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Resumen

En esta contribucion se ejemplifican estudios de ecologia de selvas que se llevan a cabo en
la Estacion de Biologia Tropical “Chajul”, localizada hacia la parte sur de la Reserva
Integral de la Biosfera Montes Azules, en la regiéon Lacandona, Chiapas (México). Se
resefia brevemente la historia de esta Estacion y se aportan detalles de la investigacion que
alli se realiza, considerando estudios que abordan niveles crecientes de organizacion
bioldgica (desde individuos hasta comunidades de plantas organizados en el paisaje) y que
se desarrollan bajo escenarios ambientales naturales y de influencia humana. Se enfatiza el
conocimiento actual y perspectivas de investigacion futuras, que ha nuestro parecer,
representan aportes importantes al entendimiento y conservacion de la Lacandona, la region

que posee la selva himeda con la mayor extension e importancia biologica en México.

Summary

This review exemplify studies on tropical rain forest ecology conducted at the Tropical
Field Station “Chajul, located to the South of the Biosphere Reserve Montes Azules, in the
Lacandon region, Chiapas (Mexico). A brief summary of the Station history is provided
and details of current studies are addressed considering ascending levels of biological
organization (from individuals up to plant communities at the lanscape), and considering
natural and human disturbed environmental scenarios. It is emphasized the knowledge
gained and future research perspectives that may be useful for scientific understanding and
conservation of the Lacandona, the most extensive and biologically important area of

tropical rain forest in México.
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I. Introduccion

Hacia la parte sur del estado de Chiapas, en la llamada region Lacandona, se localiza la
selva himeda de mayor extension actual en la Republica Mexicana (Cuaron, 1997, 2000).
Esta selva se continuia hacia Guatemala y es extremadamente rica en especies de plantas y
animales (Vazquez-Sanchez y Ramos-Olmos, 1992). Al igual que el resto de la selva
hiimeda en México, la selva Lacandona ha sido afectada por actividades humanas recientes
e historicas. En tiempos prehispanicos, pueblos Mayas y Lacandones se desarrollaron de
manera notable dentro del majestuoso ambiente de la selva (De Voss, 1988a; Ekholm,
1992); los remanentes de espléndidos centros ceremoniales, expuestos o aun cubiertos por
la vegetacion, quedan como testigos de la civilizacion que alli se desarrollo.

En su parte mexicana, hacia 1940 la selva Lacandona cubria cerca de 15,000 km?
pero los procesos de explotacion maderera (De Voss, 1988b), deforestacion (Cuardn, 1997)
y cambio de uso del suelo la han reducido notablemente; se puede estimar que hasta 1990
esta reduccion era cercana al 46% (Challenger, 1998). En el anélisis mas reciente del
proceso de deforestacion en la region Lacandona, Mendoza y Dirzo (1999) analizaron el
estado de conservacion de esta selva en su parte mexicana, cuantificando la variacion
espacial y temporal de tasas de deforestacion durante el periodo 1974-1991. Estiman que
durante este periodo se perdié un 23% de la cobertura forestal a una tasa promedio de
deforestacion de 1.6% afio™. Estos datos indican que la Lacandona es una de las zonas
tropicales de México con las menores tasas de deforestacion. Sin embargo, dada la gran
extension de la zona y la notable variacion espacial de las tasas de deforestacion (entre 0 y
7% anual), en términos absolutos la magnitud de la deforestacion es muy considerable
(Cuardn, 1997, 2000).

Con el proposito de resguardar la selva Lacandona, en 1978 el Gobierno de México
decretd la creacion de la Reserva Integral de la Bidsfera de Montes Azules (RIBMA). Esta
reserva cubre un 4rea de 331 200 ha en la parte central de la regiéon Lacandona e incluye
varias comunidades campesinas en el entorno del area de proteccion ntcleo (Vazquez-
Sanchez y Ramos-Olmos, 1992). La importancia de la selva Lacandona ha sido analizada
desde varios puntos de vista. Se ha mostrado que esta es la region mas diversa de México

en lo que respecta a especies de mamiferos, la cual es comparable con la de algunas areas



de la cuenca Amazonica (Medellin, 1994a). Ademads, no obstante que la selva Lacandona
incluye solo el 0.4% de la superficie del territorio nacional alli ocurre alrededor de un
cuarto del total de las especies mexicanas de mamiferos, aves, reptiles, plantas vasculares y
mariposas (Lazcano-Barrero ef al.1992; Flores y Gerez, 1994). Martinez et al. (1995) han
documentado para la selva Lacandona la presencia de cerca de 3,000 especies de plantas
vasculares y estimaron que su riqueza floristica total podria ser un 25% mayor a esta
cantidad. Finalmente, existen especies de plantas y animales que en territorio mexicano
solamente estan representadas en la Lacandona. Un caso extremo de endemismo es el de la
planta Lacandonia schizmatica que representa a toda una familia (Lacandoniaceae;
Martinez y Ramos, 1989). Esto quiere decir que, de perderse la vegetacion original de esta
region, México perderia una fraccion importante de su biota tropical.

Como parte acompafiante a los objetivos de conservacion de RIBMA, se establecid
el de promover la investigacion cientifica en el lugar (Vazquez-Sanchez y Ramos-Olmos,
1992). Con este proposito, en 1985 surgio, a iniciativa de la Secretaria de Desarrollo
Urbano y Ecologia (SEDUE) la Estacion de Investigacion Cientifica “Chajul”, ubicada en
la parte sur de la reserva de Montes Azules (Figura 1). Pasando por una etapa primaria de
baja actividad y abandono, no fue sino hasta el inicio de la presente década que la
investigacion cientifica comenzo a crecer en Chajul en gran medida gracias al apoyo de
instituciones académicas, en particular del Instituto de Ecologia de la Universidad Nacional
Auténoma de México y organizaciones no gubernamentales (Conservacion Internacional,
Espacios Naturales). Con el tiempo, esta unidad de investigacion se ha convertido en un
sitio de investigacion importante para los estudios ecologicos de la selva himeda en
Meéxico.

La Estacion Chajul ofrece inigualables ventajas para el estudio de la selva himeda.
En primer lugar, se encuentra en un area donde los procesos naturales que rigen la vida en
la selva no han sido alterados por actividades humanas, al menos desde hace mas de medio
siglo, tiempo en el que termind la actividad chiclera que ocurria a pequefia escala en
algunas partes de esta localidad (Challenger, 1998). Un segundo aspecto es que en paisajes
de cientos de kilometros cuadrados se encuentra un ambiente fuertemente variable en

suelos y topografia bajo un mismo (o casi mismo) clima. En este escenario se desenvuelven



distintas comunidades bioldgicas que parecen responder diferencialmente a estas variantes
ambientales.

Un tercer aspecto importante de considerar en Chajul es la colindancia que existe
entre la selva protegida por RIBMA y Marqués de Comillas (hacia el este del rio Lacantun;
Figura 1), region bajo un reciente desarrollo de comunidades campesinas que han creado un
rico mosaico de sistemas agropecuarios (Vazquez-Sanchez-Olmos,1992; Challenger, 1998).
Estas areas vecinas compartian hace no mas de tres décadas los mismos escenarios
ambientales (clima, suelo, topografia) y las mismas comunidades bioticas. De esta manera,
ahora es posible estudiar, casi con el poder de la replicacion experimental, el efecto de la
perturbacion humana sobre los atributos ecologicos de la selva. Un cuarto aspecto, y quizas
el mas importante, es que en la region de influencia de la Estacion Chajul se presenta la
gran posibilidad de desarrollar esfuerzos conjuntos entre comunidades campesinas,
académicas y de gobierno dirigidos a desarrollar y establecer formas de manejo de recursos
naturales con bases ecologicas.

En esta contribucion expongo aspectos del estado de conocimiento ecologico que se
tiene sobre la selva himeda en la region Lacandona, en el entorno a la Estacion Chajul
siguiendo dos ejes de principales de analisis: 1) a través de niveles crecientes de
organizacion biologica, desde el nivel organismico hasta el de comunidades bioticas
estructuradas en el paisaje y ii) a través del gradiente de perturbacion antropica. Por un
lado, esta contribucion hace el esfuerzo de conjuntar, en un contexto ecolégico, el
conocimiento biologico que se tiene de la region. Por otro lado, se trata de destacar estudios
que representan contribuciones importantes para la conservacion y manejo de recursos
naturales de la selva y la posible recuperacion de este ecosistema en areas alteradas por
acciones antropicas. A lo largo del trabajo se subrayan perspectivas de estudio que, a mi

parecer, pueden brindar piezas de conocimiento cientifico de alto valor bésico y aplicado.

I1. Ecologia de la selva en su ambiente natural

En ultima instancia, la abundancia y distribucion de los seres vivos depende de la

realizacion del potencial de incremento exponencial innato que estos poseen. Entender

cudles son los factores que limitan este potencial y el papel que juegan estos en la evolucion



organica es un reto en la investigacion ecologica basica. La incorporacion de este
conocimiento a programas de manejo de recursos naturales, por otro lado, puede ser de
enorme beneficio social y ambiental. Como en cualquier otro ecosistema, el desempefio
funcional y demografico de los individuos esta mediado por la red de interacciones que
estos guardan con su entorno abiotico y bidtico (Begon et al., 1986). Quizas mas que en
ningln otro sistema bioldgico, en la selva humeda el comportamiento demografico de
plantas y animales se encuentra en gran medida condicionado por organismos que les
compiten, los depredan o que favorecen su capacidad para dejar descendientes. Las
consecuencias ecologicas de tales interacciones bioticas, sin embargo, se encuentran
mediadas por las condiciones fisico-quimicas y por la cantidad y calidad de los recursos
disponibles, factores abidticos que ejercen una fuerte influencia sobre el metabolismo de

los organismos.

Il 1. El ambiente abiotico

El paisaje en Chajul ha sido moldeado por procesos geoldgicos muy dindmicos. Fuertes
gradientes edaficos, topograficos e hidrologicos se entremezclan en este paisaje. La base
geoldgica de la region la constituyen rocas calizas que emergieron durante el Cretacico. El
clima célido htimedo (precipitacion promedio anual ca. 3,000 mm y temperatura media
anual de 22 °C,), la actividad del ecosistema de selva, la dinamica de plegamiento y
fracturacion geoldgica, asociada a la infiltracion y el flujo subterraneo del agua, han
contribuido al desarrollo de cuerpos en proceso de carstificacion y un sistema rico en
depresiones productos de la disolucion de la roca caliza (Garcia-Gil y Lugo, 1991). Todo
este conjunto de variantes geomorfologicas e hidricas han dado lugar a un ambiente fisico
heterogéneo.

