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Regeneración natural y ~iversidad de especies arbóreas
en selvas húmedas

MIGUELMARTÍN,EzRAMOSl

RESUMEN.Uno de los grandes enigmas de la biología tropical es el de cómo
en las selvas altas perennifolias se mantiene una enorme cantidad de especies de árboles
a escalas locales tan pequeñas como una hectárea. Esta revisión explora la relación
entre la dinámica de regeneración natural de estos bosques y los procesos y
mecanismos (evolutivos y ecológicos) que facilitan el mantenimiento de tan
extraordinaria diversidad. Como primer punto, se hace una breve revisión de las ideas
sobre el origen de la diversidad de especies arbóreas en los trópicos. Se sugiere que a
nivel local: i) fenómenos históricos (de índole evolutivo y biogegráficó) son
determinantes de la riqueza de especies, y ü) que las comunidades de árboles de selvas
altas perennifolias parecen no estar saturadas de especies, de modo que, una especie
recién originada puede migrar libremente a través de una región. Como segundo punto,
se dan detalles sobre cómo ocurre el proceso de la regeneración natural. La dinámica
de formación de claros, promovida por la caída de ramas y árboles, es un componente
fundamental en la renovación del dosel. Los claros pequeños facilitan el desarrollo de
plántulas y árboles jóvenes mientras que los claros grandes permiten a los árboles
alcanzar tallas reproductivas. La apertura de claros y el ingreso de nuevos árboles en
el dosel son los extremos de un proceso dinámico de reemplazamiento de árbol<?sy
especies en el dosel de la selva. Como tercer y.último punto, se relaciona el proceso
de reemplazamiento de árboles con el mantenimiento de la diversidad, de especies
arbóreas a una escala local. Se argumenta que aquellos factores que promueven una
elevada diversidad de especies en la comunidad de plántulas y árboles jóvenes que
crece bajo los árboles maduros favorecen una frecuencia alta de reemplazos entre
árboles heterospecíficos y por lo tanto, facilitan el mantenimiento de la diversidad de
especies en el dosel. Entre estos factores, los animales frugívoros, que promueven
diversidad en la lluvia de semillas, y los agentes bióticos de mortalidad de semillas,
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pIántulas Y áIboles jóvenes que actuan principabnente sob"f especies abundantes son
facilitadores clave de la diversidad. La existencia de disyuntivas en los atributos de
historia de vida (amplitud en la dispersión de s~millas, sobrevivencia en sombra y
crecimiento en los claros) de los áIboles coadyuva al mantenimiento de la diversidad
favoreciendo el reemplazamiento de áIboles con diferentes historias de vida.

La presente revisión no apoya la idea de que el mantenimiento de la diversidad
de especies arbóreas en las selVas húmedas depende de procesos estocásticos, como
algunos autores han propue~to. "Por el contrario, se concluye que los fenómenos
ecológicos tienen un papel preponderante en definir la posibilidad que tiene una especie
de ganar una posición en estos bosques altamente diversos.

ABSTRACT.One of the major biological mysteries still to be explained is fue
tnaintenance of the enormous local tree species diversity in tropical rain forests. This
review explores the relationship between the dynamics of natural regeneration and fue
evolutionary and ecological processes and mechanisms involved in the origin and
maintenance of such extraordinary diversity. First, 1review ideas on the origin of tree
species diversity in the tropics. This review suggests that: i) historical, evolutionary
and biogeographical phenomena have a paramount influence on local species richness,
and ü) tropical rain forest tree communities are species unsaturated, suggesting that
newly originated species may freely migrate across a regional landscape. Second, 1
describe the forest regeneration process. Gap dynamics, promoted by branch and tree
falls, is a fundamental component ofthe forest canopy renewal. Small gaps (caused by
branch falls) facilitate the establishment and swvival of seedlings and saplings in fue
shaded understory (advanced regeneration), whereas large gaps (caused by tree falls)
enable trees to reach mature sizes. Gap creation and tree maturation are fue extremes
of a process oftree and species repiacement in the forest canopy. Third, 1 explore
relationships between the tree replacement process and the population and community
mechanisms that facilitate maintenance of species diversity at a local scale of a few
hectares. 1argue and document that factors that promote high species diversity in the
advanced regeneration favor high probabilities of heterospecific replacements among
canopy trees. Hence, these factors facilitate the maintenance of species diversity in the
forest canopy. FnÍgivores, by promoting diversity in the seed rain community, and
biotic agents of seed, seedling and sapling mortSlityby operating mainIy on abundant
species, are key factors in facilitating diversity. Furthermore, the existence of tradeoffs
in tree life histol)' attributes (such as seed dispersal capacity, swvivorship in the shade
and growth under gap conditions) contributes to diversity maintenance by promoting
heterospecific replacements.

This review does not support the 'ideathat maintenance of tre'especies diversity
in tropical rain forest depends on random processes, as some authors have claimed.
Instead, 1conclude that ecological phenomena h;ivea paramount role on the possibility
that a species gains a membresy in such highIy diverse forests.
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Los bosques tropicales.húmedos (tropical rain forest sensu Richards, 1957),
selvas altas peretÍnifolias (sensu Miranda y Hemández-X, 1963), bosques tropicales
perennifolios (sensu Rzedowski, 1978),o simplemente selvas húmedas, son sistémas
biológicosnotablemente diversos y dinámicos. Para ejemplificar su diversidad, basta
mencionar que en estas selvas es común encontrar, en una superficie de tan sólo una
hectárea, un poco más de 100árboles con un diámetro del tronco ala altura del pecho
(dap) mayor a 10 cm que representan entre 50 y 300 especies (Whitmore, 1984;
Bongers et al., 1988; Gentry, 1990). La dinámica de estos bosques puede
ejemplificarsecon el hecho de que estas comunidades arbóreas se renuevan en lapsos
quevaríanentre 50 a 400 años (Liebennan et al., 1985a;Clark, 1990;Hubbell y Foster,
1986a, 1990a). En el presente trabajo, quisiera abordar algunos aspectos ecológicos
que soncentrales para entender los fenómenos que mantienen la div~rsidadde especies
arbóreasen las selvas húmedas a la escala local de una o pocas hectáreas. En particular,
argumentaréque aquellos aspectos ecológicos relacionados con la llamada "dinámica
de regeneración natural" juegan un papel sobresaliente al respecto.

Sin duda, esta presentación será parcial. No obstante que los aspectos que se
abordarántienen una perspectiva básica, la infonnación que se provee también es útil
para los estudios cuyo interés esté centrado en problemas relacionados con la
conservación y el manejo de recursos forestales tropicales. Gran parte de la
información utilizada en este trabajo proviene de estudios realizados en la Estación
de Biología Tropical "Los Tuxtlas", Veracruz, México (ver detalles sobre la localidad
en Gómez-Pompa y Del Amo, 1985) y de otras selvas, principalmente de regiones
neotropicales. .

REGENERACIÓN NATURAL Y LA DIVERSIDAD DE ESPECIES ARBÓREAS

Para los sistemas bosCosos, el término regeneración puede asignarse a un
proceso natural de recambio de árboles. Este proceso, en un sentido general, podría
definirse como el reemplazamiento de un conjunto de árboles, que han llegado a su
etapa madura, por otros considerando una unidad de espacio y tiempo definidos. El
proceso tiene dos componentes: el primero se refiere a la caída natural de los árboles
maduros (los cuales constituyen el dosel del bosque), y el segundo, se refiere al
reclutamiento de árboles que reemplazan a aquellos que van dejando lugares vacantes.
Los árboles reclutas provienen de una o varias de las siguientes fuentes de propágulós
(ver más adelante la fig. 2): i) semillas latentes en el suelo, ii) semillas re~ie!1
dispersadas, iii) plántulas y árboles jóvenes que se establecen antes de que ocurra la
~da de un árbol, y iv) rebrotes de árboles rotos. Las especies pueden tener una o
varias de tales fuentes de propágulos, las cuales, como se detallará más adelante, tienen
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su desarrollo más importante cuando éstos son estimulados por las condiciones
ambientales que aparecen tras la caída de árboles (Bazzaz, 1984; Gorchov el al.. 1993).

¿Qué relación guarda la regeneración natural con el mantenimiento de la
diversidad de especies arbóreas? En general, la respuesta se relaciona con la manera en
la que ocurre el reemplazamiento entre árboles que pertenecen a diferentes especies. Por
ejemplo, imaginémonos dos escenarios hipotéticos extremos. En uno, una especie posee
medios regenerativos q~e la hacen capaz de ocupar los huecos del dosel con una
probabilidad mucho mayor a las del resto de las especies. A la larga, este proceso
conduciría a reemplazos entre árboles coespecíficos y a una comunidad arbórea
prácticamente monoespecífica. En el otro extremo, todas las, especies poseen la misma
probabilidad de reemplazar a otras. Suponiendo una distribución espacial aleatoria de los
propágulos, a largo plazo este proceso conduciría a reemplazos heteroespecíficos y a una
<:x>munidadarbóreadiversaen especies. Por supuesto, entre estos extremos pueden ocurrir
una gama amplia de situaciones intennedias. Desde el punto de vista biológico, es
interesante averiguar los atributos por los cuales los árboles de distintas especies se .
apropian del espacio dejado por la caída de otros. La cuestió.n medular que es importante
averiguar es si estos atributos detenninan que las probabilidades de reemplazo entre
especies se apartan de aquellas esperadas meramente por el azar (Hubbell y Foster, 1986b).

Para explorar la relación que guarda el reemplazamiento de árboles con el
mantenimiento de la diversidad, quisiera abordar en primer lugar aspectos que definen
el número de especies que existen en una localidad y que potencialmente pueden
intervenir en el proceso de reemplazamiento. Como veremos, este número es resultado
de fenómenos que ocurren a través de escalas evolutivas y biogeográficas. Después
de revisar brevemente este aspecto, daré detalles acerca de cómo ocurre la
regeneración natural de las selvas altas perennifolias. Finalmente, relacionaré el
proceso de reemplazo entre árboles y el mantenimiento de la diversidad de especies
arbóreas, destacando algunos mecanismos que pueden estar operando en esta relación.

ORIGEN DE LA DIVERSIDAD DE ESPECIES EN LAS SELVASHÚMEDAS

Típicamente, una selva húmeda posee elementos arbóreos perennifolios y un
dosel que alcanza 3Oómás metros de altura. Estos bosques ocurren en tierras de altitud
baja « 500 m.s.n.m) y en climas cálido-húmedos, donde la cantidad total de lluvia en
un año es mayor de 2,000 mm y la temperatura promedio durante el año es de 23°C
o más (Rzedowski, 1978). Por unidad de área, estos bosques poseen muchas más
especies que sus <;:ontrapartestempladas (Gentry, 1988, 1990); a la escala de una
hectárea, algunas de especies son abundantes en árboles maduros pero la mayoría
posee pocos (Hubbell y Foster, 1986c).Como ejemplo, considérese el caso de la selva
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presente en la Estación de Biología Los Tuxtlas. En una muestra de cinco hectáreas
de selva.,se encontraron 101especies de árboles (dap:t 20 cm) la mayoría de las cuales
(> 50%) estaban representadas por menos de un árbol por hectárea (M.
Martínez-Ramos, datos no publicados). En un censo de árboles (dap ~ 20 cm) llevado
a cabo en un área de 50 ha en el bosque de la Isla de Barro Colorado, Panamá, se
encontraron 186especies 70% de las cuales exhibieron densidades menores a un árbol
por hectárea (Hubbell y Foster, 1983).

