! 
da como plántula a la población. Si la semilla llega a un sitio 
inadecuado para germinar permanecerá latente en el suelo incor
porándose al banco de semillas de la especie. 

3. Banco de semillas 

Se encontr6 un gran número de semillas de h obtusifolia en 
condiciones naturales del suelo de la selva. Este, en promedio 
fue igual en la colecta de octubre, después del pico de produc
ción de frutos ( i+d.s. = 178g+l909 semilla/m 2), que en la de 
enero (~.:!:_d.s.= 1790.:!:.1699 semill/m 2). Sin embargo, hay una gran 
heterogeneidad espacial en el contenido de semillas en el suelo. 
Un análisis de varianza no paramétrico (Zar, 1974) mostró dife
rencias significativas en el contenido de semillas entre los 
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seis sitios para ambas colecta (p< 0.05). Una prueba-ª. poste
riori de comparaci.6n múltiple de rangos (Wilcoxon & Wilcox, en 
Zar, 1974) mostr6, 'como se esperaba, que los sitios cercanos a 
Ceéropla en fructificación tienen, en total, una mayor cantidad 
de semillas en el suelo (ce y se, ver tabla 22) que el resto de 
los sitios. Mientras que en la colecta de enero la cantidad de 
semillas en el suelo para estos dos sitios fue distinta estadl~ 
ticamente, para la colecta de octubre el aDálisis no distin
guió entre los dos valores. El orden entre estos dos sitios ad! 
m6s se invirtió en la colecta de octubre en que se encontró un 
mayor número de semillas en el sitio sucesional que en el claro. 
Esto probablemente responde a la variabilidad individual del 
comportamiento reproductivo y fenológico· (ver Ffg. 26). Probabl! 
mente las diferencias entre los sitios cory'ó rodeados de Indivi
duos de Cecropia se deben a los distintos comportamientos fenolQ 
glcos de los individuos en cada uno de los dos sitios y en cada 
una de las fechas de la colecta. En ambas colectas, el resto de 
1os sitios present6 un menor número de semillas de la especie, 
siendo, el sitio sucesional de·~ el más pobre en semillas 
de .f. obtuslfolia. 

El patrón espacial del banco de semillas de Cecropla es muy 
similar al patrón espacial de su lluvia de semillas. Los sitios 
cercanos a hembras ma·duras de la especie recibieron en las tra.!!)_ 
pas y presentaron en el suelo un contenido mayor de semillas de 
Cecropia, que el resto de los sitios (tabla 21 y 22). 

El contenido de semillas en la hojarasca fue sfgnfficativ-ª. 
mente mayor en el sitio se. El valor para el sitio ce, sin emba.r: 
go, se agr.upó en el análisis con aquel de los sitios MD y SN y 
con los sitios CN, MN y MD en las colectas de enero y octubre 
respectivamente (tabla 22). Esto tiene relación con el hecho de 
que en los claros·probablemente la cantidad de hojarasca es me
nor que en los sitios sucesionales. Además las hojas d~ ·cecropia 
también pueden interceptar descargas fecales y después caer al 
suelo. 

A pesar de que el número total de semillas encontradas en 
el suelo de la selva en enero y en oc:'tubre son inuy similares 
entre si, la proporcl6n de semillas viables es mayor 'en la coleE, 
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Tibia 22. Número de semillas por m2 de hojarasca y/o suelo en 6 sitios de la 
1elva de Los Tu1t111 y en dos fechu de colecta. Se muestran tos resultados de 
un1 oompar1ci6n múltiple de Wilco10D y WilCOI (Zar, 1974) para tos diferentes 
sitios. Las lineas continuas unen valores iguales estadistlcamente (p>O.O 1 ); 
discontinuas <ro.oot). Debajo de lu Une11 se reporta el número de semillas 
viables por m . (Ver tabla 21 para clave de sltios). 
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ta de octubre (24.6±16.3) que en la de enero (6.7±4.5). En ambas 
los porcentajes de germinaci6n menores se registraron para los 
sitios de claro y sucesional con f. obtusifolia (tabla 22), al 
igual que en el caso de las semillas provenientes de la lluvia. 

La distribuci6n de semillas en el perfil de suelo no es un! 
forme. El 77% de estas se encuentra en los primeros 5 cm del su! 
lo y a más de 10 cm s61o se encuentra un 2% de las semillas (Fig. 
27). Además, de estas últimas no germin6 ninguna, mientras que 
los porcentajes de qerminaci6n para las dos primeras capas fue
ron de 6.7 y 6.0 (las colectas estratificados se hicieron sólo 
en enero) en promedio, respectivamente. Los porcentajes promedio 
de germinaci6n de las semillas recuperadas de la hojarasca y del 
suelo fueron muy similares para ambas colectas 12.99±9.88 y 
15.93±15.93 (n=12) respectivamente. 

Aparentemente la cantidad de semilla~ por m2 que cae en un 
año al suelo de la selva (573) es mucho menor a la que se encue~ 
traen el banco de semillas antes (1328) o después (1303) de la 
dispersi6n. Sin embargo no todas las semillas que llegan al sue
lo en la lluvia anual, ni todas las que se encuentran en el ban
co de semillas son viables.· De las semillas colectadas en las 
trampas de un 29.1% a un 76.7% fueron viables. En la tabla 21 
se muestra entre paréntesis el porcentaje de germinación para 
cada sitio. De las semillas colectadas del suelo una proporción 
menor estuvo viable (del 0.87 al 46%) encontrándose como se señ! 
ló anteriormente, un porcentaje promedio de germinaci6n mayor 
para las colectadas en octubre que para aquellas colectadas en 
enero (tabla 22). 

Considerando el número de semillas viables unicamente, en
contramos que la cantidad de semillas por metro cuadrado que cae 
anualmente (253) al suelo de la selva es ligeramente menor que 
la encontrada en el seulo después del pico de fructififación de 
Cecropia (281); y cuatro veces mayor que aquella encontrada en 
enero (63). Esto indica de cierta manera que no hay una acumul! 
ción muy grande de semillas viables en el suelo de la selva. La 
mayoría de las semillas del banco de Cecropia obtusifolia por 
lo tanto están muertas. 
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Figura 27. Contenido de semillas de·.i;_,_ obtusifolia a 
diferentes profundidades (n=l2 muestras). 
Se reporta el promedio y el error estándar. 
Entre par~ntesis se reporta el porcentaje 
de germinaci6n. 
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Para evaluar cuál es la probabilidad de sobrevivencia de 
las semillas en el suelo y cuSl el porcentaje de estas que se 
pierden por diferentes causas, se realizó un experimento de la 
dinSmica del banco de semillas. 

4. Dinl!mica del inmco de semillas 

Los resultados del experimento de dinámica del banco de S! 
millas se resumen en las figuras 28,29 y 30 para el claro, el 
sitio sucesional y el sitio maduro, respectivamente. En los tres 
sitios el porcentaje de semillas removidas fue muy alto. De es-
tas no se sabe que proporci6n fueron depredadas o dispersadas 
de manera secundaria. Sin embargo, de las semillas recuperadas 
una proporci6n importante presentaron daños por depredadores. C! 
mo se observa en la Fig. 31 estos fuerón desde orificios en la 
parte central de las semillas hasta fragmentaci6n total, aparen
temente por rotura después de haberse perforado o por masticación 
directa. 

En los tres sitios la proporci6n de semillas recuperadas y 
de éstas el porcentaje de semillas vivas latentes baj6 br~scamen 
te después de los dos primeros meses de haberse sembrado. Al final 
del experimento s61o el 3.75%'de las .semillas en el sitio sucesi! 
nal y el 2.2% en los otros dos sitios, permanecerion latentes en 
el suelo. Las mayores pérdidas por germinación ocurrieron en to
dos los casos durante los primeros meses después de la siembra. 
Sin embargo, algunas semillas siguieron germinando iurante todo 
el año en los tres sitios. 