El rio Lacantun juega un papel muy importante sobre la dindmica de las
comunidades de plantas y animales encontradas en sus margenes. Sufre fluctuaciones en el
nivel de las aguas con la estacionalidad de las lluvias, que en ocasiones superan los 5 m
sobre su nivel basal. En la época de lluvias, la creciente del rio suele bafar sus margenes,
aportando sedimentos que enriquecen y hacen fértil el suelo. A intervalos de 4 a 7 afios,

quizas reflejando la ocurrencia de afios de El Nifio, el aumento en el nivel del agua produce



desbordamientos, en algunos puntos cubriendo areas de mas de medio kildmetro desde la
orilla del rio. La altitud al nivel del mar del margen del rio junto a la Estacion-Chajul es de
110 metros. Las partes mas altas en las dos serranias vecinas (Cordon Chaquistero y Sierra
de Xanacub) a Chajul se elevan a no mas 800 m.s.n.m.

Como resultados de la actividad hidrologica y de geomorfologia en la region
Lacandona, en el entorno a la Estacion-Chajul ocurren variantes ambientales que pueden
diferenciarse en al menos cuatro grandes unidades (Siebe et al., 1997). 1) TA = terrazas
aluviales, areas encontrados a lo largo de los margenes de los rios (Lacantin, San Pedro y
Tzendales) de topografia plana. En esta area se han encontrado vestigios (restos de
ceramica) de actividad humana que se remontan al periodo preclasico Maya (ca. 1300 d.c;
fechados seglin T. Pérez del Instituto de Investigaciones Filologicas de la UNAM). 2) PI1 =
planicies de inundacion, meandros viejos del rio Lacanttn o sitios en margenes de rios que
permanecen inundados durante la época de lluvias. 3) LO = lomerios bajos, areas con
paisaje de topografia irregular, conformado por pequefios valles y elevaciones que fluctiian
de 30—70 m de altura, con suelo de arenisca o lutita; en algunos lomos se han encontrado
fragmentos de cerdmica semejantes a los encontrados en las terrazas aluviales. 4) SK =
sierra carstica, areas de montafa (300-800 m.s.n.m) con abundante roca calcarea expuesta,
en proceso de carstificacion, terreno muy heterogéneo, de pendientes fuertes y suelo de
rendzinas.

En un estudio preliminar, Siebe et al. (1995) distinguieron variantes del suelo dentro
de las anteriores unidades ambientales. La Figura 2a muestra una ordenacion de sitios, en
los que se llevo a cabo la caracterizacion del suelo a través de perfiles, considerando 11
variables fisicas y quimicas del mismo. Los dos componentes principales de la ordenacion
explicaron el 84% de la variacion presente entre los sitios. Puede notarse que en las terrazas
aluviales ocurre el suelo con las mejores condiciones para el crecimiento de las plantas
(mayor disponibilidad de fosforo y nitrogeno, materia organica, bases intercambiables y
disponibilidad y retencion de agua) mientras que en los lomerios bajos ocurre el suelo con
la menor calidad (bajo nivel de fosforo, pobre aireacion y, en algunos sitios, una elevada
concentracion de aluminio). Las planicies de inundacion presentan problemas de un suelo
hidromorfico (anoxia) y la sierra carstica poseen un suelo de baja cantidad de nitrogeno

total. La Figura 2b muestra una relacion positiva entre la profundidad del suelo (i.e., zona



potencial de raices) con la cantidad de humus, nitrégeno total y disponibilidad (retencion)
de agua. Los suelos en las terrazas aluviales son los més profundos y aquellos en los
lomerios y, sobre todo, en la sierra carstica los mas someros.

Otros estudios, encaminados a caracterizar el ambiente luminico del sotobosque se
encuentran en desarrollo. Resultados preliminares indican que el ambiente de luz presente
en el sotobosque (a un metro sobre el nivel del suelo) es espacialmente mas variable en los
lomerios bajos y planicies de inundacion que en las terrazas aluviales, lo cudl se asocia a
una mayor dindmica de caida de arboles en las dos primeras unidades ambientales (Carrillo,

2000; Martinez-Ramos y Bruegel, en prep.).

11.2. El ambiente biotico

A la escala de una hectarea, la riqueza de especies en la comunidad de arboles (DAP > 10
cm) en Chajul (cerca de 100 especies) es mayor que aquella registrada en Los Tuxtlas,
similar a la reportada en selvas de Centroamérica (Barro Colorado, Panama4, y Finca la
Selva, Costa Rica) y menor que la encontrada en selvas amazonicas (Martinez-Ramos,
1994). La comunidad de lianas (considerando tallos con DAP > 1 cm) es también muy
diversa (90 especies en 1.2 ha) y tiende a ser mas abundante que en otras selvas himedas de
Centro y Sur América (Ibarra-Manriquez y Martinez-Ramos, 2002). Se han registrado cerca
de 15 especies de palmas, pero se desconoce la cantidad de especies por unidad de
superficie de otras formas de vida, por ejemplo de epifitas, epifilas, helechos, musgos y
hongos. En total, se han registrado més de 130 especies de mamiferos (Medellin, 1994a),

mas 350 de aves y un nimero atn desconocido de invertebrados.

1I. 2.1. Estudios al nivel de organismos

La teoria de asignacion de recursos propone que, bajo un escenario ambiental particular, la
seleccion natural favorece organismos que poseen la mejor estrategia de captura 'y
reparticion de recursos entre las funciones de respiracion, crecimiento y reproduccion
(Bazzaz et al., 2000). Cuando algin recurso basico se encuentra reducido en su

disponibilidad, la energia destinada a una funcidén necesariamente reduce la energia



disponible para las otras. Bajo las severas condiciones limitantes de luz que operan en el
sotobosque de la selva, una estrategia eficiente de captura y uso de recursos luminicos
parece tener un elevado premio selectivo. En este sentido, la defensa de partes que capturan
la energia luminica (estructuras fotosinteticas), asi como los mecanismos que compensan la
pérdida de tejido fotosintético son parte importante de esta estrategia (Coley et al., 1985;
Anten y Ackerly, 2001).

Por un lado, las plantas del sotobosque pueden perder tejido fotosintético al ser
danadas por las ramas, troncos y frutos grandes que con frecuencia caen del dosel del
bosque. Por otro lado, estas plantas se encuentran expuestas al ataque de animales
herbivoros. Ademas, algunas plantas de valor ornamental se encuentran sujetas a la cosecha
de hojas por actores humanos.

En Chajul se han estudiado las consecuencias funcionales de la perdida de area
foliar en las palmas del sotobosque Chamaedorea elegans y C. oblongata. Estas palmas
alcanzan tallas maximas de 1.3 m y 3.5 m, respectivamente, en longitud del tallo y sus
hojas se cosechan de manera intensa, en el sureste de México y Centroamérica, ya que
tienen un importante valor comercial (Holdel, 1992; Ramirez, 1997; Frasen, 1999). En un
area de sierra carstica, donde es abundante C. elegans, y en un area de lomerio bajo, se
establecid un sistema experimental con el cudl se ha estudiado los efectos de defoliacion
sobre funciones fisioldgicas, en particular sobre los mecanismos de compensacion a la
perdida de hojas. Tanto en el campo como en condiciones controladas de invernadero (solo
C. elegans), se establecieron cinco niveles de defoliacion (0, 33, 50, 66 y 100%), los cuales
se mantuvieron durante tres afos en el caso de C. elegans, y dos afios en el caso de C.
oblogata, a través de defoliaciones sostenidas, aplicadas cada seis meses. Para cada
tratamiento, se tiene en observacion permanente una poblacioén de aproximadamente 300
individuos adultos (Ackerly et al., 2002).

Los experimentos mostraron la existencia de cuatro mecanismos que permiten
compensar la perdida de area foliar por defoliacion (Ackerly y Anten, 2001; Ackerly et al.,
2002). El primer mecanismo ocurrid al aumentar la cantidad de luz que reciben las hojas
remanentes al quedar expuestas con la defoliacion. Este aumento de luz permite que la tasa
de ganancia de carbono aumente dado que las hojas remanentes se encontraban por debajo

del nivel de saturacion luminica. El segundo mecanismo se produjo por un aumento



intrinseco de la actividad fotosintética, probablemente porque el cociente entre el area foliar
y biomasa de raices disminuye con la defoliacion y, por lo tanto, la cantidad de recursos
(e.g., nitrégeno, fosforo, agua) utiles a la funcidon fotosintética aumenta por unidad de area
foliar. Un tercer mecanismo ocurri6 por la reasignacion activa de recursos de reserva,
almacenados en raices u otras estructuras de la planta, hacia la formacion de hojas nuevas.
El cuarto mecanismo resultd de cambios producidos por la defoliacion sobre las
relaciones alométricas de las planta, principalmente de aquella que ocurre entre la tasa
relativa de crecimiento (RGR, por sus siglas en inglés) y el tamafio de las planta. Como
regla general, el RGR disminuye a medida que una planta aumenta en biomasa. La tasa

relativa de crecimiento depende de la relacion:

RGR = LAR (cociente de area foliar) x NAR (tasa de asimilacion neta)

donde LAR es el area foliar (AF) por unidad de peso de la planta (PP) y NAR la tasa neta
de asimilacion de carbono por unidad de area foliar. En LAR existe un componente
alométrico (LAR = AF/PP) en el que AF cambia con una dimension cuadréatica mientras
que PP lo hace con una dimension cubica. Por lo tanto, dado un valor constante de NAR
(que no depende de PP), al aumentar el tamafo de una planta, RGR disminuye debido a que
LAR también disminuye. Por lo tanto, cuando una planta pierde area foliar el valor de LAR
aumenta y, en consecuencia, aumenta la tasa relativa de crecimiento.

De los cuatro mecanismos anteriores, la reasignacion de recursos desde las partes no
fotosintéticas a la produccion de hojas nuevas representa la respuesta compensatoria mas
importante a la pérdida de tejido fotosintético en C. elegans (Anten y Ackerly, 2001;
Ackerly et al., 2002). Con base en los resultados obtenidos de este experimento de
defoliacion, se encontr6 que el nivel de 66% de remocion foliar maximiza la cantidad de
hojas que se pueden de la planta. Sin embargo, dado que la defoliacion por encima del 50%
disminuye significativamente el tamafio de las hojas, y por lo tanto disminuye el valor
comercial de las mismas, el nivel 6ptima de cosecha se reduce al nivel de 50% (Ackerly,
Anten y Martinez-Ramos, en preparacion).