Tomando en consideración tan extraordinaria diversidad de especies existen
dos preguntas que pueden considerarse como enigmas biológicos: i) ¿qué origina tal
diversidad? y ii) ¿qué fenómenos permiten su mantenimiento? (Hubbell y Foster,
1986b; Leigh, 1990). Estas preguntas son también de amplio interés en biología. La
primera pregunta se relaciona con fenómenos históricos (evolutivos y biogeográficos)
y la segunda con fenómenos ecológicos que afectan la dinámica de las poblaciones y
la organización de las comunidades (ver por ejemplo, Ricklefs y Schulter, 1993).

El número de especies de plantas y animales aument<!,como tendencia general,
desde los polos hacia las regiones ecuatoriales (Primack, 1993). En esta tendencia.,el
valor máximo de diversidad de especies arbóreas ocurre en las selvas húmedas
(Gentry, 1988): Por lo tanto, es de esperarse que el entendimiento del origen de la
diversidad de especies arbóreas en las selvas tiene que ver con las causas que dan lugar
al patrón planetario de cambio en la diversidad de especies.

Se ha propuesto que tales causas descansan en fenómenos históricos, de eventos
de especiación y migración de especies que han ocurrido a través de grandes
extensiones geográficas y largos periodos de tiempo (RickIefs y Schulter, 1993). De
un modo general, el número de especies presente en una región dada en un momento
dado, depende del balance entre las tasas de especiación, extínción, inmigración y
emigración de especies (MacArthur y Wilson, 1967). Por ejemplo, si las tasas de
extinción y emigración superan a aquellas de especiación e inmigración el número
neto de especies tendería a reducirse. Por el contrario, una mayor tasa de especiación
respecto a la de extinción, o una de inmigraCiónmayor a la de emigración, tendería a
aumentar el acervo regional de especies. .

Se piensa que el ambiente que impera en las regiones cálido-húmecfastropicales
ha favorecido elevadas tasas de especiación y tasas bajas de extínción de especies
(Dobzhansky, 1950). Para regiones extratropicales, se presume que eventos
catastróficos recurrentes y/o condiciones limitantes severas aumentan las tasas de
extinción de especies sobre aquellas de especiación (Leigh, 1990). Este balance daría
lugar a números de especies más bajos en las zonas extratropicales que en las regiones
tropicales cálido-húmedas.

Algunas hipótesis señalan como fuente importante de diversidad a mecanismos
de especiación simpátrica. Por ejemplo, Federov (1966) propuso que la especiación
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por deriva génica puede ser frecuente en las selvas húmedas dado que muchas
poblaciones poseen un número muy reducido de árboles que pueden intercambiar
material genético. Otros han propuesto que las diversas e intensas interacciones entre
los árboles y sus posibles competidores, depredadores y mut6a1istashan actuado como
fuertes agentes selectivos que han conducido a la segregación de caracteres y a un
activo proceso de especiación (ver revisión en Asthon, 1969; Leigh, 1990). Se piensa
que la acumulación de especies originadas por medio de este mecanismo puede
facilitarse si en el ambiente tropical existen amplios y abundantes gradientes de
recursos y una baja frecuencia de eventos de mortalidad catastróficos. Esto implicaría
que las especies nuevas poseen atributos que les permiten explotar recursos no usados
por las especies ancestrales.

Opuesto a este punto de vista es aquel sostenido por Hubbell y Foster (1986b).
En la selva de la Isla de Barro Colorado, Panamá, estos autores registraron, en
promedio, a 15 especies entre los 20 árboles más cercano a un árbol focal elegido al
azar y que dos árboles focales de la misma especie compartieron, en promedio, sólo
un 30% de especies vecinas (Hubbell y Foster, 1983, 1986b). Interpretados de otro
manera, estos resultados sugieren que el vecindario de especies con el que interactúa
una población de árboles es cambiante e impredecible, dentro de una misma
generación y entre distintas generaciones. Basados en estas observaciones, Hubbell y
Foster sostienen que la evolución por segregación de caracteres sería una fenómeno
poco probable ya que para que tal fenómeno ocurra es necesario que parejas de
especies interactúen de manera directa y consistente a través dé múltiples generaciones
(tal como lo señalael"axiomade Gaus"; Gaus, 1934).Por el contrario, si el vecindario
de competidores es impredecible debería esperarse la evolución de caracteres
convergentes que darian a una especie la oportunidad de competir con cualquiera otra.
Este fenómeno de coevolución difusa conduciría a la aparición de especies
ecológicamenteequivalentes,que ocuparíanampliaszonasadaptativas.Funcionalmente,
las especies representaríangremios ecológicos ricos en especies, de lo cuál existe cierta
evidencia (Martínez-Ramos, 1985;Hubbelly Foster, 1986c, 1987).

Un escenario evolutivo como el anterior puede relacionarse con las hipótesis
que sugieren que el origen de la diversidad de especies encontrada a una escala local
tiene que ver con fenómenos de deriva génica y, en especial, con fenómenos de
especiación alopátrica y migración de especies (Prance, 1982). Se ha estimado que el
origen de la flora actual de las selvas húmedas tuvo su origen hace 100a 110millones
de años, en la parte occidental (área ecuatorial actual de Africa) del macrocontinente
llamado Gondwana (Cronquist, 1981; Raven y Axelrod, 1974). Estas angiospermas
ancestrales se extendieron rápidamente hacia el otro macrocontinente desprendido de
Pangea: Lauracia. De esta flora inicial surgieron linajes que actualmente conforman
muchos taxa de árboles encontrados actualmente en las selvas húmedas.

184



REGENERACIÓN Y DIVERSIDAD EN SELVAS HÚMEDAS

Se ha establecido que muchas de las especies encontradas en las selvas húmedas
de México tiene linajes originados en ambos macrocontinentes. Wendt (1993)
recientemente propuso que la :flora de árboles (que alcanzan al menos 18 m de altura)
encontrada en la mayoría de las selvas altas perennifolias y medianas subperennifolias
del país tiene tres orígenes principales: i) un grupo de elementos antiguos cuyos lirnYes
se originaron en Lauracia., ii) un grupo de elementos cuyos linajes se originaron en
Gondwana pero que arribaron a Norteamérica vía la conexión entre Lauracia (en lo que
hoyes Europa) y Gondwana (en lo que hoyes Aftica) y iii) un grupo de elementos cuyos
linajes provenieron de América del Sur (en Amazonia). Este último grupo representan la
fuente de inmigración más reciente de taxa tropical a México.

Tal linaje ancestral puede explicar el por qué la mayoría de las selvas neotropicales
se encuentran dominadas taxonómicamente por pocas familias (cuadro 1). La historia de
cambios dinámicos en la tectónica de placas, clima., topografia., orogenia y evolución de
suelos ha propiciado un proceso de especiación importante en México y otras. regiones
tropicales (Sarukhán, 1968; Gentry, 1982; Prance, 1982;Toledo, 1982; Salo, 1993; Gentry
y Ortiz, 1993). Así de la:floraanalizada por Wendt (1993),9.6% es endémica a México,
30.9% se restringe a México y norte de Centroamérica., 55% se comparte con toda
Centroamérica y sólo el 25.1 % se encuentra también en Amazonia.

CUADRO 1. Principales familias inventariadas en parcelas de 1 ha en diferentes selvas húmedas neotropicales.

Modificado de Gentry (1990); los datos para Los Tuxtlas provienen de Bongers et al. (1988). Por debajo de los

nombres de la localidades se encuentra en paréntesis la ubicación latitudinal. Seguido al nombre de cada familia se

muestra el número de especies encontradas en cada parcela considerando sólo árboles con dap?: 10 cm.

/
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Los Tuxtlas Fica La Selva BalTo Colorado Manaos Yanamono Cosha Cashu

México Costa Rica Panamá Brasil Perú Perú

(18° N) (10° 15' N) (9° 9' N) (2° 20' S) (3° 55' S) (11° 54' S)

Leguminosae (24) Leguminosae (30) Leguminosae (12) Leguminosae (19) Leguminosae (43) Leguminosae (27)

Moraceae (11) Moraceae (13) Moraceae (7) Lecythidaceae (18) Moraceae (24) Moraceae (18)

Rubiaceae (10) Lauraceae (13) Flacurtiaceae (6) Moraceae (13) Myristicaceae (18) Annonaceae (18)

Lauraceae (8) Euphorbiaceae (10) Lauraceae (5) Sapotaceae (11) Euphorbiaceae (18) Lauraceae (16)

Sapotaceae (6) Annonaceae (8) Burceraceae (5) Burseraceae (10) Sapotaceae (16) Sapotaceae (11)

Annonaceae (4) Sapotaceae (7) Meliaceae (4) Clnysobalanaceae (1 O) Lauraceae (15) Meliaceae (11 )

Euphorbiaceae (3) Rubiaceaea (8) Rubiaceae (4) Vochysiaceae (8) Rubiaceae (14) Myristicaceae (7)
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La hipótesis llamada de la "comunidad en deriva" (cornmunity drift) propuesta
por Hubbell y Foster (l986b) puede asociarse con la idea de que los eventos
biogeográficos y de evolución alopátrica son los principales determinantes de la
riqueza regional de especies mientras que las tasas migración de especies determinan,
en gran medida, la diversidad a una escala local. Esta hipótesis propone que si las
especies son simétricas en su habilidad para competir por recursos comunes (de
manera que no se excluyen) la probabilidad de que una especie llegue a extinguirse
depende meramente del azar (es decir de su abundancia relativa en la comunidad). Por
ejemplo, un modelo análitico de la hipótesis (que supone que no existe migración y
que en la comunidad muere al año uno de cada cien árboles) predice que una especie,
cuya abundancia fuese igual al 1% de una comunidad de 2,000 árboles tardaría en
desaparecer alrededor de 10,000 reemplazos entre arboles mientras que una con una
abundancia igual al 10% tardaría más de un millón de reemplazos (Hubbell y Foster,
1986b). Si se considera que, en promedio, cada reemplazo puede tomar 100 años
(Martínez-Ramos, 1985), tales tiempos de extinción podrían ser suficientemente
largos para que eventos de especiación compensen tal pérdida de especies.

El número neto de especies aumenta con el tiempo si las tasas de especiación
superan a aquellas de extinciónr: No obstante, a una escala local se debería esperar que
exista un límite a tal aumento debido a que los recursos (por ejemplo, el espacio) se
agotan. Cuando se ha llegado a una reducción severa de los recursos, la riqueza local
de especies debería depender más de la interacción competitiva (o de fenómenos
ecológicos en general) entre especies que de los eventos de especiación y migración.
Comell y Lawton (1992) propusieron un modelo gráfico que evaluaprecisamente este
punto. La gráfica tiene en el eje de las ordenadas a la riqueza local de especies y en el
eje de las abscisas a la cantidad de especies que ocurre a una escala regional.

Si no hubiese saturación y las especies pudiesen migrar libremente de una localidad
a otra se esperaría que la cantidad local de especies fuese una muestra aleatoria del acervo
regional de especies; tal situación es representada en la gráfica por una recta. El modelo
lineal sugiere que la riqueza local de especies depende más de fenómenos históricos que
de los ecológicos. Lo contrario se implicaría si la riqueza local de especies alcanzase un
límite a pesar de que el acervo regional de especies aumentase (una curva hiperbólica en
lagráfica). Por supuesto, las comunidades "no saturadas" y "saturadas" son concepciones
ideales. En realidad, las comunidades naturales pueden presentar características que caen
entre alguno de estos dos extremos.

