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15 
Ecologfa de semillas 

James W. Dalling 

Introducci6n 
- - ,' / --· 

{ . La biologfa reproductivf de)as plantas (laproducd~n, la dispersion y ;]a . < g;er1Ilina~i6n de SUS seiruira:s) conslituye un /eleillentot clave en el 
•. · • esclarecimiento de los patro11es de distribud6n y abu11danda de especies. La 

· labor qui d~ben realizar 1asij~eII1illas .,-nutri.r a Ios eII]bri,ones de las plantas, 
protegefl6s y,dispersarlos- S~Jmne una pres,i6nsele9tiva uo solo fuerte sino 
incluso coritradictoria: una

0

cC>berturagruesa,por,ejemplo, puede proteger a la 
isemilla de •los patogenos, ~r6 ,al misino tiempo inhibir la distancia de 
dispersion (por el peso adic1opal).Con todo, las ptesfonefcleeste tipo son, en 
gran parte, _fas responsables de Ja gr\\11 variedad de caracteristicas 

. · reproductlvas que exhiben\Jas plantas· y de .Jos, distintos «nichos de 
regeneraci6n" (sensu Grubb ,1~7?) que muestiaca<la especie;La ''ecofogia de 
~emillaf'.busca precisamente comprender la forrnaeri laspitsiones s~lec:tivas 
afectan los patrones de regeneraci6n de las plantasylafoilila, tambit3n, en que · 
jas carac_teriJtic:as de )as semillas afectan los procesos de dispersion, 
colonizacit5it y establecimiento de las plantulas (ver'aileni,kel capffolo21). 

De especial importancia resulta el tamafio de la semilla y de heFho es un 
tema al qu~ se alude ton frecuencia en este capftulo, S_eexploran, en.primer 
lugar, las posibles causas de la variedad dettunafios. que presentan las 
semillas, asf como las corisecuencias demograficas -intraespecffic~s e 
interespecfficas-,- de ta! diver§idad. Evidentemente. se . busca coillprobar si 
ciertaineni:e la capacidad .regenerativa es el resultado de dolr bsfuerzos 
conjuntos:'la maximizaci6n cl~'.'las proba~ilidades de establecililiento de las 
plantulas enJa,penumbra del sotoh6sqUe ti~pical (lo. que implica una semilla 
de mayor•tamafio) y la maximization deJas distancias de dispersion.(loque 
ilnplica no .s1.1lo un menor'fa.mafi6 sino tambien, un mayor· numero de ,. 
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semillas). Se explora ademas la hip6tesis de que 
algunos de los factores que restringen la 
regeneraci6n de las plantas -en un momento y un 
sitio determinados- podrian ser, al mismo 
tiempo, los responsables de la gran diversidad de 
especies de arboles que se observa en los bosques 
tropicales (ver Recuadro 15.1). 

El tamafio de la semilla 
En las tr6picos es comun observar semillas de 

los tamaiios miis variados. Algunas son 
extremadamente diminutas, como las de las 
orquideas (10·' g) y las de algunas especies de 
arboles (104 

- 10·' g) (Foster & Janson 1985) (Fig. 
15.1); otras, bien pueden sobrepasar los 10 g de 
peso solo en tejido de reserva (p. ej. Lord et al. 
1997). Tai variaci6n puede deberse a las 
necesidades regenerativas de cada especie en 
particular, al tarnaiio o a la fonna de crecimiento 
de la planta, a las caracterfsticas del sitio ( clima 
y suelo) o bien, a h historia filogenetica de la 
especie. A continuaci6n se discute cada uno de 
esos aspectos. 

Exigencias regenerativas 

Tanto en las comunidades boscosas de las 
zonas templadas como en las del tr6pico se ha 
observado que las: especies pioneras tienden a 
presentar semillas mas pequeiias que las especies 
tolerantes a la sombra ('.Troup 1921, Salisbury 
1942, Foster & Janson 1985, Hammond & 
Brown 1995, Hewitt 1998). Pero, wor que 
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-; 
entances, y partiendo de! supuesto de que los 
recursos que pueden destinarse a la reproducci6n 
son limitados, una estrategia, de parte de estas 
plantas, para asegurarse una dispersion exitosa es 
aumentar el numero de semillas por individuo 
(aun cuando esto signifique producir semillas 
mas pequeiias) (Smith & Fretwell 1974). En las 
especies tolerantes a la sombra, en carnbio, el 
tamaiio de la semilla -mucho mas grande- se 
encuentra estrechamente relacionado con las 

demandas que exige la sobrevivencia en la 
penumbra del sotobosque. Una semilla de mayor 
tamaiio produce plantulas capaces de emerger a 
traves de gruesas capas de hojarasca (p. ej. 
Guzman-Grajales & Walker 1991, Molofsky & 
Augspurger 1992), perrnite un crecimiento 
mucho mas riipido (hacia las estratos miis 
luminosos de! bosque) (Foster 1986) y concede 
defensas estructurales, morfol6gicas y qufmicas 
contra pat6genos y herbivoros (Foster 1986, 
Kitajima 1994; ver ademiis capftulos 18 y 19). 
Advertimos, sin embargo, que, incluso tratandose 
de especies de semilla grande, es necesario 
distinguir entre "tolerancia a la sombra" (proceso 
que ocurre a nivel de plantula) y "tolerancia al 
daiio" (procesa que ocurre a nivel de semilla), 
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FIGURA 15.l Variaci6n en el tamafio. de las 
semillas en dos bosques neotropicales, Mabura Hill-~ -----~ , 
en Guyana (Hammond & Brown 1995) y la Isla de - ~­
Barro Colorado, en Panama (Foster 1982). Como 
consecuencia de su tamafio, en Guyana la mayoria 
de las especies, sobre todo de arboles, es dispersada 
por mamiferos (Hammond et al. 1996), en cambio, 
en la Isla de Barro Colorado esa proporci6n ~ 
mucho menor (Hammond & Brown 1995). · 
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RECUADRO 15.1 Limitaci6n en la dispersi6n. Kyle E. Harms 

,_::,_- ;:·-_ ~--d]spe_r~i6n es :el:_rriecanisn,-o.por-_medio de_! cual. lBS Seniiilas de un!3,-Plant'a .Jo_gran lleQar a un _Sit_io 
: ::-~pe[iuado:para:·la Qe_rrll_lri_aci6n Y:el-est_able_cimiento d8 uri nuevo indivlduo. Se diC~_'que una pobl_ac_i6n sufre 

·_a_e_:_"lim_itaci6/:l_ en__ l~_dispersi6_nn __ cuand_o un ·aumento:·en el f1Umero de semillas-disper~Bdas-Jadi<::ional al 
;.prDd,uci_do_normalm_ente erl:un__tiempo y espacio·dados) res_ulta en un aumenlo_ en el_nUmero._de_·i17dividuos 

-:\nu_evo~:en_·_1a_pobliici_6r}.:U~a poblaci_6n,-.entonces, que presents este-tipo de lim_itaci6n fendrcf_un fam_aiio 
i-_,JY-_'un_ '1!nQci-de_.!'.list_ri_bucf9n _menores-a }os d_e otra p~blaciOn_ sin tal limitaciOn._ Pe_ro, las _conseCuencia_s :de 
'~f°'.l~_:-l_iinita_ci~-~ 'se.:_marifiestan -_no:' sof_O_. a,nivel de J_a _ poblaci6n ·sino a nivel :de la comunidad _de .pl_antas;:_Por 
i-:·e-~

0
t(), ;1~---d!_sp_e·l'S_i~J:l.irfl~da,--graqia"~:l;II mec8nis_mo de "9anar por au_senc_ia" ~t-h.echo-de-_que. url_ i_n~i_v,iduo 

:;J:-J'."!~f-una::«?sjje~e,;d~d_a :oct.j_p_e_-uf1--liJgar da~o no'.por ser el_ mejor competidor sino-cl falta de un individuO- de 
:'"[~:<9~i~P:~9i~_':.etesersltier: ;.se\ha_•,_propuesto coma uno,de- los -factoreS_ que_ contribµye_ a. mantenel'. la 
':\/c6exJ~tencia:fre;e~p6C_ieS e_n co_munidades de_8.rboles-tan diversas_como el bosque neotropical. 

;jl}:;0
• ~st~-·~redi_CCi~b-~.e h·a derhoStia_do te6ricBinente y.parte del supueS~9-_d8_que ID(fste.uri_''compro_rriiSo;, 

{J1raq0ott':)·:entfe·:1a:~_~cidad de di~per$i_6n de una __ -especi1? y _s~ _habili9ad. cornp~titiva'. ·comp_n;>m_isg_.que 
;ffS~rra:_u_n<r·d.e·;lo~ ~--n;eCSriiS_ri,Os- ·resJ)OnsaP_l_es de_ mantener una diverSida_d ~l_t.a .. _ep_ las_ comunida~es 
\t:VB~e-~le~ +sierr1P'¥ y,6_~_8r,dQ'.J~-eSpe_cie_s,mas_ competiti_vc1s-sean ras._qUe tengan:la ·~o.r-capac!dad __ ·de _ 
t.dispe'!'i6ri.y viceveri;a-,-,/s~eliarn 1951, Horn & MacArthu.r 1972, Hastings 1980, Tilman 1. 99:4) Hurtt y 
~:rPa~l~J,_§>95).~.rn~_iS_n':qe_fll_Ost_raron,:a tra_v~s-~13:rriOdelos.mat~m-~ticos, que la _lirriitildOri_en la disp_er_~IOn:­
jf P.u.~,ae;~_ri_,:id_BrieS,~_~ __ ._,:r,.u.Chas_.especi_ies, ~1a· oportU"riidad de C08Xistir_ indefinidam~ote_ e:n __ u_na c_ornunJ?ad 
f0_divecif~~e;:Pl00ta_~i :":il().r_ ._el . .c-y8;:'inenci_ona~o _ mencio_n_ado mecan_i~mo de-_"g_a,:i~r- p!)r· -_au_sen~i~":,..,. _auh_ 
tl(9kS~ _t()d~;:i~s:.-e~pecie_s de .la Cqmun\dad sean las _mejores COmp_etidbrai. en ·a1gun _habttaf13f;j:,e£fficO· 
ti~8-!;"~~J?-~bi9~90~-~-1d~~d<?: .. - . - .- - -:_·,. __ :·,--: _ _ ,.:,: __ ---:_: . 
f:, ,,,~_-'-~ . Auh.Qti,'~~~b~~~j~;iSt~ _·.·ev1den~i~ ::e,~pfric·a. q~e_)1poya-(1a _:.p~eseOCiii·_ .d_e' _d_i~~-~_k~i, ··:lirtlit;i'd~ :=t=~-n _-_$]-_ 

i156iqi)_e~fi~Q1_ca1;_:_[)1~-~a::9Vid8nci_a, s_~;:h~(of)t8riitfo po_r. _me~io de,esttidio_s ~n_ Jos:_qu~-.s~':cdlo~n -t_faIT)P8s):·--­
i~il,~iiJl~i~.~N~;~~.~~t9~)i_~: :~Cl,5?~_s8S.;'.eX!~·~~~1!- _ ~D_. d}se~?.:.~~\~~~;_-:~~-µraj~~,-~P~rm,i_~;:~~~i~!~.i_JJ.~f\_. 
\~~Yf!!Id~JO~~R~_,q~;-~_lf£~~f~E!i:l_!r~_rn;1_,11~;~~:-U_Q~--e~p,_c(E:•~n __ =,et:~:ernp_o;.:r __ !"-·~1 ~_SP,~~lC?_}~_!·;~tq;~°'-~~R~£~~;;:: 
d!? JJ2,P-~,~::9J~PW.fft2-'.,~,7,TJ~_1,~"~-'-:~_7·Nn~_-:~sp~~~-:~-~~f:l1.-9 -~~_por;'Ell:cQ~.t~ro/una_~r~m~=~ -:~-~-ff!~1ri_,q~~~t~~~,:-·, 

il_l_BE;:_d.~;ut:r?·u_l'!l~-J'.9-\r~-~-u~_1d_q_:d~_~esp~1=es_,_co_n, re~Pf3dt9;_a:-to.da~ (aque_ll_~_:en--esta(i.°,~_rE!Pr_cx,tuct1vo, e_lJ. Ja :-_: 
)1iHill~~-i~,8::~~-'S,t~~il_~~:t~~~c~~~~trB_~_a-rg_~~~nt?_rs~::_g·u~ _la,}!~it~:ci1~{i?: :i_B}I!§~~'~TI_J~ie~,9~'.c~fltt~-.'. 