Se pueden detectar algunas diferencias en la dinámica del 
banco de semillas en los tres sitios experimentales. Las mayores 
pérdidas por germinaci6n ocurrieron en el claro. El porcentaje 
global de germinación en el campo en este sitio fue de 4.4%, •ie~ 
tras que en el sitio sucesional y en el maduro fué de 2.2% y 0.53% 
respectivamente. Ta•~ién en el claro se detectó el mayor pGrcent~ 
je de remoción de semillas, aunque la proporción de semillas daña
das por depredación encontrada fue menor para este sitio que para 
los otros dos. Del sucesional se recuperaron mas semillas en las 
6 colectas del ciclo anual, que en los otros dos sitios. Finalmen-



• 100 u ,, 
u .. 
,Q 

E • • 
• u 

~~E 
60 

• • 
• ,, 
• 
u .. 
e 20 • u .. 
o 
o. 

o 

Figura 28. 

CLAllO 

11 

~ . 

:~-~ ~-~ l/~-.:=:=;=s 
200 400 

Tiempo d1'a1 
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Figura 29. Oin~m1ca de la población de semillas de C. obtus1fo11a 
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Fig. 31. Semillas de Cecropia obtusifolia con diferentes 
grados de daño por ataque de depredadores, las 
cuales fueron colectadas del suelo de la selva 
en los experimentos de dinámica del banco de 
semillas. El tamaño de las semillas oscila en
tre. 1.6 y 2.5 mn longitud. 
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te el porcentaje de semillas latentes recuperadas baj6 paulat.!_ 
namente en el claro, mientras que en los otros dos sitios se 
presentan fluctuaciones en dicho porcentaje a lo largo del afio. 

Estas evidencias apuntan hacia la posibilidad de que las 
semillas de Cecropia obtusifolia estén sujetas a presiones de 
depredacíón importantes. 

5. Depredaci6n de semillas 

De las semillas colectadas en las trampas del 2.1% al 18.2% 
para los diferentes meses estuvieron dañadas por depredadores. 
Como ya se planteó en el apartado anterior, una proporci6n impor 
tante de las semillas sembradas en el experimento de din~mica 
del banco también fueron recuperadas con daños por depredadores. 

De las semillas puestas en el experimento de depredaci6n 
al cuarto dfa se recuperaron el 4% y el 72% de las colocadas en 
cajas descubiertas y cubiertas con malla, respect~amente (Fig.· 
32). La d~predaci6n de semillas en las cajas abiertas ocurr16 
a una tasa muy elevada; al día siguiente de haberse colocado 
s61o quedaba el 45% de las semillas. Probablemente esto se de
bi6 a la facilidad con que los depredadores tuvieron acceso a 
las semillas. En las cajas con mallas se encontraron más semi
llas depredadas dentro de las cajas y se llegaron a observar 
hormigas y semillas atrapadas en la malla, Probablemente, de 
haber dejado estas cajas durante un lapso más prolongado las 
semillas hubiesen sido depredadas poco a poco por las hormigas, 
u otros depredadores suficientemente pequeños para introducirse 
en las cajas. 
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Figura 32. Depredaci6n de semillas de C. obtusifo11a colocadas en cajas 
de Petri cubiertas con mal la de 2 mm { 1) y totalmente descu
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caja con 50 semillas inicialmente). 
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IIE. OISCUSION 

El enfoque demográfico y el carácter particular del estudio 
que se presenta, nos permitirá discutir y matizar algunas de las 
generalizaciones planteadas acerca de la biologfa de las semi
llas de las especies ~i~neras. 

La fenologfa reproductiva de Cettopia cibt~sifolia se apega 
al patrón general propuesto para las especies pioneras con dis
persión zoocora (Whitmore, 1983). Sin embargo, su reproducción 
no es constante durante todo el ano sino que presenta 2 picos 
claros de máxima disponibilidad de estructuras reproductivas (f~ 
meninas y masculinas) y por tanto, de semilias. Además parece 
que la varia~ilidad individual en el comportamiento fenológico 
no es suficientemente grande como para anular el patrón estacio
nal y aunque existe cierta varianza interindividual en la canti
dad de frutos producidos en distintos momentos a lo largo del 
año, la mayorfa siguen e 1 mismo comportamiento f.enol ógi co que se 
observa a nivel poblacional. Aparentemente, la estacionalidad en 
la producci6n de flores y frutos en ·hembras y machos no tiene r~ 
laci6n con la variación en la temperatura y precipitación a lo 
largo del ano (figura 33). Sin embargo, la producción de yemas y 
la precipitación mensual tienden a presentar una mayor concordan
cia con· estos factores. Fleming y Williams (manuscrito) encontr! 
ron un s61o pico fenológico mucho más marcado en la reproducción 
de ~ peltata en Costa Rica. Esta especie fructifica unicamente 
de mayo a septiembre, que coincide con la época de lluvias en la 
selva estacional (pp anual de 1660 mm) de Santa Rosa. Estos mis
mos autores encontraron, además, que la variación en la humedad 
entre distintos sitios afect6 significativamente la producci6n 
de frutos en f. peltata. En los sit~os húmedos algunas hembras 
fructificaron inclusive durante la época de secas. En contraste, 
la fructificación en las selva húmedas de El Verde, Puerto Rico 
ocurre durante la épaca de secas, en la cual, la precipitación 
mensual oscila alrededor de los 100 mm (Silander, 1979; citado 
en Fleming y Williams, manuscrito). Fleming y Williams (manuscrj_ 
to) atribuyen dicha diferencia a que en una selva no estacional 
como la de El Verde, Puerto Rico, la polinización por viento, 
el crecimiento vegetativo y la efectividad de la dispersión se 
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maximizan reproduciéndose en secas; mientras que en una selva 
estacional, como la de Santa Rosa, Costa Rica, la severidad de 
la época de seca (pp mensual < 200) obliga a los árboles a per
manecer vegetativa y reproductivamente quiescentes durante ésta 
época. Surge entonces la siguiente pregunta: <Porqué algunas e~,¡ 

pecies de Cecropia en selvas no estacionales como la de El Verde, 
de Puerto Rico (Frankie et !.!:. 1974) y México (este trabajo) 
fructifican a lo largo de todo el año con o sin estacionalidad 
en el tamaño de las cosechas y no presentan sus picos de fructi
ficaci6n en la época de secas?. Flemfog y Williams. (manuscrito). 
simplemente concluyen que en ausencia de restricciones estaciona
les (como en selvas hOmedas de México y Costa Rica) las especies 
de Cecropia pueden reproducirse a lo largo de todo el año; con
tradiciendo la argumentación utilizada para explicar la diferen
cia entre las selvas de el Verde y de Santa Rosa. Aparentemente 
lo que ocurre es que no está claro el mecinismo de relaci6n en
tre la precipitación y la fenologfa de estas dos especies de Ce
cropia. 

En f· ·obtusifolia el pico de disponibilidad de frutos coin
~ide además con la época de mayor actividad de frugfvoros migra
torios en Los Tuxtlas (Trejo, 1976). Sin embargo, hay que resal
tar que s61o el 14% de las aves que consumen las semillas de la 
especie son migratorias (Trejo, 1976); y que entre los disperso
res más importantes están los murciélagos (Estrada et~. 1984; 
Fleming y Williams, manuscrito), que son animales residentes. 
Esto restringe las posibilidades de explicar el patrón fenol6gi
co de f., Qbtusifolia en Los Tuxtlas por una presi6n selectiva 
por parte de los disp~rsores migratorios. 

Por otro lado, Fleming y Williams (manuscrito) argumentan 
que no es la evasión de competencia por frugfvoros de otras es
pecies que atraen gran namero de dispersores, la causa del com
portamiento feno16gico de .f_,_ peltata en Costa Rica. Ellos repo~ 
tan que hay varias de estas especies de árboles cuya producción 
de frutos se sobrepone con la de f.,, peltata. 

