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Resumen 

Estudios anteriores han encontrado correlaciones negativas 
entre la densidad de individuos de Astrocaryum mexicanum en un 
sitio, y el número de especies y densidad de brinzalesde otras 
especies arbóreas. ' El presente estudio. pretende investigar. si 
estdspatrones son producto del fenómeno de interferencia.lumínica 
ejercida por la palma sobre el sotobosque de la se.1va..Por medio 
de un modelo, basado en la distrinución espacial de las palmas en 
t.orno a un punto en el suelo de la sel va, se determinó el 
vecindario de palmas que afecta la cantidad de l-uz que a ese punto 
llega, y se le asignó un. valor ( índice de intercepción del 
vecindario = IV). De entre varios estimadores dél ambiente 
lumínico, el factor de luz difusa anual eS el CNe mejor se 
relaciona con el IV. Esta relación essigniffcativasolamente· 
dentro de tres de cinco de lqs parches del mosaico qtela selva que 
fueron estudiados. En los otros dos, lainterferericia de ~. 
mexicanum está presente, pero no es el principal. determinante del 
alllbiente lumínico. . Se evaluó el posible efecto de laiJ!lterferencia 
de las palmas sobre la vegetación illferior a 1 m de altura. .. El IV 
s~ correlaciol'la con la cObe:r,\:ura, número de individu.os y númerO de 
e§peciesen est.eest:.rato. Se estudió también la relac¡ión entre el 
IV y: la ocurrencia espacial de brinzales de dos espec~es arbóreas 
(Pseudolmedia oXYphyllaria yPoulsenia arnata (Moraceae)) a través 
de un análisis. estático. Se compararon las distri):mciones de 
frecuencias de brinzales encontradósen vecindarios eón diferente 
IV asociado, . ccm una. distribución observada al· 'generar. puntos al 
azaren el sotohosque. La distribución de.f. oXYl>hyllariadifiere 
significativamente de la aleatoria.. Los brinzales bienden ano·· 
o.currir en sitios de alto IV. La distribución .dé E~ armat.a no 
difiere. de ninguna otra. De los componentes incluidos en el IV ( 
eln;'l1mero. de palmas y la dis,tancia de 1.¡3.s. copas. de las palmas sbn 
responsabl~s de lasdiferenc,las. Se discute la relevancia.de.estos 
.resul tados en el contexto de 'las hipótesis de estructuración de las 
comunidades arbóreas tropicales. . 

B J B~LJ O TECA 
tENtftO DI !COLOGIA 



'7_-_ ,",' ":;', .,:.: ' ... , >' -. ' ' " .• ) _ ". __ :0:, " 
.J;1!nCl.l~¡;t16n. de dl.versl.dadd'¡L espe<aesarbóreaS,éXl.steup,a 

9'ran t¡~iia· ª~ conl'uniqadef!?, . desd;elos "bosques bQreales ,.; fal'l.··· Ó(1)~e 
co~~Jstendqs:) ótresespecie~,por hectárea:,' has'ta,lo~bo~qQ.es 
t.ropieil1es:" •.. ~ . donde. coexist.en oie;ntos de .élla'é(Gentry 19~e).) 

':e:?:'Plicarlas'causaSi deestetipo.d~diferel1cias\entre ecos;ie;tralllas 
es, Üpade,las,tareas de la ecolot¡ía contemporánea., . Sj;ne~atgRI; 
y tal. vez. '. déltiidoaquela·ecología seerífocó al estudio de. los 
sistemas templados antes que al de los tropicales:,. result:aulás • ' . 

. intr'igante la al tadiversidad'de,l¡trópico que la baja. diversidad 
qe las zonas templadas. A. pesar de ello, el conocimiento. • ..... ' 
ecológico 'de los bosques tropicales es escasoyaque.por·muchos 
!i,\ños, su. estudio, y ~l de los bosques en general (Noy-Meir1987) , 
cortsif¡iltió, de descripciones de historia natural, y sólo , 
recientemente . se ha formalizado ,e integrado con la teor.ia· 

· .ecológica contelllPoránea. DeIltrode este marco, la ecología 
tropical tiene' entre. sus objetivos conocer y eva¡uar las fue:t:zas., 
queqe;ntro de un mismo nivel trófico, el autotrófico, intervienen 
'enlaestruct'\;lraclón de las comunidades arbóreas. 

El presente trábaj o pretende evaluar algunos aspectos' de una." 
· de las fuerzas que 1 presumiblemente, interviene en la . ..•.. ... ' 
estructuración de las comunidades arbóreas de las selvas húmedas: 

'la interferencia lumínica. En particular, se t.rata de conocer .el 
papel que podría desempeñar una especie de alta jerarquía 

· estructural, en la. organización de la. comunidad arbórea,. y 
explorar la.idea de la oourrencia de especies claves (sensu 
paine, 1.9:(6), dentro del nivel autotrófico,. en las selvas. Con 
e~te p:t;opósi1;.ose usó la palma arborescente. Astrocaryum mexiéanum· 

'Liebm.(Palmae), una especie abundante del sotobosquede 1aaelva 
dé Los Tuxtlas , para evaluar el papel ,q'llé por efecto de ..... 

. interferencia luminica, podría jugaren la estructur<;lción de la' 
.comunidadarborea. La exploración de est:.e papel s.e logró ..' 
mediante la elaboración de un modelo geométrico. de la disposdción 
~$pacia1 dela.s copas de la palma, que peqlitiera cuantificar su 
intercepción de la luz. El modelo fue calibrado con datos dEÜ . 
amPiente lumínieo del sotóbosque (h=O.9 m) y utilizado para 
explorar., el efecto de interferencia sobre el estab1ecl.mie1;1to y 
p~:rmanencia deplántulas y brinzales de especies arbóreas '. y 
otras Plantas pequeñas del sotobosque. Alo largo de :este 

,trabaj.o, se denomina intercepción lumínica a la OClusión dé la 
luz, e interferencia al efecto biológico consecuente. 

El trabajo representa una extensión de los estudios 
realizad&~'sobre la ecologia de poblaciones de Astrocanum 

"mexicanum en Los Tuxt1as I veracruz (Piñero.stt al.. 1977 Y 1984; 
P¡ñero ysarukhán 1982; Sarukhán 1978 y;L980; .8arukhán et al. 
1985; M<;irtínez;"Ramós et. al. '1988 ; Martinez-Ramos et al.1.989a 'y. 
o) ... Se ba .. estructuraqo de la siguiente manera: como' antecedentes I 
enprimeJ::'lugar, se presenta ana.revisiÓnde la teoría de la 
ecología: de comunidades, restringida a las interacciones ·biÓt.icas, 
d;entróde un mismo nivel tráfico, en lo que concierne al prob 1. ema 

.de la coexistencia de especies. Eh segundo lugar, se hace una 

1 



revisión de este tema, enfocada a la comunidad arbórea de las 
selvas húmedas, y.se esb02:ala historia de la id~~.a de gremios de 
árbole~tropicales. En seguida, se revisa la información sobre 
las rélaoiones entreA:. m,exicanum y el resto de la comunidad· 
arbórea .. en Los Tuxtas. Finalmente,. se examina el conocimiento 
actual del ambiente lumínico del sotobosque de las selvas 
humedas. Posteriormente, se desarrolla el modelo propuesto para 
cuantificar la intercepción de la luz por A:. mexicanum y el 
posible efecto de interferencia (sansu Harper, 1977) en la 
comunidad arbórea. 
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2~l'LacºmpetenciacomofuerzaestructuraQora .de.las 
coaullldades' 

.Ú1"1O dalosfundamantos. de.lateoría ••.. eoológica es el· 
priru.t:ip:i:'o4éexc l:usióncompetitiva.. l!!steprincipi.opred~Ce que 
enut:las.~tua9ión de competencia i1"1terespecl.fica i dOJ'l(ie la~ 
esp,ecies~se disputan un recurso limitador permanece,rá, en la 

·~om'Q:l"d.dGl.q.laespecieque logre~capararel usq del repurso, . 
excluyelldpalasotras. (Gil~er1.9a4J .... PO:reilde, una del,as,. '. 
preocup(ieiones pr ittcipa 1 es de .1ae'PQlog;Laesaxpl ioar: lauAícua 
coexistenci~de..especies • 

. La'teoriaclásiea <decompetém::;ia (c~essónYicase 1,.986 .. ) 
.sugieraquél~cot?xl.stencia d,edosomás) e'specieses .]?osiple . 
. cua,n~olosrecllrs~s.c'Uyad,isponibili(iadlimitaelcreoi~iento .. ' 
poblaoionalo(;jnt..inuo,. sono€:>nsumidosenpl':pporcion~sdifere:ntef:l 

. por las' especies.. ··]!lraz.oDpmierrto)e;s; .. que'si~mpreque 'exi.s.t:an·. . 
. est.as di~erencias, .l,l'amadas diferencias. de •.. l11.cho ,las'es~cicas . 
agotarátl.súspropiosrecu:t'sos/ lim:M:.and,orsu crecimient.o .' . 

";pobla7ionál, . antes ·'de . agotar.los ·~reoÍlrsosde;,otraSc· .. especi~Sc 
(Gil.[ier';L984) ...... Epte razonalUientoimi;>licaque el' ~a~ño' defla 

'po};)laCión .de ca.qa,especieest,.a reguladoint.r~específi9ame~'t;e, j 
oondl..lei~do auna <situaciÓn d~eo.existencia en· eqll:il;iprio~¡' Por. 
lo tant()i lateorí.aclásica sostiene que el. equilibrio y la 
coe.xist~ncia. delaS,espeqiesson consecuencia de" las.di'ferencias 
d.enichoentrelas.especies., . ' 

. Existen variaf;> modi~.ida~iones a la teoría clásié¡¡:t que 
. sugi e. rell que algunas diferencias . enell1ábit,at o en la. ,blstoria 
de·v:i,da(.dé,Ias ,po~:Haci.onetasor( .:l:élmbiénsU:r:ipient~s para.' 
constit.tJ,,i:r díferénelasentre nicijos '(Che's$O;TI' l')'Ca;se ... 1986} ..... : .' 
Alte\t\flatlvamente./scahan ·p;t:'opuesto .. hipótesis, .. denominadéls .... l'd,e, .. no··' 
equilibri9", ·quei,oIniestamente,.se }:;lasan enla$~ell.lejanaasentre . 
la$" ~speei~spara :e~plicar,s1J.cOexisteneia(:sale.l:9:7 7; lIubbel1 y. 
Fós;t.erJ.986a). . . El) general, s~presupone' que .dichas ~emeianizas' 
retardan, la, exc·lu~iÓTI com:petitiva, al' haeér .la.inter~cción<cuasi::" 
simétrica, o <laev1 t(il"l coltlplet.-:;tmente .:( Sa'le 1977·¡1l1.lpJ¡)ely 1!ost~r 
1;986~:). " .Eh ' n1nquno' ¡j'eloseaso$;sf!i pre$upon~,:+a exi stenci á de· 
meca;nis~{),sderegulaoi.ónint+a~speciif lea de 'los .t<l!.XRañQs ..' 
po:blac;i:bnales, •.. ni laocurrenpl.a ~te.~n "equ,il J:;o¡r:±q. . .S~qúl1~stas 
tepD;Las',>láS pO;bl;aciQnes son '. afe~tadas,' 'más ¡dete;omin~;nt.elUent~ 1; 

pGr.fu~r2'.as (ibmsG~1nGt$~n.d±entas:'; eln~me~de espeq~efit . en. Un 
m.ell\s,Ilt.o,·cladoes:e:t ré$u:ltado ·débalancE?S:.' .~nt:t7e 1;,as; té,tsasde, . 
exti('n.c~Ól'i Y'QOl:onización. $I1\U1a.loci;llidad~.. '. '." . . . 
. .( . Lá.sit.eorías de, . .equilibrio " y; no~equ·i¡l ibl!i'iQ'pat':t:end~ . 
~\lPuest()s muy dífer~ntes/así como tanili:itén ~cm . diferentés l.as 
predi9G~onesen.~esti~de' · .• equilibrio .iesta}:li~idad.comunj¡taria 
a iasqu,eselle:g:a encaf:iac:a,so (Ch.essonY;Casé19J:t6). Sin 
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embargo~ todas ellas presuponen la ocurrencia de interacciones 
competitivas interespecíficas como proceso determinante de Ía 
estructura de la comunidad. 

Dentro de la teoría de competencia, se utilizó el concepto 
de "gremio" o "grupo ecológico" para referirse a aquel· flconjunto 
de especies que utilizan un recurso particUlar de una manera. 
funcionalmente similar" (Giller 1984). Debido .aesta putativa 
similitud en la explotación de un recurso, se predijo que las 
especies· integrantes de un gremio interactúan más intensamente 
entre sí que con el resto de la comunidad, constituyendo "el foro 
de las más intensas interacciones entre especies" (Pianka1982¡ 
Giller 1984). Como consecuencia de ello, en un gremio pueden 
asociarse grupos filéticos tan disímiles como lasihormigas y.los 
roedores granívoros,o también distanciarse especies de un mismo 
grupofilético, como el de pinzones en las islas Galápagos, hasta 
explotar recursos muy diferentes (Roughgardeh y Case 1.986) • Por . 
lo mismo, la determinación de gremios es de importancia 
fundamental eh la ecología de comunidades. Sin embargo, dentro 

·de las diferentes hipótesis. de organización de lascomunidádes, 
el concepto de gremio tiene bases e implicaciones contrastantes. 
Para las hipótesis de equilibrio ,un gremio se enc.uentra 
constituidopore.species que coexisten al especial.izarse cada 
una, en explotar un pequeño ámbito del espacio de recursos 
(Gil.ler 1984; Denslow 1980 I 1987), mientras que para las 
hipótesis de no-equilibrio, el gremio. se encuentra conformado por 
especies geheralistas, que co·existen al explotar, de una manera 
muy similar, el mismo gran ámbito de recursos (Sale 1977; Hubbe11 
y Foster 1986a) • . 

2.2 La estructura de las comunidades arbóreas tropicales 

También en el estudio de la estructuración de las 
comunidades de árboles tropicales, se han sugerido hipótesis de 
coexistencia que se basan en diferencias entre los nichos 
(Denslow1980,. ·1987; Orians 1982), así como otras que Suponen 
semejanzas entre ellos (Hubbell y Foster 1986a). En todos. los 
casos, se ha presupuesto la ocurrencia de fuertes interacc.iones 
competit.ivas interespecíficas. 

En lo que respecta a la caracterización de gremios de 
árbolestropi9ales, se.· han sugerid.o ideas muy diferentes. Por 
una parte¡sehapropuesto que estos gremios no son sino los 
extremos dé un c.ontínuo de estrategias de regeneración (Whitmore 
1~78i Hartsh9rn 1978) que se reparten el recurso lumínico, 
principalmente (Denslów 1980, 1987), omineral.(Orians1982). 
Por otra parte; se ha propuesto que los gremios constituyen 
verdad:er.os grupos de especies que hancoevolucionado hacia 
determinadas estrategias de regeneración !(Martínez-Ramos' 1985) 
que estanseparad,as funcionalmente por compromisos (Hubbell y 
Foster 1986a). . 

. Sinembargo./estas ideas. no son exclusivamente conclusiones 
basadas en observaciones, sino también predicciones basatias en 
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· Sl,.1 o·~·~~i:()n~srespect.o a OÓmo interQ..ctuan en competencia lé)S 
, i1')~~$ deáJ;:"bolastropicales. Las pruebas nq.!?on 
.1 'ni apuntan en Urt solo;se:t1lt~do. Sill embargo . ., ~nel 

~~c.qUe,élelcis,bosqueshumedos tropicales!, en <io~de 'se 
•• ~8'~l.e.óe' la .re<J~neraciÓn c;le llluchasespecies, apélr.entelllente el 
Rr.inó3:paJ~>.reqJlr~o.lilllitant.eesla lUZ . (Peélrcy19~~;l)enslqw 1.987; 
eliazaon 1.9.$8). Elambienteluminico, como recu+,So, es. muy '" ; 
pa¡rtieular.,PQr·l~que,l.asposibles interacciones competitivas, y 
sus:.conse~encia$ ;evolutivas, han da ser 'muy particulares.. Si 

élS;Í íl(;)~ .gremios de árbQ]..es 1;ropiqales .!Uu}' probap:!:'e1\tente np se 
éa:p~gan a las predicciones .d~;m,odelosbasi;ldos. en~nte~acciOne!:¡F 
!dealizada,s,comql0 estG\n muéhos de: los anteriores. . 

a .• l Brey~ .h.i,storia4ela~ ideas sobre la eS'tnqtu:raQi911 <le 
la,~cQmuJlid:a~esarbóreas .trQP¡eale~ 

'sMowskl ·{1963, 19~$J definió grUpos de éapeeiéS' ~on base en 
~uJ~~e$andlaendlferent;e$ etapas .de la sucesiónqueoqurre."él. 
1?~tft.ir' ·'Qe.una .. perturbación. humana: pioneros I /sequndarias 
téDipra~$T,>.se.cund,ri.ostardíos y climax~. A !i?\li.Yéa, .¡:epQP;oció 
estti,setapi}s.co:nli1a,$e en una serie<iecaracteristicas 
fl<)r:Lsti(l:as, .f!$onó)l1icasy estructural~~: fórma de "la c.opa, 

· t~leran'Piaal~asombr., proQucción, ;di~:persión ylatenqiade 
selnj:l~as¡,,:há:1:)it:q decidU<l U 01; ro de lqs;)1qjasj. tamaño de estasl 
pt.e~.enCiCl ;det'iegeflera~ión.d~:l ;lasespé~ies dOl1linan't':es,creoimieiJ;;t:o 
en;alt.uráydiáltl~trodelos individuO$,·edad.máxima .. de:l05 . . 
dQmil'lantes ydu~eza y pasto da la maderca.sinelt)bargo, él se • 
p:t:eocupó por ~e:f;i;nirlas.caract~rísticas de la comunidad en cada 
et(lpa seral li1~sque aqQ.é.tlaspropiasde. las e.species~As.:i, los 
gruPQse"cológicosguesugiere songrup.os de especies qUé '. 
cQ~\lrreTlen·· l.asucesión antes' gua grupos de especies "que 

· comparten :earar;ter ;t·s.tlcas. ecol6gicas. .' . . . 
.. ··Elénfa$isi.enprQPi.eda.descomuni tqrias .tiñótEnnbién la 

visión .de la,'<iinámioa. dEfla. selva qqet;uvo. BuqQwski . f19~5 l. . Para 
él, la~uc~S:liQn es:unfaotorqu.eqeterminal.aClistribl,lciól1 y 
a.b\lIidart0ia:de,·l.aS .. espf?Cl;eS conjuntamente ccm factores:más . , 
ort:".odox<¡>,sc€.l;mQelolima l suelol relieve t 'qeo19gía y djJsp~rsiqn ;de 
semillas"c"Baj:oe·st;e.punto de vista l en laooml,}nidad;~espedief!; 
cl;imax l' .$.e~rean ni.chos .. quép~rmi ten la persistencia !t!le ... especies 
piollerasY.:Sectln~ri8\$ ., .... . '.' . .'!.." 

cdl'ii.l;:q.· ,enfoque s.et¡le},ante¡ van;Ste~is (1958 )$ug~:t:ió la· 
existen9!:iá'>a~ .propiE;ídadéscomunita~ias que lo .1 1 ev<u;:-Qrf a "omparar 
laselv,a 09rt"unorganismo ~ .' .. vansteenisdist:i¡ngllió;d~nt:rpdé. la 
comunidad arbóJ,"eá,unaclq,se deárl:>oles qU.eo.recen 'en latuios . 
p.erturbadQs '.yl';tUe .. s9nil'l.capaces de regéneFarse,.1Jl sitq.A .est;af!; 
e$pecies"las.l.¡~mQ especies n6madas~ A.lasaspeciesr.esta;nt~s¡ 
constit:uyentes.,<:ielamat:rizdel. bosque' ycapacE?s de regerie:ra~i.ól1 
in situ¡ :!:a..s.l}a;m,ót!lriada.s. Las ,~species nómadasjen ~1.l opiJi)ic5n, 
. S(!)n'n~qesariá$;~ parasanq.l7 .1~$.het'id?ts .c;lel l:~osq\l,e. producidas.po:r· 
,apertUITas.qel'dosel·Lytienen ·requerimie:ntos(requie.r~llde.l,*z:, . 
paraige:tm.in~ciÓn,Y.l2!recillliento) qq.e.son sa.tisfechosen á:t¡ieéts .'. 
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restringidas del bosque. Como los pioneros de Budowski,· los 
nómadas devansteénis son ocupantes de hábitat/? temporales y 
parecen ser. especies permitidas por la comunidad de driadas, qu,e 
son los habitantes permanentes del bosque. Sin embargo, a 
diferenclade·Budowski, van Steenis distinguió que cada especie 
posée una tolerancia autoeco16gica propia e independiente del 
superorganismo comunitario, y sugirió qUe la interacción 
autoecológicaentre las especies produce elbalanee ecológico 
observado. Más particularmente, van steenisobservó -aunque 
también lo hizo·· Budowski":' que las especies nómadas son tolerantes 
a climas estresantes y suelos ásperos. 

La selva, COlUO toda comunidad arbórea, esta sujeta a un 
proceso de reemplazamiento de árboles, a través de la muerte y 
caida de unos y el establecimiento de otros. Whitmore (1978) 
definió· este proceso éomo "el ciclo de crecimiento del bosque", 
identificando tres fases que se suceden: fases de . claro, de. 
construcción y de madurez. El ciclo se inicia con la caída de un 
árbol yla creación consecuente de un claro que pasa a ,1a etapa 
de construcGión al crecer en él un bosque d.eárboles . jóvenes. 
Estos mismos árboles maduran para llegara la última fase del 
clclo (Whitmore 1978). Este proceso resulta en un mosaico. de 
parches cuyos tamaños se encuentran determinados por el tamaño· 
del claro que les dá .origen:la caída repentina deunarbol 
produce un cla.ro grande ,mientras que el desprendimiento de ramas 
y partes de un árbol dañado, moribundo o lUuerto produce cláros 
más pequeños (Whitl1,1ore 1978'). Más adelante,Whitmpre (1989) 
elaboró sobre su modelo del ciclo de crecimiento: la muerte de 
los árboles; clima.x prod.ucen claros grandes que son ocupados po.r 
árboles plonerosque al entrar a una etapa. degenerativa producen 
claros'pequeños qUe son ocupados por árboles climax. Esta 
elaboración resulta en un ciclo mayor, en el que alternan claros 
grandes y ,pequeños. 

Whitmore (1978) propuso que este ciclo de crecimiento del 
bosque es un importante determinante de las características 
morfológicas y fisiológicas de las especies arbóre.as... .con el 
antecedente .del os experimentos de Kramer (1926 I 1933 1 . in 
Whitmore :1978 Len los que se determinó. que los claros pequeños 
son ocupados por especies del bosque primariO, mientras que eh 
los clarosgrand,es éstas especies son suprimidas por especies 
invasoras, Whitinore (1978) observó que los claros pequeños son 
colonizados por especies presentes como plántulas y brinzales, 
mient.ras quelps cl'*axos grande,s son colo'niz'ados por especies que 
. estando. a.usentes. del ·sotobosque( germinan con la apertura del ~ 
claro. A ell;tosgrupós de especies los llamó respectivamente, 
tolerantes· a la sombra y demandantes de luz, siendo estos 
conceptos ya .usadosanterlonnente por . forestales (Whi tmore 1918).· 
Para Whitmore .(1978) este hecho significaba que si las especies 
del primer grupo son .cápaces de regenerarse in s.itu,las del 
segundo· son. especies equipadas para explotar .espaciosa.bierto.s y 
áreaspert.urpadas~Whitmore(19.78) sugirió que para cada grupo 
existen otras caracteristiqas relacionadas que forman ·'sindromes,. 
y equiparó ~lossíndromes . pionero y tolerante ala sombra cool.os 



sindromes;;.r y. Kutiliza~osp8':r:los zoólqgos" N,o Q}:)stant.e que la 
col1ceptual.;.i,zación deestQS grupos.; nactó.de. lea creen,eiádequeslJ,s 
e$~r~;t¡;~gj.a$; 4e régen,e:;J1'~QiOnrequi.eren. 91 aros de dist:int.a;tam~ño t . 

whit:mQre '. ~:l.~~,9} .r~can()cJ..óposte:t'j,onn~te .<;f!il.~ •. especJ~s: de~}itbQs • '. 
CJrup()s~ott~(J::a~ces de . r~ge~erarse en cl~roSgré!:nq~s,' péros.iguiq 
apoya]!ldol.a.antiguaqiQhtomia, pomo una divisic),nna:tural~: an·un 

. heoJ::tQ .. :de qonaepuellqias eco],:ógicas,:' la abundallpiá.deindLviudos de 
e$peciescon,llnauot.r~estrategiav:aria con ).os c~mbios ~enel 
réqimenc,le pe:rtu,:tbación. Ertalgu.nosQosque.s 'dff ~NUevaGuineáfcon 
altas tasaS de perturbación., las ·especies más abundq.nt,essonlas. 
deman<iantes.dé lti.2;J: .eulos ~osque. de Borl)eo . YSu.rinam;con baj.as 
tasas·dErp~rtu.rb(ición,préctominan .las especies •. tolerantes a la 
solllbra (Wb;it ll\:ore19;89). .' 

·.'porQ1:;.;ra pá:t:.te, Whitl1lore t197>8 ) .. afirmó que todas. las 
espépiesd:.:lrfleren entre. si, y~. se,a en su tasa ~egerminaaión o ·en 
elta:n1:añQ·. YlllorfoJ,ogía~Q.e . s.lls plántulas,. y que,.difererl'tes ". ~ 
espee.ie~tie~E,mé~itQ eQ c]",élros dediferenté;tall'la.ño.. Sugirió . 

. tambi~nqueloss¡incirollles;por é.1 propue.stos. nosondoscategorias 
eX91:q.s+~~p Y. bien-defil.1;idas, .sipQe~tremos de, .1J.ri gradiente..,S¡in 
eml::)argo, . enla~~'tual.l:dad.reconoq.esólo dos .gl:'Uposde especies, 
b~s·~d9. e~ .l.l.Da,SQlag.e>'sus~áract·aristicas.: e~peciesde 
geml.I\ilció;r:lc. h$liófilay especi.es.qe·germinación ombrófila 
(Wh:.1tm()rE!1~$9). .... . . . 
• . "Las .observaóiones"en el campo llevaron a. vario:s . 
inve:sl:;ig~dqre$(Rickle~s 1971; St;t'ong19.77.;WhlQnore197~t~ 

'H.i\'lrtsllOrfi1916 ¿.Depsl0W'·19SQ.,)aconsiderár .1013 .dlaroSco~o un, 
reQ.Upso<neG,esarió.pa;r:a"l,ar:f3.genera.qión de la l1\ayoria . de 1,a:s 
espspies a,rpó;reas. Qui.E;meg;seg'U'iaronpor .las $u,Pues~QS .da,ia, 
teolr,~a d.¡ási:<:U;t,>cw.e p~edic~, s¡:tuacipnes;:;~e:;equilibrio, .' .' 

