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RESUMEN

Se estudidé la dindmica de poblacidn de Goethalsia meiantha (J. Donn.
Smith) Burrett, una especie arbdrea pionera de los neotrSpicos, en un bosque
secundario de la zona de vida premontano himedo ubicado en Florencia Norte,
Turrialba, Costa Rica. Con los datos obtenidos de la distribucién diamétrica,
crecimiento radial, regeneracidn natural y mortalidad de la especie, se cons-
truyd un modelo demogrdfico preliminar para facilitar la interpretacidn suce-
sional de G. melantha en el sitio de estudio. Los resultados muestran que la
matriz de transiciones de la poblacidn tiene una raiz latente A menor que la
unidad (A=0,9963) que indica una poblacidn en contraccidn a una tasa constante
r=-0,0037. Esta reduccién ira acompanada de cambios en la forma de distribu-
cidon diamétrica, desde su forma acampanada actual hacia una distribucidn en

forma de "U".

La entrada de los drboles de G. melantha a su etapa reproductora ocurre
una vez que alcanzan > 33,1 cm de didmetro (d.a.p. 0 a 1 m encima del final
de las raices tablares). La produccidén de semillas en el periodo de estudio
(12/81-12/82) fue de 15,4 semillas/mz, de las cuales un 9% germinan bajo con-
diciones naturales y un 20% lo hacen cuando se remueve la vegetacidén del so-

tobosque. Es posible obtener un indice del 67% de germinacidén en condiciones

de laboratorio.

El crecimiento diamétrico promedio de toda la poblacién fue de 0,57
cm/afio, aunque se registraron valores de 0,26 y 0,47 cm/afio en las clases
diamétricas grandes y pequenas respectivamente y valores de 0,91 cm/ano en
las clases medias. Los factores de mortalidad operan a partir de los 45 cm

de diametro (0,4%) y aumentan hacia la clase de 70-<75 em (3,0%).
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SUMMARY

The population dynamics of Goethalsia melantha (J. Donn. Smith) Burrett,
a ploneer tree species of the neotropics, was studied in a second-growth
forest (humid premontane life zone) in Florencia Norte, Turrialba, Costa Rica.
Data from studies of diameter size-class distribution, growth rates, natural
regeneration and mortality were used to construct a preliminary demographic
model. The model results indicated a population transition probability matrix
with a latent root '(""A'") of less than one (A=0.9963), suggesting a contracting
pobulation. This population contraction was accompanied by changes in the
form of the diameter size-class distribution, from bell shaped to "U" shaped.
The model was used to interpret the successional position of G. medlantha in

this forest.

Most E. melantha trees in this study became reproductively active at
approximately 33 cm in diameter (d.b.h. or at 1.0 m above buttress). Seed
production during the study period (12/81-12/82) was 15.4 seeds/m2; of these
seedsl9% germinated under natural conditions and 207 germinated when the forest
understory was removed. It was possible to obtain 677 germination under

laboratory conditions.

The mean diameter increment of the whole population was 0,57 cm/year.
Values of 0.36, 0.91 and 0.26 cm/year were measured for the small, medium and
large diameter classes respectively. Mortality increased with increasing
diameter, from 0.4% annual rate in the 45 cm diameter class to 3.0 annual rate

in the 70-<75 cm classes.
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1. INTRODUCCION

Cuando se abre un sitio para la regeneracidn natural (un campo abando-
nado 6 una apertura grande dentro del bosque primario), las especies secun-
darias arbdreas mids agresivas colonizan ripidamente el dreca y toman las
posiciones dominantes en el perfil vertical de la comunidad. A medida que
avanza la sucesidn, las especies de vida corta se vuelven senescentes, mue-
ren y ceden el papel dominante a otras especies debido a su incapacidad para
reproducirse en las condiciones de iluminacidn del piso del bosque. En al-
gunos casos las especies colonizadoras tienen ciclos de vida relativamente
largos y se mantienen largo tiempo como dominantes, pero al igual que sus
andlogos de ciclo corto, son incapaces de reproducirse eficazmente en las
condiciones del sotobosque. Este segundo grupo generalmente contiene mu-
chas de las especies valiosas (p.e. Cordia, Rollinia, Cedrela, etc.) y el
disefio de modelos apropiados para su manejo e interpretacidn sucesional re-
quiere informacidn relevante sobre la forma (y los factores) en que se re-
gulan sus poblaciones en el seno del bosque. En este trabajo, se estudid
la regeneracidn natural, estructura diamétrica, crecimiento radial y morta-
lidad de Goethalsia melantha (nombre com@in: gudcimo blanco), en un bosque
secundario de la zona de vida de bosque himedo premontano, en Turrialba,
Costa Rica. La informacidn obtenida sirvid de base para la construccidn
de un modelo demogrdfico preliminar que permitiera describir y simular la

dindmica de la poblacidn y facilitar la interpretacién sucesional de la

especie y del bosque,

Las hip6tesis de este trabajo estdn Intimamente ligadas a la supuesta
historia sucesional del sitio de estudio. El bosque de Florencia Norte
crece sobre un cafetal abandonado hace unos 56-70 anos (31, 88) y coloni-
zado masivamente por 4drboles de G. melantha que crecieron rdpidamente hasta
alcanzar una posicidén dominante en el perfil vertical del bosque. Debido
a su longevidad fisiolégica, estos drboles se han mantenido como dominan-

tes, pero parece que la edad sucesional del bosque esti alcanzando este



1imite de longevidad y la poblacidn actual estard entrando en una fase de
contraccidn, con alta mortalidad, poca regeneracidén natural y cambios en su
distribucidén diamétrica. Con estos antecedentes se han planteados las

siguientes hipdtesis.

1. La poblacidn de G. mefantha en Florencia Norte estd reduciéndose.

2 Debido a la historia del bosque y a la incapacidad de la especie para
reproducirse bajo sombra, la poblacién de G. mefantha presenta una estructu-
ra diamétrica con el mayor nimero de drboles en las clases grandes y pocos

drboles pequenos.

3. Como corolario de la hipdtesis anterior, la mayor proporcidn de los ar-
boles de la poblacidén se encuentran en las posiciones emergentes, dominantes
y co—dominantes del perfil vertical del bosque, con pocos drboles intermedios

y suprimidos.

4. La entrada anual de individuos nuevos a la poblacién de G. melantha es
nula debido a que las condiciones de iluminacidén del piso del bosque reducen

la germinacidn y elevan la mortalidad de las pldntulas,

5. Por ser una especie secundaria pionera, G. melantha entra en la etapa

reproductiva, muy temprano en su rango diamétrico.

6. Los arboles grandes de la poblacidén estan entrando en una etapa de ele-

vada mortalidad.



2. MARCO CONCEPTUAL

2.1 Demografia

La demografia se desarrolld inicialmente para el estudio actuarial de las
poblaciones humanas y pronto se convirtid en uno de los pilares mds fuertes
de la ecologia animal (71, 79). Los estudios demogrdficos en plantas son re-
lativamente recientes y se han concentrado en especies herbdceas y en unas po-
cas especies arbdreas de zonas templadas (33, 82). Los primeros estudios con
especies tropicales se iniciaron con los trabajos de Hartshorn (36), Enright
(23, 25), Valen (96) y Sarukhan (79) y han despertado un gran interés en los
(iltimos afos. Una revisidén detallada sobre las bases conceptuales necesarias
para los trabajos demogrdficos en plantas ha sido presentada por Harper y
White (34) y una recopilacién de los trabajos publicados sobre este mismo te-

ma han sido presentados recientemente por Harper (33).

Esta evolucidn en los dominios de los estudios demogrdficos ha ido acom-
panada de cambios en las herramientas de andlisis. Los estudios cliasicos se
contentaban con la elaboracién de una tabla de vida y una curva de sobrevi-
vencia de la poblacién y no se pretendia analizar formalmente las respuestas
a cambios en el ambiente o en la estructura interna de la poblacién. El fac-
tor tiempo se tomaba una constante y se trabajaba con poblaciones estables.
El enfoque era estrictamente descriptivo y solo era posible formular algunas

inferencias obvias sobre el efecto de uno u otro factor en la curva de sobre-

vivencia.

El desarrollo de modelos matemdticos que permitian describir, inferir y
simular el comportamiento de poblaciones estables, ampliaron las posibilida-
des de investigacidén demografica. Con los trabajos de Leslie (58, 59) apa-
recieron modelos en los que el tiempo se podia tomar como un factor discreto,
no se asumia estabilidad poblacional ni constancia en el tiempo requerido
para pasar de una clase de edad a la siguiente. A pesar de sus ventajas,
estos modelos consideraban la estructura por edades como el pivote central
de todo el andlisis. Lefkovitch (57) modificéd estos modelos al utilizar

clases variables de tamafios o estadios de vida en lugar de clases de edades



para el estudio de las poblaciones de insectos, y no obstante su objetivo

original, abrieron grandes oportunidades para el estudio de poblaciones vege-
tales en las que era diffcil estimar la edad de los individuos. Una revisién
detallada del desarrollo y campos de aplicacidn del modelo original de Leslie
ha sido presentado por Usher (93, 94, 95) y sus alcances en la interpretacidn

ecolégica fueron presentadas recientemente por Pielou (75),

2.2 Ciclo de vida de Goethals.ia melantha

Debido a que la informacidn disponible sobre G. melantha es muy limitada,
el objetivo de esta seccidn es presentar un modelo tedrico del ciclo de vida
de G. medlantha, el cual debe tomarse como una herramiento de andlisis mientras

se obtiene informacién relevante sobre la especie.

La clasificacidn botdnica de la especie (4) indica que las flores de G,
mefantha son hermafroditas, y asumiendo que no existe autoincompatibilidad,
esto significa que el tamano de la fraccidn reproductora es igual al nimero
de arboles en floracién. Por otro lado, los estudios sobre fenologia en La
Selva (26, 38, 102) y en Florencia Norte (77) sugieren que los drboles repro-
ductores de G. medlantha fructifican anualmente, de modo que la incorporacidn
de individuos nuevos (la semilla es un individuo latente) a la poblacién
ocurre sobre una base anual. Janzen (47, 48) ha sugerido que especies ite-
ropares de fructificacién anual tienden a producir cosechas de similar tama-
fo a menos que ocurran grandes variaciones climaticas entre un afno y otro.
Sin embargo, otros autores (25, 50) han demostrado que esta periodicidad de

fructificacidén no asegura cosechas de igual magnitud.

Este comportamiento reproductive de G, melantha se complica por la pre-
sencia de un banco de semillas que pueden permanecer viables en el suelo por
lo menos un ano (103, 106). La acumulacién de dos o mds generaciones de se-
millas en el banco del suelo complica el cdlculo de la tasa anual de fecun-
didad por arbol debido a que se desconoce la dindmica de la acumulacién,
germinacidn o mortalidad de las semillas en el suelo y porque pueden dar
origen a un ciclo de vida heterogéneo. No existe evidencia que G. melantha

pueda reproducirse vegetativamente, aunque Werner (103) menciona que en La



v

Selva, Costa Rica, drboles jovenes creciendo libremente son capaces de rebro-
tar (no reproducirse) cuando son cortados. Este comportamiento no afecta los
cdlculos de fecundidad pero complica las estimaciones de mortalidad y no ha

sido observado en las condiciones de Florencia Norte.

Los adrboles de G. mefantha alcanzan hasta 70-80 cm de didmetro y para
propésitos de estudio, este rango diamétrico puede dividirse en clases de am-
plitud fija o variable dentro de las cuales es posible estimar el crecimiento
radial, mortalidad y fecundidad. Si excluimos las complicaciones del banco
de semillas, un diagrama hipoté&tico (Fig. 1) para una especie hipotética con
caracteristicas semejantes a G. mediantha ha sido presentado recientemente por

Caswell (13, 14).

Fig. 1. Diagrama hipotético del ciclo de vida de Goethalsia meiantha.

En este diagrama los circulos (1, 2,...S) representan las clases diamé-
tricas de la poblacidn, las flechas Gl’ GZ"'Gs~l representan las contribu-
ciones de cada clase a la siguiente (drboles que sobreviven y crecen hasta
la clase siguiente), las flechas de reciclaje Pl’ Pz.....l’S representan la
contribucién de cada clase asi misma despu@s de una unidad de tiempo (drbo-

les que sobreviven y permanecen dentro de una misma clase) y las flechas de

retroalimentacién FZ’ F3""'Fs—l’ Fs’ representan la contribucidn de cada



clase en una unidad de tiempo. Una poblacidn de este tipo puede describirse

adecuadamente con el modelo desarrollado por Lefkovitch (54).