Finalmente, el hecho de que en f.,, obtusifolia se haya encon 
trado evidencia de que la remoción de frutos es baja cuando la 
producción también lo es, permite plantear la hipótesis de que 
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la estacionalidad en la producci6n tiene otras causas y la tasa 
de frugivorfa depende de la disponibilidad de frutos en un mome~ 
to dado. Para poder probar estas y otras hip6tesis relacionadas 
con la causalidad de la fenologfa reproductiva de Cecropia, se 
necesitarán observariones ·Y cuantificaciones detalladas sobre la 
remoci6n relativa de frutos por cada uno de los frugfvoros en 
distintos tiempos. También es necesario plantear experimentos 
que permitan evaluar el efecto de factores fisiológicos y eco16-
g~cos (relacionados por ejemplo con disponiblidad de agua u otros 
factores medioambientales). 

En comparación a las estimaciones de lluvia de semillas ob
tenidas para otras especies del género ·cec:ropia, ta lluvia anual 
de semillas estimada para C. ·obtdlifolia es mucho mayor. En Los 
Tuxtlas, registramos un promedio ·de 573 semillas cafdas por m2 

durante un año; mientras que Uhl y Clark (1983); Brokaw (en pre~ 
sa) y Fleming y Williams (manuscrito) obtuvieron estimaciones 
anuales de 5, 47 y 16.5 (selva hOmeda), respectivamente. Para p~ 
der discutir estos datos vale la pena hacer un paréntesis para 
analizar la metodologfa utilizada por estos •utores y compararla 
con aquella utilizada en Los Tuxtlas (ver metodologfa en este C! 
pftulo). Uhl y Clark (1983) estimaron la lluvia de f...:. ficif'olia 
colocando 10 charolas (6rea total de muestreo = 1.2 m2) con sue
lo estéril dentro de la selva y exponiéndolas en condiciones 
abiertas a germinación después de l año. La estimación del núme
ro de semillas cafdas se hizo con base en el número de p15ntulas 
que germinaron después d~ un año. Esta estimación dista mucho de 
la cantidad real de semillas de la especie que pueden llegar al 
suelo de la selva durante un año, porque hay' una serle de fuen
tes de "salida" (muerte, germinación, remoción, depredación) de 
semillas operando durante el tiempo. antes de ~ue se haga la es
timación. Además, como se muestra en el trabajo de Salmer6n 
(1984), diferentes condiciones de germinación pueden arrojar es
timaciones distintas del:c6ntenido de semillas viables. Flemtng 
y Williams sf hicieron un conteo directo de las semillas que caen 
al suelo, mediante 60 trampas colocadas aleatoriamente con respe~ 
to a las cecropias maduras· {47 m2 de &rea de muestreo), pero sólo 
contaron las semillas caídas en perfodos de 7 días consecutivos 
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de cad~ mes (de julio 1983 a julio 1984). Finalmente, Brokaw 
colocó 150 trampas (21 m2 de área total de ~uestreo) unicamente 
dentro de claros, sin atender a la ubicación de los individuos 
de Cecropia maduros; y las colectó mensualmente, durante 4 me
ses. 

Con estos antecedentes, es claro que la cantidad de semi
llas obtenidas por Uhl y Clark (1983) puede ser una subestima= 
ción. La metodología de Fleming y Willíams podría tener el prQ 
blema, poco probable, de una lluvia de semillas muy heterogénea 
dentro de cada mes. Y en cuanto al trabajo de Brokaw (en pren
sa) el problema es la falta de cuantificación de la lluvia de 
semillas en sitios sucesionales y maduros y e) corto perfodo 
considerado. 

Los valores más bajos obtenidos por Fleming y Wllliams 
y por Brokaw se pueden atribuir, sin embargo, a una menor 
densidad poblacional o una menor fructificación de ·cecropia 
en sus respectivos sitios de estudio; y sobre todo para el 
caso de Brokaw, a que la lluvia de semillas en los claros fu~ 
·se ·menor a la pro¡¡¡edi.o de toda la selva. Esto último, sin em
bargo, no fue lo que observamos en Los Tuxtlas, ya que la he
terogeneidad de la lluvia atendió más bién a la ubicación de 
las Cecropias maduras y no al estado sucesional del parche. 
Así pues, la reproducción restringida a una época del año de 
.f.:. peltata en Santa Rosa, Costa Rica; asf como la apar~nte
mente menor fecundidad promedio de ésta (500,000 semillas, 
de acuerdo a Silander, 1979; en Fleming y Williams, manus
crito), pueden explicar la menor tasa anual de caída de seml 
llas de esta especie, en comparación a la de .f.:. obtusifolia 
en Los Tuxtlas. Por otro lado, la diferencia observada entre 
la lluvia de esta última especie y la de f.:. insignis en IBC 
{Brokaw, en prensa), se puede atribuir a la menor densidad 
de ésta y/o a la localización de los árboles de .f.:. insignis 
maduras con respecto a los claros. 

Además de la magnitud de la lluvia de semillas {número 
promedio de semillas que cae al suelo por unidad de superfi
cie) otras características de la dispersión pueden también 
variar: su homogeneidad espacial y temporal y su amplitud. En f. 
5!_btu1Ji~~ la lluvia de semillas es altamente heterogénea, pero 
la probabilidad de encontrar al menos una semilla en cualquier 
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cuarto de metro cuadrado de la selva durante todo el año es 
superior a 0.4 y durante 7 meses es cercana a l. Además en 
1os sitios lejanos a individuos de Cecropia maduras (aprox. 
50-100 m) hay un escaso pero constante aporte de semillas de 
la especie. Esto ha sido comprobado indirectamente para otras 
especies del mismo género y para otras especies pioneras en es
tudios generales (por ejemplo Foster, 1982; ver citas introduc
ción de esta capitulo). Brokaw (en prensa) encontró una probabj_ 
lidad de calda de semillas (0-0.3) de CeCrcipia menor que la en• 
centrada por Fuster (1982) en selva madura de la misma !BC, de_!! 
tro de los claros que él estudió. Esta diferencia se puede deber 
a los hábitos de los dispersores, y-como se demuestra en este es
tudio de .f.!_"obtusifolia, también a la cercanfa de los árboles m! 
duros. En relación a lo primero y contrario a lo esperado, 
Schemske y Brokaw (1981) encontraron que los frugfvoros de pion~ 

ros (p. ej. murciélagos) raramente se encontrabanan cruzando o 
dentro de los claros. M&s aan, si los disper,sores defecan princj_ 
palmente mientras que perchan (Phillips, 1910~ en Brokaw, en 
prensa), la ausencia de perchas en los claros desprovistos de v~ 
getación puede ser otra causa de la existencia de una menor llu
via de semillas en estos sitios, en comparaci6n a los sitios de 
selva madura. Augspurger (citado en Brokaw, en prensa) ha obten.! 
do resultados concordantes. Encontró que dentro de los claros la 
cafda de semillas dispersadas por animales, por unidad de super
fice, es menor que dentro de la selva madura en !BC. Además en
contró una relación inversa para las semillas de dispersión ane
m6cora,. atribuyéndola a las corrientes de aire y/o al aereod1·na
mismo de las semillas que las "diiigen" hacia los claros. 

La dispersión de .h "cibtl.iSffolia es heterogénea espacial y 

temporalmente. Las causas principales de dicha heterogeneidad son 
la variación temporal en la fructificación de la poblaci6n, la 
distribuci6n de las hembras maduras; y el comportamiento de forr! 
Jeo de los dispersores en relación a la ubicación de los indivi
duos de Cecropia e~ fructificación y a los parches de vegetaci6n 
con distinto desarrollo sucesional. Sin embargo, no conocemos el 
destino de aproximadamente un 80% (porcentaje de semillas que se 
pierden desde antes de la apertura de las yemas hasta llegar a 



-146 

ser semillas en el suelo de la selva) de las semillas que poten
cialmente (estimadas por el número de yemas florales que produ
cen las hembras de las cuales e.a. 37% caen al suelo antes de 
abrir) se producen. Estas pérdidas pueden deberse en parte a 
factores que operan antes de la dispersi6n (infertilidad, baja 
eficiencia en la polinizaci6n y depredaci6n) y que ameritan es
tudios futuros. 