Otros estudios desarrollado en Chajul al nivel de la ecologia de organismos han

explorado la relacion entre las defensas anti-herbivoras, los niveles de herbivoria y el
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desempefio de plantulas y individuos jovenes de arboles con historias de vida contrastantes

(Boege, 1999; Del Val 1999).

11.2.2. Estudios al nivel poblacional

En Chajul se desarrollan estudios encaminados a describir y entender las bases ecoldgicas
de la dindmica de poblaciones de plantas tropicales. Estos estudios demograficos se han
enfocado en especies que desempefian un papel importante en la estructura de la comunidad
de arboles o que tienen un valor utilitario actual o potencial. Las especies seleccionadas se
utilizan como sistemas de estudio de fendémenos que pueden afectar la persistencia de las
especies con diferentes historias de vida, tanto bajo condiciones naturales como bajo
escenarios hipotéticos de manejo. Este andlisis de las poblaciones se lleva a cabo
considerando los gradientes de suelo y topografia que existen a nivel del paisaje.

En 1994, en las terrazas aluviales, planicies de inundacién, lomerios bajos y en la
sierra carstica se establecieron de 3 a 5 parcelas permanentes de observacion de 20 x 250 m
(0.5 ha, Martinez-Ramos y colaboradores, en prep.). La distancia minima entre las parcelas
fue de 3 km y la maxima de cerca de 30 km. Se eligi6 una forma alargada de las parcelas
con el proposito de incorporar los diferentes microambientes (por ejemplo de luz,
microrelieve, nutrimentos del suelo) y variantes de la estructura de la comunidad de plantas
que se generan con la dinamica de regeneracion natural de la selva; generalmente, tales
variaciones quedan representados en distancias de 100 mas metros en linea recta (Martinez-
Ramos, 1985, 1994). En cada parcela se censaron a todos los arboles > 10 cm de diametro
del tronco a la altura del pecho (1.3 m por arriba del suelo, DAP), registrando su identidad
y DAP. Ademas, se censaron plantulas (plantas de 10 a 100 m de altura) y arboles jovenes
(DAP < 10 cm) en sub-parcelas distribuidas al azar dentro de cada sitio de estudio (Carrillo,
2000). Asimismo, se censaron poblaciones de lianas (DAP > 1 cm) en subsitios distribuidas
al azar dentro de ocho parcelas representativas de las cuatro unidades ambientales arriba

sefaladas (Ibarra-Manriquez y Martinez-Ramos, 2002).

Patrones poblacionales.- La mayoria de las especies arboreas registradas en las 7 ha

censadas poseen una densidad de poblacion baja. Cerca de un tercio de un total de 271

11



especies exhibieron una densidad de arboles con DAP > 10 cm menor que 0.2 ind ha™, es
decir un individuo cada cinco hectareas y el 75% de las especies se registro una densidad
menor que 1.6 individuos por hectarea; solo el 1.5% de las especies mostraron densidades
mayores que 25 ind ha™'. Para la mayoria de las especies, este componente de rareza estuvo
acompanado de una distribucidn espacial restringida. Un tercio de las especies se
registraron en una sola parcela (menos del 10% del area total censada), 75% en un tercio
del area de censo total y solo dos especies se registraron en mas del 90% de esta superficie
(Martinez-Ramos et al., en prep.).

Una situacién muy parecida se observo para las poblaciones de lianas. De un total
de 90 especies registradas en 1.2 ha de censo, treinta por ciento mostraron una densidad
menor que seis tallos ha™ y sélo 15% tuvieron mas de 60 tallos ha™. Las poblaciones de
lianas mostraron un patron espacial muy agregado; sesenta especies se encontraron
concentradas en tan s6lo un 5% del area censada y las especies con mayor amplitud de
distribucion se encontraron en no mas del 30% de tal area (Ibarra-Manriquez y Martinez-
Ramos, 2002).

Las poblaciones de mayor densidad, tanto de arboles como de lianas, poseen una
distribucion heterogénea a través del mosaico ambiental presente en el paisaje. Entre los
arboles dominantes, definidos como aquellos cuyas poblaciones poseen una densidad
mayor que 20 individuos con DAP > 10 cm en 7 ha, Dialium guianense (Leguminosae)
tiene su mayor abundancia en los lomerios bajos, Licania platypus (Rosidade) en las
terrazas aluviales, Manilkara sapota (Sapotaceae) en la sierra carstica y Bravaisia
intergerrima (Acanthaceae) en las planicies inundables (Martinez-Ramos et al. en prep.).
Entre las lianas dominates, Arrabidaea verrucosa (Bignonaceae) es significativamente mas
abundante en las terrazas aluviales, Cydista diversifolia (Bignonanceae) en los lomerios
bajos, Thinouia myriantha (Sapindaceae) en la sierra karstica y Zesmenia serrata
(Compositae) en la planicie inundable (Ibarra-Manriquez y Martinez-Ramos, 2002).

Ademas, muchas de estas especies muestran un patron espacial agregado a la escala
de decenas de metros cuadrados, sugiriendo que las poblaciones tienen también una
afinidad por micro ambientes particulares (Salinas y Martinez-Ramos, en prep.). Por
ejemplo, las especies sucesionalmente tempranas (i.e., arboles pioneros sensu Whitmore,

1989) exhiben el mayor grado de agregacion a la escala de 25 a 100 m?, presumiblemente
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reflejando su fuerte afinidad por los claros que se forman en dosel de la selva por la caida
natural de arboles y que en su mayoria tienen esta drea (M. Martinez-Ramos, datos no
publicados). Las poblaciones de especies primarias (o persistentes) exhiben mayor grado de
agregacion en los sitios con terreno topograficamente irregular (en lomerios bajos pero
sobre todo en la sierra carstica) o en los sitios en los que el dosel de la selva es muy
irregular (por ejemplo, en las planicies de inundacién), lo cudl sugiere una relacion
importante entre la distribucion espacial de los individuos y el grado de heterogeneidad del
ambiente de suelo y de disponibilidad luminica en el sotobosque (Salinas y Martinez-
Ramos, en prepracion).

Estos estudios muestran que en Chajul la mayoria de las poblaciones de arboles y
lianas en Chajul se caracterizan por su rareza de individuos, su estrecha amplitud espacial y

su afinidad por habitats particulares a los niveles de paisaje y local.

Exploracion de factores causales de patrones demograficos.- Desde hace ya varias
décadas, los trabajos de Janzen (1969, 1970, 1971) y otros investigadores (por ejemplo,
Dirzo, 1984, 1987; Augspurger, 1984) han resaltado el importante papel que juegan agentes
bidticos (por ejemplo, herbivoros y patogenos) en el derrotero demografico de las plantas,
especialmente durante las fases tempranas del ciclo de vida. La reduccion numérica que
sufren las poblaciones en estas etapas es severa y ésta puede afectar la dinamica de toda la
poblacion (Harper, 1977; Sarukhan, 1978, 1980; Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1995).
En esta seccion se muestran ejemplos de estudios realizados en Chajul, dirigidos a explorar
el papel jugado por enemigos naturales como determinantes de atributos demograficos de
las plantas en sus fases iniciales de vida.

Ramos (2000) y Paz (datos no publicados) exploraron el papel jugado por la
dispersion y remocion de semillas por mamiferos en la notable variacion espacial de
abundancia que muestran las especies arboreas en Chajul a nivel del paisaje. Como sistema
de estudio se usaron semillas de Dialium guinense, Brosimum costaricanum (Moraceae) y
Manlikara chicle (Sapotaceae). Estas especies producen semillas grandes (> 2 cm de
ancho) que son dispersadas por aves y mamiferos aunque una gran cantidad de ellas caen
bajo o en las cercanias del arbol progenitor. Las poblaciones tanto de plantulas como de

arboles grandes de D. guianense y B. costaricanum son mas abundante en los lomerios. En
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contraste, la poblacion de M. chicle es comun en la sierra carstica pero se encuentra
virtualmente ausente las otras unidades ambientales.

Se introdujeron semillas de las tres especies en sitios representativos del lomerio
bajo, terraza aluvial y sierra carstica. Para evaluar si la dispersion de semillas confiere
ventajas para escapar de la remocion, las semillas se dispusieron en tres densidades:
aisladas, en grupos de 25 y en grupos de 50 semillas. En las tres especies, las semillas
aisladas sufrieron un nivel de remocion que fue significativamente mas baja que aquella de
las semillas dispuestas de manera agrupada. Este resultado indica que las semillas que son
dispersadas lejos de los agregados de semillas, que se encuentran bajo la cobertura de la
planta materna, poseen mayor probabilidad de sobrevivir a la accidon de depredadores de
semillas. Las semillas de D. guianense fueron las menos removidas mientras que las de B.
costarricanum fueron las mas removidas. Se est4 averiguando si estas diferencias
interespecificas se deben a que las semillas de la leguminosa poseen medios de defensa (por
ejemplo, metabolitos secundarios) que las otras dos especies carecen.

La remocion de semillas de M. chicle y de D. guianense fue mayor en los habitats
donde estas especies presentan mayor densidad de poblacion. Este resultado sugiere que en
estas dos especies la remocion de semillas jugar un papel de regulacion de la poblacion a
nivel del paisaje. En contraste, B. costarricanum sufrié mayor remocion en el habitat donde
es menos comun (sierra carstica). En este caso, los resultados sugieren que la remocion de
semillas actiia como un factor que limita la distribucidn, pero que no regula la poblacion, de
esta especie a nivel del paisaje.

Este estudio muestra que la remocion (depredacion) de semillas por vertebrados no
juega un papel general como determinante de la variacion en la abundancia mostrada por
las poblaciones de arboles entre las unidades ambientales a nivel del paisaje. Existen otras
posibles explicaciones a los patrones de abundancia de las especies. Por ejemplo, es posible
que la baja abundancia de M. chicle en las terrazas aluviales de debe a que existen factores
que limitan su dispersion hacia ese habitat, donde se registrd la menor remocion de
semillas. Otra posibilidad es que aun cuando las semillas arriben a ese ambiente existen
otros factores de mortalidad que eliminan a las plantulas que logran emerger. Una situacion
parecida puede ocurrir con D. guianense en la sierra carstica, donde sufri6 la menor tasa de

remocion. En contraste, en el caso de B. costaricanum es posible que los depredadores de
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semillas tiendan a limitar su abundancia en la sierra carstica; sin embargo, para apoyar esta
idea se debe verificar que la dispersion de semillas ocurre sin limitaciones hacia ese habitat.