. conslderarone1'ltoncésa19s.,claros óomo unrecursolil1l:ltante y 
reg':llador: 'de L.aregeneráción,'de estas .especies'(Den$low 1980., 
19$:7) "', . '., . '.' .' '. . 

'. Rartshorn.fl.978) sep:r;e~tócQnto utilizan tantás e~pecles 
'f3st;elUismo rec1,l:r:sosin.,q"!le .se excJuyanoompetitivamente ent;e .. ·. 
ell;as..Yi\que lasplaros son. áreas 't'avpraJ:)les a la coloni zacíQD # 
él sugirió ,qv.~dicho. recurso ppdrla. 1:~óri.calÍlente . s;eragotad,ópor 
papa~ o .:l.nq;l:u,$o una. sola. espeqie d.e á:rbol·pionero· -e~peciesde 
gran oapácidad invasora". rápi.ap crecimiento, precoq;.idap..yal,ta 
ptioducPi9n,t.l.e sem.ill~",< En o.onceP9iqn, lac()exiptencia .dehis 
es~e~<ies,eff,pexmitida pq.r i.a.natura¡e:¡p;a imprectecihle, enespapiQ 
y~l~í,ltp()/·d'é,loscl:;a.rqs.. E!nUD: apfuienteel1el qUe. la .. aparic;i.ón ~e 
qlé\t;t':gses i~predeciple...;ent,i;\~ñ() r d±strib;1J.~ión espacial y .. ' 
oc~r;rem::ia;tempora~ .... , /c;pal~.ie!::' e:speciese . encuentl:':a. reJ?tt'ing loe. 
é.n.su ,pcrl:encia.'l .. co,loni.¡¡:¡a4or de .. claros del::JidQ a que el,númei;o~e 
pr9P~gulo~'qt1eprb(luce',;!:ls .:finito;en tl.!iml:poy.espacip •.... Esta es' 
unapipótes:Ls :queno requ.ier~¡. ni preClice,unasJtuacipl1 qe' 
equillbr.it>, nltti feren(ii.iasent.réla.s . especies>J?ara~'xpliqar su 
coexistencia~.· sine el\lb~:t:CJofHa;rt:Shorn J ~918;' 1: 980 );rE!COl1:~i.ó 
difere.ncias:.en;f;re,grupo43 .de espeQieSib~$adof=l1 el, ::,gradQ. Q:E"#' 
dep,~mdencia .'qui9 tJenenj~e los .'Claros para s;ureg~n~r~~ión.. . .... ' 
Prlmeramel'lte, a la,sespecies que dependen·declar:<:>$ .. ,la.$llamó 
intolerantes ala s omb ra,. ( aunque t.ambién descrihióes1:as especies 



como incapaces de sobrevivir en la sombra como juveniles 
supresos). Enseguida y basado en "numerosas diferencias 
adaptativas" '(Hartshorn 1980), él dividióest,e grupo en especies 
pioneré;l:s (descritas anteriormente) y especies de claros. 
Reconoció la existencia de las especies que no depe:nden de 
claros, las tolerantes a la sombra, de whitmore, y dentro de 
eIl,as, describió las especies intermedias, que sóló requieren 
incrementos en luz para su reproducción, y las especies 
compl etamente tolerantes. De "esta manera I Hartshorn ordenó ,¡os 
grupos de especies arbóreas a lo largo deutl gradiénte de' 
dependencia de claros paralelo al cua'l estableció un gradIente de 
tamañOs'de'claro en los que se regeneran dichas especies 
(Hartshorn 1978: 1980). De acuerdo a ésto, las especies pioneras 
requieren de claros grandes a lo largo de todo su desarrollo, así 
como las "especies de claros" requieren cláros más pequeños 
durante algun(is etapas de sU vida, mientras que las especies 
tolerantes no requieren de claros, sino solamente de 'ligeros 
incrementos de luz. Tal vez esta ordenación entre grupos 
respecto al' tamaño de claro lo llevó a proponer' (Hartshorn1978) 
que hacIa el interior de estos grupos, en especial dentro deü 
grupo de especies de claros, existe también un gradiente en el 
tamaño de claro en el que las diferentes especies se regeneran. 

Denslow(1980) sugirió más explícitamente la hipóteslsdé 
relación entre la, dependencia de las especies por los claros y 
el tamaño de claros en'los que se regeneran, al menos al nivel, de 
grupas de especies~ Las especIes que requieren de claros en ' 
todas las etapas '" de su clclo de vida generalmente se' regeneran en 
claros grandes, mientras que las especies que son capaces de 
establecersecomb plántulas en el sotobosque requieran de c],aros 
pequeños para su,drecimiento. Las especies que no'requieren 
claros para ébmpletarsu ciclo de vida se regeneran en el 
sotol;;losque. Basada en esta hipótesis I Densl.ow, (1980) sug;irió la 
ordenaoión de todas las especies arbóreas y sus estrategias d,e 
rege.lleraciónalo largo de un gradiente que corresponde al tamaño 
de claros qUe colonizan, hecho que queda e:xplícito en la 
nomenclatura ,que ,utiliza para ,sus grupos de especies: 
especialistas de claros grandes, especialistas de claros pequeños 
y especialistas del sotobosque. 

A pesar de que en este esquema las especies se ordenan alo 
largo: deün continuo con solo dos extremos (claros muy grandes 

"por un lado y claros fornados por los espacios entre las hojas 
por el otro), Dénslow(1980) reconoció tres grupos de especle's y 
propuso que oadagrupo constituye una estrategia de regeneración, 
cáracterizadc1 por unsindrome. Sin ernl:>argo, sugiere también que 
existe tódo un continuo de síndromes asoCiados al gradiente 
constituido por claros de diferente tamaño. De acuerdo a 
Denslow, las características de cada síndrome están 
correlacionadas con las características ambientales y de 
distribución del tamaño de claro del que es propio ,e.s decir, 
estas cárac1;erísticas aparentemente adéiptan a 'la especie al 
ambiente de ciertos claros. 
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.. ..Por O:traparte ,en . esteésqu~ma; cada especie pennanece . 
cQnfináda ,atma.·porción ,del(:lesé<;tlaq~ tamañ9$ de (üél,r()clebi40a 
que sus .oaractf3.rist,i<;!Etsconsti tuyen· .uncompromis.o adaptªtiv;o 
entre· claros .de~'iferente tamañ'C} (Denslow19S0). En :r:eE?\llllen, Sea 

. trat.a .. deUn(:l. hip.óte$is deequilibrioque .. se :Pasaexclu~ivamerl'te 
.en l·as :difere!Dc·Í:as.de.nichoparaexplica:t la' coexistencia.. . 

Orians (.1982>:'> l,levó,másallá las i;<;teasdees,pecJal!zación en 
clarosi. ,alsug.erir. que" .e>.:isten especies adaptadas a, las 
cortdiqiones p'articular~sde tres zonas en ca,d:a claro:.larai~, el 
¡fuste, ylacqpa:del árbol ca ido ,·-Si¡ enfasia. no r'esidi6:'i9n la~ 
dife:renciasenel ;ambiente lumínico de 'estas '~cmas, s.ino en ,Una 
'seriemá.sextensa de diferencias ambientales; .' 

Brokaw-.(1987).ba apdyaddemptricam.ente la hipót.e!?i,s de , 
diferenciac.i6~de.las eSPecies aihóreaS.'con relación, al; :f;:~maño ,de 
los claros "Elha sugerido ,que ex:iste;\un continuo tile. est.:rategias 
de regeneración,. qUe corresponde al gradiente,aetáll;la:ñode 
cláros ~ " La ordenaqióndeespeoi.es en este gl1'adiente,!:le 
l1'egenéraciónrequiere de propiedades (tasa de oreqiItlient.o, área 
dedispersió.n).yt~aeGonsecuenqias, (abundancia,. dinámica 
poalaciorial) qtle .son propios de ,cadaestrategiá . (Brokaw 19:87) .. 

,En general, e.stos a.utores manejan, 'en • ocasiones . 
implicitam.ente,una>$eriis .de conceptos que talvez son más 
co.ncisalllef1,tedescritos ,por Pickett (19B3) ~Enpa.labras de 
Pickett (l:9~3j, "la dinátuica de la vegetación de lasselYqses, 
CQncebida,'como unJ:1roce$:o de creación ycierreide cla ros 'n.. Est.e 
es un proee~óc()mul:\i ta:t:".i·ocon;t:'epercusü~nes ani velde las 
pqbl~clonesd.eárboles, yaq1l9 las di.fe:t:"entesespeqiesmuesfra:n 
unáva~iedad.de respue$tasaestos claros (Pickett 1QS3).~"El 
resultádp másimport:an.t¡,e de la t'ormaciónde claros:,. en uns~ntido 
eqoJ.6gi,.co , era que .di<ferentase~pecies tienen: éxito encl.arosde 
.d~fe:t:'enteta:maño, .. de, tal" manera., que lasespecie~pueden . ' 
claslf1carse·de a.~u~.rdoal tama.ño. de claros ,en el. que usualmente 
tien~n,;é?dtoJt. .A>ju:Lcioi4e este· auto,:r, t1estacl.G\$itica.ci9nes. 
másap,rqpiada para r exrte,uier 'pa.pel·'de las.q;ifsrentes especies 
eUla dirUimi.caél~.bosquesnt;) explotados¡mielJ,tras que lar 
cla.sif.icación análdg;a;~nm;arcada en l;1ncontinuode maY9l" , a . mene)'!: 
capacidad invaso:r<;t, ,.es más apropi.ada '. a la di.námi.ca. de la 
vegetación posteriqra .1aexplPta<::ión". . sin ,embaJ:;'qo/.~l mismo.' 
reconoce.1QspÓrmen9re.s deunac;:lasific;aciónsimp!;ista , en 
especial , <jiadQs .1 (l)S "comportamientos . compensatorios' · y 
requerimi.en~os.de la~diferentese:?pecies", y sugiereque(la 
.caraOtérizac~ó:ntilel ·"J~n~cho de regeneración"" ,sensu,Grubb (1971.) 1 

permi tirá 'e1refinal1tlento de esta c:i;asificacl;ón. ,' • 
. " .. Bajocqnside't'ac.iones.untanto dife:t:"ente$, Mal:tínez .... Ramos 
(+~85J;recpnoci~ .. treS ,~uPQt:l " especi~sarbor~as, que,just:L'ficó 
cQmó;,p:1,lbtqs4e c~tlve:.rrge,n~iaecológica.,ContP los .alltores." 
p.lilteii~l!'es ,él:<.9Soci<5 I$;~tqs ~rupos COI). diversos gradientes 
de:m9~~~icos."C9~<hOljgevidadytamaño de aIraros en que se . 
re9~e.ránl •• , PerQt~lv~z '~los identificlóIl14~.,plenall1ent~porsus' 
estr~t;e.gi~s . de; 'ª,si:<JJJlaqión energétirca. . Para Martínez -Ramo$ 
(19$~)'" Jos;piQnet'.Q:S;son espe9ies que.canaliz;an sus reqursos 
hac'ia~l creé~lÍl;i~nt:(l, reproGl"Qxición y dispersión de .. semil1aS l . 
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mientras que los nómadas los canalizan hacia lasobrevivencia, y 
los tolerantes, hacia la adquisición d,e tejid(j~ fotosintéticos. 

Hubbell y Foster.(1983: 1986a) analizaron los patrones de 
distribución a gran escala, de individuos mayores que 20 cm de 
diámetro ala altura del pecho (d. a.p.) ,de un gran numero. de 
especies. A través de estos patrones, es posible estudiar la 
asociación entre el establecimiento de 'individuos de cierta 
especie ylascaracteri.sticas del ambiente, y así describir el 
nicho de tal especie, y el gremio al que pertenece. Ellos 
encontraron tres patrones generales de distribución,: pero' 
conceden que "la mayoría de las especies parecen tener'sus 
propios patrones individuales de distribución'yexisten solamente 
ligeras asociaciones pon hábitats particulares en algUnas 
especies" (Hubbelly Foster 1983). Algunas especies muestran una 
distribución aleatoria, pero la mayoría exhiben una distribución 
agregada en ,el espacio. 

Con respecto a las· especies con distribución aleatoria, 'que 
, por lo tanto no parecen estar asociadas a característica alguna' 
del paisaje, los autores sugieren que "todos los sitios son 
igualmente buenos para su establecimiento'Y maduración". Estas 
especies no parecen tener nichos bien definidos. Entre las 
especies con 'distribución contagiada, algunas ,se asocian a 
característioas particulares del paisaje, conto la topografía o 
los suelos (Hubbell y Foster 1983). Se puede decir que las 
especies que ' se asocian . a una misma caracterís,tica comparten un 
mismo niehode hábitat (sensu Grubb, 1977) y co,nforinanasí un 
gremio. otras especies tienen distribuc:ionesasociadas a 
ambientes más particulares, como los claros, los bordes de los 
claros, o inclus,o sitios sombreados del sotobosque (HUbbell y 
Fost,er1986a), conformando respectivos gremios,. Sin e:mJ:>argo, 
muchas otras, especies no se asocian con característica ambiental 
alguna,. . Dé 'éstas especies I los autores sugieren que:posiblemelite 
su establecimiento "esta fuertemente· influenciado ,por factores 
históricostransitorios¡ tales como perturbaciones por 'la caída 
de árboles "o por la reciente expansiónaparti:r de pocos 
ancestros colonIzadores, y no por condiciones microclimáticas 
fijas" (Hubbell y Foster 1983). 

l?or otra parte, Rubbell y Foster (1986a)· .realizaron un 
análisi,s de .la composición floristica ,del vecindario arbóreo de 
un árbol promedio para varias especies, yencontraroll qué este 
vecindario es sumamente rico en especies/pero talUbién'es 
sumamentev:ariabl:e~ Por lo tanto, la probabilidad de que 
individuos de dos especies particulares se encuentren 
frecuentemE:mtees muy baj a. Ellos sugireren que est~, 
impredecibilidad constituye una presión selectiva semejante para 
todas las especies; presión gueha de resultar en una evolución 
convergentelll, . contraria a la diferenciación de nichos. , ,Por esto I 
estos autOres ~ugieren que las especies que integran un mi'smo ' 
gremio, comparten:morfologias Y,fenologíassimilares que les 
permiten "resolver los problemas fisiqlógicosbásicos para su 
sobrevi,venciadentro de las amplias zonas adaptativas. dé su 
gremio de historia de vida". ' También afirman que· la fuerte 
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'. _,':< ~,~, ",_' : _. :, ~ ~ ~,', _'_ <~;-:~'.}~:\~j¡;..ii;J~~, . ~; •. ', ',_"" ~_ '" _ '_ ." 
't:onv~J79'~naiactelas .. Elspe<;¡:~es":~: ·éngr.eln~OS, se. d~ea .• q\leca~is.~e:n 
.. :pG9af¡3.aJl~:tras,~eser~.árl>o:t t:r9P~cal, .• ya;~El·t)crtn:,r~n9~~ildes· 
(iisqenti.l'lui(la;G1~ .a(jspta:Ci:vas . yC~il\Promisos'en~re ...•. las. m;Lsmas.~·· •.. PQlt· 

. l.~.tant~.; predicenlae,xisteJlciad~.poPos. gr.émiol:? . (Hub1::>ell"y 
ilfos;t.e;.li9&~a). ~... . ...... .. ..' '.. '. ... . ....... '.. . .. '. ..... ..' . 

•.. . ~inem}¡)a.l"9'P, ~stas conqlusiones se~'esp~~n(lend~ la .•..•. 
. $bservilGiQn·. d~pat:.;rone.se$tatj;cos . a gran . éespala I 'muyditerentesa 
. aqu~11bSq'Q.e,s~pu~d~no.btenér,de estqdiQspoblacionalesm~s '." 
.ll\inuciosos,:. E~ laregiónt1eLosW:nxtl~s, Veracr:uz,en el .s~res-te 
tteMéxipc>'í$e .. ñ!anreali:~ado·· var.iegestu.d.iosP9blacionales<de .la . 

.. . pal111aarboret;c~nte As~rocaryumme~i€.anuml', que ·servirán(\e ·}¡la.se ,. 
·.parapl;'oQaralg;uni!sh.i)pót,esis so~re las int.era.cciónesentrelas 
'~speciesa.rbóreastropiealoes oC ' 

2 .• 4:t.aestructtl.ra de la 9~munidad arbórea en Los 'lWlt;las 

Qesae: los <primeras estudias de la comunidad arbórea en .. Los 
'I'uxtlas, .se p.usodémanifi~sto la ubicuidad de la palma· 

"a]:'por*=scenteAstrocaryummexicMum, que enquadro$c de 6 . .00. m2,. 
alcanza densidades e quiva lel'ltes a entr:e 300y 123Q indiy~duos 

'(:>3 .• 3. 'cmn d. a.p.') por hectárea fFiñeroetal ~ 1977) .;d,enl:?idades' 
quecPtlstituyen entre el 2:0 yal 61% del total comunitariQ . 
(:p:i,ñerq et .?!l .. 1977). En materia de cobertura, la relación 
C$~ert:u.ra/áreade muesueo,para ,A. mexicanum, regiStra valores 
entre 0.2.5 y 1.28, quecorresI?onden a entre. 8y45% . del total de' 
.la comu.n,.tda(i (p.iñero et -ª.J,. •. 1977)" Estos hechos condujeron ala 
. sugel:"encia qequeposibl~ent.:s ",a .mexicanum juega. el ),lllismopapel 
que1asespeciescaraéteristicas de·l dosel.superior.dela . selva,' 
yquesuinflu..~nc:ia en. la determinación; tanto de lªs '.' .' ." " 
caracteris.ticas 'fisionomicas y ecológicas <.le la comunidades. al, 
,~nos tan l1ppoJ;"t,ante., 'éoma la de las especies que seconsiderar,t. 
doml;nantes (!le. lacolllunidad·t (Piñe:to~ .al. 1977) .En este ., 
est\¡.diose observ,Ó,tamb.lén,que la disminuc'ión, de la.líaPQrtanad,a 

, de.la,palma·endifetentes sitios es. aCompañada por:,un ttincr;etqento 
~e.rieral de especies del estrat.o inferior, e,specialment.e ,p()r.,e~ 
ip;o.r,emen1::o.de' 100 i:v1Ciuo.s . de Faramea,occidentalis (R~bi.a'Cea.e), , 
E;tug.iriendo unpape.l,.importantepara·,a.me-xicanumen la , 

iestruct.ura:bi;ón"de ,este. grupo <lle especiesde:l'sotobosque, mismo ,'al 
qué :perte:r:tece." .'. ...". ' .'. . , .. 

". ,por .otraparte,.se ha propuestoqu.e el.mayor. efecto que ~. 
·mexicanumpuedetener sobrel<;t Comunidad, eS.a t;rav~sde- la . .'. 
l1tqd~fi:cación<;ielrégilllen lumínico delsotob.osque,{~aruktBánet al. 
:198.5}. ,La.proiluesta es plausible ya que Yoda '(1~74)encont.r~qp.e 
pal1aunasel:vallúmecla malaya,. '.lazonaentre: .los.oy. 6 m, deal:turél 
eS'aquella .endóndedecae más .rápi<iamente.. la rad,iaciónlp.min}.efil) ... 
E;stoé,s de.bido:á la.. mayor densidad de.. área;fQ1iar, 6alams·· 
~~icdente. interc;::.epc~ónde lal'llz,que ejeroenlas frondas . 
bor.l.zónta,les de las. palmas (Yoda 1974) .. 

Estudios·subsecuEmtesexploraron. e], posible papel de la .. ' 
,péil11la:sl.'lla e.sifruoturáciÓn delacoIllunidiad ,arbórea ~ E~ cuadrC!s 
de EiOOm2 iexi~teunarelaci(j)ninversa entre·, la.cob~rtl,lra, de, 



. Astrdcaryumméxicanum. y el núinero de otras especies arbóreas 
(Satu.khán·§tt al.. 1985) I 'sugiriendo .un efecto (iiferencial sobre 
lasespedies. En cuadros de una hectárea, $& obser'Váuna·· 
relación inversa entre·el número de palmaS y el núiner,o>de 
brinzales (ind. >10. cm diámetro a la altura del pecho-d.a.p.) de 
otras espécies (Piñero stt· al •. 1986). . Esteúl timodctto eS cuanto 
más interesanté porque se observa que las altas densidades de 
palmas, y consecuentes bajas densidades de otras especies, se 
encuentran en los sitios con mayor grado de perturbación, en 
donde presumiblemente deberían encontrarse altas densidades de· 
brinzales de especies demandantes de claros (ver g"g. Brokaw 
1985). Es posible entonces qUe la agregación de palmas, 
promovida por la apertura de un claro, produzca un dosel cerrado 
que limita diferencialmente la regeneración de las especies 
demandantes de claros. sin embargo, investigaciones posteriores 
revelaron que las altas densidades de palmas se. correlacionan con 
bajas densidades. de especies arbóreas tanto del dosel inferior 
como del dosel superior, pero con altas densidades de especies de 
claros (Martínez-:Ramos dato no publ.). En conclusión, A. 
mexicanum podría afectar la distribución y abundancia de especies· 
de diversos grupos ecológicos. Uno de los objetivos de esta 
tesis es· explorar estas relaciones entre grupos eCOlógicos de 
árboles tropicales. 

2.5 El amJ)iente lumínioo del sotobosque 

La luz es a menudo el principal factor limitante (Pearcy 
19á3: Chazdón 1988) y regulador (Denslow1987l de las procesos 
del sotobosque, y sin embargo, es aún un factor poco entendido. 
El régimen lnmínico del sotobosque·está determinado tanto por la 
variación· estacional, intrínseca al aparente movimiento del sol., 
y por las condiciones climáticas transitorias que modifican la 
intensidad. y composición espectral de la radiación solar, así 
como por la· estructura del bosque, (Horn1970: Pearcy 198.3; 
Chazdony'Fetcher 1984; Canham 19a8). La conjugación de estas 
variablésproduce·gran heterogeneidad en el ambiente lumínico, 
que es la razón de que su estudio sea tan complej o. . 

. Por mucho tiempo, se ha presupuesto que la luz esta· 
c.ompuesta por dos factores: luz de sombra y luz de rayo de sol, o ! 

más comúnmente, luz difusa y luz directa. .Aunque esta distinción ·1 
fue útil en el reconocimiento de la variación en la intensidad de 
la luz, operacionalmentepuede resultar en subestimaciones dEÜ 
ambiente lumínico (Anderson y Miller 1974) .La descomposición de 
la luz en dos factores difi.culta también las comparaciones . entre 
diferentes sitios: en un bosque maduro, Evans (1939) obserVó que 
un sitio cón mayor intensidad.de luz difusa que otro,puede 
experimentar .también menor frecuencia de luz directa. 

En lo que respecta a la luz directa, su misma consideración 
fue Objeto de pOlémica por autores que la consideraban . 
innec~$aria e incluso equivocada, ya que su intensidad parecía 
anormal y fortuitamente variable (Walton 1936, in Evans 1:956),· 
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l?ataresolvert~lprobl~;m.i:l,Evanset al.. (1960) sugirieron 
mediciónesprolongadasdel factor d(ia luz. diredta. . 
. '01:ra Ciificul'tád enla'des9:tipciónde. ambientes,luminicos es 
la·reproducib:i.lidad 'él,e . las mediciones .. Algunos estudios tempranoS . 
imtestigaron esta si tuación para el factor de luz di.fusa I y . 
concluyeron,que,encondiciones'n\lbladas, existe.relativa 
establlidacl yrepr9d1J,c~bili(iad espac~ial (Ev(ins 19.39} ytempo:ral 
(Evánset\~,.:19?O)enlos ·pat.rones de luz difusa del sotobosgue. 
Encondicic:,u1es nUbladas, se pU(iadeesperarque, . ,en un mismo punto , 

· la luz .' dtfusa'varíeporefecto del grado de nubosidad. . Sin 
· e:tn}.)a;rgoideiacro,erdoaEvansetal.. (.1960}ja pesar de esta' 
variación, . las relaciones de intensidad entre diferentes puntos 
se<eone;ervan. · .... Encuanto ala relaol:óndelospatr9nes de luz 
dflfúsa;'en'conqiciones' nub;taqasy . soleadas, Evans .. (1939)sugi:ti6 
'quelasrel:acfones'de'intensidad~ntre diferentes punposse 
conservan, peroEv.ansetal. (1960)éncontraron que,·dichas 
relaciones sepi~rden.; 

'.,En<:uanto a"lal'U~ directa, debido a la dif:icultaden ·su 
medición¡tempranamente- se exploró la'posi:t5ilidac;t de'pre<iecirla 
ot:m:b<1seenlasll;tedicicnes de -luz difusa~ . Par.a ello , .. seésttidiÓ 
la relación] entra la int.ensidadde ambos. factores. en unntismo 

'si tio{' ;Los resultadoS fue'l"on diversos;mientras'qQealgunes . 
estudio,s,hansug;e.ridosucorrelación(SasaRiy . ~oxi 19S1hotros 
han '. nq1;ado ·su,atls.e:nciade correlactón{Evans .1939¡ Evansetal. 

· 19(0) .,TeÓriéal1ient~í . estos faCto:ressonindepen4ientes{ver .' 
.. sección 3 .. 11,lo.quees evidente 'si:sepiensat;{ue la iIltensidad 
delaliú:zdifúsa pUede'aumentare,n. dfas',nublados, mientras·quela 
luz;di:r:recta necesari~entedisminuye (Al'1derson1964>:. 'Chazdon.y 
Fetch.er (,19841 el1cbnt~a'l"on'gue larazonguardadaentre lalu? del . 
sGtobosque yl~de u:tlclara .esmayor en días nublados qtleendias 
d$$pej.a<io,s(~azdonyFetcherl!18.4J, lo. que sugiere qué la .. ra·zón 
ent'l"éluz difusa y directa : <esdtfer.ente: entre estas sitios • . 