Tomando como base el modelo propuesto por Comell y Lawton (1992), exploré
la influencia de fenómenos históricos y ecológicos sobre la riqueza local de especies
arbóreas de selvas húmedas neotropicales. Como acervo regional de especies
consideré a los conjuntos florísticos de árboles (que pueden llegan a tener 10 cm o
más de dap) que han sido registrados en las áreas protegidas por Estaciones Biológicas.
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-Tales áreas varian en extensión entre 700 a: 1,500 ha. Consideré a la comunidad local

de árboles (dap 2::10 cm dap) como el conjunto de especies censadas ,.;nparcelas de
1ha dentro de estas Estaciones. En total, pude rescatar infÓrmación para siete de tales
Estaciones, las cuales cubren un ámbito geográfico que varia desde Los Tuxtlas,
México (19° latitud norte), hasta el Manaos, Brasil (2° latitud sur).

En la figura 1 puede apreciarse que existe una relación lineal entre la riqueza
de especies por hectárea y la riqueza regional de especies. Esta tendencia sugiere que
los fenómenos históricos son determinates importantes de la riqueza local de especies
arbóreas en las selva húmedas analizadas. La tendencia también sugiere que tales
comunidades arbóreas se encuentran bajo un estado de no saturación, es decir, que las
interacciones competitivas (si es que existen) entre las especies no impiden la
migración libre de especies a través de una región.

y =-8.61 + 0.44 X

r = 0.97, gol= 5, P < 0.01

100 200 300 400 500

Riqueza de especies regional

F ig. l. Relación entre el número de especies de árboles (dap ;::10 cm) inventariadas en parcelas de I ha (Riqueza
local de especies) y el número de especies regis1radas a la escala de 1,000 a 1,500 ha (Riqueza regional
de especies) en diferentes selvas húmedas neotropicales; Los Tuxtlas, México (1), Chajul, México (2),
Isla de B!I1ToColorado, Panamá (3), Finca La Selva, Costa Rica (4), Manú, Pení (5), Manaos, Brasil
(6) YChocó, Colombia (7). Se muestra el ajuste lineal con sus intervalos de confIanza (P< 0.05). Los
datos se obtuvieronde GentIy(1990),para lossitiosfuera deMéxico,deBongerset al . (1988),Ibarra
(1 985) e Th!l1TaySinaca(1987)paraLosTuxtlas,y deE. Martínezy C. Ramos (comunicación personal)
y M. Martínez-Ramos (datos no publicados) para Ch~ul.
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Como discuten Comell y Lawton (1992), la dinámica de las poblaciones en
comunidades no saturadas depende de factores azarosos que nulifican la exclusión
competitiva entre especies. ¿Es esto aplicable al caso de las selvas húmedas?
Posiblemente, pero es necesario documentar la ausencia de mecanismos regulatorios
de las poblaciones y comunidades antes de aceptar que el azar y la historia son
predominaI}tessobre los fenómenos ecológicos. Como se verá en la parte fmal de este
ensayo, los organismos depredadores (que no actuan al azar sobre las ~species de
árboles) pueden también facilitar la coexistencia de muchas especies a nivel local.
Además, laexistencia degéneros con una gran cantidad de especies simpátricas (varias
ecológicamente diferenciadas), como aquellas de géneros como Piper, Ficus y
Psychotria, sugiere que la especiación a través de factores ecológicos contribuye a la
generación de diversidad en los trópicos.

EL PROCESO DE LA REGENERACIÓN NATURAL DE SELVAS HÚMEDAS

Una selva húmeda puede idealizarse como un mosaico compuesto por fases
regenerativas (ver revisiones en Whitmore, 1978, 1982; Brokaw, 1985a;
Martínez-Rarnos; 1985; Denslow, 1987). Estas fases se suceden entre sí de manera
cíclica. ~ ciclo comienza con la caída de ramas grandes y árboles éompletos que al
caer dejan huecos (o claros) en el dosel del bosque. En los huecos se producen fuertes
cambios ambientales al interior del bosque como producto de su efecto sobre la
vegetación (Fetcher et al., 1985). Los cambios ambientales estimulan un crecimiento
vigoroso de las plantas que, con el tiempo, conduce a la clausura del claro (Whitmore,
1984). Visto de otra manera, este ciclo se completa cuando un árbol del dosel es
reemplazado por otro.

En el proceso de la regeneración natural intervienen varios componentes de la
comunidad que se encuentran interrelacionados. La figura 2 ilustra un esquema conceptual
sencillo que trata de identificar los componentes más importantes del proceso de la
regeneración natural del bosque. Cada componente es un subconjunto de la comunidad,
confonnado por individuos que comparten el mismo estadio de vida. Las flechas definen
las transiciones que pueden darse entre los componentes. Comenzando con el componente
que identifica a la comunidad de árboles maduros, existen dos transiciones posibles. Por
un lado, los árboles maduros dan lugar a una lluvia de semillas, parte de la cuál se integra a
un banco d~ semillas en los sitios cerrados de la selva (fig.2, ruta: 1 ~ 3 ~ ) Yotra parte
cae directamente en los claros (fig. 2, ruta: 1~ 11 ~). Por otro lado, se desprenden ramas
grandes o caen individuos completos de la col!lunidad de árboles maduros. Estas caídas dan
lugar a los claros del bosque (fig. 2, ruta: 2 ~ 4 ~ ).
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ARBOLES MADUROS

Fig. 2. Modelo conceptual del proceso de la regeneración natural de un bosque. Las celdas identifican a
los componentes de la comunidad integrados por plantas que se encuentran en distintos estadios
de, vida La regeneración avanzada comprende a plántulas y árboles jóvenes (generalmente
menores de 56n de dap) encontrados en sItios del bosque con el dosel cermdo. El recuadro en
gris defme la regeneración encontrada bajo condiciones de sombra. La regeneración en claros
se compone de semillas, plántulas, árbolesjóvenes y retoños de árboles rotos que se encuentran
en sitios recientemente abiertos por la caída de ramas grandes o árboles completos. Las flechas
identifican las rutas que pueden seguir los miembros de cada componente a medida que se
desarrollan de un estadio de vida a otro. Las flechas más gruesas identifican las transiciones más
probables en las selvas húmedas. Los números facilitan la distinción de diferentes rutas hacia el
estadio maduro de los árboles (ver texto para más detalles).
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En los sitioscerradosde la selva, la mayoriade las semillastransitanrápidamente
al estadi<;>deplántulay se integrana lacomunidaddenominadaregeneracióndeavanzada,
compuestapor plántulasy árbolesjuveniles (fig.2, ruta: 5 -> ). Bajo las condiciones de
sombra, estas plantas suprimen su crecimiento o crecen de manera muy lenta. La
regeneración de avanzada es una comunidad que se renueva dinárnicamente con
procesos activos de muerte y nacimiento de plántulas. Por ejemplo, en sitios maduros
de la selva de Los Tuxtlas, se observó un recambio anual del 50% de los individuos
presentes en una comunidad de plántulas y árboles jóvenes, compuesta por cerca de
4,000 plantas (:::;1m de altura) registradas en 320 m2; este recambio incluyó la
desaparición de siete especies y el ingreso de 15especies nuevas respecto a un número
original de 88 (Martínez-Ramos, 1991).

Cuando un árbol maduro cae, las semillas y la regeneración de avanzada
afectadas transita a la llamada regeneraciónen la fase de claro (fig. 2, ruta: 4 -> 6->
). Existe también la posibilidad de que los troncos que resultan rotos con la caída de
los árboles den lugar a rebrotes que intervienen en la rege.neraciónen la fase de claro
(fig. 2, ruta: 2 -> 9 -> ). Si el claro es resultado de la caída de uno o más árboles del
dosel alto (claros grandes que generalmente miden más de 200 m2de apertura en el
dosel), el sitio experimenta un fuerte aumento en recursos lumínicos (Chazdon y
Fetcher, 1984; Fetcher et al., 1985; Barton et al., 1989) y el suelo se enriquece en
algunos nutrimentos minerales (Vitouseky Denslow, 1986;Denslow, 1987;Denslow
et al., 1990).Bajo este ambiente, ~gunas especies son capaces de crecer rápidamente
desde el estadio de semilla hasta el reproductivo en tiempos menores de cinco años
(Martínez-Ramos, 1985; Sarukhán et al., 1985; Lieberman et al., 1985b;
Alvarez-Buylla y Martínez-Ramos, 1992).Estas especies se han denominado pioneras

-por ser las que inician la colonización de los claros (Vázquez-Yanes, 1980; Swaine y
Whitrnore, 1988;Whitrnore, 1989).Los árboles pioneros maximizan la probabilidad
de arribar a un claro a través de la producción abundante de semillas pequeñas que se
diseminanampliamente(fig.2, ruta: 1~ 11~ 7 ~ 8). Además, algunas especie5
pioneras producen semillas que pueden permanecer latentes en suelo de los sitim
cerrados y germinar cuando ocurre un claro (fig. 2, ruta: 1 ~ 3 ~ 9 ~ 7 ~ 8:
~olthuijzen y Boerboom, 1982; Hopkins y Graham, 1987; Pérez-Naser )
Vázquez-Yanes, 1986). De este modo, ~lgunos árboles pioneros emergen del bancc
de semillas presentes en sitios cerrados y otros emergen de la lluvia de semillas qUt
cae directamente en los claros (Alvarez-Buylla y Martínez-Ramos, 1990; Denslow)
Gómez-Díaz,1990).

Las semillas de los árbolespioneros germinan estimuladas por el rico ambientt
lumínico (con altos valores del cociente rojo/rojo-lejano) y las elevadas temperatura!
prevalecientes en los claros (Vázquez-Yanesy Orozco-Segovia, 1984).Las plántula~
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que emergen de estas semillas mantienen una ganancia positiva de carbono sólo bajo
altos niveles lumínicos de manera que mueren bajo la sombra del dosel cerrado
(Bazzaz y Picket, 1980;Bazzaz, 1991).Por lo tanto, las especies pioneras ocurren de
manera restringida en.los sitiosdel bosque donde se han abierto claros grandes (popma
el al., 1988). Por esto, la presencia de árboles pioneros identifica sitios del bosque en
los que han ocurrido cambios rápidos en la estructura y composición de especies
(Sarukhán el al., 1985;Brokaw y Scheiner, 1989).Los árboles de crecimiento rápido
tienen ciclos de vida cortos «50 años) y usualmente mueren en pie, con su copa y
tronco fragmentándose paulatinamente (Lieberman el al., 1985a,b).

La mayoria de las especies arbóreas de selvas húmedas, sin embargo, crecen
en losclaros a ritmos menores a la de los árbolespioneros y requieren de varias décac!.as
para alcanzar el estadio reproductivo (Brokaw, 1985a; Martínez-Ramos, 1985;
Sarukhán el al., 1985; Alvarez-Buylla y Martínez-Ramos, 1992). Estos árboles, que
por lo común presentan ciclos de vida de uno a varios siglos (Lieberman eral., 1985b),
han sido denominados "persistentes" por mantenerse en el bosque como plantas
maduras por largos periodos de tiempo (Swaine y Whitmore, 1988;Whitmore, 1989).
En.general, estos árboles producen una cantidad menor de semillas que los pioneros.
Las semillas tienden a ser de dimensiones grandes y comúnmente germinan
rápidamentebajo condiciones de sombra. Las plántulas pueden mantenerse vivas bajo
condiciones restringidas de luz por periodos de tiempo que varian entre las especies
(Ng, 1978;Martínez-Ramos, 1991;ver también la figura 6 más adelante). Lamayoria
de las especies (>75%) de una selva húmeda posee este tipo de atributos (Hartshom,
1978;Martínez-Ramos, 1985;Hubbell y Foster, 1986c, 1987;Denslow, 1987).