La densidad de semillas viables de .f.:. obtusifolia encontra_ 
da en éste estudio es superior a la reportada para la mayorfa de 
las especies del mismo género estudiadas en otras selvas de 
América. Adem~s se encuentra entre el número de semillas germi
nadas en el sitio abierto y en el claro, que Salmer6n (1984) r! 
porta, para la misma especie y en la misma localidad (ver tabla 
19). Esto puede indicar que probablemente el contenido de semi
llas en el suelo, sobre todo durante y después del pico de fruE_ 
tificaci6n que es cuando Salmer6n (1984) colect6 el suelo es 
superior al encontrado en este estudio. Una posible, causa de la 
relativamente baja densidad de semillas viables encontradas pue
den ser la· manipulaci6n a que se sometieron las muertra'S de sue
lo para separar las semillas. Posiblemente durante este proceso 
algunas semillas fueron muertas o iniciaron el proceso germinati 
vo, mismo que fue interrumpido al secar las muestras. Este efec
to se podrfa evaluar repitiendo las muestras y teniendo colectas 
testigo en las que se estimase el contenido de semillas viables 
mediante la germinaci6n en condiciones 6ptimas inmediatamente 
después de la colecta. No obstante V~zquez-Yanes y Orozoco (en 
prensa) atribuyen la baja germinabilidad de las semillas del SU.!!, 

lo a la alteraci6n del mecanismo de reversi6n del fitocromo por 
incidencia de luz R y RL alternadas, al alterarse la transparen
cia y absorvancia de la cubierta de la semilla en su contacto con 
el suelo, 

Una serie de evidencias indirectas parecen sugerir que las 
semillas de ,!;.,,_ obtusifolia no permanecen en el suelo de la selva 
de Los tuxtlas por periodos muy prolongados de tiempo: El patr6n 
espacial de la lluvia de semillas coincide con el del banco de 
semillas; lo que indica que la cantidad y distribución actuales 
de las semillas por la lluvia {que como ya vimos depende en gran 
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medida de la ubicación actual da las hembras en fructificación), 
.explican la cantidad y distribución actuales de las semillas en 
el suelo. Una segunda evidencia es que la mayor parte de las S! 
millas se encuentran superficialmente y de aquellas recuperadas 
a más de 5 cm no se registr6 ninguna semilla viable (ver también 
citas de la introducción). Si el perfodo de permanencia de las 
semillas fuese muy prolongado, estas se podrían ir acumulando 
vivas a lo largo del perfil conforme se dá el proceso de descom
posición de hojarasca y formación de ~uelo. En tercera instan
cia, el porcentaje de viabilidad registrado en la colecta de 
suelo varios meses después del pico de fructificación (enero) 
fue cuatro veces menor que el feglstrado en la colecta hecha en 
octubre, a finales de la época de máxima producci6n. 

Ahora blén, la longevidad de las semillas en el suelo y sus 
causas de mortalidad s6lo se explicaron mediante el experimento 
de dinámica del banco, que si bien nos sirve como un Indicador 
tiene ~Gn muchas fallas técnicas ~ue corfegir. Tanto la muerte 
flsiol6g1ca (o posiblemente por ataque de patógenos) como la de
predac16n y remoci6n (posible depredacl6n) provocaron fuertes re-. . 
ducclones en el contenido Inicial de semillas en todos los ca-
sos. Las fallas técnicas que pueden estar implfcitas em estps 
resultados son las siguientes: El movimiento de las semillas a 
causa de movimiento del suelo por viento o corrientes de agua. 
Esto fue descartado por~ue el ~uelo colocado dentro de las canas 
tas era facllmente dlferenciable del resto y no se detectó ni 
dispersión del suelo fuera de las canastas, ni disminución en 
el nivel del suelo dentro de las mismas. Como las semillas se 
cubrieron con una capa de suelo su movimiento tuvo que deberse 
necesariamente a algGn factor extrfnseco· (l.e. algün animal). 
Por otro lado, tanto en este como en el experimento de depreda
ción se recuperaron numerosas semillas con claras huellas de at! 
que por depredadores. Posiblemente estos son principalmente hor
migas y pequeños roedor~s, que han sido ya identificados como d! 
predadores de otras. especies de ·cetttipla· (Flemlng y Wflliams, 
manuscrito). No obstante, la alta densidad· (12,500/m2) de las S! 
millas en el experimento en relacl6n a la encontrada en condicio-
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nes naturales (hasta 500/m2, ver Salmerón, 1984), puede estar~ 
acelerando y aumentando la tasa de depredación y ataque de pat~ 

genos normales. Esto puede ser mediante la mayor facilidad de 
localizaci6n de grupos densos de semillas de ·cecropia por parte 
de los depredadores y mediante la mayor facilidad y rapidez de 
contagio por patógenos de semillas cercanas. Pero no hay que 
olvidar que a pesar de que en términos promedios las condicio
nes experimentales son muy densas, la lluvia de semillas de f.,_ 
obtusifolia es muy heterogénea (ver también Fleming y Heithaus, 
1981; Brokaw, en prensa) y ~uy bien podemos ~ncontrar grupos 
densos de semillas que llevadas a nOmero por m2 nos darfan cifras 
similares a las experimentales. De cualquier manera, sería inte
resante evaluar experimentalmente el efecto de la densidad de 
semillas en las tasas de depredactón y muerte de las mismas en 
el suelo. 

Así las cosas, podemos plantear que las altas tasas de so" 
brevivencia (hasta 50%) reportadas para semillas de ·cecropia 
en otros estudios (Holthuijzen y Boerboom, 1982; Uhl y Clark, 
1983; Pérez-Násser, 1985) bien se put!den atribuir a la exclu
sión parcial o total de las semillas de sus depredadores u 
otros factores de mortalidad. 

Las elevadas varianzas que se registraron en los porcenta
jes de germinación, recuperación y remoci6n de las semillas nos 
impide sacar conclusiones claras a partir de comparaciones en
tre los diferentes sitios en que se montó el experimento. Una 
de las únicas diferencias claras, además de la obvia mayor ger
minaci6n en el claro, es la relativamente baja depredación y 
remoción de semillas en el sitio sucesional. Una hipótesis que 
se puede plantear para explicar este hecho es el saciamiento de 
los depredadores de Cecropia por la alta disponibilidad de semi 
llas en este sitio con abundantes hembras de la especie que prQ 
vocan una lluvia muy densa de semillas en sus cercanías (sitio 
se, ver secci6n de resultados). Tanto ésta como muchas otras hi
pótesis requieren de experimentos posteriores. 

También seria importante profundizar en el estudin de los 
cambios que sufre la semilla en su contacto con el suelo, para 
poder entender las causas de la pérdida de su capacidad germi-
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nativa en los casos que no son depredadas (ver por ejemplo V5z
quez-Yanes y Orozco-Segovia, en prensa). 

Para poder evaluar la importancia relativa(en su contribu
ci6n a cohortes de plSntulas)de las semillas qui caen anualmente 
al suelo de la selva (lluvia) y de aquéllas ~ue permanecen laten 
tes en el banco por más de un año vamos a sintetizar los datos 
obtenidos para f.,_ obtusifolia en un modelo de flujo numérico. 

En primera instancia hay que tener en cuenta que la selva 
en que crece Cfcropia no es· un medio ho~ogéneo, sino que es un 
mosaico de ambientes en el que podemos distinguir arbitrariamen 
te al menos tres tJpos de parches por su status sucesional (ver 
Whitmore, 1978). Para cada especie, sin embfrgo, el grado de he
terogeneidad será distinto y afectará de diferente manera sus 
distintas partes del ciclo de vida. 

Para fines de analizar la dinámica de las semillas de f.,_ 

obtusifolia vamos a suponer la existencia de 4 tipos de parches 
en la selva: a) claro granda ( ~ 100 m2), en donde, supongamos 
también que todas las semi! las de la especie que llegan, pueden ger
minar; b) claro pequeño ( ~ 100 m2), c) siti~s sucesionales y 
d) sitios maduros, en donde (cualquiera de estos tres) no pueden 
germinar las semillas de Cecropia y si lo hacen mueren inmedia
tamente. 