2.3 El modelo de Lefkovitch

El modelo utilizado en este estudio tiene: a) un componente de estructu-
ra de poblacidén representado en forma de un vector "nt" que indica la abundan-
cia de individuos en las "s" clases en que dividimos la poblacién y b) una
matriz cuadrada '"M" de dimensidn '"s" que contiene los valores de fecundidad
por clase (i.e la contribucidn de nuevos individuos por cada clase), las pro-
babilidades que un individuos cualquiera permanezca y sobreviva dentro de una
misma clase (aij) después de una unidad de tiempo (t=»t + 1) y las probabili-
dades de que el mismo individuo sobreviva y avance a la clase siguiente (bi.)
en la misma unidad de tiempo. El resto de la matriz son ceros, pero pueden
incluirse otros té&rminos para representar reproduccidn vegetativa y situacio-

nes en que algunos individuos avancen mads de una clase después de una unidad
de tiempo (13, 14, 95),.
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La matriz '""M" es irreductible y no-negativa porque todos los coeficien-

tes son cero o positivos y tiene un valor propio pesitivo y dominante "A"
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igual a er, donde "r'" es la tasa intrinseca de crecimiento de la poblacidn.
Si A= 1, la poblacidén no aumenta ni disminuye de tamano, si A >1.0 la pobla-

cién aumenta y viceversa (35, 36). En la operacién del modelo, la matriz "M"

es un multiplicador del vector de estructura "nt" que permite calcular la es-

tructura de la poblacién en el futuro.

La posibilidad de introducir cambios en los coeficientes de la matriz
"M" equivalentes a raleos, extracciones, cambios en germinacidn, ctc. y obser-
var el comportamiento de la poblacidn a través de la respuesta del modelo, han
estimulado su utilizacién en una gran variedad de problemas. Usher (93, 94)
lo ha propuesto como un método de manejo de recursos naturales, para la interpre-
tacién del estado de sucesién de una o mids especies (25), para estudiar la
dindmica de regeneracidn de bosques (50),para la definicidn del estado de equi-
librio de una poblacién (11, 24, 35) para justificar programas de extraccidn
forestal (8) o para la identificacidn de la aptitud de diferentes historias
de vida (15, 25) 0 mecanismos reproductivos (11, 15, 80, 81, 82). Una revi-
si6n detallada de las aplicaciones para manejo e interpretacidén han sido pre-
sentadas por Usher (95), Enright y Hartshorn (24) y Hartshorn (35) las limi-

taciones del modelo han sido discutidas por Vandermeer (97) y Pielou (75).

2.4 Componentes del modelo de poblacidn

En las secciones siguientes se discuten separadamente los diferentes as-
pectos de reproduccidn, estructura diamétrica, crecimiento y mortalidad, ana-
lizando la informacidn disponible y argumentando la forma en que estos compo-

nentes han sido incluidos dentro del modelo de poblacién de G. melantha.

2.4.1 Fecundidad, germinacién y mortalidad de pldntulas

2.4.1.1 Fecundidad

Los estudios sobre la produccidn de frutos (semillas o
plantulas) en drboles tropicales y templados de diferente edad o tamafio son
escasos y no concluyentes. Para algunas especies de zonas tropicales esta-
cionalmente secas, Janzen (47) ha demostrado que la entrada a la etapa re-

productiva es un proceso gradual que va acompanado de cambios en el tamafno



de la cosecha y en la periodicidad de la fructificacidn. Los &rboles joévenes
entrando en etapa reproductiva producen cosechas pequenas en comparacién con
los Arboles adultos, en cambio, la periodicidad de fructificacidn varia de una
especie a otra. Singh (84) ha reportado que los drboles jévenes de Mang(lfera
indica fructifican anualmente pero que los drboles adultos lo hacen bienalmen-

te. Janzen (47) ha documentado el proceso contrario para Hymenaea cowtbaril.

En teoria existen tres patrones bidsicos que describen la fecundidad en
las clases reproductivas: 1) produccidn constante en todos los individuos de
la poblacién independiente de sus tamanos o edades (forma rectangular) 2) au-
mento constante en la produccidn de frutos, semillas o plantulas por arbol a
medida que se avanza hacia las clases mayores de edades o tamanos (forma li-
neal) y 3) produccién mdxima en las clases intermedias y descenso hacia las
clases grandes y pequenas (forma cuadritica). Hasta la fecha no se han do-
cumentado especies con fecundidad constante, aunque se ha sugerido esta posi-
bilidad en varias ocasiones (23, 33). Los estudios de Cocos nucifera, Citrus
spp., Theobroma, Pinus y Quercus citados por Harper y White (34) y los traba-
jos de Singh (84) con Mangifera sugieren que una forma cuadritica es el pa-
trén de fecundidad mas representativo de especies arbdoreas perennes. Una
justificacidn hacia este tipo de comportamiento fue sugerida por Enright y
Ogden (25) a partir del anidlisis de sensibilidad de los modelos de poblacidn
de Anaucaria y Nothofagus a cambios en el patrén de fecundidad. Debido a
los riesgos crecientes de mortalidad en las clases diamétricas mayores, una
tasa lineal de fecundidad reduce sensiblemente el valor de la raiz latente
() ) de la matriz de transiciones y afecta desfavorablemente la estabilidad
numérica de la poblacidn. La forma cuadratica resultd la estrategia mis
apropiada para mantener o elevar el valor de A, mientras que un patrdn rec-
tangular no produjo cambios consistentes, hacia abajo o hacia arriba, en la
tasa intrinseca de crecimiento de la poblacién. En condiciones tropicales
se han utilizado patrones cuadrdticos (23, 36) y lineales (79, 96) de fe-
cundidad, aunque este iltimo patrdn parece ser caracteristico de especies
herbdceas perennes, como se desprende de los estudios sobre aptitud repro-

ductiva de Ranuncufus spp. (80, 81, 82) y Dipsacus sylvestris (15, 44, 104).



La identificacién de la formadel grafico de fecundidad por clase requiere
registros prolongados de un gran nimero de adrboles en todas las clases y bajo
diferentes condiciones ambientales. En el caso de arboles el problema se com-
plica por la dificultad de contar, marcar y observar las flores y frutos en las
copas de los arboles (79). Los estudios demograficos publicados (22, 23, 25,
36, 79, 96) utilizan estimaciones indirectas de la fecundidad por clase (P.e.
drboles caidos en fructificacién) sin considerar las variaciones entre todas
las clases posibles. En este estudio se asume un patrén constante (rectangu-

lar) de fecundidad en las clases reproductoras de G. melantha.

2.4.1.2 Germinacidn y mortalidad de plintulas

Los estudios sobre la germinacidén de las semillas de es-
pecies tropicales se han concentrado en la seleccidn de tratamientos preger-
minativos apropiados para el manejo en vivero de unas pocas especies comercial-
mente valiosas. Por otro lado, los estudios de germinacidén bajo condiciones
naturales se han concentrado en el estudio de la ecofisiologia de la germina-
cidn de especies que tipifican determinadas etapas serales dentro de la suce-
sidn del bosque (98) y en el estudio de los cambios temporales y espaciales
en el banco de semillas del suelo (18, 98, 106). Con excepcidon de los estu-
dios en los bosques de dipterocarpaceas (19, 70), la literatura tropical es

muy escasa en estos temas. Esto es especialmente cierto en los neotrgpicos.

Los estudios sobre la mortalidad de plantulas en bosques naturales son
aln mids escasos (28, 40, 106) pero demuestran que ésta es la etapa mas cri-
tica en todo el ciclo de vida de una especie cualquiera. La mayoria de los
estudios a largo plazo en los neotrépicos (17, 100) han utilizado plantas
>3,0 cm de didmetro como limite inferior de sus inventarios y han sido in-
terpretados en forma global analizando los cambios temporales en clases de
tamano sin analizar estos cambios a nivel de especie o poblacidén. Los estu-
dios ma3s recientes (43) han ampliado su limite inferior para incluir brinza-
les de 1,0 cm de didmetro pero dejan sin analizar los estados mds criticos

(<1,0 cm de didmetro) para el establecimiento de las especies,
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2.4.2 Estructura de poblacidén y distribucidn diamétrica

2.4,2,1 Estructura de poblacidn

A pesar de la aprehensidn inicial hacia los modelos demo-
graficos que utilizan clases de tamanos en lugar de edades como estructura de
poblacidn, muchos autores han coincidido en que debido a la plasticidad del
crecimiento y la ontogenia de cada planta,las clases de tamano son mds rele-
vantes que las clases de edades (10, 13, 14, 23, 33, 79, 97, 104). Este es
también el punto de vista adoptado en este trabajo y a continuacidén se discu-
ten las razones por las que se ha seleccionado al diametro de los arboles co-

mo variable de estructura poblacional.

Los argumentos mas fuertes se apoyan sobre la existencia de tres etapas
(supresidn, crecimiento apical y crecimiento radial) durante el ciclo de vida
de las especies dentro del bosque (3, 7, 91). Una primer etapa tiene lugar
cuando después de germinar dentro del bosque, las pldntulas desarrollan un
poco en difmetro y altura y luego detienen su crecimiento esperando que se
presenten mejores condiciones de iluminacién. En este estado de supresién el
crecimiento radial es minimo, aunque puede detectarse un ligero incremento en
altura (2). El tiempo que una planta puede permanecer en este estado varia
de una especie a otra y funciona como un reloj bioldgico que decide si la

planta responderd o perecerd aunque mejoren las condiciones de iluminacién

(5).

Si las condiciones de luz mejoran antes de este periodo critico (segun-
da etapa), la planta crecerd rapidamente en altura con escaso engrosamiento
del tronco. Una vez que la planta alcanza el dosel superior del bosque, el
crecimiento apical se detiene ripidamente debido a la dificultad de trans-
porte de agua hasta la zona fotosintética o porque se elevan los riesgos de
tumbamiento por el viento si la copa del drbol sobresale del dosel general
del bosque . Esta segunda etapa de crecimiento es muy corta en relacién a

todo el ciclo de vida del drbol (3, 73).

1/ La tensidn lateral sobre la base del tronco aumenta a medida que el pun-
to de aplicacion de la fuerza se encuentra mas alto (39).
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El desarrollo diamétrico del arbol (tercer etapa), se inicia una vez que
la planta ha alcanzado el dosel superior y ha desarrollado una estructura fo-
tosintética que le permite robustecer su soporte estructural, almacenar reser-
vas y lograr un balance energético apropiado para satisfacer sus necesidades
de mantenimiento, crecimiento y reproduccidén (92). Generalmente esta es la
etapa mids larga del ciclo de vida del Arbol. Aln al momento de la muerte del
drbol, el didmetro es una variable sensitiva ya que en condiciones naturales,
vientos, deslizamientos, plagas, etc. matan los drboles antes de alcanzar su

mdxima longevidad fisioldgica (37).

Apoyo adicional para la seleccidn del didmetro como variabla descriptiva
de la estructura poblacional se obtiene observando el comportamiento reproduc-
tivo de los arboles dentro del bosque. Desde un punto de vista poblacional y
filogenético, la parte mds critica del ciclo de vida de un Arbol se inicia
con su entrada a la etapa reproductiva (30), y en condiciones naturales esto
se logra solamente una vez que ha alcanzado una posicidn y un tamano que le

permite satisfacer exitosamente sus necesidades de crecimiento y reproduccidn
(23, 34, 47).

2.4.2.2 Distribucidn diamétrica

Los estudios sobre distribuciones diam&tricas se han

orientado principalmente hacia la definicién de un estado de equilibrio o
desequilibrio del bosque sobre el cual basar los programas de manejo o apro-
vechamiento (55, 66, 86). Con este propésito se ha reconocido la existencia
de distribuciones "estables" que se pueden aproximar con series geométricas
decrecientes (56) y distribuciones en forma de campana con diferentes grados
de asimetria o kurtosis que han sido descritas con funciones gamma, beta,
weibull, ete, (6). El concepto actual favorece a las funciones mds flexi-
bles, como beta y weibull, que incluyen pardmetros de forma, magnitud y ubi-
cacidn y permiten describir casi cualquier tipo de distribucidn diamétrica.
Estos mismos conceptos de equilibrio y sus argumentos descriptivos han sido
utilizados en bosques tropicales (65) pero se ha cuestionado seriamente su

aplicacidn en los trdpicos (63).



Si ademads de las distribuciones diamé@tricas de cada especie se cuenta con
informacién sobre crecimiento, mortalidad, dindmica e historia del bosque, las
interpretaciones cldsicas adquieren mayor significado (38, 53). FEstudios de
este tipo han sido utilizados previamente en la literatura tropical para inter-
pretar el estado sucesional de las especies o de todo el bosque (53) y para
la prediccidn de rendimientos utilizando modelos matematicos (32, 89). Su
utilizacidén en modelos demograficos es muy reciente. Un estudio detallado de
los diferentes tipos de distribuciones diamétricas ha sido presentado por

Rollet (76).

La interpretacidn de la distribucién diamétrica de una poblacidn requiere
un cuidado especial debido a su sensibilidad a la amplitud del intervalo uti-
lizado. Los estudios demogrdficos de especies arbdreas tropicales (23, 36)
han utilizado intervalos de 5,0 cm de ancho pero han dejado sin discutir las
implicaciones que esto tiene sobre la forma de la estructura estable y tamano
de la poblacidén estimadas a partir de los modelos matemdticos. Los datos de
este estudio no se prestan para un andlisis de este tipo y el criterio utili-
zado consiste en seleccionar el intervalo minimo que permite contar con valo-
res positivos en todas las entradas del vector de estructura “nt". Este es
un requisito indispensable en modelos con matrices de transicidn, como el uti-

lizado en este estudio (97).