~~nd_o;:._P~_rf!-·_cje_m_()St~f Ja: !3X1,s1 __ 9:_np1_a -() :~?_}:Je:.Am_1t_ac16n =~n _ la.:_d_1s_pe_,s1on ;,e_n:_l_a __ ls_l~,_de:.Bar!o<Opt orad o_; ~: 
~~~ltl).i(·,_~/1l~~:.BY(?~~6/U:!\i~il!qi~t~fC_asfany"r1B::~~-r~l~=J5-.0,'h_~~ ._cl~~1116~i_fo~'9~,'.>:~ffnB:h~fiM;~pjt~O~ .· 
_ ~iP?He.:_i.1lci_~fl~}Jl1 J ~~?::_por_·_ S,A~~e_ptJ -,Wri_9ht-: :Allf ,; ~--1~, J~rgo_ -~_ir l_Q~_-: s~nge"tq~;,_;$e:,;_c;9lpCElron ~~_9<t: 

,- i,~_f(O'.$:~_n::_~e~ ?~ejn_,ae_ :a~ura: Y_'•CQh_: un_a::"!uz .de _·ma:ua -:de _,i -hirri2~--D1J_r_ant8_ -:10s ~_pr1_rf1BrOS ~_ef;~d9~;;-~e~­
~-aro_n'.~Bi:n~tia_1m_en_t_e:tcid~s ·1as:se_n1mas,4_rutos-y.:_fl'ag_rrient_Os:_de_ ·frtJtOs :~ :1 :rnm OiAfne.~~:que·: .Cc,f Y8r4ln' ·: 

<::Jc,:, :1,~s-1~fpa;(Y,c~t3'JdEt_rlu_fi,Ciiror1°a _ niVe_l-d~.~~-pecie.' En ese .in_tervalO S_e ·obsetv6· gue; :dfj;·_un .t()iS:1_·-_tt_~,-f oa:: :' -
~;i8~p~i~(~f~rt>O_le_s_ ,i'.i,~1, ,do$e_l _pl'esenlE!~- _0n--la, _parcet8, solo= :16 .. lograr9~_ Jleva,~-.6-emil_laS }flaS}t$mpci5_.y-_·_.­
ftfijrf;~_oSi ~~Jj:,~~:--s_eJrattti.~_er:P.rom9_dii,;_.·ct.e ila: Unica -semilla. Es __ mas,, s6io ~:,, r:_eS_pe_cief de:_4_r6ol8_s_--d8l_:: 
l§~{tj£S_8i::"i-_~~-8_(~4~_d~S~t ::~_8 ilJn_:--t1ietf· dtt 182: es-Pecie~ _preS9_ntaron_ semiJlcts :"en_-~ _:-_de; "50j.~~- _1aS_;_2oO_- --
L~~rliP"iiS',CQ_J_o~dflS\i=_in81me_nt_ei :~e::obs_~rv~:-qu_e la,probabilidad_ d_e- q_lle __ una :1ramPB~-r~Qibi~i.!i'-_al ·.ijlery_Q_S 
¥Jt~!ia;:5~~H1~;-~·,_u.~a~~Sp~C_it;\~aP~-diSry:ij6_llfa;:(p~ra·la_m~y9riB d8_'._~S:es~E!s) -~:,rti.!!~icf~:~~ef_Bb_g1.~,Qta~:a:_, 
-~-!~~dl~JpcJ,~:_c;J~J~j~n;iJ?,El_-_an_nai~id1,J,():~fl, ~sta?C? ·reprodu-~iV<f~Bs c_~rcan?-=~Har_,ns:-J 9_9!}Jh-.9frp :e~~diO;_/' 
Xr7it8cl!izado.8gta=f8z-:eh e_f··bo_sq_ue:cte· b_~ju·ra-del F>arq-_u_~-_r,.JSi::io_n'a_l?~anU,.:en .. ,~enJ; dura_hte:,un_;perip~o-:de;;2-:,,: 
~¥8h_oSf90rit40_Jt8:fTIPBs:S_i_lllpare~_·a:_.1aS=_u~d_as-.en'. P_ariarna_; s~ CaptU.raron .SefT)_i.118~--_d9 __ }9s· ~~e~;= ~i-0;;-. t., -1. - _·":.1_3:de·8s~:~p8Ci"es,preSentaron semma.5.:en- ,ma:S:de·-B iranipa5· (Sil~an l99~):EstpS-dot~sf\JdiP{" 

• _
1
e~n-?~f60_~J~hfot:9u~eAa_-~_8Yorfa ;di'.i8i{9Sj)ec_iSs i~xamin'.a~·as_o_p0dff~'.-Padeb'er:~d~_.Jiti,il~1i6b)~ .. h _.-i.~-- / 

,--f-~- _ ~ 'erSi6ri'.i:--'.~ari<.~8rcia1inente -.1~·-_hil)6ieisi$--·_d~ · que-:·-una -d_iVSrsidad _·=alta -8s/en::-ci_e,ta ~-nledid~ .. :e_l-_-

ilTI~N:~~1?::~~.i~g,~;;1!~~~(~!1.Q/tT:'-~~-f~~/e(fS.nip(j_: Y_ e(l eL"e~pacio: _. .:· - --_: : · -_- -/ __ :_ -.,: -: __ -_. -·: :_: ·· ;_ ~ :.,:_,;·_-_:: __ : __ :- -. 
J,~~J_ffS{!f'JP~r,HihtEr-:_-f~h~(.en.,cu'~:nta: ... Qu~' her:r10s -.centrado-__ miestrp an~_lis_is _e~. eJ:-'~417l_e_ioi -~e:.~_IT1!!1as,-
t~t1i$P,~r&ada$/l)e/~ ,~ o/.1_~ '_,defin_iC_i_6n __ _.dt(linJ!ta·ci~n _ en .Ja :.dispersiQ_n ofrecida ___ a_l: princjpio;-s~ ,-bas_~---~n : lfi : 
t~fUR0~1-Ci_On_:}j~:{~"Ue(Si{B~m~n1Bf ~t-_nurT1ei:Cr d_B· :s9mil_las_: diSpe_fsadaS·"'Y, ~_:~!_;:.mis_mO :t_iemPo; ___ a_U_m_enra·_:_el:, 
!iJ!'flCi~tlifllierJf_Q3ct{hn_ct~Sf)9Cfe .. d8~da-,:-:podri8:-:d8Ci_fSB_·que-·n_os __ e~0_i,tram6s ante_~u_ria··d_ispersi61l._iirTiitada,~. -
il~[6,,~~b8l-tif>;0:p~:~~be_rt11,s: oivid_ar_,gue--'el pa tr On ~spaciil __ -(1ue a

0

preS_el1t8-;la disperSi6n ·es:Otio _-faciOr,-~1.,1~: 
f~~b~ifpn_,ars~~:e~<ccin5i?erac;i6n_ al i_n_ten_tar_ explica_r-la coex_i_stencia de la gran_:variedad.de\es_pec:j~s_:qu~,: 
~{fifobs~rvan,e~·,81. bosqlJe neotroPical .(Kltajima & · AugsJ)urger -1989).- Par ·ejemplo; .iun · ct.ran_d~;-- ~n _ una~ 
illiP.Q,~_Elci6nid_8_da_;_:.mi:_canibie ~I -~am.ere _tOt~I ·d·e.-s8rTiil_las:disP8rscidas, -un ·Garnbio" en_ el_ patron;es_pat~1_,d$ . -·, 
~/~";_~8e¥qri_:pU~dEi-•res_urtfir-·en_,un-au_ffiento--en el.=rE3(:lu!amjent_o.·o=efl su rango _de.·distribuci6~.Y-_estQJ)o9ria 
{@t~Bt.'~_j:r~'.~ltc1<to;y8. Sea_,9_e,Unr,t: m_ayor _concentraci6n-de ~_em_illas eri ~n sitl_o fciyD_rapte:o .aeyn_~ _.d_i_S~[Si6_n _:.­
litrti~iipS,ct~_n_S_a:~17,_un-sitio .~_n _partiCulBJ{U_na: ?enSidBd baja\ncidi~fa e_n Ufla:~-~rt_alidc:1.d d~n~~d-~Pfl.r)~i_e:nte;'"' 
~:fVJITll:)ieri:_ba:jar rver: Fi_g_'.· 19_._3). En este,_caSO;:la ··tasa de re_C_llltamiento: de_. I~. p0b_laci6n- t:3:star_fa,_lii;ni~~--pOr 
f~~l_fJ)_,fr6n_· ~Sp_acial: d __ e _dispersion -y :n_o· por-la: can_tidad d_e-semillas-dispers_adas:-•lgualmeme; :~i-de~:mc1~8~ · 
i-l:f(!J_$_a,toria:.-s0 :afiadi~ra-=una c_anti_d8d extra_-de semillas- en _el espacio-__:<Jcu_p~do_.por_.:una. ___ poblaciqn _~(;()_rt 
_i?dl_s;persi6ri lirrlitada; ,el resultado no _serf a, ·necesariamente,_ un a_umenio/m -la tasa .de i--9cllltamlent_o_;-pUes ,;• 
~i;;i~poblaci6n_ .p6dria· sufii--. cie·.-una· alta rnortalidad _denso~dependie11te; Por estas razones, ,:tanto=-(f) 81 
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nurnerO de.·_semil1aS dlspe~~mfS,iComo·_t?f 81:pati-tti-f8Spada1 'd0_ Qispersi6ri y:(;3FSlJ iriteracci_6n con.otros 
orQanismoS _(dispersore_s/~epredB~o_re~t_qeben~se_tJo_ma~os e_':l cbris=ide~c_i_6ri al intentBr-evaluar, de 

. manera. crlt_ic:a_' sf_ una -pqb:t~cron~re~_lme:~te,:sUtre __ d_e-:_urn:lfa:ci_On -_eri la ·_cti§pe_rSi6n_:-Ca _i_hteracCi6n . entre; e_stos 
_ tres_ -factoies-·· e~ __ Qu_i_z~S _--el, i~pedinj·entq~ irf}is'.'.ef ~19f~f pa.~a'..d~_n,o_sfr_ar;_::efr: condipi~_ne!f _.l'latura!B~, · la: 

exiSte.rici_cr -~e. _ limita~J6n~:_8n:_:I~ -· d,ispe_rnj6n:-- .y. __ : pa_!1l_\ !oQra.r_/ u_n' ._.m~yor.-_'. ent8nd_i_n,iento: -dB-_-; lo_s --ta<:_tores 
reSpo~_sabl8~-de: ma_ritt3ne_r_ la -~1t~.:."q!~e~)~a_Q __ 8rb?ref~-e.ri_-81•·~sqlJe_.n_f3otrop_iCa_!·.- <-. --.: , · __ '. ~--

coma se explica en el Recuadro 15.2. 
Lamentablemente, hasta el momenta se cuenta 
con pocos estudios experimentales que aclaren 
los beneficios que conlleva un mayor tamaiio en 
la semilla como para determinar cuanto beneficia 
el tamaiio la tolerancia a la sombra y cuanto la 
tolerancia al daiio (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 
pequefiitas ( < 1 mg de peso seco ). Estos autores 
llegaron a la conclusion 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 sf, 
que el establecimiento de estas especies 
(tolerantes a la sombra y con semillas 
pequefi.itas) se encuentra restringido a sitios 
desprovistos de hojarasca (por lo general laderas 
pronunciadas) y donde no se presenten periodos 
secos prolongados (Metcalfe et al. 1998). Luego 
de estudiar varias espe9ies de arbustos de la 
familia Melastomataceae ( algunos de los cu ales 
producen semillas muy pequefias) Ellison et al. 
(1993) llegaron a conclusiones similares en la 
Estacion Biologica La Selva, en Costa Rica. 

El medio ambiente 

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

liberada por una planta de porte pequefio podria 
viajar muy lejos- o a limitaciones estructurales 
-una planta pequefia solo puede soportar semillas 
de determinado tamaiio. 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 mas pequefias pertenecen a los arboles 
del dose) (por ejemplo a ciertas especies de las 
familias Melastomataceae y Rubiaceae ). 

Se ha observado, ademas, 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 discutira mas 
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 (I 997) 
observaron que, en promedio, las semillas de los 
arboles de) dose! de un bosque de caatinga 
(bosques que crecen en suelos pobres en 
nutrientes) eran mas pequefias que las de un 
bosque aledaiio sobre suelos mucho mas fertiles. 
No obstante, en la Guyana central, y en suelos 
tambien relativamente pobres en nutrientes, 
Hammond y Brown (1995) encontraron mas 
especies con semillas grandes que en algunos 
bosques sobre suelos mucho mas fertiles ( en 
Panama y en Peru ) (Fig. 15.1). Tai diferencia 
obedecfa, segun ellos, a que los bosques de 
Panama y Peru presentaban un re15imeJt ,le 
perturbacion natural ( claros, derrumbes, erosion -- -
fluvial) mucho mas dinamico que el de los ·-. 
bosques de Guyana. En este ultimo sitio, la 
bajas tasas de perturbacion favoreceria la 
presencia de especies de semilla grande, dqiido 
probablemente a procesos de seleccion natural: la 
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RECUADRO 15.2 El tamai'io de la semilla coma una adaptaci6n al dai'io flsico. Kyle E. Harms 
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falta de claros en el dose! pondria en desventaja 
a las especies con semillas pequeiias por su baja 
capacidad para germinar y crecer bajo la sombra. 

La filogenia 

En !os ultimos aiios se ha analizado el patron 
de variaci6n de las semillas desde un punto de 
vista filogenetico y se ha observado que buena 
parte de esa variaci6n, atribuida en principio a 
necesidades regenerativas relacionadas con la luz 
solar, encuentra explicaci6n en el parentesco 
taxon6mico: las especies de una misma familia 
tienden a producir semillas de un mismo tamaiio 
(ya sea grandes o pequeiias) (Mazer 1990, Kelly 
& Purvis 1993, Lord et al. 1995). Asf, al 
comparar una serie de generos de plantas 
tolerantes a la sombra con otra serie de generos 
pioneros, Grubb y Metcalfe (1996) observaron 
que los generos tfpicamente tolerantes a la 

sombra tendfan a presentar semillas mas grandes 
que los generos tfpicamente pioneros (las 
observaciones se llevaron a cabo en los bosques 
lluviosos de las tierras bajas de Australia). Sin 
embargo, cuando compararon una serie de 
especies dentro un mismo genero, observaron 
que las especies tolerantes a la sombra tendfan a 
producir semillas de.,una masa similar a la de las 
especies pioneras. Para mas detalles sobre la 
importancia de la filogerria en relaci6n con 
estrategias ecol6gicas particulares consultar 
Westoby et al. (1995) y Harvey et al. J1995). 

Los atributos de la plantula 

El tamafio de la semilla tambien se puei!e 
correlacionar con una serie de atributos que 
presenta la plantula y que estan detenninados ya 
sea por su filogenia o por las exigencias 
ambientales. En efecto, tanto en los ~sques 
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africanos como en los neotropicales (Hladik & 
Miquel 1990, Kitajima 1992, Garwood 1996) se 
ha observado una estrecha relaci6n entre el 
tamafio de la semilla y la morfologia de la 
plantula: las especies de semilla pequeiia tienden 
a producir plantulas con cotiledones delgados y 
fotosinteticos, mientras que las especies de 
semillas mas grandes producen cotiledones 
gruesos y no fotosinteticos ( estos ultimos fun gen 
como reserva de carbohidratos y nutrientes 
minerales). Los cotiledones fotosinteticos resultan 
ventajosos en los claros de! bosque (allf conviene 
crecer rapidamente pues el claro se puede cerrar 
en cualquier momento ), pero una semilla pesada y 
con cotiledones de reserva esta mejor equipada 
para sobrevivir en la penumbra (aunque esto 
signifique crecer mas Ientamente) (Kitajima 
1996a, Fenner & Kitajima, en imprenta). 

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

Por Io general, dentro de una misma especie 
el tamaiio de la semillas es bastaote similar. Sin 
embargo, no es raro encontrar especies que, con 
todo y tener semillas graodes, duplicao y hasta 
triplican el tamafio de las mismas (p. ej., Janzen 
1977, 1982). Es nias, se han observado casos de 
arboles, como Rheedia edulis, que hao llegado a 
producir semillas viables hasta dieciseis veces 
mas grandes que el promedio (Dirzo & 
Dominguez 1986). 

Aunque la variaci6n intraespecffica en el 
tamafio de las semillas no se ha estudiado con 
gran detalle en Ios tr6picos, en Ia zona templada 
se lleg6 a Ia conclusi6n -luego de estudiar 39 
especies de arboles-, de que, a nivel de especie, 
la variaci6n mas significativa se observaba dentro 
de un mismo individuo (annque en 37 especies la 
variaci6n de un individuo a otro tambien fue 
significativa) (Michaels et al. 1988). Ahora bien, 
dentro de una misma especie, Ia variaci6n en el 
tamaiio de las sernillas puede deberse a ( 1) 
variaciones en el numero de semillas producidas 
por cad a fruto ( como ocurre con el arbol 
de Guanacaste, Enterolobium cyclocarpum) 
(Janzen 1982) o (2) a condiciones ambientales 

particulares, por ejemplo, humedad de! suelo ( en 
cuyo caso las sernillas estarfan compitiendo por 
un recurso escaso). Tal es el caso de Jug/ans 
major, arbol de la zona templada (Stromberg & 
Patten 1990). 

Varios estudios te6ricos se han dedicado a 
explorar las ventajas y desventajas que ofrece la 
variaci6n en el tamaiio de las semillas. Uno de 
Ios primeros modelos, propuesto por Smith y 
Fretwell (1974), sugiere que los progenitores 
maxirnizarfan su aptitud genetica invirtiendo la 
rnisma cantidad de recursos en cada semilla, o 
sea, produciendo sernillas de igual tamafio, y 
que, en caso de que ocurriera un cambio 
ambiental, por ejemplo, una disminuci6n en la 
cantidad de recursos, lo que variarfa seria el 
mimero de semillas producidas, no su tamafio. EI 
modelo de Geritz (1995), en cambio, sugiere que 
la variaci6n intraespecffica en el tamafio de las 
semillas podria ser el resultado, mas bien, de la 
competencia intraespecffica o interespecffica que 
se desata al momenta de! establecimiento de las 
plantulas. Varios estudios empiricos apoyao el 
modelo de Geritz. Por ejemplo, en Ia Isla de 
Barro Colorado, en Panama, se ha observado que 
los arboles de Virola surinamensis que producen 
semillas pequeiias muestran . una tasa de 
remoci6n (por aves frugfvoras) mucho mas alta 
que los individuos que producen semillas mas 
grandes, lo cual faci!ita su: dispersi6n y 
disrninuye su tasa de mortalidad·(ver Fig. 16.3) 
(Howe & Vande Kerckhove 1981). Sin embargo, 
las semillas mas grandes dan Ingar a plantulas 
mucho .mas vigorosas (Howe & Richter 1982, 
Howe et al. 1985; ver tambien Gonzalez 1993) y 
con mayores probabilidade.s de sobrevivir en el 
largo plazo que una plantula proveniente de una 
semilla pequeiia. Este es, entonces, un caso claro 
de competencia intraespecffica donde a nivel de 
Ia poblaci6n se favorece la variedad en el tamafio 
de las semillas. Algo similar se ha observado en 
la pa!ma Sabal palmetto en la zona subtropical:· " 
las semillas graodes producen plantulas ma~ • 
vigorosas que las semillas pequefias, pero al • , ::.:. -­
rnismo tiempo tienen menos probabilidades de 
gerrninar porque ciertas especies de escarabajos 
(Bruchidae) las escogen para depositar en ellas 
sus huevos y asegurarse asf una numerosa,

0 

descendencia (Moegenburg 1996). 
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La forma de la semilla 
y la distribuci6n espacial 
dentro del fruto 

La variedad 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 dispersion exitosa: algunas 
semillas, por ejemplo, est/in dotadas de alas y 
plumas para ser llevadas por el viento, otras 
tienen garfios o apendices, y otras eliosomas para 
ser dispersadas por animales (Harper et al. 1970). 
No obstante, muchas veces no es tanto el proceso 
de dispersion, sino las lintitaciones de! espacio 
en que se desarrolla la sentilla (dentro de! ovario 
de la flor) lo que finalmente influye en su forma. 
Tai es el caso de las familias Sterculiaceae 
(Theobroma), Lecythidaceae (Gustavia) y 
Palmae (Phytelephas), cuyas sentillas tienen una 
forma poligonal tfpica. 

En algunas plantas de alta montaiia se ha 
observado que la forma de la semilla influye en 
las posibilidades de colonizaci6n de un 
determinado micrositio (Chambers et al. 1991). 
Otras veces, como en algunas especies de zona 
templada de Gran Bretana, se ha visto que la 
forma estii relacionada con la Jongevidad que 
puede alcanzar la sentilla en el suelo luego de 
haber sido dispersada (Thompson et al. 1993): al 
parecer las semillas mas redondas sobreviven 
mas tiempo que las angulares (aunque este no fue 
el caso en Australia, doncje se estudiaron sentillas 
pertenecientes a un rango mucho miis amplio de 
habitats) (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 Leguntinosae (Janzen 1969, 
Center & Johnson 1974, Szentesi & Jenny 1995), 
pues I os 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 atenci6n a las consecuencias 
ecol6gicas que tiene la distribuci6n espacial de 
las semillas dentro de! fruto. En uno de Ios 
primeros estudios sobre este tema realizado en la 
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Isla de Barro Colorado, Augspurger y Hogan 
(1983) demostra,:on, al estudiar el arbol de! dose! 
Lonchocarpus pentaphyllus, que los frutos que 
contienen muchas semillas se dispersan a una 
distancia mucho menor que Jos frutos que 
contienen una sola sentilla. Pero, al ntismo 
tiempo, Jos frutos que tenian varias sentillas 
mostraban mayores probabilidades de contener 
por lo menos una semilla madura y viable. Por 
otra parte, Harms y Dailing (2000) mostraron, 
tambien en el mismo bosque, que la palma 
Atta/ea butyracea (= Schee/ea zonensis) pueden 
eludir la depredaci6n total, produciendo dos 
frutos, uno de! que brotarii una pliintula y otro 
para que los escarabajos depositen en el sus 
huevos y destruyan la semilla. 

Reservas alimenticias 
Las reservas energeticas contenidas en una 

sentilla -y que sirven para el establecimiento de 
las pliintulas- son una funci6n de la composici6n 
quimica 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 Jfpidos son el compuesto de almacenamiento 
por excelencia, pues su rendimiento energetico 
por unidad de peso es casi el doble que el de los 
carbohidratos; sin embargo, en las plantas Ia via 
metab6Iica para el desdoblamiento de los lipidos 
es poco eficiente desde el punto de vista 
bioquimico (Chapin 1989). 

Luego de estudiar el contenido de lipidos de 
una serie de semillas, pfovenientes en su mayoria 
de plantas de Ia zona templada septentrional y 
que incluian diferentes formas de crecintiento, 
Levin (1974) encontr6 que, proporcionalmente, 
los arboles tenian un mayor contenido dt: lipidos 
