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semillas}. Se explora ademds la hipétesis de que
algunos de los factores que restringen la
regeneracion de las plantas —en un momento y un
sitio determinados— podrian ser, al mismo
tiempo, los responsables de la gran diversidad de
especies de drboles que se observa en los bosques
tropicales (ver Recuadro 15.1).

El tamafio de la semilla

En los trépicos es comtin observar semillas de
los tamafios mdas variados. Algunas son
extremadamente diminutas, como las de las
orquideas (10°g) y las de algunas especies de
drboles (10 - 107 g) (Foster & Janson 1985) (Fig.
15.1); otras, bien pueden sobrepasar los 10 g de
peso solo en tejido de reserva (p. ej. Lord ef al.
1997). Tal variacién puede deberse a las
necesidades regenerativas de cada especie en
particular, al tamafio ¢ a la forma de crecimiento
de la planta, a las caracteristicas del sitio (clima
y suelo) o bien, a la historia filogenética de la
especie. A continuacion se discute cada uno de
€s0s aspectos.

Exigencias regenerativas

Tanto en las comunidades boscosas de las
zonas templadas como en las del trépico se ha
observado que las especies pioneras tienden a
presentar semillas mds pequefias que las especies
tolerantes a la sombra (Troup 1921, Salisbury
1942, Foster & Janson 1983, Hammond &
Brown 1995, Hewitt 1998).. Pero, ;por qué
sucede esto? Las especies pioneras deben, a toda
costa, dispersar sus semillas hacia los claros del
bosque —claros que suelen ser efimeros y poco
predecibles en el tiempo y en el espacio—;
entonces, y partiendo del supuesto de que los
recursos que pueden destinarse a la reproduccién
son limitados, una estrategia, de parte de estas
plantas, para asegurarse una dispersidn exitosa es
aumentar el nimero de semillas por individuo
(aun cuando esto signifique producir semillas
mas pequefias) (Smith & Fretwell 1974). En las
especies tolerantes a la sombra, en cambio, el
tamafio de la semilla —mucho mé4s grande— se

encuentra estrechamente relacionado con las

demandas que exige la sobrevivencia en la
penumbra del sotobosque. Una semilla de mayor
tamafio produce pl4ntulas capaces de emerger a
trav€s de gruesas capas de hojarasca (p. ej.
Guzmin-Grajales & Walker 1991, Molofsky &
Augspurger 1992), permite un crecimiento
mucho mds rdpido (hacia los estratos mds
luminosos del bosque) (Foster 1986) y concede
defensas estructurales, morfoldgicas y quimicas
contra patdégenos y herbivoros (Foster 1986,
Kitajima 1994; ver ademds capitulos 18 y 19).
Advertimos, sin embargo, que, incluso tratindose
de especies de semilla grande, es necesario
distinguir entre “tolerancia a la sombra” (proceso
que ocurre a nivel de plinmla) y “tolerancia al
dafio” (proceso que ocurre a nivel de semilla),

o
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FIGURA 15.1 Variacién en el tamaiio. de las
sernillas en dos bosques neotropicales, Mabura Hill
en Guyana (Hammond & Brown 1995) y la Isla de
Barro Colorado, en Panamd (Foster 1982), Como
consecuencia de su tamafo, en Guyana la mayorfa
de las especies, sobre todo de drboles, es dispersada
por mamiferos {Hammond et al. 1996), en cambio,
en la Isla de Barmro Colorado esa proporcién é
mucho menor (Hammend & Brown 1993). )
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RECUADROC 15.1 Limitacién en la dispersion. Kyle E. Harms

La dlspersmn es el mscamsmo por medio del cual. Ias semrllas de. una pranta iogran flegar funsific

'decuado para Fa__germlnamon y.el establecimignto del uf nusvo.individuo. Se dicequé-una poblacitn sufie:

mltacndn n-la dlspersmn cuando un aumento ‘an o numero de semllfas d|spersadas ;{adac;ronal al -
_dumdg normalmenle en uri t:ernpo y espacio dados) resulta enun aumenio en ei numero de diVldUOS_.__ _
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: numero de semﬂlas d|spersadas,'com07(2)'fel patrdn es‘acxai de dlspersu‘m'y 3)su

como se explica en el Recuadro 15.2.
Lamentablemente, hasta el momento se cuenta
con pocos estudios experimentales que aclaren
los beneficios que conlleva un mayor tamafio en
la semilla como para determinar cudnto beneficia
el tamafio la tolerancia a la sombra y cudnto la
tolerancia ai dafio (Westoby et al. 1992),

Conviene sefialar, sin embargo, que no todas
las especies tolerantes a la sombra tienen
semillas grandes. En efecto, en los bosques
lluviosos del sureste de Asia y en Australia,
Metcalfe y Grubb (1995) y Grubb y Metcalfe
(1996) observaron un gremio de especies
tolerantes a la sombra con semillas muy
pequeiiitas (< 1 mg de peso seco). Estos autores
llegaron a la conclusién de que el tamafio de la
semilla juega un papel poco relevante dentro del
grupo de factores que determina que una especie
sea o no tolerante a la sombra. Advierten, eso si,
que el establecimiento de estas especies
(tolerantes a la sombra y con semillas
pequefiitas) se encuentra restringido a sitios
desprovistos de hojarasca (por lo general laderas
pronunciadas) y donde no se presenten periodos
secos prolongados (Metcalfe ef al. 1998). Luego
de estudiar varias especies de arbustos de la
familia Melastomataceae (algunos de los cuales
producen semillas muy pequefias) Ellison et al.
(1993) llegaron a conclusiones similares en la
Estacién Bioldgica La Selva, en Costa Rica.

El medio ambiente

Por lo general se habla de una relacién entre
el tamafio de la semilla y el tamaiio de la planta,
de manera que conforme se pasa de hierbas a
arbustos y de arbustos a drboles se observa un
incremento en el peso promedio de las semillas
(Baker 1972, Foster & Janson 1985, Rockwood
1985, Kelly 1995). Y esta relacion se atribuye, ya
sea a limitaciones ffsicas impuestas por la
dispersién —dificilmente una semilla grande

interaccidn con-otros .-
al_lntentar évaluar, de
l_nteracclén entre e_stos_ )
ondiciones: naturalés, la:.>

liberada por una planta de porte pequefio podria
viajar muy lejos— o a limitaciones estructurales
-una planta pequefia solo puede soportar semillas
de determinado tamafio. Sin embargo, en la
mayoria de las especies estas limitaciones no
siempre parecen condicionar el tamafio de las
semillas (Thompson & Rabinowitz 1989). De
hecho, en los bosques tropicales, algunas de las
semillas mds pequefias pertenecen a los 4rboles
del dosel (por ejemplo a ciertas especies de las
familias Melastomataceae y Rubiaceae).

Se ha observado, ademds, que el peso
promedio de las semillas es mas alto en los
bosques tropicales que en los bosques templados
y subtropicales, incluso tomando en
consideracion aspectos como la filogenia y la
forma de crecimiento (lo cual se discutird mds
adelante) (Lord et al. 1997). Por otra parte,
pareciera que a escala local y regional la
disponibilidad de recursos (agua y nutrientes)
afecta el tamafio de las semillas de las
comunidades vegetales. Por ejemplo, en la
Amazonia venezolana, Grubb y Coomes (1997)
observaron que, en promedio, las semillas de los
arboles del dosel de un bosque de caatinga
(bosques que crecen en suelos pobres en
nutrientes) eran mds pequefias que las de un
bosque aledafio sobre suelos mucho més fértiles.
No obstante, en la Guyana central, y en suelos
también relativamente pobres en nutrientes,
Hammond y Brown (1995) encontraron mdés
especies con semillas grandes que en algunos
bosques sobre suelos mucho mds fértiles (en
Panamd y en Peri ) (Fig. 15.1). Tal diferencia
obedecia, segiin ellos, a que los bosques de
Panama y Peri presentaban un régimen de

perturbacion natural {(claros, derrumbes, erosién ~~ -

fluvial) mucho mds dindmico que el de los
bosques de Guyana. En este iltimo sitio, Ia
bajas tasas de perturbacién favoreceria la
presencia de especies de semilla grande, depido
probablemente a procesos de seleccién natural: la

b g e = w
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RECUADRQO 15.2 El tamaiio de la semilla como una adaptacion al dano fisico. Kyle E. Harms

faita de claros en el dosel pondria en desventaja
a las especies con semillas pequeifias por su baja
capacidad para germinar y crecer bajo la sombra.

La filogenia

En los tltimos afios se ha analizado el patrén
de variacién de las semillas desde un punto de
vista filogenético y se ha observado que buena
parte de esa variacién, atribuida en principio a
necesidades regenerativas relacionadas con la luz
solar, encuentra explicacién en el parentesco
taxondémico: las especies de una misma familia
tienden a producir semillas de un mismo tamafio
(ya sea grandes o pequefias) (Mazer 1990, Kelly
& Purvis 1993, Lord er al. 1995). Asi, al
comparar una serie de géneros de plantas
tolerantes a la sombra con otra serie de géneros
pioneros, Grubb y Metcalfe (1996) observaron
que los géneros tipicamente tolerantes a la

sombra tendian a presentar semillas mas grandes
que los géneros tipicamente pioneros (las
observaciones se llevaron a cabo en los bosques
Huviosos de las tierras bajas de Australia). Sin
embargo, cuando compararon una serie de
especies dentro un mismo género, observaron
que las especies tolerantes a la sombra tendfan a

producir semillas de'una masa similar a la de las

especies pioneras. Para mdas detalles sobre la
importancia de la filogenia en relaciéon con
estrategias ecoldgicas particulares consultar
Westoby ef al. (1995) y Harvey er al. (1995).

Los atributos de la pléntul.a

El tamafio de la semilla también se puede
correlacionar con una serie de atributos que
presenta la plintula y que estdn determinados ya
sea por su filogenia o por las exigencias
ambientales. En efecto, tanto en los bosques
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africanos como en los neotropicales (Hladik &
Miquel 1990, Kitajima 1992, Garwood 1996) se
ha observado una estrecha relacién entre el
tamaiio de la semilla y la morfologia de la
plintula: las especies de semilla pequefia tienden
a producir pldntulas con cotiledones delgados y
fotosintéticos, micntras que las especies de
semillas mds grandes producen cotiledones
gruesos y no fotosintéticos (estos dltimos fungen
como reserva de carbohidratos y nutrientes
minerales). Los cotiledones fotosintéticos resultan
ventajosos en los claros del bosque (alli conviene
crecer ripidamente pues ¢l claro se puede cerrar
en cualquier momento}, pero una semilla pesada y
con cotiledones de reserva estd mejor equipada
para sobrevivir en la penumbra {aunque esto
signifique crecer mas lentamente) (Kitajima
1996a, Fenner & Kitajima, en imprenta).