·.unfact.orl1lás:defeomplej tdaden el: estu~i'ódeambientes., 
lum1nicps. e.s lanatu:ral'eza •. ésp.ectralde la luz._·. Enmuchosca:sos, 
dqsamPientes luninicos comparabl;es eninte:nsidadpuedtan 
corresponder,pqrdiferencias eni~;ucorOposició:pespect:ralj. a dos 
situaclIpné.s,biológicasmuYd.ifere¡ntes fEva~s1939i'Chazdon 1988). 
Elmism~ <paso a través ¡;lelas nubes o del follaje' afecta la 
compos¡'ciól1es,Pectralqelá luz .. La nubosidadoss ,pues,UIl 
mOdi:eiqador . importante d~l. 'ambienjteluminico.otros .efec~s de 
la . nubgsidad :'hansidom,encionadosr por chazdon y fetcher . (l984) . 
EnCos:ij:aRicaJ,:ellos observaron guelaal ta irradiaqión",produéto 
de la /mayoreleva:ción solaren el ve;rano<, puedesermitigada.por 
nUbe:s,.<comunesenesaéstación del añO'.. s;in e$argorenotros. 
lug-ares., es;t.~s. l!a¡;ctoxes Sé conjugan de 'diferentes maneras; en Los 
fruxtlas:,lasl¡)ajas:Latitudessolares ." de' inviernosonac'ompañadas 
por cond¡*c;lOn€¡ls ge gran:p.ubo~Hdad (Estradaet'al. <l.~85}, 
;result.é}'ndoenLambientes· d~ baja luminosidad • ..Elefectq de ,las 
nube.s. ~ipu!;ade,<se,rtalquel,a variabiliCiacldiaria,dependiel"lte de'.la 
~u1:)osida:d,esmayor queila variabilidadestaci~:mal., de,pendie.nte· 
de .. la elevacIón solar (Chazdon y Fetcher 1984). . 



NQ'o~stante las dificultades que acompañan la comp1ejida.dde 
esta materia, su estudio puede facilitarse si se conocen las 
variables relevantes a la. pregunta que se plantea; ;no toClas las 

.variables son ~rtinentes a una pregunta, y hay algunas que .son 
suficientes para, una re$puesta. En estudios de fotosíntesis y 
gananciad,.e ca.rbQno,las .llnid.ades de luz apropiadas son flujo c;1e 
quanta. si s.e trata de estudios de balance energético o 
relaciones hidricas,son más apropiadas las unidaCles deenergla, 
y en el caso de estudios de tasas de crecimiento., supervivencia y 
reproCluoción,los .estimadores apropiados sonporcientode cielo 
abierto o total de minutos potenciales de luz .Ci.irecta,(Pearcy, 
1983; Chazdon1987) • 

Algunos estudios del ambiente lumínico del sotobosque han. 
sqge:t:ido que la estructuradal. dosel,. o inc1us.o la cobertura de 
alguna especie particular, tiene un papel determinante. del . 
ambiente lqmínico. E-vans' (1939) sugirió que la bajaincidenc1a. 
de períodos de alta intensidad lumínica (rayos directos), en 
bosquessqcecionales, era.de'bida al "parejo y·continuo,aunque no 
denso, dosel de Musanga smithii". Hom (1971)sugiriá que el 
tri.\yecto íntegro de la sucesión en bosques, se debe a.los cél1:nbios 
en las oondiciones lumínicas, ocurridos por e.fecto de las .. 
difer~cias en·la cobertura de las diversas especies .arbóreas. 
Otros estudios han sugerido este papel para la'vegetación del 
sotobosque. Yocta (1974) obt.uvQ el perfil vertical de luz 'para 
una selva, y lo aj.ustó auna función con cuatro pend.i:e,ntes 
distint·as. Cada pendiente corresponde a un. coeficiente de 
extinción de ,luz,' y ya.quedicno coeficiente permanece constante 
mientras la densidad de área foliar no cambie,Yodasugirióque 
.el. dosel de ¡i.\ .selvase divi.de en cuatro zonas· de diferente 
densidad de área foliar. 'La primera y la tercera correspanden al 
Q.o¡¡¡;e1 de un árbol emergente yal dosel principal bajp este.. .' En 
ambascap¡as i .la luz se extingue. 'a la. misma tasa , mientras que . 
entre e11,as existe una capa endande la densidad de hajases muy 
rec1uCida.,. y la luz permanece casi constante. La última capa 
carrespondealazona cercana al suelo (hast:a 4-6.m dealt.ura), 
dondeex:ist.e grap densidaClde palmas 1 arbustds ybrinzales. A 
.est:acapacorrespondeelmayor ·coeficiente deextinc1ón,y Yoda 
(1974)·sugiere qp.eestose debe a "una. mayor densidad .deárea 
foliar oauna más eficiente 1ntercepciónde l.a luz por. las 
frondas palmares, quese'extienden horizontalmente". EnLa 
Selva" costa' Rica l. se E!ncontró que lacaberturade lá: vegetación 
se reducia ·qe ,.90.4 a 85% cuando el sotobosqueera rembvido 
(Mi.\rqúiset al. ,1986). Esto corresponde a una reducción de 36% .. 
en la. luz que llega al suelo, por ef.ecto de su paso a través del 
sQtobosqü~. En comparación, en .el.sit1o estudiado por Yoda; . 
(1974) ,el sOtoJ:¡osque interceptaba entre 60.y 70%. de la luz que .a 
él llegaba._ . En e·fecto, la densidad del sotobasque: es muy notable 
en.algunosbo$ques, camo.en LosTUx:t1as, Veracruz,en doi1dela 
densidél;d de palmas es. tan grande que da la apariencia de haber un 
pal;tna:rdentro dE!. .1amisma.selva(Piñero .8t aL 1977; Es.trada et 
al. 1985). 



La modificac.ión~elanibiEmte'lUlt1.ínicopor el follaje no es 
solslUe.ntea. través de la intercepción de luz o . .la modificación de 
sucompQsición :espectral. A causa delefe.ctode piinumbra I,el 

.qoselpuede reducit parcialmente la , intensidad de la luz que lo 
penetra (smitlíet.al. 1989), PEÚ::Q exteI;lderaparentement:.e. el área 
de exposición a lamisIíla (Xiller y Norman 1971) • Esta " . 
modificación puede v,ariarpor efect,odelaformá de lsshojas de 
una planta1~ue;fect,0$é in.crementa cuandó ls.shojas 'tienen una 
',razónperímetrp/sUperficieele:vad~ (Horn1971) l' 'Las .,palmas, 
,qráciása sus múl.tiples y lsrgaspina:s, representan, aÍeaso 
extremada" esta,situac.i:.ón,axponiéndCl gra.ndes >superficies 
:foliares é()n,1.lna~attarelación de perímetrojsul:'erticie (abs., 
per,s .. J. '~refecto de penumbra, una frondáde'P!. mexicanum,a 1. 
m:omásdalsuel0,' reduce la' intensidad 'de tOdala'luz directa 
qqe pasa a través de ella (obs. pers., calculado con las 
ecUa6ionesde smith ,'stt Sll.1989Y..· , . , 

,No obstante, la cantidad de sugerencias queprométen. 
resul tag.osinteresantes, la intercepción ·,lumínica producida por 
el 'sotol:;to;sque, y por las palmas en particular ,.no ha sido 
investigada plenamente. ' otro objetivo de'es;ta te.sises'producir 

. algunos ,resultados en este sentido. . , 
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3. MOD&LODE DISTIUB.UCION E.SPACIAL DE PALMAS 
. . 

,3.1 Indióe de interoe¡;toión del veoindario.de palmas. 

Con.~otivo de evaluar cuantitativamente la modificación d~l 
ambiente lumínico .producida por las palmas. de Astrocaryum 
mexicanumsobre elsQtobos~uef se elaboró un modelo de' . 
. distribución espacial de dicha~ .plantas. Este modelo tiene como 
base l.a cllantificación de la obstrucción de la bóveda celeste que 
para un pun.to determinado, produce la copa de una o más palmas, y 
utilizad.icho valor como.estimador éle la intercepción lumínioa de 
tales copas~ . Es claro ,que Ei'ü. argumento fundamental del modelo es 
lasuposiciórydeque. la cantidad de. luz interceptada. por las 
palmas es función precisa de la proporción de cielo cubierto por 
ellas. . . . .. . 

El siguiente punto a considerar en la construcción éle.1 
modelo es la decisión de~cXlál es, teóricamente, el vecindario de 
Palmas .. qllE3 af,ec'tael ,ambiente. lumínico de cierto punto. Ya q1;le 
la bóveda celes!te puede representarse comounasu.perficie 
hemisférica, este hemisf~rio es el área inicial deestud¡o, pero 
además, es necesario hacer las consideraciones sigl.li~ntes: • 
al aunque el argumento de la proporción de cielo abierto es en' 
general válido en cuanto' concierne al factor difuso de la luz, su 
extensión al factor directo sufre de limitaciones. La luz 
directa, qlle proviene directamente del sol, no proviene entonces 
de todo el cielo, sinoqllese restringe auna línea en el 
firmamento, descrita por la trayectoria diaria del sal; la suma 
de estas líneas a lo largo del año, producen una .banda. En la 
selva de Los Tuxtlas, e.sta banda tiene como límites 85 grados de 
elevación al norte! y 49 grados al sur. 
b) no obstante que en un lugar abierto, la luz proviene, a lo 
largo del día, de elevaciones entre O a90 grados al este y 
oeste, la situaoión es diferente bajo un dosel. Evans (1939), en 
bosques tropicales de Nigeria, Asl1ton (1958), en Brazil, y Pearcy 
(1983), en Hawaii, observaron que los períodos de luz directa 
(sunflecks) ocurren durante las 4 a 6 horas alrededor del medio 
día; en otros momentos, el sol esta oculto debido Ifa la menguante 
transparencia del dosel" cercano al horizonte (Evans 1939). Este. 
período de.6 horas corresponde a elevaciones solares' superiores a 
los 45 gradOS. Anderson y Miller (1974) mencionan .que la 
prObabilidad de observar un hueco bajo un dosel, aumenta 
marcádamente con el ángulo sobre el horizonte I a excepción de 
cuando las hojas se disponen perfectamente horizontales. Este 
punto, al referirse a los huecos del dosel, conciernen tanto al 
factordifus·o como al factor directo de la luz. 
e) la intensidad de la luz sobre una superficie es función del 
ángulo entre la trayectoria de la luz y la normal a la 
superficie, decreciendo con el ,coseno del mislUo. Por lo 
anterior, se puede suponer que es al medio día cuando la luz 
incide más intensamente sobre el suelo de la selva. 

Por las consideraciones anteriores¡ se concluye que las 
obstrucciones capaces de modificar de manera importante el 
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ambienteluminico de cierto punto en el. sotobosque, son aquellas 
que se dis.ponen por encima de los 45 grados de elevación con 
respeoto al punto. Esta conside:ración restringe el área de 
estud!o ,ori~intilmenteunasuperficie 'hem,isferica,a la base de 
un cono .' irtvEií:rt.ido de 90 grados.t -cuyo vertice sesitliaspbré el 
pu;n.to etl>auestlt6p (Fig. lh . El modelo debe enton~s evaLuarla 
'disposicióndelás palmas cuyas copas se. situan dentrO del cono 
,invertido, y Guantificar la obstrucción que produ:ceridel, área 
traÍ');sveréaldeL cono. El siguiEmte punto es ,la cuantificación qe 
diciha' obstrucción. . 

, Éneste punto,. :las conside.raciónes pertinentes son lasque 
sigúen: . . , . 
af::ta eober:turadé la'copa de una palma mayor del mde altura es 
relativamente constante {Piñero eta! 1971; Martíne,z..."Ramos, datos 

· .si;npublic.ar} . Esta es 'aproximadamente Un área circular de 7..25 
:m2. . . 
b) . si dicha cóbEq:'tura eSCOD$tante , entonces la proporción de 
bóveda ti. .. .@. secci.6n ,del c6no } que: una palma obstruye i depende 

,de la. distancia a la queJa copa se halla del ,punto (Fig. 2, 
recUadro)_ . :Alt.ernativam:ente,se puedeconside:rar que esta 
distanqia cOIlstituyeelradio.CJue descrfbeun¡¡¡ bóveda particular 

• pa~aaacla 'Pa¡;lméliygúe .la prop9r.ción de bóveda ,'. queuriapalma 
obstr:uyedepende délinvÉirsóde.lárea. de la l:>óveda en la que Se 

;dispone: el área ae>una bóvéda·esfunción del cuadrado de su 
· radio: ti. e'. di$~ancia .de l.a· copa} (Fig·.2.) .. 
e) las copas de. las palmas·se·sobreponen {sinembar90t la 
i.n~prp:oraciól),: en el modelo, de este hecho, no modificÓ·.·de JnaneJ;:'a 

',importante lps resultados, .por lo que fue excluido,' 
posterio:t;:'mente, por la complicac.ión que ililpltca}. 
d) ,se, haoe,lasuposición .de que la cobertura de una copa 
repr~senta unasupcérf lete homogénea , bien en l'a ,realidad tiene 
hue.cos.en'su interior. 

"El,11l0delO . asigna el cada palma {i)del vecindario, un ind3,.ce 
de int.ercepción ,( 1) que sé calcula "i;l. partir del área ;.de cobertura 
de la copa (C), y del cuadrado de la 'dlstancia del centro dé la 
copa:al. punto' (r2) ':' 

It-- C/(2*pi*r¡2) 

Por',~erconstantet e /2*Pise designa como k: 

,,2 
Ii = kjr¡ (1) 

'Como él modelo no considera lasobr$Posición de copas, el índice 
de intercepoion delveclndario (rV)·se oalcula como una simple 
sumatóriá: 

IV ::; 
n 

.~ l· Ü 1 
" i=l 

(2) 
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3. 1. 1 Ca.libración del IV 

Pa.ra calcular el IV teórico de cierto punto ,s;e considera 
que el vecindario esta. compuesto por todas las palmas que 
disponen su c.opa, . al menos parcialmente,. dentro' de Ul'lcono 

. invertido de 90 grados con vértice en. el punto, irrespectivqmente 
de la lejaniade.su copa. Sin embargo, esta definición del 
vecindario se basa en consideraciones teóricas (verarriba)qu:e 
posiblemente no son las más adecuadas. Por elle, es pertinente. 
calibrar el IV, a través de .la modificación de la definición 
original del vecindario, basándose en estimaciones directas .del 
ambiente luminicode los puntos. Una. técnica particuLarmente útil 
para este propósito, es la ba,sada en fotografias hemisféricas del 
dosel. . 

3.1. 2.Fgtografías hemisféricas del· dosel. 

Esta técnica de estimación del ambiente luminico consiste en 
el análisis por cemputadora de fotografiashemisféricé;ls delddsel 
(Chazden y Field 1987) •. Su fundamento 'es el·. análisis de la 
c;listribución del follaje del dosel visible en la fotografía;. la 
fetoqrafia es el registro de las obstrucciones del cielo. que: 
experimenta el punto dO,nde esta fue tomada. La.fetograf;ia es 
digitalizada y alimentada a una computadora para obtener 
estima~ionesde la intensidad de la luz total anual, .así como de 
sus componentes difuso y directo, en unidades de flujo. de fotones 
fotosintéticamente activos oPPFD (moles/m-2/dia- t ) .La .. 
fotografiahemisférica,es una proyecciónplanaeircular de una 
.superficiehemisférica I en este caso de ··la bóveda celeste;. La 
proyección en cuestión es la proyección de' Hill, en donde el 
ángUlo de elevación de cierto objeto en la bóveda celeste, es 
'propercienal (';J.l radio en el que se halla en la proyección 
circ.ular. . . . 

Independientemente de la técnica, el facter de luz difusa de 
cierto. sitie es función de a) la distribución de la intensidad de 
la radiación celeste difusa; b) la distribución de estructuras 
absorbentes de la luz; y e) la absorbancia, reflectancia y 
transmitancia de las mismas (Chazdon y Field 1987, Cat¡.ham 1988J~ 
Sin embargo, la técnica fetográfica considera solamente algunos 
de los antel;"io.res y hace algunas suposiciones simplificadoras 
(Chazd.on y Field 1987). Se hace la suposición de que a) la 
radiación celeste.difusa·es is'Otr6pica (es de intens;ldad un;lforme 
entedo el .cielo) yb) que las estructuras absorbentes no. . 
transmiten ni reflejan la luz. El componente difuso es calculado 
entonces a partir de la intensidad de la radiación celeste difusa 
yla disposición y tamaño de huecos en el dosel. La dispo.sición 
y el tamaño de estos huecesregistrados en la fotografía 
hemisférica,. se utilizan para obtener una proporción ponderada de 
cielo abierto' (Weighted Canopy Openess), es decir! la proporción 
ponderada de la bóveda celeste que no es interceptada por el 
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Fig. l .. Origen.. cono inverti?o de interc6Rdc5n Jumtnica 
potencial. El cono esta descrito por una Jmea de 45 grados de 
inclinación, que .gira 'alrededor de un eje verticaL Dentrocdeeste 
espacio se situa la vegetación que tiene etpoterlcial de obstruir 

. una froccián importante de IQs aperturasdeldoselsupériorqiJ~ se 
> experimentan en cierto punto del suelo -vértice del cono- en una 
setva. .. 



11= 
¿¿ ::. 

Fig. 2. Obstrucción de lo bóveda ceJeste, producido por palmos de 
cobertura constante, pero altura vorioble. sobre un cierto punto. . 
delsotobosque. El radio de lo bóveda sobre la que se dispone cqdo 
palmo está determinado por la distando del punto en cuestíón, 01 
centro de lo copo de dicho palmo. La obstrucción, medido en un 
índice de intercepci6n por palmo (ii), depende de lotoberturo 
constont~e de los palmas (e) y del área de labóvedq celeste (A). 
El área (A) depende de una constante (2 Pi) y del radio de lo. 
b6vedo celeste,. o distancio 01 e.entro· de. la copa. . . 



fQllaj e del dosel. ~lvalorasi:gnadq 'a cad.él, espacie;> .a,bierto es 
ponderado por el ceseno del ángulo con el que incidÍ.rá la luz, 
que .através de él pase, sobre la superfi,o;iehori,zorrt,arc;iel 
Sfuelo. Este va.lpr'deWCO es multiplicado por el valor de la . 
'interisiqad, .de. radiación'celesté difusa i(l?FD ... difuso).d~.'1.fnsitio 
a.bi~rtoí:para.obtenér el componeJ;Jtec;iirus4:) de. la 1:uzdEi:!1 sitio en 
dohde~qe .tplllad,ala,.fot~grafÍ:a., ,ElPFD difu~ode1.fn sitio.. ..... . 
aJ)i,E1rtoes.Qaloul~docQmoeJ,15% de.su llFD total (yeF<agelante). 

E1Cálc;uI9 ·.·dÉ;!l:cOll\Ponen~e direc~or.ie:un sitiq:a],Í;ertose 
hace,a.part~x del valort'te lainte;ns,io.adde1PFD directof85~del 
PFD tptal).ponderado .por/é,l·coseno de1.ngulQ, de . iíl1C id.eng.i a de la 
luz '. sobre la superficie horizontaJqel.~~J;lelo ..Paracalcúlar el 
co~ponente directo.de· uns~i:tiodete::nnini'do (iel, ~ot.obosq;úe, la' 
téchicasimulalla traYe'Ctoriaso1a,;r:- :alt>],arg9 Q.~. 1.aBOveda 
cel,(;:!stey lacolllPa,ra'coE; la disposiciQn¡E¡1$ hu~c9sd~l ~~Sí¡)J,., 
ev iq.eI1teen . laJ\foto~rafía Ire,gist:rq;nde:.~ll PFD ~ 'ql;tepé\.s,ª por todos 
lqs,tiue,cQs;que.son int;;er~ect,ados pQr la":t;r;:aye~t:º.riao', , . 

: Laint~nsid;ad~de;1P,FD tótal de unt~:ticiabi~rtoes calqUlada 
a partir,Qé f) UnaCCln$t~nteso.lar, iU:i1atransmisj:v~.iaad . 
a.tmosfé)::'!car:iii), una,cor:recqión por la:l¡;Qngltud de la . 
trayectoria de. la luzpaI7, 'laatmósfera'{1Que d,épe~de de la 
eleVa9ións:olarh,yiv} ... 1:,a pt::oporclón.d~j l,\ltZ visible que e.s 
fotosintética (~1~en1ostróp~Cos). ~.consideraque.e1S5ll$ '. 
del,' fFDt{):t1Jl:tPQrresp~nde.é\ luzdirec:ta,:m;ientras que el 15:% '] 
restanté c,on-eS.pond$ a luz difusa~' . . 

l'as·;p;r;u.ebas ;r$a1 izadaspO:r los. au:tor~s,'de 1a,tecnica,: 
mostraro:nque .ex:i;st:;e l.lna .fuerte \c.orr:e,l·aoª,t:n (r=O.911 1 ,rs,::¡:;Q .• a7S): ': 
entfe .los ValQr~sde1 :PFDtotal .4':iarto. adomectia.nte ésta ' 1 

téc9~iqa .. yaqu~11Qs ' medldos:cgn .. fo~6ll\~~2 .sitiO$:d~l 
." s9tQEOsque.en.LQSTuxt1as (Ctiazd'9l); y, . ..lQS1l., .LasmayQres 
diferénciaseljltrelos valoresobs~rv~Qi~st;;,~arti:madQs:dede);;;i'eron 
a'~e.el,e~mpQPe,nt~ direqto.estima4o>par9_~4:$s$i;ti6s.en 
sotQbQ¡sque'l1'lUy.cerrado, sobresti.lllóe~ va+()i;i;eal:·~porotra: .• 
,páJ;t:e., .. las¡pri.hc:::dpales fuentes <d.e~1tJor de 'lb~.t:."cnica sGl1a)l~ 
d~~1t9r~iónpropucida . por ~el)teilté;:I:i~lQs. litlllitesderesólución 
tie" ~a;fcrtqgrª.~~ay .del dl:g:i,tá1iza4oilt'. delái.:mág(;:!rt: e) .. la mala . 
iii~~t;:j,.f:ica~tidtn ~~' .• <l:r:eas}lli:i,elftas¡ ··~.ets!l::rad~s;.y 4) . las. ' .' 
ine.}{'~o:t:~tude,;lS· •. dé, l$il~.SMPQ~t~ioneSf :;t~a;óas aR su.elabO'ra.ción.A. 
est?tsúJ.t.imálS .. ~~ añad~ l:as'!lPo$i~i,9:n d~quenoé,x;isi;e ,nub,QlSidad. 
Una! füente d.e:1ar:t"orpart,i'culár QEtlá ~st.i:ma~ióJ;lde1."c:Olr!:P'onente 
.dir$ctó, eSlaji'tlexactitud. en 1aalineaci.ón:ae1.afótografia al 
serid.ig:italiza(:la(ChazdOn y Fieldl~87).· 

• . .. NO ,o.bst:;::t".:t:et •. alno:eo:nside;rar la variaqiónat:mosféri.ca, esta 
, téchica adquiere .una ventaja, pues permite UEac'onfiable 
c(j.rnparaciónQ~¡amb~eritel1.fmin,ico d~difer~nti;;:s sitios l'lqu~ n<;> 
ldepengede flllPt,u(i1c1o'nes temporales 'd~lcl1ma. 



·4. MATBRIALBS, HETODOS y LOCALIDAD DE ES'l'UI>IO 

4.1 Localidad de estudio 

El trabajo de campo se realizó en la Estaciónde':eiólogía 
Tropical LosTUxtlas , del Instituto de Biología, UtiAM (Lot 
He1guerasl976: Est,rada et al. 1985). La estacIón se localiza en 
la 'región ,de Los Tuxtlas, Ver., en el km 3:3.5 km de la carretera 
de Cate1ll.aoo aMonte Pio. La estación esta situada en la ' 
vertiente barlovento del volcán San Martín,· a 3 km de la costa 
del Golfo 'de Mexico. Suposición geográfica es de 95° 04 1, de 
longitud oeste y 180 34 'de latitud norte (Fig. 3). 

Elpaisaj e de la estación es notablem,ente accidentado/'con 
variaciones en élevaciónde150a530 m s.n.m., esta última 
correspondiente a la cima del Cerro del Vigía. En general, la 
región de Los Tuxtl,as se 'encuentra cubierta por depósitos 
piroclásticos y derrames ,de lava, con la aparición esporádica de 
ventanas de sedimentos marinos del Terciario (Lot":Relgtieras 
1976). Se sabe que en la re.giónestán representados los 
1itosoles,regosoles, suelos lateríticos rojos y amarillos y 
andosoles tropicales (Lot-Helgueras 1976). 

El clima de la estación es cálido-húmedo (Lot-Helgueras 
1976) • La precipitación media anual es de 4560 mm y la " 
temperatura de 23.7 (le, con temperaturas extre~as promedio d.e 2.9 
y 17. OC. La precipitación varía a lo largo del año, con 48b mm 
en loa meses de lluvias -junio a febrero- y 112 mm Em los meses 
secos, -,marzo a mayo. La época de, lluvias es propiamente el 
veran,o, pero se prolonga. hasta principios del otoño por la 
ocurrencia de ciclones tropicales, y. al invierno, por. la aparición 
de losnortes, desplazamientos de masas de aire fríe y'humedo 
provenientes del norte (Soto 1976). 

El tipo dé vegetación de la estación es la selyaalta 
perennifolia(sensÚMiranda y Hernández'-X. ,. 1969 ~ in Martínez
Ramos 1985), con 'elementos arbóreos dominantes dé entre 30 y 40 m 
de altura (Estrada gt al. 1985; Bongers al. 1~88). Be han 
descrito para la Estación 818 especies de plantas vasculares, de: 
las cuales I cerca de. 250 correspondén a fornas arbó¡reas . (Ibarra .... 
Mariguez y Sinaca-Colin, 1987) .La nomenclatura y autoridades 
corr~spondientesa las especies consideradas en el presente, 
estudiase basan en Ibarra-Manriquez y Sinaca-Colín .('1987). 