que !os arbustos y las herbaceas, y que ese 
contenido se podia correlacionar positivamente 
con el peso de la semilla. Convendria,' sin._ -
embargo, volver a analizar Jos datos de Levin a Ia·- .. 
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 
atenci6n que se le ha prestado a la relaci6n ~tre 
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la reserva de lipidos contenidos en la semilla y 
los distintos "sfndromes de dispersion" 
( discutidos mas adelante ), pues se podrfa 
predecir que en las semillas dispersadas por el 
viento el contenido de lfpidos seria alto -para 
minirnizar el peso de la diaspora-. 

Annqne en el neotropico son pocos los 
estudios qne han examinado en detalle el 
contenido de nutrientes minerales en las semillas, 
pareciera que este varia de nna 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 correlacion negativa entre 
el tamaiio de la semilla y su concentracion de 
minerales. Grubb (1996), por su parte, al estudiar 
diversas especies de arboles de los bosqnes 
lluviosos australianos, encontro nna relacion 
similar, pero esta vez entre la concentraci6n de 
nitrogeno y el peso de la semilla. Ahora bien, la 
reserva de minera!es qne se encuentra dentro de 
la semilla pue_de ser snficiente como para cnbrir, 
dnrante varios meses, los requerimientos de 
nitrogeno, f6sforo y potasio de las plantulas 
(Brookes et al. 1980, Kitajima 1992). Y es muy 
posible, tambien, que durante el estabiecimiento 
de las plantulas, las semillas que presentan una 
mayor reserva de minerales deban invertir 
menos, desde :el punto de vista metabolico, en Ia 
toma de nntri@ntes que las semillas con menores 
reservas alimenticias (Kitajima 1996b ). 

Depredaci6n de semillas 
De acuerdo con Janzen y Vazquez-Yanes 

(1991) cerca de Ia mitad de las semillas 
producidas por mas de! 90% de todas las especies 
de arboles de! bosque tropical mueren antes de 
gerrninar presas de animales y hongos. Incluso 
las que se encnentran protegidas por una cubierta 
dura o un endocarpio son atacadas por insectos y 
vertebrados. Ejemplo de esto son Ia palma 
Schee/ea zonensis (Bradford & Smith 1977), el 
arbol emergente Dipteryx panamensis (De 
Steven & Putz 1984), iapalma 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 arboi de! dose! Virola 
surinamensis, cuyas semillas contienen taninos 
(Howe et al. 1985). 

Las semillas pueden ser depredadas antes de 
la dispersion, es decir, cuando estan en pleno 
proceso de desarrollo, o bien, maduras pero 
todavfa en el arbol, o incluso cuando ya han 
caido al snelo pero no han sido dispersadas 
todavfa por un agente secundario ( como se 
explicara mas adelante). Tambien, pueden ser 
depredadas luego de la dispersion (pero antes de 
la germinacion). Entre los organismos que 
depredan las sernillas antes de la dispersion 
figuran Ios escarabajos, las avispas, las moscas y 
las polillas en su etapa larval. Estos animaies se 
desarrollan dentro de semillas y frutos qne se 
encuentran en proceso de maduracion, y, por Io 
general tienden a especializarse en una o unas 
cuantas especies hospederas (p.ej ., Janzen 1980, 
De Steven 1981, Harms & Aiello 1995, Johnson 
et al. 1995; ver tambien el capitulo 21). Aunque 
la depredacion previa a la dispersion es mas 
evidente y mas facil de cuantificar en las especies 
de semilla grande, tambien la padecen las 
especies de semilla pequefia. Greig (1993), por 
ejemplo, en la Estacion Biologica La Se! va, en 
Costa Rica, observo como las las diminutas 
semillas ( <I 0·'g) de ios arbustos de! genera Piper 
!es servian de aiimento a Ios insectos de Ios 
6rdenes Hemiptera y Coieoptera. 

Si bien ios depredadores de semillas tienden a 
consumirlas en su totalidad, algunos, como Ios 
roedores caviomorfos (Morris 1962, Forget 1990; 
ver Recuadro 16.1) y las horrnigas de hojarasca 
(Levey & Byrne Iif93) pueden actuar como 
dispersores. Por otra parte, el consumo parcial de 
semilias (por parte de herbfvoros y depredadores), 
podria ser mas comiin de lo que hasta ahora se ha 
informado en la literatura (Dirzo 1984, J-Iarms & 
Dailing 1997). Inciuso es muy posible que 
algunas especies se encuentren adaptadas para 
gerrninar pese a que parte de sus tejidos hayan. • 
sido comidos (Steele et al. 1993, Dailing et a( 
1997a, Harms et al. 1997; ver Recuadro 15.2). 

El efecto que Ia depredacion de semillas tiene 
en el crecimiento de Ia poblacion depende, ell,gran 
medida, de los factores que determinan el 
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reclutamiento de las plantulas. Si un 
reclutamiento exitoso se cifra mas en la cantidad 
de semillas producidas por la poblacion que en la 
disponibilidad de micrositios para germinar y 
establecerse, entonces, indiscutiblemente, el 
numero de semillas constituira 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 mas 
probable es que la competencia entre individuos 
reproductores resulte en un "exceso" de semillas 
con respecto al. numero de micrositios 
disponibles. En esas circunstancias, sin embargo, 
la perdida de hasta el 95% de las semillas (debido, 
por ejemplo, a la ;depredacion post-dispersion) 
tendria un efecto negligible en el reclutamiento de 
plantulas (p.ej_, Andersen 1989). 
Lamentablemente, s.on pocos los estudios que, de 
una fornm bien planeada y con una vision de largo 
plazo, se han dedicado a exarninar estos supuestos 
a la luz de la dinamica de las ·poblaciones de 
plantas (Louda 1989, Crawley 1997) y mucho 
menos en las numerosas especies del bosque 
humedo y lluvioso neotropical. 

La depredacion de semillas tambien parece 
ejercer una fuerte influencia (presi6n selectiva) 
sobre algunos de los atributos de] ciclo de vida de 
las plantas. En Costa Rica, por ejemplo, al estudiar 
una posible relaci6n entre las caracteristicas de las 
semillas (de varias especies de leguminosas) y la 
depredaci6n que sufrian a manos de cierta especie 
de escarabajos, Janzen (1969) encontro que las 
especies mas atacadas producian frutos menos 
pesados y con mas semillas, y; ademas mostraban 
un "fndice reproductivo" (expresado por Janzen en 
gramos de semilla por m" de dose!) nmyor que el 
de las especies que se encontraban libres de 
escarabajos. Janzen interpreto estos patrones como 
dos estrategias evolutivas adoptadas por las 
leguminosas. Las especies cuyas semillas eran 
atacadas por los escarabajos disminufan el peso de 
las semillas, pero al mismo tiempo aumentaban su 
mimero con el fin de saciar al depredador y esperar 
que por lo menos una parte de su producci6n 
escapara a la depredaci6n. Las otras especies, en 
cambio, evitaban la infestaci6n destinando parte de 
los recursos disponibles para laproducci6n de 

semillas a la fabricacion de compuestos 
secu_ndarios disuasivos (ver capftulo 19). 

Otra estrategia para evitar la depredaci6n 
masiva es recurrir a la produccion, tambien 
masiva, de frutos. En este caso, la poblaci6n 
entera produce sus semillas de manera sincronica 
luego de un intervalo no reproductivo mayor a un 
aiio (p.ej., Boucher 1981). La falta de semillas 
entre una fructificacion y otra limitarfa las 
poblaciones de depredadores de semilla. Al 
mismo tiempo, la· "superabundancia" durante la 
produccion sincr6nica los mantendrfa saciados. 
Al respecto, se han observado casos extremos de 
poblaciones que tienen ciclos de fructificacion de 
120 aiios; situacion que normalmente se asocia al 
monocarpismo (muerte de la planta luego de un 
unico episodio reproductivo ), como ocurre con 
muchas especies de bambu del sureste asiiitico y 
algunas del neotropico (Janzen 1976), incluido el 
ii.rho! del dose) Tachigalia ( = Tachigali) 
versicolor (Leguminosae; Foster 1977). Es 
preciso, sin embargo, valorar con mucho cuidado 
la hipotesis de] "depredador satisfecho" que se 
esgrime para explicar la produccion supra anual 
y sincronica de semillas. Esta supuesta 
"saciedad" aun debe ser probada en muchas de 
especies que exhiben una produccion masiva de 
frutos. La produccion sincronica de semillas bien 
podria ofrecer ventajas mas irnportantes para la 
perpetuacion de la especie (revisado por Kelly 
1994). Por ejemplo, en algunas especies de 
iirboles de la zona templada, la floracion 
sincr6nica parece estar dirigida miis bien a lograr 
uria polinizacion eficiente y no tanto a saciar a los 
depredadores (Nilsson & Wiistljung 1987, 
Norton & Kelly 1988}. Sin embargo, en el caso 
de Hybanthus prunifolius ( arbusto neotropical 
polinizado por abejas) se ha demostrado 
experimentalmente (Augspurger 1981, 1990) que 
la reproduccion sincronica se traduce no solo en 
una mayor produccion de semillas sino en una 
menor depredacion de estas. 

Igualmente importante resulta el momento-en•. · 
que ocurre la depredacion -antes o despues de la·· 
dispersion-, pues incide en el patron de 
distribucion espacial de las pliintulas. La 
depredacion previa a la dispersion reduge el 
tamaiio efectivo de la produccion de semilfas e 
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indirectamente reduce la distancia a la que estas 
pueden dispersarse para establecerse en un sitio 
apropiado (las probabilidades de que una semilla 
llegue a un sitio apropiado son proporcionales al 
mimero de semillas liberadas) (Harper 1977, 
Dirzo & Dominguez 1986; ver Fig. 15.2). Otro 
efecto indirecto de la depredaci6n previa a la 
dispersion podria ser una disminuci6n en la 
visitaci6n de los dispersores de semillas (una 
producci6n reducida podria resultarles poco 
atractiva) (Dirzo & Dominguez 1986). 

Por su parte, en la depredacion posterior a la 
dispersion influyen numerosos factores fisicos y 
bioticos, lo cual puede producir patrones de 
reclutamiento muy variados. Por ejemplo, las 
condiciones ambientales de un determinado sitio 
(el que se encuentre al descubierto o cubierto por 
una gruesa capa de hojarasca) 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 
!988a,b; Wtllson 1988, Schupp & Frost 1989). 
Otros antecedentes de la dispersion pueden 
afectar no solo la notoriedad de las semillas sino 
su apariencia, haciendolas mas o menos 
atractivas (p.ej., si han sido defecadas o 
regurgitadas). Pero, la depredacion 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 
tambien como el modelo de Janzen y Connell 
(discutido en detalle en los capitulos 18 y 19) 
resultan cruciales porque podriim ser, en gran 
parte, los responsables de la gran diversidad de 
especies de arboles que se observa en los bosques 
tropicales. Como la mayoria de las semillas cae 
debajo de! 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 aquf sus plantulas. 
Aunque el modelo de Janzen-Connell (ver una 
descripcion en la Fig. 19.3) se propane sobre 
todo a nivel de plantulas y brinzales, tambien se 
puede aplicar a la depredacion de semillas. En 

efecto, en numerosos estudios se ha encontrado 
una alta. depredacion de semillas en las cercanias 
de! arbol matemo (p. ej., Howe & Primack 1975, 
Janzen et al. 1976, Wright 1983, Clark & Clark 
1984, Ramirez & Arroyo 1987, Terborgh et al. 
1993). Pero, tampoco podemos generalizar. 
Podria darse el caso de que la saciedad de los 
depredadores locales (provocada por la 
superabundancia de recurses cerca de! arbol 
matemo) resultara en una denso-dependencia 
negativa en la depredacion, es decir, en una 
depredacion de semillas inversamente 
proporcional a la cercanfa de! arbol progenitor 
(Schupp 1988a, Augspurger & Kitajima 1992, 
Burkey 1994). Por ultimo, es importante tener en 
cuenta que el tipo de depredador (vertebrado o 
invertebrado) tambien influye en que se produzca 
o no el patron propuesto por Janzen y Connell. 

Dispersion de semillas 
La variedad de adaptaciones morfologicas de 

que hacen gala las plantas para dispersar sus 
semillas es realmente asombrosa en el tr6pico. 
En teoria tales adaptaciones se han desarrollado 
para: (1) escapar de los depredadores y de los 
patogenos que pueblan las cercanias de! arbol 
progenitor (Fig. 19.3); (2) colonizar los sitios 
mas favorables para la germinacion de las 
semillas y el establecimiento de las plantulas 
(sitios que, como los claros de! dose!, suelen ser 
poco predecibles en el espacio y en el tiempo ); 
(3) efectuar una dispersion lo mas "directa" 
posible, garantizandoles a las semillas la llegada 
a un sitio de reclutamient9 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 
simultanea. Las especies pioneras, por ejemplo, 
dependen en grado extrema de la colonizaci6n de 
sitios effmeros e impredecibles (p.ej., derrumbes . 
y claros de! dose!) y para ello han recnrrido,a_ 
adaptaciones como produccion copiosa de - -­
semillas pequeiias, reproduccion precoz y 
continua, y latencia (en sus semillas) (Swaine & 
Whitmore 1988). Aun asi, las sernillas de algunas 
de estas especies pioneras padecen altos gradis 
de depredacion cerca de los arboles matemos 
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(Dailing et al. 1998), lo que las obligaria a 
recurrir a estrategias de escape. Por ultimo, las 
semillas tambien pueden ser dispersadas 
directamente hacia los claros de! 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 dispersion 
de semillas 

Existen ciertas caracteristicas reproductivas 
que se repiten en diferentes es pecies de plantas y 
que se reconocen como "sfndromes de 
dispersion", ya que facilitan ese proceso por 
medio de ciertos vectores. Son pocas las fami!ias 
de plantas que presentan, todas, un fruto de una 
morfologia deterrninada o un sfndrome de 
dispersion unico (p. ej., Dipterocarpaceae, 
Myrsinaceae, Myristicaceae). Lo com(m, es mas 
bien, observar una gran variedad de sfndromes de 
dispersion, tanto en farnilias pequeiias (p. ej., 
Lecythidaceae, unas 280 especies) como en 
generos grandes (p. ej., Cordia, unas 250 
especies). En los bosques humedos y lluviosos 
neotropicales, mas de! 50 % de las plantas son 
dispersadas por animales frugivoros (Howe & 
Smallwood 1982), proporcion mayor que la 
observada en las zonas templadas (Jordano 1992) 
y los encargados de realizarla son, por lo general, 
aves y marnfferos, o incluso peces (p.ej., en los 
bosques ribereiios de! Amazonas) (Gottsberger 
1978, Goulding 1980, Kubitzki & Ziburski 1993). 

Los arboles emergentes y los de! dose! 
superior, asf como las lianas, suelen recurrir al 
viento como agente de dispersion (Gentry 1982), 
vector que al parecer es mas comun en las 
especies que necesitan de mucha lurninosidad 
para germinar y crecer (p. ej., las lianas y algunas 
legurninosas) (Augspurger y Franson 1988) que 
en las tolerantes a la sombra. Aunque algunos 
arboles de sernilla grande son dispersados por el 
viento (p. ej., Dipterocarpaceae, Ashton 1982; 
Legurninosae, Augspurger 1986), estas sernillas, 
sin embargo, no se dispersan bien, y 
metabo!icarnente son mas costosas de producir 
que una semilla pequeiia con alas o penachos, 
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cualidades que favorecen una dispersion mas 
efectiva al pi;rmitir regular la velocidad de 
descenso (Greene & Johnson 1993). 

En los bosques tropicales la funcion 
matematica para la dispersion de semillas 
(densidad de semillas vs. distancia de la fuente de 
semillas) se ha estudiado poco, de ahf que resulte 
dificil cuantificar la efectividad relativa de los 
diferentes agentes de dispersion. Con los escasos 
datos que se han publicado sobre patrones 
espaciales de dispersion, Willson (1993) llego 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 dispersion deben tomarse con suma 
cautela pues si la dispersion se ha evaluado en 
habitats abiertos o con el viertto a favor podrian 
obtenerse distancias de dispersion mas altas de lo 
normal. Lo rnismo es valido para los estudios de 
dispersion por vertebrados, solo que en este caso 
se suele subestimar la distancia maxima de 
dispersion. En este ultimo caso se ha observado 
que cuando los estudios le han prestado mas 
atencion a la conducta de! frugfvoro que al 
desplazarniento mismo de! animal, se han 
logrado registrar distancias de dispersion 
relativarnente grandes. En efecto, al estudiar la 
dispersion de semillas de arbustos pioneros por 
aves frugfvoras, Murray (I 988) observo que 
unicarnente 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 realizo 
en un bosque montano de Costa Rica, y en el se 
correlacionaron, por medio de radiotransrnisores, 
el desplazamiento de las aves y el tiempo que 
tardaban las sernillas en pasar por el tracto 
digestivo de estas). Jul!iot (1996), por su parte, 
encontro que los monos aulladores (Alouatta 
seniculus) excretaban las sernillas inge_ridas a una 
distancia promedio de 260 m de! individuo 
patemo, rnientras que Fragoso (19-97) informo 
que !os tapires (Tapirus terrestris) podiao -
excretar las semillas de palma ingeridas a unos ·2 
km de distancia de! grupo de palmas mas 
cercano. Por otra parte, un pequeiio numero de 
arboles y arbustos tropicales disper~a sus 
semillas en forma balfstica o explosiva,~p. ej. 
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Hura crepitans, Euphorbiaceae (Swaine & Beer 
1977) y Pentaclethra macroloba, Leguminosae 
(Hartshorn 1983), pero la distancia maxima de 
dispersion 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 distribucion espacial mas 
urtifonne (Willson 1993). 

Al evaluar las variables "densidad de 
semillas" frente a "distancia de! arbol matemo" 
se observa que cada especie muestra un patron de 
dispersion de semillas distintivo (Fig. 15.2); sin 
embargo, existe toda una serie de otros aspectos 
que tambien contribuyen a la variabilidad de 
patrones que exhiben incluso especies con un 
mismo sfndrome. La direccion de los vientos, por 
ejemplo, podria ser la responsable de la 
distribucion espacial asimetrica que muestran 
