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RREESSUUMMEENNRREESSUUMMEENN

D urante la restauración de un sitio degradado es importante contar con conocimiento
ecológico sobre organismos nativos que pueden usarse como promotores de este

proceso. La comprensión de las tasas vitales (supervivencia, crecimiento, reproducción)
que experimentan estos organismos a lo largo de su ciclo de vida en sus ambientes natu-
rales constituye un componente central de este conocimiento. Tal información actuarial
permite desarrollar modelos poblacionales que generan bases para el establecimiento y
desarrollo de especies nativas en campos degradados. En este trabajo exploramos princi-
pios de trasplante y crecimiento de poblaciones de especies arbóreas nativas de selva
húmeda en campos agropecuarios degradados. Se emplea la información actuarial del
ciclo de vida del árbol pionero Cecropia obtsuifolia y de la palma tolerante a la sombra
Astrocaryum mexicanum para explorar, a través de modelos matriciales de proyección line-
al, los costos y beneficios de usar semillas, plántulas ó juveniles en el proceso de promo-
ver la regeneración de selvas en campos abandonados. De acuerdo con estos modelos, es
recomendable el transplante de árboles juveniles (30 – 50 cm de altura) más que la siem-
bra de semillas y plántulas. Es posible utilizar cantidades reducidas de individuos duran-
te el transplante y desarrollo de las poblaciones de árboles pioneros, siempre y cuando
éstos sean protegidos de condiciones adversas y enemigos naturales al menos durante el
primer año de desarrollo. Las actividades de protección que aseguren una elevada super-
vivencia (> 80%) son fundamentales para el establecimiento y desarrollo de las poblacio-
nes de plantas tolerantes a la sombra. Considerando el marco conceptual anterior y los
casos de estudio, se discuten las circunstancias de costo-beneficio, tanto económicas como
ecológicas que habría que considerar para determinar la cantidad de árboles a transplan-
tar y los cuidados necesarios durante su desarrollo inicial con el fin de optimizar el esta-
blecimiento y desarrollo de las poblaciones trasplantadas.

Palabras clave: Árboles juveniles, Áreas degradadas, Demografía, Restauración,
Transplante.

IINNTTRROODDUUCCCCIIÓÓNNIINNTTRROODDUUCCCCIIÓÓNN

U na de las prácticas más comunes de manejo del suelo en las regiones cálido-húme-
das de México es la llamada roza-tumba-quema. Con esta práctica, un sitio de bos-

que tropical húmedo (sensu Richards 1996, o simplemente selva) es talado y posteriormen-
te quemado, con el fin de preparar el terreno para uso agrícola, crianza de ganado o ambas
acciones. Las actividades asociadas a esta práctica tales como la deforestación, alteración
física y química del suelo, así como la introducción de material biológico ajeno a la biota
nativa, modifican drásticamente el ambiente y erosionan la diversidad biológica local y
regional. Cuando la selva es reemplazada por comunidades de plantas y animales exóti-
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cos (e.g., siembra de pastos ganaderos e introducción de animales forrajeros), la estructu-
ra y función del ecosistema original se pierden casi en su totalidad. Así, un uso extensivo
e intensivo del suelo, la aplicación de prácticas agropecuarias deficientes y/o condiciones
de sitio muy pobres (i.e., suelos de pobre calidad y terrenos con pendiente pronunciada)
reducen la productividad de los sitios. Con frecuencia, este proceso culmina con el aban-
dono del terreno en condiciones degradadas.

En el contexto anterior, un reto abierto es encontrar herramientas científicas que per-
mitan la recuperación de propiedades del ecosistema nativo en áreas improductivas,
degradas y abandonadas. En la presente contribución se propone que la ecología de
poblaciones, en particular la demografía de plantas, puede proveer herramientas prácti-
cas muy importantes para este propósito. Basado en la experiencia obtenida con el estu-
dio de la ecología de poblaciones de especies arbóreas en la región de Los Tuxtlas
(Martínez-Ramos y Álvarez-Buylla, 1995), México, se presentan ejemplos de modelos de
dinámica de poblaciones que pueden utilizarse para explorar criterios de transplante de
especies de plantas nativas en ambientes degradados. Antes de presentar estos modelos,
en primer lugar se describe la base conceptual sobre la cual éstos se desarrollan, tomando
como marco de referencia el concepto de regeneración natural. Para ilustrar la utilidad de
estos modelos, emplearemos como sistemas de estudio al árbol pionero Cecropia obtusi-
folia (Moraceae) y a la palma tolerante a la sombra Astrocayium mexicanum (Arecaceae).
Estos dos sistemas representan especies extremas dentro de un continuo de estrategias
regenerativas que ocurre en la comunidad de árboles de selva húmeda (Martínez-Ramos
et al. 1989).