4.2 Obtención del Indice de Intercepoión de,l vecindario 

Se calculó el IV para 71 puntos distribuidos en cinco sitios 
de pendiente escasa y sin evidencias de perturbacióI1 reciente ti. 
g. 10 años), es decir, sitios con el dosel cerrado. En cada 
sitio, se escogieron aleatoriamente 16 puntos, de entre 64 
posibles puntos sitUados a 3 metros entre si en un arr.eglo 
cuaCirangular de 8 x8. Con el uso de un clisómetro/ se determinó 
el vecindario de palmas (palmas con copas dentro del cono 
invertido de 90 grados) para estos puntos, situando el vértice 
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altura. de la. cdmc¡ro " 
br¡tnz.ct{ 

.. . 

ctl1Bt./1o a . 
la copCl 

Fig. 4. Relaoión entre lo distancia del punto a lo. palma, altura 
de lapatma,distanci.a del puntoal centro de lo copo, y cíngulo 
de etevación al.centro de lo copo de individuos de Astroqoryurn 
mex:icanLim.· Utíliz.ado en el cálculo del IV. (El triángulo ha sido 
desplazado de la· palma para mayor claridad. . 



die1conOa, Únaaltt;lrade 9Q 'cm (Fig.4) • ,Esta tHtlma ·.m~dida 
pe Í1nLt ió Elvitar .la cobertura ,de las. muchas plantasqtiéc,recen por 
de)¡:).aj;o l.()s ~OCll1,ycUYa respuesta ante el vecindario se 
pret.ende estudiar;~· Se considerartm déntré delconót:Odas élaE; 
palInas~l.l;yac()pa reVasara cortlpletao parciéüInente"la ltnea de .4;;, 
gradQ:S deelevaóión del cano ... Una vez deter;In,~naQO elv:ec;in~}:ario, 
para 'cada palmasacalculóla>cUstanci,aeritre "el centro "de ... su 
copa .y el vértice' del cono., Esto. se, hizosuponiemdota'l 
d.istancia cómo.lah.ipotenusa de un triángulo l7ectánqulo cuyo' 
oate:to .op,uesto eS la altura de la palma hasta el eentrq de. la 
c~paj;,':ycruyd:ca:teto adyacente es la 'distanciahorizontaldel 
punto ail tallo de lapalmá(Fig. A) • Con' esta ún.ica medida se 
calcu,lóel,IV (Ecuaciones 1 y ,2) • 

. Ló:sva.lores medios del IV ele los, .cincositias Se comPélraron 
con una prueba deKruskal~Wallis,ya que la distribución de ,sus 
valores nO<5e ajusta a una función nO,rmal, y las, <a iferenciasse 
determi"narqnconunqpru$a de: comparaciones m-c.l tiplesffJaniel ' 
1978) ; " ' , 

4.3 MOdificación de:Iadefinicióndel vecindario. 

$eqalibroel IV mediante la correlación de sus valores cdn 
, diyetE;os, estililí;~dores del ámblente luminico,;a travéS de la .prueba 
Qee(¡).rr~laclón ;derangos déSpear:m21n.Posteriorntente~ .se , ,. 
mo.d:!f:i,cé,ladefoinicióJ1C1.el Vecindario, limitandol<;i generat;t"iz, 
(distanqia á .. lq.,~ue se extiende el cono)' yalterandó. el ángulo " 
delc¡;ono, invertido r yobtenlendo nuevasva1óre:sparael IV ~ .• , 
Alt;.erarel ángulo del cono permite ex<:lüir deJ:,ve,cindariopallnas 
qu$P9rapa'rec~rcerqa.delhorizonte, seelicuentx-anfuera de la 
z<'ma.deldosel ,que ,dete;pn~na .elambientelillltinicode: un, punto~ 
1:"edupir>ladistanqia a laque. se extÍ'ende~lconope:tmit,e.éxc11.ll;ir 
'del:'(écindaria palmas qUe por . ª,dsmasiada altut:a".se· 
ccmfunaenco,fl' otros árboles del sotobbsque .. Se probaron las 
cdrrel.ácione~: de, lO$'valores de est()sIV,InQdificadGS~m div~:tsas 
fO}!"mas, con~09 valores ,cle·' las es'bimaciones:fótoqráfica~. de\· l,a 
luz,observ:q~dci él, coefici~nt~ de correlación y el niv~l;de . 
s.i<.;Jnific.anc.~a.E$to perw:i,tJó '. adoptar una.definiciónmodificada 
del vecindavionl$S ace.:;tt.ada que la definiciónteóri.ca:original~" 
.SE!·~Gmp~:t:arofil·(l)$valoresdel .IV modif ioado adoptado, de los . 
. é:incó¡sLtios,,' ;'coJ¡l una PX'wfua de Kruskal~WalJ,is I ya que su 
dist,ribuoiqn. /l'Íose'ajustaaunq función normal. 

. . . 

4.4 Sva~uaa;1Ól)..de correlacl,ones'entreélIV y.la cOlllun1daQ 
deplántulasyplantaspequeña.s 

.Trashaber.]¡)roba4Ól¡;¡tvalid~z d~l IVmQdificado, cQlll.omedida 
de la intercepciÓn; delu.,z perrA ... mexicanum,. se utilizó el i.n.isll!o 
para. estudIar el posible efecto d(i¡!interferencdca. de A.. .~OO·bgjID]ru!!. 
sopre la.co;munidad<te'pJ..antulas y.otras plantaspequeñ 
hérbáceas.,helechos I arbustos y palmas. 

, . .' . ,.: . 
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En cada uno de los 71 puntos utilizados en lacalibracdón 
del IV, se colocó un cuadro de 1 m2, y se censó la totalidad de 
la vegetaéión (h < 1 m) en su interior, registrándose especie, 
forma de vida y cobertura de cada individuo. Por medio. de la 
prueba de correlación de rangos de Spearman, se pro.baron las 
correlaciones entre la cobertura, abundancia y riqueza de 
especies, total y por forma de vida, de los cuadros,con sus· 
valores asociados del IV modificado. 

4.5 Determinación del IV para brinzales de dos espe.cies 
arbóreas y para puntos aleatorios 

Se utilizó el IV modificado para explorar el posible efecto 
de. interferencia lumínica del vecindario de palmas sobre el . 
establecimiento y persistencia de brinzales de otras dos especie~ 
arbóreas de la selva de Los 'ruxtlas: Pseudolmedia oxyphyllaria 
smith (Moraceae) y Poulsenia armata Standley (Moraceae). La 
exploración consistió de un análisis estático en el gue se 
es.tudiaron las frecuencias con gue se encuentran brinzales 
(árboles entre 0.5 y 1.5m de altura) de cada especie en 
vecindarios de palmas con distinto IV asociado. 

Dentro de una zona dedos hectáreas, de pendiente y edad de 
perturbación variable,. se localizaron todos los brinzales de 
ambas especies con la altura indicada (90 individuos para .E. 
oxyphyllaria y 45 para.E. armata), excluyéndose los individuos. 
lOcalizádos dentro de claros. Se determinó el vecindario de 
palmas, para estos brinzales, de acuerdo al procedimiento ya 
mencionado, situando el vértice del cono invertido a una altura 
de'lm. Posteriormente, se tomó el ángulo. de elevación de la 
copa y la dist.ancia a la base del tronco de cada palma para 
determinar la distancia entre el vértice del cono y la copa de 
cada palma (Fig. 3) Y caicular así .el IV asociado a ese brinzal 
(Ecuaciones 1 y2).~ Dentro de la misma zona de dos hectáreas, se 

. eligieron aleatoriamente 65 puntos del suelo del bosguefuera de 
claros, y se determinó el vecindario de palmas y el IV 
correspondientes a cada uno. 

Se obtuvo entonces una distribución de la frecuencia con la 
guese situan los brinzalesde cada especie y los puntos· 
aleatorios, en categorías de diferente valor de interferencia. 
Por medio de una prueba de KOlmogorov-Bmirnov, se compararon las 
distribuciones de los tratamientos, ya que estas no se ajustan a 
una función normal. Las diferencias entre las distribuciones se 
estudiaron mediante la descomposición de los IV de cada 
tratamie:nto,"" en sus diferentes factores ...,.número de palmas y 
distancia de sus copas al punto. Se probaron las diferencias en 
dichos factores, entre las series, mediante una prueba de 
Kruskal":'Wallis. Finalmente,para describir el ambiente lumínico 
del sotobosgue en esta zona, se obtuvieron estimaciones del 

·mismo, para los 65 puntos aleatorios, mediante el uso de 
fotografías hemisféricas del dosel (ver sección 3.1.2). 
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5. R2SUL~:fiDOS 

5.1 Intercepción lwitínica'deAstrocaryum méxicanumsegún la 
definición original del vecindario de palmas 

Se obtuvo el número de palmas por veclndario,paralos 71 
puntos del sot,obos,que ,maduro' y plano, basándose en la definición' 
origlnal.La dist'ribuciónde.frecuencias de número de palmas pOr ' 
vecindario se muestra en la Fig. 5a.', El número más ,frecuente de 
palmas ,por vecindario es 1,0 2, aunque tam]::)ién4 es muy 
frecuente. El número máximo, de palmas por vecindario'es de 6, 
valor que ocurre en solo 6% de 'los puntos. 

Scaopt;:uvierontambién lOs ,valores del IV asociados aestosi 
puntos; ,o "La distribp,ciáil de frecuencias ·de estos vaLores (Fig. 
5b)muestra c;tuelosvaloresmás,frecuentes se, encuentran entre 
O oly 0.3, , (Unidades arbitrárias); el valor máximo del IV es, de 
1,.3 Y ocurre enun l3010 punto. Parte de la, variación en el lV se 
debe a d~ferencias> entre los cinco sitios elegidOS para el 
estudiO;lácondfciónmedia del IV entre sitios dlfiere al 0.06 
(Kruskal..:wal1ís;'H=8.90), i. aunque sólo, ,dos de los sitios difieren 
signif'ica,tiva.:rnente entré sí (Comparaciones MúLtipl,es; Daniel 
1978) • (é1l;adrol). 

Cuadro l., Diferencias en el IV de 5 sitios del sotobosquemadu:r::o 
. Y:'plano en LosTuxtl~s ; Ver. Se mllestran el rango medio, , 
po:r::'sitio,del TV origInal y lTlodificado,según la prueba de 
Krp,skal-Walli;s{H=8.9Ó), y las diferencias sign,ificativas 
obtenidas ,mediante La ,prueba ,dé comparaciones multiples 
(tasa de error' delexpérimento = 0.,50). 

-_ ..... __ .~ .... --~, ..... ...;..-~'~..;..(..'--'.-¡.;,;..,--_. ____ ';.' . ..;. __ ...;._-------,~"':'_~---.-,~~.-.::-:,---~--.-~-----

··sitio' (n) 

1 12', 
2 14 
3 15 
4 16 
5 14 

rango 
IV o+,iginal 

33.4 ab 
34.3 ab 

'39 . .2 ab, 
26.1 a 
47.8 b 

5.2 Esi;fmaciones del ambiente lumínico 

rango 
'IVmodi lieado 

35.7 a 
40.5 a 
34.1 a 
29.2 a 
4Í.6 a 

El Cuadro 2 concentra la información 'sobre, el ambiente 
luminico de¡ sotobosque'en los cinco sitios de estudio. Los 
valares de los tres estimadores luminicos se distribuyen 
normalmente. El faQtor difuso de la luz tüme un valor promedio, 
para t.odos los pUrltos, de 0.39 mol m- 2 d- 1

, (± 0.16 desv ~ est.) i el 
fa,ct<;>:ti'directo; 1 .. 81 mol m-2 d- 1 (± 0.85 desv. est.) y la luz 
total (difusa más directa), 2.20 mol m- 2 d- 1 (+ 0.98 desv. ést.).· 

El coeficiente. de variación.de la luz difusa, directa y 
total. es. alto (42, 47 y. 44% respectivamente), y es semejante para 
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todos ellos, indicando un notable grado de heterogeneidad 
espacial del ambiente lumínico. Esta variación se debe en parte 
a diferencias entre los sitios, sin embargo, los sitios en sí 
mismos son muy variables (Cuadro 2). . 

Un análisis de varianza muestra diferencias significativas 
entre los sitios para el factor difuso (F=2.90, p=0.03), el 
directo (F=3.I7, p=0.02), y la luz total (F=3.18¡ p~0.02). 
Dentrbdel ámbito de valores encontrados, el sitio 5 recibe las 
mayores intensidades de luz entod,as sus formas, mientras que los 
sitios 1 y 4 reciben consistentemente las menores, y . 
particularmente el sitio 1 ocupa el extremo inferior del ámbito 
(fig. 6). sin embargo, las únicas diferencias significativas 
consistentes son entre los sitios 1 y 4, Y el sitio 5, ya que el 
sitio .2 no di·fiere significativamente de .ningún otro (Fig. 6). Y 
en lo que respecta al sitio 3, .este es .elúnicoentre . todos los 
sitios, que cambia su posición relativa en intensidad de luz en 
sus diferentes formas (Fig. 6). 

Fig. 

luz difusa 

4[2 3 

luz directa 

3 1 4)2[ 5 
luz totaÍ 

1 3 4 1 21 5 

6 Diferencias en luz 
difusa, directa' y total 
en 5 sitios del soto
bosque (p ~ 0.05). 

Respecto a la v.ariación 
dentro de sitios, según el 
coeficiente de variación, el 
sitio 5 es el menos va,riable en 
todos los estimadores de luz, 
mientras que de la misma manera, 
el sitio 1 es el más variable. 
Esta singularmente reducida 
variación del sitio 5 en cUanto 
al coeficiente de variació~, no 
existe en cuanto a la desviación 
standard, lo que sugiere que su 
ámbito de variación no es 
particularmente pequeño. 
La proporción de la luz total 
debida a luz directa tiene un 
promedio, para todos los sitios, 

de 81% (± 5.4 desv. est.) y no se observan diferencias 
significativéis entre los sitios (F=1. 63, p=O .18). Dentro del 
ámbito de valores encontrado, el sitio 3 ocupa el extremo 
inferior. El sitio 5 muestra la mayor variación de todos los 
sitios en esta variable. 

Cuando se consideran todos los puntos, los-tres estimadores 
del ambiente lumínico se correlacionan entre sí (Cuadro 3)·~ Lo 
mismo ocurre para los sitios por separado, a excepción del sitio 
5, en donde la luz difusa no se correlaciona con la luz directa 
ni con la total (Cuadro 3). 
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Cuaaro2. Comporient~sdel'ambientelumín.icol' a altura de 0.9 m, 
de'5 sitios del.sotobosquemaduro y plano' en. Los Tuxtlas, 
Ver" '. Se ind,icall 'v'alo:t'es prOllledio(ycoeficientede . 

. variacd~ón) del.uzdifusa I directa y total, (mo.l ,m~2d·1 ).y 
pórciéntói,dé; la. i lu;z·total debido a luzdl.rectá. 

, ----_._---_ .... _._-~'~--;.:_,_._-~. __ ._-' .... _.;.;..-- ... '_._.;..~~~'--. __ . ..:~-~~--_ .... -------.... -------
sitiq .l.uzdi fUs<¡i ,lu.z directa "lllz

i

tótal %directo 

,1 i· O'~30 1,. 57 1.87 ~'B .0 
(0.65) (0.59). (0.59) (0.06) 

.2 0.38 1.88 2.26 82.0, 
(0.36) ~0.42) (0 •. 40.) (0 .• 07 ) 

3 0.40 1.48 1.89, 78 .• 2· ... 
(O .46)' (0.45) (0.45) (0.0.5) 

4' 0.35 1.69 2.04 .81 •. 8 
(0 .• 29 ) (0.39) (0.36)· (0;.06) 

·5 0.50 2.45 2.94 81.7 
, \) (0.23) (0.35 ) (0.,30) (0.08) 

Total 0.39 1.81 2.20 8.1.2 
(0.4.2 ) (0.47) (0.44) (0.07) 

--,--'~-_ ..... _~-------------~----------------"':""'----~~------------_ ...... _---

'Cuadro 3. Correlaciones entre luz difus~/,luz directa y luz 
total en 5 sitios del sotobosque maduro y plano de Los 
,!,uxtlas, Ver,. Prueba de .' eprrelacióri de ra)'igos deSpearman. 
coeficiente de Qorrelación y (nivel. designificancia). ' 

--~_--:"--:-"""-'------,--~-"""'!"--"",,,,-,---------------'-'----'_-~-----,---"""'!:'-----:---'-
sitió difusa/ dhrecta difusa/total directa/total 

, , .,' .. , 
-,-, .... -...,¡, • ..;..;....;..-,--!'"'-.--~--- .... -_ ...... :--:~,,.,..-"'!""",,.,-----'-----"""""'--'~---~-~--------' .... _---_:_--- " 

1 0.86' 0.87 0.99 
(0.004) (0.OO4) (0.001) 

2 0.79 0.85 0.99 
(O.(04) (O.002)c (<:::0.001) 

3 0.93 0.96 .. tL99 
«(l.001) ( <O~OOl) «0.001) 

,4 0.64 0.67 0.99. 
i, 

(0.p1) (0.009) «0.001) 

5 0.;41 0.43 . . LoO 
( 0.14) (0.12) . (O .003) 

Total 0.'77 0.83 0.99 
«O.OOl) «0.001) «O.cOO!) 
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5.3 caJ.ibración del indice de intercepción del vecindario 

Para todos los puntos en conjunto, ninguna de las 
correlaciones entre estimadores de luz y el IV original resultó 
significativa (Cuadro 4). Para los sitios por separado, ninguna 
correlación resultó significativa al 0.05, sin embargo, se 
mostraron tendencias importantes en varios sitios (Cuadro 4). 
Para el sitio 3, existe una tendencia en la correlación entre el 
IV original y la luz difusa (p<0.10). La misma situación ocurre 
para los sitios 2 y 3 en las correlaciónes entre el IV original y 
luz directa y total (p<0.10 en todos los casos). 

Cuadro 4. Correlaciones entre diversos factores del ambiente 
lumínico y el IV original de 5 sitios del sotobosque maduro y 
plano en Los Tuxtlas, Ver. Prueba de correlación de rangos de 
Spearman. Coeficiente de correlacion y (nivel de significancia) 
~--------------------------------------------------------~-----~ 

sitio luz difusa luz directa luz total 

1 -0.30 -0.27 -0.24 
(0.32) (0.38) (0.42) 

2 -0.23 -0.50 -0.48 
(0.40) (0.07) (0.08) 

3 -0.46 -0.51 -0.49 
(0.09) (0.06) (0.07) 

4 0.11 0.22 0.21 
(0.66) (0.40) (0.42) 

5 -0.27 -0.15 -0.13 
(0.33) (0.58) (0.63) 

Total ...,0.10 -0.09 -0.08 
(0.38) (0.46) (0.48) 

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

Con este punto de partida, se modificó la definción del 
vecindario, buscándose una mejor correlación entre el IV y el 
ambiente lumínico. Con base en la cantidad de variación 
explicada y la probabilidad designificancia de dichas 

" correlaciones,. se determinó el valor más apropiado para cada 
característica. Posteriormente, se siguió el mismo procedimiento 
para la combinación de modificaciones de ambas variables. 

En lo que respecta al ángulo del cono, se conservó su valor 
original -90°-. Alternativamente, se modificó el umbral de 
inclusión de una palma como integrante del veCindario; la 
correlación con la luz es mejor cuando se incluyen en el 
vecindario solamente las palmas con la base de la copa dentro del 
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cono (Cuadro 5}_ En cuanto a la generatriz, el valor mas 
apropiado es el de 3~5 m (Cuadro 5). En consecuencia, se 
redefin:lÓelvElcindario como E-Ü conj,unto de palmas que disponen 
labéisedesu'qppadentro de unc9Do invertido de '90 grados, que 
nos;e. eXtiende más allá de 3.5m de sU vértice. 

Cuadro 5. corrSl,a.dione,s ,entre lil,z directa., difusa, y to'hal y 
difer~ntes IV, para un sitio (3) del sotobosque maduro y 

,plánÓen, Los TuXtlas I Ver .a) IV se9ún la definción 
or1ginai,b) ángu,lodel cono> 39°, c) ángulo> 45°, d) 
generatriz del Cono < 4 m, e) generatriz < 3.5 m y f) IV 
,según qefinición modi~icada (ángulo 45°, generatriz 3.5, m. 
prueba decorrelacl.ón de rangos de Spearman. Coeficiente de 
correlac!ón y (probabilidad de 'significancia) ó 

IV luz difUsa luz directa luz total' . . . ~ , 

";"-~--"-""_---_"""_---_"""_-"-'--.~ ..... _----_ ...... ----_ ...... - ...... ---------";""------------, 
a -0.46 -0.51 -0.49 

(0.09) (0.06) (0.07) 

b -0.70 -0.67 -0.67 
(0.01) (0.01) (0.01) 

c -0.70 "':0.67 -0.67 
(0.01) (0.01) (0.01) 

d -0~63 -0.70 -0.68 
(0.02j (0.01) (0.01) 

e -0.69 ';"0.77 -0.75 
(0.01) «0.01) «0.01) 

f -0.83 -0.85 ,-0.85 
«0.01) «0.01) «0.01) 

---.,.¡.------_·_,-~-~,..~' ...... __ ...... _'_ .... ~I_,~ ___ ,------..... -:--~--~--..;.;..,..._, ________ ~;.... ____ ~_ 

5.4 Intercepción ltuninioa 'de Astroc,atyuDi mexioanurp,seqúnla 
definición modificada del vecindario 

" Para, todos los, puntos, en conjunto, resultaron significativas 
las correlaciones eritreal IV modIficadC}' y la luz difusa:, directa 
y total, aunque el pO:t)':centajeexpl1cado de la variaci.ón es bajo 
. (:CUadro ,6). La correlación mássignificatiya fue con el factor 
diftlSCi{P<O. Ól) (Fig.1) • 
, ,l?aralossitio¡;;pdrS,eparadp/ se obtuvieron varias 
c:oiteláci~o~es s~gtnificativas COn. diferentes factores {Cuadro &).' 
:$n el 's;iti<J3,'lostres qomponentes de la luz se correlE;l;cionan 
,significativamentaeon '61 ,IV modificado; en. els11:io 1, resulta 
significativa 1:acorr~laciónpara el'factor di tus, o (p<O.05); en 
el sitio 2" la cdrrelaciónpará luz totales', significativa al 
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0.10. El pocentaje explicado de la variación, para estas 
correlaQiones, vade 45 a 85. 

" I 

Cuadro 6. Correlaciones entre diversos factores del .altlbie;nte 
lumínico y el IV modificado, para ? sitios del sotobosqUe 
maduro y plano en Los Tuxtlas, Ver. Prueba de correlación de 
rangos de Spearman. Coeficiente de cqrrelación y (;nivel de . 
significancia). 

--------------~---~----------------------------~--------~-------
sitio luz difusa luz directa luz total _________________________________ ~ ________ i-----______ -----------

1 -Q.67 .... 0.39 -0.42 
(0.02) (0.19r (0.16) 

2 -0.33 -0.42 -0.45 
(0.23) (O .13) (0.10) 

3 -0.83 -0.85 -0 •. 85 
(0.002) (0.002) (0.001) 

4 0.02 0.36 0.32 
(0.93) (0.17) (0.22) 

5 -0.02 -0 .• 21 -0.20 
(0.93) (0.45) (0.47) 

Total -0.33 -0.24 -0.25 
(0.006) (0.05) (0.03) 

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

Tras la modificación'de la definición/.el número más 
frecuente de palmas por vecindario es de o y e.l número :máximo es 
de 2 (Fig~8a). El valor. más frecuente del IV es o (unidades 
arbitrarias), mientras que el valor máximo .et'B de 0.9 (Fig al:». 
Esta variación en el IV no es explicada por~iferencias entre los 
sitios, ya que el valor .medio del IV no difiere 
significativamente entre ellos (Kruskal-Wa.llis: H=4.23, p=0.37). 

5.5 R$lación de plántulasy otras plantaspsqueñas.bajo 
vecindarios de Astrocaryum mexicanum . 

Las correlaciones entré las variables. de. lacolnunidad,para 
el total de. la vegetación, y el IV fueron significativas en todos 
los oasos {Cuadro?}« Dentro de las diferent;:.esform~,s de vida, 
las oorrelaoiones fueron significativas solamente pall'a bej'ucos, . 
en el caso .de cobertura y número de especies~ y para plántulas, 
en el caso de copertura (Cuadro 7). sin embargo, al observar las 
gráficas correspondientes a la relación entre el IV y la 
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cobertura, se. evidencia que aunque la variac~on esgrand~, existe 
unlim.it:emáximo bien definido CFig. 9J,.. 

r,a,fol11la.dé esta función limite ea·dlferente para las varias 
fo·:onasdevida ,:>pa1:"éciendo.sér exponencÍ'al . ·enel caso de 
plántula~ de árboles y:bejucos, arbustsséyhelechQs, y lineal en. 
elcas0.de herJ;:¡ácea.s, palmas y vegetación engeneralfF'i,g. 9). 
Sinembar:gQ.,·la' .signi.fiqancia 'del .ll..ntiteno fue probada 
estadistica11lente. 

Cuadro 1. Correlación entre. el IV y:div~rsos parámetros de. la 
cQmtan.idad vegetal,inferioraL o mq.ealtu:J::'a~enel 
s.otobosque .maduro y plano en Los TuxtTas 1 V~r. Prueba de 
cor~elación de rangos de Spea:rman. Coe.ficiente de 
cot:jrelación y (probabilidad de significancia). 

. . 
,---.... -,--... -:"'"'!'I'- ..... _ ... - .. ~---~------------_.-:_-~----,-----~---____ ~ ___ , ________ _ 

\ 

forma de vida cobertura número de 
especies 

número de 
individuos . . 

-'-_._------,--~ ...... _---- ..... _--,~--------~---,-----------------------------
ve9'etaqión .... 0.33 -0.26 -0,,23 
general (<.0.01) (0·.02 ) (0.04) 

árboles .... 0.23 -0.1.:0 "'0 •. 1.:4 
(.0.05) (0.40) ( 0 .• 21) 

bejucos ··-0:24 -0 .• 30 -0.21 
(0·0.4) (0.01) ,(0.07) 

, 
a rblistos o .CIS' O.OS 

(0~48) (0.4S) 

heW.áceas -0 •. 12 ~0.07 -O.OS 
(0.2S) (0.52~ (O .. 47) 

helecbos -0.12 -0.09 -O.OS 
(0.2S) (0.45) (0.48). 

palmas ~() .11 -0.1::; -0~13 

(O .36) (O. ¡S) (0.24 ) 

5.:~J)istribuci~n:dE!brinzales YPulltosC!\.leator:los en·. 
veolndarios\deAstrocaryum mexicanum 

Dentro de l~ 9l:i.stribuclón de valoreS del IV modificado, . 
tanto 'para br:inzales éómo para puntosaleatol;.ios I v~;tlores de 
O sOn 10$ más fr-EH1!Uetltes (Fig·. 10) Oc No .obstariteesta semejanza 
enel,v<.).lórimodal, la forma de estas dist.r~pucionesdifiere, 
espec.iallnenteen el.caso de los puntos aJ,.eátoriosen comparación 
a las. dQs .. éspe,cies. . Por ej emplo ,el 14% .. de los puritosallé:atorios 
re·gistpán.unvalorde IV superiora 1, pero tales vi;\lores no . 
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fueron encontrados para brinzal alguno; el valor máximo 
encontrado para Pseudolmedia oxvphyllariaes de L; y de Ow8 para 
Poulsenia armata, mientras que para los puntosale.atrios es d~ 2. 
La prueba de Kolmogorov-Smirnovde dos muestras revela 
diferencias significativas entre la distribucion~e .f. 
oxyphyllariay la de puntos aleatorios; la distribución de .E. 
armata no difiere significativamente de ninguna otra (Cuadro 8). 