algunas semillas ( dispersadas por el viento) 
alrededor de! arbol matemo (Augspurger & 
Kitajima 1992). Lo mismo se puede decir de las 
semillas dispersadas por vertebrados: una 
distribucion espacial heterogenea bien podria ser 
el resultado de los habitos de alimentacion y 
anidacion de los dispersores (aves o mamiferos) 
(p. ej., Fleming & Heithaus 1981, Howe 1989, 
Julliot 1996) o de la costumbre de los animales de 
evitar los campos abiertos (Gorchov et al. 1993, 
Cardoso da Silva et al. 1996). Las consecuencias 
de! comportamiento de! dispersor en el exito de la 
dispersion de semillas se discuten ampliamente 
en las Recuadros 15.3 y ~5.4. 

Dispersion secundaria 
Aunque las ecologos le han prestado mas 

atencion a la dispersion inicial, la dispersion 
secundaria, o sea, la trayectoria que siguen las 
semillas despues de llegar al suelo tambien 
incide en el patron de distribucion espacial que 
muestren las plantas (Chambers & MacMahon 
1994). Los roedores caviomorfos (Dasyprocta, 
Myoprocta), par ejemplo, pueden transportar 
semillas a varias decenas de metros de distancia 
y enterrarlas alli (Hallwachs 1986, 1994; ver 
Recuadro 16.1 para mas infonnacion sobre la 
historia natural de estos animal es). Roedores 
pequeiios (Heteromys, Proechimys) tambien son 

capaces de realizar dispersion secundaria (Adler 
& Kestell 1998, Brewer & Rejmanek 1999). 

Las "hormigas de hojarasca" (Pheidole, 
Ectatomma) tambien son dispersores secundarios 
importantes, especialmente en las bosques de 
bajura. Dichas horrnigas remueven las pequeiias 
semillitas que se encuentran en las deposiciones 
fecales de las frugfvoros (Kaufmann et al. 1991) 
y las depositan en sitios apropiados para la 
germinaci6n y el establecimiento de las 
plantulas. Aunque ciertamente muchas de las 
semillas recogidas par estas hormigas son 
depredadas, tambien es cierto que algunas logran 
sobrevivir. En Costa Rica, por ejemplo, en la 
Estacion Biologica La Selva, Levey y Byrne 
(1993) encontraron semillas de! genera Miconia 
en aproximadamente una tercera parte de las 
colonias de honnigas de hojarasca examinadas, y 
observaron que las plantulas que emergfan de 
estos monticulos crecfan mucho mas rapido y 
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FIGURA 15.2 Curvas de dispersi6n de semillas, 
ajustadas estadfsticamente, para cuatro especies de 
a.I"boles: Trichilia, Eucalyptus, Platypodium y Picea 
(segtln Dirzo & Dominguez 1986), La .. Jinea 
punteada representa la curva de dispersi6n ~perada 
en condiciones de depredaci6n pre_v,ia a la 
dispersi6n (se espera una reducci6n de un 50 % en ~ 
la producci6n de semillas) y suponiendo que no hay ~ -
cambios en el fndice de visitaci6n de los 
dispersores. Si Ia producci6n de sernillas se reduce 
en un 50%, las especies estudiadas presentarian la 
siguiente reducci6n en sus patrones de dispersi6n 
espacial: Trichilia, hasta 3 m, Eucalyptus, hasta l~_ 
~ Platypodium, hasta 19 m, y Picea, hasta 48 m. · 
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RECUADRO 15.3 La eficacia de/ agente dispersor: un modelo conceptual jer8rquico. Eugene W. Schupp 

Mucha se ha hablado de·Ja "eficacia" del agente disperser, pero lo cierto es que el termino se emplea 
de una manera poco clara y sistematica. Para muches autores, palabras come "eficacia," "eficiencia," 
"corifiabilidad" y "calidad" apuntan a un mismo ·concepto, para otros, tienen significados distintos (Schupp 
1993). Aunque esto puede parecer un asunto trivial, -la carencia de sistematicidad terminol6gica impide 
una plena comprensi6n de las consecuencias ecol6gicas y evolutivas de la interacci6n entre .pfantas y 
diSPersores. A partir de estas consideraciones y tomando en cuenta las ideas desarrolladas por otros (p. 
ej., Herrera & Jordana 1981) se plantea en este recuadro el concepto de "eficacia del disperser". Con ello 
se· espera aportar un marco conceptual adecuado para evaluar el efecto de.Jes dispersores de semillas 
en l_a- din8.mica poblaciOnal-de las plantas (Schupp 1993). Una aproximaci6n similar ha_ sido de gran 
utilid8.d para estudiar-loS sistemas de polinizaci6n (p. ej.,- Herrera 1987, 1989). 

La. eflcacia del disperser se define coma la contri_buci6n del disperser al Sxito reproductivo de las 
,plantas y.se mide coma el nl.lmero de plantas adultas que resultan reclutadaS par la actividad misma de 
los dispersores. AunqLie esto es bastante dificil de estimar, es una labor de gran importancia. En efecto, 
del an8.lisis de los patrones de reclutamiento de plB.ntulas se puede aprender bastante, .pero las 
COnsecuencias demogic3.ficas de la dispersi6n van mas a/18. de la simple germinaci6n y ·establecimiento 
de una plantula (Grubb 19TT, Hubbell & Foster 1990, Schupp 1993, 1995; Herrera et al. 1994, Jordana 
& Herrera -1995, Schupp & Fuentes -1995); de ahf -que resulte ·fundamental estudiar, tambi8n, el 
recluta.miento de adultos~ 

El cuadro-que se presenta a continuaci6n resume las principales _componentes de la.eficacia de un 
disperser (modificado de Schupp 1993). D6sde la perspectiva de la poblaci6n de plantas, la eficacia de 
la-poblaci6n:de dispersoreS·es igual a la caotidad (nl.Jmero) de semillas que estos dispersan multiplicada 
par. la calldad del procSso de dispersi6n, es.decir; -por la_probabilidad de que las semillas dispersadas 
SobrBvivan-y.produzcan, en U_ltihia-instancia, UIJ nuevo adulto: 

Eficacia = Cantidad -x Calidad 

--~_:,::. __ = _ErL.Jil-_~i_Cc;lcia; e_l:-Co-ri,?<>~Snte· d"e __ ;Cariti_dad esta det_St:minado'.par-{1) ei .nl.Jmero de visitaS_ (Jue la 
,_, .. {_-p0bl8,ci6n·de _d_i.$p6rs6__re_s r_e_a_liza_a la-pla17ta p~ra consumirJrutos o semi_l_Ja1;,;_y por (2) el nUmero promedio 

;_~_e·se_i'nillas:que estos_.disp8rSan par vislta .. EI cc;>_mponente de palidad estB:determinado par (1)-.el tipo de 
>.fratami6nto qu_e- recibe la semflla oral_mente o en_ el tracto _digestiVo del disperser (destruye:la s_emilla, o 

__ :1a _regurgita o.defeca.-intaqta_) ·y;por_.(2)"-e_l patron ·espacial-de.-dispersi6n de la_ semilla (Bgrupada o 
-_esparcida,"__en sitios adecui:!d_os _o n_o adecuados para l_a germinaci_6n). A su _vez, ·cada uno de estos cuatro 
_:de_t_er_rfliri_antes se_ en~UerJfrl:i __ condiciona,do pO_r · las _ caracterfsticas. def disp_e_rsor y -_ de la -planta. Par_ 

. '~: ~jeffiJ)l_tj; :9_1 -nU,j,E!ro _ prornedio ·de senlma:s dispersad_as _por-vislt~ es_ una fun_ci6n de ( 1) el_ nUmero de 
:-·i~:,,setnil_las consumida_s o __ mariiptila_das, pcit.vlsrta __ ,y-(2) la probabilidad de-:que la semilla consumida o · 
->JTI_a:nip~l~da_·_s_eB· dispers~da· lejos- del -_cirbol materno. --Al. mismo tiempo, ·estos dos eventos ·estan· 
·- ·.-determin8_dos-.-por---1as .cara_cterfsticas_ del_-dispersor = (dieta_ ·.y tamaflo_ del pico, por ejemplo) -y · par las 

caracteristicas de :la pianta · misma _ (iainaiio" del -f_ruto, dispasici6n espacial de Is semilla en el fruta, 
disp0Sic_i61'l:_"esp~ci~l·_d9_1·fruto:en,1a rElma)._· 

-_N6te5:e_Que ncis-encontl'aniOs ante un marco conceptual flexible: si bien el,concepto de eficacia se 
_ , ~:ha_ desarrolla_dO desd8_ -ia_-pei"sp_9ctiva- cJe: l?(s _ interacciones:_que tienen IUgar entrE! una pobfaci_6~ vegetal 
\\,Y)13.5 P~t;,laciO_ne_s.de-disPElrsores_qu-e_se-a!imentan de.ella,-tambi8n-es poSibfe considerarfo-a escala _de 
~-:: ·iri_dividuos;_.po_blatjones ·o_.-COm_unidad~s,_ y, asimismo, puede visu_alizarse -tanto desde l_a-perspectiva de 
-. -1os_-di_spersor8s -como-d6 _lits pl_an"tas. lgualment_e, la eficacia_ de __ la di5pe~i6n :pu_ede anal_izarse d_esde el 
- : ~p~_nt0_-d_6-Visia · de los_ ~n9flcios qlJe una. p0bJaCi6n de pfantas recibe ·de una comunidad _ de fruQivoros, o 
~,Qien,-desde,la perspec_tiva de·fos_ben_eficicis que una plan_ta individual.recibe de_ntro de una_poblaci6n. 

\\"({. -_A~rlque :_no_. se· tratl-de_· 1~ Lm_ica a;proXimaci6_n ~a_lida, esi~ yisi6n__jer.ifQuica de-la ·eficclcia del di_S-persor­
:;_.;:·_-resulta· ;de gra_n :-utilidad .porqUe _proporc_iona -_un .marco .conceptual• 1_6gico ·pa_ra orga_nizar, Jos estudios 
·/:;~_6ri_co:5_,y__.-ef11:pfr_icoS.:_sObre-_dispers_i6n_d_e Sertiillas y abliga_ a recanocer-_la muttitud de factores que, en· 
_-_-,,COnjUnto;0contribuyen·-a1 _<iexito" dS-·la di_sper_siOn- de sem_illas: _Cuando se ·utiliza -este_·marco .conceptual, 
,-- . .--,esulta ·evid0nte,- po[,_-:l!!jemplo,- _lo arrieSgado -_que resulta __ determinar la importancia. relativa ·de los 

.: _dj_~persores de una pJanta pa_rtiendO Unicamente de un eStlrila_do sob re el nflmerO-de semillas dispersadas ...___ 
'.'.:-pQr esp9c_ie"_(es.decir, parti~ndo Unicamente del camponente·cuantitativa-de.la efi_cacia)_. fi_j1il.s_aUn, este 
-:·_.-ina:rco conceptual conStituye·:un m~dio para_.cuantificar y com·parar.la eficacia de-diferentes especies de 
-. dispersores _y para investigar los atributas que :hacen que un ·-dispersor sea mas o _me_nos efi_caz. 

;j·; MBs aJ18. .de _16s aportes mencionados,-este marco collceptUal prciporGiona un flmdamento s61ido para 
. =--:ianzar p_reguntas,de matiz ecal6gico y evolutivo·sobre los sistemas·de dispersi6n·.-\~,Estara, por ejempla, 
/\J_ci ·efii::acia d-el dispersal' determinada· J)or Un atributc, _en· particu_lar?; ,i;el hecho_ de· ser cuantitativBITle-nte 
2::efi_caz-hace a· Un ·dispersor-cu_al_itativamente eticaz_?;. lQUB _consecuenciaS tendrfa · para =una:poblaCi6n de 

_:;:,p1_antas -un camb_io ·en .el __ grern_io·,de-dispersores (_fen{)meno _que fBcil[O_ente. __ podricl_· _suscita_rs_e _par: una 
-_/'a.Jtercici6_n def h.ibitat, la-fragmenta_c_i6n-a·la cacerfa excesiva)_?; l,depend8 la perslstencia de las plahtas 
·\\'.t~ los-servicios de una o unas _p6cas especjes de dispersares, aun cuando !es sirvan de·_aliITJerito a un· 
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grupo mucho ri,8s grande de-dispe_rso.res· potenciales? Preguntas coma estas, y_ otras mas, adquieren un 
m,_ayqr significadb dentr9 de/ contexto-de la eficacia_ de! disperser. Oespues de _todo, 18. visi6n_ de l_a eficacia 
es valiosa no tarito-por-las reSpuestas que puedci-_bin~ar sino-por las_preguritas.que ayuda a formular. 

Pri_;cipales ~~rhpori~~es--_d~--ia Btlc~Cia ·dei,J:il~p:e~or·SegUn una Vlsi6rl __ .je~rqt-;~-- (mo_ditiCEldo de Schupp 1993): · · 

Cantidad· de semlll~s dlspersadas 

NClmeip_dk Jislt~s-:dJ!"'.disper;;·_6_r (para arifu~~tk~e) 
Abu_lldaflc_iEl:lpCaYde[ .disperser - · · 
rnatri- .. - - . ' ;,c,/,?. ' 

'Rijti~rir/ad,ti::Jr~~~~ilicfa:~)-.esp~cl-~I_ YJJ~Hip_or~1-de las _V_i_sitas 

NUme:f04~: iertln1aS: a1spe:~ac1as:por: vi~~1_':·~'.-i- .. 
- N~01:~ro_de_.~rnil1a~_-nl~rlip_Uta_9a~.-:(iii_g1r[~_as; ___ capt~_taclaS) 

Pr_6b~/JilfQS~"cftfdJ~Per5i6r{Ce- una Stefini.!l.a .m·anipuJada . __ ... -·,';_--•-- ,•' _., ··->;c•'-•· . 

ca11dac1 ,<ie,iil~""';;,,llii · 
TipO d~_:t~.t~inf~_rjtq:~_ri'.fa:~6:pci_/_en_racto:---~_f$:e1tiv_o _ :·, 

1-as:semi_ll_~sr~~-;Q~_stfUV8ri?[Se;-danan;5>l>aSc1ii- intBcias 
Se,alt8ra.;ta: lai~nCicl, el -pcfrce_ntaje· dEl:gerfninaci6n 

'' •,,,,, ••• •,•• •. ,,. C •. '.', ,•,' • • • ••. • 

-': -~-;·_9alid8~{1J~i~:~-~J~{t]~~:~-:d_e~.O~~tw,_ l~r_:{5.ftii11a 
PatroriQl:,ae:1110\firh __ iS_hto _d_81·-_dis_f)e_rsor_,~',/ ;--- '. . . .. --, 
'::-?f/:~~l~(fo;~r6ti~:it:a:t~rc~S_el~~!6_n -~~l~m~_crcisi_tio -: :­
~i·f¾fr9n~):tSP~Cia.'l~s-wl8rriP,9rales,deimovirnieri_to- '~ · 

Ph~~~l~&~~t:~fa.~lposici!J{ 
i vana:c:i6n:enJa::aieta· ;"•--- - - ~ 

''.'") '-';"•"·•' ,,.·,o·• ,--.,_., 

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

Un caso particular de dispersion secundaria es 
el que realizan los escarabajos copr6fagos 
(Scarabaeinae).· Estos escarabajos localizan 
cualquier deposki6n fecal fresca y la entierran a 
profundidades que van de 2 a 12 cm, donde es 
consumida por _ sus laryas (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 semi!las" en el suelo (ver secci6n 
siguiente ). A diferencia de los roedores 
caviomorfos, pareciera que ni las hormigas ni los 
escarabajos copr6fagos transportan las semillas 
muy lejos (menos de 5 m), aunque ciertamente 
las "hormigas cortadoras" (Atta) constituyen una 
excepci6n: e!las pueden transportar un fruto o 
una semilla a mas de 100 m de distancia (F arji 
Brenner & Silva 1996, Roberts & Heithaus 1986, 
Dailing & Wtrth 1998). 

Latencia de semillas 
Aunque en los bosques humedos y lluviosos 

tropicales es bastante comun que las semillas 
germinen poco despues de la dispersion (p. ej., 
Ng 1977, Gonzalez 1991, Vazquez-Yanes & 
Orozco-Segovia I 990a), algunas especies 
presentan ya sea una germinaci6n tardfa, una 
latencia condicional o una combinaci6n de 
arribas. La germinaci6n de una semilla puede 
retrasarse por varias causas, entre ellas: baja 
capacidad de absorcion de agua por parte de la 
semilla, inmadurez fisiol6gica de! embri6n y 
presencia de factores qufmicos que controlan de 
manera end6gena la germinaci6n. Sin embargo, 
cuando una semilla presenta )atencia 
condicional, la germinaci6n depende mas bif!n 
de ciertas sefiales ambientales, tales con.i:o_ la 
luminosidad y la temperatura, las cuales-- · 
sefialarian, precisamente, el moment;·­
apropiado para que la plantula brotara. Los 
diferentes tipos de latencia de semillas en las 
plantas de los bosques tropicales se descvben 
en detalle en la Tabla 15. L ·· 
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RECUADRO 15.4 La eficacia def dispersor: c6mo determinarla. Eugene W. Schupp 

Cuantificar acertadamente la eficacia del dispersor es una labor extremadamente compleja. Supone 
integrar el estudio detallado del comportamiento del dispersor_y de las patrones espaciales de deposici6n 
de semillas con el estudio demogri3.fico de las.plantas que brotan de las semillas dispersadas. La mayorfa 
de las estudios 1ratan solamente a/gunos aspectos de la eficacia y si bien son valiosos para responder 
algunas preguntas especfficas, es preciso l~ar a cabo estudios mas completos. 

Disefiar un estudio para cuantificar la eficacia del disperi:ior requiere varias cosas, entre ellas, 
conocimiento del sistema ecol6gico, intuici6n biol6gica e imaginaci6n. Ciertamente no existen reglas 
fijas, pero es necesario contar con un mfnimo de ·informaci6n. Resulta fundamental, en primer lugar, 
conocer a fondo la poblaci6n de dispersores y su comportamiento. Aspectos coma el nUmero de 
dipersores potenciales, la tasa de visita a los-8.rboles en fruto y el comportamiento de forrajeo (tiempo 
que permanecen las semillas en el pico o tracto digestive, si las semillas son ingeridas -o tiradas 
directamente al suelo, tiempo que permanece el dispersor en los 8.rboles) ·pueden dar una idea de la 
cantidad de semillas dispersadas, asf coma del par que una determinada especie de dispe_rsor es o no 
cuantitativamente importante para la planta. 

Resulta importante, adem8.s, conocer los patrones de mo_vimiento que siguen a la ingesti6n de frutos 
o semillas; coma una _forma de estima_r los patrones espaciales de d8posici6n de seniillas, aspecto 
especialm9nte relevarite. En efecto, de acuerdo cOn Janze"rr(1970) y Connel/.(1971}, el patr6n espacial 
de deposici6n afecta de manera distinta la supervivencia de- las semillas y las.plB.ntulas, segUn sea su 
densidad y la c;jistancia a la que se encuentre el 8.rbol materno (ver Fig. 19.3). Este patr6n podria, 
entonces, utilizarse para estimar la supel'Vivencia relativa de las semillas en funci6n de la distancia a la 
que son -dispersadas. Sin embargo, -.independientemente de_ que exista una relaci6n entre _la 
sobrevivencia de semi/las dispersadas -y la distancia del 8.rbol _ materno, · el patr6n de deposici6n de 
semillas dispers_adas por animales es muy heterogeneo, y, en muches c_asos,)a_ supervivencia de las 

· ·sem_ill8s nO d~pende exc:luSivamehte de la distancia dBi_ Bfbol materno. De hecho, a v_eces resulta mas 
imPortante· el sitio al ·que Jlegue-la-semilla (ctaro reclente; claro maduro, sotobosque sombrfo) que fa 

-··distarlcia •misrtla ·a ·1a qUe-se encl.Jentre el Srbol materno.-Es mas, incluso dentro:del niismo-·sotObosque 
p_ueden d8.Jse .condiciones di_stintas para la ·supervivencia ·de la :s_emilla; par cuantOJa topog_raffa ejerce 

-- una claraJnfluellcia sabre la estructura de la vegetaci6n-y el .movirniento-de las aves (Lo_iselle_·& Blake 
· · 1999). Tambi8n es importante tomar· en consideraci6n_ la presencia o ausehcia de 8.rboles que-si_rven de 

:- .d_ormitorio·para monos (Julliof-1997) o, en el caso de los tapires, la ubicaci6n de los· siticis_preferidos para 
defeqar (Fragoso 1_997). Siri _emba_rgo, 10.esetic_ial, ya sea que los,patr9nes d,e dep0sici6n_._de semilfa.sean 

__ v_istos en fun~j6n de __ la distancia_ de la. fu_ente sem_illera o _ como par_ches .dis_cretOS;'. es que la_s 
.-_caracterfsticas escogidas.para analizar.d8terrhinado patr6n .searl cuantificables -tanto -,as relativas .al 
·arribo de la-sei"ni_lla com~ al est8.blecimient0 de lli-planta~. -

Una vez escogidos los aspectos con los que se.va a-.trabajar,.-los_patrones-esp!:lil'!iJ:J.les de dep0sici6n 
Plfede cuantificarse=de distintas maneras. Cuando se.trata-de especies de semil/a grande; el·patr6n de 

--~ deposici6n de los dispersores puede ubicarse directamente _en un' mapa_(Janzen et af.-1976), sin olVidar 
·:- ,que los roedores·pueden reducir y/o redistribuir su patr6n. Al·respecto, las patrones de deposici6n·Que 

trean.los roedores·se han estudiado siguiendo semillas_·mfircadas con hilos·(Forget 1996'.-Adler&.Kestell 
;1998), localizadores.magnetic6s (Alverson & Diaz 1989), o radioisotopos (VanderWaU 1997). Otros 

m0todos han dirigido su atenci6n·a/ movimiento de las d_isperso_res; ~n Espana, par ejemplO,.para estimar 
el patr6n d6 deposici6n-de semil/as de prunus.mahaleb se r8curri6 a la observaci6n dire_cta del vuelo de 