RReeggeenneerraacciióónn  nnaattuurraall

U n paso primordial en la búsqueda de las bases científicas, que ayuden a la restau-
ración de propiedades ecológicas de selvas húmedas en área degradadas, es enten-

der los procesos y mecanismos ecológicos de regeneración natural de selvas asociados a
perturbaciones naturales. Desde los años treinta del siglo pasado, autores como
Aubreville (1938, en Richards, 1996), Van Stennis (1958) y Richards (1996) empezaron a
explorar estos procesos con la llamada “teoría del mosaico” y Schulz (1960) aportó las
primeras descripciones cuantitativas al respecto. Sin embargo, Whitmore (1974),
Hartshorn (1978) y Oldeman (1978) cristalizaron el concepto de sucesión cíclica involu-
crado en el proceso de regeneracion natural de selvas, dando lugar a una área fecunda
de investigación en ecología tropical (por ejemplo, Brokaw, 1983; Gómez-Pompa y Del
Amo, 1985; Denslow 1987).

El proceso de regeneración natural determina que los árboles maduros sean reempla-
zados por otros que surgen del banco de semillas y plántulas, lluvia de semillas y rebro-
tes vegetativos. En conjunto, las poblaciones premaduras, que incluyen árboles juveniles
(o brinzales), plántulas y semillas, constituyen la llamada “regeneración de avanzada”, a
partir de la cuál se desarrollan nuevos árboles maduros. La regeneración de avanzada se
encuentra en un proceso continuo de renovación. En general, la pobre disponibilidad de
luz que ocurre bajo el dosel cerrado del bosque limita el crecimiento de las plántulas y
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los brinzales (Chazdon y Pearcy, 1991) lo cual lleva a estas plantas a una pobre capaci-
dad, morfológica y fisiológica, para recuperarse de daños físicos o bióticos (Dirzo, 1984;
Auspurger, 1984; Langenheim et al., 1984), o bien a la muerte debido a un balance nega-
tivo de carbono (Ackerly y Bazzaz, 1995). Sin embargo, existen especies, sobre todo de
plantas arbóreas de talla pequeña del sotobosque, que pueden crecer y reproducirse bajo
condiciones limitadas de luz (e.g., Piñero et al., 1984). La muerte de las plantas en la rege-
neración de avanzada es compensada por plántulas que emergen de dos fuentes de semi-
llas: (i) de aquellas que se producen por los árboles presentes en la localidad, y (ii) de
aquellas provenientes de árboles externos a la localidad y que arriban al sitio a través de
algún agente de dispersión (Martínez-Ramos y Soto Castro, 1993; Webb y Peart, 2001).

Una localidad del bosque se perturba cuando bajo la acción de agentes naturales (tales
como vientos, sobrecargas de agua, descargas eléctricas, terremotos, ataque de herbívoros
y/o patógenos) cae el árbol dominante o bien un árbol vecino. Brokaw (1983), Martínez-
Ramos (1985), Clark y Clark (1994), entre otros, han descrito patrones ecológicos asocia-
dos a la caída de árboles en selvas húmedas. Al caer el árbol, se forma un claro o hueco en
el dosel, aumentando al interior del bosque la cantidad de radiación solar, el material
orgánico en el piso del bosque, la velocidad del viento y disminuyendo la humedad
ambiental por encima del suelo (Martinez-Ramos, 1985; Denslow et al., 1998). A medida
que el área del claro es más grande, la diferencia ambiental entre los sitios de dosel cerra-
do y abierto es mayor (Denslow et al., 1990). Además, la abundancia y actividad de ani-
males granívoros, herbívoros, polinizadores y dispersores de semillas pueden modificar-
se de manera importante en los claros grandes (Gorchov et al., 1993; Calvo-Irabién e Islas-
Luna, 1999; Ghazoul y Hill, 2001).

Las plantas de diferentes especies difieren en su amplitud de tolerancia fisiológica y
capacidad de asimilación de recursos lumínicos a lo largo de los gradientes de condicio-
nes físicas y de disponibilidad de recursos que se generan en el sotobosque con la diná-
mica del dosel (Brokaw, 1987; Denslow, 1987). En los claros pequeños (e.g., < 50 m2 pro-
ducidos por la caída de ramas de un árbol grande) el aumento de luz en el sotobosque
puede ser suficiente para acelerar el crecimiento y el vigor de las plantas presentes en la
regeneración de avanzada (Brokaw y Scheiner, 1989). Sin embargo, estos claros se cierran
rápidamente por el crecimiento lateral de las copas de árboles vecinos de modo que el
aumento de luz en el sotobosque tiene una duración relativamente corta (< 2 años,
Sanford et al., 1986). Para especies arbóreas del dosel superior estos claros efímeros repre-
sentan pulsos de crecimiento rápido intercalados entre periodos de supresión o creci-
miento lento cuando el dosel se encuentra cerrado (Clark y Clark, 1992; Brienen y
Zuidema, 2006). En especies arbóreas de talla pequeña, los claros chicos facilitan la
maduración y la actividad reproductiva de estas plantas (Piñero y Sarukhán, 1982;
Martínez-Ramos et al., 1988).