Antes de comenzar con la explicaci6n del diagrama de flujo 
de la figura 34 hay que mencionar que si bien la reproducción, 
germina c i 6n y muerte de 1 as semi 11 as en ·b obt Usi fo 1 i a son con
t ínuas, el modelo que vamos a elaborar será discreto. Por razo
nes prácticas vamos a considerar eventos anuales como si fuesen 
di se retos. 

Iniciamos con las semillas ~ue han permanecido latentes en 
el suelo inmediatamente después de que ha ocurrido la lluvia de 
semillas y con la germinación del ano O. Asf,el banco de semillas 
(O) estará constitufdo por las semillas que se encuentran en el 
suelo de claros pequeños, sitios sucesionales y maduros (las s~ 
millas que llegaron a un claro grande o pasaron a él por la di
námica de perturbad6n de la selvfl ya se incorporaron al flujo 
numérico de las plantas establecidas). Al cabo de' un año las s~ 
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34. Diagrama de flujo nLlllérico para las semillas de C. obtuslfolia en el mosaico de 
regeneración de la selva (el-claros 100 m2; CZ:-claros 100 m2; S- sitios 
suces iona les y M- sit los maduros). SEMILLAS*• Semillas de 11 uvia de ailo l. 
(ver texto y ecuaciones para Mlp 11 ar lnformaci6n). 

1 ... ... ... .. 
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millas en cada uno de estos sitios pueden sobrevivir o no con 
una probabilidad dada. Dependiendo de la dinámica del ciclo de 
renovación de la selva las semillas de} banco pueden pasar a 
condiciones distintas (Martfnez-Ramos, 1985); y pueden incre-
111entars~ por la lluvia de semillas (figura 34). En el diagrama 
se esquematiza primero el flujo según las probabfl idades de S.Q. 

brevivencia de las semillas en el suelo de cada uno de los dii 
titnos parches y según las probabilidades de transición de los 
diferentes par ·hes entre sf. Después se.ilustra la entrada por 
lluvia de semillas a los distintos tipos de parches y finalmen 
te se ilustra la germinaci6n y la conformación del huevo banco 
de semillas al cabo de un año. Entonces la cantidad de semillas 
en el suelo de distintos tipos de parches al cabo de un año se 
pueden definir de acuerdo a las •iguientes ecuaciones: 

S(~l l)=S*(C¡ 1)+S(Suo)"p: (S~o-, e¡1) "p(Sbr .,Sem/Su) 

+S(M
0

) "p(M
0
- e1

1) "p(Sobr. Sem/M) 

+S(C02)'p(c02- c0l)"p(Sobr.Sem/C) •.•• (1) 

S(C12) =S*(C12)+S(Su
0

) "p(Suo- e12) "p(Sobr. Sem/Su) 

+S(M
0

) "p(M
0
- e12) "p(Sobr.Sem/M) ••• (2) 

S(Su1 )aS*(Su1 )+S(Su
0

) "p(Su
0
- su1) "p(Sobr. Sem/Su) 

+s(c01 )'p (C01- su1 )'p(Sobr .Sem/e) 

+s(c02) "p(e02- su1 )"p(Sobr.Sem/e) ••• (3) 

S(Ml )•S*(M1l+S(Suol "p(Suo M1 )"p(Sobr. Sem/Su) 

+S(M
0

)"p(M
0

- M1 )"p(Sobr.Sem/M) 

+S(Co2)"p(Co2- M1) "p(Sobr.Sem/C) ••• (4) 

donde: 
S(Xt)= semillas en parche"X"'y tiel!llo't•en el suelo 



c1 
= claro grande (" 100 m2> 

c2 = claro pequeño 

Su = sitio sucesional 

M = sitio maduro 

p(X
0
-Y t> = probabilidad de que un parche tipo "X" pase a ser 

parche tipo "y" del tiempo "o" al tiempo "t". 

p(Sobr.Sem/X) =probabilidad de sobrevivencia anual de las semillas 
en el suelo, que están en el parche tipo "X" 
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S*(Xt) = número de semlllas de la lluvia que caen al parche tipo ".x:• 
en el tiempo "t". 

De todas las semillas en el suelo de la selva, al cabo de 
un año, aquéllas que por sobrevivencla en el banco y/o por la 
dinámica de apertura de la selva, o por la lluvia, se hayan en 
centrado en un claro grande { ~ 100 m2 ) son las que germinaron y 

se incorporan al flujo numérico de los individuos establecidos 
como plántulas. 

Entonces la probabilidad de que cualquier semilla de la 
selva germine es: 

P(G)= -~ donde: S 
s1 ... (5) 

a su vez: 

número total de semillas 
en el suelo de la selva 
dado por la ~uma de 
S(C11), S(C¡2), S(Su1)y 
S(M1J. 

+_A donde: A = número de semillas 
que sobrevivieron y 
quedaron en claros 
$randes (ver ecuación 
( 1) 

51 ••• (6) 

Con esta ecuación podemos comparar la probabilidad que tie
nen las semillas de la lluvia y del banco d~ germinar. 
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El banco de semillas del siguiente año quedará entonces constitufdo 
por: 

B
1 

= S - S (C11) ... (7) 

Antes de aplicar el modelo a los datos obtenidos para Cecro-
1!.i! obtusifolia en las 5 ha de selva hay que explicitar las supo
siciones implícitas en dicho modelo: 

1. Todas las semillas en un clar6 grande germinan al cabo 
de un año. 

2. Todas las semillas ·vivas del banco de semillas tienen la 
misma probabilidad de germinar independientemente de su 
edad. 

3. Los claros son colonizaliles por esta especie sólo durante 
el primer año, a partir del segundo se les considerari!: 
sucesionales (ver Brokaw, e~ prensa). 

4. No hay dispersión secundaria.· 
A continuación presentamos los datos obtenidos para 'f.~ .2..!!.

tusifolia en las 5 ha consideradas, y los re~ultados del ci!:lculo 
de· 1ás ecuaciones (1) a (6): 

En la· época de menor producción de semillas de ·cet~opia se 
hizo un muestreo de suelo* y se obtuvieron los siguientes nOme
ros de se~illas vivas: 

S(C
0
1) 33,250 

S(C
0

2) 103,075 

S(Suo) 1,288,408 

S(Mo) l,72g,504 

El total de semillas caídas en la lluvia de semillas por m2 

del año siguiente para los· dif~rentes parches fue: 

S*(C11) = 335,246.6 

S*(C12) = 1,039,278.4 

S*(Su1) 19,240,788.0 

S*(M1) = 8,045,282.0 

*Representaría al contenido de semillas después de que ha transcurrido casi un 
año del inicio de la época de fructificación del año anterior. 
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Las probabilidades de sobrevivencia en los distintos par

ches, de acuerdo a los experimentos del banco de semillas fue

ron: 

P(SobrSemEe) 0.022 

P(SobrSemES) 0.375 

P(SobrSemEM) = 0.022 

Finalmente, las probabilidades de ~ransici6n de los dife

rentes tipos de parches de acuerdo a los datos obtenidos por 

Martínez Ramos.!!.!. .e.:i_. (no publicados) para el ciclo de renova

ción de la selva en las 5 ha de Los Tuxtlas, fueron: 

P(C
1
- S) = 0.2109 P(M - e2) 0.0318 

P(C 2- e1 ) 0.0480* P(S - S) 0.6030 

P(e 2- S) o. 65 37 P(S - e1 ) = 0.0480 

P(C2- M) 0.1354 P es - e 2J 0.1490 

P(M - M) 0.9579 P (S - M) 0.2000 

P(M - e 1 ) 'º. 0103 

*Esta es la probabilidad de que un claro chico se agrande como esto 
es generalmente posible cuando algún pionero o algún árbol del borde 
del claro de alrededor se cae, se le asign6 la misma probabilidad que 
~-elJ. · 

Los resultados son: 

S(e11) = 335;246,6+2319+391.9+108,8 = /338,056.3/ 

S(e11J = 1,039,278.4+7199.0+1210 = /l,047 ,687 .4/ 

.S{Su1) = 19,240,788+68422.4+154.3+1482.4 = /19,310,847.1/ 

S(M1) = 8,045,282+9,663.1+36,447.2+307.0 = /8,091,699.3/ 

sl = S(e11J+S(e¡2)+S(Su1J+S(M1l = /28,788,300.1/ 

P(G) ~ S(C11) = 334,246.6 ·r 2819:7 

S¡ 28,788,300.1 28,788,300.1 

P(G) = 0.01165 + 0.00010 = /0,01175/ 
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=)De cada aproximadamente uasemillas que germinan en un 
año t, 1 proviene del banco de semillas de hace m~s 
de un año y 117 provienen de la lluvia de ese año t. 