Variaciones en el tamafio
de la semilla dentro de
una misma especie

Por lo general, dentro de una misma especte
el tamaiio de la semillas es bastante similar. Sin
embargo, no es raro encontrar especies que, con
todo y tener semillas grandes, duplican y hasta
triplican el tamafio de las mismas (p. e]., Janzen
1977, 1982). Es mas, se han observado casos de
arboles, como Rheedia edulis, que han llegado a
producir semillas viables hasta dieciséis veces
méds grandes que el promedio (Dirzo &
Dominguez 1986).

Aunque la variacion intraespecifica en el
tamafio de las semillas no se ha estudiado con
gran detalle en los trépicos, en la zona templada
se llegé a la conclusion —luego de estudiar 39
especies de drboles—, de que, a nivel de especie,
la variacién més significativa se observaba dentro
de un mismo individuo (aunque en 37 especies la
variacién de un individuo a otro también fue
significativa) (Michaels et al. 1988). Ahora bien,
dentro de una misma especie, la variacién en el
tamafic de las semillas puede deberse a (1)
variaciones en el nimero de semillas producidas
por cada fruto (como ocurre con el éarbol
de Guanacaste, Enterolobium cyclocarpum)
(Janzen 1982) o (2) a condiciones ambientales

particulares, por ejemplo, humedad del suelo (en
cuyo caso las semillas estarfan compitiendo por
un recurso escaso). Tal es el case de Juglans
major, arbol de la zona templada (Stromberg &
Patten 1990},

Varios estudios tedricos se han dedicado a
explorar las ventajas y desventajas que ofrece la
variacion en el tamafio de las semillas. Uno de
los primeros modelos, propuesto por Smith y
Fretwell (1974), sugiere que los progenitores
maximizarian su aptitud genética invirtiendo la
misma cantidad de recursos en cada semilla, o
sea, produciendo semillas de igual tamafio, y
que, en caso de que ocurriera un cambio
ambiental, por ejemplo, una disminucién en la
cantidad de recursos, lo que variaria seria el
niimero de semillas producidas, no su tamafio. El
modelo de Geritz (1993), en cambio, sugiere que
la variacién intraespecifica en el tamafio de las
semillas podria ser el resultado, mds bien, de la
competencia intraespecifica o intergspecifica que
se desata al momento del establecimiento de las
plintulas. Varios estudios empiricos apoyan el
modelo de Geritz. Por ¢jemplo, en la Isla de
Barro Colorado, en Panam4, se ha observado que
los arboles de Virola surinamensis que producen
semillas pequefias muestran -una tasa de
remocion (por aves frugivoras) mucho mas alta
que los individuos que producen semillas mds
grandes, lo cual facilita su: dispersién y
disminuye su tasa de mortalidad-(ver Fig. 16.3)
(Howe & Vande Kerckhove 1981). Sin embargo,
las semillas m4s grandes dan lugar a plantulas
mucho -mds vigorosas (Howe & Richter 1982,

Howe et al. 1985; ver también Gonzédlez 1993) y -

con mayores probabilidades de sobrevivir en el
largo plazo que una pldniula proveniente de una
semilla pequeila. Este es, entonces, un caso claro
de competencia intraespecifica donde a nivel de
la poblacién se favorece la variedad en ¢l tamano
de las semillas. Algo similar se ha observado en

la palma Sabal palmetto en la zona subtropical: .

las semillas grandes producen plintulas més

vigorosas que las semillas pequeilas, pero al
mismo tiempo tienen menos probabilidades de
germinar porque ciertas especies de escarabajos
(Bruchidae) las escogen para depositar en cllas
sus huevos y asegurarse asi una numerosa,
descendencia (Moegenburg 1996).
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La forma de la semilla
y la distribucién espacial
dentro del fruto

La vaniedad de formas de semillas de que
hacen gala las diferentes especies es en buena
parte el resultado de una serie de adaptaciones
para lograr una dispersién exitosa: algunas
semillas, por ejemplo, estdn dotadas de alas y
plumas para ser llevadas por el viento, otras
tienen garfios o apéndices, y otras eliosomas para
ser dispersadas por animales (Harper et al. 1970).
No obstante, muchas veces no es tanto el proceso
de dispersidn, sino las limitaciones del espacio
en que se desarrolla la semilla (dentro del ovario
de la flor) lo que finalmente influye en su forma.
Tal es el caso de las familias Sterculiaceae
(Theobroma), Lecythidaceae (Gustavia) y
Palmae (Phytelephas), cuyas semillas tienen una
forma poligonal tipica.

En algunas plantas de alta montafia se ha
observado que la forma de la semilla influye en
las posibilidades de colonizacién de un
determinado micrositio (Chambers ef al. 1991).
Ofras veces, como en algunas especies de zona
templada de Gran Bretafia, se ha visto que la
forma estd relacionada con la longevidad que
puede alcanzar la semilla en el suelo luego de
haber sido dispersada (Thompson et al. 1993): al
parecer las semillas mds redondas sobreviven
mds tiempo que las angulares (aunque este no fue
¢l caso en Australia, donde se estudiaron semillas
pertenecientes a un rango mucho mas amplio de
hébitats) (Leishman & Westoby 1998). La forma
podria incluso disminuir, de manera indirecta, las
posibilidades de que una semilla sea infestada
por ejemplo por escarabajos, como ocurre con
ciertas especies de Leguminosae (Janzen 1969,
Center & Johnson 1974, Szentesi & Jermy 1995),
pues los cuerpos redondos de estos insectos no
pueden desarrollarse en las semillas planas
caracteristicas de esta familia.

Hasta el momento se le ha prestado
relativamente poca atencién a las consecuencias
ecoldgicas que tiene la distribucion espacial de
las semillas dentro del fruto. En uno de los
primeros estudios sobre este tema realizado en la

Manuel R. Guariguata, Gustavo H. Kattan, Editores

Isla de Barro Colorado, Augspurger y Hogan
(1983) demostraron, al estudiar el 4rbol del dosel
Lonchocarpus pentaphyiius, que los frutos que
contienen muchas semiilas se dispersan a una
distancia mucho menor que los frutos que
contienen una sola semilla. Pero, al mismo
tiempo, los frutos que tenfan varias semillas
mostraban mayores probabilidades de contener
por lo menos una semilla madura y viable. Por
otra parte, Harms y Dalling (2000) mostraron,
también en el mismo bosque, que la palma
Attalea butyracea (= Scheelea zonensis) pueden
eludir la depredacién total, produciendo dos
frutos, uno del que brotard una pldntuia y otro
para que los escarabajos depositen en él sus
huevos y destruyan la semilla,

Reservas alimenticias

Las reservas energéticas contenidas en una
semilla —y que sirven para el establecimiento de
las pldntulas— son una funcién de la composicién
guimica de la reserva y de su peso especifico. La
cantidad de carbono almacenado, ya sea como
lipido o como carbohidrato, varia mucho entre una
especie y otra (Levin 1974, Barclay & Earl 1974).
Los lipidos son el compuesto de almacenamiento
por excelencia, pues su rendimiento energético
por unidad de peso es casi el doble que el de los
carbohidratos; sin embargo, en las plantas la via
metabdlica para el desdoblamiento de los lipidos
es poco eficiente desde el punto de vista
bicquimico (Chapin 1989).

Luego de estudiar el contenido de lipidos de
una serie de semillas, pfovenientes en su mayoria
de plantas de la zona templada septentrional y
que incluian diferentes formas de crecimiento,
Levin (1974) encontré gue, proporcionalmente,
los 4rboles tenfan un mayor contenido de lipidos
que los arbustos y las herbiceas, y que ese
contenido se podia correlacionar positivamente
con el peso de la semilla. Convendria, sin

embargo, volver a analizar los datos de Levinala

luz de la filogenia, pues el contenido de lipidos
varia notablemente entre las distintas familias de
plantas. Por otra parte, es de destacar la poca
atencion que se le ha prestado a la relaci6n entre

[
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la reserva de lipidos contenidos en la semilla y
los distintos “sindromes de dispersion”
(discutidos mas adelante), pues se podria
predecir que en las semillas dispersadas por el
viento el contenido de lipidos serfa alto —para
minimizar el peso de la didspora—.

Aunque en el neotrépico son pocos los
estudios que han examinado en detalle el
contenido de nutrientes minerales en las semillas,
pareciera que €ste varia de una especie a otra.
Fenner (1983) y Pate et al. (1986), por ejemplo,
observaron, en las familias Compositae y
Proteaceae de la zona templada y subtropical,
respectivamente, una correlacién negativa entre
el tamaiio de la semilla y su concentracién de
minerales. Grubb (1996), por su parte, al estudiar
diversas especies de darboles de los bosques
Nuviosos australianos, encontrd una relacidn
similar, pero esta vez entre la concentracién de
nitrdgeno y el peso de la semilla. Ahora bien, la
reserva de minerales que se encuentra dentro de
la semilla puede ser suficiente como para cubrir,
durante varios meses, los requerinmientos de

nitrdgeno, foésforo y potasio de las plantulas

(Brookes et al. 1980, Kitajima 1992). Y es muy
posible, también, que durante el establecimiento
de las pldntulas, las semillas que presentan una
mayor reserva de minerales deban invertir
menos, desde el punto de vista metabdlico, en la
tomna de nutrientes que las semillas con menores
reservas alimenticias (Kitajima 1996b).

Depredacion de semillas

De acuerdo con Janzen y Vézquez-Yanes
(1991) cerca de la mitad de las semillas
producidas por més del 90% de todas las especies
de 4rboles del bosque tropical mueren antes de
germinar presas de animales y hongos. Incluso
las que se encuentran protegidas por una cubierta
dura o un endocarpio son atacadas por insectos y
vertebrados. Ejemplo de esto son la palma
Scheelea zonensis (Bradford & Smith 1977), el
arbol emergente Dipteryx panamensis (De
Steven & Putz 1984), la palma de tagua o “marfil
vegetal”, Phytelephas aequatorialis, que tiene un
endospermo duro (Johnson et al. 1995), o bien,

aquellas que se encuentran quimicamente
protegidas, como el drbol del dosel Virola
surinamensis, cuyas semillas contienen taninos
(Howe et al. 1985).