, _las ·aveS_y __ esa _informaci6n se:combin6 con dato_s sabre_ el .nUmero-d_e SemillaS consurnida_s pOr visita 
~(Jordana·& Schupp 2000)" En;un.bosque de b~jura en Costa Rica,._Loisell8.y:Blake.(1999) estjmaron los 
pa_trcmes de dispersi6n de·-semillas_ colectando a\18s_',(c~n. redeS situadas en djJe'rentes ~BbitatS del 

---. bO~ue) y semillas pro_venientes-de _material fecal y regurgitaciones. En un bosque montano;_tambi9n en 
:·:_; Costa Rica; Wemiy ·(2000)-ie81iz6 obseivaciones directas .del.vuelo en_ 4 especjes_ de aves, _localizando 
',_·:'.,;JIJ8_go las semillas.regurgitadas, Qetecadas, o botacfas_ desde el pi_co,-Y a_no_tand_o el_ tipo de _hi3bl~t.en el 
_:/-__ q_ue alias cafan. Par .Ultimo, .$e han desarrdllado, mOdelos que combinan IOS.patro·nes-de movimiento del 
:>}iiSJ)ersor (coli radiolocalizadores) y _el tiempO ·que permB.necen las_Semillas en el tracto digestive (Murray­

:: .l988, Sun et al. 1997). 

_ Ahoffi bien, ademas de estudiar detalladamente la forma en que son dispersadas las semillas, es 
necesariO llevar a cabo ·un estudio demogr8.fico de las_plilntulas que brotan de esas semillas y esto._debe 

_ ,:.-~acerse, tambi8n, en tunci6n de las condiciones ambientales en que ocurre el establecimiento de lbs 
\_nuevos individuos. Recordemos que las probabilidades de _que una semilla llegue a: -un determinado 

l(Jgar, o -que sobreviva en -91, pueden ser ·bajas,- pero, a nivel de plcintula, las: probabilidades de 
'·_supel'Vivencia podrian ser.altas, o viceverSa.-Muchos __ investigadores consideran Que·er an8.lisis de la 
-E!ficacia de la dispersi6n deberfa terminar en la fase de establecirriiento de la plBntula, dado que las 

--~·estadios siguientes (brinzal, adulto) se encuentran tan distantes en el tiempo que 19 que Je·_ocurra a un 
'"indivjduo de- mayor·tamario, en terminos de su desemperio dentro-de la poblaci6n, .tiene poco que ver 

COn -JO que-'le ocurri6 a nivel de dispersi6n arias atras. Este· argumento Sugiere que la. fase_ de 
-~stablecimiento implica habertraspasado ci8rto umbral crftico y_ que lo que ocurra luego no tendra mayor 
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infl uencia en iias_ pfo_ba_biildade_s .de· p~r~a_n~nCia_ "de( i_ndi_v_lduo ·a; lal'Qo p_lazo .. ~irl 0fnb~_r§o,- ·auri'Que · las 
probabilidades _de_ qµe_ un)uven_H Pase_a_ una clase_.de-~r1;an_o.sup!3rior._estafl·detefm=l,n<idas tan_to_:p<>r 359 
eventos ,pr9c;t~ibles-_com·o impred_eci!j_les, _ as( ccin,().-:por-_ diferentes.· pr_()ce_sos-; _la~_J;On_~ecuetl_ci~- d_e:Jos 
evento~:-inicial.9s_ □e:_s_u-disRerSi6n _se _ve.!:Sn}eflejEld~~. (?O_I"! 0i:ryucha· fr~_uenciil. (Ror'._n!J .a_ecir_·s!~ri1pre). a lo 
Jargo d~ todo-,I_.:ci_cio de ~idci_-_de··Iifp!an~ (-ver-~§~u_pp_:--1Jt9_:n.-Es,t9 _no,-_signifiCa:q_u~--I~5,-_iny~_sti_g~cic;mes a _ 
nive!: de. sef!lilla; y';p_l_~r,tula t~ng_i;lrrpoco·;ya_lp(I?(~-J:~.-~-~--er.-.__~st9s,.~~C>~::e_5:ta?io_s'.:ti1?~_ei·J_ugar.-ta;,_mayo_r 
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La genninaci6n tardia, por su parte, es bastante 
comun en Jos bosques estacionales. En efecto, una 
semilla depositada en Ia estaci6n seca podria verse 
imposibilitada para absorber agua del suelo hasta 
comienzos de Ia estaci6n Iluviosa. Y Io mismo 
aplica para una semilla dispersada a finales de Ia 
estaci6n humeda: su genninaci6n podria ser 
pospuesta hasta inicios de la siguiente estaci6n 
humeda (para garantizarles a las plantulas el 
crecimiento necesario para sobrevivir a la estaci6n 
seca siguiente). De hecho, en Ia Isla de Barro 
Colorado, donde la estaci6n seca se puede 
prolongar unos cuatro meses, Garwood (1983) 
observ6 que mas de la mitad de las semillas de 185 
especies de plantas dicotiled6neas postergaron la 
genninaci6n par al menos cuatro semanas. Son 
raros las casos en que la germinaci6n se posterga 
par mas de un aiio, a excepci6n, quiza.s de las 
palmas (Braun 1968, Koebernik 1971). En 
Panama, par ejemplo, Ia palma Schee/ea zonensis 
dio pocas muestras de genninaci6n hasta dos aiios 
despues de que las semillas fueron dispersadas, 
pero Juego continua genninando regularmente par 
perfodos de cuatro meses (a principios y mediados 
de Ia estaci6n hlimeda), proceso que se prolong6 
hasta cuatro aiios despues de la dispersion (Harms 
& Dailing 1995). 

Latencia condicional 
En las tr6picos, la latencia condicional 

(conocida tambien coma Iatencia fisiol6gica, 

Jatencia facultativa o Jatencia forzada) se 
encuentra generalmente restringida a las semillas 
de especies pioneras (arboles, arbustos, lianas y 
malezas), las cuales dependen de un claro ode un 
terreno baldio para establecer sus plantulas. Dos 
mecanismos parecen estar asociados a Ia ruptura 
de la latencia condicional: la germinaci6n 
regulada par la luz y Ia genninaci6n regulada por 
la temperatura. La genninaci6n regulada par la 
luz -y desencadenada par los fitocromos 
(pigmentos vegetales )- se descubri6 inicialmente 
en las semillas de Ia Jechuga, pero ha sido 
ampliamente estudiada en las plantas de Ios 
bosques tropicales par Carlos Vazquez-Yanes y 
Alma Orozco-Segovia (Orozco-Segovia & 
Vazquez Yanes 1992). AI parecer este es el 
mecanismo que normalmente emplean las 
especies pioneras de semiIJa pequeiia, Ios 
higuerones estrangutadores y las helechos para 
detectar una abertura en el dose] (Vazquez-Yanes 
& Smith 1982, Perez-Garcia et al. 1982, Titus et 
al. 1990). Ahora bien, la genninaci6n estimulada 
par las fitocromos no depende tanto de la 
can ti dad de Iuz sino de su · calidad, 
especfficamente de Ia raz6n entre Iuz roja··(R; 
longitudes de onda 655-665 run) y luz roja Jejana 
(RL; longitudes de onda 725-735 nm) '(ver. 
detalles en el capftulo 6). Cuando la luz solar 
peg a en forma directa, su raz6n R :RL es cerca de 
1.2, mientras cuando pasa a !raves del dose] o de 
la hojarasca, mucha de Ia Iuz roja se fillia y la 
raz6n puede ser menor a O .5 (Vazquez-Yiines et 



TABLA J 5.1 Tipos de latencia seminal presentes en los bosques tropicales. La terminologfa es de Roberts (1973), 
Harper (1977), Fenner (1985), Garwood (1989), y Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia (1993), 

Ja "Recalcitrante" 
(rio hay latencia) 

La absorci6n de 
humedad da inicio a 
la germinaci6n. 
Semillas con alto 
contenido de 
humedad(40 a 70%) 

Ninguna Comun·. Muchas 
especies de llrboles 
presentan 
gerrninaci6.ri 
sincr6nica. Semillas 
sensibles a la 
deshidrataci6n; 
diffciles de almacenar 

Cerca de 65% de Jas 
especies de afboles 
de Malasia (Ng 1980) 

vazquez-Yane$ y 
Orozco-Segovia 
(1990a) 

lb_ "Lateflcia 
breve" 

Suele presentar un 
bajo ·colltenido de 
humedad o 

Semanas Requiere de suelos 
hllmedos que 
propicien la 
absorci6n de agua. 

Swietenia (Alvare·nga 
& Flores 1988), 
Cavanillesia 

estructuias_ · (Garwood 1985) 
e:SJ}eciall~das · 

Ji "Gennin8ci6n_ 
iardia!;_- o"'laiencia• 

'_'lnnB.ti' 

-'Cubierta .seirtirial 
inipetµi~a_ble, 
madurez_-tardfa del 

M'eses o afios ·En aJgunas especies 
podria intenumpirse 
al pasar _por el tracto 

Mochas JeguminOsaS 
y palmas (Koebernik 
t971, Garwood 1983, 
Hanns & Dalling 
1995) 

. ·einb,ri<5§:~'.-con~] 
; :hormonal-.de:-la , 

-;/_-~~ri~~i6Jl_ 

· _ · digestivb de_,un 
' 0.niriuil--o .al-I)erforarse 
-1a ·_cubieitll ,seminat 
--L~;-fl-atunilez..i 0,6""-la 
1at~Il~ia" P~de Variar 

-·,. e~ J&,S :semilias de -umi 
rµis_nia-:c()_horte 
(het_erOinorfiSmo 
cr/ptico) ·· 

-\Es~·ie~ pj~~eras; _­
ctep·e~die_nteS ·cte 

-·c1aro_S:)'_-_malezas: La 
gemii11aci6n -se 

-"dispara'_'. gfacias.a 
condiciOnes 
aliibfentales 
flivota~leS para el 

-·establCdmiento de -
lasplantulas. 

, _" Tempe~~iura: ', 
·:,Helioc"arpus·y . _ 

· ·<·bchroma_ (Vaiquez­
, Yanes 1974) 

'Luz: .Cecropia 
(Vazquez-Yanes & 

. . Smith 1982) 

MCSes cuifi.os tPOCo -comun· en Jos 
:bosgues: trof)ical"es ?_ 

_Piper (Oro.ico­
·segovia & V~qtiez':­
•Yanes 1989) 

almad~namlentO·-

al. 1990). Cuando la raz6n R:RL es alta, las 

fitocromos que hasta el momenta se encontraban 
bioquimicamente inactivos (Pr) se activan (Pfr) e 

inducen la germinaci6n, 

La sensibilidad a la luz de algunas semillas ha 

sido comparada con la de una pelfcula 

Mlly_ conociga en los -
'boSqu_es __ templados 

~ ·;Alflartmth_us __ _ 
'(Washitani 1985) 

fotografica, pues la irradiaci6n necesaria, para 

activar el fitocromo e inducir la germinaci6n- es:· · 

muy baja (menos de 0,01 % a pleno sol) (Bliss & 
Smith 1985; Orozco-Segovia et al. 1993a). Tai 

sensibilidad permite que el mecanismo fun.~ione 

incluso en semillas que se encuentran enterradas 
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a varios milfmetros de profundidad. Al parecer, la 
raz6n 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 tfpica de! bosque 
humedo y lluvioso neotropical) permanecen 
latentes cuando se Jes expone a una raz6n R: RL 
baja, pero germinan cuando la raz6n es alta 
( como ocurre en los claros de] dose] o cuando se 
remueve la hojarasca de! piso de! 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 regeneraci6n (Vazquez­
y anes & Orozco-Segovia 1990b). En este punto 
vale la pena destacar que el grado de latencia 
condicional - en semillas cuya germinaci6n esta 
regulada por la luz- puede variar entre los 
individuos de una misma especie. Tal variaci6n 
dependerii de! tiempo que haya estado enterrada 
una semilla (p. ej., Piper umbel/arum; Orozco­
Segovia & Vazquez-Yanes 1989), de si ha pasado 
o no por el tracto digestivo de un dispersor (p. ej., 
Cecropia obtusifolia; Vazquez-Yanes & Orozco­
Segovia 1986) y de la calidad de la luz ambiental 

100 
-- Cecropia obtusifolio. -- Buddkjaco~ 

,.L--=~===::::::_ __ 
0.00 0.25 0.50 0.75 1.00 

Raz6n de htt R:RL 

Fl GURA 15 .3 Germinaci6n de dos especies 
pioneras de semilla pequeiia segiin sea la raz6n luz 
solar roja: luz roja lejana (R:RL) prevaleciente. Una 
raz6n R:RL alta se relaciona con un ambiente 
abierto; una raz6n R:RL baja con condiciones de 
sombra, como las que se dan en el sotobosque y 
debajo la capa de bojarasca (segUn Vazquez-Yanes 
& Orozco-Segovia 1990b). 

1.25 

que haya prevalecido durante su desarrollo en el 
fruto ("efecto · matemo"; p.ej., Piper auritum; 
Orozco-Segovia et al. 1993b). 

Por su parte, la germinaci6n regulada por la 
temperatura parece haber recibido menos 
atenci6n que la germinaci6n basada en el sistema 
de fitocromos y su base fisiol6gica no esta muy 
clara aun (Mayer & Poljak:off-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 
o 4 grados a unos 6 cm de profundidad ( en 
relaci6n con el sotobosque). Las semillas de 
algunas especies parecieran "despertar" de su 
latencia cuando las altas temperaturas derriten la 
capa suberizada de celulas que recubre a las 
semillas y Jes otorga permeabilidad (Vazquez­
Yanes & Perez-Garcia 1976, Vazquez-Yanes & 
Orozco-Segovia 1993). En otros casos, las 
fluctuaciones en la temperatura parecen afectar la 
actividad enzimatica 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 mas confiable para germinar que la luz 
misma, particularmente para las especies 
pioneras de semilla relativamente grande (mas 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 semi!las se habfan 
enterrado a unos 6 cm de profundidad (J. Dalling, 
datos sin publicar). Es mas, se demostr6 que los 
indices de germinaci6n fueron mayores cuando 
la temperatura no permanecfa estatica sino que 
mas bien fluctuaba. 

Banco de semillas 

Como consecuencia de la latencia, en el suelo 
se acumula una gran cantidad de semillas. A esta 
acumulaci6n se le denomina "banco de S<Vlillas", 
poblaci6n que por lo general se entuentra 



dominado por las semillas de unas pocas especies 
de arboles y arbustos pioneros en estado de 
latencia condicional (p. ej., Hall & Swaine 1980, 
Hopkins & Graham 1983, Lawton & Putz 1988, 
Dailing & Denslow 1998). El banco de semillas 
constituye la via mas importante para la 
regeneraci6n de las especies pioneras, mas 
importante incluso que el ntimero de semillas 
dispersadas ("lluvia de semillas"). Asf lo han 
confirmado los estudios de Putz y Appanah 
(1987) en los bosques lluviosos de bajura de! 
sureste asiatico y los de Lawton y Putz (1988) en 
los 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: ta! es el caso de aquellas superficies que 
se encuentran desprovistas de vegetaci6n por 
causa de los derrumbes (Guariguata 1990). En 
otros casos, la "lluvia de semillas" podria 
constituir una fuente de propagulos mas 
importante para la regeneraci6n de un bosque que 
el propio banco de semillas (por ejemplo en 
pastizales que han sido sometidos a fuegos 
constantes o cultivados por largos periodos de 
tiempo) (p.ej., Aide & Cavelier 1994, Aide et al. 
1995; ver detalles en el capitulo 23). 

La densidad de! banco de semillas parece 
variar mucho de una localidad a otra, pero no se 
sabe a ciencia cierta si esta variaci6n obedece a 
las caracteristicas intrfnsecas de los sitios 
estudiados o a las metodologfas empleadas 
(Garwood 1989, Dailing et al. 1995) (ver 
Recuadro 15.5). Pero, en terminos generales la 
densidad de! 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 j6venes ( cuyas semillas ademas poseen 
latencia); un mayor mimero 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 vegetaci6n circundante en la 
composici6n de) banco de semillas de un bosque 
sucesional se hizo evidente al realizar una 
comparaci6n entre bosques secundarios de 
Panama y bosques secundarios (de igual edad) de! 
Caribe costarricense. El banco de semillas de los 
bosques secundarios (15-20 afios) de Costa Rica 
estaba dominado por hierbas y ciperaceas, 
arbustos y lianas: estas especies constituyeron 
mas de! 75% de la riqueza y abundancia 
encontradas, situ_aci6n que se explica por la 
presencia de pastizales y campos baldfos 
aledafios (Dupuy & Chazdon 1998). En Panama, 
en cambio, los bosques secundarios estaban 
rodeados de bosques primarios y de bosques 
secundarios muy viejos. Alli, el banco de semillas 
es tab a dominado por semillas de arboles; de 
hecho, las hierbas, las ciperaceas y las lianas 
constituyeron menos de! 10% de la abundancia 
total encontrada y menos de! 36 % de la riqueza 
de especies (Dailing & Denslow 1998). 

A escala de unos pocos metros cuadrados, los 
bancos de semilla son muy heterogeneos, no solo 
en cuanto a densidad sino en cuanto a 
composici6n de especies, y constituyen, ademas, 
un testimonio silencioso de arboles ya 
desaparecidos pero que dejaron allf su semilla (p. 
ej., Saulei & Swaine 1988). En efecto, como la 
densidad de semillas decrece exponencialmente 
conforme nos alejamos de! arbol materno 
(Willson 1993, Laman 1996, Dailing et al. 1998; 
ver Fig. 15.2), y como normalmente las especies 
pioneras producen un gran mimero de semillas 
(Alvarez-Buylla & Martinez-Ramos 1992), las 
posibilidades de que se acumulen grandes 
cantidades de semillas-debajo de la copa de! arbol 
( o a unos pocos metros de ella) son muchas. De 
hecho, en la Isla de Barro Colorado, en Panama, 
bajo la copa de los arboles pioneros Miconia 
argentea y Cecropia insignis se contaron 9 000 
y 1 600 semillas m', respectivamente '(a 3 cm 
de profundidad), densidad que _disminuy6 
radicalmente a los 30 m de distancia- 'dd 
arbol materno (500 y 300 semillas m·';·: 
respectivamente) (Dailing et al. 1998). 

La densidad -y la diversidad- de! banco de 
semillas tambien disminuyen considerablel)lente 

• en funci6n de la profundidad (aunque se ptieden 
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RECUADRO 15.5 Metodologfas para el estudio de los bancos de semillas. 

Muchas de las preguntas sabre la regeneraci6n de las bosques tropicales pueden esclarecerse.a la 
luz de los bancos de semillas. Desde hace ya algllh tiempo las ec61ogos las examinan con el fin de 
comprender mejor el origen de las comunidades vegetales que brotan en ambientes alterados {par 
causas antr6plcas o naturales) y los patrones demogr8.ficos y de dispersi6n de semillas de las diferentes 
especies. Sin embargo, a pesar de las estudios realizados es diffcil a veces establecer algUn tipo de 
generalizaci6n porque en terminos generales no se han empleado metodologias estandarizadas. 

Al estudiar un banco de semillas, entonces, una primera consideraci6n resulta vital: la rel_ativa al'metodo 
de muestreo utilizado. Desafortunadamente pocos estudios-han lagrado caracterizar de manera adecuada 
la abund8ncia de semillas · presente en el suela, asf coma su camposici6n. En acasiones el nlliTiero de 
repeticiones ha sido muy reducida, en atras, las muestras individuales han Sida muy grandes, y en otra:_s se 
han presentado ambas problemas. Ciertamente las semillas que se encuentran en el suelo-presentan _una 
distrlbuci6n espacial muy heterog8nea, pero las serriillas de cada · especie Sn particular tienden a estar 
agrupadas (esta refleja, en parte, la distribuci6n de los·B.rboles en.fruta, 8.rboles-.que.en Ultima instancia son 
las "formadores" de las bancas de semillas). Par lo tanto, al estimar la densidad del b8.nco de semillas de 
tina comunidad de plantas, es mejor tomar muchas muestras peqi.lefias qu9 pocas grarides par unidad: de 
8.rea (ver ejemplos en Bigwood & lnoye 1988, Benoit et al. 1989, Butler·& Chazdon.1998). 

La profundidad a la que se tomen las ·muestra_s-ta.mbi8n afecta 81 c8:lcuk> de la ·denSid8.d del banco 
de semi118s. Recordemos que la densidad-de semillaS-disminuye conforme aumenta 1a·profundidact·(Putz 
.1983, Young, _1985, _ Dailing et al. 1998). De 43 estudios:que se han realizado en los t_r6pi_cos sob re bancos 
de $emillas, 8stos.han-tomado muestras a-2, 3, 5,.6; to; 12 y hasta.20 cm d8 profundidad:(Gal'Wood 
19_89);- Sin embargo, 91 criteria utili~do para sele_cciori_ar-_-u_na ·deterh1in8.da- pi'ofund_idad: ho se fia 