Estos resultados, sin embargo, son unicamente un ensayo 
numérico con algunos dat.os obtenidos. Para poder evaluar el 
efecto de los diferentes aspectos involucrados en el modelo. 
(dinámica de la selva, sobrevivencia de semillas en el suelo, 
ect.) es necesario transformarlo en un modelo matricial de 
proyecciones lineales, que nos permita hacer predicciones. No 
obstante, los resultados obtenidos muestran que el banco de 
semillas es muy dinámico y la disponibilidad de las mismas 
para colonizaci6n de nuevos parches se alimenta de la abunda~ 
te y frecuente lluvia de semillas año con año. Esto implica 
que perturbaciones extensas que abatan fuertemente la posi
bilidad de nuevos aportes de semillas* pueden reducir, si no 
es que provocar la desaparición de las poblaciones de e~ta es
pecie pionera. Esto ciertamente cuestiona la visi6n cUsica 
sobre el posible impacto de grandes perturbaciones de ia selva 
alta perennifolia, lat cua1"'5 planteail que .estas tendrán gran
des impactos sobre las poblaciones de especies primarias, pero 
que se dará un proceso de ".cicatrización" con el establecimie~ 
to de especies pioneras.(i.e. G6mez-Pompa, ll tl· 1972). 

*Hecho que concuerda con la observación de que c. obtusifolia 
está ausente de áreas con una vieja historia dii""perturbación 
y de áreas aisladas y lejos de árboles de la especie 
(obs. personal), 
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DISCUSION Y CONCLUSIONES GENERALES 

La dinámica de una poblaci6n se resumeil en muertes y naci 
mientes, migraciones e inmigraciones (Krebs, lg7s). Suponiendo 
que las dos Oltimas son negligibles, los cambios en el tamaño 
de una población se deben_a los patrones de sobrevivencia (muer 
tes) y fecundid~d (nacimientos) que operan en ella. Un resumen 
cuantitativo de estos cambios. demográficos se obtiene con el 
uso de diagramas de flujo numérico. En la tabla 23 se muestra 
el correspondiente a Cecropia obtusifolia en las 5 ha estudiadas 
durante 1983-1984 en Los Tuxtlas. 

Un análisis global del flujo numérico permite calcular la 
tasa de incremento poblacional (de individuos establecidos may~ 
res o iguales a 50 cm de altura) para f.:_ obtusifolia: N2JN1 = 

0.9720; en donde N2= 139 y N1=143.. Este resultado contradice 
las suposiciones de que especies secundarias o colonizadoras de 
habitats abiertos poseen tasas de crecimiento poblacional muy 
alejadas de valores de 1 (equilibrio poblacional) en cualquier 
intervalo de ti~mlttl {~er por ej. Martfnez-Ramos, 1985). 

Valores cercanos al equilibrio (1=1.0040) se han encontr! 
do también para poblaciones de la palma tolerante Astrocaryum 
mexicanum (Pinero et!]_., 1984) dentro de la misma comunidad. 
Surge entonces la preguna: lQué factores regulan los tamaños p~ 

blacionales de estas y otras especies en la selva de Los Tux
tlas?. El análisis de las curvas de sobrevivencia (figu:a 19) 
sugiere que el grado de pérdida numérica de los primeros estadfos 
(semillas y plántula) del ciclo de vida parece determinar de ma
ner" crucial el tamaño poblacional en las fases adultas de las 
poblaciones de árboles tropicales (ver también Harper, 1977). 
Este patrón de sobrevlvencia se ha atruibu{do a la erosión gené
tica que opera en los primeros estadios de los árboles al intera~ 

tuar con diferentes factores de mortalidad (p. ej. depredadores, 
micrositios inadecuados, etc). La calidad, intensidad y forma de 
acción de dichos factores en cada una de las especies deberser, 
sin embargo, de naturaleza distinta. 
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Tabla 23. Sobrevlvencla y transición de Jos Individuos de C. obtuslfolia 
mayores de 50 cm de altura en 5 ha de la selva de Los Tuxtlas de diciembre, 
1983 a diciembre, 198-f. Nª IND•nCimero de individuos; Nª SOBR=nCimero de 
sobrevivientes; Nª MTOS=nCimero de muertos; Na1_¡-nCimero de Individuos que 
paaan de la categorla '"i" a la '"j'"; Nªl-l=nCimero de Individuos que permanecen 
en la misma categorla; ?=Individuos de se10 desconOcldo; H•hembras; 
M•machos; JUV ª juvenil ; PRERBP•prereproductlvo; MAD- maduro. 

ESTAD ID IRllD 111 SOBJI. IPlmlS !IR i-1 Bt1-1 IW) 111 DID 
(DU: 196'.l) mGRESm (DU: 199t) 

ror?"Br.i. ? H 11 ? B 11 ? H 11 ? H 11 ? B 11 mu B 11 

JUVI 242i0 o 5 o o 19 o o 4 o o 1 o o no o 282800 

JUVII 31 31 o o 11 o o 20 o o 4 o o 7 o o 19 o o 26260 o 
PREREP 16 16 o o 13 o o 3 o o 3 o o 10 o o 5 o o l:H5 o o 
Jül>I 2111118 l 11 e o o o o 2 2 1 e 6 3 o o 18 4 8 6 

IW) 11 3202111 02110001 o 2 1 o 18 9 o 2 2 3102011 

IW) Ill 15 o e 7 o e 6 o o l o o o o 8 6 o 2 1 17 o 10 7 

IUDIV 5 o 3 2 o 3 1 o o l o o o o 3 1 o o o • o 3 1 

MAL H372 t3 28 13969 ff 26 
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4.1-30 allos 

Figura 35. DilgTlllU de flujo nunérico a. lo largo c!el ciclo de vida de 
~ olltusifo1iil en 5 ha. ele ta selva ele los Tuxttas. 
~. LDs c1rculos Cllllcéntricos representan et banco y 