A medida que el tamaño y la magnitud del disturbio aumentan, debido a la caída
simultánea de varios árboles en el mismo sitio, el aporte de la regeneración de avanzada
al reclutamiento de nuevos árboles se reduce debido a los daños físicos producidos sobre
los brinzales y plántulas. Por lo tanto, el desarrollo de nuevos árboles en estos casos
depende en mayor grado de las semillas que ingresan al sitio por dispersión (Bazzaz,
1984). Las especies fuertemente demandantes de luz sólo se establecen, sobreviven y
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reproducen en los claros grandes y emergen de las semillas depositadas en el suelo poco
después de la perturbación (Alvarez-Buylla y Martínez-Ramos, 1990, 1992). La coloniza-
ción de los claros por especies pioneras inician un proceso sucesional y generan condicio-
nes ambientales que son favorables a especies que no toleran elevados niveles de radición
(Thompson et al., 1992). Al madurar, las especies pioneras dominan temporalmente el
dosel en el sitio perturbado, dispersando semillas hacia otros sitios abiertos (Popma y
Bongers, 1988).

Bajo la cobertura de los árboles pioneros se desarrollan las fases juveniles de árboles de
menor rápidez de crecimiento y maduración, conocidas como especies no-pioneras, per-
sistentes o tolerantes a la sombra (Whitmore 1989). Con el tiempo, el dosel del bosque
aumenta en altura y en densidad foliar y al morir los árboles pioneros son reemplazados
por árboles que pueden persistir centenas o más de mil años, dependiendo de la especie
y el sitio de crecimiento (Chambers et al. 1998, Martínez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1998).
En los sitios con dosel cerrado, las especies pioneras quedan restringidas al banco de semi-
llas, ya que las plántulas de estas especies no sobreviven bajo la sombra. A medida que la
luz que llega al sotobosque se reduce, las especies tolerantes a la sombra dominan la rege-
neración de avanzada y conforman la estructura del dosel forestal.

A lo largo de la secuencia sucesional antes descrita, se reemplazan gremios de plantas
pioneras y tolerantes que son conformados por un número elevado de especies que, en
general, poseen baja abundancia. En un claro dado se reemplaza un conjunto reducido de
especies, pero a través del mosaico forestal la sucesión ocurre entre una multitud de espe-
cies (Brokaw y Scheiner, 1989; Martínez-Ramos 1994). Se ha discutido de manera contro-
versial el papel jugado por la dinámica de claros y los procesos regenerativos en el man-
tenimiento de la gran diversidad de especies de plantas encontradas en las selvas húme-
das (Hubbell et al. 1999, Vandermeer et al. 2000).

SSuucceessiióónn  sseeccuunnddaarriiaa  eenn  ccaammppooss  aaggrrooppeeccuuaarriiooss
aabbaannddoonnaaddooss

C uando un sitio de selva es reemplazado por un campo agropecuario de uso exten-
sivo e intensivo ocurre: i) una disminución drástica de la calidad del hábitat para

las plantas nativas del bosque y ii) disminuye la disponibilidad de propágulos y fuen-
tes regenerativas. Por ejemplo, en potreros abandonados de la región de Los Tuxtlas,
México, se registró para un periodo de seis meses una lluvia de semillas que fue entre
tres y cuatro veces menor en abundancia y riqueza de especies (456 semillas y 2.5 espe-
cies m-2; Martínez-Garza y Gózalez-Montagut, 1999) que aquella registrada en la selva
(1,454 semillas y 0.7 especies m-2, Martínez-Ramos y Soto-Castro, datos no publicados).
La mayoría de las especies comunes en ambos hábitats mostraron una abundancia de
lluvia de semillas en la selva un orden de magnitud mayor que la registrada en los
potreros.

En las áreas manejadas, la densidad del banco de semillas de las especies pioneras se
reduce notablemente respecto a aquella encontrada en el suelo de la selva. Por ejemplo, en
Los Tuxtlas y en la región Lacandona, México, la densidad del banco de semillas de los
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árboles pioneros Cecropia obtusifolia y C. peltata (Moraceae) fue entre cinco y diez veces
menor en áreas de cultivo y potreros que en el suelo de la selva (Guevara, 1986; Gónzalez-
Montagut, 1996; Alvarez-Buylla & Martínez-Ramos, 1990). En otros estudios se ha encon-
trado una reducción aun más drástica en paisajes alterados, desapareciendo prácticamen-
te el banco de semillas (Aide et al., 2000).