2.4,3 Crecimiento radial

Los estudios del crecimiento diamétrico por clase son parte impor-
tante de los modelos para proyeccidén del crecimiento de bosques y plantaciones
(52, 89). En condiciones tropicales estos estudios han sido utilizados para
estimaciones de la productividad, prediccidn de cambios en la estructura dia-
métrica de una poblacidn (64) y para estimar la edad de los drboles (20, 21,
72). En este trabajo, se utilizan para estimar la proporcidn de individuos
que avanzan (y los que permanecen) de una clase diamétrica a la siguiente
después de una unidad de tiempo. Para estas estimaciones se utilizan las
tasas medias de incremento diamétrico por clase y se asume que los &arboles

(diametros) se distribuyen homogeneamente dentro de cada intervalo.



Excluyendo los trabajos con palmas, en los estudios demogrdficos de arbo-
les tropicales o templados (23, 24, 25, 36), las pfoporciones de permanencia
8 paso de una clase a otra se han estimado midiendo y marcando todos los arbo-
les de una poblacién (6 una muestra de ella) y re-midiendo sus didmetros al
cabo de 1 o 2 anos. Laproporcién anual de paso por clase se estima expresando
el total de drboles que salen de la clase diamétrica como una fracciodn
(o< f <1) del niimero inicial de arboles en la clase.'.t proporcidn de perma-
nencia se calcula como la diferencia de la proporcidn de paso con respecto a
la unidad. Cuando al cabo del periodo de mediciones no se registran drboles
que avanzan de una clase a otra, la proporcidén de paso se estima proyectando
hasta los proximos 5 anos el diametro de cada drbol en base a su tasa de in-
cremento y didmetro original. Al cabo de este periodo se registra el diame-
tro final de cada Arbol, se calcula el nimero de drboles que han salido de la

clase y se expresa como fraccidén del niimero inicial de arboles en la clase.

Este tipo de procedimiento no considera que las proporciones de paso en
cada clase varia de un ano a otro dependiendo del nimero de drboles que entran
y salen simultidneamente de la clase y que la tasa de incremento diamétrico
de cada arbol varia dentro de los 5 6 mds anos que se utilizan para proyec-
cién. Debido a la presencia, en la clase diamétrica considerada y en la cla-
se inmediata inferior, de arboles que crecen en didmetro con tasas variables
(64) el patrdn de permanencia y/o paso debe mostrar eventos discontinuos con

periodos en los que ningin arbol sale de la clase.

La presencia de raices tablares hasta unos 5,0 m de altura en los &rbo-
les grandes de G. mel{antha es una condicién que podria complicar las compara-
clones entre las tasas de crecimiento diamétrico de los drboles grandes medi-
dos a 6,0 m de altura y los drboles pequenos sin raices tablares medidos a
1,30 m de altura. Se conoce que la forma del crecimiento radial varia depen-
diendo de la altura a que se toman las mediciones (38, 52), pero es hipdte-
sis de este trabajo que el significado bioldgico del crecimiento es equiva-
lente en ambos casos y que no es conveniente, ni necesario, ajustar la tasa
de crecimiento a una altura constante. La Gnica evidencia de soporte a esta

hipotesis son los estudios que indican la funcidn estrictamente estructural

de las raices tablares (39, 83, 85).



2.4.4 Mortalidad

Los estudios de mortalidad de &drboles por clase diamétrica en las
zonas templadas se han concentrado en la identificacidn de las variables que
permiten estimar las probabilidades de muerte de cada drbol y en la formula-
cién de modelos matemidticos, deterministicos o estocdsticos, que permiten de-
cidir si un Arbol debe considerarse como vivo o muerto. La decisidn se esta-
blece en base a un valor critico en la tasa de crecimiento 0 en los 1Indices
puntuales de competencias de cada drbol, obtenidos por medio de regresidn a
partir de registros prolongados de mortalidad (32, 51, 67, 68). En condicio-
nes tropicales los estudios prolongados sobre mortalidad son muy escasos y los
pocos ejemplos documentados utilizan estimaciones globales de la mortalidad al
incluir simultdneamente los registros de todas las especies y tamanos presen-
tes. A pesar de sus limitaciones, estos estudios han demostrado que dentro de
una clase diamétrica la tasa anual de mortalidad no es lineal en el tiempo, y
que existen simultdneamente dos funciones de mortalidad que dependen de la ta-
sa anual de crecimiento de cada drbol (64, 68), Arboles de lento crecimiento

tienen una tasa de mortalidad mayor que los 4drboles de ripido crecimiento.

Los estudios demogrdficos tropicales publicados hasta el momento han
estimado las tasas anuales de mortalidad por clase diamétrica a partir de las
curvas de sobrevivencia (79, 96) o de promedios calculados en base a observa-
ciones de la mortalidad en cortos periodos de tiempo (23, 36). Estos enfoques
tienen dos componentes de error. Por un lado, la tasa de mortalidad obtenida
a partir de la curva de sobrevivencia solo tiene sentido en el caso de pobla-
ciones estables (40, 73) y por otro lado, la mortalidad observada en cortos
periodos de tiempo no ofrece seguridad alguna sobre la prediccién de la tasa
de mortalidad dentro de la misma clase después de cierto tiempo y mucho menos

sobre la mortalidad de todo el bosque (64).

Este trabajo, como los otros estudios demogrdficos, adolece de todas
estas limitaciones debido a que solo se cuenta con un afo de registros (12/81-
12/82) y las estimaciones de la mortalidad por clase son mids bien groseras.
Debido a que los métodos de estimacién utilizados dependen de la forma de los
datos obtenidos en este estudio, los tres métodos de estimacidn utilizados

se presentan en detalle en la seccidn correspondiente del capitulo de resul-

tados,



15

3. CARACTERISTICAS DEL SITIO Y DE LA ESPECIE

3.1 Condiciones ambientales

El estudio se llevé a cabo en la seccidn del bosque de Florencia Norte,
CATIE, Turrialba, Costa Rica que no ha sufrido manejo silvicultural desde su
abandono hace unos 56 afos (31). El bosque estda ubicado a los 9°53' Lat.
Norte y 83°38' Long. Oeste, en la zona de vida de bosque premontano hidmedo
(62) y tiene un drea aproximada de 2,5 ha. Las parcelas de estudio estdn ubi-
cadas en la parte superior de un promotorio que se eleva 50 m por encima del

valle (652 msnm) con pendientes entre 5-15%,

La precipitacién media anual es de 2656 mm, con un periodo relativamente
seco entre febrero-abril (Cuadro 1). Sin embargo, la precipitacidén durante

los meses de estudio fue considerablemente menor que los promedios respecti-

VOS.

Cuadro 1. Precipitacidn mensual promedio en mm (1944-1981) y para el periodo
de estudio (12/81-11/82) en CATIE, Turrialba, Costa Rica.

MESES D E F M A M J J A S 0 N
Promedio 328 171 141 71 135 219 287 275 240 253 241 287
Actual 171 54 47 63 37 233 286 506 279 222 417 169

La temperatura media anual es de 22,3°C con oscilaciones maximas prome-
dio de 9,3°C entre el mes mds cdlido (abril) y el mas frio (enero). Los sue-
los son inceptisoles volcdnicos profundos, arcillo-arenosos, de estructura

granular y con pH de 4,9 (3, 16).



3.2 Caracteristicas del bosque

El bosque crece sobre un cafetal abandonado hace unos 56 anos y de acuer-
do a los datos de este estudio contiene un total de 26 especies/0,75 ha, dis-
tribuidas en 15 familias, de las cuales MORACEAE (5 especies), MELIACEAE y

LAURACEAE (3 especies cada una) son las mds representadas (Anexo 1).

La densidad del bosque es de 213 &drboles > 10 cm de diametro en 0,75 ha
(284 arboles/ha) y un drea basal de 17,65 mZIU,?S ha (23,53 mtha). Todns
estos valores son sensiblemente mads bajos que los reportados para bosques en
zonas de vida similares en los que se han encontrado entre 60-150 especies/ha
y entre 30-51 m2/ha de drea basal y entre 400-580 &drboles/ha (41) la pobreza
floristica de este bosque puede deberse a su historial de uso antes del aban-
dono y a la ausencia de dreas boscosas cercanas que sirvan como fuente de se-

millas.

Utilizando las frecuencias de individuos por especie, el Indice de di-
versidad de Shannon H' = I Pi x 1In Pi indica que la diversidad floristica
del bosque es bastante baja H' = -2,0303. Este indice incluye un componente
de presencia 0 ausencia de una especie cualquiera y su abundancia relativa

dentro de la coleccién floristica (74). La equidad "J" de la distribucién

i
ax
que se obtendria si el nimero de individuos de toda la coleccién se distribu-

es el cociente de la diversidad observada "H" y la diversidad mdxima ”Hm

yera equitativamente en todas las especies. El valor de "J" oscila entre
cero para bosques con una sola especie y uno en condiciones de midxima equi-
dad. En nuestro caso H i 3,2581 y la equidad J = 0,62 indica que existe
una concentracidn fuerte de individuos en unas pocas especies (p.e. G. meLan-

tha; V. koschnii; R. micrhosepala y M. argentatum, Anexo 1).

Al utilizar los valores de frecuencia de individuos por especie se asu-
me que un drbol de 10 cm didmetro es igualmente importante que otro de 50 cm
de didmetro. La informacidn obtenida de estos indices puede mejorarse uti-
lizando los valores de drea basal por especie (que combina nimero y tamano
de los drboles) como variable de trabajo. En este caso, la diversidad del
bosque desciende a H' = -1,2417 y la equidad a J = 0,18, Esto significa que
la mayor parte de la informacidén estd contenida en unas pocas especies p.e.
G. melantha representa un 51% de los individuos y un 73% del drea basal del

bosque).
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De acuerdo a la clasificacidén por posiciones socioldgicas de Synnott (90)]
el bosque de estudio presenta un estrato suprimido muy dentro entre 0-6 m de
altura, un estrato intermedio muy abierto entre 6-28 m de altura que contiene
el 55 % de todos los drboles de las 0,75 ha, un estrato codominante entre
28-34 m de altura que contiene 16 % de los drboles, un estrato dominante bien
diferenciado entre 32-37 m de altura que contiene 26 7 de los drboles y final-
mente, unos pocos emergentes que alcanzan 37-39 m de altura y representan
3 7% de los arboles. Estos valores coinciden con otras descripciones de este
bosque que muestran indices de drea foliar de 3,3 en el dosel superior (emer-
gentes, dominantes y codominantes), 0,3 en la parte media y 3,3 en el soto-
bosque (88).

La distribucidn de didmetros de todo el bosque en clases de 5,0 cm de
intervalos produce una distribucién en forma de "J" invertida (Fig. 2), con
las clases diamétricas mayores dominadas casi totalmente por drboles de G.
mefantha. En cambio, las clases menores contienen la mayorfia de todas las

especies cuyos individuos adultos no alcanzan grandes tamanos (p.e. Micondia,

Pseudofmelia, Croton, Rheedia, Prnotium, etc.).

3.3 Caracteristicas de la especie

G. melantha, Gnica especie del género, fue descrita como Luchea melantha,
por J. Donnell Smith en 1897 y como G. £Athmi{ca por Pittier en 1914. En cam-

bio, el género Goethalsia habia sido clasificado dentro de Flacourtiaceae y/o

1 Los criterios de clasificacidn son los siguientes:

0 = EMERGENTE = Arboles con la copa completamente expuesta a la luz solar

directa, sin competencia lateral.

1 = DOMINANTE = Plano superior de la copa completamente expuesta, con compe-

tencia lateral.

2 = CODOMINANTE = Parte del plano superior de la copa completamente expuesta
pero parcialmente sombreado por Arboles mids altos (sombreo
vertical),

3 = INTERMEDIO = Arboles con sombreo vertical completo, pero con exposicidn
directa a luz lateral que entra por aperturas del dosel.

4 = SUPRIMIDO = Copa completamente sombreada.
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Bixaceae por Gleason y Baehni en 1935, hasta su ubicacidn definitiva dentro de

Tiliaceae por Weibel en 1945 (4).

Es una especie neotropical que ha sido colectada en las zonas himedas de
Perii, Venezuelal, Colombia, Panamid y Costa Rica (aunque probablemente se ex-
tienda mds hacia el norte o el sur) en bosques j6venes y/o maduros a elevacio-
nes entre 0-900 m en las zonas de vida tropical himedo basal y premontano (4,
41). Observaciones personales indican su tolerancia a suelos con drenaje mo-
deradamente impedido y sujeto a inundaciones leves (p.e. Reserva Bioldgica

Carara y La Selva, Costa Rica).

En las condiciones de Florencia Norte, G. melantha muestra un comporta-
miento fenoldgico regular con periodos de floracidn, fructificacidn
y brotadura de hojas que se suceden en secuencia en ciclos anuales (26, 77).
Los frutos son samaras aladas de 22 mm de ancho y 45 mm de largo (4) que ma-
duran un poco antes de la llegada de los meses secos y caen al suelo antes de
la entrada de las lluvias. Es una especie semi-caducifolia (92) con un pe=
riodo de renovacidn foliar corto y sincronizado al nivel de poblacién que pro-
duce la impresién de perennifolia, En periodos extremadamente secos, como el
de 1982, los adrboles detienen su crecimiento radial. Un estudio sobre su
ecofisiologia (1) indicé que su maxima capacidad fotosintética (0,75 glmZ/h)

y su asimilacidn neta de co, (0,65 g!mzlh) ocurre a bajas intensidades de luz.