j~stifi~do adecuadamente. Si el- objeti_vo _del :estudio_. es,_ P9r ejemplq, exa_minar; los· f~ct(?_res qlle:_infl~yen 
_en--~1-estableci[rliento _temprano_- de _una especie _(y:·no tanto averiguar: la _de_ns_i_dad _o: __ l_a composi~i6[1 --

- fl6rf~tica_c det _banco de semillas), entonces con_v.iene va_riar __ las- .pr9tu_octid_ades .-,de .. mU~streo para 
deter"minar, asi, hasta· que punto una pl8.ntula es capai de emerger con_8xifo-hasta la,:_Sup_erfici_8. 

- -_._, - • - -. __ -. C'.- ·- •• • 

E_n-r'§!alidad,.la·mayorfa de las estudio_s de bam::o_S-d_e-s;emrnas·intent_a estimar:-la tracci6n_-·cte s_emillas 
que: ·es_ c;apaz _de ·germi_nar en detBrminadas co.ndidones ar:nbie_ntales -y nq -nece_s~rian,_ent_e :.1a ·cantidad ·· 

_ tOtal-de_·_S&millas.-vi_a_bles en-la muestra·. Par lo geneia_l, ~sta_ tetnica _s~ IIE!Vaia:ca_b()_-~n un i_~v~rn~d~rci;_ 
d_onde las_n,uestraS_-de. suelo. reciben el riego_neCes_8.rio. y_.se·1es._expOnt1·a _una: lu_milloS_idad _alfa,_ Ca~a­
plBntul_a;qlJe:emerge s_e anota y.-~e _identifica'._E_st~ metodo_tiene l~.ven_taj8. de_que las·inUestras:se:pu6ct8n; __ 
p_rocesar. rBpidamente, ademas_ de que mucnas· veCes es m_as·tacil· identi_fi_car un_a plclnt_Ul~. _,qi.le, ,uria-­
semilla, ~s necesario, ·ademas, que las pl8.ntulas c_uB_nten ·con las_ mejpfes con_dfcioi-ie_s para em_Ell'ger·y 
estQ·se logra extendiendo finamente las muestras de-S_u61o ·(:s:_5 mm de profundidad). (p8.11ing ·f#f-:BI. i 995). 
~n iJeneral, la mayoria de las plBn~la.s 9merge al Cfibo de· seis semanas· de e_xpos_ici6h-a luz ir,tenSa: 

Otra-tecnica consiste en pasar la muestia por·Una Serie de tamices-para.--.sepai'ar_-_asi las semillcls, 
perO esta. labor se dificulta cuando las semillas Son mlly peqµefias· o-el sllelo muy rico en humus. Erl 8ste 
tlltilTio ca.so; Se puede lograr q·ue la·r'nateria org3Jiigl·-s_alg~ ~.-_flote _agregando-una,_s_citu_d6n s8.turada-.de 

- cloruro ·.de_ calcio, pero la viabilidad de las .semillas podrfa verse afectada. Esta t8Cnica, sin embargo,_ -­
podrf a_ resultar" provechosa en estudios de semilla.s,-de especi9s ihdividuailes;.eri. parttcular d9:la$ _que 

:pre~ntan. laiencia innata (candici6n que _inipide la·-tie_rmin_aci6n _en Lin-_anibiein_te de:·invern_adero): \_a 
viaOilidad.de;lcis semillas extrafdas puede·-probarse hJ8go-por media de-la germinaci6n en:c_Bmclras 

-control_adas O por medic de una tin_ci6n Con cloruro de. tetrazo_lio" (si hay actiVidad- respiffitOria dentro del 
embri6n, este indicador tifie la semilla de color rojo) {Moore 1973). -

encontrar semillas viables a 20 cm de 
profundidad: Cheke et al. 1979, Enright 1985, 
Dailing et al. 1997b). Sin embargo, varian aun 
mas con las cambios estacionales -a una misma 
profundidad-. En efecto, la densidad de semillas 
que presenta un bosque a unos 3 cm de 
profundidad puede llegar a triplicarse a lo largo 
del aiio ( Chandrashekara & Ramakrishnan 1993, 
Dailing et al. 1997b ). A nivel de arbol individual 
(en especies pioneras, par ejemplo) puede 
aumentar hasta diez veces de una estaci6n a otra 

(Dailing et al. 1998). Cabe aclarar que a 
profundidades mayores a los 3 cm, se observa 
una variaci6n estacional menor en la densidad de 
semillas (Fig. 15.4), lo que sugiere una 
longevidad mucho mayor para las s_emillas que se 
encuentran enterradas a mayor profundidad. 

~ ----- ' 

Par otra parte, se ha observado que la limitada 
cantidad de reservas que poseen las semillas 
pequeiias las inhibiria de producir una plantula 
capaz de atravesar una capa de hojarasca muy -. 
gruesa (Molofsky & Augspurger 1992). Por esta 



1400 -- 0-3cm 

:;- 1200 
----o-- 3-6 cm 

- -- 6-9cm g 
--+-- 21-24 cm 

; 1000 

] 
~ 800 

-11 

J :,~-------+-----__..:_~ 
200 .-------

0 

Junio Septiembre 

Mesdel aiio 

Diciembre 

FIGURA 15.4 Densidad media de] banco de semillas 
(± 1 error estaJldar) en_el bosque de la Isla de Barro 
Colorado, Panama. Las mediciones se efectuaron en 
1993 a cuatro profurididades distintas y en tres 
periodos diferentes (segun Dailing et al. 1997b). 

raz6n, Garwood (1989) considera poco probable 
que una semilla enterrada a gran profundidad 
tenga mucha injerencia en la regeneraci6n 
vegetal que tiene lugar en los claros, excepto, por 
supuesto, cuando el suelo ha sido removido 
(como cuando un arbol es arrancado de raiz). 
Efectivamente, en los claros es muy comun 
observar aglomeraciones de pla.ntulas pioneras 
donde el suelo mineral ha quedado al 
descubierto, justo debajo de las raices expuestas 
de! arbol caido (Brandani et al. 1988, Putz 1983, 
Riera 1985). No hay que descartar, sin embargo, 
la posibilidad de que ta! preferencia obedezca a 
otras razones, por ejemplo a una irradiaci6n 
mayor (Putz 1983) o a una menor competencia 
subterranea (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 recuperaci6n de zonas que 
han sido alteradas a gran escala, por el paso de un 
huracan (p. ej., Frangi & Lugo 1991) o porque 
han caido presas de la deforestaci6n (capftulo 23), 
sino que tiene consecuencias, a escala evolutiva, 
en la estructura genetica de las poblaciones 
(Templeton_ & Levin 1979; Hairston Jr. & De 
Stasio Jr. 1988). Pese a esto, existen pocos datos 
confiables sobre la longevidad que puede 
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alcanzar una semilla. Tampoco se ha observado 
una relaci6n obvia entre la longevidad de la 
semilla y sus caiacterfsticas, o las caracterfsticas 
del sitio en que se encuentran. Aun asf, es muy 
probable que las semillas de los bosques 
tropicales de bajura tengan los indices de 
longevidad mas bajos, por la gran cantidad de 
depredadores y pat6genos gue habitan en sus 
suelos (Vazguez-Yanez & Orozco-Segovia 1993). 

En un principio, se intent6 medir la 
longevidad de las semillas en condiciones de 
laboratorio o bien en condiciones semi-naturales 
(semillas enterradas en latas o vasijas de 
ceramica llenas de tierra) (Castro Acuna & 
Guevara Sada 1978, Holthuijzen & Boerboom 
1982). Sin embargo, esta tecnica exagera la 
longevidad real de las semillas. Para obtener una 
estimaci6n real es necesario enterrar las semillas 
directamente en el suelo de! bosque y dejarlas 
expuestas a los depredadores, a los pat6genos y a 
las condiciones microambientales prevalecientes, 
ta! y como le ocurre a una semilla que ha sido 
dispersada en forma natural (Vazquez-Yanes & 
Smith 1982). Un metodo que se acerca bastante a 
este ideal consiste en enterrar las semillas dentro 
de un malla de tejido de nylon. Es mas, con este 
metodo se ha observado 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 
unos cuantos meses, otras un aiio y otras un poco 
mas (Perez-Nasser & Vazquez-Yanes 1986, 
Dailing et al. 1997b, Guariguata 2000). 

La supervivencia a corto plazo de las semillas 
puede estimarse tambien tomando muestras 
directamente de! banco de semillas en el suelo 
entre una fructificaci6n y otra y para cada especie 
en particular, y repitiendo el proceso varias 
veces. Al mismo tiempo debe coptrolarse ··1a 
entrada o "lluvia" de semillas al suelo. Por su 
parte, para estimar la supervivencia a Jai-gd~ · 
plazo serfa conveniente establecer parcelas 
permanentes de estudio para comparar la 
densidad de semillas que se presenta en aquellos 
sitios que alguna vez estuvieron poblad(!S por 
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especies "formadoras de bancos de semillas" con 
aquellos que nunca tuvieron este tipo de 
especies. Utilizando metodos como estos, 
Alvarez-Buylla y Martfnez Ramos (1990) y 
Dailing et al. (1997b, 1998) mostraron, en 
Mexico y Panama, respectivamente, que la 
longevidad de las semillas de las especies 
pioneras igualmente varfa segun la especie de 
que se trate. Algunas como las de Cecropia 
obtusifolia y C. insignis mostraron una 
longevidad menor a la esperada (al cabo de un 
aiio se observ6 una mortalidad > 90% ), otras, 
como las de Trema micrantha mostraron que 
pueden sobrevivir por lo menos una decada. 

Ahora bien, una longevidad tan dispar en 
semillas de especies con estrategias ecol6gicas 
similares --<:omo las pioneras- podrfa ser el 
resultado de un distinto grado de vulnerabilidad 
al ataque de pat6genos y depredadores, y no tanto 
el producto de un mecanismo fisiol6gico 
destinado a regular la duraci6n de perfodo de 
latencia (Vazquez-Yanes & Orozco-Segovia 
1993). En efecto, en los bosques de Panama se ha 
observado que la mayorfa de las semillas de 
Miconia y Cecropia (especies pioneras) mueren 
presa de los bongos pat6genos que se encuentran 
en el suelo (Dailing 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 podrfa ser un indicio de que buscan algun 
tipo de protecci6n contra los agentes pat6genos. 
Estas semillas, sin embargo, podrfan resultar 
atractivas para una gama todavfa mayor de 
depredadores y el enterramiento podrfa no ser 
suficiente protecci6n para escapar de el!os. Para 
terruinar, cabe agregar que para una especie 
pionera una cubierta seminal gruesa podrfa 
obstaculizar la pronta gerruinaci6n de las semillas 
recien dispersadas, aun cuando se encontraran en 
un claro apropiado (Dailing et al. 1997b). 

Pautas para 
investigaciones futuras 

Hemos pasado revista a mucho de lo que se 
conoce acerca de la dispersion, la depredaci6n y 
la gerruinaci6n de semillas en los bosques 

humedos y lluviosos neotropicales. Ha quedado 
claro, creemos, que este conocimiento se basa en 
el estudio de unas cuantas especies y de unos 
pocos lugares, de ahf que sea diffcil establecer 
algun tipo de generalizaci6n. Sobre las 
repercursiones de las caracterfsticas morfol6gicas 
y ecol6gicas de las semillas en los patrones de 
regeneraci6n, tanto a nivel interespecffico como 
intraespecffico, tambien se sabe poco. Sin 
embargo, se espera que en el futuro, y con el 
apoyo metodologfas estandarizadas se pueda 
obtener mayor inforruaci6n sobre las 
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F1GURA 15.5 Germinaci6n promedio (indicativa 
de la viabilidad de las sernillas) luegQ de Seis meses 
de enterramiento (+ l error estandar).·I;la de Bat:ro 
Colorado, Panama. Se trabaj6 con dos grupos de _""'- , 
semillas de arboles pioneros, a uno se le aplic6 ----. .. 
fungicida y el otro se dej6 tal cual. Las semillas se 
introdujeron en bosas de nylon semipenneables y se 
enterraron, unas bajo la copa del .irbol y otras a 30 
m del individuo adulto coespecifico mas cei.ano 
(segun Dailing et al. I 998). 



adaptaciones que a nivel local realizan las 
semillas, y sobre los factores geneticos y 
ambientales que influyen en tales adaptaciones. 

Ciertamente la dispersion secundaria y la 
depredacion de semillas arrojan un mayor 
conocimiento sabre la biologia poblacional de las 
plantas de los bosques neotropicales (p.ej., Levey 
& Byrne 1993, Horvitz & Schemske 1994), sin 
embargo, las mecanismos que regulan el "destino 
final" de una semilla en el suelo continuan siendo 
un misterio. Es posible que las patogenos sean 
Jos que en ultima instancia determinen las 
patrones de reclutamiento de las plantulas (a 
escala local), y es posible, tambien, que de 
acuerdo con la vulnerabilidad de los genotipos 
seminales, forjen la estructura genetica de las 
poblaciones adultas. Pero es realmente poco Jo 
que se sabe acerca de esto y mucho el trabajo por 
hacer: resta aun identificar el tipo de patogenos 
de que se trata, determinar su abundancia, su 
distribucion y su especificidad hospedera. 

Por otra parte, es preciso que la ecologia de 
semillas adopte una vision mucho mas amplia; 
una vision que contemple, en su totalidad, el 
ciclo de vida de las plantas. De esa forma, las 
cliferentes etapas de! proceso de regeneracion 
(polinizacion, maduracion de! fruto, dispersion, 
latencia, germinac10n, establecimiento de 
plantulas) podnin ser vistas como partes 
indisolublemente ligadas a un todo. Son pocas 
las ocasiones en que esto se ha logrado (Schupp 
& Fuentes 1995; ver tambien Herrera et al. 1994, 
quien brinda un ejemplo de la zona templada, y 
los estudios realizados por Henry Howe y sus 
colaboradores sobre la ecologfa de semillas de! 
arbol de! dose!, Virola surinamensis, en Panama). 
Sin embargo, si partimos de un marco de 
referencia mas amplio, la influencia que ejercen 
las caracteristicas de la semilla en la demografia 
de las plantas se hara evidente y estaremos mas 
cerca de llegar a emender las mecanismos que 
mantienen la diversidad de especies en los 
bosques tropicales. 

Es importante, ademas, que los ecologos 
interesados en el manejo de bosques se interesen 
tambien por el estudio de las semillas. Aspectos 
coma la dispersion y la gerrninacion de semillas 
resultan potencialmente cruciales para guiar el 
manejo de! bosque como en el caso de la tala 
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selectiva de la madera (Guariguata & Pinard 
1998) como para Ilevar a cabo faenas de 
recuperac10n de! bosque en pastizales 
abandonados y donde la sucesion secundaria 
procede muy lentamente (Cardoso da Silva et al. 
1996). Igualmente, un mayor conocimiento de 
Jos patrones de latencia que presentan las 
semillas nos puede ayudar a encontrar la mejor 
manera de almacenarlas (aspecto importante para 
las programas de restauracion) y un mayor 
conocimiento de las bancos de semillas nos 
puede ayudar a predecir con mas certeza los 
patrones de regeneracion que cabria esperar en 
un bosque secundario. 

Literatura citada 
Adler, G. H., & D. W. Kestell. 1998. Fates of neotropical 

tree seeds influenced by spiny rats· (Proechimys 
semispinosus). Biotropica 30: 677-681. ~ 

Aide, T. M. 1987. Limbfalls: a major cause of sapling 
mortality for tropical forest plants. BiotrOpica 19: 284-
285. 

Aide, T. M., & J. Cavelier. 1994. Barriers to tropical lowland 
forest restoration in the Sierra Nevada de Santa Marta, 
Colombia. Restoration Ecology 2: 219-229. 

Aide, T. M., J.K. Zimmerman,L. Herrera, M. Rosario, & M. 
Serrano. 1995. Forest recovery in abandoned tropical 
pastures in Puerto Rico. Forest Ecology and 
Management 77: 77-86. 

Alvarenga, S., & E. M. Flores. 1988. Morfologfa y 
germinaci6n de la semilla de caoba, Swietenia 
macrophylla King (Meliaceae). Revista de Biologia 
Tropical 36: 261-267. 

Alvarez-Buylla, E. R., & M. Martinez-Ramos. 1990. Seed 
· bank versus seed rain in the regeneration of a tropical 
pioneer tree. Oecologia 84: 314-325. 

Alvarez-Buylla, E. R., <1' M. Martinez-Ramos. 1992. 
Demography and allometry of Cecropia obtusifolia, a 
neotropical pioneer tree - an evaluation of the climax -
pioneer paradigm for tropical rain forests. Journal of 
Ecology 80: 275'290. 

Alverson, W. S., & A.G. Diaz. 1989. Measurement of the 
dispersal of large seeds and fruits with a- magnetic 
locator. Biotropica 21: 61-63. 

Andersen, A. A. 1989. How important is seed predation-to 
recruitment in stable populations of long-li"\re(: , 
perennials? Oecologia 81: 310-315. 

Armstrong, D. P., & M. Westaby. 1993. Seedlings from 
large seeds tolerate defoliation better: a test using 
phylogenetically independent contrasts. Ecology 

74: 1092-1100. '• 
' 

367 



368 

Ecologia y conservaci6n de bosques neotropicales ---------

Augspurger, C. K. 1981. Reproductive synchrony of a 
tropical shrub: experimental studies on effects of 
pollinators and seed predators on Hybanthus prunifolius 
(Violaceae). Ecology 62: 775-788. 

Augspurger, C. K. I 986. Morphology and dispersal 
potential of wind-dispersed diaspores of neotropical 
trees. American Journal of Botany 73: 353-363. 

Augspurger, C. K. 1990. Una Sei'ial para la Aoraci6n 
Sincr6nica. Pp. 201-218 en E.G. Leigh, Jr., A.S. Rand, 
& D.M. Windsor, editores. Ecologia de un bosque 
tropical: ciclos estacionales y cambios a largo plaza. 
Smithsonian Tropical Research Institute, Balboa, 
Panama. 

Augspurger, C. K., & S.E. Franson. 1988. Input of wind­
dispersed seeds into light-gaps and forest sites in a 
Neotropical forest. Journal of Tropical Ecology 
4: 239-252. 

Augspurger, C. K., & Hogan, K. P. 1983. Wind dispersal of 
fruits with variable seed number in a tropical tree 
(Lonchocarpus pentaphylus: Leguminosae). American 
JournaJ of Botany 70: 1031-1037. 

Augspurger, C. K., & K. Kitajima. 1992. Experimental 
studies of seed.ling recruitment from contrasting seed 
distributions. Ecology 73: 1270-1284 

Ashton, P. S. 1982. Dipterocarpaceae. Rora Malesiana 
Series 1, 9: 237-552. 

Baker, H. G. 1972. Seed weight in relation to environmental 
conditions in California. Ecology 53: 997-1010. 

Barclay, A. S., & F. R. Earl. 1974. Chemical anaJyses of 
seeds ill. Oil and protein content of 1253 species. 
Economic Botany 28: 178-236. 

Benoit, D. L., N.C. Kenkel, & P.B. Cavers. 1989. Factors 
influencing the precision of soil seed bank estimates. 
Canadian Journal of Botany 67: 2833-2840. 

Bigwood, D. W., & D.W. Inouye. 1988. Spatial pattern 
analysis of seed banks:· an improved method and 
optimized sampling. Ecology 69: 497-507. 

Bliss, D., & H. Smith. 1985. Penetration of light into the soil 
and its role in the control of seed germination. Plant, 
Cell and Envirournent 8 475-483. 

Boucher, D. H. 1981. Seed predation by manunals and 
forest dominance by Quercus oleoides, a tropical 
lowland oak. Oecologia 49: 409-419. 

Bradford, D. F., & C.C. Smith. 1977. Seed predation 
and seed number in Scheelea palm fruits. Ecology 
58: 667-673. 

Brandani, A., G.S. Hartshorn, & G.H. Orians. 1988. Internal 
heterogeneity of gaps and species richness in Costa 
Rican tropical wet forest. Journal of Tropical Ecology 
4:99-119. 

Braun, A. 1968. Cultivated palms of Venezuela. Principes 
12:39-103. 

Brewer, S. W., & M. Rejmfillek. 1999. Small rodents are 
significant disper~ers of tree seeds in a Neotropical 
forest. Journal of Vegetation Sc.ience 10: 165-174. 