En otro estudio, Dirzo (en prep.) explor6 a través de experimentos en que medida
los vertebrados folivoros afectan la sobrevivencia de plantulas. Sembro plantulas de
Brosimum alicastrum (Moraceae), simulando densidades méximas encontradas bajo
condiciones naturales (aprox. 100 ind m?). Estableci6 dos tratamientos: exclusion (usando
encierros de 1 x 2 m con paredes de 1 m de alto de malla de alambre de 2.5 cm de apertura)
y exposicion a herbivoros. Después de dos afnos encontrd una sobrevivencia
significativamente mayor en las plantulas excluidas. Este resultado muestra el papel crucial
que juega la fauna de herbivoros vertebrados sobre el potencial regenerativo de las

poblaciones de arboles en Chajul.

Dinamica de las poblaciones.- El registro de eventos demograficos a largo plazo provee la
informacion requerida para el estudio de la dinamica de poblaciones de organismos
longevos. Las poblaciones de arboles censadas en las 14 parcelas de 0.5 ha, arriba
sefaladas, se han seguido desde 1994 con un programa de registros anuales de
sobrevivencia, crecimiento y reclutamiento (es decir, arboles que alcanzan la talla de 10 cm
DAP). Los estudios en Chajul estan dirigidos a: 1) evaluar el papel que juegan los procesos
demograficos (estocasticos y deterministicos) en la dindmica de poblaciones de plantas y ii)
a explorar cudles son los factores causales de estos procesos.

Las especies que tienen una densidad de poblacion reducida confrontan una serie de
riesgos de extincion local. Por un lado, las poblaciones raras son vulnerables a variaciones
temporales del ambiente. Asi, un evento esporadico que aumente la tasa de mortalidad,
diminuya la tasa de natalidad, o ambas, puede ser suficiente para eliminar a una poblacion
conformada por pocos individuos (Menges, 1992; Alvarez-Buylla et al., 1996).
Teoricamente, estas poblaciones pueden mantenerse por un flujo de migracion y extinguirse
s este flujo se interrumpe (Hansky y Gilpin, 1997). Las poblaciones en crecimiento
funcionan como fuente de individuos para poblaciones periféricas en proceso de
disminucioén. La fragmentacion de las poblaciones, ocasionada por la deforestacion, reduce

la densidad de las poblaciones al aumentar la tasa de mortalidad (Laurans ef al., 2000) y
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puede impedir o disminuir el flujo de individuos entre poblaciones, lo cual aumenta el
riesgo de extincion (Alvarez-Buylla et al., 1996).

Con el proposito de explorar posibles consecuencias de perturbaciones severas sobre
el riesgo de extincion local, con la base de datos demograficos que se genera en las parcelas
permanentes en Chajul, se estan desarrollando modelos poblacionales que simulan la
dindmica de poblaciones en ambientes temporalmente variables. Este modelo tiene la

siguiente forma general:

Vier = M(O) Vi + Ri(t) oo (1)

Vi+1 es un vector que define el nimero de individuos por unidad de area para categorias
crecientes de didmetro a la altura del pecho (DAP, 1.3 m sobre el nivel del suelo) en el
tiempo #+1. M(t) define una matriz de probabilidades de transicion entre las categorias de
DAP, las cuales cambian (dentro de un ambito de valores defino) de manera aleatoria con el
tiempo. V; es un vector que representa la densidad de individuos en cada categoria de DAP
al tiempo inicial (t). Finalmente, R,(¢) define la tasa per capita de arboles reclutados (es
decir, aquellos que ingresan a la primera categoria de DAP) durante el intervalo de tiempo
de t a ++1; este parametro también varia de manera aleatoria a través del tiempo (ver mas
detalles en Caja 1).

El modelo descrito puede usarse para explorar la sensibilidad de las poblaciones a
varias fuentes de variacion demografica, incluyendo: cambios en la densidad de la
poblacion, cambios en las probabilidades de transicion entre estadios de vida y cambios en
la tasa de reclutamiento. Un cambio en la densidad de la poblacién puede producirse, por
ejemplo, por la tala de arboles, mientras que cambios en la probabilidad de transicion y/o
reclutamiento resultaria de efectos producidos por un cambio ambiental sobre el desempefio

demografico de los individuos.

Densidad de poblacion y riesgo de extincion. Un producto importante que puede obtenerse
del modelo anterior es la probabilidad de extincion de la poblacion (PE), calculada para un
intervalo de tiempo dado. Esta probabilidad se obtiene proyectando la poblacion a través
del tiempo y repitiendo esta proyeccion n veces. En cada proyeccion se registra si la

poblacion se redujo a 0 individuos (extincion) o si persistio con al menos uno. Definimos

16



PE como el cociente entre el nimero de proyecciones en el que la densidad fue igual a cero
(Py) entre el nimero total de proyecciones (Pr), es decir, PE = Py/ Pr.

Existen multiples factores por las cuales las tasas de transicion y de reclutamiento
pueden variar de un tiempo a otro. Bajo condiciones naturales, fenomenos climatologicos
adversos aumentan la tasa de mortalidad, disminuyen el crecimiento de los arboles (Condit
et al., 1995) y/o diminuyen la actividad reproductora de los mismos (Wright ef al., 1999).
Un manejo forestal intermitente puede obliterar la tasa de reclutamiento. Por ejemplo, la
tala de arboles maderables no solo ocasiona un aumento en las tasas de mortalidad de
arboles grandes sino también produce dafios severos a la fraccion regenerativa de las
poblaciones (Whitmore, 1984). En selvas fragmentadas, el reclutamiento de plantulas
disminuye, posiblemente porque en los fragmentos la actividad reproductiva y/o
polinizacién de los arboles disminuye, o bien porque el flujo de semillas por dispersion se
interrumpe (Benitez-Malvido, 1998). Por otro lado, cambios temporales en la tasa de
apertura de claros por la caida de arboles, correlacionados a su vez con cambios
meteoroldgicos (Martinez-Ramos et al., 1988), producen variaciones en la tasa de
reclutamiento de arboles que dependen de los claros para su establecimiento y desarrollo
(Alvarez-Buylla, 1994)

Para mostrar el uso del modelo 1, emplearé tres especies abundante en las parcelas
permanentes que estudiamos en Chajul y que representan un gradiente de historias de vida:
Cecropia peltata (tasas elevadas de mortalidad, crecimiento y reclutamiento), Ampelocera
hotleii (Ulamaceae; tasas demograficas moderadas) y Dialium guinanse (tasas
demograficas lentas). En estos casos utilizamos 200 iteraciones por proyeccion (cada
iteracion simulando un periodo de 3 afios) y 500 proyecciones. La Figura 3 muestra la
sensibilidad de PE a cambios en la tasa promedio de reclutamiento y a cambios en la
densidad de la poblacion (ind ha™'; arboles con DAP > 10 cm). Los valores de Ry(?) se
presentan en una escala relativa respecto a la tasa de reclutamiento que mantendria en
equilibrio a la poblacion (es decir A = 1) bajo un escenario ambiental fijo, indicado con el
valorde R; = 0.

En las tres especies, para un mismo valor de R;(?), el riesgo de extincién aumenta a
medida que la densidad de la poblacion disminuye (Figura 3). Este resultado sugiere que la

reduccion en densidad de la poblacion aumenta el riesgo de extincién a mediano plazo. En
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segundo lugar, el riesgo de extincion aumenta con la velocidad de las tasas demograficas.
Asi, para una densidad de 1 ind ha™ y Ri(t) = 0, C. obtusifolia, 1a especie con las tasas
demograficas mas rapidas, tiene un riego de extincion practicamente del 100%, mientras
que en D. guianense, la especie con las tasas demograficas mas lentas, el riesgo de
extincion es de s6lo 20% (Figura 3). Esto implica que, en ausencia de reclutamiento, las
poblaciones con tasas elevadas de mortalidad tienden a extinguirse con mayor rapidez que
las poblaciones con tasas lentas de mortalidad (i.e., de longevidad prolongada).

La Figura 3 también muestra que en la poblacion con tasas demograficas rapidas la
probabilidad de extincion es mucho mas sensible a cambios en R;(?) que en poblaciones con
tasas demograficas lentas. Este resultado ayuda a explicar el porqué las poblaciones de
arboles pioneros, tales como Cecropia peltata, cuyas tasas de reclutamiento de individuos
varian fuertemente con la dinamica de formacién de claros, tienden a presentar patrones
fugaces a través del espacio y tiempo (Hubbell y Foster, 1986; Alvarez-Buylla, 1994). Por
el contrario, las especies que reclutan individuos en la sombra a tasas lentas y que son
menos variables en espacio y tiempo, muestran mayor homogeneidad espacial y

persistencia temporal (Hubbell y Foster, 1986).

Demografia y manejo de recursos maderables.- Otros modelos demograficos, semejantes al
modelo 1, pero definidos para probabilidades de transicion constantes, se estan
desarrollando con el proposito de explorar el efecto potencial de la tala sostenida sobre la
dindmica de poblaciones de arboles (Martinez Ramos, en prep.). El modelo supone que el
programa de manejo no incluye ninguna practica que estimule la regeneracion de la
poblacion, es decir, no existe ningin esfuerzo para compensar la perdida de arboles debido
a la tala. Una variable de respuesta de este modelo, que es util para evaluar el impacto
demografico del manejo forestal, es el tiempo transcurrido desde que se inicia la tala hasta
que la poblacion se extingue, es decir, se agota el recurso, en el area manejada.