Los árboles persistentes inician su desarrollo en los claros primordialmente a
partir de la regeneración de avanzada (Uhl el al., 1988). Algunas especies pueden
también regenerase en los claros a través de rebrotes de árboles rotos (Putz y Brokaw,
1989).Al desaparecer los árboles pioneros, uno o varios de los árboles persistentes
obtiene(n) la madurez y reemplaza(n) a aquellos que produjeron el claro (fig. 2, ruta:
6 ~ 7 ~ 8).

Otra ruta de regeneración, complementaria a las anteriores, ocurre cuando se
desprenden ramas grandés de los árboles maduros del dosel. El aumento de recursos
lumínicosestimula el crecimiento de las plantas que se encuentran en la regeneración
de avanzada pero este aumento no es suficiente para permitir el crecimiento hasta la
maduraciónde los árboles. Algunas plántulas transitan al estadio de árboljuvenil pero
quedan en ese estadio de vida dado que el nivel de recursos lumínicos disminuye
rápidamente a medida que el claro se cierra con el crecimiento lateral de plantas
(árbolesy lianas)vecinasa losclaros(fig.2, ruta:6 ~ 7 ~ 12). De estemodo,las
plántulaspueden avanzar hacia el estadiojuvenil estimuladas por pulsos repetidos de
elevada energía lumínica pero de corta duración. Es posible que algunos árboles
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juveniles pueden crecer hasta el estadio de árboles preadultos bajo condiciones
limitadas de luz (fig. 2, ruta: 1O~ ). Estos árboles requieren, sin embargo, de un claro
grandepara completarel ciclode vida (fig.2, ruta:4 ~ 6 ~ 7 ~ 8). Quizá los
árboles que maduran en la parte baja del dosel se encuentran menos limitados por la
disponibilidad de claros grandes que aquellos que maduran en el dosel superior del
bosque (Martínez-Ramos 1985; Denslow, 1987).

La dinámica de las diferentes rutas de regeneración depende en una parte
importante del tamaño de los claros fonnados (Martínez-Ramos, el al., 1988a,b). La
ruta que incluye la apertura y cierre de claros pequeños (550 m2) se completa en
tiempos relativamente cortos « 5 años). Las rutas que incluyen la apertura y cierre de
claros grandes (¿ 100 m2) pueden ser de dos tipos. Un tipo ocurre cuando un sitio con
árboles pioneros recibe la caída de un árbol vecino. Este evento cierra una ruta de
regeneración que podemos definir de mediano plazo dado que duraría menos de 40
años. La ruta de mediano plazo es frecuente ya que la probabilidad de que caiga otro
árbol en sitios en los que han caído árboles recientemente es mayor que en otros sitios
de la selva (Martínez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1986). Si un sitio en fase de
construcción no es regresado a la fase de claro, algunos de los árboles jóvenes
persistentes alcanzan con el tiempo la madurez sexual, cerrando un ciclo de
regeneración que podemos definir como de largo plazo ya qúe este ciclo tomaría más
de cuarenta años en completarse (Martínez-Ramos, 1985).

Existen pocos estudios que han tratado de evaluar la frecuencia de las diferentes
rutas de regeneración. En una parcela de 5ha de la selva de los Tuxtlas,
Martínez-Ramos et al. (1988a) el1contraron un 2.1% del área ocupada por claros
recientes, 33.6% por árboles pioneros (sitios en los que habían ocurido caídas de
árboles 35 ó men9S años atrás) y 64.3% por árboles persistentes (sitios de más de 35
años). Durante un año promedio, el 59 .4% de los claros pasaron a la ruta de largo plazo
mientrasqueun 40.6%de losclarosfueronde tamañopequeño« 50m2)y pasaron
a una ruta decorto plazo. La probabilidad anual de apertura de claros (equivalente a
un 2% por unidad de área) fue similar en los sitios con y sin árboles pioneros. Por
último, la tasa de fonnación de claros fue mayor que la tasa a la que el bosque madura
(es decir pierde árboles pioneros); este resultado sugiere que los árboles pioneros
tienden a incrementarse en la parcela de estudio (ver detalles en Martínez-Ramos el
al., 1988a).

La frecuencia re1ativade las diferentes rutas de regeneración detennina, en
gran medida, la estructura y dinámica del bosque. La ocurrencia de las distintas rutas,
a su vez, depende de un conjunto de factores exógenos yendógenos a los árboles.
Entre los factores exógenos se encuentran algunos asociados al terreno (por ejemplo,
topografía y características físicas de los suelos), al régimen climatológico (por
ejemplo, huracanes, tonnentas eléctricas, ciclones), actividad telúrica y agentes
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bióticos (herbív6fos, enfennedades) que.afectanel vigor de los árbo)es (Brokaw, 1982,
1985~ Whitmore, 1984~Lawton y Putz, 1988). Algunos de los factores endógenos
incluyen: propiedades biomecamcas (Putz et al., 1983), relaciones alométricas {King,
1990; K-ohyama,1991),morfología y ar-quitecturade troncos y copas (Asthon, 19n;
Hallé et al., 1978; Tomiinson, 1987) y propiedades químicas (que actúan como
defensas en contra de enemigos naturales) de los árboles.

En regiones donde se presentan regulannente fenómenos meteorológicos
severos (tales como ciclones, huracanes, deslaves y toOllentasmonzónicas), la elevada
frecuencia decaída sQnultánea de muchos árboles (que llegan a abrir claros de una a
varias hectáreas) produce el predominio en la selva de rutas de regeneración de
mediano y una abundancia notable de árboles pioneros en la composición del bosque
(Whitmore, 1984). En estos bosques el recambio del dosel es rápido. Esto también
ocurre en selvas que se ven sujetas de manera frecuente a terremotos (Garwood et al.,
1979).Lo contrario sucede en bosques donde la incidencia de tales agentes exógenos
es rara (Hart el aL, 1989). En sitios donde la incidencia de claros grandes es baja, la
dinámica de regeneración de la selva se encuentra dominada por el ciclo regeneración
de corto plazo, En estos bosques los árboles pioneros representan una proporción
pequeña en la composición florística. Una baja frecuencia de claros grandes puede
favorecer el dominio de pocas especies tolerantes a la sombra bajQ un sotobosque
-empobrecidoen luz (Ashton y Hall, 1992).

Dentro de una regiónque es afectada porun mismo régimen climático y telúrico,
variaciones en la topografia del terreno, composición de especies del dosel, efectos de
borde y estado de daño de los árboles deteOllinanque la representación de las diferentes
rutas de regeneración varíen espacialmente (Martínez-Ramos et al., 1988a; Samper,
1992).En laderas con pendiente pronunciada la caída de árboles completos es más alta
que en los sitios planos y la proporción de árboles pioneros es notablemente mayor en
losprimeros que en los segundos (Samper, 1992;Asthon y Hall, 1992).

ORGANIZACIÓN DE LA REGENERACIÓN DE AVANZADA Y

SU IMPORTANCIA EN EL MAN1ENIMIENTO DE ESPECIES

En general, en las selvas húmedas se foOllan, por unidad de área y tiempo,
muchos más claros pequeños que grandes (Martínez-Ramos y Alvarez-BuyIla, 1986;
Lawton y Putz, 1988; Lawton, 1990). Es decir, la frecuencia de caídas de ramas y
árboles que caen fragmentados es mayor que la de árboles que caen completos. Así,
por ejemplo, en Los Tuxtlas aparece al menos un claro menor de 50 m2por hectárea
por año mientras que un claro mayor de 300 m2aparece en una hectárea al menos cada
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quince años, lo que equivale a decir que un claro de estas dimensiones se forma cada
año en una superficie de 15 ó más hectáreas (Martínez-Ramos el al., 1988a,b).

Los estudios en selvas altas indicanque laregeneración de avanzada es lafuente
principal de reemplazamiento de los árboles maduros en la mayoría de las llamadas
especies persistentes (Brokaw, 1985b;Denslow, 1987;Uhl el al., 1988;Connell, 1989:
Raich y Christensen 1989;Martínez-Ramos y Soto-Castro, 1993).La regeneración de
avanzada se.desarrolla favorecida por los pulsos temporales de luz que proveen los
claros pequeños pero su maduración requiere de los espacios grandes que ocurren
cuando caen árboles grandes (Martinez-Ramos, 1985; Lieberman el al., 1989).

El espacio que es dejado al caer un árbol puede ser ocupado por otro árbol de
la misma o diferente especie. La probabilidad de que ocurra un reemplazo entre
especies es alta si la comunidad regenerativa es diversa. Por el contrario, si la
regeneración es dominada por la especie del árbol que cae, aumenta la probabilidad
de un autoreemplazo. Dado que las especies persistentes conforman la mayor parte de
la comunidad arbórea de una selva alta perennifolia (Harthsom, 1978),es de esperarse
que el entendimiento de cómo se mantiene la diversidad de especies de árboles
descansa en gran parte en entender: i) cómo se estructura la regeneración de avanzada
y ii) cómo se relaciona la estructura de la regeneración de avanzada con la dinámica
reemplazamiento de árboles.

Estructuración de la Regeneración de Avanzada

La figura 3 muestra un diagrama que señala la ruta seguida por las especies,
que llegan al piso de la selv~ madura en forma de semillas, hacia su integración en la
regeneración de avanzada. Para describir la estructura de la comunidad usaremos dos
parámetros: la riqueza de especies (número de especies presentes) y la abundancia
relativa de las especies. Estas son variables que son importantes para entender la
relación entre la regeneración de avanzada y el mantenimiento de la diversidad de
árboles del dosel, como se describe más adelante.

Considerando que estamos interesados en analizar el reemplazo de árboles en
un punto dado de la selva, podemos restringir el análisis de la estructuración de la
regeneración de avanzada a una superficie equivalente al área ocupada por la copa de
un árbol del dosel alto (aproximadamente 10m de radio de copa si suponemos a esta
como de forma circular). A tal área la podemos definir como un parche maduro (fig.
3). Entonces, lo importante es caracterizar la estructura de la comunidad de plántulas
y árboles jóvenes presente bajo la copa de este árbol y escudriñar los procesos y
mecanismos que intervienen en definir tal estructura: ¿es igual para todas las especies
la posibilidad de establecerse y persistir en la regeneración de avanzada?
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i. Lluvia de-semillas
La riqueza de especies presente en la lluvia de semillas que ingresa al suelo en

un parche maduro (fig. 3) depende de dos componentes: i) el de las semillas producidas
por los árboles presentes en el parche (semillas "locales") y, ii) el aportado por la
dispersión de semillas producidas por árboles que crecen fuera del parche (semillas
"inmigrantes") (Martínez-Ramos y Soto-Castro, 1993). La llegada de estas últimas
depende de los agentes de dispersión de semillas. En las selvas húmedas, algunas
especies producen diásporas que son transportadas por el viento (Augsputger, 1986;
Augsputger y Franson, 1988; Ibarra-Manriquez el al., 1991) pero la mayoría de las
especies producen diásporas que son transportadas por aves y mamíferos frugívoros
(Estrada y Fleming, 1986; F1eming y Estrada, 1993). A nivel de la comunidad de
árboles, más del 70% de las especies arbóreas producen frutos cuyas estructuras
morfológicas sugieren dispersión por frugívoros (Jackson, 1981;Janson, 1983;Foster
y Janson, 1985; Foster, 1990;Ibarra-Manriquezy Oyama, 1992).Dado que dentro del
parche existe un número reducido de árboles maduros (uno del dosel alto pero otros
de doseles inferiores), las semillas inmigrantes son las que determinan en mayor
medida la riqueza de especies presente en la lluvia de semillas (fig. 3). Sin embargo,
las especies inmigrantes son mucho menos abundantes que las semillas producidas
localmente (Martínez-Ramos y Soto-Castro, 1993).