""b Jlwfa de semi11as de Ja especie repartidos en el mosai 
cu de ft91!111!ncfill de las selvas (11- llilti.lro, S- sucesión y 
C- claro). los niiaeros dentro de las figuras represent111 
nílleros de fndiYfduos (rectánguJosJ y semillas {en et res
to); y las niileras sllbre las flechas represent111 lis proba
bfJidides de tnnsicfón entre los estadios (PJ- Plintula 
J- Jllfttltl • P- prerepnidurtho y R- reproductho). la ni. 
cha de salida en el pentigano representa tas pénlfdis de 
safllas por abortas, d!predacflin predfspenf&t y disper
siill fllen del sftfo de estudio. En Jos trflllgu1os se re
porta la fecundidad p..-dfo Hllill pan cada estldfo de 
helilns en nfllones de selli1las. 
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EB ~·obtusifolia. tanto la probabilidad die transición de 
senilh a p1'nl111lil5 coao die Esta a j11nreni1 l. som nn111.r ll&jits 
(figura 35). Eii las se111illas la depre!laci4n f¡llarece ser ia cau:sa 
prinordial de mortalidad (~p. II). Em las plintulas los pr\nc.! 
pales factores que afectan su sobrewiwencia son: 1) ewentos 
traumáticos aleatorios0 2) el wigar inicial; 3) el tiem;io rela
tfvo de emergencia {con respecta a otras cokortes de pllmtu:tas 
y/o a otras pl,ntulas indiwiduales) y C) la calidad del nicro
sftio en cuanto a disponibilidad de lraz (Cap. I}. Es justamente 
en esta etapil del ciclo de wida de la especie ea la qse se dan 
las mayores pérdidas numéricas relativas (figura 35). Probable
mente .es en este nivel en el que se ejerce el efecto reg111adar y/o 
controlador de la poblaci6n por la restricci6n de sitias adecu! 
dos al establecimiento de individuos potencialmente reproducti
vos (claros:> 100 o2). El tanaño de los claros no controla tanto 
la germinaci6n de las semillas sino el crecinienta y sabreviven
cia futura de las plintulas geminadas. la anterior aseveración, 
se apoya par: (f) en claros 11uy pequeftos (~ 20 n2) se obtienen 
parcentajes de germinaci6n mayores del 901 (Cana. datos no publj_ 
cados}, además de que es común observar abundantes plántulas de 
Cecropia establecidas en claros recientes nuy pequeftos (' 60 
m2) y (ii} se ha probado que el creci•ienta y sabrevivencfa de 
las juveniles están fuerte•ente deter•inados par la disponib1~ 
lfdad de luz (RFA) y las ~Erdidas numéricas en este estadfo y 
la probabilidad de transici6n al siguiente (figura 35} se deben 
primordialmente a este factor (ver Cap. ,.n. 

Durante el transcurso de los pri•eros años~ (2-5) de clau
sura del claro se crea un a•biente altaaente heterogfneo en 
cuanto a disponibilidad de luz; •isno que se traduce en un am
plio rango de tasas de creci•iento individual. pero que en pro
medio son las •'ximas presentadas durante todo el cicla de vida 
de la especie. Al alcanzar aproxinadanente los 10-15 • de altura, 
los árboles dl' Cecropia se ranifican coincidiendo con· una dismi
nur.ión en las tasas pronedia de creci•iento y con el inicio de 
la reproducci6n. La probabilidad de transici6n (pira el año de 
estudio} de individuos prereproductivos a 'rboles fe•eninos re-
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sult6 del doble que aquella a árboles mastulinos (figura 35). 
Sin embargo, la relaci6n sexual en la poblacidn considerada no 
es de 2:1, sino de 1.5:1. La explicación de ésta y de las dlf! 
rentes probabilidades de transición a árboles de los 2 sexos 
permanece aún oscura. 

La probijbilidad de transición del primero al segundo esta
dfo reproductivo es bastante alta; dada en parte por una relati
vamente alta tasa de crecimiento y por una baja probabilidad de 
mortalidad, que a su'vez coinciden con una reproducción esporá
dica y escasa (figura 35). Esta aumenta en frecuencia y canti
dad con la edad, tanto en machos como en hembras, dándose en ªfil 
bos una concomitante reducci6n en las tasas de crecimiento y 
probabilidades de transici6n (figura 35). 

Como resultado del establecimiento en los claros, f.:. BE.!!!.:. 
si folia tiene una distribución espacial estructurada en parches 
(Cap. 1). Para los .frboles adultos el número de individuos por 
parche varió de 1 a 5 en las 5 ha estudiadas. Al parecer, tanto 
el crecimiento como la reproducción de los individuos están ., 
afectados por la densidad intraespecfflca de los parches. ·Asf, 
la presencia de un claro determina el establecimiento de indivi
duos coetá,neos de Cecropia, pero una vez establecidos, la misma 
agregación provoca interferencia entre los mismos. En contraste, 
en especies con atributos poblacionales distintos, como la pal
ma tolerante Astrocaryum •exicanum cuyos adultos se reparten 
uniformemente en el espacio, la interferencia intraespecffica 
actúa a niveles distintos. la germinación de fu_ mexlca:num ocu
rre bajo cualquier sitio de la selva y la interferencia se est,!l_ 
blece, más bien, entre las plántulas y los individuos juveniles 
o adultos cercanos (S~rukhán:y·Martfnez~Rámos:~détos~no publtta
cados);. 

La muerte de los árboles de ·ce·cropla coincide con la clau
sura casi total del claro original débido'al crecimiento y expansión 
de las copas de árboles persistentes. Esta situación ocurre en
tre los 25 y los 30 años después de la apertura del claro y ge.r. 
minación de los individuos. 
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En términos generales entonces, el r~gimen de apertura de 
claros (incluyendo la tasa promedio de renovaci6n de la selva y 
la distribuci6n de frecuencias del tamaño de los claros) parece 
determinar la densidad inicial de Cecropia(a través de la in
f111encia que el tamaño del claro tiene sobre el crecimiento y 
sobrevivencia de las plántulas y juveniles), pero una vez alcan
zada la fase reproductiva, el rendimiento demográfico de los 
árboles se ve afectado aparentemente por factores denso:Aepen
dientes intraespecfficos dentro de cada parche. 

La copiosa y frecuente reproducci6n de los árboles feme
ninos de Cecropia, asf como la dispersi6n de sus semillas por 
diversos frugfvoros (ver citas introducción capftulo II) dan 
como resultado una amplia lluvia de semillas, estacional y h~ 
terogénea que se incorpora al suelo de la selva durante todo 
el año (figura 35). Al parecer, existe una fuerte presi6n de 
depredaci6n que es balanceada por un constante aporte de nu~ 

vas semillas. Bajo el regimen de disturbio actual las semillas 
recien disPl!rsadas ti~nen una contribuci6n relativa mucho ma
yor en el reclutamiento de cohortes de plántulas, que aquellas 
semillas del banco que tienen más de un año de edad (ver figu
ra 34). Se puede plantear entonces que la colonización de ha
bitats effmeros ha sido resuelta en esta especie preponderant~ 
mente mediante un mecanismo de escape espacial. Surge entonces 
la pregunta: lPorqué en los estudios previos se ha hecho tanto 
énfasis en los mecanismos de latencia de ésta y otras especies 
pioneras como mecanismos adaptativos de escape temporal de lar 
go plazo?. Estas investigaciones y la interpretaci6n de sus r~ 
soltados han estado dirigidas fundamentalmente por dos eviden
cias: 

!. Las semillas de las especies pioneras presentan una 
prolongada longevidad fisiológica, y 

2. Las semillas de las especies nioneras conservan su cap! 
cidad de respuesta germinativa a medios adecuados en 
condiciones de laboratorio. 

Ambas parecieran indicar que el escape temporal fuera un 
mecanismo importante en la colonizaci6n de sitios effmeros por 
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las especies pioneras, y por lo tanto debiese estar sujeta a 
fuertes presiones de selecci6n que optimicen este mecanismo en 
sus dos componentes: aumento en la longevidad de las semillas y 
persistencia y fineza de los mecanismos de latencia exógenos. 

Esta fnterpretaci6n ha sido reforzada además por los re
sultados de dos conjuntos de experimentos: 

l. La conservación de la viabilidad de gran parte de las 
semillas (l-80%) por algunos años (1-4) bajo condic!~ 
nes seminaturales (exclusión de depredadores 

por ej. Holthuijzen y Boerboon, 1982). 
2. La conservación de los mecanismos de latencia bajo es

tas mismas condiciones durante cuando menos 460 dfas 
(Pérez-Nasser, 1984). 