La Figura 4 muestra resultados de la aplicacion de este modelo para el caso del
arbol dominante Dialium guianense, cuya madera es comercialmente apreciada (Gonzalez
2000). Se simularon varios regimenes de tala sostenida de arboles (DAP > 40 cm) que
difieren en la proporcion de arboles talados por hectarea (nivel de extraccion) y en la

frecuencia de la extraccion (arbitrariamente, diferenciados en intervalos de descanso de tres
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anos). La densidad de la poblacion inicial de arboles de D. guianense fue de 110 individuos
con DAP > 10 cm, que es equivalente a la densidad por hectarea méxima encontrada en las
parcelas estudiadas en Chajul. El tiempo a la extincion disminuy6 exponencialmente con el
nivel de extraccion. Asi, una tala del 8% de los arboles con DAP > 10 cm, repetida cada
tres afios, llevaria a la extincion a la poblacion en menos de 30 afios. A bajas intensidades
de extraccion (< 6%), aumentar el intervalo de descanso entre afios de extraccion retarda
notablemente el tiempo en el que se agota el recurso. Sin embargo, si la extraccion es muy
intensa (> 16%) el tiempo a la extincién es muy corto, independientemente del intervalo de
tiempo transcurrido entre extracciones (Figura 4).

Los resultados anteriores sugieren que en poblaciones de arboles de lento
crecimiento (i.e., de madera dura), como es el caso de D. guianense, una cosecha
ecologicamente sostenible deberia incluir: 1) un programa de tala a intensidades relativas
bajas, que en el caso ilustrado oscila entre el 1 y 2%, ii) intervalos inter-cosecha
prolongados, por ejemplo, una tala del 1% a intervalos de 9 afios permitiria un manejo a
través de varios siglos (Figura 4) y iii) un programa de regeneracion de arboles jovenes
dirigido a compensar las perdidas numéricas producidas por la cosecha de arboles. Otros
analisis basados en nuestros modelos sugieren que la cantidad de reclutas necesarios para
mantener a la poblacion en equilibrio aumenta exponencialmente con el nivel de extraccion
(funcion inversa a la mostrada en la Figura 4). Por lo tanto, la inversion econémica que se
requeriria para lograr una cosecha optima y sustentable, es decir, manteniendo a la
poblacion en equilibrio, podria aumentar también de manera exponencial a medida que la

tasa de tala de arboles es mayor (Martinez Ramos, en prep.).

El caso de productos no maderables.- En Chajul se estudia poblaciones naturales de palmas
que son explotadas para la comercializacion de sus hojas y semillas. La idea es encontrar
formas de manejo ecoldgicamente sostenibles que maximicen la cosecha de recursos y
minimicen los riesgos de extincion de las poblaciones manejadas. Un criterio para el
manejo sostenible es el de encontrar niveles de extraccion bajo los cuales la tasa finita de
crecimiento de la poblacion (A, definida como la proporcion de aumento de la poblacion en
el periodo de un afio) sea igual o mayor que 1. Estos valores de A indican la persistencia del

recursos manejado.
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A través de experimentos de defoliacion llevados a cabo por D. Ackerly, N. Anten y
M. Martinez-Ramos en las palmas Chamaedorea elgans y Ch. oblongata, antes
mencionados, se estudiaron las consecuencias demograficas de la cosecha de hojas,
considerando los tratamientos de defoliacion de 0%, 33%, 50%, 66% y 100% de las hojas
en pie, aplicados cada seis meses durante el lapso de 1997-2000, en Ch. elegans, y de 1998-
2000 en Ch. oblongata. En una parcela de observacion permanente comuin de 1.2 ha, cada
tratamiento se aplico al azar a una poblacion de 300 individuos (con més de 10 cm de altura
del tallo), los cuales fueron marcados y seguidos, registrando su sobrevivencia, crecimiento
y reproduccion a través de censos semestrales. Para obtener informacion demografica de
los individuos < 10 cm de altura, no sujetos a defoliacion, incluyendo plantulas, en la
parcela se marco y siguié una poblacion de més de 100 individuos por especie.

La informacioén demografica obtenida por tratamiento se us6 para obtener estimados
de A a través de modelos matriciales de proyeccion lineal (Caswell, 2001). En total,
considerando los cinco tratamientos de defoliacion y los 2-3 afios de estudio, se obtuvieron
15 valores de A para Chamaedorea elegans y 10 para Ch. oblongata. En ambas especies, A
fue mayor que 1 bajo condiciones naturales y disminuy6 al aumentar el nivel de
defoliacion. Los regimenes de defoliacion que superaron la cosecha del 50% de hojas
produjeron valores de A menores que 1. El mayor valor de elasticidad de A en ambas
especies ocurri6 en la sobrevivencia de las palmas de mayor tamafio. Solo el nivel de
defoliacion del 100% aument6 de manera significativa la tasa de mortalidad de las palmas
grandes. Asi, un nivel de extraccidon equivalente al 66% de las hojas cada seis meses
extinguiria en una poblacion de 1,000 palmas adultas, densidad encontrada en 1 ha en
Chajul, en cerca de 60 afios. Junto con un analisis socioeconoémico, los resultados de estos
estudios se estan empleando en el desarrollo de modelos de uso sustentable de poblaciones

de Chamaedorea (Fransen, 1999).

11.2.3. Estudios al nivel de las comunidades

Como se mostrd en la seccion anterior, en Chajul muchas poblaciones de plantas muestran
una distribucion y abundancia variable que responde a los gradientes ambientales

encontrados en el paisaje.;En qué medida estos patrones surgen de la respuesta individual
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(autoecologica) de las especies? ;Existen patrones semejantes al nivel de las comunidades y
si es asi cudl es la contribucion de estos patrones a los valores de diversidad de especies
encontrados en el paisaje en Chajul? En esta seccion describimos ejemplos de estudios que
abordan el estudio de plantas al nivel de comunidades, destacando aquellos de interés para

la conservacion.

Comunidad de drboles y lianas.- En el sistema de 14 parcelas de 0.5 ha antes descritas se
ha caracterizado la comunidad de arboles (DAP > 10 cm) y lianas (DAP > 1 cm). En total
se han encontrado cerca de 280 especies de arboles (Martinez-Ramos et al., en prep.) y 90
especies de lianas en 7 ha (Ibarra-Manriquez y Martinez-Ramos, 2002).

La selva himeda en Chajul exhibe una notable variacion a través del paisaje en
atributos estructurales y de composicion floristica de comunidades de arboles y lianas. En
las terrazas aluviales y planicies de inundacion ocurre la menor densidad de arboles y, en
promedio, los arboles de mayor tamafio (> 40 m de altura). En el sotobosque abundan
palmas (varias especies de Chamaedorea, Geonoma, Bactris) y plantas herbaceas (especies
de Maranthaceae, Zingeberaceae). La mayor abundancia y diversidad de especies de
arboles se encuentra en las sierras carsticas y lomerios bajos, donde dominan arboles de
tamafio medio (altura maxima 35 m). En las terrazas aluviales se encuentran las
comunidades de arboles mas productivas (M. Martinez-Ramos et al., en prep.). En grandes
areas de lomerios, con suelo de lutitas, ocurre una vegetacion sabanoide (vegetacion
arborea abierta y dominancia de pastos y ciperaceas en el sotobosque), con muchos
elementos arboreos de selva mediana (presente en areas vecinas de lomerio bajos) pero de
tamafios pequefio (altura maxima 12 m).

Se ha encontrado que la diversidad de especies de arboles muestra una relacion
parabdlica con la productividad, medida como area basal de la comunidad o tasa de
crecimiento promedio de los arboles con DAP > 10 cm. En sitios de lomerio, con suelo
arenoso, acido y pobre en fosforo, y en las planicies de inundacion, con suelo hidromérfico,
ocurre la menor productividad y la menor diversidad. Las terrazas aluviales, con los suelos
mas ricos, presentan la maxima productividad pero también una baja diversidad. En la
sierra carstica y en sitios de lomerios con suelos de calidad media poseen una productividad

intermedia y la maxima diversidad (M. Martinez-Ramos et al., en prep.). La tasa de
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perturbacion del dosel, ocasionada por la caida natural de arboles y ramas, también parece
afectar los niveles locales de diversidad de especies. En sitios con un mismo nivel de
productividad, la diversidad aumenta con la tasa de perturbaciéon (M. Martinez-Ramos et
al., en prep.).

Los estudios en Chajul indican que la comunidad de lianas parece estar organizada
por procesos que difieren de aquellos que organizan a la comunidad de arboles. Por
ejemplo, la curva dominancia-diversidad encontrada para la comunidad de lianas se ajusta
al modelo geométrico mientras que aquella encontrada para la comunidad de arboles se
ajusta el modelo denominado de la “vara partida” (Figura 5). Se ha propuesto que el
modelo geométrico representa un proceso secuencial de ocupacion de recursos (Gotelli y
Graves, 1996). A medida que las especie arriban a un sitio estdn van ocupando una fraccion
constante i de los recursos remanentes. Como resultado de este proceso, el valor
logaritmico de la biomasa (area basal, abundancia, frecuencia) de las especies disminuye
linealmente como funcion del orden decreciente de importancia de las especies (porcentaje
que contribuye al total de biomasa).

En contraste, el modelo de “vara partida”, cuya representacion grafica es una curva
en forma de S aplanada, sugiere otros procesos. Se ha propuesto que este modelo simula, en
un area abierta, un proceso de colonizacién simultdnea de especies. En este proceso las
especies colonizadoras se reparten al azar los recursos disponibles. Sin embargo, este no
seria el caso de la comunidad de 4rboles de una selva himeda. En una selva los eventos de
colonizacién no son simultaneos pues las especies difieren en sus tasas de germinacion,
crecimiento y muerte. Una “vara partida” también sugiere un proceso secuencial de
colonizacioén en el que cada especie que ingresa a la comunidad “acapara”
competitivamente una fraccion aleatoria i de los recursos usados por las especies ya
establecidas (Gotelli y Graves, 1996). Las especies residentes tienen una probabilidad de
ser invadidas que es proporcional a la fraccion de los recursos que han acaparado. Asi, las
especies de mayor biomasa tienen mayor probabilidad de ser invadidas que las de menor
biomasa. Este mecanismo tiende a aumentar el nimero de especies con biomasa
equivalente en la comunidad y genera un proceso de especializacion de nicho entre las

especies.
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Es interesante notar algunas observaciones que apoyan el contexto tedrico anterior.
Primero, la diversidad y abundancia de lianas varia con el grado de heterogeneidad del
dosel forestal provocada por la dindmica de caida de ramas y arboles. Asi, la diversidad de
especies de lianas fue mayor en las terrazas aluviales y en los lomerios bajos donde la caida
arboles desraizados (que abren claros grandes > 300 m?) es frecuente. En la sierra carstica,
por el contrario, la caida de arboles es menos frecuente y tiende a ocurrir por el
rompimiento de la copa o fractura del tronco de los arboles, lo cudl abre claros pequefios.
En este ultimo habitat la diversidad de lianas es menor. Sin embargo, la menor capacidad
de retencion de agua de la roca calcéarea parece también influir en la baja diversidad de
especies y abundancia de lianas en la sierra carstica (Ibarra-Manriquez y Martinez-Ramos,
2002).