Las semillas pueden ser depredadas antes de
la dispersion, es decir, cuando estin en pleno
proceso de desarrollo, o bien, maduras pero
todavia en el 4rbol, o incluso cuando ya han
caido al suelo pero no han sido dispersadas
todavia por un agente secundario (como se
explicard mds adelante). También, pueden ser
depredadas luego de la dispersicn (pero antes de
la germinacién). Entre los organismos gque
depredan las semullas antes de la dispersion
figuran los escarabajos, las avispas, las moscas y
las polillas en su etapa larval. Estos animales se
desarrollan dentro de semillas y frutos que se
encuentran en proceso de maduracion, y, por lo
general tienden a especializarse en una o unas
cuantas especies hospederas (p.ej., Janzen 1980,
De Steven 1981, Harms & Aiello 19935, Johnson
et al. 1995; ver también el capitulo 21). Aunque
la depredacidén previa a la dispersidén es mds
evidente y mas facil de cuantificar en las especies
de semilla grande, también la padecen las
especies de semilla pequefia. Greig (1993), por
ejemplo, en la Estacién Bioldgica La Selva, en
Costa Rica, observd como las las diminutas
semillas (<10?g) de los arbustos del género Piper
ies servian de alimento a los insectos de los
érdenes Hemiptera y Coleoptera.

Si bien los depredadores de semillas tienden a
consumirlas en su totalidad, algunos, como los
roedores caviomorfos (Morris 1962, Forget 1990;
ver Recuadro 16.1) y las hormigas de hojarasca
(Levey & Byrne 1993) pueden actuar como
dispersores. Por otra parte, el consumo parcial de
semillas (por parte de herbivoros y depredadores),
podria ser més comin de lo que hasta ahora se ha
informado en la literatura (Dirzo 1984, Harms &
Dalling 1997). Incluso es muy posible que
algunas especies se encuentren adaptadas para
germinar pese a que parte de sus tejidos hayan\ -
sido comidos (Steele et al. 1993, Dalling et al.
1997a, Harms et al. 1997; ver Recuadro 15.2).

El efecto que la depredacion de semillas tiene
en el crecimiento de la poblacién depende, engran
medida, de los factores que determinan el




reclutamiento de las plantulas. Si  un
reclutamiento exitoso se cifra més en la cantidad
de semillas producidas por la poblacidn que en la
disponibilidad de micrositios para germinar y
establecerse, entonces, indiscutiblemente, el
nimero de semillas constituird un factor
importante. Por ejemplo, en el caso de las especies
pioneras —especies que dependen de un claro en el
bosque para crecer y reproducirse~, si los
micrositios para establecerse son escasos, lo mds
probable es que la competencia entre individuos
reproductores resulte en un “exceso” de semillas
con respecto al ndmero de micrositios
disponibles. En esas circunstancias, sin embargo,
la pérdida de hasta el 95% de las semillas (debido,
por ejemplo, a la depredacion post-dispersidn)
tendria un efecto negligible en el reclutamiento de
plintulas (p.&j-, Andersen 1989).
Lamentablemente, son pocos los estudios que, de
una forma bien pianeada y con una visién de largo
plazo, se han dedicado a examinar estos supuestos
a la loz de la dindmica de las poblaciones de
plantas (Louda 1989, Crawley 1997) y mucho
menos en las numercsas especies del bosque
himedo y Huvioso neotropical.

La depredacion de semillas también parece
gjercer una feerte influencia (presidn selectiva)
sobre algunos de los atributos del ciclo de vida de
las plantas. En Costa Rica, por ejemplo, al estudiar
una posible relacion entre las caracteristicas de las
semillas (de varias especies de leguminosas) y la
depredacidén que sufrian a manos de cierta especie
de escarabajos, Janzen (1969) encontré que las
especies mds atacadas producian frutos menos
pesados v con mds semillas, y, ademis mostraban
un “indice reproductivo” (expresado por Janzen en
gramos de semilla por m? de dosel) mayor que el
de las especies que se encontraban libres de
escarabajos. Janzen interpretd estos patrones como
dos estrategias evolutivas adoptadas por las
leguminosas. Las especies cuyas semillas eran
atacadas por los escarabajos disminuian el peso de
las semillas, pero al mismo tiempo aumentaban su
nimero con el fin de saciar al depredador y esperar
que por lo menos una parte de su produccién
escapara & la depredacion. Las otras especies, en
cambio, evitaban la infestacién destinando parte de
los recursos disponibles para laproduccién de
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semillas a la fabricacién de compuestos

“secundarios disuasivos (ver capitulo 19).

Otra estrategia para evitar la depredacion
masiva es recurrit a la produccidn, también
masiva, de frutos. En este caso, la poblacién
entera produce sus semillas de manera sincrénica
luego de un intervalo no reproductivo mayor a un
afio (p.ej.. Boucher 1981). La falta de semillas
entre una fructificacién y otra limitaria las
poblaciones de depredadores de semilla. Al
mismo tiempo, la-“superabundancia” durante la
produccion sincrénica los mantendria saciados.
Al respecto, se han observado casos extremos de
poblaciones que tienen ciclos de fructificacion de
120 afios; situacién que normalmente se asocia al
monocarpismo {muerte de la planta Iuego de un
{inico episodio reproductivo), como ocurre con
muchas especies de bambtl del sureste asidtico y
algunas del neotrépico (Janzen 1976), incluido el
arbol del dosel Tachigalia (= Tachigali)
versicolor (Leguminosae; Foster 1977). Es
preciso, sin embargo, valorar con mucho cuidado
la hipétesis del “depredador satisfecho™ que se
esgrime para explicar la produccién supra anual
y sincromica de semillas. Esta supuesta
“saciedad” atin debe ser probada en muchas de
especies que exhiben una produccién masiva de
frutos. La produccion sincrénica de semillas bien
podria ofrecer ventajas mds importantes para la
perpetuacién de la especie (revisado por Kelly
1994). Por cjemplo, en algunas especies de
arboles de la zona templada, la floracién
sincrénica parece estar dirigida més bien a lograr
una polinizacién eficiente y no tanto a saciar a los
depredadores (Nilsson & Wistljung 1987,
Norton & Kelly 1988). Sin embargo, en el caso
de Hybanthus prunifolius (arbusto neotropical
polinizade por abejas) se ha demostrado
experimentalmente (Augspurger 1981, 1990) que
la reproduccién sincrénica se traduce no solo en
una mayor produccién de semillas sino en una
menor depredacién de éstas. ' -

Lo

Igualmente importante resulta el momento-€n--

que ocurre la depredacién —antes o después de la
dispersién—, pues incide en ¢l patrén de
distribucién espacial de las plintulas. La
depredacién previa a la dispersion reduce el
tamafio efectivo de la produccién de semillas ¢
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indirectamente reduce la distancia a la que éstas
pueden dispersarse para establecerse en un sitio
apropiado (las probabilidades de que una semilla
llegue a un sitio apropiado son proporcionales af
nimero de semillas liberadas) (Harper 1977,
Dirzo & Dominguez 1986; ver Fig. 15.2). Otro
efecto indirecto de la depredacion previa a la
dispersién podria ser una disminucién en la
visitacién de los dispersores de semillas (una
produccién reducida podria resultaries poco
atractiva) (Dirzo & Dominguez 1986).

Por su parte, en la depredacion posterior a la
dispersién influyen mumerosos factores fisicos y
bidticos, lo cual puede producir patrones de
reclutamiento muy variados, Por ejemplo, las
condiciones ambientales de un determinado sitio
(el que se encuentre ai descubierto o cubierto por
una gruesa capa de hgjarasca) contribuyen a
destacar o a ocultar la presencia de las semillas
(es decir, las hacen mas obvias o menos obvias
para el depredador) (Shaw 1968, Schupp
1988a,b; Willson 1988, Schupp & Frost 1989).
Otros antecedentes de la dispersion pueden
afectar no solo la notoriedad de las semillas sino
su apariencia, haciéndolas mds o menos
atractivas (p.ej., si han sido defecadas o
regurgitadas). Pero, la depredacién se ve
afectada, sobre todo, por la densidad que
presenten las semillas de una especie y por la
distancia a la que se encuentren unos individuos
de otros (p. ej., Forget 1992, 1993). Estos dos
efectos —densidad y distancia—, conocidos
también como el modelo de Janzen y Connell
(discutido en detalle en los capitulos 18 v 19)
resultan cruciales porque podrian ser, en gran
parte, los responsables de la gran diversidad de
especies de drboles que se observa en los bosques
tropicales. Como la mayoria de las semillas cae
debajo del progenitor, un reclutamiento bajo en
ese sitio (la densidad y la notoriedad podrian
provocar una depredacion alta) reduce, en gran
medida, las posibilidades de que esa especie
domine a nivel local y le abre el espacio a otras
especies para que recluten agui sus plintulas.
Aunque el modelo de Janzen-Connell (ver una
descripcién en la Fig. 19.3) se propone sobre
todo a nivel de pldntulas y brinzales, también se
puede aplicar a la depredacién de semillas. En

efecto, en numerosos estudios se ha encontrado
una alta depredacion de semillas en las cercanias
del 4rbol materno (p. €j., Howe & Primack 1975,
Janzen et al. 1976, Wright 1983, Clark & Clark
1984, Ramirez & Arroyo 1987, Terborgh er al.
1993). Pero, tampoco podemos generalizar.
Podria darse el caso de que la saciedad de los
depredadores locales (provocada por Ia
superabundancia de recursos cerca del arbol
materno) resultara en una denso-dependencia
negativa en la depredacién, es decir, en una
depredacion  de  semillas  inversamente
proporcional a la cercania del drbol progenitor
(Schupp 1988a, Augspurger & Kitajima 1992,
Burkey 1994). Por iiitimo, es importante tener en
cuenta que el tipo de depredador (vertebrado o
invertebrado) también influye en que se produzca
o no ¢l patrdn propuesto por Janzen v Connell.

Dispersion de semillas

La variedad de adaptaciones morfoldgicas de
que hacen gala las plantas para dispersar sus
semillas es realmente asombrosa en el trdpico.
En teoria tales adaptaciones se han desarrollado
para: (1) escapar de los depredadores y de los
patégenos que pueblan las cercanias del arbol
progenitor (Fig. 19.3); (2) colonizar los sitios
mds favorables para la germinacién de las
semillas y el establecimiento de las plantulas
(sitios que, como los claros del dosel, suelen ser
poco predecibles en ¢l espacio y en el tiempo);
(3) efectuar vna dispersién lo mds “directa”
posible, garantizdndoles a las semillas la llegada
a un sitio de reclutarniento favorable, que puede
o no ser predecible en el tiempo y en el espacio
(Howe & Smallwood 1982). Obviamente, las tres
presiones selectivas pueden darse de manera
simultinea. Las especies pioneras, por gjemplo,
dependen en grado extremo de la colonizacion de
sitios efimeros e impredecibles (p.¢j., decrumbes ..
y claros del dosel) y para ello han recarrido a_

adaptaciones como produccién copiosa de-. -°

semillas pequefias, reproduccién precoz y
continua, y latencia (en sus semillas) (Swaine &
Whitmore 1988). Adn asi, las semillas de algunas
de estas especies pioneras padecen altos gradgs
de depredacién cerca de los drboles maternos




Manuel R. Guariguata, Gustavo H. Kattan, Editores

(Dalling et al. 1998}, lo que las obligaria a
recurtir a estrategias de escape. Por iltimo, las
semillas también pueden ser dispersadas
directamente hacia los claros del bosque por el
viento (Augspurger & Franson 1988) o llevadas a
un sitio apropiado para la germinacion y el
establecimiento por las hormigas (Levey &
Byrne 1993).