Brookes, P. D., D.L. Wingston, & W.F. Bourne. 1980. The 
dependence of Quercus robur and Q. petraea seedlings 
on cotyledon potassium, magnesium, calcium, and 
phosphorus during the first year of growth. Forestry 
53: 167-177. 

Burkey, T. V. 1994. Tropical tree species diversity: a test of 
the Janzen-Connell model. Oecologia 97: 533-540. 

Butler, B., & R.L. Chazdon. 1998. Species richness, spatial 
variation, and abundance of the soil seed bank of a 
secondary tropical rain forest. Biotropica 30: 214-222. 

Cardoso da Silva, J. M., C. Uhl, & G. Murray. 1996. Plant 
succession, landscape management, and the ecology of 
frugivorous birds in abandoned Amazonian pastures. 
Conservation Biology 10: 491-503. 

Castro Acuna, R., & S. Guevara Sada. 1976. Viabilidad de 
semillas en muestras de suelo almacenado de "Los 
Tuxtlas", Veracruz. Pp. 233-249 en A. G6rnez-Pompa, 
C. Vazquez-Yanes, & S. del Amo Rodriguez, editores. 
Investigaciones sobre la regeneraci6n de selvas altas en 
Veracruz, Mexico. Compafi.ia Editorial Continental, 
Mexico, D. F. 

Center, T. D., & C.D. Johnson. 1974. Coevolution of some 
seed beetles (Coleoptera:.·Bruchidae) and their hosts. 
Ecology 55: 1096-1103. 

Chambers, J.C., & J.A. MacMahon. 1994. A day in the life 
of a seed: Movements and fates of seeds and their 
implications for natural and managed systems. Annual 
Review of Ecology and Sy_Stematics 25: 263~ 292. 

Chambers, J. C., J.A. MacMahon, & J.H. Haefner. 1991. 
Seed entrapment in alpine ecosystems: effects of soil 
particle size and diaspore morphology. Ecology 72: 
!668-1677. 

Chandrashekara, U. M., & · P.S. Ramakrishnan. 1993. 
Germinable soil seed bank dynamics during the gap 
phase of a humid tropical forest in the Western Ghats of 
Kerala, India. JournaJ ol'Tropical Ecology 9: 455-467. 

Chapin, F. S. 1989. The cost of tundra plant structures: 
evaluation of concepts and currencies. American 
Naturalist 133: 1-19. 

Cheke, A. S., W. Nanakorn, & C. Yankoses. 1979. 
Dormancy and dispersal of seeds of secondary forest 
species under the canopy of a primary tropical rain 
forest in northern Thailand. Biotropica 11: .. 88-95., ~ 

Clark, D. A., & D.B. Clark. 1984. Spacing dynamics of a:: 
tropical rain forest tree: evaluation of the Janzen­
Connell model. American Naturalist 124: 769-788. 

Clark, D. B., & D. A. Clark. 1985. Seedling dynamics of a 
tropical tree: impacts of herbivory and me~tem 
damage. Ecology 66: 1884-1892. 



i· 
_A-;, 

Clark, D. B., & D. A. Clark. 1991. The impact of physical 
damage on canopy tree regeneration in tropical rain 
forest. Journal of Ecology 79: 447-457. 

Connell, J. H. 1971. On the role of enemies in preventing 
competitive exclusion en some marine animals and in 
rain fores tress. Pp. 298-312 en P.J. den Boer & G.R. 
Gradwell, editores. Dynamics of populations. Center for 
Agricultural Publication and Documentation, 
Wageningen, The Netherlands. 

Crawley, M. J. 1997. Plant-herbivore dynamics. Pp. 401-474 
en M. J. Crawley, editor. Plant Ecology. Second Edition. 
Blackwell Science, UK. 

Dalling, J. W., M.D. Swaine, & N.C. Garwood. 1995. Effect 
of soil depth on seedling emergence in tropical soil seed 
bank investigations. Functional Ecology 9: 119-121. 

Dailing, J. W., & J.S. Denslow. 1998. Soil seed bank 
composition along a forest chronosequence in 
seasonally moist tropical forest, Panama. Journal of 
Vegetation Science 9: 669-678. 

Dailing, J. W., & R.Wilih. 1998. Dispersal of Miconia 
argentea seeds by the leaf-cutting ant Atta colombica. 
Journal of Tropical Ecology 14: 705-710. 

Dailing, J. W., KE. Harms, & R. Aizpnia. 1997a. Seed 
damage tolerance and seedling resprouting ability of 
Prioria copaifera in Panama. Journal of Tropical 
Ecology 13: 481-490. 

Dalling, J. W., M.D. Swaine, & N.C. Garwood. 1997b. Soil 
seed bank community dynamics in seasonally moist 
lowland tropical forest, Panama. Journal of Tropical 
Ecology 13: 659-680. 

Dailing, J. W., M.D. Swaine, & N.C. Garwood. 1998. 
Dispersal patterns and seed bank dynamics of 
pioneer tree species in moist tropical forest. Ecology 
79: 564-578. 

Denslow, J. S. 1980. Notes on the seedling ecology of a 
large-seeded species of Bombacaceae. Biotropica 
12: 220-222. 

De Steven, D. 1981. Predispersal seed predation in a tropical 
shrub (Mabea oocidentalis, Euphorbiaceae). Biotropica 
13:146-150. 

De Steven, D. 1994. Tropical tree seedling dynamics: 
recruitment patterns and their population consequences 
for three canopy species in Panama. Journal of Tropical 
Ecology 10: 369-383. 

De Steven, D. & EE. Putz. 1984. Impact of mammals on 
early recruitment of the tropical canopy tree Dipteryx 
panamensis in Panama. Oikos 43:207-216. 

Dirzo, R. 1984. Herbivory: a phytocentric overview. Pp. 
141-165 en R. Dirzo & J. Sarukh.in, editores. 
Perspectives on plant population ecology. Sinauer 
Associates, U.S.A. 

Dirzo, R., & C.A. Dominguez. 1986. Seed shadows, seed 
predation and the advantages of dispersal. Pp. 237-249 

Manuel R. Guariguata, Gustavo H. Kattan, Editores 

en A. Estrada & T. H. Fleming, editores. Frugivores and 
seed dispersal. Dr. W. Junk, The Netherlands. 

Dirzo, R., & A. "Miranda. 1991. Altered patterns of 
herbivory and diversity in the forest understory: a case 
study of the possible consequences of contemporary 
defaunation. Pp. 237-287 en P. W. Price, T. M. 
Lewinsohn, G. W. Fernandes, & W.W. Benson, editores. 
Plant-animal interactions: evolutionary ecology in 
tropical and temperate regions. John Wiley, USA. 

Dupuy, J.M., & RL. Chazdon. 1998. Long-term effects of 
forest regrowth and selective logging on the seed bank 
of tropical forests in NE Costa Rica. Biotropica 
30: 223-237. 

Ellison, A. M, J. S. Denslow, B.A. Loiselle, & D. Brenes. 
1993. Seed and seedling ecology of neotropical 
Melastomataceae. Ecology 74: 1733-1750. 

Enright, N. 1985. Evidence of a soil seed bank under rain 
forest in New Guinea. Australian Journal of Ecology 
10: 67-71. 

Estrada, A., & R. Coates-Estrada. 1991. Howler monkeys 
(Alauatta palliata), dung beetles (Scarabaeidae) and 
seed dispersal ecolo.gical interactions in the tropical 
rain forest of Los Tuxtlas, Mexico. Journal of Tropical 
Ecology 7:459-474. 

Farji Brener, A.G., & J. F. Silva. 1996. Leaf-cutter ants' 
(Atta laevigata) aid the establishment success of 
Tapirira velutinifolia (Anacardiaceae) seedlings in a 
parkland savanna. Journal of Tropical Ecology 12: 163-
168. 

Fenner, M. 1983. Relationships between seed weight, ash 
content, and seedling growth in twenty-four species of 
Compositae. New Phytologist 95: 697-706. 

Fenner, M. 1985. Seed ecology. Chapman and Hall, U.K. 

Fenner, M. & K. Kitajima. En imprenta. Seed and seedling 
ecology. en F. I. Pugnaire, & F. Valladares, editores. 
Handbook of functional plant ecology. Marcel 
Dekker, USA. 

Fleming, T. H., & E.R. Heithaus. 1981. Frugivorous bats, 
seed shadows and the structure of tropical forests. 
Biotropica 13:45-53 . .-

Forget, P.-M. 1990. Seed dispersal of Vouacapoua 
americana (Caesalpiniaceae), a rodent- dispersed tree 
species in French Guiana. Journal of Tropical Ecology 
6:459-468. 

Forget, P. -M. 1992. Seed removal and seed fate-in Gustavia 
superba (Lecythidaceae) Biotropica 24: 408-414. ., 

Forget, P.-M. 1993. Post-dispersal ·-pfedation--_and 
scatterhoarding of Dipteryx panamensis (PapilionaceaO,- -
seeds by rodents in Panama. Oecologia 94: 255-261. ·· 

Forget, P.-M. 1996. Removal of seeds of Carapa procera 
(Meliaceae) by rodents and their fate in rainforest 
in French Guiana. Journal of Tropical ~cology 
12: 751-761. -~ 

369 



370 

~~ologfa y conservaci6n de bosques neotropicales 

Forget, P.-M. 1997. Ten-year seedling dynamics in 
Vouacapoua americana in French Guiana: a hypothesis. 
Biotropica 29: 124-126. 

Foster, R. B. 1977. Tachigalia versicolor is a suicidal 
Neotropical tree. Nature 268: 624- 626. 

Foster, R. B. 1982. The seasonal rhythm offruitfall on Barro 
Colorado Island. Pp. 151- 172 en E.G. Leigh Jr., E.G .. 
AS. Rand, & D.M. Windsor, editores. The ecology of a 
tropical forest. Smithsonian Institution Press, U.S.A. 

Foster, S. A. 1986. On the adaptive value of large seeds for 
tropical moist forest trees: a review and synthesis. 
Botanical Review 52: 260-299. 

Foster, S. A., & C.H. Janson. 1985. The relationship 
between seed size and establishment conditions in 
tropical woody plants. Ecology 66: 773-780. 

Fragoso, J. M. V. 1997. Tapir-generated seed shadows: 
scale-dependent patchiness in the Amazon rain forest. 
Journal of Ecology 85: 519-529. 

Garwood, N. C. 1983. Seed germination in a seasonal 
tropical forest in Panama. Ecological Monographs 
53: 159-181. 

Garwood, N. C. 1985. The role of mucilage in the 
germination of cuipo, Cavanillesia piatanifolia (H. & 
B.) H.B.K. (Bombacaceae), a tropical tree. American 
Journal of Botany 72:895-905. 

Garwood, N. C. 1989. Tropical soil seed banks: a review. Pp 
149-209 en M.A. Leck, V. T. Parker, & R. L. Simpson, 
editores. _ Ecology of soil seed banks. Academic 
Press, USA. 

Garwood, N.-C. 1996. Functional morphology of tropical 
tree seedijngs. Pp. 59-129 en M. D. Swaine, editor. The 
ecology _ of tropical forest tree seedlings. 
UNESCO/Parthenon Publishing, France. 

Gentry, A.H .. 1982. Patterns of neotropical plant species 
diversity. _Evolutionary B_iology 15:1-84. 

Geritz, S. A. H. 1995. Evolutionary stable seed 
polymorphism and small-scaJe spatial variation in 
seedling density. American Naturalist 146: 685-707. 

Gonzalez, E. 1991. Recolecci6n y genninaci6n de semillas 
de 26 especies arb6reas del bosque hllmedo tropical. 
Revista Biologica Tropical 39: 47-51. 

Gonzalez, E. 1993. Effect of seed size on germination and 
seedling vigor of Virola koschnyi Warb. Forest Ecology 
and Management 57:275-281. 

Gorcbov, D. L., F. Cornejo, C. Ascorra, & M. Jaramillo. 
1993. The role of seed dispersal in the natural 
regeneration of rain forest after strip-cutting in the 
Peruvian Amazon. Vegetatio 107/108: 339-349. 

Gottsberger, G. 1978. Seed dispersal by fish in the inundated 
regions ofHumaita, Amazonia. Biotropica 10: 170-183. 

Goulding, M. 1980. The fishes and the forest. University of 
California Press, USA. 

Greene, D. F., & E.A. Johnson. 1993. Seed mass and 
dispersal capacity .. in wind- dispersed diaspores. Oikos 
67: 69-74. 

Greig, N. 1993. Predispersal seed predation on five Piper 
species in tropical rainforest. Oecologia 93:412-420. 

Grubb, P. J. 1977. The maintenance of species-richness in 
plant communities: The importance of the regeneration 
niche. Biological Reviews 52:107-145. 

Grubb, P. J. 1996. Rainforest dynamics: the need for new 
paradigms. Pp. 215-233 en P. S. Edwards, W.E. Booth, 
& S.C. Choy, editores. Tropical Rainforest Research: 
Current issues. Kluwer, The Netherlands. 

Grubb, P. J., & D.A. Coomes. 1997. Seed mass and nutrient 
content in nutrient-starved tropical rain forest in 
Venezuela. Seed Science Research 7: 269-280. 

Grubb, P. J. & D.J. Metcalfe. 1996. Adaptation and inertia in 
the Australian tropical lowland rain forest flora: 
contradictory trends in intergeneric and intrageneric 
comparisons of seed size in relation to light demand. 
Functional Ecology 10: 512- 520. 

Guariguata, M. R. 1990. Landslide disturbance and forest 
regeneration in the upper Luquillo Mountains of Puerto 
Rico. Journal of Ecology 78: 814-832. 

Guariguata, M. R. 2000. Seed and seedling ecology of tree 
species in neotropical secondary forests: management 
implications. Ecological Applications 10: 145-154. 

Guariguata, M. R., & lyl.A. Pinard. 1998. Ecological 
knowledge of regeneration from seed in neotropical 
forest trees: implications for natural forest management. 
Forest Ecology and Management 112: 87-99. 

Guzman-Grajales, S. M., & L.R. Walker. 1991. Differential 
seedling responses to litter after Hurricane Hugo in the 
Luquillo Experimental forest, Puerto Rico. Biotropica 
23: 407-414. 

Hairston, N. G. Jr., & E.T. De Stasio Jr. 1988. Rate of 
· evolution slowed by a dormant propagule pool. Nature 

336: 239-242. 

Hall, J.B., & M.D. Swain~. 1980. Seed stocks in Ghanaian 
forest soils. Biotropica 12: 256-263. 

Hallwachs, W. 1986. Agoutis (Dasyprocta punctata): the 
inheritors of. guapinol (Hym.enaea courbaril: 
Leguminosae) Pp. 285-304 en A. Estrada & T.H. 
FJeming, editores Frugivores and seed dispersal. Dr. W. 
Junk Publishers, The Netherlands. 

Hallwachs, W. 1994. The clumsy dance between agoutis'and 
plants: scatterhoarding by Costa Rican dry-- forest 
agoutis. Ph.D. dissertation, Cornell University, USA; -:-:.~ · 

Hammond, D.S., & V.K. Brown. 1995. Seed size of woody 
plants in relation to disturbance, dispersal, and soil type 
in wet neotropical forests. Ecology 76: 2544- 2561. 

Hammond, D. S., S. Gourlet-Fleury, P. van der Hoult H. Ter 
Steege, & V. K. Brown. 1996. A compilation ohmown 



Guianan timber trees and the significance of their 
dispersal mode, seed size and taxonomic affinity to 
tropical rain forest management. Forest Ecology and 
Management 83: 99-116. 

Hand, D. J., G. Craig, M. Takaki, & R.E. Kendrick. 1982. 
Interactions of light and temperature on 
seed germination of Rumex obtusifolius L. Planta 
156: 457-468. 

Harms, K. E. 1997. Habitat-specialization and seed 
dispersal-limitation in a Neotropical forest. Ph.D. 
Dissertation. Princeton University, New Jersey, USA 

Hanns, K. E., & A. Aiello. 1995. Seed-boring by tropical 
clearwing moths (Sessidae): Abberant behavior or 
widesprea'd habit? Journal of the Lepidopterist's Society 
49:43-48. 

Hanns, K. E., & J.W. Dalling. 1995. Observations on the 
seasonal consistency of germination timing for Schee/ea 
zonensis. Principes 39:104-106. 

Hanns, K. E., & J.W. Dailing._ 1997. Damage and herbivory 
tolerance through resprouting as an advantage of large 
seed size in tropical trees and lianas. Journal of Tropica1 
Ecology 13: 617-621. · 

Hanns, K. E., & J.W. Dailing. 2000. A bruchid beetle and a 
viable seedling from a · single diaspore of Attalea 
butyracea. Journal of Tropical Ecology 16: 319-325. 

Harms, K. E., J.W. Dailing, & R. Aizprua. 1997. 
Regeneration from cotyledons in Gustavia superba 
(Lecythidaceae). Biotropica 29: 234-237. 

Harper, J. L. 1977. Population biology of plants. Academic 
Press, UK. 

Harper, J. L., P.H. Lovell, & K.G. Moore. 1970. The shapes 
and sizes of seeds. Annua] Review of Ecology and 
Systematics 1: 327-356. 

Hartshorn, G. S. 1983. Pentaclethra macro/oba. Pp. 301-
303 en D. H. Janzen, editor. Costa Rican Natural 
History. The University of Chicago Press, USA. 

Harvey, P. H., A.F. Read, & S. Nee. 1995. Why ecologists 
need to be phylogenetically challenged. Journal of 
Ecology 83:535-536. 

Hastings, A. 1980. Disturbance, coexistence, history, and 
competition for space. Theoretical Population Biology 
18: 363-373. 

Herrera, C. M.1987. Components of pollinator "quality": 
comparative analysis of a diverse insect assemblage. 
Oikos 50: 79-90. 

Herrera, C. M. 1989. Pollinator abundance, morphology, 
and flower visitation rate: analysis of the "quantity" 
component in a plant-pollinator system. Oecologia 
80:241-248. 

Herrera,C.M., & P. Jordano. 1981. Prunus mahaleb and 
birds: the high efficiency seed dispersal system of a 
temperate fruiting tree. Ecological Monographs 
51: 201-221. 

Manuel R. Guariguata, GuStavo H. Kattanf Editores 

Herrera, C. M., P. Jordano, L. L6pez-Soria, & J.A. Amat. 
1994. Recruitment of a mast-fruiting, bird dispersed 
tree: bridging .. frugivore activity and seedling 
establishment Ecological Monographs 64: 315-344. 

Hewitt, N. 1998. Seed- size and shade-tolerance: a 
compartive analysis of North American temperate trees. 
Oecologia 114: 432-440. 

Hladik, A., & S. Miquel. 1990. Seedling types and plant 
establishment in an African rain forest. Pp. 261-282 en 
K. S. Bawa, K. S. & M. Hadley, editores. Reproductive 
ecology of tropical forest plants. UNESCO/Parthenon 
Publishing, France. 

Holthuijzen, A. M. A. & J.H.A. Boerboom. 1982. The 
Cecropia seedbank in the Surinam lowland rain forest. 
Biotropica 14:62-68. 

Hopkins, M. S., & A.W. Graham. 1983. The species 
composition of soil seed banks beneath lowland tropical 
rain forests in North Queensland, Australia. Biotropica 
15: 90-99. 

Hopkins, M. S., & A.W. Graham. 1987. The viability of 
seeds of rain forest species after experimental soil 
burials under tropical wet low land forest in north­
eastern Australia. Australian Journal of Ecology 
12: 97-108. 

Horn, H. S. and R.H. MacArthur. 1972. Competition among 
fugitive species in a harlequin environment. Ecology 
53: 749-752. 

Horvitz, C. C. & D.W. Schemske. 1994. Effects of 
dispersers, gaps and predators on dormancy and 
seedling emergence in a tropical herb. Ecology 
75: 1949-1958. 

Howe, H. F. 1989. Scatter and clump dispersal and seedling 
demography: hypothesis and implications. Oecologia 
79: 4 I 7-426. 

Howe, H. F., & R.B. Primack. 1975. Differential seed 
dispersal by birds of the tree Casearia nitida 

- (Flacourtiaceae) Biotrcpica 7:278-283. 

Howe, H. F., & W. Richter. 1982. Effects of seed size on 
seedling size in Viro}a surinamensis: a within and 
between tree analysis. Oecologia53: 347-351. 

Howe, H. F., & J. Smallwood. 1982. Ecology of seed 
dispersal. Annlial Review of Ecology and Systematics 
13: 201-228. 

Howe, H. F., & G.A. Van.de Kerckhove. 1981...{lemoval of 
wild nutmeg (Vrrola surinamensis) crops by birds. 
Ecology 62:1093-1106. · 

Howe, H. F., E.W. Schupp, & L.C. Westley. 1985. Early, -
consequences of seed dispersal for a neotropical triie' 
(Vrrola surinamensis). Ecology 66:781-791. 

Hubbell, S.P., & R.B. Foster. 1990. Structure, dynantics, and 
equilibrium status of old- growth forest on Barro 