Debido a diferencias entre las especies en la fenología de producción de frutos
(Frankie el al., 1974; Janzen, 1978; Carabias y Guevara, 1985;Wheelwright, 1986;
Yap y Chan, 1990; Newstrom el al., 1994), la composición y riqueza de especies
presentes en la lluvia de .semillaspuede variar temporalmente. Considerando un ciclo
anual, sin embargo, es posible cubrir la representación de especies que fructifican en
diferentes meses del año. Durante un ciclo anual, en Los Tuxtlas se registraron entre
43 a 50 especies en la lluvia de semillas ocurrida en cinco parches maduros; las
semillas inmigrantes (dispersadas por frugívoros) representaron entre 56% y 80% de
la riqueza de especies por parche (Martínez-Ramos y Soto-Castro, 1993).

Los datos anteriores muestran la gran importancia de los frugívoros como
generadores de diversidad. La variación en la proporción de especies inmigrantes
puede reflejar que la actividad de los frugívoros varia entre diferentes parches. Por
ejemplo, aquellos árboles que producen frutos carnosos ricos en azúcares, tales como
los de muchas especies de Ficus y Cecropia, atraen a un gremio diverso y abundante
de aves y mamíferos frugívoros (Howe y Estabrook, 1977; Estrada, 1984; Estrada et
al., 1984; Guevara y Laborde, 1993). En contraste, los árboles que producen frutos
ricos en lípidos atraen a un número restringido de especies frugívoras especializadas
en manejar y consumir tal tipo de frutos (Howe y Estabrook, 1977;Wheelwright, 1985,
1993; Howe, 1990a; Martínez del Río y Restrepo, 1993). La lluvia de semillas que
cae bajo los árboles que no producen frutos carnosos ni semillas ariladas (como
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aquellos que dispersan sus semillas a través del viento) debería mostrar una riqueza
de especies aún menor dado que se esperaría que estos árboles no fuesen atractivos
para los animales ftugívoros.

Un caso interesante, en relaCióncon el punto anterior, es el deJas especies cuyos
árboles maduros. tienen sexos separados. En especies dioicas que producen ftutos
carnosos, la lluvia de semillas que cae bajo los árboles femeninos debería mostrar una
mayor riqueza de especies que aquella que cae bajo la copa de árboles masculinos que
solo producen polen. Un análisis de la estructura de la comunidad de plántulas (plantas
0.5 cm de altura) bajo árboles maduros de Brosimum alicastrum y Pseudolmedia
oryphyllaria (Móraceae) mostró que la riqueza de especies bajo los árboles femeninos
fue tres veces mayor que aquella registrada bajo los masculinos (O. Meza, datos no
publicados).

ii.Transición de lasespeciesdela nuvia de semiDasa la comunidad de plántulas.
La mayoría de las especies arbóreas de selvas húmedas producen semillas que

germinan rápidamente, muchas en períodos menores a tres meses (Ng, 1978;
Garwood, 1983, 1989~Vázquez-Yanesy Orozco-Segovia, 1984, 1993).La posibilidad
que tiene una especie representada en la lluvia de semillas de transitar a la comunidad
de plántulas depende de factores que afectan la viabilidad de las semillas y su eventual
germinación. Factores abióticos como el pH, la humedad del suelo y la relación
rojo/rojo-lejano son controladores de la viabilidad de las semillas y/o de su
germinación (Vázquez-Yanesy Orozco-Segovia, 1993).Algunas especies no transitan
al estadio de plántula en los parches maduros ya que sus semillas no germman bajo
las condiciones abióticas que operan en tales sitios. Por ejemplo, la emergencia de
plántulas de especies fotoblásticas, como Cecropia obtusifolia y varias especies de
Piper, tienen baja probabilidad de germinar bajo doseles cerrados de la selva, donde
la relación rojo/rojo-lejano tiene valores reducidos (Vázquez- Yanes y
Orozco-Segovia, 1993). También la ausencia de fuertes variaciones de temperatura
en el suelo de los parches maduros no permiten la germinación de especies
termoblásticas como aquellas de Heliocarpus (Vázquez-Yanes y Orozco-Segovia,
1993).

La mayoría de las especies, sin embargo, producen semillas recalcitrantes que
pueden germinar en los parches maduros (Vázquez-Yanesy Orozco-Segovia, 1984,
1993). Quizá más importante que las condiciones abióticas para la sobrevivencia de
estas semillas son los insectos, microorganismsmos y vertebrados que las depredan
(Dirzo y Domínguez, 1986). Janzen (1969, 1971) documentó niveles de mortalidad
de semillas en muchas especies que rebasan con ITecuenciael 90% de la cosecha
producida por un árbol. En los Tuxtlas, las semillas de la palma Astrocaryum
mexicanum sufre un 95% de depredación, causada principalmente por roedores y
ardillas (Sarukhán, 1980). Aún las pequeñas semillas del árbol Cecropia obtusifolia
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sufren una mortalidad mayor del 90% debido al ataque de hormigas y ortópteros
(Alvarez-Buylla y Martínez-Ramos, 1990).

Existen también especies que tienen bajo riesgo de depredación de semillas
(Terborgh et al., 1993).Por ejemplo, en los Tuxtlas, las semillas de Omphalea ole(fera
virtualmente no son atacadas (Palomeque, 1988). Otras especies más sufren niveles
intermedios de depredación. La figura 4a muestra un histograma de distribución de
frecuencia de valores porcentuales de remoción de semillas que se observaron bajo
condiciones naturales en 43 especies arbóreas encontradas en diferentes bosques
húmedos tropicales; los datos fueron recopilados de la literatura por Rodríguez (1994).
Puede notarse que aunque existe un sesgo hacia valores de remoción elevados, la
variación entre especies cubre todo el ámbito posible de valores de remoción. Los
diferentes niveles de depredación pueden radicar en que las semillas de diferentes
especies difieren en estructuras fisicas y químicas que pueden resultar defensas
efectivas o pobres €ontra la depredación (Janzen, 1969; Dirzo, 1987).

La variación también puede deberse a que. los depredadores seleccionan
-semillas de diferentes calidad nutricional. Las especies difieren en el contenido de
carbohidratos, lípidos o proteínas que las semillas almacenan para ser utilizadas por
las plántulas. La cantidad de tales reservas aumenta con el tamaño de las semillas
(Fenner, 1985; Howe y Ritcher; 1982)por lo que es de esperarse que la depredación
ocurra con mayor intensidad sobre las semillas grandes. Los vertebrados que
consumen semillas localizadas en el suelo tienden a depredar a aquellas que ofrecen
mayor cantidad de recursos. En Los Tuxtlas, un experimento que llevó a cabo la
exclusión de vertebrados terrestres indicó que estos animales tienden a depredar con
mayor intensidad a las semillas de especies que producen semillas grandes (fig. 4b).

La conducta de búsqueda de semillas de los depredadores también puede influir
en las posibilidades que tiene una especie de transitar del estadio de semilla al de
plántula. Algunos depredadores tienden a concentrar su ataque en la vecindad de la
planta progenitora o en áreas donde la densidad de semillas es mayor (Janzen, 1970;
Clark y Clark, 1984;Schupp, 1988a.,b). Entre los primeros, son más comunes animales
vertebrados que poseen alta capacidad de aprendizaje. Entre los segundos, son más
comunes insectos y microorganismos patógenos que atacan a las semillas cuando aún
se encuentran en la planta materna y que pueden también infestar a las semillas que
ya han caído al suelo. Es esperable que la depredación dependiente de la densidad, o
de la distancia a la planta progenitora.,reduzca en mayor grado la abundancia de las
semillas de producción local que la de semillas inmigrantes.

La producción abundante de semillas de los árboles maduros que dominan un
parche puede, sin embargo, facilitar que muchas semillas locales transiten al estadio
de plántulas aún cuando el nivel depredación sea intenso (Hubbell, 1979).Por ejemplo,
un árbol de Nectandra ambigens (Lauraceae) produce alrededor de 300,000 semillas
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Fig. 4. Aspectos de mortaIidad en la comunidad de semillas y plántulas en parches maduros de selva húmeda.
a) Variación en las tasas de remoción de semillas observadas paro 43 especies arbóreas en diferentes
selvas húmedas neotropica1es (Rodrlguez, 1994). b) Susceptibilidad de depredación de semillas por
vertebrados terrestres como función del tamaño de la semillas (note escala logaritmica) en Los Tuxtlas,
Veracruz; cada p\U1torepresenta \IDa especie (modificado de Martínez-Ramos, 1991). c) Variación
interespecífica en las tasas de mo]1alidad de plántulas (n =44 especies) observadas en Los Tuxtlas,
Vemcruz (M. Martínez-Ramos, datos no publicados). d) Relación comunitaria de la sobrevivencia de
plántulas recién nacidas como función del tamaño de las semillas en Los Tuxtlas, Veracruz; cada
p\U1torepresenta \IDaespecie (modificado de Martínez-Ramos, 1991).
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por cosecha y sufre un 50% de depredación (Córdova, 1985).En consecuencia, en un
parche maduro dominando por esta.especie se reclutan alrdedor de 3 plántulas por
metro cuadrado (Martínez-Ramos, 1991);Tal densidad es mncho mayor a la densidad
de plántulas exhibida por especies-inmigrantes, la mayoría representada por pocas
plántulas (con frecuencia por sola una) dentro de todo el parche. La muerte de una
semilla o plántula de tales especies inmigrantes puede determinar su exclusión de la
regeneración de avanzada (Martínez-Ramos, 1991).

iii. Transición de especies:desde la comunidad de plántulas ala de árboles
preadultos.

El bajo nivel de recursos lumínicos disponibles a las plántulas y los árboles
jóvenes que se encuentran en un parcbe maduro limita seriamente su desarrollo
(Langenheim et al., 1984; Chazdon, 1988a; Popma y Bongers, 19&8).Deltotal de la
radiación solar que incide sobre el dosel más alto de una selva, solamente alrededor
del 1% al5 % llega al nivel del suelo (Chiarell(), 1984).Laapertum frecuente de claros
pequeños posibilita.aumentos de luz en el sotobosque y el cJ:ecimientode las plantas
encontradas en la regeneraÓón de avanzada (Clark y Clark, 1987; Chazdon, 1988a).