Sindromes de dispersién
de semillas

Existen ciertas caracteristicas reproductivas
que se repiten en diferentes especies de plantas y
que se reconocen como “sindromes de
dispersién”, ya que facilitan ese proceso por
medio de ciertos vectores. Son pocas las familias
de plantas que presentan, todas, un fruto de una
morfologia determinada o un sindrome de
dispersion Ttinico (p. ej., Dipterocarpaceae,
Myrsinaceae, Myristicaceae). Lo comin, es més
bien, observar una gran variedad de sindromes de
dispersién, tanto en familias pequefias (p. ej.,
Lecythidaceae, unas 280 especies) como en
géneros grandes (p. ej., Cordia, unas 250
especies). En los bosques himedos y Nuviosos
neotropicales, mis del 50 % de las plantas son
dispersadas por animales frugivoros (Howe &
Smallwood 1982), proporciéon mayor que la
observada en las zonas templadas (Jordano 1992)
y los encargados de realizarla son, por lo general,
aves y mamiferos, o incluso peces (p.ej.. en los
bosques riberefios del Amazonas) (Gottsberger
1978, Goulding 1980, Kubitzki & Ziburski 1993).

Los 4rboles emergentes vy los del dosel
superior, asi como las lianas, suelen recurrir al
viento como agente de dispersion (Gentry 1982),
vector que al parecer es mds comin en las
especies que necesitan de mucha leminosidad
para germinar y crecer (p. €j., las lianas y algunas
leguminosas) (Augspurger y Franson 1988) que
en las tolerantes a la sombra. Aunque algunos
arboles de semilia grande son dispersados por el
viento (p. ej., Dipterocarpaceae, Ashton 1982;
Leguminosae, Augspurger 1986), estas semillas,
sin embargo, no se dispersan bien, y
metabdlicamente son mas costosas de producir
que una semilla pequefia con alas o penachos,

cualidades que favorecen una dispersidn mas
efectiva al permitir regnlar la velocidad de
descenso (Greene & Johnson 1993).

En los bosques tropicales la funcién
matematica para la dispersién de semillas
(densidad de semillas vs. distancia de la fuente de
semillas) se ha estudiado poco, de ah{ que resulte
dificil cuantificar la efectividad relativa de Tos
diferentes agentes de dispersién. Con los escasos
datos que se han publicado sobre patrones
espaciales de dispersion, Willson (1993) Hegé a
la conclusion tentativa de que, en promedio, las
semillas dispersadas por el viento se desplazan a
mayores distancias que las dispersadas por
vertebrados. Advertimos, sin embargo, que los
estudios de dispersién deben tomarse con suma
cautela pues si la dispersién se ha evaluado en
hébitats abiertos o con el viernito a favor podrian
obtenerse distancias de dispers:ién mas altas de lo
normal. Lo mismo es vélido para los estudios de
dispersién por vertebrados, solo que en este caso
se sucle subestimar la distancia maxima de
dispersién. En este 1iltimo caso se ha observado
que cuando los estudios le han prestado mis
atencién a la conducta del frugivoro que al
desplazamiento mismo del amimal, se han
logrado registrar distancias de dispersién
relativamente grandes. En efecto, al estudiar la
dispersién de semillas de arbustos pioneros por
aves frugivoras, Murray (1988) observd que
tinicamente de un 20 a un 36 % de las semillas
era depositado cerca (a 30 m) de la madre, el
resto caia a mas de 300 m (este estudio se realizé
en un bosque montano de Costa Rica, y en él se
correlacionaron, por medio de radiotransmisores,

el desplazamiento dé las aves y el tiempo que

tardaban las semillas en pasar por el tracto
digestivo de éstas). Julliot (1996), por su parte,
encontré que los monos aulladores -(Alouatta
seniculus) excretaban las semillas ingeridas a una
distancia promedio de 260 m del individuo
paterno, mientras que Fragoso (1997) informé

que los tapires (Tapirus terrestris) f)ddiam

excretar las semillas de palma ingeridas a unos 2
km de distancia del! grupo de palmas mas
cercano. Por otra parte, un pequefio nimero de
arboles y arbustos tropicales dispersa sus
semillas en forma balistica o explosiva,?'-p. &j.
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Hura crepitans, Euphorbiaceae (Swaine & Beer
1977) y Pentaclethra macroloba, Leguminosae
(Hartshom 1983), pero la distancia mdxima de
dispersién es probablemente menor que la que
alcanzan las especies que son dispersadas por el
viento o por animales, aunque ciertamente las
semillas dispersadas por la gravedad misma
pueden presentar una distribucién espacial mds
uniforme (Willson 1993),

Al evaluar las variables *densidad de
semillas™ frente a “distancia del arbol materno”
se observa que cada especie muestra un patrén de
dispersién de semillas distintivo (Fig. 15.2); sin
embargo, existe toda una serie de otros aspectos
que también contribuyen a la variabilidad de
patrones que exhiben incluso especies con un
mismo sindrome. La direccién de los vientos, por
ejemplo, podria ser la responsable de la
distribucién espacial asimétrica que muestran
algunas semillas (dispersadas por el viento)
alrededor del 4rbol materno (Augspurger &
Kitajima 1992). Lo mismo se puede decir de las
semillas dispersadas por vertebrados: una
distribucion espacial heterogénea bien podria ser
el resultado de los héabitos de alimentacion y
anidacion de los dispersores (aves o mamiferos)
(p. ¢j., Fleming & Heithaus 1981, Howe 1989,
Julliot 1996) o de la costumbre de los animales de
evitar los campos abiertos (Gorchov er af. 1993,
Cardoso da Siiva et al. 1996). Las consecuencias
del comportamiento del dispersor en el éxito de la
dispersién de semillas se discuten ampliamente
en los Recuadros 15.3 y 154.

Dispersion secundaria

Aunque los ecologos le han prestado mads
atencion a la dispersion inicial, la dispersion
secundaria, o sea, la trayectoria que siguen las
semillas después de llegar al suelo también
incide en el patrén de distribucién espacial que
muestren las plantas (Chambers & MacMahon
1994). Los roedores caviomorfos (Dasyprocta,
Myoprocta), por ejemplo, pueden transportar
semillas a varias decenas de metros de distancia
y enterrarlas alli (Hallwachs 1986, 1994; ver
Recuadro 16.]1 para mds informacién sobre la
historia natural de estos animales). Roedores
pequeiios (Heteromys, Proechimys) también son

capaces de realizar dispersidn secundaria {Adler
& Kestell 1998, Brewer & Rejmdnck 1999).

Las “hormigas de hojarasca” (Pheidole,
Ectatomma) también son dispersores secundarios
importantes, especialmente en los bosques de
bajura. Dichas hormigas remueven las pequeiias
semillitas que se encuentran en las deposiciones
fecales de los frugivoros (Kaufmann er al. 1991)
y las depositan en sitios apropiados para la
germinacidon y el establecimiento de las
pldntulas. Aunque ciertamente¢ muchas de las
semillas recogidas por estas hormigas son
depredadas, también es cierto que algunas logran
sobrevivir. En Costa Rica, por ejemplo, en la
Estacion Bioldgica La Selva, Levey y Byme
(1993) encontraron semillas del género Miconia
en aproximadamente una tercera parte de las
colonias de hormigas de hojarasca examinadas, y
observaron que las plantulas que emergian de
estos monticulos crecfan mucho mdés répido y

Log niimero de semillas (m-2)

Distancia hacia-afuera del arbol progenitor (m)

FIGURA 15.2 Curvas de dispersion de semillas,
ajustadas estadisticamente, para cuatro especies de
drboles: Trichilia, Eucalypmus, Platypodium y Picea
(segin Dirzo & Dominguez 1986). La.linea
punteada representa la curva de dispersion esperadd
en condiciones de depredacién previa a la
dispersion (se espera una reduccién de un 50 % en-
la produccién de semillas) y suponiendo que no hay
cambios en el indice de visitacidn de los
dispersores. Si la produccién de semillas se reduce
en un 50%, las especies estudiadas presentarian la
siguiente reduccion en sus patrones de dispersiSn
espacial: Trichilia, hasta 3 m, Eucalyptus, hasta 18
m, Platypodium, hasta 19 m, y Picea, hasta 48 m.

f
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RECUADRO 15.3 La eficacia del agente dispersor: un modelo conceptual jerarquico. Eugene W, Schupp

Mucho se ha hablado de'la “eficacia” del agente dispersor, pero io cierto es que &l término se emplea

“i-de una manera poco clara .y sistemafica. Para muchos autores, paiabras como *eficacia,’ “eficiencia,’
“confiabilidad" y “calidad” apuntan a un mistno concepto, para otros, tienen significados distintos (Schupp

-+ 1893). Aungue esto puede parecar un asunto trivial, la carencia de sistematicidad terminoldgica impide
“ una:plena comprension de Jas consecuencias ecoldgicas y-evolutivas de a interaccion entre plantas y
.'-'-,dlspersores A parfir de estas consideraciones y lomando en cuenta las ideas desarrolladas por otros (p:
_.gj., Herrera & Jordano 1981) se-plantea en este recuadra el concepto de “eficacia del dispersor”. Con sllo
' sg'espera aportar un marco conceptual adecuado para evaluar el efecto de los dispersores de-semillas

.en‘la dindmica poblacional .de las plantas (Schupp 1993). Una aproximacién similar ha sido de gran -

. utilidad para estudlar los sistemas de polinizacion {p. gj., Herrera 1987, 1989).

La eﬂcacla del dispersor se define como la contribucion del disperser al éxito- reproductwo de las

.plantas y se mide como el.nimero-de plantas adultas que resuitan reclutadas por la actividad misma de '

~los dispersores. Aungue esto 8s bastante dificil de estimar, es una labor de gran importancia, £n efecto,
. .del-andlisis de’ los patrones de reclutamiento de pldntulas se puede aprender bastante, pero las
. consecuencias demograficas de la dispersion van mids alld de-la simple germinacion y -establacimiento

de und ptantula (Grubb 1977, Hubbell & Foster 1890, Schupp 1993, 1995; Herrera-ef al. 1994, Jordano

& Harrera 11995, Schupp ‘&  Fuentes : 1995), de. ahf que resilte fundamental estudiar, también, el
: _.recfutamlento de adultos . .