Segundo, la comunidad de arboles muestra mayor diversidad de especies en los
sitios con mayor heterogeneidad de suelo, variacion topografia y del ambiente luminico a
nivel del sotobosque. La mayor diversidad de especies ocurre en la sierra carstica 'y
lomerios bajos, topografica y edaficamente muy irregulares, donde muchas especies poseen
un patrén espacial agregado que sugiere afinidad de las especies por microhabitats de suelo
particulares (Salinas y Martinez-Ramos en prep.). Por el contrario, en las terrazas aluviales,
que presentan los terrenos topograficamente mas homogéneos, la diversidad de especies es
menor.

Los patrones anteriores de diversidad local (o diversidad-a.) de especies se reflejan
en patrones de recambio de especies (diversidad-f3) en el paisaje. Tanto en la comunidad de
arboles como en la de lianas se han encontrado niveles impotantes de diversidad-f3 entre las
unidades ambientales encontradas en Chajul. Por ejemplo, la similitud floristica de la
comunidad de lianas entre la sierra cérstica y el resto de las unidades ambientales es de tan
solo el 50%. Aun las terrazas aluviales, las planicies de inundacion y los lomerios bajos
poseen floras arboreas exclusivas que superan el 20% de las especies que en total se

registraron en estas tres unidades ambientales.
Comunidad de mamiferos.- Estudios de Dirzo y Miranda (1990, 1991) y de Cuarén y

colaboradores (en preparacion) han confirmado la calidad de conservacion bioldgica de la

selva de Chajul. A través de métodos de huellas y visualizaciones, han confirmado la
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presencia de una rica fauna de vertebrados mayores, incluyendo felinos, jabalies, tapires,
venados y monos arafias y aulladores.

Medellin y Redford (1992) caracterizaron la comunidad de mamiferos presente en la
Lacondona, conforme al habito alimenticio y grado de dependencia a la selva para persistir
de las especies. De esta manera, registraron 25 especies de mamiferos herbivoros,
depredadores de semillas y consumidores de plantas, siendo la mitad de ellas dependientes
estrictas de la selva. Encontraron 46 especies de mamiferos que se alimentan de frutos o
polen y que desempeiian un papel importante como dispersores de semillas o polinizadores,
32 de las cuales son dependientes de la selva. Finalmente, las especies carnivoras, que no
interactuan directamente con las plantas, contabilizan 62 especies, 50% de ellas
dependientes de la selva.

De acuerdo con el estudio anterior, mas del 50% de las especies de mamiferos
dependen de manera estricta de la existencia de habitats de selva para persistir. Por ello,
puede esperarse que la deforestacion de la selva de lugar a alteraciones profundas en esta
comunidad de animales (Medellin y Equihua, 1998). A su vez, dado el papel ecolégico que
desempefian los mamiferos (como depredadores, herbivoros, polinizadores y dispersores de
semillas), la perdida de ellos pueden producir efectos de perdida de diversidad bioldgica en
cascada, como se ha encontrado en fragmentos de selva que han quedado aisladas
(Terborgh et al. 2001). Por ejemplo, una reduccion en la abundancia de murciélagos
frugivoros acarrea efectos negativos importantes para la comunidad de plantas que
dependen de estos animales como vehiculos de dispersion de semillas y polen (Bonaccorso,
1979).

Medellin et al. (2001) exploraron la relacion existente entre la comunidad de
murciélagos y el grado de perturbacion antropica de la selva. La riqueza de especies, el
numero de especies raras, y el indice de diversidad de la comunidad de murcié¢lagos
disminuyeron significativamente con el grado de perturbacion. La presencia de un nimero
elevado de especies de murciélagos de la subfamilia Phyllostominae puede usarse como un
buen indicador de niveles bajos de perturbacion de la selva. Alternativamente, esta relacion
muestra que estos murci¢lagos son severamente afectados por la alteracion de su ambiente

selvatico.
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Comunidad de insectos.- La gran diversidad de especies de invertebrados, y en particular de
insectos, hace dificil su inventario en cualquier selva himeda. En Chajul, los inventarios de
la fauna de invertebrados es un rubro pendiente de investigacion. Sin embargo, existen
estudios que han empezado a revelar la notable riqueza de insectos presente en la selva en
Chajul. Este es el caso del estudio desarrollado sobre insectos que forman agallas en el
follaje de la vegetacion.

Cuevas (1998) estudid la comunidad de insectos formadores de agallas (“agalleros™)
en la vegetacion encontrada en terrazas aluviales, planicies de inundacion, lomerios bajos y
sierra carstica. En el area total de censo (0.75 ha) se encontraron alrededor de 70
morfoespecies en el follaje de cerca de 20% de las especies de plantas exploradas. Existid
una relacion positiva entre la productividad de la comunidad vegetal y la riqueza de
especies de estos insectos. En la planicie de inundacion y la terraza aluvial, las cudles
poseen la mayor productividad vegetal (medida por el area basal individual y la tasa de
crecimiento de los arboles), se presentd la mayor riqueza de especies de insectos agalleros,
mientras que en los sitios de suelo pobre, con vegetacion de baja productividad, se encontrd

la menor riqueza de especies. Las razones de esta relacion se encuentran atin bajo estudio.

I11. Ecologia de la selva en ambientes afectados por actividades humanas.

Una de las practicas agricolas mas comunes en las regiones calido-himedas de México es
la de roza-tumba-quema, con la que un sitio de selva se desmonta y prepara para
actividades de cultivo o crianza de ganado. Las actividades asociadas a estas practicas, tales
como la deforestacion, alteracion fisica y quimica del suelo e introduccion de material
bioldgico extraio a la biota nativa, modifican drasticamente el ambiente e erosionan la
diversidad bioldgica de la selva. La estructura y funcién de la comunidad de plantas y
animales se reducen a su minima expresion cuando la selva es reemplazada por
comunidades de pastos y poblaciones de animales domésticos. El uso extensivo e intensivo
del suelo, malas practicas agropecuarias o condiciones abioticas adversas (suelos de pobre
calidad, topografia irregular) reducen la productividad de los sitios. En grandes regiones,

este proceso tiene como culminacion el abandono del terreno manejado, en condiciones
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degradadas e improductivas, invadido por una flora aligena a la selva y de habito
“malezoide”.

En el contexto anterior, un reto abierto es encontrar las bases cientificas que
permitan la restitucion de la selva en areas improductivas, fuertemente alteradas y
abandonadas. Los estudios que se realizan en Chajul se encaminan a responder preguntas
tales como: ;cudles son las posibilidades de restablecimiento de la selva en un sitio
manejado que ha sido abandonados por su pobre rendimiento productivo?

En un sitio perturbado por agentes naturales, la cubierta de arbustos y arboles
nativos de habito secundario provee el habitat sobre el cual se desarrollan otras plantas y
animales de la selva a través de un proceso de regeneracion natural (Martinez-Ramos
1985, 1994). En este proceso intervienen propagulos presentes en la lluvia y banco de
semillas, en el banco de plantulas y brinzales, asi como en el banco de meristemos
presente en tocones, raices y ramas (Bazzaz, 1984). Tales fuentes de propagulos pueden
ser eliminadas o erosionadas por la perturbacion antropica.

Simulando este proceso natural, una vez que se abandona un campo manejado la
recuperacion de la selva depende de manera crucial del desarrollo de la cubierta vegetal
de plantas secundarias. La regeneracion de la selva en potreros abandonados, sin
embargo, puede ser sumamente lenta debido, entre otras cosas, a la destruccion del los
bancos de propagulos y al limitado nimero de dispersores (Uhl ef al. 1988, Buschbacher
et al. 1988). Ademas, en los potreros abandonados los propagulos enfrentan condiciones
adversas, tales como una reduccion de humedad, temperaturas elevadas y competencia
con gramineas, que limitan o impiden su desarrollo (Guevara ef al., 1992; Guevara y
Laborde, 1993; Gonzalez-Montagut, 1996).

En Marqués de comillas, area vecina a la Estacion Chajul se desarrollan varios
estudios encaminados a entender las bases ecologicas de la regeneracion de selvas en areas

degradadas. En esta seccion mostraremos algunos avances de estos estudios.

Banco de propagulos de plantas de selva en potreros abandonados.- Lopez-Toledo y
Martinez-Ramos (2002) estudiaron en Marqués de Comillas en que grado la actividad
ganadera ha reducido el banco de semillas de especies pioneras. Para ello cuantificaron la

densidad de semillas viables de Cecropia spp en potreros recién abandonados (< 1 afio de
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edad) y en sitios de selva bajo dos condiciones (sitios maduros y claros naturales de 1 afio
de edad). En la comparacion se mantuvo constante la unidad ambiental (lomerios bajos). En
promedio, la densidad de semillas fue significativamente mayor en la selva que en los
potreros en una proporcion de 10 a 1. Este dato indica el fuerte nivel de erosion que sufre el
banco regenerativo de plantas pioneras en los potreros. La erosion puede deberse a que con
la fragmentacion y aislamiento (de los campos manejados respecto a los remanentes de
selva) la lluvia de semillas que normalmente ocurre en la selva disminuye debido a que los
dispersores tienen limitantes para llevar a cabo sus actividades fuera de la selva. Y en
realidad esto pasa en Marqués de Comilllas.

Usando trampas de semillas examinadas antes del amanecer (0400 h) y antes del
anochecer (1800), Medellin y Gaona (1999) estudiaron la dispersion de semillas por
vertebrados voladores a lo largo de un gradiente de perturbacion, incluyendo sembradio
activo de maiz, sembradio abandonado de maiz, plantacion de cacao, y selva. Las semillas
encontradas al final de la noche fueron preponderantemente dispersadas por murci¢lagos y
las encontradas al final del dia fueron preponderantemente dispersadas por aves. E1 50% de
las especies representadas en las semillas dispersadas correspondieron a especies de plantas
pioneras. Las semillas de Cecropia spp. representaron hasta el 87% de las dispersadas por
murciélagos y hasta el 83% de las dispersadas por aves en cada habitat (ver también
Medellin, 1994b).