Se le considera una especie promisoria para la produccidn forestal en
turnos de 20 afios debido a su rdpido crecimiento inicial, a su capacidad de
rebortar y a su colonizacidén agresiva (102)., Por otro lado, sus habitos gre-
garios pueden asegurar la ausencia de controles alelopdticos intraespecifi-

cos (102).

1/ Gerardo Budowski, Comunicacién personal, CATIE, 1983,
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4, METODOS DE CAMPO

4.1 Establecimiento de parcelas, numeracidn y medicién de arboles

Se establecieron tres parcelas de 0,25 ha cada una en el bosque de Flo-
rencia Norte, dejando una franja amortiguadora de al menos 10 m de ancho en-
tre los limites de las parcelas y los accidentes del bosque (plantaciones
circundantes, rios, senderos, etc.). Cada parcela se tomd como un plano car-
tesiano dentro del que se numeraron consecutivamente todos los drboles de G.
meiantha (hasta un minimo de 1,0 cm dap) avanzando sobre el eje OY de la par-
cela. Los arboles se marcaron con una placa de aluminio clavada al tronco,

o con una cinta plastica atada al tronco en drboles 5,0 cm dap, y se miden sus
didmetros con cinta diamétrica o con un calibrador vernier (1,0 mm de preci-
sidén) en drboles 10 cm dap. Los didmetros se midieron a una altura constante
de 1,30 m sobre el suelo & 1,0 m por encima del final de las raices tablares.
Se mididé la altura total y la altura del tronco hasta la primer ramificacién
con un hipsdémetro Blume-leiss y se estimé el radio de la copa por medio de 2
estimaciones perpendiculares. La posicién sociolégica dentro del perfil ver-
tical del bosque se estimd para cada drbol dependiendo del grado de exposi-

cion de la copa a la luz solar segin la metodologia de Synnott (90).

Cada uno de los drboles de G. melantha se tomd como el centro de cuatro
cuadrantes hipotéticos con uno de sus ejes orientado en la direccién del eje
principal de la parcela. En cada uno de los cuadrantes se seleccioné el ar-
bol vecino (>10 cm dap) mids cercano, se identificd por especie, se midid la
distancia y se tomaron las mediciones anotadas para el arbol central (altura
total, posicidn sociolégica, etc.). Este tipo de muestreo incluyd todos los
drboles > 10 cm dap dentro de cada parcela y sirvid para el estudio del arre-
glo espacial de los drboles de G. mefantha (no incluido en este trabajo).
Los datos basicos del estudio no se reproduce en este documento, pero puede

obtenerse del banco de datos del Departamento de Recursos Naturales, CATIE,
bajo el c6digo DRNR 9015,
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4.2 Germinacidén y mortalidad de pladntulas

Se evalud la germinacidn de las semillas de G. medantha bajo tres condi-
ciones diferentes: a) bajo bosque (con y sin sotobosque), b) en condiciones
controladas y ¢) a cielo abierto. La germinacién bajo bosque se estimé esta-
bleciendo al azar una subparcela de 4 x 4 m dentro de cada parcela de 0,25 ha.
Cada una de estas subparcelas se dividié a su vez en dos franjas de 2 X 4 m,
en una de las cuales se elimindé la vegetacidn del sotobosque. Se recolectaron
todas las sdmaras presentes sobre el suelo (seccidn 5.4.2) se separaron las
sdmaras de la Ultima cosecha1 y de éstas se devolvieron un total de 100 a cada
franja para evitar parcelas con diferentes niimero de sdmaras, Se llevaron re-

gistros mensuales de germinacidén y mortalidad durante 8 meses.

La germinacidn de las semillas de G. melantha bajo condiciones controladas
se estimd poniendo a germinar un total de 200 semillas aparentemente sanas en
una camara de germinacidén a 28°C y 97% de humedad. Las semillas se colocaron
en discos de petri con papel humedecido, se regaron cada cuatro dias y se lle-

varon registros semanales de germinacidén durante 45 dias,

La germinacidn a cielo abierto se evalud poniendo a germinar un total de
840 samaras en una cama de germinacidn en los patios del vivero forestal del
CATIE. La mezcla de suelo contenia tres partes de arena y una de suelo com-
postado. No se aplicd riego y se llevaron registros semanales durante tres

meses.

4.3 Crecimiento radial

Se seleccionaron un total de 54 drboles de G. melantha de todas las cla-
ses diamétricas (51% de toda la poblacidn), tratando de obtener el mismo ni-
mero de arboles por clase para estimar el crecimiento con igual precisidn en
todas las clases, A los adrboles seleccionados se les instald, en el sitio de
medicidn del didmetro, una banda dendrométrica compuesta de una banda de alu-

minio (1,9 cm de ancho y 2,0 em de grosor) sostenida alrededor del tronco con

1/ La prolongada sequia de este afio evitd la decoloracién y descomposicidn
de las sdmaras mds recientes,
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un resorte de acero inoxidable (0,5-2,5 1bs de tensidn) y adosada con una es-

cala vernier autoadherible que registra cambios en la circunferencia del tron-
co con 0,1 mm de precisién., Arboles< 8,0 cm didmetro se midieron mensualmente
con un calibrador vernier de igual precisidn. Se llevaron registros mensuales

durante 11 meses.

4.4 Fenologia reproductiva y produccidn anual de semillas

4.4,1 TFenologia reproductiva

Durante las visitas mensuales a los 54 &rboles de G. medantha se-
leccionados para estudio del crecimiento radial, se examind con binoculares
el estado fenoldgico de cada drbol (brotadura de hojas, floracién o fructifi-
cacidn) tratando de definir el didmetro minimo reproductivo de la especie.
Debido a que no se pretendia identificar los periodos de mixima fructifica-
cién, no se hicieron determinaciones cuantitativas del grado de desarrollo
de cada estado fenoldgico en las fechas de visita (p.e. porcentaje de ramas

con frutos, etc.).

4.4.2 Produceidn anual de semillas

La produccién anual de simaras/m2 de suelo se estimd colectando y
contando todas las sidmaras de la {ltima cosecha presentes en las tres subpar-
celas de 4x4 m establecidas para los estudios de germinacidén y mortalidad.
Para facilitar los conteos, cada una de las dos franjas de 2x4 m en que ha-
bian sido divididas las tres sub-parcelas de 4x4 m, fueron a su vez subdivi-
didas en dos unidades de muestreo de 2x2 m (i.e. un total de 12 cuadriculas

de 2x2 m en 0,75 ha de estudio).

El nGmero promedio de semillas/sdmara se estimdé abriendo cuidadosamente
un total de 300 sdmaras de la {ltima cosecha, seleccionadas al azar de un
lote colectado en el mismo bosque. Para cada sidmara se anotd el nlmero de
semillas vivas y/o muertas. La produccién media de semillas/m2 de suelo se
obtuvo multiplicando el nimero promedio de sﬁmaras/m2 por el promedio de

semillas/sdmara.
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4,5 Mortalidad

Se midid el drea de todo el bosque sobre fotos aéreas de 1979 excluyendo
una franja de 10 m de borde en los limites externos del bosque y se midieron
los didmetros de todos los Adrboles de G. mefantha caidos o muertos en pie an-
tes de 1981 y en el periodo 12/81-12/82, Se excluyeron los drboles en avan-
zado estado de descomposicién. Los didmetros se midieron 1,0 m por encima del
final de las raices tablares, esperando que la amplitud del intervalo de clase
(5,0 cm) absorba los errores de medicién debidos al grado de descomposicidn de
la corteza. La identificacidén de los arboles de G. melantha muertos antes de
1981 se facilitd por las caracteristicas torceduras del tronco y la gran altu-

ra de las raices tablares (4-6 m),
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5. RESULTADOS

5.1 Germinacidn y sobrevivencia de plantulas

Resul tados

Después de cuatro semanas de registros,67% de 200 semillas de Goethalsia
germinaron bajo condiciones de laboratorio, El resto de las semillas no ger-
mind en las siguientes tres semanas y mostraban signos de descomposicidén. En
cambio, las semillas de las samaras puestas a cielo abierto no germinaron du-

rante los tres meses de observacién (3/82-5/82).

Los datos de germinacidn mdxima y sobrevivencia de plantulas bajo condi-
ciones de bosque (Cuadro 2) se analizaron como un experimento en bloques com-
pletos al azar con dos tratamientos (con y sin sotobosque) y tres repeticio-
nes utilizando los valores mdximos de germinacidn y/o mortalidad dentro de
cada repeticidn en ambos tratamientos. Los valores de sobrevivencia se obtie-
nen dividiendo el niimero de pldntulas vivas al final del estudio entre el mi-
ximo germinado en cada repeticidn, Los registros mensuales de germinacidn y

sobrevivencia se incluyen en el Anexo 2.

Cuadro 2. Germinacién mixima y sobreyivencia de pldntulas de Goethafsia
meiantha en parcelas de 4m~, con y sin sotobosque al cabo de ocho
meses de estudio (3/82-11/82). Todos los valores en porcentajes
de un total de 116 semillas por tratamiento y repeticidn.

Tratamiento CON SOTOBOSQUE SIN SOTOBOSQUE
Repeticidn I LI [LI [ 11 [l
GERMINACION 14 4 8 24 13 24

SOBREVIVENCIA 29 50 38 46 23 29
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La remocidn del sotobosque produjo un iIndice promedio de germinacidn
del 20%, mientras que la germinacién de las parcelas con vegetacidn natural
alcanz8 apenas un 9% (P<0,01). La sobrevivencia de las pldntulas es similar-
mente baja en ambos tratamientos (39 y 33% en parcelas con y sin sotobosque) vy
no es significativamente diferente al 5% de error. Es bastante probable que
la sobrevivencia descienda abruptamente con la llegada de los meses secos, tal
como ha sido reportado para Diptercdendron costaricensis en zonas estacional-

mente secas de Costa Rica (28).
Discusidn

El aumento en el indice de germinacidn de las semillas cuando se mejoran
las condiciones de iluminacién del piso del bosque es un comportamiento muy
conocido en la literatura forestal de Malasia (19, 69) y en algunas especies
neotropicales cuyas semillas responden a cambios en el foto y/o termoperiodo
(91). E1 9% de germinacién de G. meiantha en condiciones naturales es pare-
cido a los reportados para otras especies pioneras como Cecropia obfusdifolia
(1,6%) y Ochroma Lagopus (12,1%) en México (60).

Debido a que las plantulas germinadas no se marcaron individualmente,
los valores presentados en elCuadro 2 representan el balance mensual de la
germinacion y mortalidad diaria en cada parcela y probablemente subestiman
la germinacidn real. Otro factor que puede afectar la magnitud de germina-
cién real, y de la dindmica reproductiva de la poblacién, es la presencia de
un banco de semillas que pueda absorber mds de un periodo de fructificacidn,

con semillas que se mantienen viables durante mds de un ano (102, 105).

Si por las condiciones climidticas anuales, todas las plantulas produci-
das en una cosecha mueren antes de la siguiente fructificacién, la poblacién
actual de G. meiantha desapareceria tan pronto muera el Gltimo Arbol en pie.
Sin embargo, los resultados del analisis de la distribucidn diamétrica (ver
seccién 4.2) muestran que al menos un 50% de la poblacién actual son indivi-
duos jovenes y que debe existir un mecanismo alternativo por el cual la so-
brevivencia de las pldntulas es diferente de cero. Este mecanismo parece
estar asociado a la caida de drboles grandes y a la produccién de aperturas

en el dosel del bosque donde las condiciones de iluminacidén permiten a las
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pldantulas de G. mel{antha germinar y crecer activamente. Un comportamiento de
este tipo ha sido sugerido en otros bosques neotropicales (10) y explicaria la
distribucidn en grupos de los 4rboles de la poblacidén de G. melantha en Flo-

rencia Norte (Somarriba, E, datos no publicados).

Si G. mefantha coloniza masivamente las aperturas, los individuos nuevos
provendrdn del banco de semillas del suelo o de la fructificacidn de los drbo-
les vecinos ya que la ausencia de brinzales en el piso del bosque indica su
incapacidad para mantenerse dormante. En bosques neotropicales, la dormancia
en forma de semillas es comiin en especies secundarias pioneras, mientras que
la dormancia de latizales es comiin en especies climax (10). Este Gltimo tipo
de estrategia es también caracteristico de la mayoria de especies de diptero-

carpaceas (19, 69).

Con un comportamiento de este tipo, la germinacidn y sobrevivencia de las
plantulas de Goethalsia dependerian directamente de la frecuencia de perturba-
ciones en el dosel del bosque y de la presencia continua de semillas viables
en el suelo (producidas anualmente 6 acumuladas en el banco de semillas) y la
entrada de un individuo nuevo a la poblacidn podria estimarse como el producto
de las probabilidades de ocurrencia de una perturbacidn y de la germinacidn

y establecimiento de la plantula en la apertura.