La baja disponibilidad de semillas en las áreas alteradas se debe a varios factores.
Primero, cuando ha ocurrido una fuerte reducción de la cubierta de selva por deforesta-
ción y cambio de uso del suelo se limita fuertemente la dispersión de semillas hacia el
campo abandonado (Uhl et al. 1988, Buschbacher et al. 1988) ya que los dipersores evitan
áreas abiertas (Cardoso da Silva et al., 1996). Segundo, las semillas que llegan al sitio
sufren elevada depredación. En praderas abandonadas en región Selva Lacandona se
registraron niveles de depredación mayores a 80% en 48 horas para varias especies pione-
ras y en ocho días para especies no pioneras (X. García-Orth en preparación). Tercero, las
semillas de especies no pioneras son generalmente recalcitrantes (Vázquez-Yanes y
Orozco-Segovia, 1993) y bajo la elevada radiación solar que ocurre en campos abiertos
pueden experimentar deshidratación y no germinar (Rodríguez et al., 2000).

Como resultado de los tres procesos anteriores, el reclutamiento de plántulas en áreas
degradadas es bajo. Por ejemplo, en Marqués de Comillas, Chiapas, se encontró que la
tasa anual de reclutamiento de plántulas de especies pioneras y no-pioneras es entre cua-
tro a seis veces menor en pastizales abandonados que en la selva madura y que la densi-
dad de plántulas en pie de ambos tipos de especies fue tres veces menor en el pastizal que
en la selva (Benitez-Malvido et al., 2001). Resultados similares se han encontrado en otras
regiones neotropicales (Holl y Lulow, 1997; Toh et al., 1999).
Las condiciones ambientales que operan en las áreas alteradas pueden afectar de manera
negativa la supervivencia y el crecimiento de las plántulas de especies nativas de selva
(Guevara y Laborde, 1993; González-Montagut, 1996). En los campos abandonados es
común que el suelo se encuentre muy alterado con baja humedad, temperaturas elevadas,
pobres nutrientes, alta compactación y con presencia de agroquímicos tóxicos (Reiners et
al., 1994). Además, las plántulas sufren elevada depredación y fuerte competencia con gra-
míneas y malezas (Martínez-Ramos y García-Orth, en revisión). Bajo estas circunstancias,
el proceso de sucesión puede detenerse (Mezquita et al., 2001), requiriéndose entonces
acciones de restauración. Una vez que se abandona un campo manejado, la recuperación
de la selva depende de manera crucial del desarrollo de una cubierta vegetal conformada
por especies pioneras, ya que con ello se pueden generan condiciones favorables para el
establecimiento de especies no-pioneras.

DDiinnáámmiiccaa  ddee  llaass  ppoobbllaacciioonneess  yy  ssuucceessiióónn  sseeccuunnddaarriiaa

E l proceso de regeneración natural en la selva y el de sucesión secundaria en campos
abandonados resultan de fenómenos poblaciones. En última instancia, la aparición,

desarrollo y desaparición de una especie durante el proceso sucesional depende de balan-
ces numéricos entre las tasas de natalidad y mortalidad que operan en las poblaciones de
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diferentes especies. Para ilustrar este punto puede usarse el siguiente modelo sencillo de
crecimiento poblacional.

Nt+1 = Nt + n(t)(Nt) – m(t)(Nt) (1),

o bien,

Nt+1 = Nt (1-r(t)) (2),

donde r(t) = n(t)-m(t),
Nt es la densidad de la población en un tiempo sucesional t (año), Nt+1 es la densidad

de la población un año después, n(t) es la tasa anual de natalidad per capita, m la tasa anual
de mortalidad per capita, ambas variando en función del tiempo sucesional. Finalmente,
r(t) es la tasa instantánea de crecimiento de la población que en este caso también varía en
función del tiempo sucesional. Reconociendo que las funciones n(t), m(t) y r(t) pueden ser
complejas y no lineares, por simplicidad puede suponerse que n y m varían de manera
lineal con el tiempo de abandono. Por ejemplo, puede pensarse que las especies pioneras
tienen una tasa de natalidad máxima al incio de la sucesión la cuál se reduce proporcio-
nalmente a medida que el tiempo transcurre. De la misma manera, puede suponerse que
la tasa de mortalidad de estas especies es mínima al inicio de la sucesión pero aumenta
proporcionalmente a medida que el tiempo transcurre. Bajo estos supuestos tenemos que:

n(t) = no – A*t (3),

m(t) = mo + B*t (4)

y

r(t) = (no-A*t)-(mo+B*t), o bien

r(t) = ro – t*(A-B), donde ro es la tasa máxima de la población.