EI cuadre:que se. presenta a contlnuamon Tesume los pnnc:pales componentes de la- ef;cacra de un -

dfspersor {medificado de Schupp 1993). Desde-laperspectiva de la poblacién de plantas, la- eficacia de.

obrevnvan ¥ produzcan en ult:ma |nstan0|a un nuevo adulto
: = Eﬁcama Cantldad X Cahdad

\cid, @) componente
Spersores real:za ala planta para consumlr frutos 0 semillas; y por (2) el numero promedm

_sparclda. en smos adecuados o no adacuados para Ia germlnamén) A-stivez, cada Lrno de estos cuatro
eterminanites’ se encuentra qanducnonado por Ias caracterlsticas del dlSpersor y- de la planta Por..

ISpoSiCIDn espac!al del fruto en Ia rama)

F "‘éx1to" de- Ia'_'dlsperspon -de semillas;: Cuando s&-utiliza ‘este; -marco -conceptual,
esulta ewdente por ejempro o -arriesgado que resuita determmar a |mportan01a relativa :de -{os -
|spersores de una pEanta partlendo unrcamente deun esﬂmado sobre el numero de SemI"EIS dlspersadas

ahiar pregunias de matiz ecoldgico y. evofutwo sobre Ios mstemas de’ dlspersaén C,Estara por ejempio

caz hace aun: dlspersur cuahtahvamente eficaz'?. gque: consecuencias tendria’ para -una. poblaclon de
lantas ‘un cambio -en el gremig: de: dlsparsores (fenomsno qué- fécﬂmente podrla susc!larse POF.una;

3 la: poblacron de dnspersores es'igudl ala cantidad (nimero) de semillas que éstos dispersan mult:pfrcada -
hor far calldad del procesode dlspersmn es- decrr por:la: probabllldad de que las ssmlllas dlspersadas

can’udad esté determmado por {1). si.nuriero de vrsrtas que Ja

aractenstlcas de la planta mlsma (tamano del” fruto, d:spos;cuﬁn espacual de !s semllla en eJ fruto

emlllas y obhga a reconocer ia multllud de factores que en

gficacia del d|spersor determinada por Un atiibuto 'en partlcular'? " céFhecho’de ser cuantitativaments

alteracion dsl habltat la fragmentacnon o'la caceria exceswa}? g,depende la perslSleﬂCla de fas’ plantas :
os- servicios do'una o.unas pocas gspecies de dispersores, aun cuando'les sirvan de alimento a‘in’;
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grupo mucho-ias grande de:dispersores patenciales? Preguntas como estas, v olras mas, adguieren un .-
- mayor srgmflcado dentro del contexto-de la ‘eficacia del d|spersor Después de todo,la visidndela eﬁcacaa-
es vahosa no tanto por las respuestas que pued&b' dar s:no por Ias preguntas que ayuda a formular '

mostraban una mayor tasa de supervivencia que
las que crecian en otros sitios.

Un caso particular de dispersion secundaria es
el que realizan los e¢scarabajos copréfagos
(Scarabaeinae).- Estos escarabajos localizan
cualquier deposicion fecal fresca y la entierran a
profundidades que van de 2 a 12 cm, donde es
consumida por sus larvas (Estrada & Coates-
Estrada 1991). Pareciera, sin embargo, que las
semillitas que se encuentran en las heces pueden
sobrevivir el desarrollo larval (Estrada & Coates-
Estrada 1991) y contribuir, por tanto, a crear un
“banco de semillas” en el suelo (ver seccién
signiente}). A diferencia de
caviomorfos, pareciera que ni las hormigas ni los
escarabajos coprofagos transportan las semillas
muy lejos (menos de 5 m), aunque ciertamente
las “hormigas cortadoras” (A#ta) constituyen una

los rtoedores

. excepcién: ellas pueden transportar un fruto o

una semilla a mis de 100 m de distancia (Farji
Brenner & Silva 1996, Roberts & Heithaus 1986,
Dalling & Wirth 1998).

sparsor sagun una wsrén Jerarqu:ca (lTIOdlflC&dO dei_

emporal-de’las visitas . |

Latencia de semillas

Aunque en los bosques himedos y lluviosos
tropicales es bastante comiin que las semillas
germinen poco después de la dispersién (p. €j.,
Ng 1977, Gonzdlez 1991, Vazquez-Yanes &
Orozco-Segovia 1990a), algunas especies
presentan ya sea una germinacion tardia, una
latencia condicional o una combinacién de
ambas. La germinacién de una semilla puede
retrasarse por varias causas, entre ellas: baja
capacidad de absorcién de agua por parte de la
semilla, inmadurez fisiolégica del embrién y
presencia de factores guimicos que controlan de
manera enddgena la germinacién. Sin embargo,
cuando una semilla presenta latencia
condicional, la germinacién depende mds bien
de ciertas sefiales ambientales, tales como la
luminosidad y la temperatura, las cuales:--
sefialarian, precisamente, ¢l momento )
apropiado para que la plantula brotara. Los
diferentes tipos de latencia de semiilas en las
plantas de los bosques tropicales se descgben
en detalle en la Tabla 15.1.
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RECUADROQ 15.4 La eficacia del dispersor: céme determinarla. Eugene W. Schupp

Cuantificar acertadamente la eficacia del dispersor es una labor extremadamente compleja. Supone
integrar el estudio detailado del comportamiento del dispersor y de los patrones espacidles de deposicién
de semiilas con el estudio demogréfico de lasplantas que brotan de las semillas dispersadas. La mayoria
de los estudios tratan solamente algunos aspectos de la eficacia y si blen son valiosos para responder

~ algunas preguntas especfficas, es preciso llevar a cabo estudios mds completos. '

Disefiar un estudio para cuantificar la-eficacia del dispersor requiere varias cosas, entre ellas,
conocimiento del sistéma ecoldgico, intuicién blolégica e imaginacién, Ciertamente no existen reglas

. fijas, pero es necesario’ contar con un minimo de informacién. Resulta fundamental, en primer lugar,
"conocer a fondo la poblacién de dispersores y su -comportamiento. Aspectos como el numero de
dipersores potenciales, la tasa de visita a los-arboles en fruto-y el comportamiento de forrajeo {tiempo
que permanecen las semillas en el pico o tracto digestivo, si las semillas ‘son ingeridas -o firadas
directamente al suelo; tiempo que permanece el dispersor en los arboles) pueden dar una idea de la

cantidad de semillas dispersadas, asf como del por qué una determinada especie.de dispersor es o no

- cuantitativamente importante para {a planta.

Hesulta importahte, ademas conocer los patrones de movumlento que snguen a Ia ingestion de frutos
o semillas, como una-forma de estimar los. patrones. espaciaies de deposicién de semiillas, aspecto
especialmente relevants. En efecto, de acuerdo con Janzen (1870} y Connell:{1971), el patrén-espacial

de deposicion afecta de manera distinta la supervivencla de:las semilias y las pléntulas, segun sea su

. densidad vy fa distancia a la que se encuentre -el drbol materno (ver Fig. 19.3), Este patrén podria,
- -enfonces; utilizarse para estimar 1a supervivencia.relativa de las semillas.en funcién de la distancia a fa

.que -son -dlspersadas Sin embargo, -independientemente de. que exista -una relacién entre  ja
. “sobrevivencia de semillas dispersadas- yla distancia del arbol materno, el patrén ‘de: deposicién de
,__._;sernlllas dispersadas por animales es muy heterogéneo, y, en muchos casos, la supervwencm de fas
. 'sémillas no:deperde exclusivamente de la distancia dsl 4rbol materno, De hecho, a ‘veces resulta - mas

"1999). También-es imparfarite tomar an. consuderaclén le présencia.o ausencia dg-drbolés que sirven de

#_‘dormitorio”para. monos (Julliot:1997)-0, en el caso de los tapires, ia ubicacion de los sitios pirefefidos para -
efecar {Fragoso 1997):-Sin embargo, lo esencial, ya sea quelos: patrones de deposicion dé semilia.sean -

Istos -.eh funcidn - de 13 dlstanma de-la fuente semillera o como - parches discretos,” es que las

ambo de Ia semllla como ar estab!eclmlento de Ia planta— S

“Una:vez escogldos los: aspectos con los que se vaa: trabajar Ios patrones espnmales de deposmlén

deposicion dé los dlspersores puéde ubicarse directamente en in mapa. (Janzen ef af. 1976}, sin olvidar
que-los roedores pueden reducir y/o redistribuir su patrdn ‘Al-respecto, 10s patronas de’ depos:cuﬁn ‘que

1898), localizadores. magnétlcos (Alverson & -Diaz 1989), 0 radlmsétopos (Vander Wall 1997), Otros

Jordano & Schupp 2000): En:un: bosque de bajura en Costa Rica; ‘Loizells. y: Blake -{1999) estimaron los

bosque) y semillas provenlentes ‘de material fecal y regurgltamones Enun: bosque montano, también en
Sosta’Rica,/Wenriy (2000) tealizd observaciones directas del:vuglo en 4 especies de aves, localizando
uego ias semillas; ragurgltadas defgoadas; ¢ botadas desde el pico,y anotando;el tipo de- ‘hdbitat-€n el
ue ellas cafan. For. Ultimo, se hah desarrollado rodelos que combman Ios patrones de mowmnento del

1988, Sun &t al 1997).;

: Ahora b|en ademds’ de estudiar detalladameénte Ia forma en que son dlspersadas Ias semllias as
cegario llevar-a cabo un estidio demografico de. las piantulas. que brotan.de esas seriillas-y esto debe

eficacia. de la dispersion deberfa terminar en.la fase de estabiécimisnto de la plantula, datlo que los
estadlos sigulentes (brinzal, adulto) se encuentran tan distantes enel tiempo que lo.que leocurra‘a un
pd:wduo de mayor tamafioc, en términos: de ‘su desempeno dentro-de la poblar:ldn tierie-poce. que ver
con o que’le ocurrid a mvei de. dlsperswn afios atrds, Esie argumento sugiere..qué: la. fase--de
- establecimiento implica habertra_spasado gierto umbral critico y que. lo.que ocurra uego no tendré mayor