El efecto limitante de los bajos niveles de luz sobre la vegetación del
sotobosque son notorios. Por ejemplo, en Los Tuxtla&,eI50%de la superficie del suelo
esta.desprovistode vegetación« 1mde altura)en los sitiosmadurosque presentan
baja disponibilidad lumínica aniveI del suelo. La cubierta vegetal en esos sitios .estuvo
dada principalmente (> 75%) por plantas no arbóreas (principalmente herbáceas) que
parecen tolerar muy bien la sombra (Martínez-Ramos, 1991). En otros sitios, donde
llegan al suelo haces de luz directa, que se filtran por pequeños claros del dosel, se
encuentra una mayor abundancia de plantas « 1m de altura) que llegan a formar hasta
dos capas de follajepor unidad de área de terreno (Martínez-Ramos, 1991). En los
claros grandes tal vegetación se desarrolla aún más vigorosamente (Dirzo etal., 1992).

Para sobrevivir y crecer, los productos fotosintéticos de una planta deben cubrir
sus gastos metabólicos respiratorios. Estos gastos tienen que ver con: i) el
mantenimiento de los tejidos qne ya constituyen a la planta, ii) con la renovación de
tejidos y la reparación. de tejidos dañados y iii) con la formación de nuevos tejidos
durante el proceso de crecimiento. Si la cantidad de energía y carbono ganados por
fotosíntesis no es suficiente para compensar los gastos realizados para mantener los
tejidos ya formados entonces la planta.muere. Si estos gastos son compensados pero
no existe una cantidad de energía excedente entonces la planta podría morir si es
dañada y no es capaz de reponer los tejidos dañados o perdidos. Si existe una cantidad
de fotosintetatos excedente a la reparación de tejidos dañados, o no existen tales dmlos,
entonces la planta puede crecer.

En las selvas húmedas las plántulas y.árboles jóvenes son dañados (perdiendo
parte o la totalidad de la superficie foliar y meristemos de crecimiento) por la caída
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frecuentede ramas. flutos, hojasy frondasgrandesde palmas (Vandenneer,1977;Aide,
1987;Clark y Clark, 1989, 1991;Vázquez-Yaneset al., 1990;MoIofskyYAugspurger,
1992).En Los Tuxtlas, se encontró que un punto del suelo en parches maduros recibe
cada dos años al menos un golpe ocasionadopor una ramade 5 a 15cm de diámetro(M.
Martínez-Ramos,datosno publicados).Por esto, lá posesiónde estru~ morfológicas
y anatómicas(comotallos robustosy flexiblesy abundantecantidadde meristemos)que
pennitan a las plantas resistir o recuperarse de los daños fisicos deben favorecer la
persistenciade una especieen la regeneraciónde avanzada (DeStevens, 1989).

Los animales herbívoros causan también pérdidas de tejido foliar (De la Cruz
y Dirzo, 1988)las cuales reducen la habilidad de lasplántulas para capturar luz (Howe,
1990b). Bajo condiciones de sombra, niveles de herbivoría reducidos pueden causar
la muerte de las plántulas (Dirzo, 1984; Careaga, 1989; Howe, 1990b).
Microorganismos (hongos, virus, bacterias) patógenos también pueden causar serios
daños que conducen a la pérdida de tejido foliar o al deterioro total de las.plántulas
(Augspurger, 1984a; Augspurger y Kelly, 1984). Parte de los gastos respiratorios
asignados al mantenimiento de los tejidos son usados en la fonnación de estructuras
fisicas o químicas que defienden a las plantas de los herbívoros y patógenos (Coley
1983; Coley et al., 1985; Bazzaz et al., 1987;Bazzaz y Ackerly, 1992). Entonces, la
capacidad de una planta para crecer bajo una condición dada de luz depende de su
habilidad para obtener un balance positivo entre la ganancia absoluta de carbono por
fotosíntesis y los gastos de energía y carbono ocasionados por la respiración.

Entre las especies arbóreas existe una fuerte variación en la capacidad que
poseen las plántulas y árboles' jóvenes para mantener tasas netas positivas de
asimilación de carbono bajo condiciones limitadas de luz (Popma y Bongers, 1988;
Strauss-Debenedetii y Bazzaz, 1991).Esto se traduce en una variación interespecífica
importante en la sobrevivencia de las plántulas en los parches maduros (Augspurger,
1984b). Entre los extremos, existen especies como Cecropia obtusifolia cuyas
plántulas no sobreviven en absoluto bajo condiciones de sombra (Alvarez-Buylla y
Martínez-Ramos, 1992) y aquellas de la palma Astrocaryum mexicanum que logran
sobrevivir por varios años en tales condiciones (Piñero et al., 1984).Entre las especies
cuyas plántulas son estrictamente demandantes de luz y aquellas que pueden
sobrevivir en la sombra, existen muchas con rendimientos intennedios. La figura 4c
muestra la variación interespecífica observada en la probabilidad de muerte que
experimentaron plántulas recién nacidas durante su primer año de vida en parches
maduros. En promedio, las plántulas tuvieron una probabilidad de muerte anual igual
a 0.43. Sin embargo, esta probabilidad varió notablemente entre las especies. Así,
aunque en el 37% de las especies las plántulas sumeron tasas de mortalidad menores
al 40%, existió un buen número de especies (28%) con tasas mayores al 60%.

Un alto contenido de recursos maternos en las estructuras de las semillas puede
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pennitir a las plántulas sobrevivir por algún tiempo bajo condiciones lumínicas
limitantes (Howe y Ritcher, 1982;Fenner, 1985;Foster, 1986;Oberbauer, 1990).Por
ejemplo, la figura 4d ilustra que, a nivel de la comunidad, la sobrevivencia anual de
plántulas reci~n nacidas aumenta significativamente con el tamaño de las semillas
(presumiblemente un indicador de la cantidad de reservas maternas por plántula). En
la sombra, las especies cuyas plántulas que poseen cotiledones y/o endospenno que
funcionan como órganos de almacenamiento de reservas maternas tienen mayor
posibilidad de persistir en la regeneraciónde avanzada que lasespecies.cuyasplántulas
tienen cotiledones que funcionan como órganos fotosínteticos (Ng, 1980; Foster,
1986;Inadik y Miquel, 1990;Martínez-Ramos y Soto-Castro, 1993).En contraparte,
sin embargo, las especies que tienen semillas pequeñas poseen una mayor capacidad
de ocupar un número mayor de parches que las especies que tienen semillas grandes
dada su mayor vagilidad. En efecto, González-Méndez (1994) encontró una clara
relación negativa entre la distancia máxima de dispersión y el tamaño de las semillas
en un grupo de 13especies cuyo tamaño de semilla (peso seco) varia en siete órdenes
de magnitud. Las especies con semillas pequeñas compensan su bajas probabilidades'
de persistir en la regeneración avanzada de un parche con el ingreso en muchos; las
especies de semillas grandes tienen altas posibilidad de persistir en la regeneración de
avanzada de un parche pero pobre capacidad de desplazarse a otros.

Los mismos factores abióticos y bióticos de mortalidad que operan a nivel de
las plántulastambién actuan sobre los árbolesjuveniles (cf. fig. 3). Quizá, sin embargo,
en estos últimos la frecuencia de muerte causada por daños fisicos es mayor que
aquella causada por agentes bióticos (Clark y Clark, 1991). En árboles jóvenes de
Pseudolmedia oxyphyllaria y Trophismexicana no se detectaron daños importantes'
de herbívoros y patógenos pero un porcentaje considerable de ellos (20-30%)
presentaban tallos rotos, debido a golpes recibidos por la caída de ramas y árboles (M.
Martínez-Ramos et al., datos no publicados). En la palma Astrocaryum mexicanum
más de un tercio del total de los individuos con tallo que murieron durante un lapso
de 4 años se debió a daños causados por la caída de objetos del dosel (Piñero et al..
1984). En Dipterix panamensis una proporción mayoritaria de los árboles juveniles
que murieron durante ocho años se debió a daños fisicos (Clark y Clark, 1987, 1991).

Como se describió para las semillas, la abundancia de las plántulas y juveniles
de cada especie puede ser importanteen laposibilidad que tiene una especie de persistir
en la regeneración de avanzada. En general, las especies más raras tienen mayor riesgo
de extinguirse que las más abundantes (Martínez-Ramos, 1991).

En resumen, el arribo de la mayoria de las especies a la regeneración avanzada
de debe en gran parte a la actividad de frugívoros. Las especies cuyas semillas
producen plántulas robustas, que poseen órganos que almacenan grandes cantidades
de reservas maternas y que tienen la capacidad de reparar daños físicos y bióticos bajo
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condiciones limitadas de luz tienen mayor posibilidad de persistir en la regeneración
de avanzada. Las especies cuyas semillas dan lugar a plántulas pequeñas con
cotiledones fotoblásticas tienen mayor riesgo de desaparecer de tal comunidad. Sin
embargo, estas especies pueden ingresar a una mayor cantidad de parches que las
especies con tamaños de semillas grandes. Este tipo dedisyuntivas son importantes
en mantener diversidad en la regeneración de avanzada.

REEMPLAZO DE ÁRBOLES Y MECANISMOS
MANTE~N1ODELAD~RSIDAD

¿En qué medida los eventos históricos, estocásticos y ecológicos favorecen el
mantenimiento de la diversidad? Esta pregunta se ha abordado con hipótesis que
pueden dividirse en dos grandes. grupos (Chesson y Casse, 1986). Un grupo de
hipótesis,que se relaciona con la llamada "teOlíaclásica" de la competencia, propone
que las especies coexisten porque el crecimiento poblacional de las especies es
regulado por fenómenos de competencia intraespecífica. Tal regulación debería
mantener a las poblaciones por debajo de los umbrales de densidad en las que
ocurrirían fenómenos de exclusión competitiva entre especies. De operar tales
mecanismos,se predice la evolución de especies con nic.hosrestringidos y específicos
y el desarrollo de comunidades fuertemente organizadas. Dada tal especifidad en los
nichos de cada especie, se esperaría que después de una perturbación estas
comunidadespodrían regresar a la estructura existente antes de la perturbación.

Otra hipótesis pone como factor de regulación de las poblaciones y como
elemento clave de la coexistencia a organismos depredadores. La hipótesis propone
quemuchas especies competidoras (presas) pueden coexister si la tasa de depredación
que opera sobre ellas determina que los recursos usados por las presas no se agoten.
Dichode otra manera, la coexistencia puede facilitarse si los depredadores actuan de
manera más intensa sobre las especies más abundantes, presumiblemente las que
poseenmayor habilidad competitiva (Connell el al., 1984).

El otro grupo de hipótes.is, llamadas de "no equilibrio", considera que las
poblaciones tienen una dinámica que es gobernada por fenómenos azarosos, tales
comodisturbios físicos y bióticos. Un disturbio ocasiona una reducción importante en
la densidadde la población y permite que los recursos aumenten en su disponibilidad.
Despuésde un disturbio las poblaciones pueden crecer rápidamente pero la ocurrencia
denuevosdisturbios mantienen a las poblaciones por debajo de la densidad que genera
competencia entre especies. De esta manera, las poblaciones fluctuan en su densidad
de manera impredecible (Chesson y Casse, 1986). En el escenario de deriva
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comunitaria propuesto por HubbeUy Foster (1986b), la coexistencia de especies es
una consecuencia del balance entre las tasas de extinción e inmigración determinadas
por eventos de azar e historia (ver Páginasanteriores)y no por la interncciónentre las
es¡>ecÍes.Esta hipótesissugierelainteracción difusa de especiesy un recambioaleatorio
entre ellas que resultaríaen: i) la evoluciónde gremios de especiesque poseen historias
de vida comunes que convergenhacia amplias zonas adaptativasy ii}en comunidades
con una estructuralaxa,cambiante(atravésdel espacioy deltierno),que despues de una
perturbación no regresan a su estructura original (Hubbell y Foster, 1991).