Los niveles de radiación solar a nivel del suelo se reducen a medida que se desarrolla
la cubierta de vegetación en un campo abandonado (Guimaraes-Vieira, 1994; Kabakoff y
Chazdon, 1996). Con ello disminuyen las condiciones ambientales que son propicias para
la germinación de semillas de plantas pioneras, tales como elevados valores de la relación
rojo/rojo lejano y fuertes fluctuaciones de temperatura (Vázquez-Yanes y Orozco-Segovia,
1993). Por lo tanto, la tasa de emergencia de plántulas de especies pioneras tendería a dis-
minuir a una cierta velocidad (parámetro A en ecuación 3) a medida que se desarrolla la
comunidad sucesional, dependiendo del grado de dependencia de la natalidad a factores
que operan en los campos abiertos. Por otro lado, puede pensarse que la tasa de mortali-
dad en las fases juveniles de las especies pioneras aumenta a una cierta velocidad (pará-
metro B en ecuación 4) a medida que el follaje del dosel se hace más denso y la disponibi-
lidad de luz decrece a nivel del suelo. Este aumento en mortalidad es acompañado por la
muerte de los árboles adultos cuya longevidad tiende a ser corta (< 50 años, Martínez-
Ramos y Alvarez-Buylla, 1998).
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Bajo estas ideas simples, el modelo descrito por la ecuación (1) muestra una trayecto-
ría inicial ascendente de la densidad de plantas hasta alcanzar un valor máximo y poste-
riromente una tendencia de reducción hasta la desaparición de la población. El tiempo de
aparición, pico de abundancia y tiempo de extinción depende de los valores de los pará-
metros A y B (Figura 1). El modelo simula especies pioneras de pronta aparición y desapa-
rición en la sucesión cuando A y B tienen valores elevados, es decir, cuando la tasa de nata-
lidad se reduce rápidamente y la de mortalidad aumenta rápidamente con el tiempo. Este
sería el caso de especies heliófilas. A medida que los parámetros A y B toman valores
menores (lo cuál puede sugerir mayor capacidad de tolerancia a la sombra) el pico de
abundancia y el tiempo previo a la desaparición de la población se retarda. Así, este mode-
lo sugiere que diferencias biológicas, que determinan los valores de A y B (por ejemplo, en
el grado de tolerancia fisiológica a la sombra y el nivel de resistencia a agentes de morta-
lidad que operan bajo doseles cerrados), entre las especies pueden generar una secuencia
temporal de sustitución de especies.

Las especies no-pioneras tolerantes a la sombra se encuentran en un extremo de bajas
tasas de natalidad y mortalidad y persisten por largos periodos de tiempo durante el pro-
ceso sucesional. Las semillas de estas especies ingresan al campo abandonado en cantida-
des reducidas y experimentan condiciones adversas para la germinación (por ejemplo,
elevada carga evaporativa que conduce a la pérdida de agua de las semillas, Holl, 1998,
1999), puede pensarse que las especies tolerantes a la sombra presentan valores mínimos
de natalidad al inicio de la sucesión. A medida que la cubierta vegetal se desarrolla, las
condiciones de humedad mejoran y una mayor cantidad de perchas pueden facilitar la
presencia de dispersores que aumentan la llegada de semillas al sitio (Holl, 1998).
Finalmente, algunos árboles alcanzan la madurez convirtiéndose en focos de producción
local de semillas aumentando la tasa de natalidad.
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Por otro lado, la elevada radiación solar en los campos abiertos produce mayor riesgo
de muerte para las plantas tolerantes a la sombra. Por ejemplo se sabe que las plántulas
de estas especies pueden morir debido a fotoinibición y a escasez de agua (Loik y Holl,
2001, sin embargo ver Martínez-Garza et al., 2005). Al desarrollarse una cubierta vegetal,
tal riesgo de muerte disminuye y el ambiente aún rico en luz favorece el crecimiento rápi-
do de estas plantas hacia su madurez. La mayoría de las especies arbóreas que se desarro-
llan en la sombra presentan, durante la fase adulta, lentas tasas de mortalidad (< 2% año)
y poseen larga longevidad (> 200 años, Martínez-Ramos y Alvarez-Buylla 1998). Por lo
tanto, se esperaría que la tasa de mortalidad de plantas no-pioneras disminuya con la
edad sucesional del sitio abandonado.

Por lo tanto, entender cómo cambian a través del tiempo las tasas de nacimientos y
muertes de las especies en ambientes sucesionales es importante en la aplicación de técni-
cas de recuperación de un bosque en áreas alteradas.