El bosque de Florencia Norte tiene una gran proporcidén de drboles gran-
des de G. meiantha que estdn entrando en una fase de intensa mortalidad y que
producen frecuentes modificaciones en el perfil vertical del bosque. La cai-
da de tres drboles grandes de G. mel{antha en el periodo 12/81-12/82 produjo
un drea de aperturas de 250mz y un censo completo de las plantulas de G.
melantha vivas en estas dreas al final del estudio indicé que solo dos plan-
tulas habian sobrevivido y alcanzado 40 cm de altura. Para los propdsitos
del modelo de poblacidn estas pldntulas se incluyen dentro de la clase dia-
métrica 0-<3 y se asume una tasa de incremento diamétrico de 1,0 cm/afio con
una sobrevivencia igual a la clase inmediata superior (S = 0.9957). Debido
a que se ha incluido la regeneracidn en el total de aperturas del bosque, la
fraccion de individuos nuevos que entran a la poblacién se obtiene dividiendo
las dos plantulas establecidas entre el total anual de plidntulas potencial-

mente vivas en el bosque,
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5.2 Estructura de poblacién

5.2.1 Estructura diamétrica

Resultados

Se encontraron 106 A&rboles de G. me{antha en 0.75 ha de inven-
tario (tres parcelas de 0.25 ha) con didmetros entre 3,2-85,4 cm, El arbol
mds grande del rodal murié durante el periodo de estudios y para el andlisis
de datos se consideraron s6lo 105 drboles con didmetros entre 3,2-73,0 cm.
Los didmetros de todos los drboles de G. melantha dentro de las tres parcelas
se agruparon en clases de 5,0 cm de intervalo y los valores de frecuencia re-

sultantes se tomaron como la estructura diamétrica de la poblacidn.

La distribucidn diamétrica de G. medlantha (Fig. 3) muestra la existencia
de 4 individuos entre 0-<5 cm de didmetro, una acumulacidn de drboles entre
30-55 em y una reduccién hacia las clases mayores. La forma bimodal del his-
tograma sugiere a primera vista la existencia de dos subpoblaciones. Un pri-
mer grupo son todos individuos jévenes < 30 cm didmetro y un segundo grupo de
drboles > 30 cm. Una revisidn mds detallada en el campo mostrd que los indi-
viduos entre 30-45 cm constituyen un grupo intermedio de drboles adultos
(una tercer subpoblacidn) entre los drboles muy recientes de < 30 cm y los
mis viejos de > 45 cm de didmetro. Los arboles viejos se distinguen por su
corteza mds oscura y mds gruesa, con fisuras y zonas necrGticas, la copa mas
abierta (probablemente con menor adrea foliar) y en ciertos casos con ramas

parcialmente quebradas por el viento.

Los drboles jovenes, < 30 cm didmetro, representan un 38 % de la pobla-
cidn total, los arboles adultos un 34 % y los drboles viejos un 28 %. A
juzgar por la forma de la Fig. 3, la entrada de drboles nuevos en los Gltimos
tiempos ha sido relativamente constante, debido a que la mortalidad de los
arboles viejos produce sitios apropiados para la regeneracidén. Esto no sig-
nifica que los individuos dentro de una clase cualquiera en los primeros 30
cm se establecen simultdneamente,sino que probablemente representan la acu-
mulacidn de varios anos de reclutamiento que son computados dentro de una

misma clase debido a la amplitud del intervalo y al lento crecimiento radial

de las clases menores,
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Discusidn

La hipStesis inicial sobre estructura diamétrica suponia que G. meLantha,
en virtud de su condicidn de especie colonizadora y del estado de sucesidn del
bosque, concentrarfia la mayor parte de la poblacidén en las clases diamétricas
mayores y mostraria pocos Arboles en las clases menores. Los resultados de
este estudio no dan soporte a esta hipdtesis, ya que la mayor concentracidn
de individuos se presenta en las clases intermedias del rango diamétrico, con
descensos hacia las clases grandes y pequenas. El descenso hacia las clases
grandes tiene un fuerte componente de mortalidad a partir de los 50 cm de did-
metro, en cambio, el descenso hacia las clases menores se debe probablemente
a la regeneracidn por grupos pequenos de drboles que se establecen periddica-

mente en las aperturas del dosel.

Investigaciones recientes han demostrado que distribuciones sesgadas
hacia las clases mayores pueden ser producto también de aperturas periddicas
0 porque representan poblaciones remanentes (22, 43). Una distribucién dia-
métrica como la encontrada para G. melantha (con el mayor nimero de &rboles
en las clases intermedias) podria ser producto de una tasa elevada de pertur-
baciones en el bosque., Esta explicacidn ha sido sugerida para distribuciones
diamétricas en bosques afectados frecuentemente por huracanes, vientos fuer-
tes & deslizamientos (38) y para especies que se regeneran en aperturas (76).
Otros autores (53) han dado una interpretacidn diferente al sugerir que son
resultados de la reproduccién ineficiente de la especie en el bosque 6 por-
que sus individuos crecen rdpidamente a través de las clases menores pero
detienen (inexplicablemente) su crecimiento en las clases medias. Los re-
sultados de crecimiento por clase obtenidos en este estudio (seccidn 5.3)
no dan soporte a estas interpretaciones ya que las tasas mas elevadas de
crecimiento radial se obtienen en las clases medias y no en las clases me-

nores.

Si la entrada de drboles nuevos de G. melantha es constante, las
tasas de crecimiento radial encontradas en este estudio (Cuadro 5) pueden
dar lugar a una distribucidén diamétrica en forma de "U" por la acumulacién
de individuos de lento crecimiento en las clases pequenas y grandes 6 a una

distribucidn truncada en las clases menores si la entrada de Arboles nuevos
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es reducida. Distribuciones diamétricas con pocos individuos en las clases

medias han sido también encontradas en bosques tropicales maduros (7, 49).

Si en las condiciones de Florencia Norte el reclutamiento de individuos
nuevos en la estructura diamétrica de G. medfantha no es estable, la poblacién
actual se encontraria en un estado de transicidn hacia una poblacidn mids pe-
quena. Si por el contrario la frecuencia de perturbaciones del dosel produce
una entrada constante de individuos nuevos y no existen otras especlies de su-
cesién avanzada que puedan desplazar eventualmente a G. mefantha, la estruc-
tura diamétrica actual podria encontrarse en un estado de equilibrio muy par-
ticular de este bosque. La posible existencia de distribuciones diamétricas
estables, como la de G. mediantha en Florencia Norte, que no toman la forma de
"J" invertida clasicamente considerada como estable (49, 53, 72, 76) es una
situacidn que requiere investigacidn adicional porque aumenta las posibilida-
des de interpretacidén y manejo de algunos rodales poco diversos dominados por

una o varias especies (p.e. Vochysia hondurensis) .

5.2.2 Estratificacidén vertical

Resultados

Se construyd una tabla de frecuencias de los 105 drboles de G.
mefantha por posicidn socioldgica y altura (en intervalos de 2,0 m) para
cuantificar la cantidad de arboles en el perfil vertical del bosque. Debido
a que el método de clasificacidn de Synnott (90) no contempla las irregula-
ridades en el dosel producidas por eventos ocurridos en el corto plazo (p.e.
una apertura reciente puede ser responsable que un drbol pequefo esté expues-
to plenamente a la luz solar y se le clasifique como emergente hasta que el
dosel se cierre a su alrededor), una estimacidn de la posicidn socioldgica
esperada para cada drbol en las condiciones promedio del bosque se obtuvo
reclasiflicando todos los drboles en base a su didmetro y/o altura total con
una funcidn discriminante calculada a partir de los datos originales (27,
78). [Estas nuevas clasificaciones asumen que el didmetro y la altura total
de cada arbol son variables menos sensibles que el grado de exposicidn de

la copa, a cambios en la homogeneidad del dosel ocurridas en el corto plazo.
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Cuadro 3. Nimero de idrboles de Goethals{ia mei{antha por posicidén socioldgica
y clase de altura (intervalos de 2,0 m), en Florencia Norte, Tu-
rrialba, Costa Rica. Inventario de 0,75 ha, 1982.

Intervalo Emergente  Dominante  Codominante  Intermedio Suprimido

2 —<4 3
4 —<b 3
6 —<8

8 —<10
10-<12
12-<14
l4-<16
16-<18
18-<20 2
20-<22 -
22-<24 1
24-<26 3
26-<28 1

28-<30 4

30-<32 9

32-<34 2

34-<36 31

36-<38 2 10

38-<40 3 2

~ &~ o=

—

Total 5 45 23 24 8 105

7 4 43 22 23 7 100%



32

La frecuencia de Arboles de G. mefantha por posicién sociolégica y altu-
ra segin el método de Synnott (Cuadro 3) indica que emergentes, dominantes y
codominantes constituyen el 73 % de la poblacién, mientras que 30 % son arbo-
les pequenos de reemplazo (suprimidos e intermedios). Las mayores irregulari-
dades de la clasificacién (traslapes entre posiciones socioldgicas a una misma

altura) ocurren principalmente en los idrboles grandes.

Un resumen de las frecuencias de adrboles asignados a cada clase después
del andlisis discriminante (Cuadro 4) indica que la altura total de cada ar-
bol permite reproducir con bastante exactitud la clasificacién original basa-
da en la exposicidn a la luz solar directa. Como principal diferencia, la
clasificacidn discriminante por alturas reubica hacia las clases superiores
e inferiores un total de ocho drboles inicialmente clasificados como interme-
dios. Por otro lado, la clasificacién por didmetros produce cambios conside-
rables en todas las clases en base a una redistribucidon de los drboles ini-

cialmente clasificados como dominantes hacia la clase emergente e intermedia.

Cuadro 4. Nimero de adrboles de Goethalsia meiantha por posicién sociolégica,
clasificados en base al criterio de exposicién solar de Synnott y
a un andlisis discriminante que utiliza el diametro o la altura
total de cada drbol como variable de clasificacién. En parénte-
sis el valor en porcentaje del total de 105 &rboles.

EMERGENTE DOMINANTE CO-DOMINANTE INTERMEDIO SUPRIMIDO

Exposicidn 5(4) 45(42) 23(21) 24(22) 8(7)

Didmetro 11(10) 29(27) 30(28) 23(21) 12(11)

Altura total 7(6) 45(42) 25(23) 16(15) 12(11)
Discusién

Una hipotesis de este estudio indicaba que por las condiciones sucesiona-
les del bosque y por el comportamiento colonizador de G. medantha, 1a mayor
parte de los drboles de la poblacién se concentraria en los estratos superio-
res del perfil vertical del bosque. Los resultados de este trabajo dan un

soporte parcial a esta hipotesis.
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Si consideramos que los Arboles mds grandes (emergentes y dominantes) son
los drboles que entraron y colonizaron inicialmente el bosque, un 52 % de la
poblacién actual son drboles establecidos con posterioridad a la primer inva-
sién. Esto sugiere que la poblacidn de G. mefantha todavia no estd siendo eli-

minada del bosque sino mis bien, estd renovandose completamente.

Segin la clasificacién en base a diametros, los drboles emergentes y do-
minantes representan tan solo un 38 % de la poblacidén. EI andlisis discrimi-
nante reubicd 10 drboles inicialmente clasificados como dominantes (en base
al grado de exposicidn de la copa y altura total) hacia la posicidon codominan-
te, indicando que son arboles probablemente jovenes que han alcanzado el es-
trato dominante. Esta clasificacidn por didmetros divide la poblacidén total
en un pivote central (clase codominante) con dos extremos balanceados hacia
ambos lados. Por ejemplo, las clases dominantes/emergente, que pueden consi-
derarse como una subpoblacidn saliente con alto riesgo de mortalidad, inclu-
yen un total de 40 drboles y las clases intermedias/suprimida pueden tomarse
como clases de reemplazo con un total de 43 drboles. Una estructura demogrd-
fica semejante surgid del andlisis de la distribucidn diamétrica de la pobla-

cidn (seccidn 5.2.1).

5.3 Crecimiento radial

Resul tados

El muestreo de arboles para medicidén del crecimiento pretendia producir
una distribucién rectangular (igual nimero de Adrboles en todas las clases)
pero debido a la exclusién de arboles con troncos deformes, mortalidad y de-
sajustes de las bandas dendrom&tricas, la forma final de la distribucién de
muestreo se aparta ligeramente del objetivo inicial. El nimero final de

drboles medidos por clase aparece entre paréntesis en el Cuadro 5.