La lluvia de semillas en las milpas represent6 una fraccion reducida (< 10%) de la
que ocurre en la selva y los otros sistemas con cubierta forestal estudiados (Medellin y
Gaona, 2000). En todos los habitats los murci¢lagos dispersaron mas semillas que las aves.
Los murciélagos también dispersaron consistentemente mas especies de semillas que las
aves. Como corolario, este estudio muestra que el papel que juegan los murciélagos y las
aves sobre los procesos de sucesion secundaria es fundamental para el establecimiento de la
vegetacion pionera en areas alteradas.

Otro estudio realizado por Benitez-Malvido, Ceccon y Martinez-Ramos (2001)
apoya los resultados anteriores. Estos autores exploraron la importancia relativa de
diferentes fuentes de propagulos de plantas nativas en la selva inalterada y en potreros
abandonados. En ambos habitats, eliminaron experimentalmente una o varias fuentes de

propagulos: (a) banco de semillas y plantulas, (b) lluvia de semillas y banco de
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plantulas, (c) banco de plantulas y (d) no se manipuld (control). Durante un afio, a
intervalos de cuatro meses, se registrd el numero de plantulas reclutadas, las cudles se
identificaron y clasificaron seglin su forma de vida. Las plantulas de arboles se
agruparon en sucesionales tempranas (pioneras) y tolerantes a la sombra.

Se encontrd que tanto en la selva como en los potreros la lluvia de semillas es la
fuente més importante para el reclutamiento de plantulas. La cantidad de plantulas
reclutadas en todas las formas de vida fue notablemente mayor en la selva que en los
potreros en una proporcion de 100 a 1. Considerando todas las formas de vida, la fuente
mas importante de plantulas en el potrero fue el banco de semillas, pero la mayoria de
los individuos surgidos de esta fuente fue de habito herbaceo (gramineas y plantas
ruderales). Este estudio mostro, al igual que el de Medellin y Gaona (1999), la gran
importancia que tienen los animales dispersores de semillas para el proceso regenerativo

de la selva en areas alteradas.

Patrones de sucesion secundaria en campos abandonados.- Una vez que los propagulos se
depositan en el suelo éstos enfrentan un tamiz diverso de factores de mortalidad y
limitantes de crecimiento que podria impedir el proceso regenerativo de la selva. Una
manera de evaluar la factibilidad de la regeneracion en campos alterados es siguiendo a
través de los afios el desarrollo de la sucesion secundaria desde que se abandona el campo.
Una forma mas répida de evaluar este desarrollo se logra comparando, a un mismo tiempo,
la estructura y composicion de la comunidad vegetal presente sitios que fueron
abandonados a diferentes tiempos.

Utilizando este tltimo enfoque, Méndez (1999) estudio la sucesion secundaria
desarrollada en 21 sitios que fueron manejados para fines agricolas o ganaderos con edades
de abandono de entre dos y 13 afios. Considero la abundancia, cobertura, area basal, altura
y composicion floristica de la comunidad de arbustos y arboles con DAP > 1 cm y variantes
ambientales en terrazas aluviales, y lomerios bajos con suelo de areniscas y lutitas. La
historia de manejo del suelo de los sitios vario entre solo agricultura, solo ganaderia y
manejo mixto.

En los sitios de suelo fértil (aluviales) la biomasa (cobertura y area basal totales) fue

mayor que en los sitios de menor calidad (areniscas y lutitas) pero la diversidad de especies
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mostro una situacion inversa, patrones semejantes a los observados en la selva no
perturbada que crece en estos tipos de suelo (Martinez-Ramos ef al., en prep.). La
cobertura, area basal, abundancia de tallos y diversidad de especies de la comunidad
secundaria aument6 con la edad de abandono siguiendo una trayectoria sucesional que
apunta hacia los valores observados en la selva madura (> 100 afios de sucesion),
independientemente del tipo de suelo. En este sentido, estas trayectorias sugieren que en los
sitios abandonados estudiados la selva se regenera sin limitaciones importantes.

Otros hallazgos de Méndez (1999) sugieren, sin embargo, que la sucesion
secundaria en suelos pobres, que fueron sujetos al manejo ganadero, se encuentra sujeta
a factores que pueden limitar la regeneracion de la selva. Por ejemplo, entre las cinco
especies dominantes de la comunidad secundaria se encontrd a Vernonia patens
(Compositae) y Vismia camparguey (Guttiferae) las cuales se reportan como especies
que detienen el proceso sucesional en ambientes alterados en Sudamérica (Uhl et al.,
1988). Asimismo, encontro entre las especies dominantes a Byrsonima crassifolia
(Malphigiaceae) que es indicadora de sabanizacion (Méndez 1999). También, la
biomasa de la comunidad sucesional disminuy6 con la intensidad de manejo ganadero y
la abundancia de tallos disminuy6 al aumentar la distancia a los fragmentos de selva
(Méndez, 1999).

El hecho de que estas alteraciones ocurran atin cuando el tiempo que ha
transcurrido desde que se inici6 la colonizacion humana en Marqués de Comillas es
relativamente corto (< 30 afios) expone el gran riesgo que existe de que, a largo plazo, se
pierda la posibilidad de recuperar selva en campos degradados a partir de los
mecanismos regenerativos naturales. En este sentido, Méndez (1999) propuso que la
eliminacion del fuego en las practicas de manejo, y la disminucion en la intensidad de
uso ganadero (por ejemplo, ampliando el periodo de rotacion del ganado en los potreros)

son acciones que tenderian a diminuir este riesgo.

Invasion de malezas.- El uso del fuego en las practicas de manejo del suelo tiene
consecuencias negativas sobre los flujos de materiales y energia del ecosistema. En
particular, el uso de este elemento, particularmente en suelos de pobra calidad, tiende a

crear condiciones ambientales propicias a la invasion agresiva de especies de malezas
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(Uhl et al., 1988; Nepsted et al., 1990) lo que conduce, con el tiempo, a la perdida de
productividad y al abandono del campo manejado. En Chajul, Suazo (1998) documento
el proceso de invasion del helecho maleza Pteridium aquilinum en potreros
desarrollados en suelo de diferente calidad.

En potreros desarrollados sobre suelo fértil, en las terrazas aluviales, la cobertura
del helecho no rebaso el 15% de la superficie atin después de 20 afios de manejo
agropecuario. Sin embargo, en muchos potreros desarrollados en los suelos pobres y
acidos de arenisca o lutita, en los lomerios, P. aquilinum alcanza coberturas mayores al
50% (en algunos hasta el 100%) en menos de 10 (y en algunos en menos de 5) afos de
manejo (Suazo, 1998). El helecho crece copiosamente a cielo abierto a través de rizomas
y se dispersa abundantemente a través de esporas. Su follaje es inpalatable al ganado (al
cual le puede causar hasta la muerte al consumirlo), excluye vegetacion nativa y del
pastizal y es sumamente dificil de erradicar (solo a través de accidon mecénica severa).

Al nivel local y mundial, P. aquilinum representa un grave problema para los
fines agricolas y pecuarios y por ello causa severas perdidas economicas (Suazo, 1998).
Como lo muestra la Figura 6, en los suelos pobres la deforestacion de la selva seguida
por un uso del suelo que culmina en el establecimiento de pastizales ganaderos es la ruta
de manejo mas segura hacia la invasion de P. aquilinum. Estos suelos no son propicios
para la actividad ganadera, ni la agricola de largo plazo. Es evidente que se requiere
cambiar la estrategia de manejo de la selva en las areas con suelos pobres.

La erradicacion del fuego, la reduccion de la acidez del suelo y el desarrollo de
una cobertura vegetal (o artificial) que reduzca de manera importante el nivel de luz, son
acciones que pueden incluirse en programas de control de esta maleza. El actual manejo
agropecuario, sin embargo, incluye las acciones contrarias y con ello se favorece el
desarrollo de tapetes densos del helecho y se limita fuertemente (o se imposibilita del
todo) la posible regeneracion de la selva en el campo abandonado.

Dentro de la selva himeda protegida por la reserva de Montes Azules, en las
inmediaciones a la Estacion Chaujul, se encuentran esparcidas en los lomerios bajos
muchos manchones (de 0.5 a 6 ha) puros de Pteridium aquilinum (Figura 1b).
Seguramente, estos manchones son indicadores de una severa perturbacion humana de la

selva. La historia del sitio y el hallazgo de ceramica en el suelo adyacente a estos
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manchones sugieren que tal perturbacion pudo ser ocasionada por el pueblo Lacandon
que desarroll6 en la region hace 400 afios o inclusive por el pueblo Maya del periodo
preclésico superior, hace 1300 afios (Suazo, 1998).

Si esta hipotesis es cierta, la presencia actual de P. aquilinum en la matriz de
selva es un mudo testigo de la severidad y permanencia de largo plazo de los efectos
negativos producidos por la perturbacion antropica sobre los organismos y el ambiente
que conforman la selva himeda. Las actuales practicas de manejo podrian producir
efectos negativos aiin mayores que los producidos por los pueblos que vivieron en la

selva Lacandona hace varios siglos.

IV. Perspectivas y conclusiones

Los estudios que hemos resefiado en esta contribuciéon muestran la gran bondad que tiene la
Estacion-Chajul como sitio de estudio de la selva humeda. En esta region se encuentran
sistemas bioldgicos muy promisorios para el estudio ecologico y evolutivo de los
organismos como individuos, poblaciones y comunidades, tanto en su entorno natural como
en su ambiente alterado por actividades humanas.

La informacion presentada muestra que en Chajul la mayoria de las poblaciones de
arboles y lianas se caracterizan por su rareza de individuos, su estrecha amplitud espacial y
su afinidad por hébitats particulares. No obstante que estos atributos poblacionales se han
observado en otras selvas del mundo (Hubbell y Foster, 1986; Gentry, 1990; Richards,
1998), los estudios en Chajul enfatizan la relacion existente entre estos atributos y el
mosaico ambiental encontrado en el paisaje. Tal relacion se encuentra virtualmente
inexplorada en otras selvas himedas de México y del mundo.

Los estudios de modelacion demografica sugieren que las poblaciones de arboles de
baja densidad (las cuales predominan en la comunidad arborea) se ven sujetas a elevados
riesgos de extincion cuando se reduce la tasa de reclutamiento de arboles. En este contexto,
nuestros estudios indican que el riesgo de extincién aumentaria para muchas poblaciones
bajo el severo proceso de fragmentacion ocasionada por la deforestacion masiva de selvas.
Asimismo, los modelos desarrollados estan ya sugiriendo acciones de manejo no

degradante de recursos maderables y no maderables.
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Los estudios que se realizan al nivel de la comunidad muestran claramente la
importancia de considerar una perspectiva paisajistica en el entendimiento de los procesos y
mecanismos que determinan la abundancia y distribucion de las plantas y animales de la
selva hiimeda. También enfatizan que cualquier esfuerzo dirigido a la conservacion de la
selva debe considerar tal perspectiva.