MMooddeellooss  mmaattrriicciiaalleess  yy  rreeggeenneerraacciióónn
eenn ccaammppooss aabbaannddoonnaaddooss

L a dinámica de poblaciones de especies arbóreas depende de tasas demograficas que varí-
an con la edad y el tamaño de los individuos. En estas poblaciones, coexisten individuos

que nacieron en diferentes años, provenientes de varias cohortes. El hecho de que las plantas
expresen gran plasticidad en su tamaño, es decir, se desarrollan a diferentes velocidades
dependiendo de las circuntancias ambientales locales, contribuye a generar mayor heteroge-
neidad demográfica en las poblaciones. Por lo tanto, para cuantificar la velocidad con la que
crece una población de árboles se requieren modelos que incorpore tal heterogeneidad. Los
modelos matriciales de proyección lineal son muy útiles en este sentido (Caswell, 1989). Para
selvas húmedas, existe un buen número de estudios que han hecho estimaciones de la tasa
de crecimiento de las poblaciones utilizando estos modelos (e.g., Alvarez-Buylla et al., 1996).
En contraste, en un área agropecuaria que ha sido abandonada, las poblaciones colonizado-
ras se componen de individuos limitados a uno o unos cuantos estadios tempranos de des-
arrollo (por ejemplo, semillas y/o plántulas). La dinámica de la población a largo plazo
depende entonces del éxito de establecimiento y desarrollo de estas cohortes.

El proceso de recuperación de bosque en un área degradada debe imitar la secuencia
sucesional, comenzando con el trasplantes de especies pioneras (pero ver Martínez-
Garza et al., 2005). Una vez desarrollada esta comunidad inicial, las condiciones se vuel-
ven propicias para el trasplante de especies persistentes. Para ilustrar este proceso, usare-
mos modelos demográficos de árboles pioneros y tolerantes a la sombra. En Los Tuxtlas,
México, poblaciones del árbol pionero Cecropia obstudifolia (longevidad máxima 35 años) y
la palma tolerante del sotobosque Astrocaryum mexicanum (longevidad máxima 130 años)
han sido objeto de estudios demográficos a largo plazo (Piñero et al. 1984, Alvarez-Buylla
y Martínez-Ramos, 1992). Con esta base de datos se desarrollaron modelos matriciales de
la dinámica de poblaciones de cada especie (Martínez-Ramos et al. 1988, Alvarez-Buylla,
1994). Ambas especies están sujetas a mecanismos de regulación dependiente de la densi-
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dad. En C. obtusifolia, la supervivencia y fecundidad de los individuos adultos disminu-
yen al aumentar la densidad de la población adulta (Alvarez-Buylla, 1994). En A. mexica-
num, la supervivencia de las semillas, plántulas, palmas jóvenes y palmas adultas dismi-
nuye al aumentar la densidad de palmas juveniles (Figura 2, Martínez-Ramos et al. 1988).
Al modelar la dinámica poblacional de éstas especies, incorporando estas funciones den-
sodependientes, se encontraron densidades en el equilibrio (K) cercanas a las observadas
en el bosque natural (KC. obstuifoliaª 60 ind ha-1; KA. mexicanum ª 1,000 ind ha-1).

Usando los modelos antes descritos pueden emplearse para explorar acciones que
podrían favorecer la recuperación de poblaciones de árboles en áreas alteradas. En este
contexto, se considerarán a continuación ejercicios de simulación considerando dos
“acciones de manejo” hipotéticas: i) cuantitativo, cambiando la densidad de propágulos
sin modificar el medio de desarrollo y ii) cualitativo, modificando factores ambientales
(i.e., aumentando la supervivencia de los propágulos) sin cambiar la cantidad o tipo de los
propágulos (por ejemplo, semillas vs plántulas) a trasplantarse (Figura 3). Como resulta-
do, el modelo simula un crecimiento logístico de las poblaciones y los efectos de los trata-
mientos se pueden evaluar en tres parámetros: K (número de árboles en equilibrio), Rmax
(tasa máxima de crecimiento de la población), Tk (tiempo requerido para alcanzar la den-
sidad en equilibrio; Figura 4).
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Usando el modelo matricial antes descrito podemos evaluar cuál sería la trayectoria de
una población de plantas pioneras si suponemos que: i) al abandonarse el área alterada la
densidad de trasplante de semillas (o la densidad de plántulas) es similar a la registrada
en la lluvia de semillas de C. obtusifolia en pastizales ganaderos en Los Tuxtlas (ca. 90 semi-
llas m-2; Martínez-Garza y González-Montagut, 1999) y ii) las tasas demográficas observa-
das en la selva de Los Tuxtlas (Álvarez-Buylla, 1994) no se modifican en el área alterada,
suposición que en el mejor de los casos es una hipótesis optimista.