Los cambios mensuales en circunsferencia medidos por los dendrometros
se transformaron a cambios diamétricos dividiendo por 3,1416. Un detalle del
crecimiento diamétrico de todos los arboles a los ocho y once meses, se in-
cluye en el Anexo 3. Dentro de cada clase se promedian, para cada mes, los
incrementos diamétricos de los drboles medidos y se obtiene un valor de in-

cremento diamétrico promedio mensual para cada clase. Dentro de cada clase,
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estos valores promedios se acumularon mensualmente hasta el mes once y se cal-
cularon funciones de regresidn lineal que permitieron proyectar el crecimiento
diamétrico de cada clase a una base anual (IDA). Con los valores de (IDA) se
calculd el tiempo requerido (Tp) para que todos los arboles presentes en una
clase cualquiera avance hasta la clase siguiente. Este valor es el cociente
entre el ancho del intervalo de clase (5,0 cm) y el IDA de cada clase. Sobre
una base anual, la proporcidén de individuos que avanzan de una clase a la si-
guiente (Pr) es equivalente a 1/Tp., La proporcidn de drboles que permanecen
dentro de la misma clase (Pp) en una unidad de tiempo es igual 1-Pr. Las pro-
babilidades de permanencia (aii) & péso (bij), las diagonales de la matriz de
transicién '""M", se obtienen muitiplicando los valores de Pp y Pr por las pro-
babil idades de sobrevivencia de cada clase. Fn esta seccidon solo se presen-
tan los valores de Pp y Pr, los cdlculos de aij y bij se presentan en la sec-

cidn 5.6

El incremento diamétrico anual (IDA) proyectado para las clases diamétri-
cas de la poblacidn muestra un comportamiento paraboloide con valores peque-
nos en las clases pequenas y grandes y valores maximos en las clases medias
(Cuadro 5). El crecimiento relativo muestra un patrdn diferente. E1 IDA
oscila entre un minimo de 0,26 cm/ano en drboles de 67,5 cm de didmetro y un
maximo de 0,91 cm/afo en drboles de 27,5 ecm. E1 1IDA global para la pobla-
cién es de 0,57 cm/afo. Con referencia a la posicién sociolégica, el creci-
miento diamétrico promedio a los once meses (no proyectado) en los 52 drbo-
les medidos (Anexo 3) sigue el orden descendente: codominantes (0,68 cm/ano),
dominantes (0,58 cm/ano), intermedios (0,44 cm/ano) y emergentes (0,33 cm/ano).
Esto difiere del orden emergente > dominante > codominante > intermedios
> suprimido reconocido por otros autores (7, 21, 101) y sugiere un componente

de senescencia en arboles emergentes y dominantes.

El incremento diamétrico mensual promedio aumenta casi linealmente des-
de los primeros meses secos hasta el sexto mes de registros donde comienza a
notarse una reduccidn de la tasa de crecimiento. Esta tendencia podria ex-
plicarse en términos de la senescencia foliar y no por redistribucidn de fo-
tosintatos durante los perfodos de floracién y formacién de frutos, ni por
cambios en la precipitacidn mensual como ha sido sugerido para otras espe-

cies (20, 92) ya que los midximos incrementos diamétricos se alcanzaron en el
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Cuadro 5. Incremento diamétrico de Goethalsia meiantha acumulado durante
once meses (4/82 -2/83) y proyectado a una base anual (IDA),
proporcién anual de paso (Pr) y de permanencia (Pp). En pa-
réntesis el niimero de arboles medidos por clase.

Didmetro Incremento IDA (cm/ano) IDA**
once meses Proyectado - Relativo % Pr Pp

5-<10(5) 0,26 0,47 6 0,0943 0,9057
10-<15(5) 0,41 0,55 4 0,1099 0,8901
15-<20(7) 0,43 0,50 3 0,1020 0,8980
20-<25(5) 0,71 0,73 3 0,1471 0,8529
25-<30(3) 0,74 0,91 3 0,1818 0,8182
30-<35(8) 0,61 0,71 2 0,1429 0,8571
35-<40(6) 0,62 0,76 2 0,1515 0,8485
40-<45(7) 0,64 0,66 2 0,1333 0,8667
45-<50(3) 0,29 0,42 1 0,0847 0,9153
50-<55(6) 0,60 0,61 1 0,1220 0,8780
55-<50 * 0,25 0,32 1 0,0699 0,9301
60-<65(1) 0,25 0,35 1 0,0699 0,9301
65-<70(1) 0,20 0,26 1 0,0518 0,9482
70-<75(1) 0,36 0,49 1 0,0991 0,9009

* Banda dendrométrica danada durante las mediciones. Se utilizan los datos

de la clase 60-<65 cm,

** Crecimiento relativo, como porcentaje del didmetro medio de cada clase.
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mes de agosto cuando la poblacién se encontraba en pleno periodo de floracidn.
En octubre ain se detectaron incrementos diamétricos con respecto al mes an-
terior a pesar que la fraccidén reproductora se encontraba formando los frutos
(E. Somarriba, datos no publicados). Otros autores (17, 105) han sugerido que
la ritmicidad del crecimiento no depende de variaciones mensuales de precipi-
tacién en climas no estacionales. Este comportamiento mensual ha sido repor-
tado también para individuos no reproductores de G. mefantha en la Selva,

Costa Rica (38).
Discusidn

Para establecer comparaciones del incremento diamétrico anual de G.
medantha con otras especies, es necesario seleccionar especies de igual esta-
do sucesional, de distribucién diamétrica similar, en bosques igualmente es-
tructurados y dentro de una misma zona de vida (8, 100). [Isto restringe se-

veramente las posibilidades de comparacidén a unas pocas especies tropicales.

El incremento diamétrico anual de 0,57 cm/ano encontrado para G. medan-
tha en este estudio se encuentra dentro del limite de = 1,0 cm/ano (0,5 cm/ano
como promedio) reconocido para bosques tropicales en los trabajos de Wads-
worth (95), Dawkins, (71), Whitmore (105) y otros (8, 17, 100). Este valor
de IDA es ligeramente menor que el reportado para Vochysi{a hondurensis, una
especie de comportamiento similar a G. melantha, para la que se han medido

incrementos de 0,96 cm/ano (38).

Estudios sobre el crecimiento diamétrico de G. melantha en La Selva,
Costa Rica han demostrado que en aperturas causadas por caidas de arboles vy
en bosques jovenes el TIDA de drboles entre 10-15 cm de diametro alcanza 1,25-
130 cmlaﬁul (38) o aln mayor en bosques de 5-10 anos de edad (103). Las
cifras reportadas para Goethalsia en otros sitios, son considerablemente
mayores que el IDA de drboles de igual didmetro medidos en este estudio y
atin mayor que el miaximo de 1,39 cm/afio encontrado en toda la poblacidn

(Anexo 3). De la grafica de crecimiento publicada por Werner (103) es

1/ D. Hazlett, 1982 (datos no publicados) encontré un IDA de 3,0 cm/ano en
arboles de 10 e¢m de didmetro y 3 anos de edad. Proyecto Univ. de Florida.



37

posible estimar que el crecimiento diamétrico de G. medfantha en bosques > 30
aios de edad es ligeramente menor que 0,5 cm/ano. Esto coincide bastante

bien con lo encontrado en este estudio.

La forma paraboloide del crecimiento diamétrico anual por clase encon-
trada para G. mefantha en este estudio es similar a la grafica publicada por
Werner (103) para la misma especie en bosques maduros y para especies de com-
portamiento similar como V. hondutensis (38). Esta forma de crecimiento re-
presenta un comportamiento intermedio entre la grafica de especies pioneras
cliasicas (p.e. Trhema, Ochroma, Cechopdia, etc) y especies de climax. En las
pioneras, el IDA es miaximo en las clases menores y desciende ligeramente ha-
cia las clases mayores. En cambio, en las especies de climax el IDA tiende

a aumentar lenta y consistentemente hacia las clases mayores (8, 17, 64, 105).

La proyeccidn del crecimiento a una base anual con solo once meses de
datos, utilizando modelos lineales de regresidn tiene dos componentes de error
a) una subestimacidn del crecimiento en los primeros tres meses debido a la
sequia y b) una sobrestimacidn en los {ltimos meses en los que el crecimiento
descenderd por senescencia y renovacidn foliar (77). FEl balance final de es-

tas desviaciones s0lo podria estimarse con un periodo mds largo de registros.

A pesar de la debilidad inherente de contar con un periodo de registros
muy corto, algunos autores (72) han indicado que para tener datos confiables
el periodo de mediciones no debe ser necesariamente largo, sino que lo mis
importante es contar con mediciones precisas de un buen nimero de drboles por
clase para poder interpretar la gran variabilidad del crecimiento dentro de
las clases. Sin embargo, es imprescindible que el periodo de registros sea
mayor que un ano para evitar condiciones climdticas atipicas y que las medi-
ciones se tomen a intervalos cortos (un ano o menos) para no enmascarar los

rapidos periodos de crecimiento de algunas especies de vida corta (17, 72,
103),

5.4 Fraccidn reproductora, produccién anual de semillas y fecundidad

5.4.1 Fraccidn reproductora

Resultados
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Cuadro 6. Fructificacion de Goethalsia medantha en Florencia Norte, Turrial-
ba, Costa Rica, por didmetro y posicidn socioldgica. Periodo de
observacién 1/82 - 2/83.

Didmetro (cm) Posicidn sociolégica Fructificacidn
< 27,3 Intermedios y suprimidos No

27,4 Dominante 83

28,4 Co-dominante No

29,8 Co-dominante Si

30,5 Dominante No

31,3 Co-dominante No

32,6 Dominante Si

32,8 Co-dominante Si

33;1 Co-dominante No

v

33,2 Dominantes y co-dominantes Si



La fructificacidn de los drboles de G. melantha en Florencia
Norte (desde la caida de los apéndices florales hasta la maduracidn de los
frutos) dura aproximadamente cinco meses (octubre-febrero), de modo que los
frutos estin listos para la dispersidn justo a la llegada de los meses secos
de enero-marzo. Estos resultados coinciden con los encontrados por San Romin
(77) para G. medantha en este mismo bosque después de un ano de mediciones
quincenales y con lo reportado por Hazlett (38) para la misma especie en La

Selva, Costa Rica.

El didmetro minimo reproductivo encontrado para G. meiantha en este estu-
dio es de 27,4 cm, pero la entrada a la fase reproductiva es mds estable a
partir de 33,1 cm de didmetro (Cuadro 6). Dentro de este rango (-27,4-33,1<)
no existe un patron definido que explique la entrada de cada drbol a la madu-
rez reproductiva en términos de su didmetro y/o posicidn socioldgica. Arbo-
les > 33,1 c¢m fructifican siempre, independientemente de su posicidn sociold-

gica.

Considerando los 52 drboles estudiados (Cuadro 6 y Anexo 3) 96 7 de los
arboles dominantes y todos los emergentes fructificaron en 1982, en cambio,
ninguno en posicién intermedia produjo frutos durante el estudio. Las varia-
ciones mas pronunciadas se produjeron en drboles codominantes, de los cuales
37 % fructificaron este ano. Esta Gltima cifra puede deberse al reducido

nimero (n=8) de drboles medidos en esta posicidn socioldgica.

Si consideramos el valor de 33,1 cm de diametro como limite inferior re-
productivo, lo tomamos como representativo de su clase diamétrica y determi-
namos el total de drboles de la poblacidn (no de los 54 drboles estudiados)
por encima de esta clase, encontramos que existen 65 Arboles reproductores

(62 %) de G. mefantha en las 0,75 ha de estudio,
Discusidn

Inicialmente se suponia que en virtud de su condicidn de especie secun-
daria colonizadora, los drboles de G. meLantha alcanzarfan temprano su madu-
rez sexual dentro del ciclo de vida. Los resultados de este estudio indican
que G. medantha no se comporta como una especie pionera cliasica (29, 30, 91)

¥y que su capacidad colonizadora parece depender de la presencia de un banco
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de semillas en el suelo, capaz de responder a las aperturas del dosel irregu-

larmente distribuidas ¢n tiempo y espacio.

Si consideramos que la distribucidn diamétrica es sensible a la historia
ecolégica de la poblacidn y dividimos el rango diamétrico observado de G.
meLantha en tres tercios, la fase reproductiva de la especie Liene inicio en
el segundo tercio del rango de didmetros (casi en el centro de su distribucidn
diamétrica). Especies pioneras cldsicas como 0. £agopus comienzan a reprodu-
cirse activamente muy temprano en su ciclo de vida (29, 30). Sin embargo, el
conocimiento del ciclo de vida de las mayorias de las especies tropicales no
es concluyente con respecto a las estrategias reproductivas de especies suce-
sionales o climax, porque se han reportado especies tropicales consideradas
como climax (p.e. Pentaclethrna macroloba) que alcanzan su madurez sexual en un
didgmetro muy parecido a G. mefantha (37,5 vs 33,1 cm) pero que representa la
mitad del primer tercio de su distribucién diamétrica (40). En un plano mds
general, Harper y White (34) han sugerido que plantas lenosas perennes entran
en su etapa reproductiva en el primer décimo de su longevidad. En el caso de
irboles, un periodo prereproductivo de unos 40 anos puede ir seguido de otro
reproductivo de mis de 300 anos. La interpretacién de los resultados de este

estudio se ve oscurecida por la utilizacidn de clases de tamanos en lugar de

edades.