Los estudios realizados en Marqués de Comillas indican que el banco regenerativo
de las plantas de selva presente en areas alteradas depende primordialmente de propagulos
que son dispersados desde las areas de selva aledafias. Los estudios también muestran la
gran importancia de los servicios de dispersion que proveen vertebrados voladores
(murci¢lagos y aves). En este sentido, la capacidad de regeneracion de la selva en areas
alteradas puede depender, en gran medida, de los esfuerzos para conservar remanentes de
selva y la fauna de dispersores asociados a ellos. Los estudios también sugieren que la
actual actividad ganadera desarrollada sobre suelos pobres (de arenisca y lutita) termina con
frecuencia en el abandono del terreno, invadido de malezas que tienden a detener el
desarrollo de la sucesion secundaria. Recientemente, se han comenzado estudios
experimentales que utilizan la teoria ecologica en el esfuerzo de impulsar la regeneracion
de la selva en este tipo de potreros degradados. En el programa se estd incluyendo la
erradicacion de la vegetacion del potrero y la introduccion de plantulas de arboles pioneros
que al madurar producen frutos que atraen a una amplia y abundante comunidad de
frugivoros (Martinez-Ramos y colaboradores, en desarrollo).

No obstante el conocimiento ganado, podemos decir que la investigacion ecoldgica
en Chajul se encuentra en sus inicios. Al momento, grandes temas de investigacion ain no
se encuentran cubiertos o estan apenas iniciando, entre los cuales se pueden destacar los
siguientes: caracterizacion de patrones climaticos, microclimaticos e hidrolégicos, estudios
de genética de poblaciones, estudio de patrones fenologicos de la comunidad de plantas y
animales, descripcion y andlisis de fenomenos al nivel de ecosistemas, estudios de la
comunidad de plantas epifitas, epifilas, hongos e invertebrados (particularmente, insectos).

Finalmente, seria deseable desarrollar planes de investigacion, que asociados a otros
sobre conservacion, difusion, vinculacion y administracion provean finalmente las bases

solidas que den la justa dimension y responsabilidad que tiene la Estacion Chajul en el
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resguardo, estudio y aprovechamiento de recursos naturales que posee la espléndida y

valiosa selva Lacandona.
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Leyendas de las figuras

Figura 1. Caracteristicas en el entorno de la Estacion-Chajul, region Lacandona, Chiapas. a)
Localizacion de la Estacion dentro de la Reserva Integral Montes Azules. b) Unidades
ambientales en un drea aproximada de 25 x 25: blanco, sierras karsticas; gris, lomerios
bajos; rayado, terrazas aluviales; negro, arroyos y rios (mds ancho, rio Lacantn). Las areas
en blanco en la zona de lomerios bajos indican manchones del helecho Pteridium aquilinum
(Polypodaceae). Notese en el area oeste del rio Lacantun la region de Marqués de Comillas

y en punteado las areas deforestadas.

Figura 2. Aspectos de la variacion del suelo entre las unidades ambientales. a) Ordenacion
de sitios respecto a 11 variables fisico-quimicas del suelo: ] Terrazas aluviales, (=
Lomerios bajos, 1 Planicies inundables, [l Sierra kasrtica; las flechas indican el sentido
de la correlacion (P < 0.05) de los componentes principales con las variables indicadas en
paréntesis (Mo = materia organica, kg m™; N = nitrogeno total, kg m™; BI = bases
intercambiables, val m*; Agua = disponibilidad y retencién de agua, | m?; P = fésforo, mr
kg™). b) Relacion de la profundidad del suelo (zona potencial de crecimiento de raices) y
otros atributos del suelo correlacionados (P < 0.05). O Terrazas aluviales, @ lomerios

bajos, © planicie inundable, © sierra kasrtica. Datos base en Siebe et al. (1995).

Figura 3. Cambios en la probabilidad de extincion en un periodo de 600 afios como funcidén
de la densidad poblacional y cambios relativos en la tasa per capita de reclutamiento (R)),
simulados por un modelo demografico estocastico (modelo 1 en el texto) para el arbol
Dialium guianense. El valor de R; = 0 define la tasa de reclutamiento que manetiene en
equilibrio a la poblacion en un ambiente temporalmente constante. Ver texto para mas

detalles (Martinez-Ramos, en prep.)
Figura 4. Efecto de la tal de arboles sobre la dinamica de una poblacion de Dialium

guianense simulado con un modelo demografico con valores de transicion fijos. Cada curva

representa un “tratamiento” extractivo diferente en términos del niimero de periodos (cada
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uno de tres afios) de descanso entre extracciones. (Ver texto para mas detalles Martinez-

Ramos, en prep.).

Figura 5. Patrones comunitarios en la comunidad de plantas lefiosas en Chajul, Chiapas. a)
Curva dominancia-diversidad para la comunidad de arboles con DAP > 10 cm censada en 7
ha; el valor de importancia de las especies se calcul6 con base en su 4rea basal (Martinez-
Ramos et al. en prep.). b) Curva dominancia-diversidad para la comunidad de lianas con
DAP > 1 cm censada en 1.2 ha. En ambos casos se sefialan las 10 especies estructuralmente

mas importantes.

Figura 6. Diagrama que ilustra posibles rutas de manejo y sucesion secundaria que ocurren
en campos agropecuarios en la region de Marqués de Comillas, Chiapas. Las flecha en
blanco indican transiciones que permite la regeneracion de la selva en campos
abandonados, las flechas grises sefialan transiciones que conducen al establecimiento de
condiones limitantes a la regeneracion de la selva en suelos pobres y las flechas negras
indican la transicion hacia la invasion de Pteridium aquilinum en dichos suelos

(Modificado de Suazo, 1998).
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Caja 1. El modelo descrito por la ecuacion 1 se muestra de manera matricial en el siguiente

esquema.
M(t) Vi
C G Cs Cy Cs
4 N
C Pri(t) Pia(b) Nyt
Co | Poa(®) Poa(t)  Pos(t) Ne2 s
Cs P32 (t) Psa(t) Psa(t) X Ne3t + R +1y(t)
Cs Pss(t) Paa(t) Pas(t) Nea ¢
Cs Ps4(t) Pss(t) Ncs ¢
~ J
Ne=2Meiy;  Net= 2 Dt + R tyeeeeeeeeeeenenes (1)

En este modelo hipotético para una poblacién estructurada en cinco categorias de DAP (C;),
ordenadas en sentido creciente, dentro de la matriz M(?), Pij (¢) denota la probabilidad de
transicion (la cudl varia como funcion del tiempo t) para un intervalo de tiempo dado (t -
t+1). Cuando i =j se define la probabilidad de permanecer en la misma categoria después
de un intervalo de tiempo, cuando i > j, se define la probabilidad de transitar a una
categoria superior y cuando i1 <j se define la probabilidad de regresar a una categoria
inferior (por ejemplo, cuando un arbol sufre una ruptura del tronco y rebrota con tallos de
menor talla). El vector V; incluye la densidad de individuos de las diferentes categorias
diamétricas (n.;,) encontradas al inicio del periodo t - t+1. La suma de todas las n.;,
determina la densidad total de la poblacion (&) al tiempo t, como lo indica la ecuacion 1.
Por el otro lado, la cantidad de los arboles reclutados a la poblacion (es decir, aquellos que
después de una unidad de tiempo alcanzan el didmetro de tronco de la primera categoria C)
en el area de estudio, durante t - t+1, se denota como R+, (¢). En este modelo el valor de
este parametro varia de manera aleatoria con el tiempo. Suponemos que los reclutas
provienen de semillas producidas tanto por arboles maternos que crecen in situ 'y como por
aquellos encontrados fuera del area de estudio. Por ahora, el modelo, no puede distinguir

estas dos fuentes de natalidad de arboles.
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La multiplicacion de la matriz M(z) por el vector V, genera otro vector V,.;. La
poblacion al tiempo t+1 (V,+;), es entonces la suma de X ngi+1 + Rer1 (t). Iterando este
modelo a través de una serie amplia de periodos de tiempo (0, 1, 2,..., X) se genera una
familia de valores de N;. En cada iteracion los valores de P;; y R+, varian de manera
aleatoria en un ambito determinado. En los casos ilustrados en la Figura 3, se permiti6 una
variacion de + 20% alrededor del valor promedio de P;; (acotando los valores posibles entre
0y 1)y Rp .

Para simular diferentes densidades de poblacion iniciales, manteniendo una misma
estructura de poblacién (es decir, un mismo porcentaje de individuos por categoria C;), los
valores del vector V; se multiplicaron por un factor para dar lugar a valores equivalentes a
1, 4, 16,y 128 individuos por hectarea. A cada densidad, el modelo se iter6 (cada iteracion
equivalente a un periodo de 3 afios) 200 veces, constituyendo una proyeccion equivalente a

750 anos, repitiéndose este proceso 500 veces. Ver texto para mas detalles.
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Figura 5

Arboles

Brosimum alicastrim (1)
Dialium guianense (2)

Spondias radlkoferii (3)

Licania platypus (4)
Terminalia amazonica (5)
Ampelocera hottleii (6)
Luhea speciosa (7)

Manilkara sapota (8)
Guarea glabra (9)
Vatairea lundelii (10)
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Combretum argenteum (1)
Hiraea fagifolia (2)
Machaerium floribundum (3)
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- Combretum laxum (5)
i Piptocarpha chontalensis (6)
Machaerium lunatum (7)
Fornsteronia viridesens (8)
Hippocratea celastroides (9)
Stizophyllum riparium (10)
10.0f
1.0}
l\\ll\\ll‘\ll\\ll\\'\\\\l\\\l'\\\l\lll\‘l\\\l\\H\HIHIH\‘\\H\Hl\‘\l\\\ll\\'l\lll\ll\‘
0.1
0 10 20 30 40 50 60 70 80 90

Orden de importancia de las especies



Martinez-Ramos, M.

MANEJO Y RUTAS SUCESIONALES

Lomerios

Pteridium Terraza aluvial
aquilinum Selva
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