Al iniciar con esta densidad de semillas, el modelo simula un crecimiento logístico de
la población de C. obtusifolia alcanzando la densidad de equilibrio en 250 años. ¿Cuál sería
el efecto sobre esta trayectoria al manipular la densidad inicial de propágulos? El modelo
muestra que Rmax y Tk se modifican en mayor grado cuando multiplicamos la densidad
inicial de semillas por un factor de entre 30 y 40 veces (Figura 5A). Esto sugiere que la
estrategia recomendable es la densidad en valores relativamente altos. ¿Cuál sería el efec-

INTRODUCCIÓN 1111

Fecundidad (F)

Persistencia (P, supervivencia)

Transición  
(T, Crecimiento)

Calidad Calidad

x =

aij probabilidades de transicion  
(densidad, tiempo)

NO N1

Ps,s

Tp,s
O

O

O

Pp,p
Tj,p

O

O

O
Pj,j

Tm,j

FM

O
O

Pm,m

nO,S

nO,P
nO,J

O

n1,S

n1,P
n1,J

O

PlántulasSemillas Juveniles Maduros

Figura 3:Figura 3: Ciclo de vida de Cecropia obtusifolia y el modelo matricial de
crecimiento poblacional.



to cuando se manipula la calidad del ambiente favoreciendo un aumento en la supervi-
vencia de los propágulos? En este caso, en las simulaciones mantuvimos constante la den-
sidad de propágulos y aumentamos la supervivencia de las semillas (ó plántulas) hasta un
máximo de 100%. Los resultados sugieren un aumento exponencial en K y Rmax y negati-
vo en Tk al aumentar la tasa de supervivencia (Figura 5B). En general, entonces, nuestras
simulaciones sugieren que los parámetros de la dinámica poblacional cambian en mayor
grado cuando se modifica la calidad del ambiente (aumentando la supervivencia), que
cuando se modifica la densidad de los propágulos.

Un segundo aspecto que puede abordarse con el modelo es determinar las equivalen-
cias de densidad de trasplante según el tipo de propágulo considerado (semillas, plántu-
las ó árboles juveniles). Realizamos simulaciones con el fin de abordar este punto. En este
caso, modificamos la densidad de semillas, plántulas y juveniles hasta obtener un valor de
K de 60 árboles adultos de C. obtusifolia por hectárea en 33 años, bajo la suposición de que
este tamaño de población y lapso son ideales para la recuperación de un dosel forestal. En
la Figura 6 se muestra que el trasplantar juveniles (de cuatro meses de edad y ca. 50 cm
altura) reduce en cuatro órdenes de magnitud la densidad de siembra respecto a aquella
con semillas y en dos órdenes de magnitud respecto a aquella con plántulas (menos de
1 mes de edad y < 10 cm de altura). Claramente, existe una disyuntiva entre trasplantar
un número reducido de propágulos, con elevado costo de crianza y alta supervivencia
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(juveniles), y trasplantar un alto número de propágulos de bajo costo y baja superviven-
cia (semillas). Además, debe considerarse que sembrar una elevada densidad de semillas
no es garantía del éxito en el establecimiento de la población. Para ejemplificar lo anterior,
en Marqués de Comillas, Chiapas, se sembraron elevadas densidad de semillas de Cecropia
peltata (ca. 500 semillas por 100 cm2) y de Ochroma pyramidale (75 semillas por 100 cm2) en
pastizales recién abandonados. Después de un mes, el reclutamiento fue prácticamente
cero debido, en gran medida, a elevadas tasas de depredación por insectos (ver también
Aide et al., 2000; Holl 1998). Igualmente, las plántulas de árboles pioneros sufren de eleva-
das tasas de mortalidad en pastizales. Rodríguez-Velázquez (2005) encontró porcentajes
de supervivencia menores a 2% a un año del trasplante de plántulas de diferentes espe-
cies pioneras en pastizales abandonados en Marqués de Comillas.