Excluyendo los drboles con < 27,1 y > 33,1 cm de didmetro en los que la
entrada o no en fructificacidn es un evento deterministico, la gran variacidn
en el comportamiento reproductivo de los arboles > 27,4 - 33,1 < cm de didame-
tro y en diferentes posiciones socioldgicas puede sugerir la existencia de
algin reloj bioldgico de conteo (probablemente el nivel anual de reservas
acumuladas) que obligue a los arboles en estas clases a mostrar fructifica-
ciones supraanuales. FEsto ha sido reportado para drboles de otras especies

que estin apenas entrando en etapa reproductiva (47),

La variabilidad en la respuesta de fructificacidén en arboles > 27,4 -
33,1 < que ocupan indistintamente posiciones dominantes y codominantes v la
presencia de dos drboles codominantes de > 33,1 cm de didimetro que entraron
en fructificacidn indica que el tamano del drbol es el factor fundamental en

la decisidn para entrar en etapa reproductiva. A pesar de la estrecha



relacidén entre tamano y posicidn socioldgica, esta segunda variable es un lLac-

tor secundario (aunque muy importante) en la respuesta reproductiva.

El didmetro minimo reproductivo encontrado en este estudio (27,4 cm) no
coincide con lo reportado por Werner (103) para la misma especie en La Selva,
Costa Rica, quien indicd que la fructificacidn de los drboles de G. medantha
que crecen libremente en aperturas durante todo su ciclo de vida, se inicia a
los cinco anos de edad. Considerando una tasa de incremento diamétrico entre
3,0-5,0 em/ano (como ha sido sugerido por Werner en ese mismo Lrabajo) esto
significa que la fructificacién tiene lugar cuando los drboles alcanzan entre
15-25 cm de diametro. Estos valores son menores que el minimo absoluto de
27,4 cm encontrado en este estudio y seria explicable si el tamano de entrada
a la fase reproductiva depende de la ontogenia de cada arbol, de modo que dr-
boles originalmente suprimidos muestren un retraso considerable en su respues-
ta reproductiva después que mejoren sus condiciones de crecimiento dentro del
bosque. Esto ha sido sugerido también por Hartshorn (36) para Pentaclethra
macroloba.

Otros estudios (38) muestran que drboles de G. medfantha entre 10-15 cm
de diametro creciendo en aperturas del bosque en la misma zona de estudio de
Werner, no fructificaron durante dos anos de observacidn. Por otro lado,
cinco drboles de G. mefantha de tres afios de edad y entre 10-13 cm de didme-
tro creciendo como dominantes a 200 m del sitio de estudio, no han entrado

en etapa reproductiva (observaciones personales).

5.4.2 Produccidn anual de semillas y fecundidad

Resultados

La produccidn anual promedio (1982) de frutos en el suelo del
- 2 . .
bosque es de 13,3 sdmaras/m~, aunque ocurren variaciones considerables en

la produccidn en diferentes sitios del bosque (Cuadro 7).

Existen proporciones variables de frutos con 1, 2 & 3 semillas que con-
tienen diferentes cantidades de semillas vivas (Cuadro 8). E1 85 7 de las
simaras contienen una sola semilla de las cuales 33 % estdn vivas; otro 14 %
de las samaras contienen dos semillas con 66 % de semillas vivas y apenas un

1 7 tiene frutos con tres semillas de las cuales 33 % son semillas vivas.
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Cuadro 7. Produccidn anual (1981) de samaras de Goethalsia me<antha en el
piso del basque. Florencia Norte, Turrialba, Costa Rica. Parce-
las de 4 m
PARCELA 1 2 3 4 5 7 9 10 11 12
SAMARAS 80 63 102 84 22 11 71 42 45 62
X/ 2 20 16 26 21 6 3 18 11 11 6 X=13,3
m
Cuadro 8. Nimero de simaras de Goethafsia melfantha con 1, 2 6 3 semillas y
porcentaje de semillas vivas por tipo de sdmara. Florencia Norte,
Turrialba, Costa Rica, cosecha de 1981.
Semillas/samara NGmero de % N{imero
samaras Semillas vivas %
1 255 85 87 33
2 42 14 55 66
3 3 1 3 33
TOTAL 300 100 145 42

El promedio global de semillas por sdmara es de 1,16 de las cuales un

P : 3 = = . - 2
42 7 son semillas vivas. Multiplicando el nimero promedio de sdmaras/m
(13,3) por el nimero promedio de semillas/sdmara (1,16), se estima que la

o . 2
produccidn anual de semillas/m~ es de 15,4.

La produccidn anual estimada de semillas vivas en las 0,75 ha es de
48251, de las cuales emergen un total de 4343 plantulas/ano (9,0 % de ger-
minacién; seccidén 5.1). La fecundidad promedio por arbol se obtiene divi-
diendo la fraccidn de semillas vivas que germinan bajo condiciones natura-

les entre el nimero de drboles reproductores en la poblacién. En las con-

diciones del sitio de estudio este valor asciende a 66,81 pldntulas/4drbol

reproductor.
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Discusién

Las fuertes variaciones en el nimero de fruto en diferentes parcelas es
caracteristica de especies con frutos alados dispersados por gravedad ylo
viento (43, 48) con los parches de maxima densidad en las cercanias de los
drboles progenitores. Este tipo de dispersién favorece el reemplazo "in situ"

de los reproductores por individuos de la misma especie.

La presencia, dentro de una misma poblacién, de frutos con nimero varia-
bles de semillas no es una condicién muy particular de la especie. Una situa-
cién similar ha sido reportada para Scheelea rostrata, una palma tropical,
sugiriendo que representan variaciones ecotipicas en la produccidn de semi-
llas para escapar de los depredadores y aumentar las probabilidades de dis-
persién (9). Estos argumentos suponen que la probabilidad de sobrevivencia
del embridn al ataque de depredadores aumenta a medida que aumenta el nimero
de embriones por fruto. Por otro lado, Stebbins (87) sugiere que la presen-
cia de frutos con miltiples embriones, en lugar de muchos frutos con un solo
embrién, constituye una alternativa mids econdmica para aumentar la descarga
reproductiva de una especie. La proporcidn descendente de frutos con mis de
una semilla indica la existencia de un valor critico, mias alld del cual no

resulta competitivamente ventajoso subdividir las reservas disponibles.

Contrariamente a lo esperado segiin la hipdtesis de Bradford y Smith (7),
la proporcidn de semillas vivas no aumenta a medida que aumenta el ndmero de
semillas por fruto,sino que las proporciones son relativamente bajas en fru-
tos con una y tres semillas y alta en frutos con dos semillas. Una distri-
bucién de este tipo se puede obtener si la depredacién se concentra en los
frutos mds grandes, pero por otro lado se distribuye al azar entre frutos
con una 6 dos semillas si las diferencias en tamano no son muy marcadas (p.
e. un depredador obtendrd mayores proporciones de los frutos mas abundantes
con un mismo esfuerzo). Otros estudios han demostrado que la seleccidn de
los frutos por parte de los dispersores y/o depredadores no se distribuye al

azar entre los varios tamanos posibles (42, 45, 46).

Las mediciones de la fecundidad por drbol y clase diamétrica realizadas
en este estudio e incorporadas en el modelo poblacional de G. medantha tiene

tres componentes de error. Primeramente, asumimos que la cosecha anual de
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frutos no depende de variaciones climiticas anuales. Esto es dificil de sos-
tener, porque en aios extremadamente secos, nublados o atipicos, la cantidad
de energia fijada y almacenada por la poblacién reproductora afectard la pro-
duccién total de frutos (menos drboles entran en fructificacidén 6 se producen
menos frutos/drbol. La aborcidn de frutos por desbalances energéticos anuales
a nivel de drbol y de poblacidén han sido documentados para otras especies ar-
béreas tropicales (47). En segundo lugar, se asume que no habrdn cambios en
la fecundidad promedio por drbol al ocurrir cambios en la densidad y competen-
cia dentro del bosque al cambiar el tamano y la estructura diamétrica de la
poblacién y en tercer lugar asumimos que la descarga reproductiva es cons-
tante en arboles de todas las clases reproductivas. La impresidn visual de

la fructificacién de los drboles estudiados sugiere que la produccidn de semi-
llas es mayor en las clases reproductoras medias y desciende hacia ambos ex-
tremos. Otras especies arbdreas tropicales (23, 36) e hierbas de zonas tem-
pladas (33) muestran este tipo de comportamiento, aunque se han reportado po-
blaciones en las que la descarga reproductiva aumenta constantemente hacia las

clases mayores (79).

5.5 Mortalidad

Resultados

Se midieron un total del6 drboles muertos de Goethalsia melantha en todo
el bosque, con didmetros entre 45,2 - 86,2 cm (Cuadro 9). Esto corresponde a
la mortalidad acumulada sobre el piso del bosque por un periodo equivalente
al tiempo que tarda un adrbol grande de G. mefantha para descomponerse total-
mente. Estos resultados indican que la probabilidad de muerte aumenta a par-
tir de los 45 cm de didmetro y que la probabilidad de encontrar drboles vivos
> 75 cm es casi nulal. Para los propdsitos del modelo de la poblacidén de

G. mefantha, la sobrevivencia en las clases > 75 cm se toma como cero.

lf No es igual a cero porque la presencia de Arboles muertos de G. mefantha
< 75 cm de didmetro, sugiere que a largo plazo la sobrevivencia en es-
tas clases es diferente de cero.
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Cuadro 9. Tasa anual de mortalidad y sobrevivencia por clase diamétrica para
Goethalsia mefantha en Florencia Norte, Turrialba, Costa Rica.

Clase Didmetros Mortalidad Mortalidad Sobrevivencia

Diamétrica Medidos Acumulada Anual Anual
cm

45-<50 45,2+ 1 0,0043 0,9957
50-<55 52,0:52,7+;53,2 3 0,0030 0,9970
55-<60 57,5+ 1 0,0059 0,9941
60-<65 60,0;63,0;64,0 3 0,0429 0,9571
65-<70 65,8 1 0,0143 0,9857
70-<75 70,03;71,6;72,6 3 0,0300 0,9700

>75 79,3;82,5;85,4+,86,2 4 - ~

+ Arboles caidos en el periodo 12/81 - 12/82.

Un total de cinco arboles murieron en el periodo 12/81 - 12/82, dos de
los cuales fueron derribados durante la caida de los otros. Uno de estos
drboles derribados (12,6 cm de didmetro) se aparta del rango diamétrico mds
comin de los drboles muertos (45-75 cm) y no se incluyd para el andlisis de

la tasa anual de mortalidad.

La mortalidad durante el periodo 81-82 se distribuye irregularmente en
todas las clases diamétricas e impide la estimacidn directa de la tasa anual
de mortalidad por clase. Con este propdsito se han evaluado tres enfoques
de estimacidn. Primeramente se puede estimar una tasa anual promedio de
mortalidad para las clases > 45 cm de didmetro dividiendo la mortalidad ob-
servada en el periodo 81-82 entre el total de drboles vivos > 45 cm de did-
metro en todo el bosque y luego dividiendo este promedio entre el ndmero
de clases incluidas. Este enfoque produce una estimacidn de la tasa anual
promedio de mortalidad por clase del 0,69 7% (tasa de sobrevivencia por clase
de 0,9931) y asume que es homogénea y constante en todas las clases > 45 cm

de didmetro.
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Upa segunida eatimacidn se obtiene graficando a) la mortalidad acumulada
como porcentaje del total de drboles vivos de todo el bosque en las clases
45 = 75 < emy b) la mortalidad del periodo 81-82 expresada también como
percentaje y calculando para cada clase el ndmero de anos requeridos para ha-
cer coincidir la grifica de b) con a). Este enfoque produjo resultados no
satisfactorios porque la mortalidad durante 81-82 no se distribuyd homogenea-

mente en todas las clases.

Una Lercer estimacidn se obtiene calculando la proporcidn que represcenta
la mortalidad acumulada por clase del total de arboles vivos de todo el bos-
que en las mismas clases y luego dividiendo eslas proporciones entre el nilme-
ro de anos que han permanecido los troncos medidos sobre el piso del bosque

{tiempo de descomposicidn)., Este es el enfoque utilizado en este estudio.

Los estudios de descomposicidn de troncos en bosques tropicales son es-
casos y no concluyentes debido a la dificultad para determinar con exactitud
la fecha de caida de los drboles, su estado fisioldgico antes de caer (p.e,
drboles muertos en pie), condiciones ambientales variables, mitodos de andli=-
sis inexactos, etc.l. Sin embargo, los trabajos de Lang y Knight (54) en
Panamd con drboles > 15 ¢m de didmetro de varias especies, sugieren un tiempo
promedio de descomposicidén de 10 anos. Por otro lado, un estudio d¢ 13 afos
de duracidn en Barro Colarado, Panamd (12), en el que se evaluaron 112 espe-
cies diferentes, indicd que el 66 % de todas estas especies tienen perfodos
de descomposicidn menores que los 13 aifos de estudio, Untrevistando a varios
trabajadores que han trabajado > 15 anos en el lugar, se ha estimado que la
edad de alguno de los drbole: de G. medantha cafdos en el sitio es de aproxi-
madamente 12 anos, pero debido a que se han ecxclnido los tioncos muy descom=
puestos, se estima que el tiempo de descomposicidn medido (0 mortalidad acu=

mulada) es de unos 10 anos.