'-‘.:lmportante el sifio &l ‘que-liegue a:semilla; (claro reciente, claro maduro, solobasque sombrio) ‘que fa -
= distancia:misfna-a'la gle:se enclientre ¢l arbol materno.:Es. mis, incluso dentro dal mismo sotdhosque -
puieden darse .condiciones distintas para la suparvwenc:la de:la. ‘semilla; por cuanto. |a- topografia ejerce .
-Una elara: |nfluenma sobre la estructura de’la végstacion -y &l movimiento-de las aves:(Loiselle-& Blake -

caracter/sticas’ escogldas para analizar- deterrmnado patrdn sean cuannflcables —tanto Jas relailvas al )

pﬁede cuantificarse:de dlstlntas maneras: Cuando se trata:de: espscles de semilld ‘grande, el :patrén.de..

crean los rosdores’se han estudiado siguiéndo. semiflas' marcadas con hilos (Forgat 1996, Adler & Kestell. _

- métodos han dirigido su atencidn- at movimisnto delos: d:spersores ‘En Espafia, por. e;emplo ‘para estimar
el: patrén de:deposicién:de semiltas de Prunus. mahaleb s recurrid &@'ld obsarvacion. directa del vuelo de -
as avesy esd informacion’ se: oomblné con.datos sobie el . humero- de semillas: consumldas por visita

patrones de dispersion. de semillas colectando. aves’(con redes’ situadas-en i liferentes: habitats 'del

!SDBI'SOI' (con radlolocallzadores} y el tlempo que permanecen Ias semillas en‘éel tracto dlgestlvo {Murray-'

héacerse; también, en funcidn de las condiciones ambientafes en que ocurre el establecimiento de fos -
nuevos individuos. Recordemos que las probablhdades de que .una semiila llegue a-Un determinado
ugar 0-que sobreviva. en . af pueden -sef bajas,: pero,. & nivel de . plantula, las probablltdades de.
supervivencia podrian ser. altas,; o viceversa. Muchos. mvestlgadores consideran. gue el analisis de la '
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iffluencia &r’ ias probablhdades de; permanencua
) probablhdades cle que u juveml pase auna clase

La germinacion tardia, por su parte, es bastante
comiin en los bosques estacionales. En efecto, una
semilla depositada en la estacién seca podria verse
imposibilitada para absorber agua del suelo hasta
comienzos de la estacion lluviosa. Y lo mismo
aplica para una semilla dispersada a finales de la
estacion himeda: su germinacidén podria ser
pospuesta hasta inicios de Ia siguiente estacion
hiimeda (para garantizarles a las plintulas el
crecimiento necesario para sobrevivir a la estacién
seca siguiente). De hecho, en la Isla de Barro
Colorado, donde la estacidn seca se puede
prolongar unos cuatro meses, Garwood (1983)
observé que mds de la mitad de las semillas de 185
especies de plantas dicotiledoneas postergaron la
germinacién por al menos cuatro semanas. Son
raros 1os casos en que la germinacion se posterga
por mds de un afio, a excepcion, quizds de las
palmas (Braun 1968, Koebermik 1971). En
Panamd, por ejemplo, la paima Scheelea zonensis
dio pocas muestras de germinacion hasta dos afios
después de que las semillas fueron dispersadas,
pero luego continué germinando regularmente por
periodos de cuatro meses (a principios y mediados
de la estacién hiimeda), proceso que se prolongé
hasta cuatro afios después de la dispersién (Harms
& Dalling 1995).

Latencia condicional

En los trépicos, la latencia condicional
(conocida también como latencia fisiolégica,

latencia facultativa o latencia forzada) se
encuentra generalmente restringida a las semillas
de especies pioneras (drboles, arbustos, lianas y
malezas), las cuales dependen de un claro o de un
terreno baldfo para establecer sus plantulas. Dos
mecanismos parecen estar asociados a la ruptura
de la latencia condicional: la germinacitn
regulada por la luz y la germinacién regulada por
la temperatura. La germinacion regulada por la
luz -y desencadenada por los fitocromos
(pigmentos vegetales)~ se descubrid inicialmente
en las semillas de la lechuga, pero ha sido
ampliamente estudiada en las plantas de los
bosques tropicales per Carlos Vazquez-Yanes y
Alma Orozco-Segovia (Orozco-Segovia &
Vizquez Yanes 1992). Al parecer este es el
mecanismo que normalmente emplean las
especies pioneras de semilla pequefia, los
higuerones estranguladores y los helechos para -
detectar una abertura en el dosel (Vazquez-Yanes
& Smith 1982, Pérez-Garcia er af. 1982, Titus et
al. 1990). Ahora bien, la germinacién estimulada
por los fitocromos no depende tanto de la
cantidad de luz sino de su” calidad,
especificamente de la razdn entre luz roja (R,
longitudes de onda 655-665 nm) y luz roja lejana
(RL; longitudes de onda 725-735 nm) “(ver
detalles en el capitulo 6). Cuando la luz solar
pega en forma directa, su razén R:RL es cerca de
1.2, mientras cuando pasa a través del dosel o de
la hojarasca, mucha de la Iuz roja se filtga y la
razén puede ser menor a 0.5 (Vizquez-Yines et




Manuel R. Guariguata, Gustavo H. Kattan, Editores

TABLA 15.1 Tipos de latencia seminal presentes en los bosques tropicales. La terminologfa es de Roberts (1973),
Harper (1977), Fenner (1985), Garwood (1989), y Vdzquez-Yanes ¥ Orozco-Segpvia (1593).

Ia “Recalciwarte” . La absorcic’)_n-'dc : Ninguna . Comiin. Muchas - Cerca de 65% de las

i+ (no hay !atencm} " . humedad dainicioa . ’ : especies-de drboles especies de drboles
T _ - la germinacion. _ - presentan . .de Malasia (Ng1980)
_ Semillag con dlto - : germinacion _ CLo
_ contenido de . sincrénica. Semillas gﬁ:gzszagjfay
. humedad (40 a 70%) © o semsiblesala o pgie OO
o T i . -deshidratacién; )
_ dificiles de:almacenar. _
_ rIl'i;“,Laténcia . Suele presentarun . . Semanas " Requiere de suelos - - - Swietenia (Alvarenga
o breve” o b__ajot_mi'genido de . o ‘htimedos que . & Flores 1988}, - .~
Soosi. 7 7 humedade 0 o _ ‘propicienla . - Cavanillesia - "
- estricturas - G se .- - . gbsorciondeagna. - (Garwood 1985) ..
' "'::espcclallzadas A e T BRI I T P T e s
“Cubierta semirial - .0 iMeses'oafios? . En algunas especies - . Muchas leguminosas
";impenneablc IR R O T podradntérrumpirse ¢y palmas (Koebernik
madurcz taxdla del e Bt al pasar por el tracto __;: 1971, Garwood 1983,
5 "'dlgesnvo deun” .~ . Harms& Dalling

annnal a: al perforarse -

95) L

mismia cohorte - .
:(heteromerﬁsmo

~Temperatura:

g’éﬁmnaﬁiﬁ:n'-'s&
»“dispara” graciasa -
condmlones -

":ambmntales Ry
i vorables para Bl
-.estabfecumento de’ f.
las pléntulas. .

Yanes 1974)

azqucz.-Yanes &
Srruth 1982) :

Poco comiin én los

: : iper: (Orozco—
osques tmpu:ﬁles’?

iSegowa & Vézquez— :

y conomda &n ios i

bosques femplados iy iani 1985)

al. 1950). Cuando la razén R:RL es alta, los fotografica, pues la irradiacién necesaria- para

fitocromos que hasta el momento se encontraban activar el fitocromo e inducir la germinacién es-
bioquimicamente inactivos (Pr) se activan (Pf1) e muy baja (menos de 0.01% a pleno sol) (Bliss &
’ inducen la germinacion. Smith 1985; Orozco-Segovia et al. 1993a). Tal
La sensibilidad a la luz de algunas semillas ha sensibilidad permite que el mecanismo fun_c.:ione
sido comparada con la de una pelicula incluso en semillas que se encuentran enterradas
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a varios milimetros de profundidad. Al parecer, la
razon R: RL necesaria para interrumpir la
latencia se encuentra estrechamente relacionada
con las demandas particulares de cada especie
(Fig. 15.3). Por ejemplo, las semillas de Cecropia
obtusifolia (especie pionera tipica del bosque
himedo y lluvioso neotropical) permanecen
latentes cuando se les expone a una razén R: RL
baja, pero germinan cuando la razén es alta
(como ocurre en los claros del dosel 0 cuando se
remueve la hojarasca del] piso del bosque). Otras
especies, en -cambio, como Buddleja cordata
(arbusto de alta montafia y expuesto a una
luminosidad constante) presentan semillas que
pueden germinar incluso cuando son expuestas a
razones R:RL muy bajas, ya que la luz no es un
recurso limitante para su regeneracion (Vazquez-
Yanes & Orozco-Segovia 1990b). En este punto
vale la pena destacar que el grado de latencia
condicional — en semillas cuya germinacién estd
regulada por la luz— puede variar entre los
individuos de una misma especie. Tal variacién
dependerd del tiempo que haya estado enterrada
una semilla (p. ej., Piper umbellatum; Orozco-
Segovia & Vézquez-Yanes 1989), de si ha pasado
o0 no por el tracto digestivo de un dispersor (p. €j.,
Cecropia obtusifolia;, Vazquez-Yanes & Orozco-
Segovia 1986) y de la calidad de la luz ambiental

—®—  (Cecrapia obtusifolia

%0 —O~— Buddleja mr::'am

Porcentaje de germinacidn
z

201
0 L T v — ]
0.00 ¢.25 0.50 0.75 1.00 125

Razén de lur R:RL
FIGURA 133 Germinacién de dos especies

pioneras de semilla pequeiia segiin sea la razdn luz
solar roja: luz roja lejana (R:RL) prevaleciente. Una
razén R:RL alta se relaciona con un ambiente
abierto; una razén R:RL baja con condiciones de
sombra, como las que se dan en el sotobosgue y
debajo la capa de hojarasca (segiin Vizquez- Yanes
& Orozco-Segovia 1990b).

que haya prevalecido durante su de.sarrollo en el
fruto (“efecto-materno™; p.ej., Piper auritum;
Orozco-Segovia et al. 1993b).

Por su parte, la germinacion regulada por la
temperatura parece haber recibido menos
atencion que la germinacion basada en el sistema
de fitocromos y su base fisioldgica no estd muy
clara ain (Mayer & Poljakoff-Mayber 1989).
Cuando se forma un claro en el bosque y los
rayos de luz pegan directamente en el suelo, la
temperatura de la superficie puede aumentar
hasta 10 grados en menos de una hora, y hasta 3
0 4 grados a unos 6 cm de profundidad (en
relacién con el sotobosque). Las setnillas de
algunas especies parecieran “despertar” de su
latencia cuando las altas temperaturas derriten la
capa suberizada de células que recubre a las
semillas y les otorga permeabilidad (Vizquez-
Yanes & Pérez-Garcia 1976, Vizquez-Yanes &
Orozco-Segovia 1993). En otros casos, las
fluctuaciones en la temperatura parecen afectar la
actividad enzimdtica o la permeabilidad de la
membrana de aquellas semillas que carecen de
una cubierta seminal dura (Hand et al. 1982).