Cuadro 8. Diferencias en la distribución de valo~es del IV para 
individuos de .Pseudolmediaoxyphyllaria, Poulsenia, armata y 
puntos aleatorios. Se muestran estadísticos de la prueba de 
Kolmogorov-Smirnov (p < 0.01). 
-----------.~------------:-----~'---------~-,------ .... ~.-i-~----~--"-----

D D ~ax p 

.f. oxyphyllaria / puntos aleatorios 0.22 0~.27 <0.01 

.f. armata / puntos aleatorios 0.27 0.~6 <0.10 

.f. oxyphyllaria / ~ . armata 0.25 0.09 >0 .. 10 
--------~------------------------------~---------~-~.--~--------

,.'. I 

El . es.tudio de los componentes del IV -distancia 'f. número de 
palmas por vecindario- se muestra en la Fig. 11. LaiUstribución 
de abundancias de palmas a diferentes distancias, par~, un 
vecindario promedio de cada tratamiento, sugiere dife~encias en 
estos factores. El vecindario promedio de Pseudolmed±ª
oxyphyllaria y el de Poulsenia armata son similares en cuanto a 
número ,de palmas y distancia a la que se disponen/mi~~tras que 
el' vecindario promedio de un punto aleatorio parece cO~ltener un 
mayor número de palmas. Este excedente es aparente a ",arias 
distancias, pero especialmente a distancias cortas. La,iS 

distribuciones (Fig. 11) fueron de valor heurístico, pe,ro a 
través de ellas no es posible analizar la contribución de cada 
componente, ya que incluyen la variación tanto del númeliro de 
palmas .como de la distancia de sus copas. Alternativame.nte, .para 
analizar esta contribución, se obtuvo la frecuencia de 1il~\mero de 
palmas por vecindario para cada tratamiento (Fig. 12)~l:l;na 
prueba de Kruskal-Wallismuestra diferencias significativ¡as, 
entre tratamientos, para esta variable (H=5.87, p=O.053) {Cuadro 
9). La prueba de comparaciones múltiples (tasa de error dIal 
experimento = 0.15) revela que las diferencias sonentre.;}~ . 

. oxyphyllaria y los . puntos aleatorios. La comparaciónent,lte ~. 
armata y .los puntos aleatorios tiende. ligeramente a,mostrar una 
diferencia, pero no es significativa, así como tampoco 10 es con 
~. oxyphyllaria. 

El otrocompone,nte del IV-distancia de las copas de . las 
palmas.;.. fue ,estudÍéll.dó mediante la comparación, entre 
tratamientios, de la. distancia de la palma más cercana <te cada 
vecinqario. Nuevamente, se observan diferencias significativas 
entre las distribuciones (Kruskal-Wallis, H=8.01, p=0.02) •. La 
prueba de comparaciones múltiples muestra que las diterenciasson 

30 



« 
(3 
z 
w 
:> 
ü w 
a::: 
Ll... 

30 ,-

1.51-

10 1- .. 

o 0.2 0.4 '0.8 0.8 1.2 1.4 1.8· 1.8 ·'>1.8 

VALORES DEL INDICE 
• ' PSEUDÓLMEDIA + POULSENIA ~ AZAR 

Fig., 10. lJenciad vecincJar:iQs corr·diferenté IV modificado 
asociado, paro, brinzales <h < 1.5 m) de PseudolnJedia 
oxyph)?IJoda (n--9.Q)~ . armata (n-:-43) y puntos al'eatorios' 

,(n'65) eh' Undrecr' en tos Tuxt,Ver. 
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neias de un brinzalpromedio de Pseudolmedia ¡aria 

(n '. Poulsenia· a~mata (rí==4~), y de un punto 'tlleotorio promedio 
(n=65). en un área de '2 ha en' Los Tuxtlas. Ver. 
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entre Pseudolmed;ta Qxyphyl1aria y los puntos aleatorios, mientras 
que poulsenia.ª;r;;m¡¡rtª no difiere significativamente de ningún 
tratamiento (Cu:adro9)~ 

CUadro 9. c'Dlferenqiasen 19S c01'l1ponentes del IV modIfIcado,. para 
brinzalésde '. pseUdolmediaoxyphyllaria, Poulsenia armatay 
puntosal~toriosfen elsot.obosque de Los TuXtlas/·Ver. Se 
mue~tranel rango medio de Ilúmero .de palmas y distancia de 
la capa máscerqana, por vecIndario j obtenido con la prueba 
de l{rusRa1';;Wiill11s,Ylasdiferencias . significativas", . 
obtenidaS de la prueba de Comparaciones Múltlples (tasa de 
erro;r"d:el· eXPerimento':::· O. 15 (Daniel 1978). 

- .... '!"""'- ..... ----... ---~,-.-/~-----~.,j¡,.,.,.;..~,-~~ ___ -_"....;,.~-~----...;-----.-.:....'--~--'-----,~-"'r"'--_ ..... ,---..;;.--~-~ __ ,_:_ 
tratamiento' . (n) número de palmas distan.cia· de la copá 

;"':~'---'';'''';'--''';;';--~-''''''''~:''''''~-''';;''-'''--'--'---'':-'~--';''''----'''';'--~---~~-----~------_ ...... _~;--..... _------
E· o~y;ghyllarla 90 91- 4: a 109. 1 b 

t 

E. anhata 43 97 .3 ab 102. 7 ab 

púntos' aleatorios 65 112.2 15 "84-. 1 a 

. ' 
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6. DISCUSION 

6.1 El ambiente lumínico del sotobosque 

Algunas de las estimaciones del ambiente lumínico en el 
presente estudio fueron obtenidas de fotografías hemisféricas 
tomadas en 7,1 puntos del sotobosque f en cinco sitios distintos. 
Sin embargo, estqspuntos no constituyen una muestra aleatoria 
del s.otobosque en Los Tuxtlas, ya que los sitios fueron 
selecc;::ionadós particularmente por su poca pendiente y por la 
aparente ausencia de perturbación, 10 que descalifica al al11.biente 
lumínico de estos puntos como una muestra representativa del 
sotobosque general. No obstante, aÚn es posible hacer 
conclusiones del ambiente lumínico particular de estos puntos, a 
los que se hará referencia en adelant.e como sotobosque maduro en 
sitio plano. Por otra parte, los 65 puntos del mue.streo de 
puntos aleatorios, si constituyen una muestra repre:sentativa del 
sotobosque fuera de claros. A este conjunto se le llamará en 
adelante sotobosque general. 

La cantidad de luz total en el sotobosque maduro y plano es 
en promedio de 2 .. 2 moles m-.2 día-1

, mientras que en el sotobosque 
general es mayor ·.que 7. Ambas cifras son considerablemente más 
altas que aq\lellas reportadas palra otra$selvas húmedas (Cuadro 
lO), y ello probablemente se debe a las diferencias de las 
técnicas usadas •. La técnica fotográfica supone un cielo 
desp~jado, y no considera la variación atmosférica, siendo esta 
un perenne modificador de la intensidad de la luz. Por ejemplo, 
la radiación total diaria report.ada para Hawaii I obtenida 

,q.:i,re.qtamente con sensores, y correspondiente al promedio de 35 
"d!af¡) frecuentemente nublados (Pearcy 19B3) I es considerablemente 
p:a'ja(Cuadro'10); sin embargo, el valor para los días más 
,Cíe~\;:p~:dados -aunque no carentes de nubes- es mayor I variando de 
i:3,él;, ... ,~. 5 moles m-2 dú:i.- 1 entre diferentes puntos (Pearcy 1983)" 

:El'V6;lor obtenido I en el presente estudio, para el sotobosque 
maduro y plano de Los Tuxtlas, se situa dentro de este ámbito, y 
muyp+,obablemente se redujera al consicierar la nubosidad. La 
negJic;¡encia de la nubosidad es, pues, una fuerte fuente de 

Cuaciro 10. Ambiente luminico del sotobosque en varias selvas 
húmedas. Densidad de flujo de' fotones fotosintéticos 
(PPFD) (moles m-2 dia-1

) y proporción de luz transmitida a 
través del dosel (de Chazdon y Fetcher 1984). 

_._----------------------------------------------------~---------
localidad PPFD proporción de luz 

transmitida 
-------------------------------------------------------~---------

Australia 
Hawaii 
Costa Rica 

0.21 
0.55-1.38 
0.26-0.34 

0.48 
1.5-3.8 

1-2 
--------.---------------------------------------------------------
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imprecJ,sl.pn en la técnica fotográfica, y el er170r asóciado a ella 
se refleja en ot.rasvar ia}:>l$s • . . . . 

Todos 10$ e$timadoresliUn1nicos obtenidos 's.e • dorrelaci0na:n 
entre si <;il 90nsideral;'el total' de puntosmue.streados (Cuadro 3)_ 
CUandQse considera cada sitio por separado I 10 anterior es cierto 
para,lo~s $11:.10s l,~ 13 y4, pero no para el si tio<5 _. En el si tio 
5, la luz dif\lsano secor'X:elaciohá con la luz directa ni .con la 
luz total.. :gstas correlaciones no resultanebviasi ya que los 
factores sen relativamente independientes,,;. tanto la estructu:ra del 
dos~l (ver s~ccioneS:3.1 y 6.2), como la variación atmosférica, 
in:fluy~nae diferente. manera sobre cada factor. Por ej,e.mplo, la 
nubosi.dad y la bruma disminuyen la intensidad de, la luz directa, 
pero pueden disminuil:'" o aumentar la intensidad.absolut:a de la l'1z 
d.tfusa (Evans .. ~al .1960; Ch.azdon y Fetcher1984; Young y smit,h 
19.83, in Chazdon1988). .' Por 10 tanto, es posible que las 
cor:r;ela:cionesenC9ntradas sean, en gran . medida, producto de . la 
técnica fotográf"ica' .empleada y su. negligencia. del efecto 
diferencÍf;llde. la nul:)osldad. . La mayoria de los estudios anteriores 
(Evans 1939; Evans 7tal. 1960 i AndE?rsOn19 154) han encontrado, 
ut:.ilizandomedicionesdi~~ctas, indepenelenciad~ estos'faqtores¡ 

. Pea rey . (l;9831:,. utilizando una técnic~ fotOgráfica, . encontrÓ 
.c9va:r:i:acióne,n:trefactor diftisoydirecto' de una serie ele' 
cpunt.os/ e.illdependenciaen otra. 

Es interesante notar que el . si.tio 5¡endonde noeKiste 
eorr~laciónentre' luz difusa.' y directa,' es también el si t.to.cdn 
mayor v;alo;rJ;)ará: arabo,sfactores(Cuadro 2). Sin embargo, ninguno 
de las <estima,dores .. de . luz .es particularm~nt.e variable enaste 
sitio ,sino :por el contrar,io, todos ocupan les ;mei\ores nivelés 
pr~dte?-evar,iaciónenel .. ámbi to encontrad<:l .. {Cuadro ...• ~). .' 'ral1lPOCO 
lea ..• pJ;'opoliciófl;. de. luz ·.'aifusa/luz . directa. es . diferef!ite. a. otros 
s~tiosfaunque,si.'es pa,rticUlarmente .viariable.Porlo. tanto, la 

. all~~ncia de .coxrelacióri s610. puede relacionarse I . aqUí I á los 
relátivamente a3,tosl'liveHes' luminicos.. .'. '. . ....... . 

. . . . Oí¡:ro 'asp(::lcto del efectodiferencfal delanubosidadsobre.lds 
tac;fzor~s,de'1aluz.eSla nlQdificaciÓn dala raz6n~uardad(l entre 
1UiZ }dif,Usa ylu~ ?iirecta~ •• Génera1mente, la p:resencJ.(l de bruma y 
nubqsid,acl desvli;in .. larazón . en . favor . de la lu.zdifllsa. . . Esta 
sltuaciJónse:hairegistrado envariosestudíos .... (And~rsGn1964tEva;ns 
etr!!l1.9f),f)i;(!:tfa~don>yFetcher1984; young y smitl11,9SJ:, in····Chazd~n 
19.3~) "!ihasiooexplipada,.enfunción delcoe.ficiente'de ·transmisiqn. 
atIllo$ferioapor . Cianham' (1988). . '.. ..... ' .. ' . 

, ... ' . Esta sitiuaciónconstituye otra imprecisión de .latecnic¡:;a 
elilpleag;a. ~etJún '9cl!pre¡sen~eestudio , en promedio , él 81% del,a 
~4ztotalelP~ilUz. di;t7ecta;proporciónelevada oomparadacon .. las 
repor,üé;l¡das'paJrja·,est;:á·mi·sma localidad y otros sitios' (Cuadro1!) . 

.. EI1LciSTuKtl,a.s; .··.Cha~don.et .al.<in Chazdon 19·8S) ,anc~lntraron," cQn 
el"u$odesenS9res i~tlrante un,dia, que entre el.16 y; el '44% de la 
1u2\ en.elso;tpbosq\le.ss'debe. alu~ directa .. En Ha,wai'i, 'Pearcy 
.\~983 )en,contr4 '. qlleeí1 . un día despej ado,' . la "propo:z;oión . de 'luz: 
~eO~daalf.actdr . directo en elsotobosque ,alcanzae180%. 'Sin 
embargo, la proporción se reduce hasta· eÜ 40%< si se considera la 
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variación eJ.'l, 5 semanas de muestreo. Y más aun, este perlodo no 
corresponde al de mayor nubosidad en elaño 1 . por lo que si se 
integrara la variación anual, posiblemente se redujera más allá la 
proporción de luz directa. 

Cuadro 11. Ambiente lumlnico del sotobosque en varias selvas 
húmedas. Porcentaje de la. densidad de flujo de fotones debida 
a la. luz directa (de Chazdon 1988). 

--------~---------- ... ~---~---------------~---------------------------
lqcalldad porcentaje 

------------------------"!"-----------_._--~-- .... --.:-------------_._--"""'!'---

Australia 
Australia 
Hawaii 
Costa Rica 
México 

, , 

. .. -

62. 
12-65 

40 
10-78 
16-44 

------------------------------------------.------------~----~----

Por otra, parte, el 81% debido a luz directa .en el sotobósque 
d,e Los Tuxtlas es ligeramente más bajo que el 85% que se 
encontraría con esta técnica en un sitio completamene expuesto 
(Chazdon y Field 1987, ver sección 3.1.2). Este resultado apoya la 
impr'esión de que, cuaIldo el cielo esta despejado, la proporción 
entre. luz difusa y luz directa es mayor en sitios cerrados que en 
claros (Chazdon y Fetcher 1984, ver abajo), y sugiere ,que esta 
situación ,se dá como consecuencia de la estructura del dosel y no 
solamente en periodos de nubosidad (ver abajo) . 

. Los ante.riores efectos de la nubosidad se conjugan con 
resultados interesantes: la nubosidad puede alterar las relaciones 
de luminosidad que se darlan,en un día despejado, entre dos sitios 
en elsotdbosque, un sitio, en el sotobosque y uno en claro, o dos 
sitios en un claro. si la razón entre luz. difusa y luz direqta 
varia. ~spac.;i.almeIlte" y la nubosidad ,modifica la intensidad de estos 
factoresd,iferencialmente, el efecto de la nubosidad debe variar 
en el espacio ,mellguando más fuertemente la luz total de puntos que 
recibirían una alta proporción de luz directa, que aquella de 
pqntos que reclb:en una al ta prqporción de luz difusa. En 
conseeuenci~, un sitio de relativamente baja lumino.s,idaden un día 
despejado I . pued~convertirse en un punto de relativamente 'alta 
intensidad en un dla nublado.* Posiblemente, 

--------------------------------------------------------~-------* Los datos obtenidos en el presente estudio (Cuadro 2) sugieren 
que la, razon luz difusa/luz directa es poco variable en .. el. 
sotobosque; sin embargo, a pesar de ello, puede esperarse que, esta 
razón va:rle: fuertemente entre un puntoen'el sotobosque .al sur, y 
otro al .nqrte, de inel uso un pequeño hueco en el . dosel. Ambos 
puntos 'experimentan un aumento en el nivel l\lllllnico, pero en el 
punto al norte., este aumento esta dado 1 principal:mente,poi. luz 
directa, m.ientras: que en el punto al sur, el aumento es,easi 
exclusival1lente, en luz difusa., 
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esta es la razón por la que Raicñ (1989 )E¡!ncontró que aunque 
durante cierta época del año I en. un claro se recibe 
considerablelllentemás luz que .. en el sotobosgue,. d\ttante otra época 
"'presumiblemente época d.e lluvias",,:¡ se recibe una· .cantidad 
semejante de luz en ambos puntos. También'laocurrencia de nubes 

. a determinadas ,horas detLdia.(Evans1939; .Evans 1956;,Ashb;:m 
.1958).puedéafect'ar difécrencialmente . a' lospuritos·alrededor .q.e un 
claro, dependü~ndc;) de su disposición (Bazz.azl,g.84). 

. Enct)llGl.usión, enLos Tuxtlas, donde el. número de días 
:nllbla90salañoÉ!$.eJ.evado¡ la luz difusa podria constituir la 
mayor proporción de la lUZ total del sotobosgue. ..Ysi, la ·luz 
difus:élesun recurso tan importante en muchos microsi tios . del 
sot6besqqe .. de· Lgs JTuxt,las I y 'deotrassel vas humedas,. seria po s ib:l e . 
,esperar ,.luna amplia distribución deindividuosdee.species capaces 
deut~lizar e.fi·ci~lltemente este recurso,' adirerencia de. aquel,ias 
espepies.~apacé~ .de utilizar . pulsos de luz directa dea;I.ta 
!:ntensid~d, fSunflecks) (i. fa. especies comoClaoxylon.sandwiceríse 

.yEuJj)horbiafo:rbei?fi/respe9tivamente, (Rdbiqh~ux y Peareyl!380:; 
PearcyliCalkin +983». '* . 

. . Por otra parte, se ha: sugerido. que la estructura .del· dosel 
es el prinpipal d~terminante de la variación.lumínica esp¿¡tclal, 
mj:ent.ras;~queel e1;ecto de la nubosidades hómogépeo (Pea:rcy1983). 
S.inerohargq ,la. nubosidad influye diferencialmente sobre puntos con 
distinta .···proporción luz difusa/luz directa/" o· qón..· distinta 
dispdsicióI;r alJ:'ededor de un claro.. Además, la nub.Qsidad afecta no 
solam~nt:.á la ,'. cantidad de luz, sim;>ta:rnbién ·su.· inte.nsidad 
;~Bstant:.an.ea y la variación asociada. Por lo tanto,. es neo~S(l;r:io 
.qonsiderarl~ nubosidad como otro determinarl't:.efundámental ¡. .de la 

.. v.ariac!ón lum:ipicaespacial y temporal del sotobosqUee 
incorporarla en la descripción de los mi croamb ientes del 

·sotÓbp¡¡;qlié. .' 
'.1. Finalmente ,iEÜ ambiente lumínico de los puntos muest.readoses 
qonside.talplemente variable en cualquiera de sus formas (cua.drozl. 

/$l.ilváriaoiÓn se debe l' parcialmentei adiferenciás entre los .. aitios;, 
pero .10.s ,.sitiosson, en sím;i.smos I muy variables. Las . diferencias 

'e::r;itre 1.os sitios se deben, principalmente, .al dosel super~():tr1a 
<<;file ,la intercepción... de Astrocaryum mexicanum<no difiere 
~ic¡nif~c9-tiva)nente entre ellos . (Cuadro 1)~.. Pero la variaé::ión 
interna de lQssitios, puede deberse tanto al·do.selsuperior,como 

"'~ '. las. diferencias.enla:·, intercepción deA~meKicanUiUsufrida~m 
q~dap:u.nto (ve;rseCGi6n6. 1) • Respecto aes1::.a varlac,ió~inte~na 
de' s:.Vb,l:oSt esta parece as'tar asociada al nivel prQllled~o.d:e 
;t:~~inosJ:<$ad..Elsiti:o lJque recibe meno.r cantidad de' lu.z¡ ,que 
qual~ie:t otro, .es el sitie)' más variable en todos los.estimatiox'$s 

ió'e 1 lu'Z',.mi:elltras;que.de .. lamisma manera.,.elsi~i0·5, es el" qUe 
r~ci;be<.m:ay,or .. cantidád'deluzy el menos variable .. 
'~~--~~-'."""'-"'¡';'-~'--""~-'-:---""'e,.,-;",;,~_."",,,,,;,~~~--~~~-----~~~,;-'!'"-:---- ..... , ..... ---. .;..- ...... ~-~--

* . ,sin embargo { 'la distribución de las esp~cies vec¡etales del 
sotobasguEtí .en . $S1:0s ·sJst.entas ~ no. parece'estar determinada 
exctlus'.Ílvamente.po,rsu re.spuesta á.1aluz(ver secciém 6.4). 
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6.2 La modificación del ambiente lumínico por Astrocaryum 
mexicanum 

Los valores del IV modificado se correlacionan con todos los 
estimadores lumínicos -luz difusa, directa y total ..... ,. sin embargo, 
es pertinente hacer una advertencia en este sentido~ La 
correlación de la cobertura de Astrocaryum mexicanum con la 
cantidad de luz'. directa en un punto particula'r, sufre de los 
siguientes pormenores: a} mientras-que la luz difusa depende de. 
huecos en toda la sección del cono, por lo que la copa de· cualquier 
palma puede constitu.iruna obstrucción, la luz directa depende sólo 
de determinados huecos," que muy a menudo tienen una distribución 
agregada {Pearcy 19S3¡ Chazdon 1~88). Esta agregacióh favorece 
que, '. en ocasiones, una palma no constituya obstrucción alguna 'ala 
luz.directa, mientras que en otras pueda obstruir completamente su 
paso; . b) en el vecindario de A.mexicanum se inpluyenpalmils que 
se disponen sobre 10s.45 grados de elevación en todas direcciones, 
inoluso. al norte, mientras que en Los Turtlas, la elevación-norte 
.minima del sol es' de 5 grados (ver sección 3. 1).. Por lo tanto, el 
vecindario . incluye. algunas palmas que jamás' obstruyen· la luz 
directa; y,c). .·la técnica fotográfica, en lo que resPecta a ras 
estimaciones de luz directa, eS.sumamentesensible al movimiento 
del:follajecercano a la cámara, como el de A. mexicanum,· yes por 
lo tanto menos precisa en estas estimaciones (Salmimen etc al. 
1983)" en especial en sitios muy sombreados del sotobosque(Chazdcm 
y Field1987).. Ya que la luz total esta altamente determinada por 
la luz directa, todos los puntos anterior s¡e cumplen también para 
esta variable. 

Como ya fue mencionado, las altas correlaciones entre los 
diversos, estimadores. de luz pueden deberse a la técnica fotográfica 
(ver seccion 6. 1) , y tal vez estas mismas correl.aciones 
posiblemente , sesgadas- son la causa de que todos los estimadores 
lumínicos se correlacionen con el IV. Aunque es posible que la luz 
directa si este asociada al vecindario de.' palmas cuando se 
considera una serie de :puntps, no es probable que el vecindario 
determine a esta, en cada uno de los puntos. . En conclusión,. la 
varl¡;tción de la luz difusa>, es quizá el más certero efectadel 
vecindario de A- mexicanum en cualquier punto bajo su 'sombra. 

Tanto las· modificaciones sobre el ángUlo como aquellas sobre 
la . generatriz del cono invertido, lograron' determinar· más 
precisamente el veoindario de palmas que' afecta el ambiente 
lumiIlico de. cierto punto. sin embargo¡ la correlación .m'ás 
explioativa 'y significativa se encontró con la combinación de.amba:s 
modificaciones. Estas modificaciones son.· j.ustificadas, . no 
solamente por el aumento en la explicación y significanciade las 
correlaciones, sino también desde el punto de vista empírico. 
,<_-.'..;..--¡----~-'---~---------------------,---...¡,..---"!---,---------'-,-----
* Esta. situación puede cambiar en los claros ¡ en donde. l11ayor 
parte del cielo esta abierto y casi cualquier palma lo obstruye. 
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Varios: e~t:ul;lio$. (ver secc~.on3.1) han hecho manifiéstoque ,la. luz 
del,sotqbosque proviene principalmente de huecos del. dosel ,situados 
cerdadelcénit. Esto es. efecto del aumento en longitud de, la 
;tt:aye¿toria de la lu.z a través del dqssl, que acompaña a la 
"di~smiFtuciónpelánqulo que dicho haz de luz, forma con el suelo 
.(~dersonyMiller<1974) .. Es decir/la menguante transparencia 
de!ldoseleerc:,á. del horizonte es efecto de la acumulación de área 
.foliara distancias .. de:oecená;; de ·metros. . Esta distant.e J aunque 
variablé,int.ercepciórr de fondo es menor cercana~l cénit, eh donCie 
la profundli.dádap(irente del bosque, y.la trayectoria de la luz,."es 

. mínima., * .. l;lor lotanto.( es> alrededor<.delcénit donde la luz . puede 
ser intelt'eeptadi,imás determinantemehteporel área. foliar de A. 

'. l'l\Elxicanum;area:aumentada,. en aparienqia ,por Sl.1 eer.canía. (Fig.2)i. 
Esprobabl(j!que lá lí:Hldificaciónal ángulo del cono:, . ylaeX'clusdón 
d..epalmas 'cercanas ,al hó.rizoJlte; hayanpreqisado esta s ituac ióli más 
allá de ·la:de.fini"qió,nteórica . olt'iginaL J?orotra par:te.(laoopa 
'(leA •. mexicanum ·noes .Qs:f~rica;' vista hacia arriba, apars.ce 
'ci:rcul~,r "peroconform$se . acerca éll. horizonte sedistorciona, 
ha.c¡éndQs~irr~9u1ar ... yd,~' menor tamaño {obs. pere.l. .. Esto podría 
,resultar .en . una 'imprecisióIl en l.a fórmula de'l ..ínoice de 
interc~pcipn por palma (l i )-que supone un. área de copa circular y 

.consta.nte .... i~ y en oonsecuencia,. en una alte;ración de la corre¡tación 
. con '11.12:, ;l1dependientemente desn intercep9ión: real. Sioelllpargo, 

d:ij:cha. ·imprecistónesprobablemente demasiado peqUeña.' para ser, 
intpor~.ant~.· '.,. .... '... •. ....•.•. . , . 

•. . La;justificae.iónde la.xnodificaciónalageneratriz<!ielcei)o 
9.s i qui.záinás aventurada. Elco'no¡ que originalmente .seeJttendía 
indEtf.inída;rtlente hacia a.rriba,fué fimitadoauna gen.aratrizdel .. 5 
m:;Esbosig,ni:ficaque !la éonsideraciónde las.palmas' dist:antes, 
:Oipo:stblem~tel:aE:ll?a~mas altas, . no ayuda a expl~car l.a variaci'ón 
de la duz. '.. posib1:equeesto se aebaa qUeesta.s palmas .al.tas 
.scmremplaZ,adas',' 'epsu ausencia, por algún. ot¡¡:-o. árbol. de esa altura 
y decObe;trt:uraseme)ante,. Por, otra. parte.¡ las palmas 'a . alturas. 