Colorado Island. Pp. 522-541 en A.H. Gentryj,editor. 

371 



372 

Ecologia y conservaci6n de bosques neotropicales 

Four neotropical rainforests. Yale University 
Press, USA. 

Hurn, G. C. and S. W. Pacala. 1995. The consequences of 
recruitment limitation: reconciling chance, history and 
competitive differences between plants. Journal of 
Theoretical Biology 176: 1-12. 

Janzen, D. H. 1969. Seed-eaters versus seed size, number, 
toxicity and dispersal. Evolution 23: 1-27. 

Janzen, D.R. 1970. Herbivores and the number of tree 
species in tropical forests. American Naturalist 
104: 501-528. 

Janzen, D. H. 1976. Why bamboos wait so long to flower. 
Annual Review of Ecology and Systematics 7: 347-91. 

Janzen, D. H. 1977. Variation in seed size within a crop of a 
Costa Rican Mucuna andreana (Leguminosae). 
American Journal of Botany 64: 347-349. 

Janzen, D. H. 1980. Specificity of seed-attacking beetles in 
a Costa Rican deciduous forest. Journal of Ecology 
68: 929-952. 

Janzen, D. H. 1982. Variation in average seed size and fruit 
seediness in a fruit crop of a Guanacaste tree 
(Leguminosae: Enterolobium cyclocarpum ). American 
Journal of Botany 69:1169-1178. 

Janzen, D. H., & C. Vazquez-Yanes. 1991. Aspects of 
tropical seed ecology of relevance to management of 
tropical forested wildlands. Pp. 137-157 en A. G6mez­
Pompa, T. C. Whitmore, & M. Hadley. editores. Rain 
forest regeneration and management. UNESCO, France 
and Parthenon Press, UK. 

Janzen, D. H., G.A. Miller, J. Hackforth-Jones, C.M. Pond, 
K. Hooper, & D.P. Janos. 1976. Two Costa Rican bat­
generated seed shadows of Andira inermis 
(Leguminosae) Ecology 57: 1068-I075. 

Johnson, C. D., S. Zona, ~ J.A. Nilsson. 1995. Bruchid 
beetles and palm seeds: recorded relationships. 
Principes 39: 25-35. 

Jordano, P. 1992. Fruits and frugivory. Pp. 105-156 en M. 
Fenner, editor. Seeds: the ecology of regeneration in 
plant communities. Commonwealth Agricultural Bureau 
International, UK. 

Jordano, P., & C.M. Herrera. 1995. Shuffling the offspring: 
uncoupling and spatial disscordance of multiple stages 
in vertebrate seed dispersal. EcoScience 2: 230-237. 

Jordano, P., & E.W. Schupp. 2000. Seed disperser 
effectiveness: the quantity component and patterns of 
seed rain for Prunus mahaleb. Ecological Monographs 
70: 591 -615. 

Julliot, C. 1996. Seed dispersal by Red Howling Monkeys 
(Alouatta seniculus) in the tropical rain forest of 
French Guiana. International Journal of Primatology 
17: 239-258. 

Julliot, C. 1997. Impact of seed dispersal of red howler 
mo.nkeys Alouaqa seniculus in the understory of 
tropical rain forest. Journal of .Ecology 85: 431-440. 

Kaufmann, S., D.B. McKey, M. Hossaert-McKey, & C.C. 
Horvitz. 1991. Adaptations for a two-phase seed 
dispersal syslem involving vertebrates and ants in a 
hemiepiphytic fig (Ficus microcarpa: Moraceae). 
American Journal of Botany 78: 971-977. 

Kelly, C. K. 1995. Seed size in tropical trees: a comparative 
study of factors affecting seed size in Peruvian 
angiosperms. Oecologia 102: 377-388. 

Kelly, C. K. & A. Purvis. 1993. Seed size and establishment 
conditions in tropical trees; on the use of taxonomic 
relatedness in determining ecological patterns. 
Oecologia 94: 356-360. 

Kelly, D. 1994. The evolutionary ecology of mast seeding. 
Trends in Ecology and Evolution 9:465-470. 

Kitajima, K. 1992. The importance of cotyledon functional 
morphology and patterns of seed reserve utilization for 
the physiological ecology of neotropical tree seedlings. 
Ph.D. dissertation, University of Illinois, USA. 

K.itajima, K. 1994. Relative importance of photosynthetic 
traits and allocation patterns as correlates of seedling 
shade tolerance of 13 tropical trees. Oecologia 
98: 419-428. . 

Kitajima, K. 19%a. Cotyledon functional morphology, 
patterns of seed reserve utilization and regeneration 
niches of tropical tree seedlings. Pp. 193-210 en M. D. 
Swaine, editor. The ecology of tropical forest tree 
seedlings. UNESCO/Parthenon Publishing, France. 

Kitajima, K. 1996b. Ecophysiology of tropical tree 
seedlings. Pp 559-591 en S. S. Mulkey, R. L. Chazdon, 
& A. P. Smith, editores. Tropical forest plant 
ecophysiology. Chapman and Hall, USA. 

Kitajima, K. and C. K. Augspurger. 1989. Seed-and seedling 
ecology of a monocarpic tropical tree, Tachigalia 

. versico/or. Ecology 70: 1102-1114. 

Koebernik, J. 1971. Germination of palm seed. Principes 
15: 134-137. 

Kubitzki, K., & A. Ziburski. 1994. Seed dispersal io flood 
plain forests of Amazonia. Biotropica 26: 30-43. 

Laman, T. G. 1996. Ficus seed shadows in a Bomean rain 
forest. Oecologia 107: 347-355. 

Lawton, R. 0., & F.E. Putz. 1988. Natural distµrbance and 
gap-phase regeneration in a wind-exposed tropical 
cloud forest. Ecology 69: 764-777. 

Leishman, M. R., & M. Westoby. 1998. Seed size and 'i_hap~ . 
are not related to persistence in the soil in Australia in 
the same way as in Britain. Functional Ecology 
12: 480-502. 

Levey, D. J., & M.M. Byrne. 1993. Complex ant-plant 
interactions: rain forest ants as secondary d.isper.,ers and 
post-dispersal seed predators. Ecology 74:1802°1812. 



Levin, D. A 1974. The oil content of seeds: An ecological 
perspective. American Naturalist 108: 193-206. 

Loiselle, B.A., & J.G. Blake. 1999. Dispersal of melastome 
seeds by fruit-eating birds of tropical forest understory. 
Ecology 80: 330-336. 

Lord,~- M., M. Westoby, & M. Leishman. 1995. Seed size 
and phylogeny in six temperate floras: constraints, niche 
conservatism and adaptation. American Naturalist 146: 
349-364. 

Lord, J. M., J. Egan, T. Clifford, E. Jurado, M. Leishman, D. 
Williams, & M. Westoby. 1997. Larger seeds in tropical 
floras:consistent patterns independent of growth 
form and dispersal mode. Journal of Biogeography 
24: 205-211. 

Louda, S. M. 1989. Predation in the dynamics of seed 
regeneration. Pp. 25-51 en M. A. Leck, V. T. Parker, & 
R. L. Simpson, editores. Ecology of soil seed banks. 
Academic Press, USA. 

Mayer, A. M., & Poljakoff-Mayber, A. 1989. The 
germination of seeds. Pergamon Press, Oxford, U.K. 

Mazer, S. J. 1990. Seed mass of Indiana Dune genera and 
families: taxonomic and ecological correlates. 
Evolutionary Ecology 4: 326-357. 

Metcalfe, D. J., & P.J. Grubb. 1995. Seed mass and light 
requirements for regeneration in South-east Asian rain 
forest. Canadian Journal of Botany 74: 516-520. 

Metcalfe, D. J., P.J. Grubb, & 1.M. Turner. 1998. The 
ecology of very small-seeded shade tolerant trees and 
shrubs in lowland rain forest in Singapore. Plant 
Ecology 134: 131-149. 

Michaels, H. J., B. Benner, A.P. Hartgerink, T.D. Lee, S. 
Rice, M.F. Willson, & R.I. Bertin. 1988. Seed size 
variation: magnitude, distribution, and ecological 
correlates. Evolutionary Ecology 2: 157-166. 

Moegenburg, S. M. 1996. Sabal palmetto seed size: causes 
of variation, choices of predators, and consequences for 
seedlings. Oecologia 106: 539-543. 

Molofsky, J., & C.K. Augspurger. I 992. The effect of leaf 
litter on early seedling establishment in a tropical forest. 
Ecology 73: 68-77. 

Moore, R. P. 1973. Tetrazolium staining for assessing seed 
quality. Pp. 347-366 en W. Heydecker, editor. Seed 
ecology. Pennsylvania State University Press, USA. 

Morris, D. 1962. The behavior of the green acouchi 
(Myoprocta pratti) with special reference to 
scatterhoarding. Zoological Society of London 
Proceedings 139:701- 732. 

Murray, K. G. 1988. Avian seed dispersal of three 
neotropical gap-dependent plants. Ecological 
Monographs 58: 271-298. 

Ng, F. S. P. 1977. Germination ecology of Malaysian trees. 
III. Malaysian Forester 36: 54-65. 

Manuel R. Guariguata, Gustavo H. Kattan, Editores 

Ng, F. S. P. 1980. Germination ecology of Malaysian woody 
plants. Malaysian Forester 43: 406-437. 

Nilsson, S. G. & U. Wastljung. 1987. Seed predation and 
cross-pollination in mast- seeding beech (Fagus 
sylvatica) patches. Ecology 68: 260-265. 

Norton, D. A. & D. Kelly. 1988. Mast seeding over 33 years 
by Dacrydium cupressinum Lamb. (rimu) 
(Podocarpaceae) in New Zealand: the importance of 
economies of scale. Functional Ecology 2: 399-408. 

Orozco-Segovia, A. & C. Vazquez-Yanes. 1989. Light effect 
on seed germination in Piper L. Acta Oecologica 
10: 123-146. 

Orozco-Segovia, A. & C. Vazquez-Yanes. 1992. Los 
sentidos de las plantas: la sensibilidad de las semillas a 
la Iuz. Ciencia 43: 399-411. 

Orozco-Segovia, A., M.E. Sanchez-Coronado, & C. 
Vazquez-Yanes. 1993a. Light environment and 
phytochrome-controlled germination in Piper auritum. 
Functional Ecology 7:585-590. 

Orozco-Segovia, A., M.E. Sanchez-Cor~mado, & C. 
Vazquez-Yanes. 1993b. Effect of qiaternal light 
environment on seed germination in fiper auritum. 
Functional Ecology 7:395-402. 

Pate, J. S., E. Rasins, J. Rullo, & J. Kuo. 1986. Seed nutrient 
reserves of Proteaceae with special reference to protein 
bodies and their inclusions. AnnalS of Botany 
57: 747-770. 

Perez-Garcia, B., A. Orozco-Segovia, & R. Riba. 1982. El 
banco de esporas de helechos en el suelo de Los Tuxtlas, 
Veracruz. Boletfn de la Sociedad Botanica de Mexico 
43: 89-92. 

Perez-Nasser, N., & C. Vazquez-Yanes. 1986. Longevity of 
buried seeds from ome tropical rainforest trees and 
shrubs of Veracruz, Mfaico. Malaysian Forester 
94: 352-356. 

- Purata, S. E. 1986. Floristic and structural changes during 
old-field succession in the Mexican tropics in relation to 
site history and species availability. Journal of Tropical 
Ecology 2: 257-276. 

Putz, F. E. 1983. Treefall pits and mounds, buried seeds, and 
the importance of soil disturbance to pioneer species on 
Barro Colorado Island, Panama. Ecology 64: 1069-1074. 

Putz, F. E., & S. Appanab. 1987. Buried seeds, newly 
dispersed seeds, and the dynamics of a fowland forest in 
Malaysia. Biolropica 19: 326-333. 

Quintana-Ascencio, P. F., M. Gonza.Iez-Espirtosa, N. 
Ramfrez-Marcial, G. Domfnguez-V.izquez,..._ ,&.:.:.M. 
Martinez-Ic6. 1996. Soil seed banks and regeneration of 
tropical rain forest from milpa fields at the Selva 
Lacandona, Chiapas, Mexico. Biotropica 28: 192-209. 

Ramirez, N. & M. K. Arroyo. 1987. Variaci6niiespacial y 
temporal en la depredaci6n de semillas de~·copaifera 

373 



374 

Ecologia y c0nservaci6n de bosques neotropicales 

pubifl-ora Beath. (Leguminosae: Caesalpinioideae) en 
Venezuela. Biotropica 19:32-39. 

Riera, B. 1985. Importance des buttes de defacinement dans 
la regeneration forestiere en Guyane Franr;ais. Revue 
Ecologie (Terre, Vie) 40:321-329. 

Roberts, E. H. 1973. Predicting the storage life of seeds. 
Seed science and technology 1: 499-514. 

Roberts, T. J., & RE. Heithaus. 1986. Ants rearrange the 
vertebrate-generated seed shadow of a neotropical fig 
tree. Ecology 67: 1046-I057. 

Rockwood, L. L. 1985. Seed weight as a function of life 
form, elevation and life zone in neotropical forests. 
Biotropica 17: 32-39. 

Salisbury, E. J. 1942. The reproductive capacity of plants. 
Bell, London, U.K. 

Saulei, S. M., & M.D. Swaine. 1988. Rain forest seed 
dynamics during succession at Gogol, Papua New 
Guinea. Journal of Ecology 76: 1133-1152. 

Schupp, E. W. 1988a. Factors affecting post-dispersal seed 
survival in a tropical forest. Oecologia 76: 525-530. 

Schupp, E.W. 1988b. Seed and early seedling predation in the 
forest understory and in creefall gaps. Oikos 51: 71-78. 

Schupp, E.W. 1993. Quantity, quality, and the effectiveness 
of seed dispersal by animals. Vegetatio 107/108: 15-29. 

Schupp, E.W. 1995. Seed-seedling conflicts, habitat choice, 
andd patterns of plant recruitment. American Journal of 
Botany 82: 399-409. 

Schupp, E.W., & E.J. Frost. 1989. Differential predation of 
Weijia georgii seeds in treefall gaps and in the 
understory. Biotropica 21:200-203. 

Schupp, E.W., & M. Fuentes. 1995. Spatial patterns of seed 
dispersal and the unification of plant population 
ecology. EcoScience 2:f67-275. 

Shaw, M. W. 1968. Factors affecting the regeneration of 
sessile oak (Quercus petrea)·in North Wales. II. Acorn 
losses and germination under field conditions. Journal 
of Ecology 56: 647-666. 

SiJman, M. 1996. Regeneration from seed in a neotropical 
rain forest. Ph.D. Dissertation, Princeton University, 
Princeton, New Jersey, USA. 

Skellam, J. G. 1951. Random dispersal in theoretical 
populations. Biometrika 38: 196- 218. 

Smith, C. C., & S.D. Fretwell. 1974. The optimal balance 
between size and number of offspring. American 
Naturalist 108: 499-506. 

Steele, M.A., T. Knowles, K. Bridle, & E.L. Simms. 1993. 
Tannins and partial consumption of acorns: Implications 
for dispersal of oaks by seed predators. American 
Midland Naturalist 130: 229-238. 

Stromberg, J. C. & D.T. Patten. 1990. Variation in seed size 
of a southwestern riparian tree, Arizona walnut (Ju.glans 
inajor) American Midland ~aturalist 124: 269-277. 

Sun, C., A. R. Ives, H. J. Kraeuter, & T. C. Moennond. 
1997. Effectiveness of three turacos as seed dispersers in 
a tropical montane forest. Oecologia 112: 94-103. 

Swaine, M. D., & T. Beer. 1977. Explosive seed dispersal in 
Hura crepitans L. (Euphorbiaceae). New Phytologist 
78: 695-708. 

Swaine, M. D., & T.C. Whitmore. 1988. On the definition of 
ecological species groups in tropical rain forests. 
Vegetatio 75: 81-86. 

Szentesi, A, & T. Jermy. 1995. Predispersal seed predation 
in leguminous species: seed morphology and bruchid 
distribution. Oikos 73: 23-32. 

Templeton, A R., & D.A. Levin. 1979. Evolutionary 
consequences of seed pools. American Naturalist 
114: 232-249. 

Terborgh, J., E. Losos, M.P. Riley, & M. Bolanos Riley. 
1993. Predation by vertebrates and invertebrates on the 
seeds of five canopy tree species of an Amazonian 
forest. Vegetatio 107/108: 375-386. 

Thompson, K., & D. Rabinowitz. 1989. Do big plants have 
big seeds? American _Naturalist 133: 722-728. 

Thompson, K., S.R. Band, & J.G. Hodgson. 1993. Seed size 
and shape predict persistence in soil. Functional 
Ecology 7 236-241. 

Tilman, D. 1994. Competition and biodiversity in spatially 
structured habitats. Ecology 75: 2-16. 

Titus, J. H., N.M. Holbrook, & F.E. Putz. 1990. Seed 
germination and seedling distribution of Ficus pertusa 
and F. tuerckheimii~ Are strangler figs autotoxic? 
Biotropica 22:425-428. 

Troup, R. S. 1921. The silviculture of Indian trees. Vol. 1. 
Oxford University Pr~ss, UK. 

Uhl, C., K. Clark, H. Clark, & P. Murphy. 1981. Early plant 
succession after cutting and burning in the upper Rio 
Negro region of the 1,mazon Basin. Journal of Ecology 
69: 631-649. 

Uhl, C., K. Clark, N. Dezzeo, & P. Marquirino. _1988. 
Vegetation dynamics in Amazonian treefall gaps. 
Ecology 69: 751-763. 

Vander Wall, S. B. 1997. Dispersal of singleJeaf pifion 
(Pinus monophylla) by seed-caching ro~nts. Journal of 
Marnmalogy 78:181-191. · 

Vazquez-Yanes, C. 1974. Studies on the germination of.Seeds -
of Ochroma lagopus Swartz. Turrialba 24: 176-179. •a. 

Vazquez-Yanes, C. & A. Orozco-Segovia. 1986. Dispersal 
of seeds by animals: effect on light controlled dormancy 
in Cecropia obtusifolia. Pp. 71-77 en A. Estrada, & T. H. 
Fleming, editores. Frugivores and seed dispersal Dr. W. 
Junk, The Netherlands. •. 



Vazquez-Yanes, C. & A. Orozco-Segovia. 1990a. Seed 
donnancy in the tropical rain forest Pp. 247-259 en K.S. 
Kawa, & M. Hadley, editores. Reproductive ecology of 
tropical forest plants. UNESCO, France, and Parthenon 
Press, UK. 

Viizquez-Yanes, C. & A. Orozco-Segovia. 1990b. 
Ecological significance of light controlled seed 
germination in two contrasting tropical habitats. 
Oecologia 83: 171- 175. 

Vazquez-Yanes, C. &A. Orozco-Segovia.1993. Patterns of 
seed longevity and germination in the tropical rain 
forest Annual review of Ecology and Systematics 24: 
69-87. 

Vazquez-Yanes, C. & B. Perez-Garcia. 1976. Notas sobre la 
morfologfa y la anatomia de Ia testa de las semillas de 
Ochroma lagopus Sw. Turrialba 26:310-31 I. 

Vazquez-Yanes, C. & H. Smith. 1982. Phytochrome control 
of seed germination in the tropical rain forest pioneer 
trees Cecropia obtusifolia and Piper auritum and its 
ecological significance. New Phytologist 92: 477-485. 

Vazquez-Yanes, C., A. Orozco-Segovia, E. Rincon, M.E. 
Sanchez-Coronado, P. Huante, J .R. Toledo, & V.L. 
Barradas. 1990. Light beneath the litter in a tropical forest: 
effect on seed germination. Ecology 71: 1952-1958. 

Manuel R. Guariguata, Gustavo H. Kattan, Edi tores 

Washitani, I. 1985. Field fate of Amaranthus patulus seeds 
subjected to leaf-canopy inhibition of germination. 
Oecologia 66: 338-342. 

Wenny, D. G. 2000. Seed dispersal, seed predation, and 
seedling recruitment of a Neotropical montane tree. 
Ecological Monographs 70: 331-351. 

Wesson, G., & P.F. Wareing. 1969. The induction of light 
sensitivity in weed seeds by burial. Journal of 
Experimental Botany 20: 414-425. 

Westaby, M., E. Jurado, & M. Leishman. 1992. 
Comparative evolutionary ecology of seed size. Trends 
in Ecology and Evolution 7: 368-372. 

Westoby, M., M.R. Leishman, & JM. Lord. 1995. On 
misinterpreting the 'phylogenetic correction'. Journal of 
Ecology 83: 531-534. 

Willson, M. F. 1988. Spatial heterogeneity of post-dispersal 
survivorship of Queensland rainforest seeds. Australian 
Journal of Ecology 13: 137-146. 

Willson, M. F. 1993. Dispersal mode, seed shadows, and 
colonization patterns. Vegetatio 107/108: 261-280. 

Wright, S. J. 1983. The dispersion of eggs by a bruchid 
beetle among Scheelea palm seeds and the effect of 
distance to the parent. Ecology 64:1016-1021. 

Young, K. R. 1985. Deeply buried seeds in a tropical wet 
forest in Costa Rica. Biotropica 17: 336-338. 

375 