Tomando como marco de referencia a las hipótesis anteriores, quisiera centrar
el último punto de la presente revisió&y que se refiere a la relación entre el reemplazo
de árboles y los mecanismos ecológicos (poblacionales y comunitarios) que facilitan
el mantenimiento de la diversidad a una escala local. Para analizar tal relación,
establezco que la diversidad de especies observada en la comunidad de árboles
maduros es el producto de los procesos que ocurreh durante el desarrollo de las
co~unidades pre-maduras, desde el de semillas hasta la de árboles pre-adultos. Dada
la gran mortalidad de los árboles que ocurre durante sus estadios de vida pre-adultos
y las bajas tasas de mortalidad que operan a nivel de los árboles adultos (Sarukhán,
1980~ 'Lieberman el al., 1985a~ HubbelI y Foster, 1990a~ Alvarez-Buylla y
Martínez-Ramos, 1992), es esperable que, en gran medida, la organización de la
CQmunidadde árboles del dosel ocurra precisamente en los estadios pre-adultos. A
diferencia de Hubbell y Foster (1986b), que desarrollaron su hipótesis de la deriva
comunitaria observando patrones estructurales de la comunidad de árboles maduros
(dap> 20 cm), mi planteamiento es que para entender cómo se mantiene la diversidad
en el dosel es necesario considerar a los patrones y procesos que ocurren en la
regeneración de avanzada y aquella que ocurre en los claros. El punto medular es
establecer en que medida los factores aleatorios y los mecanismos de equilibrio
favorecen (o impiden) el reemplazo de especies en el dosel.

De antemano creo que existe suficiente evidencia que apoya un cierto nivel de
diferenciación ecológica entre grandes grupos de especies~ por ejemplo, pueden
reconocerse grupos de especies que sólo crecen en los claros, algunos en diferentes
tamaños de claros (Brokaw, 1987), grupos de especies que pueden encontrarse en
todas las fases regenerativas del mosaico de la selva (Chazdon el al., 1988~Williams
el al., 1989),grupos de especies que ocupan diferenteshabitats topográficos o edáficos
(Hubbell y Foster, 1986c~Becker y Castillo, 1990)y grupos de especies que maduran
a distintos niveles del dosel (Chazdon, 1985, '1988b~Hubbell y Foster, 1986c;
Martínez-Ramos, 1991). También existe evidencia de que algunas especies están
sujetas a fenómenos ecológicos dependientes de la densidad que pueden regular a sus
poblaciones (Martínez-Ramos el al., 1988a;Hubbell y Foster, 1990c~Condit el al.,
1992, 1994; Alvarez;.Buylla, 1994). Por lo téplto, creo que las hipótesis de
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diferenciación ecológica son parcialmente ciertas. Sin embargo, el punto al que
quisiera enfrentar es entender el cómo se mantienen las especies que pueden ubicarse
dentro de estos grandes grupos o "gremios" ecológicos.

Bajo una hipótesis de equilibrio, la abundancia que tiene una especie actua
como un factor negativo en la probabilidad de persistir en la regenernciónde avanzada
y en última instancia de alcanzar el dosel (fig. 5a). La mortalidad de semillas y
plántulas sería más intensa en las especies locales y menor en las inmigrantes ya que
la abundancia de las primeras es mucho mayor que el de las segundas. Como
consecuencia, la diversidad en .la regeneración de avanzada deberia ser alta y la
probabilidad de que ocurran reemplazos entre árboles heteroespedficos debería ser
elevada. En este sentido, los mecanismos ecológicos que regulan la abundancia
relativa de las especies en la regeneración de avanzada serian clave parn el
mantenimiento de la diversidad de especies en el dosel.

Existe la posibilidad, al menos en teoría, de que la intensidad de mortalidad sea
mayorsobre las especies raras (es decir, las inmigrantes; fig. 5b). Esta situación daña
lugarauna regeneración de avanzada dominada por la progeniede losárboles maduros
que ocupan estos parches y como consecuencia una disminución de la diversidad en
"laregeneración de avanzada y una alta probabilidad de reemplazos coespecrncos.

Bajo la hipótesis de no equilibrio, se esperaria una situación similar a la anterior
aunque el mecanismo sería distinto. Las semillas producidas por los árboles que
dominan un parche tendrían una abundancia mayor a la de muchas especies
inmigrantes. Si la probabilidad de transitar de un estadio a otro (de semilla a plántula,
de plántula a juvenil) fuese mediado por fenómenos independientes de la abundacia
de las especies (esto es que la probabilidad de muerte fuese la misma para todas las
especies), se esperaria que la diversidad se mantuviera igual o declinara ligeramente
desde la comunidad de 'semillas a la de árboles jóvenes (fig. 5c) "De este modo el
dominiode las especies más abundantes se mantiene al momento de la apertura de un
claroy la probabilidad de reemplazos coespecíficos deberia ser alta. En tal caso, cada
especie tenderia a mantener los parches ya ocupados. Entonces, la colonización de
nuevos parches debería depender de eventos de oportunidad generados por eventos
catastróficos (fuegos, huracanes, terremotos, deslaves) que eliminan la regeneración
de avanzaday facilitan la colonozación de nuevas especies. El escenario anterior seria
asociablea la hipótesis de deriva comunitaria de Hubbell y Foster (1986b).

La existencia de mecanismos que facilitan la diversidad en la regeneración de
avanzada es sugerida por la gran diversidad de especies que se ha registrado (a la
escala de unos cuantos metros cuadrados) en la comunidad de plántulas y árboles
juveniles que crecen bajo doseles cerrados. Dirzo y Miranda (1991) encontraron, en
promedio, 2.3 especies de plántulas (plantas s 50 cm de altura) por metro cuadrado
en Los Tuxtlas y 6.7 m2en Chajul, Chiapas. En Los Tuxtlas, un censo de 320 cuadros
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Fig. 5. Posibles efectos de factores de mortalidad dependientes de la ffecuencia sobre la estructura de la
comunidad representada por la regeneración de avanzada. En la parte superior se ilustra una curva
dominancia-diversidad (Magumm, 1988) asignable a una comunidad de plantas encontradas en un
estadio de vida i (por ejemplo, semillas). Esta curva expresa un cierto valor de diversidad de especies
(medida por el número de especies y la abundancia relativa entre ellas). Cuando esta comunidad
transita a otros estadios de vida (por ejemplo, plántulas) la diversidad puede modificarse de tres
maneras: a) aumentar, por efecto de factores de mortalidad que actúan con mayor intensidad sobre
las especies más abundantes, b) disminuir, por efecto de factores que operan en mayor medida sobre
las especies menos abundantes y c) mantenerse o declinar ligeramente, si los factores de mortalidad
operan independientemente de la abundancia de las especies.
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.de 1 m2,distribuidos a través de varios parches maduros, arrojó un registro de 3,717
plántulas (equivalente a una densidad promedio de 11.6plántulas por metro cuadrado),
que representaron a 87 especies arbóreas. Cerca de la mitad de las especies registradas
provinieron a través de la dispersión de semillas de árboles que no se encontraban
dentro de los sitios de estudio (Martínez-Ramos y Soto-Castro, 1993).La riqueza de
especies de plántulas por metro cuadrado fue alta ya que más del 50% de los cuadros
censados presentaron .más de tres especies y cerca del un 10% de los cuadros
presentaron más de seis especies. En Finca La Selva, Costa Rica, se han encontrado
valores similares de diversidad en la regeneración de avanzada (Marquis etal., 1986).

¿Qué evidencia existe en favor de los escenarios de equilibrio y no equilibrio?
Respecto al escenario de equilibrio, varios estudios han mostrado que agentes bióticos
de mortalidad de semillas y plántulas actuan con mayor intensidad bajo la copa de los
árboles progenitores que lejos de ellos, en gran concordancia con las hipótesis de
Janzen (1970) y Connell (1971); (ver también Clark y Clak; 1984; Schupp, 1988a,b).
Se ha detectado una mayor mortalidad de árbolesjuveniles en las cercanías de árboles
coespecíficos que lejos de ellos (Clark y Clark, 1984;Hubbelly Foster, 1990b;Condit
el al., 1992, 1994). Por ejemplo, Ocolea whitei (Lauraceae) exhibe un notable
espaciamiento entre los jueveniles y los adultos que es causado por una enfermedad
que causa úlceras en los troncos y que infecta (y mata) con mayor incidencia a los
juveniles cercanos a los árboles adultos infectados (Gilbert et al., 1994).En Australia,
Connell et al. (1984) encontraron que la diversidad de especies de la comunidad de
plántulas presente en sitios maduros es regulada por factores de mortalidad que operan
sobre las especies más comunes. Este mismo fenómeno fue observado en Los Tuxtlas
(Martínez-Ramos, 1991). Un estudio experimental de exclusión de vertebrados
terrestres mostró que en ausencia de estos animales la diversidad de árboles menores
a 1 m de altura disminuyó dramáticamente debido a que la tasa de reclutamiento de
plántulas de especies locales aumenta en varios ordenes de magnitud en ausencia de
mamíferos depredadores de semillas y plántulas (fig. 6a). Las especiesmás abundantes
aumentaron aún más su abundancia en ausencia de los vertebrados mientras que las
especies menos abundantes no mostraron ningún cambio significativo. De esta
manera, bajo condiciones naturales, en la comunidad de plántulas las especies más
abundantes declinaron de un año a otro mientras que las especies menos abundantes
incrementaron su abundancia (fig. 6b). En Los Tuxtlas también se observó que la
diversidad de especies, y la uniformidad en la abundancia relativa entre las especies,
es mayor en la comunidad de árboles juveniles que en aquella registrada en la de
plántulas y en la lluvia de semillas (fig. 6c; Martínez-Ramos y Soto-Castro, 1993).

También existe evidencia a favor de las hipótesis de no equilibrio. Un número
considerable de estudios que han evaluado la hipótesis Janzen-Connell la han
rechazado (Clark y Clark, 1984; Schupp, 1988b; Terborgh el al., 1993). Muchas de
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las especies arbóreas en la Isla de Barro Colorado, Panamá, parecen reclutar juveniles
independientemente de la densidad de coespecíficos y de la distancia a los árboles
coespecífcos (Hubbell y Foster, 1990b; Condit el al., 1992). Existe evidencia
circunstancial de que las especies mas abundantes tienen mayor posibilidad de quedar
representadas en la regeneración avanzada que las menos abundantes
(Martínez-Ramos y Soto-Castro, 1993). No obstante, esta observación no discierne
entre la posibilidad de que existan factores de mortaiidad biótica que operan
principalmente sobre especies de baja abundancia (cf. fig. 5b) Yla posibilidad de que
las especies de baja abundancia desaparezcan de la comunidad alocurrir algún evento
aleatorio de mortalidad (por ejemplo, la caída de una rama).