El uso de los juveniles como propágulos de trasplante puede evitar las etapas más vul-
nerables del desarrollo de los árboles. Sin embargo, el uso de árboles juveniles implica
mayor costo de producción, incluyendo: la infraestructura y mano de obra para colecta de
semillas, la siembra y crianza en vivero y el posterior transporte de los propágulos. Por lo
tanto, habrá que considerar que existe una inversión importante en el uso de juveniles que
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debe ser asegurada. Así, una vez trasplantados, los juveniles requieren de acciones de pro-
tección contra diferentes factores de mortalidad. La densidad de trasplante puede redu-
cirse al mínimo si se asegura la supervivencia de los juveniles al 100%. Nuestro modelo
sugiere que cuando la supervivencia anual de los juveniles es del 100% la densidad de
trasplante es un orden de magnitud menor que cuando la supervivencia es igual a aque-
lla observada en condiciones naturales (18%). Existen estudios experimentales que mues-
tran que la eliminación manual de pastos exóticos y ruderales (que compiten con las plan-
tas trasplantadas) aumenta la supervivencia de los juveniles en 10 veces (González-
Montagut, 1996). También se ha encontrado que la protección contra herbívoros es crucial
para la supervivencia de los trasplantes (Holl et al., 1999).

La decisión de proveer cuidados posteriores a las plantas trasplantadas que permitan
la máxima probabilidad de supervivencia (Smax) hasta un estado de mínima mortalidad
natural depende de los costos de crianza ponderados por la capacidad innata de estas
plantas para desempeñarse exitosamente en el campo a restaurar, como se discute en
Martínez-Ramos y Garcia-Orth, en revisión. Cuando la supervivencia natural de los pro-
págulos en el campo abandonado es alta y el costo y crianza es elevado, no es recomenda-
ble llevar a cabo acciones de restauración. Por el contrario, cuando la supervivencia de los
mismos es baja y el costo de crianza resulta en un aumento substancial de la superviven-
cia, entonces se recomienda proveer cuidados.
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Respecto a especies tolerantes a la sombra, suponiendo una densidad de una semilla
por metro cuadrado (similar a aquella que ocurre en el bosque), Astrocarium alcanzaría
su densidad poblacional en equilibrio en cerca de 500 años. Cuando se cambiaron los
valores de densidad o supervivencia de propágulos, al igual que en el caso de Cecropia,
la población fue más sensible a cambios en la supervivencia (cambios en la calidad del
ambiente) que en la densidad de propágulos (semillas ó plántulas). En este caso, sin
embargo, se observó que la sensibilidad de K, Tk y Rmax en las semillas ocurrió en un
ámbito menor de valores de supervivencia (< 15%), mientras que para las plántulas ocu-
rre en valores altos de supervivencia (> 80% anual; Figura 7). Para el desarrollo de plo-
blaciones de especies tolerantes se sugiere favorecer el aumento en la supervivencia de
semillas introducidas (por ejemplo, protegiéndolas de depredadores) y cuidar a las plán-
tulas emergidas disminuyendo su riesgo de muerte (por ejemplo, protegiéndolas de her-
bívoros y daños físicos). El aumento en la densidad y supervivencia de las semillas pue-
den lograrse con bajos costos de inversión. Acciones como extraer individuos ya estable-
cidos (sobre todo en la fase adulta) o provocar daños que aumenten en un porcentaje
pequeño la tasa de mortalidad pueden resultar en fuertes limitantes del crecimiento, e
inclusive en la extinción, de la población. Por ejemplo, un aumento de tan solo 7% en la
tasa natural de mortalidad que opera en la población adulta puede llevar a la extinción
total de la misma.
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CCOONNCCLLUUSSIIOONNEESS  YY  PPEERRSSPPEECCTTIIVVAASSCCOONNCCLLUUSSIIOONNEESS  YY  PPEERRSSPPEECCTTIIVVAASS

L a información demográfica de especies que representan a diferentes gremios regene-
rativos es valiosa en la exploración de acciones de restauración. El resultado de dichas

acciones puede llevar a la recuperación rápida de poblaciones de plantas que juegan un
papel importante en la estructura, dinámica y funcionamiento de la selva. Sería recomen-
dable explorar experimentalmente el comportamiento de poblaciones de diferentes gre-
mios bajo las sugerencias surgidas del análisis de los modelos aquí presentados. También
sería importante explorar el desarrollo de poblaciones de especies con características eco-
lógicas complementarias, sobre todo al inicio de la sucesión. Por ejemplo: a) especies pio-
neras que producen frutos carnosos y que son atractoras de frugívoros y b) especies que
se asocian con organismos mutualistas y que facilitan la recuperación de propiedades del
suelo, lo que a su vez favorece el crecimiento de la vegetación de bosque (por ejemplo,
leguminosas asociadas a bacterias nitrificantes, especies asociadas a hongos micorrizicos,
etc). Además, la mezcla de especies puede ser un mecanismo para disminuir problemas
asociados al desarrollo de cubiertas mono-específicas, como la propensión a enfermeda-
des y fenómenos de competencia intra-específica. Es importante llevar a cabo estudios con
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el fin de identificar especies nativas que puedan desarrollarse en ambientes de alteración
extrema y cuyos costos de producción, trasplante y cuidados sean mínimos.
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