Los resultados obtenidos en este trabajo pueden ayudar a 
reinterpretar estas evidencias. Partamos del hecho de que la 
probabilidad real de sobrevivencia de las semillas de Cecropia 
es mucho mas corta que su longevidad fisiológica, debido a múl 
tiples interacciones de las semillas con otros organismos en 
el suelo de la selva, principalment~ depredadores. Entonces la 
vida de las semillas es ajustada no por sus características fj 
siol6gicas, sino por sus interacciones ecológicas. Por lo tan
to, el período de vida excedente a la viabilidad ecológica no 
puede haberse fijado a través de selección natural, bajo las-a~ 
tuales condiciones ecológicas de Cecropia en Los Tuxtlas. Es d~ 

cir, bajo las condiciones actuales la depredación actúa a una 
tasa de tal magnitud que impide que se pueda expresar la longe
vidad fisiológica y la persistencia de los mecanismos de laten
cia a más de un año. Esta situación.nos lleva a ·plantear la hi
pótesis de que tales mecanismos, no están sujetas a selección 
natural y que, por lo tanto, no pueden ser adaptativos. AdemSs, 
resultados recientes muestran que la dispersión por algunos anj 
males y la permanencia en el suelo de las semillas de Cecropia 
provocan cambios en su cubierta que impiden el funcionamiento 
del mecanismo fotosensible en condiciones naturales (Vázquez
Yanes y Orozco-Segovia, en prensa). Entonces el mecanismo de 
escape temporal está acotado a aproximadamente uno o dos años; 
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y las evidencias pre~entadas antes, no son evidencias de mecanis

mos adaptativos de escape temporal a largo plazo, bajo las actua

les condiciones ecol6gicas de Los Tuxtlas. 

Ahora bien, la existencia de un mecanismo de escape temporal 

(latencia fotoblástica por medio del distema fitocromo) dentro de 

un lapso anual sí puede ser adaptativa, ya que aumenta las proba

bilidades, en el período que la semilla no es depredada, de germi 

nar en condidiciones adecuadas para su establecimiento (claro>,, 

100 m2 en donde la probabilidad de sobrevivencia es71 0.5.). Esto, 

a pesar de que ex sten evidencias de que este mecanismo no es tan 

fino, ya que no es capaz de discernir entre claros adecuados 

(-?-100 m
2

) e inadecuados ( <'100 m
2

) para la sobrevivencla y el 

crecimiento de las plántulas de ·cactopia (Cano, datos no publica

dos y ver dlscusi6n arriba). Además, un mecanismo que pudiera 

discernir no resultaría muy ventajoso ya que el 64% del área 

abierta anualmente la constituyen claros;;> 100 m2 (Martínez-Ramos 

et !J.., datos no publicados). Si la prolongada longevidad de 

las ·Semillas y la persistencia del mecanismo fotosensible no son 

objeto de selecci6n natural bajo las condiciones actuales, queda 

entonces por explicar la causa evolutiva de su presencia actual. 

Se podrfan elaborar dos hip6tesis (no contradictorias), basadas en dos Importa!). 

Je,!l, líneas del pensamiento de la teoría evolutiva actual (Gould y Lewontin, 

197?)1* 

l. Estas características evolucionaron bajo selección natural en con

diciones distintas (en otros tiempos y/o espacios)y actualmente se 

encuentran en estasls evolutiva en la selva de Los Tuxtlas y, 

2. Estas características son un subproducto de la fijación adaptativa 

de otras características (por ej. el mecanismo fotoblástico se fija 

adaptativamente por su Importancia durante el período real de vida 

de la semilla, pero por su constituci6n bioquímica y fisio16gica 

puede perdurar más tiempo; lo mosmo puede ·suceder con las caracte

rísticas que confieren longevidades prolongadas que en este caso 

pueden por ejemplo estar asociadas a características de vigor y rs_ 

sistencia en la germinación). 

*S.J., Gould y R.C. Lewontin. 1979. The spandrels of San Marco and the 

Panglossian paradigm: a critique of the adaptationist programme. 

Proc. _!!. Soc. Lond. _!! 205: 581-598. 
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Para comprobar una o ambas de estas hip6tesis es necesario 
hacer estudios demográficos completos de las especies del géne
ro Cecropia en las diversas condiciones en que se les encuentra 
actualmente: diferentes regímenes de disturbio natural y arti
ficial dentro de una misma regi6n y diferentes selvas del Nuevo 
Mundo. 

Queda ahora por preguntarse sobre el origen evolutivo de 
las características de los frutos que actualmente subyacen el 
mecanismo de escape espacial que asegura la regenerac6n de 
f.,_·obtusifolia en los claros dentro de la selva de Los Tuxtlas. 
De estas característjcas en~umeraremos las siguientes: abundan 
te producci6n de frutos maduros durante casi todo el año, tasas 
de maduración lentas, frutos pendientes y arquitectura.' de la 
copa del árbol que permite la visibilidad y accesibilidad de 
los mismos a sus frugf~oros· (dispersores y no dispersores), ca
racterísticas nutricionales de los frutos y resistencia de la 
semilla al paso por el tracto digestivo.de diferentes frugfvoros. 
Probar hip6tesis del posible o~igen coevolutivo de estos y otras· 
caracterfsticas, en relaci6n a los ac'tuales dispersores de Cecro
lli requiere de estudios que permitan evaluar: 1) la posible fuen 
te de variabilidad de estas caracterlsticas· (genética y/o ambien
tal); 2) el efecto relativo de los diferentes dispersores y fru
gívoros en general, sobre la demografía de la planta y 3) si real 
mente la efectividad actual de la dispersi6n de ·cec·ropia por sus 
frugívoros actuales depende de estas características probablemen
te i~trínsicas a la planta· (y co~ una bas~ genética) o si depen
de de otros factores extrfnsecos a la misma· (ver por ej. He.rrera. 
¡ga4), 

Además de estas posibles gufas de investigaciones futuras 
resulta de trascendental importancia hacer estudios detallados 
sobre el destino de las semillas al llegar al suelo y el papel 
que diferentes factores tienen en ~u corta ldngevidad. Por otro 
lado, resultaría prioritario realizar experimentos que permit1~ 

sen evaluar la variabilidad genética.de características fisiol~ 
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gicas involucradas en las tasas de crecimiento de las plántulas 
y juveniles bajo distintas condiciones de luz. Finalmente se h! 
ce imprescindible un estudio a largo plazo para poder evaluar 
si el tamaño poblacional de _!:_:_ obtusifolia responde a las fluc
tuaciones en el r~gimen de disturbio de la selva; o si existen 
mecanismos de regulación denso-dependientes que mantienen a la 
población en equilibrio a pesar de las fluctuaciones en los r~ 
gimenes de disturbio natural en Los Tuxtlas. 

Por otro lado, para poder hacer predicciones acerca de 

la tasa de crecimiento de la población en su estructura estable 
de edades; asf como del efecto de alteraciones en las fecundi
dades y probabilidades de transición sobre la dinámica poblacio
nal de Cecropia, es necesa~io elaborar un modelo. Este necesita 
incorporar las probabilidades de transición y fecundidades de 

. los individuos agrupados en los diferentes estadí'os y la hetero
geneidad ambiental de la Selva en que crece la población de ·ce
cropia. Ambas se pueden incluir en un modelo matricial, similar 
al de Lefkovitch, cuya elaboración será objeto de un trabajo 
futuro. 

Por a1tfmo, regresemos a la agrupación de los árboles tropl 
cales en tres gremios (Martfnez-Ramos, 1985) para resaltar dos a~ 

pectes importantes: 1) Al comparar la demograffa de tres especies 
típicas de cada uno de estos gremios, resulta aparente que los m~ 
delos explicativos necesarios para entender la regulación pobla
cional de especies con formas de regeneración tan contrastantes 
(como_!:_:_ obtusifolia, fl.:_ mexicanum y !:.,_·mac·roloba, o en su caso 

,!!.,, ambigens), necesariamente tienen que ser distintos; y 2) Estas 
comparaciones tienen que hacerse, además, con mucha cuidado, ya 
que no existen métodos para corregir diferencias en caracterfsti
cas y/o limitaciones intrfnsecas de cada especie, tales como el 
esquema de desarrollo, la organizaci6n modular, la distribuci6n 
de flores y frutos, etc. 

Queda entonces abierta 1 a pregunta: lQué tanto podemos ge
neral izar lo encontrado en yecropia obtusifolia en el mosaico de 
la Selva de Los Tuxtlas, para el resto de los llamados ·árboles 
pioneros; y es e'Sta entonces una agrupación válida?. · 
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