Como podría esperarse, la estructura comunitaria de la regeneración de
avanzada puede depender de más de un solo mecanismo y la importancia de uno u
otro puede variar de un parche a otro y de un tiempo a otro dentro de un mismo parche.
Por ejemplo, se ha observado que la diversidad de especies varía notablemente entre
diferentes parches. En Los Tuxtlas, en dos ge parches maduros, cuyo dosel alto estuvo
dominado por el árbol Nectandra ambigens (Lauraceae), la comunidad de plántulas
fue muy abundante y de muy baja diversidad ya que entre el 40 y 80% de las plántulas
fueron de N. ambigens (Martínez-Ramos, 1991). En otros dos sitios, donde el árbol
del dosel Pseudolmedia oxyphyllarla (Moraceae) fue dominante, la comunidad de
plántulas presentó valores intermedios de abundancia y altos valores diversidad de
especies. P. oxyphyllaria fue relativamente abundante pero otras especies presentaron
abundancias equivalentes. Finalmente, un parche dominado por árboles maduros de
Cecropiaobtusifolia, presentó bajos valores de abundancia peroelevado de diversidad
de especies (Martínez-Ramos, 1991). Tal variación en la comunidad de plántulas
sugiere que el papel relativo de los mecanismos que reducen o aumentan la diversidad
de especies puede cambiar de un parche a otro.

Un experimento de exclusión de vertebrados terrestres apoyó esta idea
(Martínez-Ramos, 1991).Estos animales disminuyen notablemente la abundancia de
semillas y plántulas de P. oxyphyllarla bajo la copa de los árboles progenitores (fig.
6a). Por lo tanto, los parches en los que este árbol domina los vertebrados juegan un
papel importante en el mantenimiento de la diversidad de plántulas. Sin embargo, en
los parches donde los árboles maduros deN ambigens son dominantes, estos animales
parecen desempeñar un papel contrario. En efecto, bajo la situación de exclusión, la
diversidad aumentó respecto a la situación natural (efecto esperado en la fig. 6a). Bajo
las copas de árboles maduros de N ambigens los vertebrados tienden a comerse las
semillas o las plántulas de otras especies y no aquellas de N ambigens
(Martínez-Ramos, 1991).No se s~e, sin embargo, si esto se debe a que las semillas
y/o plántulas de N ambigens son física o químicamente inaceptables como fuente de
alimento de los vertebrados comedores de semillas y/o plántulas. El papel jugado por
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otros agentes bióticos puede compensar esta situación. Las plántulas de este árbol
exhiben daños foliares notorios (necrosis, amarillamientos) causados por
microorganismos (García-Guzmán, 1989)y daños del tallo causados por insectos (M.
Martínez-Ramos, obs. pers.). Al parecer estos agentes son responsables de que a pesar
de existir una enorme cantidad de plántulas muy pocas logren sobrevivir al estadio
juvenil bajo la copa de los árboles adultos. En efecto, de 1,054plántulas marcadas en
1988(equivalente a una densidad promedio de 12.9m2)menos del 5% quedaron vivas
tres años después (M. Martínez-Ramos, datos no publicados). Por lo tanto, bajo la
copa de los progenitores no se encuentran árboles jóvenes N ambigens.

Finalmente, en los sitios en construcción, donde el' dosel se encuentra
principalmente ocupado por las copas de árboles pioneros, la emergencia local de
plántulas es baja dado que las plántulas producidos por estos árboles no pueden
establecerse bajo su propia sombra; en estos sitios la comunidad de plántulas depende
de las semillas acarreadas al sitio por diferentes dispersores (Martínez-Ramos y
Soto-Castro, 1993).El nulo efecto de la exclusión pudo deberse a que la baja cantidad
de semillas que cae en estos parches no son atractivos a los vertebrados comedores de
semillas;estos animales parecen tener suactividad alimenticia principalmente en sitios
donde la cosecha de semillas es abundante (Martínez-Ramos, 1991).

No obstante las diferencias observadas de parche a parche, parece ser que en
Los Tuxtlas las probabilidades de que ocurran reemplazos de árboles heteroespecíficos
tiende a dominar sobre aquella de árboles coespecíficos. La generalidad de esta
tendencia aguarda la realización de otros estudios similares en diferentes selvas.

Finalmente, es importante señalar que la expectativas de reemplazo entre
especies, basada únicamente en la abundancia relativa de las mismas en la
regeneración de avanzada, descansa en la suposición de que todas las especies
responden de igual manera a los cambios ambientales que ocurren tras la caída de un
árbol. Esta suposición podría representar la situación de igualdad competitiva entre
especies señalada por Hubbell y Foster (1986b) en su hipótesis de deriva comunitaria.
Sin embargo, esto podría no ser así. Si las especies responden de manera distinta a los
claros, no necesariamente la especie más común en la regeneración de avanzada es la
que con mayor probabilidad ocupará el hueco dejado por un árbol que cae. Un solo
individuo (plántula o árbol joven) de una especie que crece rápidamente bajo la
condición de un claro puede superar (y suprimir) a muchos de crecimiento lento. De .
esta manera, una especie con la estrategia más exitosa en el proceso de reemplazo
entre árboles sería aquella que fuese capaz de; i) dispersar ampliamente sus propágulos
(alta capacidad de colonizar nuevos parches), ii) de superar los riesgos de mortalidad
preadulta y las limitaciones de crecimiento bajo las condiciones que imperan en los
parches maduros y iii) que fuese capaz de crecer velozmente bajo las condiciones
ambientales de los claros. ¿Es posible la existencia de tal especie ideal?
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Fig. 6. Evidencia de factores de regulación dependiente de la frecuencia en la comunidad de plántulas
en Los TuxtIas, Veracruz, a) Cambio en la tasa anual de natalidad de plántulas de las especies
más comunes debido a la exclusión de vertebrados terrestres; para cada especie, letras diferentes
indican diferencia significativas (P < 0.05). PSOX =Pseudolmedia oxyphyllaria (Moraceae),
NEAM = Nectandra ambigens (Lauraceae), PLLI = Pleuranthodendron lindenii, TREME =
Trophis mexicana, CYBA = Cymbopetalum baillonii (Annonaceae), HANU = Hampea
lIutricea (Euphorbiaceae), STDO = Stemmadenia donnell-Smithii (Apocynaceae), POAR =
Poulseniaamwta (Moraceae),NEGL= Nectandraglobosa(Lauraceae),CUDE=Cupania
glabra (Sapindaceae). b) Efecto de la abundancia de las especies sobre su proporción de
incremento en la comunidad de plántulas (note eje de las abscisas en escala log); cada punto
representa una especies (modificado de Martínez-Ramos, 1991). c) Cambio en la diversidad
de especies entre comunidades de árboles que se encuentran en diferentes estadios de vida:
semillas que ingresaron al suelo durante 1988 a 1989, plántulas (~ l m de altura) censadas en
junio de 1988 y árboles jóvenes (~ 1 m de altura pero ~ 1 cm de dap); las líneas verticales
indican dos errores estándares (modificado de Martínez-Ramos y Soto-Castro, 1993).
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Esta pregunta puede responderse bajo la teoría de evolución de historias de
vida, en particular de la teoría de asignación de recursos (Steams, 1992). Esta teoría
establece que la energía con que dispone un organismo la asigna a tres funciones
principales que en última instancia detenninan su posibilidad de dejar descendencia
bajo un ambiente dado: mantenimiento, crecimiento y reproducción. Para sobrevivir,
un organismo requiere de una energía mínima que pennite satisfacer las necesidades
respiratorias. Si la energía obtenida es mayor que la requerida para el mantenimiento
se puede asignar el excedente a la función de crecimiento pero será a costa de aquella
que pueda asignarse a la reproducción, y viceversa, si tal excedente no es grande. De
esta manera, la teoría establece que en un ambiente limitado en recursos la asignación
más fuerte de energía es hacia el mantenimiento mientras que en ambientes ricos en
recursos la asignación más importante es hacia el crecimiento y la reproducción. La
evoluciónde atributosque penniten sobrevivirbajocondicioneslimítantespueden limitar
la evolución de atributos que favorecen un crecimiento acelerado y una reproducción
precoz y copiosa (ver Leigh. 1990 para más detalles). Estas relaciones negativas son
conocidascomo disyuntivas ("trade-offs")de atributosde historia de vida.

.Existe evidencia de disyuntivas que impiden la evolución de la estrategia de
reemplazamiento óptima. Por ejemplo, las especies que crecen como árboles juveniles
de manera acelerada en los claros tienen baja sobrevivencia en la sombra (fig. 7b).
Las especies que producen gran cantidad de semillas pequeñas que se diseminan
ampliamente (y colonizan muchos parches) dan lugar a plántulas que no sobreviven
en la sombra (fig. 4b Yfig. 7a) pero que crecen rápido en los claros. Por el contrario,
las especies que no se dispersan (pues las semillas son muy grandes) tienen altas
probabilidades de sobrevivir en la sombra (fig. 4 y 7a) como plántulas y árboles
jóvenes pero no crecen tan rápidamente al abrirse el dosel (Brokaw, 1985b).

Estas disyuntivas pueden jugar también un papel muy importante en el
mantenimiento de la diversidad a través del reemplazamiento de árboles que
pertenecen a especies con atributos de historia de vida distintos. Por ejemplo, las
especies que podrían dominar en abundancia la regeneración de avanzada (debido a
atributos que confieren alta sobrevivencia en la sombra) tendrían pobre habilidad de
colonización de nuevos parches debido a su baja capacidad de dispersión de semillas.
Aún una especie de crecimiento rápido bajo los claros, que renueva plántulas de
manera activa en la regeneración de avanzada podría alcanzar el dosel antes que la
especie dominante. En el otro extremo, una especie con atributos que le impiden
sobrevivir bajo la sombra podría colonizar el dosel antes que la dominante debido a
la producción de una recurrente lluvia de semillas.

En resumen, la existencia de estas disyuntivas más la operación de
interacciones bióticas que regulan la diversidad de especies en la regeneración de
avanzada hacen sugerir que los fenómenos ecológicos (y biológicos en general) son
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de mayor relevancia que los aleatorios en facilitar la coexistenéÍa de especies a través
de uh proceso dinámico de reemplazamiento de árboles heteroespecíficos.

CONCLUSIONES

Muchas selvas húmedas poseen una enorme diversidad de especies arbóreas a
escalas locales (de una o pocas hectáreas). El origen de tal riqueza de especies se relaciona
con eventos de especiación alopátrica y migración de especies que han ocurrido a través
de grandes escalas de tiempo y espacio. Al parecer, la especiación simpátrica, a través de
la coevolución y diferenciación ecológica entre parejas de especie~, ha jugado un papel
relativamente menor en tal origen. Dado que la comunidad de árboles maduros representa
el resultado de procesos de reclutamiento y muerte que se dan a medida que los árboles
se desarrollan desde el estadio de semilla, el entendimiento de cómo se mantiene la
diversidad de especies en el dosel descansa en entender cómo se organiza la comunidad
de plántulas y árboles jóvenes antes y después de la apertura de claros en el dosel. En tal
organización operan mecanismos ecológicos y aleatorios que tienden a elevar o disminuir
la diversidad de especies en la regeneración de avanzada; la importancia de los diferentes
mecanismos varían en su importancia relativa entre diferente; parches de selva. La
diversidad de especies en la regeneración de avanzada también se encuentra mediada por
notables atributos de los árboles (fisiológicos, morfológicos, de historia de vida). A mi
parecer, los fenómenos ecológicos, más que los aleatorios, mantenienen la coexistencia
de especies arbóreas a una escala local a través de un proceso activo de regeneración
natural. Las interacciones bióticas (ftugivoría, depredación), que favorecen la diversidad
de especies en la regeneración de avanzada, y la existencia de disyuntivasen los atributos
de historia de vida de los árboles, facilitan el mantenimiento de la gran diversidad de
especies observadas en la comunidad de árboles maduros de muchas selvas húmedas.
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