Ahora bien, es muy posible que, en el suelo,
los cambios de temperatura constituyan una sefial
-mucho mds confiable pdra germinar que la luz
misma, particularmente para las especies
pioneras de semilla relativamente grande (més de
1 mg de masa seminal) (Bliss & Smith 1985; sin
embargo, ver Wesson & Waering 1969). De
hecho, ya se ha logrado el establecimiento
exitoso de especies pioneras como Ochroma.
pyramidale (peso de la semilla: 4.8 mg) y Apeiba
membranacea (2.2 mg), en camaras de
crecimiento, donde las semillas se habian
enterrado a unos 6 cm de profundidad (J. Dalling,
datos sin publicar). Es mds, se demostré que los
indices de germinacién fueron mayores cuando
la temperatura no permanecia estdtica sino que
mds bien fluctuaba. ' -

Banco de semillas

Como consecnencia de la latencia, en el suelo
se acumula una gran cantidad de semillas. A esta
acumutlacion se le denomina “banco de segillas™,
poblacién que por lo general se encuentra




dominado por las semillas de unas pocas especies
de é4rboles y arbustos pioneros en estado de
latencia condicional {p. ej., Hall & Swaine 1980,
Hopkins & Graham 1983, Lawton & Putz 1988,
Dalling & Densiow 1998). El banco de semiilas
constituye la via mds importante para la
regeneracion de las especies pioneras, mds
importante incluso que el nimero de semillas
dispersadas (“lluvia de semillas™). Asi lo han
confirmado los estudios de Putz y Appanah
(1987) en los bosques luviosos de bajura del
sureste asiatico y los de Lawton y Putz (1988) en
Ios bosques montanos de Costa Rica, Con todo,
en los bosques tropicales existen algunos habitats
que pese a ser adecuados para el establecimiento
de especies pioneras (por su gran cantidad de
luz), carecen casi por completo de un banco de
semillas: tal es el caso de aguellas superficies que
se encuentran desprovistas de vegetacion por
causa de los derrumbes (Guariguata 1990). En
otros casos, la “lluvia de semilias” podria
constituir una fuente de propigulos mis
importante para la regeneracién de un bosque que
el propio banco de semillas (por ejemplo en
pastizales que han sido sometidos a fuegos
constantes © cultivados por largos periodos de
tiempo} (p.ej., Aide & Cavelier 1994, Aide et al.
1995; ver detalles en el capitulo 23).

La densidad del banco de semillas parece
variar mucho de una localidad a otra, pero no se
sabe a ciencia cierta si esta variacién obedece a
las caracteristicas intrfnsecas de los sitios
estudiados o a las metodologias empleadas
(Garwood 1989, Dalling er al. 1995) (ver
Recuadro 15.5). Pero, en términos generales la
densidad del banco de semillas parece ser mucho
menor en los bosques primarios {mediana: 380
semillas m?) que en los bosques secundarios
(mediana: 1650 semillas m?) (Garwood 1989).
Esa diferencia podria atribuirse a varias razones:
una mayor densidad de especies pioneras en los
bosques jovenes (cuyas semillas ademds poseen
latencia); un mayor ntimero de semillas aportadas
por las malezas presentes en los campos y en los
pastizales que suelen circundar a los bosques
secundarios; y, finalmente, el uso que se le haya
dado a la tierra en cada localidad (Uhl et al. 1981,
Purata 1986, Quintana-Ascencio et al. 1996). La
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influencia de la vegetacion circundante en la
composicién del banco de semillas de un bosque
sucesional se hizo evidente al realizar una
comparacién entre bosques secundarios de
Panamé y bosques secundarios (de igual edad) del
Caribe costarricense. El banco de semillas de los
bosques secundarios (15-20 afios) de Costa Rica
estaba dominado por hierbas y ciperdceas,
arbustos y lianas: estas especies constituyeron
mds del 75% de la riqueza y abundancia
encontradas, situacién que se explica por la
ptesencia de pastizales y campos baldios
aledafios (Dupuy & Chazdon 1998). En Panam4,
en cambio, los bosques secundarios estaban
rodeados de bosques primarios y de bosques
secundarios muy viejos. All{, el banco de semiilas
estaba dominado por semillas de drboles; de
hecho, las hierbas, las ciperdceas y las lianas
constituyeron menos del 10% de la abundancia
total encontrada y menos del 36 % de la riqueza
de especies {Dalling & Denslow 1998).

A escala de unos pocos metros cuadrados, los
bancos de semilla son muy heterogéneos, no solo
en cuanto a densidad sino en cuanto a
composicion de especies, y constituyen, ademds,
un testimonio silencioso de A4rboles ya
desaparecidos pero que dejaron alli su semilla (p.
¢j., Saulei & Swaine 1988). En efecto, como la
densidad de semillas decrece exponencialmente
conforme nos alejamos del 4rbol materno
{(Willson 1993, Laman 1996, Dalling ef al. 1998;
ver Fig. 15.2), y como normalmente las especies
poneras producen un gran ntimero de semillas
(Alvarez-Buylla & Martinez-Ramos 1992), las
posibilidades de que se acumulen grandes
cantidades de semillas-debajo de la copa del drbol
(0 a unos pocos metros de ella) son muchas. De
hecho, en la Isla de Barro Colorado, en Panama,
bajo la copa de los drboles pioneros Miconia
argentea y Cecropia insignis se contaron 9 (000
y 1 600 semillas m*, respectivamente (a 3 cm
de profundidad), densidad que disminuyé

radicalmente a los 30 m de distancia del

drbol materno (500 y 300 semillas m%<
respectivamente) (Dalling ez al. 1998).

La densidad —y la diversidad— del banco de
seinillas también disminuyen considerablerr&ente
en funcion de la profundidad (aunque se pueden
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RECUADRG 15.5 Metodologias para el estudio de los bancos de semillas.

Muchas de las preguntas sobre la regeneracion de los bosques tropicales. pueden esclarecerse.a fa
luz de los.bancos de semillas. Desde hace ya aigln tiempe los ecélogos los examinan con el fin de -
comprender mejor el origen de las comunidades vegetales que brotan en ambientes alterados {por
causas antripicas o naturales) y los patrones demograticos y de dispersidn de semillas de las diferentes
éspecies. Sin embargo, a pesar de los estudios realizades es dificil a veces establecer algun tipo de
generalizacion porque en términos generales no se han empleado metodologias es’kandarizadas

Al estudiar un banco de semillas, entonces, una primera consideracién resulta vital: la relanva almétodo

de muestreo utilizado. Desafortunadamente pocos estudios:han logrado caracterizar de manera adecuada. -

- la abundancia de semillas presente en el suslo, asi coma su composicién. En ocasiones el numero de -
repeticiones ha sido muy reducido, en otras, las muestras individuales han sido muy grandes ¥ en olras se
han presentado ambos problemas. Ciertamente las semillas que se encueniran en & suelo:presentan una

_distribucion espacial muy heterogénea, pero las semillas de cada- especie en particular fienden a estar’
agrupadas {esto refleja, en parte; la distribucion de los-drboles en fruto, drboles-gue en dltima instancia son
los “formadores” de los bancos de semillas): Par lo tanto, al estimar la; densudad'del banco de semillas de .
una comunidad de piantas, es mejor tomar muchas. muestras pequefas: que pocas.grandes por umdad de—
drea (ver ejemplos en Bigwood & lnoye 1988, Benoit er al 1989 Butler & Chazdon 199&) :

La profundrdad a la que se tomen las muestras tambten afecta ei calculo de‘la’ densndad del banco o

.de semlllas Recordemos que [a densidad:de semillas. dlsmlnuye conforme atimenta la: profundldad (Putz
i 1983, Young: 1985, Daliing et a/. 1998). De 43 estudids que se hari realizadod en los trépicos sobre.bancos
~'de semillas, #stos_han'tomado muestras a. 2, 3,56 104 12 'y hasta 20 cm-de profundidad :(Garweod.: -
5 1989). sm embargo. 8l cnteno utlhzado para seleccmnar una determmada profundtdad no ge ha

onde las muestras dé. suelo reclben eI rlego necesa 0.y s les. expone ¥ una !um nosidad, alta ‘Cada*

Iantula que:emerge se anota y:se; |dent|f|ca Este:m odo tiena la.ventaja de que’ las muestras 56 pue

"’ procesal rap:damente. ademas de que: michas veces 85 mas faci: identificar. una plantula; que’ una

_j:;-serrulla ‘Es nécesario; ademds, que las-plantulas cugnten con’las mejOI'ES condfcrones pata-emargery

o estgrse: Iogra extendiendo finamente las muestras dé susio (< 5 mmde profund:dad} (Dalllng etal1995). =~
= En general la mayoraa de las pléntuias emerga al cabo de seis semanas de exposnmon a qu mtensa

. <Otra’ tecnlca constste on. pasar la muestra: por una sene de tamloes para separar asu !as semlllas,* :
o pero esta labor se-dificuita cuando las semillas son My pequenas o el suelo muy'rice en humus. En éste
o {itticho caso; se puede lograr que la-matefia-organica-saiga a:flote:agregando una solucnon saturada.de.’

cloruro de calcao. pero. la viabilidad de las sem:llas podna verse afectada Esta tecmca sm embargo,j =

-'Presenlan latencia |nnata (cond:mon que Implde Ia germmamén en ‘un. ambaente de mvernadero) La-’-."