,:mencn:es qp.e 3.5 'tal difícilment$ pueden :sér rem.platadas ppr 
·:bril1,za,Les: .. de .. cpbertura~ , .. ~illÍilare.s .. (ver sección 6. 6) • 
:A:lte:rnativa:mentel:l.apequefl,a:iritercepción .de estaspalmas,distant~s 

' .. ppdiJtíap:erdérse~entro de la ,variación de la intercepción de fondó • 
..•. " .,)?Ot' . otra •. partérmientra,s .. qua e! . IV .. se ,'eoJrrelaciona 
isigniflcativamente'con·la'luz.ouando se considera la totalidad de 

.itGspul1.t.osl',l):oes.así cUal1dose'consideranlos sitios.porseparado. 
:Ex.i.~tf:1l1:di~l1aseorrelaciones para l,os sitios 1, ay 3, mientras ,que 
:nq 'lasbaypara los sitios 4 y5. .Además, < el porcentajeexpilicado 
de ·lavariac.i.ón, . paJ.iála. totalidaQ,delospuntos/·.es. bajo~ . De aquí 
'sedespreride que, si . bi~n Astr!;?caryummexfcanum no . es, }enQa.so 
;alg:a.Ro, el, único determinante d.elambiente lumínico del sotohosque, 
}la rea:ráción entre el IVly el . 
, '. ., . , ~!~;-r,,,,,,,,,,~~",,:,,,!~_-¡oiooIoo¡:,,,,-,,,~_ ... -... ,---.,,,,",,~-_-~,~--"""'ji-,,,:,,,,,-~ri-"'{~,,;'",.''''') ..... !"'!"-:'_~_ ....... ;..o: __ ...¡., .... _-.. ____ ...,;".,_. ____ '_,.,..,_ ... ~~.~~_ 

, '. * .' , Eriterrenqs énpendiente,laprofundidadmíriima apa:r:eitte:del 
"bqsquepuede de;.sPlazarse en la misma d!recciQnrque lanorína.lal 

.. suelo e1='; ;13ennet ,coroi... pe:rs. J. 
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ambiente lumínico es obscurecida por la consideración de más de un 
. sitio. Por ·otra.parte, la relación, en un solo sitio, entre el ¡V 
y la luz en un solo sitio, puede ser alta (j •. ~.' sitios 1, 2 Y 3.) 
o inexistente (sitios 4 y 5).(Cuadro 6). El ambiente luminicoestá 
deterntinado no solamente por el dosel del sotobosque, sino también 
por.el dosel superior y la vegetación entre ambos, por laque la 
variación en la densidad del follaje de' estos·últimos tenderá'a 
obscure.cer la relación entre el IV y la luz. Un sitio pueqe 
corresponder a un. parche natural en el mosaico de' regeneración, 
dentro del cual, debido a la. ocurrencia de árboles coetáneos, ·la 
estructura del dosel superior tenderá aser homogénea. Así también, 
por efecto del crecimiento del área del C0110 con la. aLtura (ver 
s.ección 6.3 y Fiq. .1), todos los puntos dentro de. un sitio 
comparten, en gran medida, el dosel superior. En cambio, por el 
mismo efecto, .. dichos puntos exPerimentan un sotobosque· muy 
particular, que además, puede ser muy hetero.géneo(obs. pera.}. 
En conclusión, la variación del ambiente. luminico, ctentro de un 
sitio [.puede estar determinada por la variación. de la c.obertura· del 
sotobosgue (1, ~. el do.sel de A. mexicanum), más que por el 
putativamente homogéneo dosel superior local. Si, en canu::do, un 
s.i.tio corresponde cr:on· más de un parche de regeneración, su .dosel 
superior será muy variable, y contribl.?-Írá, por 10 tanto,. a la 
variación del amloiente!uminico baj.o él. Este podría sera!. caso 
de alguno de los sitios en el presente estudio (1. g. el sitio 5). 

En los sitios 4 y 5, Y en menor medida, en el sitio 2, .nose 
encontró una .correlación entre el IV y la luz. Los sitios 5 y 4, 
seguidOS por el sitio .2, exhiben los nivelesménos variables de 
ltrz difusa (Cuadro 2 I Fiq. 7) ~ La ausencia de correlación puediera 
deberse ala estrechés del ámbito de la variable.~· .en. los dos 
primerossltios, los puntos con IV mayores que 0.2 reciben niveles 
de radiación difusa casi constantes, aunque relativamente elevados. 
Eh el. sitio 5, un sitio estructuralmente h.eterogéneo, la constancia 
podría deberse al amortiguamien:to, por la cobertura de A. 
mexicanum, '. de la heterogeneidad del dosel superior ~sugerencia 
sUjeta a comprobación. En el sitio 4, un sitio muy homogéneo, .la 
situació.nparec~ ser otra.' En el sitio 4, se reciben las menores 
intensidades de luz difusa, y.la variación entre.puntos esta dada, 
casi. exclusiva'Jll.ente, por puntos . con IV iguales a O (Fig. 7). 
Ademas I en este sitio, solamente 4/15 de. los puntos tienen IV 
diferentes .que. O.:Aqui, :$1 papel de A •.. mexicanum, en la 
determinación del ambiente lumínico, es limitado (ver sección 6 .• 7). 

Como corolario de lo anterior, se puede decir que un. cierto 
vecindario de Astrocaryum • mexicanum no· se asocia a un ambiente 
l1nnínico determiI1ado,. bajo él; para descubrir tal asociación es 
necesar.io con~iderar el dosel super ior.. S in emba~go I 
iprespectivamente de la relación local entre el IV y el am}::)iEmte 
lumínico t un vecindario de ~. mexicanum,. en cualquier punto del 
s Qtobosque, reduce el· ni vel lumí.nico producido por el dosel 
superior ,en un grado . asociado t de manerá preciSj.a, a Su IV.. por 
lo tan:tb, los puntos más lllmiriosos del sotOl:lOSqueí generalmente 
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ríg. 1 Area de intercepción lumínica para palmas de diferente 
altura, el área de intercepción de una palma aumenta con la 
altura de su copa, pero la intensidad dek.l intercepción disminuye. 



:'~sta,nfUéra de la influencia de A.mexicanulR, mient~asque, los 
vécindari~s,GOrl iosmayqres, valores de :IV producen; gene'ralmente, 
'ambientesmu.ysoinbr1o$ {Fig .7}. El efectade ji. m~xicanum sobre 
el,nivellumitlioo promedio del sotobosque en Los Tuxt,las, yel 
ámb:Lenteluminieoque oourriria en su ausencia, requieren de mayor 
discusión (ver, sección 1$ •• 6). ' ' , 

6.3 El vecindario de palmas 

Las' ,modificaciones en la identidad del vecindariotien~n 
:consécuerrclas 'sobre" la "influencia espacial, y temporal, de,up 
véCindatio, ,a.sí como sobre la influencia de As,tr,ocaryummexidanum 
'dómo,poblá6iórt.Estii!ls observaciones, han modificado la concepción 
d~l papel de A. mex~ganu:m en ¡'os ,Tuxtla.s.. , " ," , 
. ",' Respecto a 'la • intercepc:Lón de una sola 'palma, la relación 
entre el 'IV y' la luzsug1ere' que mientras más lejana 'esta dicho 
i:ridividuo, más alta debe desp;I.:egar su copa para inclui~sé, en el 
vecindario (Fig.}) ,~' En'Cortsecuencia, ert"li,re más alta es tal palma, 
mayor esér nÚll'lero'de, vecindarios en lasque se incluye, es ,decir, 
:tmayores ~eláreadesotobosque que afecta (Fig. 13) .Sin~mbargo,., 
mient:ras más alt.a Ci.-. . distante) I . también es menor la intens;idad 
de sU h;ttiercepción, has~a d~jarde tener e·fecto más allá de los 3.5 
lll. Existe, Plles., una relaciÓn inversa entre la intensidad' yla 
extensión de la intercepción, de cada individuo. 
. . . Respecto "ala interCepción local, del vecihdariQ I ...• sepued'e 
deci.r queesltláslqQal de 10 que anteriormente se creia". Coh .'la 
p;Eifinición~ri9inal del v~cindario se presuponían áre~s: de 
influencia de 100 m2; áreas que no' difieren ·deaqUéll:q,sqUe 
inti~tivamente se manejaban en estudios anteriores (Martinez Ramos, 
cC>m.pe:ts~). Mientr(':ls que: de la definición modificada se' desprende 
'que,el;ambient:e:l\lmtnlco. de UI} puntocualquierá,' en el, sotobosque 
de, LQS'ruxtl~sJ es.' afe.ctadQ por las:palrnasqueo:r;ecen 4entra de un 
área circular máxima de.2Q m.2. Ello tiene consecuencias .sobre la 
intén~idad:yla,frecuencia dé lá iriterferencia de la po.lHac16n d,e 
A; me?,'iSt~iWm. '. '. '. .' , . '.. " .' " 

.:¡:5ná;péasde ¡OO 1112, es muy probable encontrar al 'l'n.enosuna 
palma de Astrocary;um mexlcanum*, . mientra~ que en áreas de .2 O m2. S$ 
"f:recu.:ente guetales '. éstenaUséntes .' ' Consecuentélllente;,' la 
interferencia' d.e A.mexj.canuni es también menos frecuente dé 10 
esperado. Ertefecto, tras la modificaci.óndel vecindario, e,l 
~núntero modal de palmas ,por vecindario l~n el sotobos~ell\aduroy 
:plano,$le'reduj o de. entre :1 y 2 a O , , valor, gua se re;gist:r;a' en~si 
155% de .los puntos (Fig., 5ay 8a). Esto implica que más d~ ,la mitad 
del,sot.Obosquees:tálibr~ de la interfer:encia de,:& .. ;mexicanWtl. '. A 
d:.tfé;r~t:lCi'ia""en~lS0~obósque 'general se obse.rva qUe, SOlamente/el 
3'.8% .. de ¡os puntosestal)ftiera dE! int.~~ferenciade -~--;.;.- .... ..;,.""--;-
':-:-G-,"';-~'-~~~~'-'""""-':_-:;""~~-~~~':""''''''''~''''''';'''_''''''_~-~~'''':''''_~-~''''''~/+-""'f-""'-~---~---
'* ,. Eriun,m~'estreo de. 500 .. Cuadro~ O,el0 x 10m,sólbel 2% no 
presentó palmas f> 1 m de altura troncal r (Martinez;';"R~l1loS et! 
1988». , 
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d .. mexicanum (Fig.12). Esta diferencia· puede deberse ala 
~espuesta demográfica de .d. mexicanum, ante la apertura de <claro,s 
(ver. s~qción 6.7),. La densidad de d.· mexicanumesfunciónde la 
edad .de perturbación del sitio (Martíl1ez"~·Ramos, .com. pers .. );e.l 
sotobosquegeneral"adiferencia del maduro' yplano,seencuentran 
en zonas de pendiente y edad muy diversas,. _ . 

Ya que para el IV, la cobertura de las palmas en un vecindario 
es sumatoria -y no es proporcional al área de muestreo, como en un 
indice de área fol iar-, los vecindarios modificados ti,. -ª. 
truncados) necesariamente tienen menores valores de interferencia 
que los vecindarios originales. Por ello f t+"asla mod,if.icación del 
vecindario" el valor modal del IV, en el . sotobosque ,m~duro, ,se 
xe(:'lujo de 0 .. 1 a O, y su valor máximo d.e 1.;3. aO.9(Fig.5b y8~) f 

aun.que, en el sotobosque general, elvalór máximo permanece alto -
2.0- (Fig 10). . 

La varia.ción espacial de la intercepcdón del vecindario es 
otro aspecto importante del papel'deAstrocaryum.mexicanumen el 
oontexto del mosaico de regeneración. Al observador c(lsual lees 
posible apreciar que existen diferencias 'en la densidad . de ··d. 
mexicanum, entre diferentes sitios. Ello sugeriría una mayor 
,intercepción en uno ti otro, sitio (ver Fig .. 17, sección 6.7). Sin 
embargo, no toda .la pOblación de palmas tiene un . efecto 
13ignificativo de intercepción, y la· com¡x:¡sición" de vecindarios 
intierceptores no parece variar,. considerablemente, en el espacio. 
originalmente, se observaban diferencias en el IV entre los sitios 
4 y' 5 f pero tras la modificación del vecindario, ninguno de los 
sitios difiere. La intercepción de .d. mexicanum es muy sll'ilil(lr,en 
todos ellos, a pesar de las diferencias en la estructura de edades 
desus'poblaciones (ver sección 6.7). 

6 .... 4 La .interferencia de Astrocaryummexicanum sobre·' plántulas 
.'1 otras plantas 'pequeñas 

Lasco+"relaciones entre el IV y las variables ·;de la comunidad 
vegetal inferior a 1 m, sugieren que A. mexicanum es un 
o:eterminante de la estructura y dinámica de este estrato. Tanto 
la cobertura, como el número. de individuos y de especiesestan 
negativamente relacionados a la cobertura de estas palmas. 
Respectó al número de especies, los resultados no sugieren;por~i 
soios, un efect:o diferencial sobre las especies (pero verseoción 
6.5). Más .parece ser el caso que la reducción en; el número, de 
especie, con el aumento en el IV, es consecuencia de la reducción 
en el número de., individuos. Al investigar el efecto de Una 
bromelia. terrestre de al.ta cobertura, sobre la. regeneración de la 
comunidad arbó+ea/Brokaw (198.3) encontró que esta influye sobre 
el número deindiv.iduos y de especies que crecen en la zona de sus 
colonias, pero no encontró evidencias de' un efecto diferenciál 
sopre l(ls especies. sin embargo, en el caso de d.mexicanum, t.al 
efeQto diferencial' sí se evidencia al separár, en el análisis, lQ.s 
individuos por forma de vida. 
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La Fig.9, sugiere un éfectoCllferencial entre~for1ll.as deViGl:a. 
El . aparente 1imi te li\axilno de cobertura con relación al IV, .. parece 
decrecer éxponénciél;lmente, en el ,caso da plántulas de ár:boles y 
bejucos ,pero linealmente para la, vegetación en general. La 
li;nealidadd$ la respuetsta< de esta Vegetación puede ser :r~flejode 
la respuesta sobre la~ herbáceas {Fi9 . :9) I queCQnstituyenel 
componente principal en éob~rtura a este ,nivel (Martinez-Ramo's I ,en 

'prep. ),lnás guepara árboles. y bejucos. .' Ello refleja el 
requerimi~¡mto de luz de, muchas especies de árbo1 e,s y bejucos, y la 
relativa tolerancia a, la sombra de gran número de especies 
herbáceas(Martínez~Ramos,enprep.). 

Est.osputatlvos lifu:ites máximos de cober1';.urasugieren'patrone.s 
intéresantes.. ElIJ.lnit.e maximo para arboles, bejucos y arbustos 
cae r<1Lpidamente ent..re valores de o yO. 2 del IV" mientrásque ,el 
l:im:ite parabelechoscae entre O yQ. 3. Estosi:gnifi:caria qtlé las 
plántQ.lasde, á rb ol'a s ,bejucos i arbustos y helechos son sensibles 
a un umbral de luz/bajo el cual no acumulan cobertura. Las 
coberturas rel ati vamente " constantes,' en v!saindarlos: G0n ,mayor 
int.ercepci..6n., pOdr:;Lan ser el producto de las. reservas 
,.co1::iledona,~ias. de, una domunidadde plántula.s con una elevada tasa 
:dé'recam:bio . Esteés apoyadoporlosresul tados de Marquis eta!. 
(J.~86J,! que, noencontrarollefecto de la cobertura dalsotobosqué, 
y la variación ,'lU,lllinica as oc:; i áda ,. sobre la germiracié)n y 
,sobrevivencia dé plá:htu1as de especies de diversas formas de vida.; 

L ' " , ' , 

,/s 'L.a i~terf.erencfa d.e Astroca~ryum ,mexicanum sobre dos 
espe.oies de bri,nza1.es 

En 1,a információn obtenidaenélprésenté trabajo, se aprecia 
.·q:l.1e:s01:am,snte,la distribución de' Psetid{nméqi~ oX)!phyllarladifiere 
ds.la ialeato17ia,mientraá quePoulsenia armatanodifie.re de ningún 
ot::r2'.e' 1;;ratamiento( Cuadro 8) ;sínembargo,; el valor l1'fáximo del IV 
para, ~;.~oxyphyllaria es~de 1, y dé 0.,8 para R:. armata, mientras que 
el 14* de: los púntos aleatorios tiel'lenunvalor superior a 1. (Fig 
la) ~ ::gst;o sugiere qUé l.os brinzales de atnbasespecies (aunque 
slgri1+i:cati:vamente i ¡sólclos deR .. Qxyphyllaría) 'no s.e ertC\Iéntran 
ens;i.t1os da muy alto valor de interferencia.· :Elca.rácterde'estos 
puntos. ,de al ta itltercepciónmuyparticu:lar. . El estudio de 
dl$o~puntos ml,1estra que en la gran'mayoría 'de ellas, una sola 
pal~al:aunadi:stalicla m4enorquel ;m" produce las altos valores. 
Un?JP<¡tl~a de L 25 mde .altura tiene un. radio" de~oberturadé 1.76 
m, pOlj.";lpq~esi:,; R~.o~hylJ.aria y firmatanohabitanpl.mtos con 
unI'VHl\¡;(Y'prque 1. O, si9nifi:ca quenohablJ;;án dentro de la copa de 
una p~lllla, neC];lo qU€ es obvio a.s:i,:rp.ple vista.. sin embargo" ápeaar 
de iel.l.o,tal. 'situaciónpuege unéaso de" competencia por 
ocupaQlóndel espadiG. Este tipo de situacidnesno' se ha estudiadb 
parai,ir:bdles del. sotobosqu'8 de selvas húmedas; .' 

41 



qtléda aún por .. saber si esta interacción se reduce a interf.erencia 
luminica, o si tiene una naturaleza propia (§!.g. crown,shynes$). 

Por otra parte, est.os puntos de alta interferencia 110 sonl,a 
únical¡?azón de la· diferencia entre los brinzales. dePseudolmedia 
oxyphyllaria y los puntos aleatorios, yaqtle esta se mantiene aqn 
si se. excluyen dichos puntos. El aná.lisis del. IV en sus 
cQmponentes.ofrece una explicación más extensa" '. . 

Ambo.scQmponentes muestran una diferencia entre. Pseudolmedia 
oxyphyllari.a y los puntos aleatorios' (Fig. 11 Y 12). El número de 
palmas' difiere a varias distancias,. pero más visiblemente a 
distancias cortas. Estas palmas cercanas producen una intercepción 
lqminicacuadráticamentemayorque las lejanas (Ecuación 1), por 
lo. que. su efecto es importante. Por lo tanto, es. pertinente 
.concluir qtle el establecimiento o la sobrevivencia de .. los 
individuosdeP~oxyphyllaria.esta influenciaqopor la densidad de 
palmas de A. •. mexicanum, pero talvez más importantemente,por la 
cercaniade sus copas. 

No obstanteqtle no se . observan diferencias signific:ativas 
ent=.re especies, en cuanto al IV, número de palmas pOr vecindario 
y distancia de la palma más cercana (Cuadros 8 y 9), hay que notár 
qtlesolamente Pseudolmediaoxyphyllaria difie.re de los puntos 
aleatorios .. Esto sugiere que Astrocaryummexicanqm ... tiene mayor 
interferencia sobre esta última que sobre Poulsenia. armata . Ambas 
especies han sido clasificadas como nómadas por Martínez-Ramos 
(1985), pero dados los resultados de este estudio, seria factible 
sugerir que los brinzales de E. armata son más tolerantes a la 
sombra que los de E. oxyphyllaria, sin embargo, los resultados de 
otros estudios S911 contradictorios. En claros" el crecim1E,}nto en 
diámetro, de brinzales de amba.s especies 1 es muy similar (Martinez
Ramos, manus').1 pero la ganancia diaria en biomasa de las plántulas 
deE. oxyphyllariaes.mayor, tanto en claro como en sombra, que la 
de plántulas de ~.armata (Popma.y Bongers 1988). Paradóxic.amente, 
estas últimas incluso pie;rden biomasa en la sombra (Popma y Bongers 
1988), a pesar de que sus .br-Ínzales ( d.a.p. = 1-4.cm) han Sido 
asignados. a .laca:tegoria más. ombrófila(Hubbel y . Roster 1987a). 
La ecofisiología de estas especies,' y de los árboles tropical(:lsen 
9'eneral, ,es aún un tema . peco conocido. -aunque ya se centémplan 
esfuerzes· encaminados a aberdar este problema. con unenfóque 
pobl!acional (Martinez-Ramos 1989)-, y es posible . que las 
caracteristicas fisiológicas de una especie ca.mbien.. en el 
transcurso de su ciclo de :vida. (Clark y Clark, 1987). 

La biologia de las.! especies, arbóreas tropicales y él luis.mo 
,bosque húmedo tropical sQn en extremo variables y complej os (Clark 
y Clark 1987;Liébe~manet al •. 1989; Martinez-Ramoset al. 1989a 
yb). si las especies pudieran ser caracterizéldasexclusivamente 
per su re!spuestaa la IQZ (Whitmore 1989) ,se esperaría que la 
relación .entré su distribución y la intercepción luminicade 
Astrócaryummexicanum fuera estrecha ,pero . est.onoocurre. Las 
abundancias 'potenoiales para. estas especies -de·ducidas . de,. sus 
abundancias en vecindarios con diferentes~ IV asociados, y de las 
abundanci.as de estos vecindarios en el sotobosque- no corresponden 
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alas abundancias observadas. Porej emplo, a pesar de que ,f. 
armata po responde. negativamente ante 8. mexicanum, como 10 hace 
.E~oxYl?hYllaria,sí es.menos abundante que esta última. De ello 
se . deduce que la·s abundancias de estas especies astan afectadas 
tambié,npor f·a·ctores diferentes al ambiente ltünínico;en ~sla Barro 
Colorado., . pa.na;ma, ,f.armatase limita grandemente a pendientes 
pronunciadéis(Hubbelly Foster :L9S6a) ,·posiblemente debido a su 

. susceptibilidad a la Sequías (HUbbell y Foster t987b). Robichaux 
yPearcy (1980) ,Chazdon (19S6) y otros investigadores (Field, como 
pars. ) han .tratado de. explicar la distribución de especies del 
sQtobosque a través de sus capacidades fotosint$ticas. Sin. 
embargo, . oberbauer. et al. (19SS y 1989) no han encontrado 
diferencias en el ambiente lumínico experimentado por brinzales de 
especies de historia de vida muy diferente, así .. coínotampocC?" se han 
encontrado . para ·5 especies del genero Pi.per,·· de fisiología 
contrastante (F iEüd 1 caín. pers. ) . Estos resul ta.dos ,as ícomo 
el resultado del presente estudio, sugieren que los individuos. de 
ciertaespecIenoocupanúnicamentelosmicrositios en donde .su 
6apacidadcompet~tiva pUdiera ser máxima (Canl:1am.1984), sino talvez 
aquellos micrositlos donde su nicho de regeneración,sensu Grubb 
(1977) ,ha persisti.dO a pesar del tiempo . Para comprender la 

.~istribuciólly· abundancia de estos organismosrparece necesario 
e$tudiarotras interacciones biótioas que la co:mpetencia:infecciÓn 
.porpatógenosy micorrizas, depredación de. semillas y herbivori.a, 
.polin~zac.ión y dispersión. 

6.6Elpap~1 de .Astrooaryum mexioanum en la.comunidad 
arb6rea . 

Con anterioridad sé ha evidenciado que dentro del nivel. de 
los autÓtro.fos, las especies vegetales con elevada cobertura pueden 
jugar Un papel claVé,: sensu Paine (1966), dentro .de su nivel 
trófiClo (Miller y.. Werner19S7) . por otra parte;. en las se'lvas 
húmedas, donde la. mayoría de las espec.ies arbpreas cuent.aricon 
de;ruddadé$. ppblácional~s eql),ivalentes .ómenoresa uItsolo. indivi<iuo 

. adl),lto por hectárea (Hubbell y Foster 1983), la. influencia,d.e;Yla 
n,tayoria· <lelas. especie sobre .el resto de la vegetación PU~de .. ser 
;mu1flimitacta (Htil:lbell y Foster 1986a) • Este no es el caso de 
Astrocat:yum mexicanum <eoLos Tuxtlas. ~. mexicanum, como algunas 
otlrasespec:ies,del,s.otobosque (Hubbell y Foster19.86a} I alcanza tina 
densü:t;adpoblacional considerablemente' alta, que sllmada· asu 
.~otable cgberbllra, le con! iere un papel singular en:' la 
detenninación del ;t;lmbiente luminico.de.lsotobosque. 

. . Mucho se ha hablado sobre la impo:tt;anqia de 1.a c'Oberturadel 
. dosel su,perior eO,la determinación delambiehte l;,umínico (Brokaw 
>·¡982:,Martínez-Ramps:,\.9S5 : Martínez-Ramqs et al .• 1988, Martínez
Ramos et-ª.l:. 1989a yb)~ mient~as guepoco ~e hadichosobJ;e el 
so:trobpsque. Queqa ,claro gue~n la mayoría de loseasos,\,la 
coh$rturadela v$getación del sotobosque de una:selva húmeda:no 



es el único determinante del ambiente lumínico en el suelo; sin 
embargo, la int.ercepción de la luz. debida'. al sotobosque es de 

.naturaleza particula~. Por su reducida altura, el follaje. de una 
sola planta del' sotobosque es capaz de influir de manera importante 
en el nivel lumínico del suelo bajo ella: mientras quepor.stl misma 
altura, este follaje puede no afectar la luz del suelo.auna corta 
.distancia (ver sección 6.3). El resultado e~ un fino mosaico de 
ambientes lumínicos contrastantes. Por ejemplo,.' Cbazdon etgl . 
. (1988) encontraron gran variación espacial en el ambiente lumínico 
del sotobosque de Los Tuxtlas, a distancias horizontales incluso 
menores que 1 m. Si dicha variación fuera debida al dosel 
superior ,tendería a desaparecer al considerarse su fluctuación 
temporal~ Alternativamente, si la variación fuera debida al dosel 
del sótobosque,se conservaría, en gran medida, a pesar del paso 

. del tiempo.. En el primer caso, el mosaico sería temporal, y el 
microambiente lúminico del sotobosque, homogéneo. En el segundo 
caso , .. elmosalco s.ería permanente I y el sotobosque I una pléyade de 
microambienteslumínicos. . 

Él área de . influencia de 20 m2 para Astrocaryum mexicanum r 
ilustra la ,importancia de la cobertura del estrato bajo en la 
determinación del ambiente lumínico del sotobosque. Raich (1989) 
encontró, en una selva alta de Malasia, que la luz que incide sobre 
un punto de.l. sotobosque, proviene parcialmente de huecos en el 
dosel superior a distancia horizontal de hasta 20 m del punto.. En 
un dosel. de .. 30 m de altura (Raich 1989) ,dicho.s huecos, no obstante 
su lejanía, quedan incluidos en un cono invertido de 90 grados, que 
con un radio de 20 m, cubre un área de influencia de más de 1.200 
m2 

•.. El vecindario de A. mexicanum, dada su baja altura, cupre la 
sexagésima:parte.de esta área. La implicación es interesante: un 
área' de 20 m2 puede estar completamente cubierta por copas de A. 
mexicanum, produciendo una interferencia extremadamente intensa. 
Pero. es pOGO probable que, en un área de 1200 m2

, sean nulos los 
.huecos .deldosel. El observador casual en Los Tuxtlas, puede llegar 
a la.conclusión de que la mayoría de·las zonas de extrema sombra 
se .disponenbajo densos doseles de árboles delsotobosqué,. en 
partiCUlar, deA. mexicanum. 

~s cierto qQe entre los árboles dels'otobo.sque, Astrocaryúm 
mexicanum es singular . por muchas razoneS . Entre ellas I . por la 
relaoión alométrica entre el ancho de la copa y la altura. ·La 
cober~ura de la .copa de un individuo de .A. mexicanum es 
relativamente grande desde el estadío de plántula. (obs .. pers.), . .y 
alcanza; su extensión máxima desde el 1. 25 m de altura, a partir de 
cuando { se mantiene constante (Martínez';"Ramos, . sin publ~J. 
Mientras tanto, la cobertura de la copa de la mayo.ría . de las 
especies arbóreas que crecen en .el sotobosque, es pequeña en el 
estadio de plántula,y aumenta lenta,. pero aceleradamerite,. oon el 
incremento en altura (King,manus.)" A consecuencia, la cobertura 
de un individuo de A. mexicanum es relativamente mayorquela.de 
indi viduoa .de ot~asespecies arbóreas I hasta pasados los 7 m.de 
altura (Fig.14). Esto sugiere que si un individuo de A,. mexicanum 
en un punto del sotobosque, fuera remplazado por uno de otra. 
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especie, se. . r~duclrla la densidad de area foliar, sóbr'edlchopunto, 
y'con~ecuentémente/ seelevaríalsunivel lumínico. . pero .. incluso 
el rempl áz amiento nopéirece ser equilibrado. En Los Tuxtlas, ~a 
densidad de individuos entre ay 10 m de altura, detadas . las 
espcecies, no es independiente de la densidad de A. mexicanum, sino 
que~~as disminuyensimul táneamente. (cal(;!ulaao con datos de pi ñero 
·e.t~.1917)(Fig. lS). Es ,decir, .:r:l0 todos lÓS.irtdividuos deA. 
,m~xicanum son remplazados por un individuo de otra especie arl?órea. 
, Aunado a la mayor cobert·'Ura de la copa de la palma , esto se traduce 
enllha elevadé'l(iensidad deáreá foliar en elsotobosque,. asociada 
a.la . presenqia.de A~ mexicantim( calculado con datos de 'piñero .et 
al. 1977) (Fig,.16) . . .... • 
'. 'ES poco probable que a?ausa de lo anterior, el. sotobosqUe én 

. ··LosTuxtlas. sea'PCir'ticu,larillente obscuro.. ' Incluso, .los.datos 
· existentes parecen indicarlo .qontrarió (ver. sección6.l)' •.... Lo 
cierto esquela tasadepertul:'bación ti.e.hl aparición qe 
ape:rturasen el dosel y, en Los, Tuxtlas , e.S PartiCUlarmente alta 
(Mart.inez~Rarnosetal., 1985,1989b) . Ello; podría significar que 

:enausencia, de Astrócarvum meXiCanUllr, unag'ran proporcionde l,a 
· 'selva 'tendríá." . nivelé's . lumínicos elevados.. Sin. embéirgo, . las 
pt:"edicciones fan este sentido, no son sencillas • porej empl,o', se 

· haSl1Qel:'id,oque '.' el nicho. de A~ mexic{inum. esocupa,do, en.$u 
.... a-qsel'lcia,por Faramea .occidentalis (Rubia,ceae), con consecuencias 
~CQmunitarias ~imilares(Sarukhán et al./. 1985). . Slnenibargo,.·· 
't/:unpiénes . 6ieitOque Los Tuxtlas .essingular, entrela.s selvas 
neotropica:tes,por ,subé;lj'a diversidad ysu baja densidad'de 
j:)rínzalesy :léitizélles (BongElrset ,al. 1988). Las causas' de esta 

· singularidad PUeden ser '. de indole histórico, b,iogeog:táficq o 
· climático (GEantry 19$8; 'Wendt ·1989),' perota:mbiénes pos'ibleque 
est:asten9'an.origen eh las interacciones' biológicas entre árboles • 

. Qtr~s;sel v¡;ts húmec:ias tienen importantes comunidades de palmas i 
inclu:somás;dive~sasqúe la,selvadeLosi'uxtlas fe. g .. Kab.n y ,ge 
ccps't;ro 1985) Chazdon 1985b)~Sin embéirgO¡ la importa.ncia de una 

.eOlIiunldadde palmas, 'en la determinación 'del ~amPiente. lUn1:tnico r. 'no 
es intnediata. y la influencia ·de ciertaespeciedepalina,sobre 
el rElsto dela .. vege.taeion ,depende de su densidad poblacional y .de 
la disposición espacial de su,' cobertura. . POr efecto delcóno 
invert.ido, conforme las especies de pa1l1la.socupan· mayor. altura , 
maydr debe sersuderisidad.poblacional,ó su áreaindividtialde 
cobertura, para que ~sta sea determinanté del amlJ.ienteluminico 
(yer' sección 6.3 )." . Por 10 tant-o,elpotencial intercep;tor,de u.na 
pall1\aque .crece.árrosetadainiellt.ras gana cobertura, . serálllayor que 
é¡ d~aq1D.e+las 'palmaf? .. ' zancudas que ganan altura de'sdepequeñas;;. 
p():t"ejemplo, e.nFinca.La Selva, Costa Ric~ I la~ . palmas < zanéudas 
lria.rteagiganteay· Socrateadurissfma sonabundan"tesén el' dos~l 
'alto,¡, . pero la . pa1lUa arrose.tadaWelfiageorgii ~. las· pallllasena~a:s 
Ge()flomacuneata . y Asteregyne martial}apodrlan' producirinayor 
interóépción lumínica debido a su cortaattura(obs.pe~s.).En 
laac;tualidad, sereéllizanestudios para deternliriare.1 .efecto de 
illterferenciá'de l(is palmas de 'estas dos últimas especies' (Denslow, 
Cóni,. . pers .. ) .. ..' .' . 
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También.es interesante notar que en las zonas pantanosas de esta 
mismaselva f la palma Astrocaryum alatum, del sotqbosque, alcarj,za, 
como $ucongénere en Los· Tuxtlas, densidades poblacionales y 
cobertura considerables (obs~ pers.). 

6.7 El pap~l d~ Astrocaryum mexicanum en. el contexto. del 
mosaico de regeneración 

La dinámica de la población de Astrocat'yym mexicanum-como. al 
parecerla de la mayoría de las espeCies arbóreas- estáligact:a al 
ciclo de crecimiento del bosque (Martínez-RFlmos. et al ••. 1989b) (ver 
sección 2 .• 3) . Con" la apertura de. un . claro· extenso I . el 
reclptamiento de plántulas de A. mexicanum aumenta, ocasionando.la 
aparición de una. onda demográfica local (Sarukhán et al. 19815). 
Tales ondas Se evidencian en la estructura· de .edades Ci..f!. 
tamaños). de la poblacion y se desplazan a lo largo .. dei eje de edad 
conforme transcurre el tiempo. Una onda, formada por individuos 
coe~áneos, tiende a .formar un doselde altura uniforme con un gran 
potencial de interferencia. Dada la baja probabilidad de muel;'te, 
pasada la fase de plántula, de esta palma (Piñeroet al .. 1984) ,la,s 
cohortes.sl;lelen persistir por muchos años, crecienqo con. el ciclo 
de regeneración del bosque. . Sin embargo, tales ondas suelen 
aparecer también en el. borde de los claros ye.n el.. sotobos¡.que 
madllrO adyacente (obs.. pers.).. Es decir f por· afecto del .. péu;:.ché 
vecino; ondas de cualquier edad ptleden ocurrir en sitios de 
diferente edad. de perturbación; la ocurrencia de perturbaciones 
repetidas tiene el .mismo efecto. . Así, la edad.ele la. onda 
demográfica, y la . edad del parche se conjugan para producir una 
interacciqn particular entre A.·· .mexicanum y distintos grupos . de 
especies. ..... . ... . . 

El mismo Astrocaryum mexicanum permite reconstruir la historia 
de l>erturbación .de un sitio, a través del registro de .la caída de 
bejucos, ramas, o.árboles del dosel f en dobl~ces de su tallo 
(Martínez-Ramos et al .. 1988). Por lo que, hoy en día, eSpo$:L:I:>le 
relacionar la. es:trllctura poblacional de A.. mexicanum con ·la 
histo:ria depertu;rbación <.1 • .f!. edad) de un sitio, y sug.E:;:¡::-ir así, 
el . papel pasado ,presente y futuro de A.. mexicanum en. la 
estructuración .de" la comunidad local. Estas sugerenoias pueden 
serpuesti!:\s a prueba .enel campo.· Aquí Se presentan . algunas 
sugeremciaspara los 5 sitios de este estudio. .. . 

·En el sitio.3:del presente estudio, se aprecia a simple vista 
una onda. d.emográfica,pues existe. un homogéneo dosel de 'palmas a 
altUra de30 4 m •. s,}nembargo, el. análisis de la estru9tura de 
edade.sde,A •. mexicanum en los 5 sitios, revela ondas demográficas 
en ~. de ellos (Fig .17) . En el sitio 4, .la onda há llegado a 
al.turas r~lativa:mente;elevada:s I mientré!i:s .que en . el .si tio. 2 y. 3· .. se 
encuentra a c;tlturiiS intermed·ias 1 y eh el Sitiq 1 permanece.por 
debajo de 1.3 m. . . 

I4a cohorte de palmas reclutada dentro ,de un cliiro, 
posibleménte aparece muy tardíamente . para afectar ,laf~se de 
crecimiento que le sucede. En especial, podría estar excento de 
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su . i.,llterfere~ci:at ~lreclutamiento de. lndi vidues . présentes 
Glnterlo'rm~nte;a,laa,pertura .del.claro;en .. claros, .e1 reclutamient.o 
.demuchas 'especie~es'generalmente a través deestareqel1~ración 
a.y;a.ni~da. t:srok~:rw:>1985). Por otra parte, ". el reclutamiento de 
é~pecies 'qüe a.parecen· tras la 'apertura del claro '-especies 
pio1J.~rás,,: podria;$erafectado, no por la ! . incipiente ' cohorte' de . 
~J..miltsts;Jnopo:r<las, palmas pre-perturbaciónque ha.n doblado su 
;t;ailC)lbajandp$u 'copa yproduoiendo una . fuerte'· interferencia 

, 1~~J.~. , El r~pl\itamiento de individuos pre-:-:reprod.uctivos y 
Jk'e;produ9:tiV'osd:~especies de este grupo C-ª.. g.Cecropiaobtusifol j,a 
(Mpra,ceaeJ yHe~iocarpus appendiculatus (Tiliaceaé»' esta asociado 
i.nv:e:"lf~amentealapresencia de' palmas de A. mexicanum (·Martínez-
Ra'l'l1oS, en prep"::} •. ' . i .' .•.. , 

........ ', . Una situq¡s,$ón diferente puede ocurrir en él bOrde de los 
·;.~Jllr.9s.Y enel:sptobosque adyacente, donde también suelen. aparecer .. 

·densas cohorte.$' de Astrocaryummexicanum. . ~pr efecto de exposición 
· "$,].." yiento l",ossit.ios . adyacentes ' . a ..... claros· .tienen..· al ta,s 
lPr:to:G.~1;lilida~es de . sufrir nuevas perturbaciones . (Hubbell y. 'Fpster 
;i1.ªSóp).En .. " e119s, . La . intercepción luínll1i:ca de la 'cofiorte 
p~existen~e "':Yél más avanzada 'en, el . ejE1 de .edad";' . ,podría ", ser 
,7spe€ialmente>int~nsa. Esta eSlasituf\cfón del sitial. ,Este 

.' 1~Ati(¡).$eencue~:tra>en el· área más perturbada de lazaría. de. estudio 
, :;(.M(¡l,l:'t;4neZ-RGllll~S etal. 1988).. Dos 91 aros de mediano tamaño, Y un 
. ,c~In:ino'ab:ier1:-(!llp circundan. Aparentemente: como resultado deslIo 
(Enri~ez;pa~ •. Ilers ~h un elevadonÚlnero de palmas juveniles, con 

',unal'tísimo pQtencial de intercepción, ocupan el sitio.El:pápel 
;porvenilS dé;.i; •. 'me.xicanüm, en este ·aitiods· altaprobal;),ilidad, de 
pert:u.rbaeión,/serádeterminanteen . la estructura de árbol,es 
:p.j¡94eJ~'~sy; nq'madas{sensu Martínez-Ramos, • 1985) . 'Ellotambiéfi 
.i,::tJ.lªt~~ unod~ losefectes~ sobre la e:struqtura delbosgue,d$ la 
qreélción<de".bqrdes artificiales álrededor~e reservas y refugios 
natu~ia·¡es .. . . , . ' . 

. :E:netilpasmásavanzadas 'deü ciclo de .crecimientódel . bosque, 
~~"'" ' '. '. me:xicanum podría· influir Sabré difer'entesg-ruposde 
~p~q ............ ,dependiendo de varios ~actores. : Dos de las difere.nt,es 
p~sibi1i(!'ládesson lás de 10ssiti052 y3. Enalllbossitios"A. 
iQ@xicanuntpodría jugar un . papel importante en e.l presente y' eitlos 

· . años. venideros; .. sus categorías d~ta:mañofmás reprefiJentadas ,'estan 
aÚl')..,dellt~0.4el espac'io'del cono invertido de int.ercepción lumínica 
(Fiq~· . ,1;7). " ~os sitios tienen una historia' de' perturbaciones 
;e:lativqmente.recientes, pero de un carácter diferente (obs" 
pe:r$~) .Elslti03 fue afectado, haCeespabio de 20 años, por la 
cª,idade va. r.! c;>s arboles"que abrió un clarO. de gran tamaño (obs. 
·p~:r:s.) I y Se encuentra ahora enfasedecons;:trucción,síg:uiénQola 
~~rutCl. in:tegralU (olaro, --> .constrqcción -~> madurez). (MartJ.ne:z;':'" 

. ',~a:mos . .@.t ª-!~19g9bh . El de,sel superior en este sitio, es;t;aocupa~o 
· ;poJ::'á,.rl;loles piQn~rOf;maduros(C.obtusifoliaJ ,y lat iz a les de otras 

espeqites,. de·.alred~dorde15 m dé'altura .•.. ·Aquí, A .. ,mexicanumpu~de 
, ;aJ~(¡!tar,en elpresen.te J e;t .reel utamientod~ br inzales ; de especies 
. nómGidas, pero UDllluynumeroso conjunto ,de latizalesde estas 
espééiés hanrevasado ya su zona de influencia, o quiza, 
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cre:cieron antes de la aparición de esta: entre ellos se han· de 
encontrar los individuos que restablecerán el dosel superior en la 
f·ase de madurez. La presente intercepción lumínica de A.mexicanum 
podría, no obstante, determinar la estructura de la comunidad de 

.árboles del sotobosque. 
El sitio 2 parece haber sufrido múltiples caídas de ramas 

aisladas (abs. pers.), produciendo la aparición de claros pequeños 
que siguieron la "ruta madura" (claro --> madurez) (Martínez-R.amos 
et al. 1989b). Por 10 tanto, su dosel superior esta formado por 

.. árboles de altura muy variable. Entre ellos se encuentran algunos 
de gran altura, propensos a seguir disparando el cicld de 
crecimiento, tanto por la ruta madura como por la integral. En la . 
actualidad, A. mexicanum puede estar interfiriendo a los. individuos 
y Inodificando la composición de la regeneración avanzada , que 
constituirán el dosel de árboles nómadas (sehsu Martínez-Ram.os, 
1985) en la siguiente fase. . 

En el sitio 4 ocurre una situación diferente. Este sitio 
re:presenta un parche maduro de gran edad (obs. pers.) I en donde el 
dosel superior esta formado por fustales de más de 20 m de altura 
(Nectandra ambigens (Lauraceae) y' Pterocarpus. rhorii 
(Leguminosae. ) ) . La población de Astrocaryum .mexicanum en este 
sitio, parece .sersenil, ya que el número de juveniles es. escaso 
e incluso menor que el de adultos (Fig. 17). Aquí, A. mexicsnÚm 
pos;ible~nte ha determinado la estructura del grupo de árboles del 
sotobosque, pero su papel será más limitado conforme transcurre el 
tiempo. . .. . 

La selva· en Los Tu:xtlas, como en muchos otros lugares, tiene 
una estructura y dinámica que· varía fuertemente a difere:ntes 
escalas de espacio y tiempo (Bongers et al~ 1988, Martíriez-Ramos 
et al. 1988). La variación no considerada en este trabajo tanibién 
ha de tene:r;consecuencias sobre las situaciones descritas: en gran 
parte de la.extensión de la Estac:ión de Los Tuxtlas, la topografía 
es sumamente accidentada,· con pendientes pronunc;Ladas: el· dosel 
superior parece ser muy heterogéneo y los claros del· dosel muy 
abupdantes( ob.s. pers. ). Aquí, .esta heterogeneidad posiblemente 
determina. el ambiente lumínico más importantemente de lo que lo 
haceA. mexicanum, permitiendo altos niveles de radiación lumínica 
en e:l S01::0bosque. Por lo tanto, el Indicede Interferenciádel 
Vecindario que se ha definido en este trabajo, evaluacio para A. 
mexica.num/ : y calibrado en .si tios maduros y .planos f pudier~ no 
aplicar:sede manera inmediata en sitios conpendientepr6nunciada, 

.y requerir de nueva calibración •. 
Por otra . parte I es interesante notar la . gran cobertura de 

vegetación herbácea en estos terrenos pendientes I debid<1i, 
probablemente, a la mayor t.olerancia a bajos niveles lumínicos de 
esta forma de vida .(ver sección 6 • 4). si fuera así, Hrrela.ci6n 
entre la .. cobertura . de· Astrocaryum mexicanum y larespue.sta 
dife·ren.cialde herbáceas y ot;r-as formas de vida (ver' seqción 6:.4:) 
favo:recería a las primeras, y estas, a través de su notable aumento 
en cobertura, pudieran tomar el papel principal en la 

48 



.. intercepción lumínica ante las,· plánt:ulas ~ 'Estapo.stble, relación· 
nona sido plenamente investigada.' ' 

6.8 Las interaociones de.ntro del nivel autotr9fioo, y la 
estructura. de la oomunidad, arbórea 

HubbellyFoster (1986a) han sugerido que las interacciones 
éntre los individuos de lS¡s diferentes especiésarbóreasd'elas 
s~ vas húmed.as; pudieran 'ser todas muy similares y equilib:r,adas 
debid,o "l'aconvergencia evolutiva <el1tre ellas . 'Est~no parece 
sel."' el baso. en Los 'I'uxtl~s. 'La'G\bundanéla de. AstrocarY'umm~xicªnunt 
parece es,tar' asociada inversamente a' la abundancia' de ··especies 

, ,nómadas Y,tolerántes. (Martinez-Ramosi sin publ.) I asíeom() también 
'. 'de pione,rqs>{Martinez"';'Ramos, en prep.);sin embargo,e1 caráct.er 
.' de esta relaciónpar~ce . va:r;lar, no solamente entre los, ,putativos 
'gremios ae arboles , sino entre las especies dentro de cada gremio, 
. e incluso, entre las etápas de vida de cada especie (Martíl1ez-Ramo$, . 
enpJ:ep.) (ver sección 2.4). Como un ej empro coneret.o,'en '~1 
presente trabajo se' aprecia q\l·e, .. Lain:terferenci~ .1ufuínica del 
,Vecindario de ,', palmas es ,menor sobre Poulsenia armata, que 'sobl(~e 
,pB:eUdO~rneGia dmhy:l1aria, ambas del gremio de las, nómadas (sensu 
Kairtin~z-Ramos, 1985).' ,.. ' ' •. ', ' , ... ',. 
, '" .. , CO;mOJSEfsug:i,rióanteriormente , (sección 6.7) , 'los call$.ios ' y, 
diferenciasen las relaciones de intercepciónlúmínica I no dependen 
exclusivamen'te, de la fisiología de las, entidades' involuqradas~la 

, historia d.eperturb~c:Í.ón y el estado ,actual del sitio' delinean~a, 
oóurrencifléiJ.e la relación I su 'resu,ltado, ysu retevandiaen, la 
estruct,urációl) de la comunidad • .' Esbas circunstanéiasppdrían 

, sugerirql;lelaheterogenei(iad ambiental ""espacial y temporal.,. de 
I las .,i;elvasju.egá un papel importante enelorigertYlo ,mantérdmiento 
de 'sudivers:l.dadarbórea. Si. ésto I fliara así, .,se, apoy~ríán ,'las 
hipótesis de "VariacÍf;,n Espacial" .' o,lfFluctuación 'y ,c()mpetehcia 
continu,a"lChess'ony Case 1986). sin embargo, e,s' p.osib;1.taqtte l~$ , 
pat.ron.s 'sl,1geridos sean una cCinsecuenciaCasual de la dinámica de, 

, lasel va" y 'no una ,adaptación de las, especies 'ala misma';. 'una da' 
lasraiones que apuÍltanhacia esta ',última, posibilidad esl ,que la muy 

'par;i$ularnaturaTe:za ,.de las relaciones, ent'r$ 'individuos "'qUe 
habitanelsótobó.sqtle • tiene implicaciones muyi d1ferentes' a,· las 

'supuestas por estas h:i;pótesis '. , ',' 
, .,:La competéncJ;.'a ha sido definida ',. domo .·,la interacc:ión que' 

oQ.ui're, por la e$casez deUri recurso común ;'ent:re dosl o 'más 
in<iivl.dUÓS t ,,' ,poblaoiones "o ,especies, r~sultando" áfe:ctada;S 
negl:l~bnzullent~ambas partes" (,Giller1984): .SinemJ:>argo, 'am.enudo, 
senc:hllamente . se',Je, desJgna • competenciaacüalguierintr=ri:lcción, 

" donde altIbasipartes sonafectadasnegativameJ1te e..;,!.,.)' (Beqdn 'ét, a'l~ 
" 1986) •. ,E$tohatraidocomo problema el· qUe elconeept()seia.$ocie 
.aun ,efect,Oir más ,.qu.~a . un proceso ;bajbesteó5mcepto de 'e:fe:cto, 
, ,$eiÍnpluyenivariedad. de procesosq\l~:L ·amenud9.no ,involueran la 
existencia de' ,un reaurso limitante : común (Harper 1977)~ 'El 
concepto se complica, además, por que las interaciónes 
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competitivas pueden .ser asimétricas -una parte puede resultar más 
afectada que la otra- hasta el extremo en que solamente una de 
ellas es afectada: -/0. Aunque este tipo de interacción es 
conocida como amensalismo, a menudo se le considera un caso más de 
competencia (Begon etal. 1986) •. 

En el caso de' que' el principal recurso lindtante, en el 
sotobosque de las selvas húmedas fuera la luz (Pearcy 1983; Denslow 
1987; Cllazdon 1.988), las interacciones entreorganismosautótrofos 
serían' muyas.:i.métricas.. El espacio lumínico es rara vez disputado 
directamente entre. dos individuos del ·sotobosque,* como. 10 
evidencia el reducido número de vecindarios .cop. IV lUenorque1 
(seccióll 6.5)L.Más que una interacción competitiva, en donde 
exis.teunacervo común de recursos que. 19S orga;aismos explotan 

. di ferencialmente ( se trata de una relación de interferencia: .10s 
,organismos de mayor altura,in:tercéptan la luzgue podría llegar 
a los, organismos más bajos, actuando unilat,eralmente' Y. sin 
posibilidad de intera.cción.. . Esta relación l;to. es tanto una 
inter:acción entre doS? entidades, sinp una modificación dela.mbiEmte 
de una entidad por ,la otra. Las consecuencias de ~ste tipo de 
relación han por ello de ser muy particulares, tanto para la teoría 
de nicho, como para la de gremio. . 

, Enun.a situación como la anterior, el papel. que. jU$ge un 
''individ.uo -como interferidor o interferido-nodepende.tanto(iesu 
,fisiología, como ,de su posición en el espacio. La elevación de la 
calid,ad. IIcompetitiva"de la especie interferida no depende tc.~:nto 
de su, desplazamiento.de nicho y especialización en la utilización 
.de re.cursos .no ocupados por la. especie interferidora,.sino en .su 
permanencia en el sitio y crecimiento hacia estratos superiores, 
es décir,ensu.tolerancia a.. las .condicionesexperimentadas. 

, El,. L,c6nc$pto de ,tolerancia ha sido muy utiliZ?tdo en la 
.descripciónde la dínámicasucesional de la vegetación, pero su 
uso :teq:(l~ere de, mucha cautela . Las relaciones entre .los individuos 
y especi~s arbór.eas. de las sel vashÚlUedasdeben i. . 

estud;iarse . dentro de.!. contexto suce.sional (.~. g. Martínez-Ramos 
,:1985)' -entendido sencillal1lente como el c¡aínbio en .1.os sist~mas 
naturales, independiente de la noción . .de progreso hacia un estado 
climax omadl.?Io(MaOlntosh 19?1, in Shugart19S4)-; sineínbargo, 
!~ste Pl1oce~Umiento :puede obscurec.er el enténd~mifanto de'. los 
fe:nómenoS?baj o la sOmPra d.e la.s antiguas preconcepciones, querociean 
a varios conceptos. . . 