"7 viabilidad-de-14s ‘semillas ‘extraidas puede probarse lilege -por medlo de:la germlnamon en camaras. -

- controladas o por medio-de una tincidn con cloruro de tetrazolio (si hay actlwdad resptratona dentro del
embndn aste tndlcador tlne la semilla de color ro;o} (Moore 1973) DR AR LT

encontrar  semillas viables a 20 om de
profundidad: Cheke et al. 1979, Enright 1985,
Dalling et af. 1997b). Sin embargo, varian adn
més con los cambios estacionales ~a una misma
profundidad—. En efecto, la densidad de semillas
que presenta un bosque a umos 3 cm de

(Dalling et al. 1998). Cabe aclarar que a
profundidades mayores a los 3 cm, se observa
una variacion estacional menor en la densidad de
semillas (Fig. 15.4), lo que sugiere una
longevidad mucho mayor para las semillas que se
encuentran enterradas a mayor pro‘fundidad.r

e T
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profundidad puede llegar a triplicarse a lo largo
del afio (Chandrashekara & Ramakrishnan 1993,
Dalling er al. 1997b). A nivel de drbol individual
(en especies pioneras, por ejemplo) puede
aumentar hasta diez veces de una estacién a otra

Por otra parte, se ha observado que la limitada -

cantidad de reservas que poseen las semillas
pequefias las inhibiria de producir una pldntula
capaz de atravesar una capa de hOJarasca muy
gruesa (Molofsky & Augspurger 1992). Por esta
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FIGURA 15.4 Densidad media del banco de semillas
{(Z 1 error estdndar) en el bosque de la Isla de Barro
Colorado, Panami. Las mediciones se efectuaron en
1993 2 cuatro profundidades distintas y en tres
periodos diferentes (segiin Dalling er al. 1997b),

razén, Garwood (1989) considera poco probable
que una semilla enterrada a gran profundidad
tenga mucha injerencia en la regeneracién
vegetal que tiene lugar en los claros, excepto, por
supuesto, cuando el suelo ha sido removido
(como cuando un 4rbol es arrancado de raiz).
Efectivamente, en los claros es muy comiin
observar aglomeraciones de plantulas pioneras
donde el suelo mineral ha quedado al
descubierto, justo debajo de las raices expuestas
del 4rbol caido (Brandani er al. 1988, Putz 1983,
Riera 1985). No hay que descartar, sin embargo,
la posibilidad de que tal preferencia obedezca a
ofras razones, por ejemplo a una irradiacién
mayer (Putz 1983) o a una menor competencia
subterrdnea (Grubb 1996).

Longevidad de las semillas
en el suelo

La longevidad de las especies presentes en el
banco de semillas juega un papel preponderante.
Influye no solo en la recuperacion de zonas que
han sido alteradas a gran escala, por €l paso de un
huracdn (p. ej., Frangi & Lugo 1991) o porque
han caido presas de la deforestacién (capftulo 23),
sino que tiene consecuencias, a escala evolutiva,
en la estructura genética de las poblaciones
(Templeton & Levin 1979; Hairston Jr. & De
Stasio Jr. 1988). Pese a esto, existen pocos datos
confiables sobre la longevidad que puede

alcanzar una semilla. Tampoco se ha observado
una relacién obvia entre la longevidad de la
semilla y sus carhcteristicas, o las caracteristicas
del sitio en que se encuenfran. Adn asi, es muy
probable que las semillas de los bosgues
tropicales de bajura tengan los indices de
fongevidad mas bajos, por la gran cantidad de
depredadores y patégenos que habitan en sus
suelos (Vazquez-Yanez & Orozco-Segovia 1993).

En un principio, se intentdé medir la
longevidad de las semillas en condiciones de
laboratorio o bien en condiciones semi-naturales
(semillas enterradas en latas o vasijas de
cerdmica llenas de tierra) (Castro Acufia &
Guevara Sada 1978, Holthuijzen & Boerboom
1982). Sin embargo, esta (écnica exagera la
longevidad real de las semillas. Para obtener una
estimacion real es necesario enterrar las semillas
directamente en el suelo del bosque y dejarias
expuestas a los depredadores, a los patégenos y a
las condiciones microambientales prevalecientes,
tal v como le ocurre a una semilla que ha sido
dispersada en forma natural (Vazquez-Yanes &
Smith 1982). Un método que se acerca bastante a
este ideal consiste en enterrar Ias semillas dentro
de un malla de tejido de nylon. Es mds, con este
métode se ha observade que la latencia
condicional —inducida por el enterramiento— se
encuentra normalmente restringida a las especies
pioneras (Hopkins & Graham 1987) y que las
mismas especies pioneras muestran grandes
diferencias en cuanto a la longevidad que pueden
alcanzar sus semillas. Unas pueden sobrevivir
urios cuantos meses, otras un afo y otras un poco
mas (Perez-Nasser & Vdzquez-Yanes 1986,
Dalling et al. 1997b, Guariguata 2000).

La supervivencia a corto plazo de las semillas
puede estimarse también tomando muestras
directamente del banco de semillas en el suelo
entre una fructificacién y otra y para cada especie
en particular, v repitiendo el proceso varias
veces. Al mismo tiempo debe coptrolarsela

entrada o “lluvia” de semillas al suelo. Porsu

parte, para estimar la supervivencia a largo-

- plazo seria conveniente establecer parcelas

permanentes de estudio para comparar la
densidad de semillas que se presenta en aquellos
sitios que alguna vez estuvieron pobladds por
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especies “forrnadoras de bancos de semillas” con
aquellos que nunca tuvieron este tipo de
especies. Utilizando métodos como estos,
Alvarez-Buylla y Martinez Ramos (1990) y
Dalling et af. (1997b, 1998) mostraron, en
México y Panamd, respectivamente, que la
longevidad de las semillas de las especies
pioneras igualmente varia segin la especie de
que se frate. Algunas como las de Cecropia
obtusifolia 'y C. insignis mostraron una
longevidad menor a la esperada (al cabo de un
afio se observé una mortalidad > 90%), otras,
como las de Trema micrantha mostraron que
pueden sobrevivir por lo menos una década.

Ahora bien, una longevidad tan dispar en
semillas de especies con estrategias ecoldgicas
similares —como las pioneras— podria ser el
resultado de un distinto grado de vulnerabilidad
al ataque de patégenos y depredadores, y no tanto
el producto de un mecanismo fisioldgico
destinado a regular la duracién de periodo de
latencia (Vazquez-Yanes & Orozco-Segovia
1993). En efecto, en los bosques de Panama se ha

observado que la mayoria de las semillas de -

Miconia y Cecropia {especies pioneras) mueren
presa de los hongos patdgenos que se encuentran
en el suelo (Dalling et al. 1998; Fig. 15.5). Dicha
susceptibilidad no se ha examinado en otras
especies pioneras, pero el hecho de que algunas
de estas especies tengan una cubierta seminal
gruesa podria ser un indicio de que buscan algin
tipo de proteccién contra los agentes patégenos.
Estas semillas, sin embargo, podrian resultar
atractivas para una gama todavia mayor de
depredadores y el enterramiento podria no ser
suficiente proteccién para escapar de ellos. Para
terminar, cabe agregar que para una especie
pionera una cubierta seminal gruesa podria
obstaculizar la pronta germinacion de las semillas
recién dispersadas, aun cuando se encontraran en
un claro apropiado (Dalling et al. 1997h).

Pautas para
investigaciones futuras

Hemos pasado revista a mucho de lo que se
conoce acerca de la dispersion, la depredacién y
la germinacién de semillas en los bosques

himedos y Huviosos neotropicales. Ha quedado
claro, creemos, gue este conocimiento se basa en
el estudio de unas cuantas especies y de unos
pocos lugares, de ahi que sea dificil establecer
algin tipo de generalizacién. Sobre las
repercursiones de las caracteristicas morfolégicas
y ecolégicas de las semillas en los patrones de
regeneracion, tanto a nivel interespecifico como
intraespecifico, también se sabe poco. Sin
embargo, se espera que en el futuro, y con el
apoyo metodologias estandarizadas se pueda

obtener mayor informacién sobre las
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FIGURA 15.5 Germinacién promedio (indicativa
de la viabilidad de las semillas) luego de seis meses
de enterramiento (+ 1 error estédndar). Isla de Barmro
Colorado, Panamid. Se trabajé con dos grupos de >
semillas de drboles pioneros, a uno se le aphco
fungicida y el otro se dejé tal cual. Las semillas se
introdujeron en bosas de nylon semipermeables y se
enterraron, unas bajo la copa del drbol y otras a 30
m del individuo adulto coespecifico mds cex’gano
(segiin Dalling et al. 1998).
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adaptaciones que a nivel local realizan las
semillas, y sobre los factores genéticos y
ambientales que influyen en tales adaptaciones.

Ciertamente la dispersion secundaria y la
depredacién de semillas arrojan un mayor
conocimiento sobre la biologia poblacional de las
plantas de los bosques neotropicales (p.ej., Levey
& Byme 1993, Horvitz & Schemske 1994), sin
embargo, los mecanismos que regulan el “destino
final” de una semilla en ¢l suelo contindan siendo
un misterio. Es posible que los patdgenos sean
los que en idltima instancia determinen los
patrones de reclutamiento de las plantulas (a
escala local), y es posible, también, que de
acuverdo con la vulnerabilidad de los genotipos
seminales, forjen la estructura genética de las
poblaciones adultas. Pero es realmente poco lo
que se sabe acerca de esio y mucho ¢l trabajo por
hacer: resta ain identificar el tipo de patégenos
de quc se trata, determinar su abundancia, su
distribucién y su especificidad hospedera.

Por otra parte, es preciso que la ecologia de
semillas adopte una vision muocho mds amplia;
una visién que contemple, en su totalidad, el
ciclo de vida de las plantas. De esa forma, las
diferentes etapas del proceso de regeneracion
(polinizacién, maduracién del fruto, dispersion,
latencia, germinacién, establecimiento de
plintulas) podrdn ser vistas como partes
indisolublemente ligadas a un todo. Son pocas
las ocasiones en que esto se ha logrado (Schupp
& Fuentes 1995; ver también Herrera er al. 1994,
quien brinda un ejemplo de la zona templada, y
los estudios realizados por Henry Howe y sus
colaboradores sobre la ecologia de semillas del
arbol del dosel, Virola surinamensis, en Panama).
Sin embargo, si partimos de un marco de
referencia més amplio, la influencia que ejercen
las caracteristicas de la semilla en la demografia
de las plantas se hard evidente y estaremos mds
cerca de Hegar a entender los mecanismos que
mantienen la diversidad de especies en los
bosques tropicales.

Es importante, ademads, que los ecdlogos
interesados en el manejo de bosques se interesen
también por ¢l estudio de las semilias. Aspectos
como la dispersién y la germinacion de semillas
resultan potencialmente cruciales para guiar el
manejo del bosque como en el caso de la tala

selectiva de la madera (Guariguata & Pinard
1998) como para llevar a cabo faenas de
recuperacién del bosque en pastizales
abandonados y donde la sucesién secundaria
procede muy lentamente (Cardoso da Silva er al.
1996). Igualmente, un mayor conccimiento de
jos patrones de latencia que presentan las
semillas nos puede ayudar a encontrar Ia mejor
manera de almacenarlas (aspecto importante para
los programas de restauracidén) y un mayor
conocimiento de los bancos de semillas nos
puede ayudar a predecir con mds certeza los
patrones de regeneracion que cabria esperar en
un bosque secundario.
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