. Dentro de losestudio~ sucesionales, Horn( 1971) y Whit:more 
,(1982),nan hecho referencia. explicita de uno de estos conceptos, 
el, axioma del forestal: las especies que toleran el dosel.sqn 
,Ptogresivamentemás dominantes conforme avanza la suce.sión. Muchos 
autores' han reconocido que como resul:tado de las freCUentes 
pertürb,ac:iones ,la mayor~a deles bosques no alcanzan . 
-----~~-~---------------~--------------~------------------------
*En los claros, y otros sitios relati va,lnente abiertos del 
sotobosque, la competencia por luz puede ser:muoho más dinámica, 
.pu:diendo los organismos intera'ctuar más directamente. 
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etapas .avanzadas .'en esa marcha progresiva, pero al 'menos un autor 
(Aubrév~r.~e 1938, in Whitmore 1982) ha sugerido 'qtte, 
alternativamente¡' la' sucesión puediera consistir de un 
remplaiamientoaz·aroso. Sin embargo, '. el . axióma .ael.. forestal 
pérsist;~ hasta la fecha; en un reciente intent;o porclárificar y 
elaborar la teoriasuceéiónal, Pickett y McDonnell (.1989) han 
sug?ridó la:. aplicación de una teoría jerárquica de 'fuéJ;zas' (S9l:H~r 

·1984). ·'·nentro de la teoría de fuerzas, la ley de fuerzas nulas 
es la descripción. del comportamientd" inercial del' s istema 1 su 
estadocuandó. ningUna fuerza actúa sobre él (Saber 1984). De 
aCUerdo a Pickett y .McDonnEill .(1989) I en la sucesión, la ley de . 
fuerzas. ruilas es. la ley de la tolerancia dinámica • . .Es . decir ,en 
aus,enciá de cualquier fuerza, la sucesión avanza, remplazándose 
las: especies de acuerdo a las diferenciasen su tolerancia a.los 
factores físicos y' bióticos (Picketty McDonnell 1989). Esta 
traYéctoriaideal . puede ser modificáda . por otras fuerzas; las 
fuerzas modificadoras . son, en éste caso,la' disponibilidad! dé 
ree:urs.os (l. '~. ocu,rrenéia de perturbaciones) y ladis.pónibilidad·. 
deprópagulos (i.· Ji. especies.)'. (pickett yMcDonnelll~89}~En 
fecha reciente; este esquemafuecriticadoén aras de que su l~y 

.defuerzas nulas, la ley de tolerancia dinámica, no es <p:t;:"op}amente 

. nul'a; ··stinoque' es el.l;'esultaq.G de ótras. fuerzas (wate)::'s 1989). La 

. pol~mlca así,su.scitada queda por aclararse . 
. . .. ·Por otra' parte,. . bajO este. esque~a, la .. ·. ocurrenc~a de' 
'perturbacionesesente.ndida comO una fuerza ajena a la inercia del 
,sistema: . EllO es comprensible cuando .se recuerda.:queenla 
'his.t.oriá dela'.ecologíá.í la suoesióriera originalmente üescrita 
comO un:pr:océsoautogénieo de loS sistemas, y qué mástar:ds, la 
pe:tturbaciÓnfl;le .descubierta como una desviación, nee$sariámerite 
álóqénica l de esta trayectoria hacia el clímax. Sin embargo, en 
much.as selvas húmedas y otros bOsques naturales, la principal 
f.uente <le. "perturbaoión It es la muerte ycaida de árboles del dosel. 
si bien la taSa de caida de árboles es influida por f.actores 
ambiant:a.les, el eyento, per se, es un fefiqmeno demot]ráfico 
inherente a cualguiersistema constituido por individuos de "ida 
finita. 

Sale (1977) sugirió, aunque no con este propósito, un esquema 
de la sucesión. gue pudiera utilizarse como base de una. ley .de 
fuerzas nulas. Se sugiere que en una comunidad de especies que 
utilizal':). un mis.orecurso limitante -en .particular I el recur¡so 
espap:io- 4 y, dond.e este reGurso aparece impredeciblemente en el 
espacio yel tiempo, las especies se remplazarán aleatoriament:e, 
i.!i!. en una su.cesión adireccional,que tenderá a mantener las 
abun.daneiasoriginales. Esto acurrirási.empre que lasespépies.no. 
difieran' en su capacidad de ocupare.l espacio abier:to y de mant.ener 
ésteespa.cio a.nte posibles competidores, en su capacidad 
reproductiva, y en su capacidad de dispersión de propágulos. Estas 
salveq.adesconstit::uyen, de hecho, algunas de. las pos.ibles f.uer;?las 
modlfici:ldo:r;:'as.de la ley de fuerzas nulas, sugeridas por Pickett, y 
McDonnell (1989). Sin embargo, en este. esquema alternativo, la 
o.currencia de "perturbaciones JI es una caracteristica inberente al 
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sistema f Y no una fuerza modificadora del mismo .... A¡;u" vez, la 
capacidades (tolerancias) diferenciales de las especies son fUE;:rzas 
contingentes, capaces de alterar la·· trayectoria. adireccional 
"ideal", sensuPickett y McDonnell (1989), del sistema. 

En las se;lvas·húmedas, es posible que la principal· relación 
entre árbolessea·la interferencia lumínica. Esta. relación es tan 
asimétrica que· su res:ultado se resuelveconsis.tentem~nte a favor 
de .l.aespecie interferidora i por ello 1 no consti tuyeuna .. fuerza 
modificadora de la ley de. fuerzas nulas. Por otra parte, la 

. tolerancia de las especies· no es una .. condici.ón inicial, 
,constituyente de la dinámica inercial del sistema, o una 
,característica inmutable de, las especies I sino una, fuerza 
contingente a la historiasucesional (inercia) del sistema. La 
combinación de estas circunstancias sugiere que en el., proceso 
li3ucesiotlal natural de las selvas húmedas I las especies se remplazan 

. ,de aCUerdo a su ,tolerancia particular a condiciones inherentemente 
, .di versas y cambiantes. Esta hipótesis difiere del modelo ' 4e 
sucesión direccional, e incluso, de aquel desucesióncic1ica, 
,propuestos a la .. fecha ; sin. embargo I está 1ej os desemejars.e al 
modelo de s.ucesión azarosa, propuesto por Aubreville (1938, in 
Whitmore 1982). . 

Finalmente., Astrocaryum mexicanum paJ:;ece influir sobre la 
distribución I y posiblemente. Sobre la abundancia,., de especies 
arbó:r:teas del sotobosque, del dosel superior, y de c1a:r:os, dejando 
sent~r su interferencia a través ,de grupos eCOlógicos ml.lY variados. 
Si el . gremio es realmente "el foro de las inter'acciones 
interé~pecíficas más. intensas" .(Gil1er 1984), entonces los'gremios 
dé árboles en la selva de Los Tuxtlas son más· complejos de. lO que 
hemos pensado. 

52 



7. BIBLIOGRAFIA 

Andérson f H,"C. (1964). Stlildíes on the woodland light climate. l. 
the photographic computation of light condit.ions. J. Ecol. 
52, 27-41. 

Andersotl" He C.,y Miller, E. E. (1974). Forést cover asa solar 
camera: penumbral effects,in plant canopies. !l. Appl. Ecol. 
11" 691-697. 

AshtoD, P.S. (1958.). Light intensity measurements in a rain forest 
near Santarem, Brazil. ~. Ecol. 46, 65-70.. 

Bazzaz , F~ A~,(1984). Dynamics of wett.ropical forests andtheir 
species .'strategies. In: Medina, E., Mooney I H. A.y, Vázquez
Yanes, ~. (Eds.). Physiological ecology of plants 01: the wet 
tropics~Dr. W.' Junk publ. La Haya. pp .. 233-243. 0, 

Begon, M. Harper, J. L Y Townsend, C. R. (1986). Ecology: 
indiviguals~ populatiQns andcommunities~Blackwell, 'oxford. 

Bongers, F., popma,J. , Meave del castillo, J. Y carabias, J. 
(1988). Structuré and, floristic composition of the lowIand 
rain forest pf LOs Tuxtla,s , Mexlco. Vegetatio 74. ,55-80. • 

Brokaw, , N. V. L. (1982). Treefalls: frequency, tillling and,' 
, consequences,. In: Leigh, E.G. ,Rahd;A.S. y Windsor', D"M. 

fEdsL.')'; ,The ecolpgy of ª tropical fore'st.Smitllsonian 
Institution,Press. Washington, D. C. pp. 101-10.8. 

Brokaw,,'N. V. L. (1983). Groundlayer 
inhibltiOl1 ef tree regeneration 
(Bromeliaceaé) in a tropidal'forest. 
20.0.. 

dominance and apparent 
by .Aechmea ma.gdalenae 

Tropícal'ecology; 24, '194-

Broka,W, N. V .L.,( 1985). Gap-phase regeneration ina ¡tropical 
, :fores't. Ecology66, 682-687. " . 

Brokaw,N. V. L. i (1987). Gap-phase regElmeration of three pioneer 
tree species in a tropical foresto J. EcoI. 75, 9 .... 19~ 

Budows)d, ,G. (1963) • Forest succession in tropical lowlands. 
Turrialba 13,4.2~44. 

, .' 
Budowski, ,G. (1965). Dístribution of trópicalamerioan rain forest 

species in thé light of successional processes~ Turrialba 15, 
40.-42. 

Canham, C. D. (1988). An index for understory light levels in an 
aroundoan6pygaps. Ecology 69, 1634-1637. 

53 

__ ~_ 1111l'~ ~1 !i>t g¿ ~_M ___________ '_'?_, ____ -='_~ ________ • ___ , ___ _ 



Canham, C. D. y Marks, P. L. (1985). Theresponse of.wooo.y plants 
to distrubance: patterns of establishmentand growth. In: 
Pickett, S. T. A. y. White, P. S. (Eds.). The ecology. of 
naturaldisturbance and patch dynamics. Aca<i. Press, Orlando. 
pp. 197-217. 

Clark l D. A. Y Clark, D. B. (1987). Análisis de la regeneración de 
. árboles del dosel en bosque muy húmedo tropical: . aspectos 

teóricos y prácticos., Rev. Biol. Trop. 35 (Supl. 1), 41-54. 

Chazdon, R. L. (1985a). Leaf display, canopy structure, and light 
interception of two understory palm species. Amer. ~.Bot. 
72, 1493-1502. ' . , 

Chazdon, R. L. (1985b). The palm flora of Finca La Selva. principe,s 
29, 74-78. 

Chazdon, R. L. (1986). Light variation anO. carbon gain in rain 
forest undestorey palms, ~. Ecol. 74, 995-1012. 

Chazdon, R. L.( 1987) ., Aspectos importantes para el estudio de los 
regimenes de luz en bosques tropicales. Rev. Biol. Trop. 35. 
(Supl. 1), 191-196. 

Chazdon, R. '. L. (1988). Sunflecks and theirimportance to forest 
understoreyplants. Adv. Ecol. Res. 18, 1-63. 

Chazdon, ·R. L. Y Fetcher, N. (1984). Photosynthetic light 
. env;ironmel"lts in a lowland tropical rainfórest inCasta Rica. 

;;;r. Ecol.72,553-564. 

Chazdpní R. L. Y Field, C. (1987). Photographic éstimation of 
photosynthetically active rao.iation: Evaluatipn of a 
computéiized technique. Oecologia 73, 525-532. 

Chazdop-, R. L., Williams, K. y Field, C. B. (1988). Interactions 
between crown structure anO. Jight environment in five rain 
forest Piper species. Amer. J. Bot. 75, 1459-1471. 

Chesson, P. L. Y Case/T. J. (1986). overview:non-equilibrium 
community theories: chance, variability, history, and 
coexistence. In: Diamond, J. y Case, T. J. (Eds.). Community 
ecology. Harper & Row· f Nueva York. pp. 229-239. 

Daniel, W. w. (1978). Applied nonparametric statistics. Houghton 
Mifflincompany f .Bóston. 

Denslow, J'. S. (1980). Gap partitioning among tropical rain-forest 
trees. Biotropica 12 (Suppl.), 47-55 . 

. Denslow, J. S. (1987). Tropical,rainforest gaps and trae speciés 
diversity. Ann. Rev. Ecol. Syst. 18, 431-45.1. 

54 



Estrada,A. I coates-Éstrada, R. y Martínez-Ramos, M. {lStaS). La 
'e$taciónde piología tropical Los Tuxtlas; un recurso para el 
estudio y oonserVaoión de las selvas de. trópico ~:úmedo. In: 
Gómez"'¡'Pompa, A. y Del Amo, S. CEds.). Investigaciones sobre 
la lTegenera.ciónde selvas altas· en Veracruz, México. 
Alhambra-INIREB¡. 1iéxico.379-393. 

Evans,G. C.(1939).· Eoological studies on the rain forest of 
sO'\lthernNigeria 11. The atmospheric .environmental cOnditions .. 
Q:. EC.ol. 27, 436-462 .. 

Evans, G. c. (1956). An area survey method of investigatirig the 
distribútionof light intensity in woedlands, withpartidular 
referenceto sunflecks.J:.. Ecol. 44,391-428. 

EvansI'G.C. , Whit;moreT •. C. y Wong T. K •. (19(0) . The distribution 
of light reaching the ground vegeta.tion in a tropical 
rainforest. !l. Ecol. 48, 193-204 • 

. , 

Gentry, .A •. H. (1988) .• Changes in plant· pommunity diversity and 
floristic composit.ion .on environmental and geogrc,\phical· 
gradients •. Ann.Missouri Bot. Ga.rd. 75, 1-34. 

Giller, P •. S .. ' (1984). community structure and the niche. ·Chapman 
y Hall, Londres. . . 

Grubb, P.J. (1977). Themaintenance of species-richness inplant 
commUnities: theimportance of the ;regeneration niche.Biol. 
Rev.S2,l.01-!45. 

Harper, J. L. (1977). population biology plants.Acad.' Press. 
Nueva York. . 

Ha:rtshorn, . G~ S.(1978). ·Tréefalls and tropical forestdynamics. 
In: Tomlinson,p. B. y Zimmerinann., M.H. (Eds.) • Tro'.Qical 
trées.u '. livingsystems.. Cambrigde UniversitYPress, 

. Cambridge, pp .. 617';'628. 

Hartshorn, G. S. (1980). Neotropical forest dynamic.s. Biotropica 
12 (Suppl.), 23-30 • 

. :FIorn, H. S.(1971). The adaptive geometry QÍ trees .. Monographs in 
populationBiology Number 3. Princeton Uni vers! tyPress, 

·Princeton. 

HubbelL, S. P. y Foster, R. B. (1983). Diversity of canopy trees 
.in a neotropi.cal forest and impl:i;cations fer conservation. 
In: sutton" S •. I Whitmore, T. C.. 'Y . Chadwick, A.CEds.). 
Tropical rain forest: eéQlogy&management. Blackwel1, 
Oxford. pp. 25-4i. . 

55 

-



Hubbell, S. P. y Foster, R. B. (1986a). Biolo9Y, chance, and 
his'tory and the structure oftropical rain. foresttree 
communities.In: oiamond, J. y Casel T. J. (Eds.) .• Community 
ecology. Harper & Row/Nueva York. pp. 314-329. 

Hl.l,libell, . S.. P. y Foster, R.B . (198Gb). Canopy gaps and the 
dynamics of a neotropical foresto In: Crawley, M. J. (Ed.). 
Plant ecology. Blackwell, Oxford. pp. 77-96. 

Hubbell, S. P. y Foster, R~B. (1987a). La estructura espacial en 
gran escala de un bosque tropical. Rev. Biol. ~rop. (Supl. 
1), 7-22. 

Hubbell, S •. P. Y Foster, R. B. (1987b). The fate of juveniletrees 
in a neotropical forest: implications forthe natural 
maintenance of tropical tree di versi ty« International workshop 
on reproductive biology of tropical forestplants. Manuscrito. 

Ibarra-Manriquez, G. Y Sinaca-Colih, S. (1987) • Listados 
. floristicos. de México·VII. Estación de.Biologia Tropical· Los 
Tuxtlas. Inst.Biol., Univ. Nac. Aut. Mex. . 

Kahn¡ F. Y de Castro, A. (1985) The palm community in a forest of 
central Amazonia, Brazil. Biotropica 1.7, 210-216. 

King, D. A. (1990). The allometry and life history 
characteristics of tropical forest trees. Manuscrito. 

. . . 
Lieberman, . M., Lieberman, D. y Peralta, R. (1989) •. Forests are not 

just Swiss cheese: canopy stereogeometry of non-gap s . in 
tropical forests. Ecology 70, 550-552. 

Lot-Helgueras, A. (1976). La estación de biologia tropical Los 
TUf{tlas: presente, pasado y futuro. In: Gómez-Pompa., A., Del 
Amo, Si. 1 Vázquez-Yanes, C. y Butanda, A. (Eds.) • 
Investigaciones sobre regeneración de selvas altas en 
Veracruz, Mexico .. CECSA, CNEB, INIF:EB. México, D.F.pp. 31-
69. 

Marquis, R. J., Young, H. J. y Braker, H. E. (1986). Theinfluence 
of understorey vegetation cover on germination and seedling 
esta,blishment in a tropical lowland wet foresto Biotropica 1.8, 
2:73-278. 

Martinez-Ramos, M. (1985). Claros, ciclos vitales de los árboles 
tropical:es y regeneración natural de las selvas altas . 
perennifolias .. In: <G6mez-Pompa, A. y Del Amo, S. (Eds.). 
Investigaciones !l0bre la regeneración de selvas altas en 

. Ve,racruz. México. Alhambra-INIREB, México. pp. 191-239. 

56 



.Martinez":'Ramos, M. (1989'). Procesos de regeneración natural en una 
selva al ta perel1nifolia. Propuesta de proyecto de 
investigación al CONACyT. 

Martínez-Raínos, M., Alvarez-Buylla, E .. , Sarukháli, J. Y Piñero, D. 
(1988). Treefall age determination and gap dynamics in a 
tropical foresto !L. Ecol~ 76, 700-716. 

Martínez-Ramos, M. , Alvarez-Buylla, E., Y SarUkhán,J. (1989a). 
Tree demography and gap dynamics in a tropical rain foresto 
Ecology 10, 555-558. 

, , ,'..:. ' ' , . . .' ' - . 
Martl.nez-Ramos, M. y Alvarez .... Buylla,E. (1990). Las poblacl.ones.de 

plantas en una selva húmeda mexicana. In : Guevara, S. y 
Pur.ata, s. (Eds.). Las selvas húmedas de México. Instituto de 
ECQlógiá.~ En prensa. ' , 

Martínez-Ramos, M. I Sarukhan, J. Y Piñ$ro, D. (1989b). The 
demography of tropical trees in the contextof .. forest gap 
dynamics: the case ofAstroca:ryum mexicanumat Los Tuxtlas 
tropical. ra:i.n forest . In: Dayy, D. ,J .", FIutchings,. M. .,:1". y 
Watkinson, A.R. (Eds •. ) •. Pla.ntpoplllation ecology.Blackwell, 
Oxford. pp. 293-313. 

Miller ,E:.. E. Y Norman, J .M. (1971). Asunflecktheory for plant 
canopies.. lo Penumbra effect: intensity distributions along 

, surÍfleck segments. Agron. J .. 63,' 739-743. 

Miller, T. E. Y Werner.,P .. A .. (1987). Competitive effects and 
responsesbetweenplant species in a first-year old-field 
com:m.unity.Ecology 68, 1201":'1210 . 

. Oberbauer, S.F., Clark,D •. B. f Clark, D. A.y Quesada,. M. (1988). 
Cr'own lightenvironments of saplings of two species of rain 
forest emergent trees. Oecologia 75, ~07-212. ' 

Oberba\¡er,. S.r., Clark, D • . B. , Clark, D. A.yQuesada, M. (1989) .• 
Comparative analysis ofphotosynthetic light environments 
within the crowns of juvenile rain forest trees. Tree 
Physiology5, 13-23. 

Orians t G.H. (1982). The inflUence of tree· falls on tropica.l 
forest tree species richness. Trop. Ecol. 23, 255-279. 

paine, R. T. (1966). Food web complexity and species diversity. 
Aro. Nat. 100, 65-75. 

Pearcy, R. W. (1983). The light environment and growth of C3 and 
C4 species in the understor~y of a Hawaiian forest·. Oecol.og:ta 
58, 19-25. 

57 

aL iLAi2l:!iLzt ... .,.,~ 



Pearcy, R. W •. yCalkin, H.N. (1983). Carbon dioxide exchange of 
C3 ande4 tree species· ~n the understory of a Hawaii2lO foresto 
oecologia 58, 26-32. 

Pianka, E. R. (1983). Evolu:tionaryecology~ Harper .&Row." NUE:!;va 
York. 

Pickett, S. T. A. (1983). Differential adaptation of tropical tree 
species to.canopy gaps and its role. in commul1ity· dynamics. 
Tropical Ecology 24,68-84. . 

Pickett, S. T. A. Y McDonnell, M. J. (19(9). Changing perspectives 
incommunity dynamics: a theory of successional forces. Trends 
Ecol ~Evol.. 4, 241-445. .. .. 

Piñero,D. f Martínez-Ramos, M. 1 Mendoza, A. ,Alvarez-Buylla,E. y 
Sarukhán, J. (1986). Demog:r::aphic studies in Astr6caryum 
mexicanum and. their use in understanding community dynamics. 
Principes 30,108-116. 

Piñero, D., Sarukhán, J. y González, E. (1977). Estudios 
demográficos en plantas.. Astrocaryum mexicanum . Liebm. I. 
Estructura de las poblaciones. Bol. SOC. Bot. Méx.· 31, 60-118. 

Piñfaro, D. 1 ~rtínez-Ramos, M. ySarukán, J. (1984). A populatüm 
model ofAstrocaryumInexicanumandasensitivity analysis of 
.its finite rate· of increase. il.. • 72,977~991. 

Popma, J. Y Bongars, F. (1988). Tha effect of canopy gaps on growth 
and morphology of seedlings of rain forest species. Oecologia 
75, 625-632. 

Raich, .J. W. (1989). Seasonal and spatial variation inthe light 
environment in a tropical diptfarocarp forest and gaps. 
Biotropica21¡ 299-302. 

Ricklefs, R. E. (1977). Environ~ental heterogeneity andplant 
spfacies diversity:a hypothesis. Am. Nat. 111, 376 .... 381. 

Roughgarden, J. Y Diamond J. (1986). Overview: the role ofspecies 
interactions in community ecology. In: Diamond, J. y Case, T, 
J:. (Eds.). Communityecology. Harper & Row, Nueva York. pp. 
333 .... 343. 

Robichaux, R. H. Y Pearcy, P. W. (1980). Photosynthetic responses 
of C3 and C4 species from cool shaded habitatsin Hawaii. 
Oecologia47, 106-109. 

Sale,.' P. F. (1.977) • Maintenance of high diversity in coral reef 
fish communities. Am. Nat. 120, 337-359. 

58 



.Salminen, R., N.ilsonT'., Hari, P. , Kaipiainen, L. y Ross J. (1983). 
A c.omparisonofdifferentmethods .formaasuring the canopy 
light regi:me. J.Appl.Ecal. 20, 891,...90:4. 

Sarukhán; J. (1978f.studies.on.the demographyof tropical traes. 
In: To1O.linson, .P. B .. Y Zimmermann,N. H. (Eds.).. Tropical 
traes . as living systems. Cambridge Un ivers ity Press, 
Cambrid,ge .• pp. 163';"184. . 

Sarultilán,J. (1980) • Demographic problemsln p. tropicalsystem. 
In: solbrig 1 O. T. (Ed.). Demography and evolution in plant 
populatiQns. Uíl,iversity of California press, Berkeley. pp. 
168,...~88~ . 

Sarukhán, J. I Piñero, D. Y Martínez-Ramos, M. (1985.). Plant 
demoqraphy: a communH::.Y ..... level interpretation. In: Whit.e t J. 
(Ed. ). studies in. plant . de:mography: ª. festscb,riftforJohn L. 
Harper. Acad~Press, Londres. pp. 17-31. 

,SalSak;i, S.' y.Mori,T. (19Bl) . Growth responsesof dipterocarp 
.seedlings to light. Malay. For. 44, 319-345.. . .. 

shugart, H. H~ (1984).; 11 theory forest dynamics: the ecological 
implicat:ions of forest succession models. Springer-Verlag I 
NUeva York. 

Smith, W. K., Knapp, A. K. Y Reiners, W. A. (1989). Penumbral 
effeéts on sunlight penetration in plant communities. Ecology 

. 70, 160~-1609~ . 

. Sober¡ E. (1984). ~ nature oí selection: evolutionary theory in 
perspective.HIT press¡ Bastan. . . 

Soto Esparza,M. (1976). Algunos alSpectos climáticos de la región 
de Los Tuxt.las, Ver. In: GÓlnez-Pompa, A", Del Amo, s. I 
Vázquez"":Yanes, C. 'y Butanda, C. (Eds.).Inyestigaciones sobre 
regeneración ~selvas altas en Veracruz,Mexico.CECSA, CNEB, 
INlREB.México, D. F. pp. 70-111. 

.' . ' . ' ' . 
Stronq, D. R. (1977). Epl.phyte loads, treefalls, and perennl.al 

forest disruption: a mechanism for maintaining higher species 
richnes.s inthe trapics without animals. ;;ro Biogeogr. 4, 215-
218. 

Van steenis, C. G. G. J. (1958). Rejuvenationas a factor fQr 
judging th.e status of vegetation types: tbe biological nomad 
theory. In: Study tropical vegetation.Proc. ofthe Kandy 
Symposillm. UNESCO. 212-215. 

Waters , C. K. (1989). The conceptual basisfor· a nonequilibrium 
t::heory ofsuccession. Trends Ecol. Evol. 5, 123. 



Wendt, T. (1989). Las selvas de Uxpanapa, Veracruz-Oaxaca: 
evidencias de. un refugio floristico cenozoi.co. Anales Inst. 
BioI., Ser. Bot., Uní v. Nac. Auton. Mex. 58, 

Whi tmore, 'r.·C. (1975) • Tropical rain forests .QÍ. the Far East. 
Clarendon Press, Oxford.. . 

Whitlnore, T. C. (1978). Gaps in tbe forest canopy.ln:TomlinsoD, 
P. B. Y Zimmermann, M. H. (Eds.). Tropical trees as living 
systems. Cambrio.ge Universi ty Press t Cambridge. pp. 669-65.5. 

¡fE, 

Whitmore,T. C. (1982). On. pattern andprocess in forests. In: 
NeWman, E. l. (Ed). The plant community as ª working 
mechanism.Blackwell, Oxford. pp. 45-59. 

Whitmore, T. C. (1989). Canopy gaps and the two major.groups of 
fores;t trees.Ecology 70, 536-538. 

Yoda, K. (1974). Three-dimensional distribution of light intensity 
in a tropical rain forest of west malaysia. Jap. ~. Ecol. 21, 
247~254. 

60 


	Portada 
	Índice General 
	Resumen 
	1. Introducción 
	2. Antecedentes 
	3. Modelo de Distribución de Palmas  
	4. Materiales, Métodos y Localidad de Estudio 
	5. Resultados 
	6. Discusión 
	7. Bibliografía 