Considerando un tiempo de descomposicidn de 10 anos, la tasa anual de

mortal idad por c¢lase ascicnde hacia las clases mayores desde 0,43 % en drboles

1/ J. R. Palmer, comunicacién personal. CATIE, 1982.
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40-<45 hasta un 10 % en drboles > 75 cm de didmetro (Cuadro 9). A excepcidn
de un 4drbol de 12,6 cm de didmetro muerto en el petriodo 81-82, no se observéd
mortalidad en drboles 1 = < 45 cm y para los propdsitos del modelo de poblacién
se asume que la tasa anual de mortalidad digual a la estimacidn para la clase

45- < 50 cm.
Discusidn

La hipdtesis original de este estudio asumia que la poblacidén actual de
G. mefantha estaria constituida por drboles grandes que colonizaron el bosque
al momento de su abandono y que a la fecha estarian entrando en una fase de
intensa mortalidad porque la edad sucesional del bosque es cercana a la lon-
gevidad fisioldgica estimada para la especie. Los resultados de este trabajo
no dan soporte a esta hipdtesis porque solo una pequena parte de la poblacidn
(38 % segin el estudio diamétrico; seccidén 5.2) puede considerarse como Arbo-
les viejos que entraron temprano en la historia sucesional del bosque y que

muestran actualmente una tasa de mortalidad > 1,0 % anual (drboles > 60 cm en

Cuadro 9.).

Las estimaciones de la mortalidad anual por clase presentadas en este
trabajo son muy tentativas debido a que un ano de observaciones no permite
detectar la mortalidad regular producida por las condiciones de competencia
y supresidn de los Arboles en las clases menores (67, 68). En cambio, la
mortalidad acumulada para las clases mayores (como la medida en este estudio)
indica que la probabilidad de muerte aumentan a partir de los 45 cm de dia-
metro. Los datos de este estudio indican que la mortalidad dentro de una
clase cualquiera se produce en eventos aislados con periodos intermedios en
los que no muere ningin drbol. Esto significa que la probabilidad de que
ocurran igual nimero de muertes dentro de una clase cualquiera en dos anos

sucesivos no es constante,

A pesar de su cardcter preliminar, los resultados de este estudio sugie-
ren que los riesgos de mortalidad son elevados en pldntulas (seccidén 5.1) vy
drboles > 45 cm de didmetro y que existe una regidén intermedia en la que las
probabilidades de muerte son muy pequenas, Patrones de sobrevivencia de es-

te tipo han sido publicadas para algunas palmas (79, 96) latifoliadas (36) y
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coniferas tropicales (23). Estudios sobre demografia o modelos de crecimiento
de bosques templados han reconocido la existencia de curvas de este tipo pero
la mayoria de los ejemplos publicados utilizan funciones de mortalidad (impli-
citas o explicitas) con tasas constantes o decrecientes hacia las clases mayo-
res (32, 67). Esto puede deberse a que las funciones de mortalidad son cal-
culadas a partir de las distribuciones diamétricas en forma de '"J" invertida

obtenidas para todo el bosque o para poblaciones especificas.

Los resultados de este trabajo subestiman la mortalidad en las clases

menores, principalmente drboles intermedios y suprimidos, donde los riesgos

de muerte por supresién y dafio mecdnico son elevados, pero es probable que la
zona intermedia de baja mortalidad en el patrén de sobrevivencia de G. me{antha
contenga todos los individuos dominantes y codominantes de < 45 cm de didme-
tro. Algunos estudios con especies tropicales climax han indicado que la tasa
anual de mortalidad en brinzales de 2-5 cm de didmetro es de 2,6 % (36) y en

la literatura sobre bosques tropicales se considera que la tasa promedio de

mortalidad de brinzales en todo el bosque es cercana al 1 % (8, 63).

5.6 Tabla de vida y modelo de poblacidn

Un resumen de los datos sobre crecimiento radial, distribucidén diamétri-
ca, sobrevivencia y fecundidad se presentan en el Cuadro 10 y la matriz de
transiciones calculada a partir de estos datos se muestra en el Cuadro 1ll. Los
coeficientes de permanencia dentro de una clase (aij) y de avance (bij) se
obtienen multiplicando los valores de la columna de sobrevivencia por las en-
tradas correspondientes de proporcidn de permanencia (Pp) y de paso (Pr)

respectivamente.

La raiz latente o valor propio de los coeficientes se obtiene elevando
la matriz '"M" a exponentes cada vez mayores que siguen una serie geométrica
en potencias de dos (k = 2, 4, 8, 16, 32, .......128, 256.....etc.) hasta
que todos los coeficientes se vuelven positivos y estables. Durante el
cdlculo de "A" se utilizan un total de tres matrices 1) la matriz original
"M" 2) la matriz exponenciada en cada valor de k, ME g "y'" 3) una matriz
"Z" que se obtiene multiplicando M.Mk = Z. Luego dividiendo "Z" entre "Y"

se obtienen los valores propios de cada coeficiente en la matriz. Si la
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Cuadro 10. Tabla de vida v cceficientes de transicidn para Goethalsia melantha
en Florencia Norte, Turrialba, Costa Rica.

Didmetro Niimero Fecun-
drboles  cm/afo S Pr Pp hii a. didad
Plantulas 4343 - 0,000z 1,0000 0,0000 0,000Z2 0,0000 0
<3 2 1,00 0,9957 0,3333 0,6667 0,3319 0,6638 0
3-<5 4 0,47 0,9957 0,2350 0,7650 0,2340 0,7617 0
5-<10 9 0,47  0,9957 0,0943 0,9057 0,0939 0,9018 O
10-<15 7 0,55 0,9957 0,1099 10,8901 0,1094 0,8863 0
15-<20 9 0,50  0,9957 0,1020 0,8980 0,1016 0,891 0
20-<25 7 0,473 0,9957 0,1471 10,8529 0,1465 0,8492 0
25-<30 4 0,91  0,9957 0,1818 0,8182 0,1810 0,8147 0
30-<35 13 0,71 0,9957 0,1429 0,8571 0,1423 0,8534 66,81
35-<40 12 0,76  0,9957 0,1515 0,8485 0,1508 0,8449 66,81
40-<45 11 0,66  0,9957 0,1333 0,8667 0,1327 0,8630 66,81
45-<50 7 0,42 0,9957 0,0847 0,9153 0,0843 0,9114 66,81
50-<55 10 0,61  0,9970 0,1220 0,8780 0,1216 0,875 66,81
55-<50 5 0,35 0,9941 0,0699 0,9301 0,0695 0,9246 66,81
50-<65 2 0,35 0,9571 0,0699 0,9301 0,0669 0,8902 66,81
65-<70 2 0,26  0,9857 0,0518 0,9482 0,0511 0,9346 66,81

70-<75 3 0,49 0,9700 0,0991 0,9009 0,0961 0,8739 66,81




Matriz de transiciocnes para la poblacidn de Goethalsia medaintha en Florencia Norte, Turrialba, Costa Rica.

Cuadro 11.

0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 66,81 66,81 66,81 66,81 66,81 66,81 66,81 66,81 66,81
0,0002 0,664 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
0,0 0,332 0,762 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
0,0 0,0 0,234 0,902 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
0,0 0,0 0,0 0,094 0,886 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
0,0 0,0 0,0 0,0 0,109 0,89 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,102 0,849 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,147 0,815 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,181 0,853 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,142 0,845 0,0 0.0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,151 0,863 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,133 0,911 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,084 0,875 0,0 0,0 0,0 0,0
0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,122 0,925 0,0 0,0 0,0
0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,070 0,890 0,0 0,0
0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,067 0,935 0,0

0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,051 0,087

0%
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Cuadro 12. Distribucidn diam@trica actual y proyectada (20, 40....100 anos)
de Goethalsia meiantha en Florencia Nerte, Turrialba, Costa Rica.
Los totales de cada columna excluyen las pldntulas. Entre parén-—
tesis, valores en porcentaje.

Didmetro Nimero de anos > 1982 256
(cm) Actual 20 40 60 80 100 (Estable)
Plantulas 4343 4553 4431 4016 3599 3286 1933
<3 2(1) 3 3 2 2 2 1(3)
3-<5 4(3) 4 4 3 3 3 1(3)
5-<10 9(8) 8 9 8 7 7 4(10)
10-<15 7(6) 7 7 7 6 6 3(8)
15-<20 9(8) 8 7 7 7 6 3(8)
20-<25 7(6) 6 5 5 5 B 2(5)
25-<30 4(3) 5 4 4 4 4 2(5)
30-<35 13(12) 7 5 5 5 5 2(5)
35-<40 12(11) 9 5 4 4 4 2(5)
40-<45 11(10) 11 6 5 5 5 2(5)
45-<50 7(6) 13 11 8 7 7 4(10)
50-<55 10(9) 8 8 6 5 5 2(5)
55-<60 5(4) 10 14 12 10 8 5(13)
60-<65 2(1) 4 8 8 7 6 3(8)
65-<70 2(1) 3 7 8 8 6 3(8)
70-<75 3(2) 1 2 3 3 3 1(3)

Total 107(100) 107 105 95 88 79 40(100)
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matriz original "M" ha sido elevada a un exponente suficientemente alto, to-
dos los valores propios serdn iguales y este valor correspondera a la raiz la-
tente de la matriz original. La raiz latente de la matriz obtenida en este
estudio es A = 0,9963 e indica que la poblacidn actual esta decreciendo a una
tasa constante de r = -0,0037. La magnitud de esta cifra, a pesar del carac-
ter exponencial de la funcidn de crecimiento, sugieren que la poblacidn es es-
table en el corto plazo (p.e. 100 afnos). En el Anexo 4 se incluye una copia
del programa utilizado para el cdlculo de "A".

Multiplicando sucesivamente la matriz de transiciones "M" por el vector

de estructura "

nt" y actualizando en cada ocasidn los valores del vector re-
sultante, se han obtenido las estructuras diamétricas esperadas en los proxi-
mos 20, 40,....100 anos (Cuadro 12). Para propdsitos comparativos se ha
incluido en este mismo cuadro la estructura diamétrica estable calculada a
partir de la matriz M. La estabilidad de la distribucidn de diametros de la
poblacién se define como el vector "nt" cuyas clases pueden variar magnitud
pero no en sus proporciones entre clases. Este vector estable se obtiene ex-
poniendo la matriz '"M" a valores sucesivamente mids grandes (en este caso k =

256) hasta obtener el valor propio positivo y dominante de la matriz y multi-

; 3 e ; k
plicando esta matriz estable por el vector original "nt", es decir, M =0

La poblacidn estable proyectada para G. meiantha es de 40 Arboles, es
decir un 37 % de la poblacidn actual, con una distribucidén de didmetros en
forma de "U" debido a la concentracidn de drboles en las clases grandes y
pequenas y una concavidad en las clases medias. Esto es explicable debido a
que las tasas mas altas de crecimiento radial se presentan en las clases
medias del rango diamétrico. Debido al efecto de mortalidad en el vector
estable muestra un descenso mas abrupto en las clases grandes (> 60 cm) y

la acumulacidn tiene lugar en la clase inmediatamente menor (55-<60).
Discusidn

Como hipdtesis de trabajo se suponia que por ser una especie secundaria
pionera y por la historia sucesicnal del bosque de Florencia Norte, la pobla-

cién actual de G. meiantha estaria en una fase de contraccién, con cambios
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en la forma de su distribucién diamétrica. Los resultados de este estudio

dan soporte a estas hipdtesis ya que, a pesar del cardcter preliminar del mo-
delo de poblacidn, la raiz latente de la matriz de transiciones (A = 0,9963)
indica una poblacifn en contraccién y por otro lado, el vector estable proyec-
tado para la distribucidn diamétrica muestra una forma concava en lugar de la

forma convexa actual.

Los estudios demograficos con angiospermas (36) y palmas (1l1l) tolerantes
a la sombra y caracteristicas de bosques maduros, han encontrado poblaciones
estables con valores de "A" muy cercanos a la unidad, aunque por lo general
mayores que uno. Para especies secundarias,como Goethalsia, Enright y
Hartshorn (24) han sugerido que los valores de X tienden a ser menores que la
unidad, aunque existen variaciones locales fuertes en las que es posible encon-
trar poblaciones de la misma especie con valores de A > 1. Esto ha sido com-
probado por Enright (23) para Araucardia hunsteinii y por June y Ogden (50)
para Nothofagus, ambas especies secundarias que se regeneran en aperturas del
bosque producidas por caidas de arboles. No se han realizado estudios del
balance final sobre la tasa de crecimiento de la poblacidn total en areas gran-
des para especies con poblaciones espacialmente separadas que se encuentran
simultdneamente en expansidén o contraccidn, pero se ha sugerido (53) que el
resultado final puede ser una poblacidén estable, En cualquier caso, los pro-
cesos de contraccidn y expansidén son los equivalentes a mortalidad y repro-
duccidén de una poblacidn estudiada localmente y podrian ser sujetos a modela-
je.

Los estudios de sensibilidad con modelos demograficos de angiospermas
(25, 36, 50) y gimnospermas lenosas (23, 25) han sugerido que las poblaciones
de adrboles son muy sensibles a perturbaciones fuertes (p.e. 50 % reduccién
en el valor de los coeficientes) en las clases pre-reproductoras y a cambios
en la sobrevivencia de plantulas y drboles grandes. Cambios en la produccidn
de semillas no producen cambios fuertes en A, lo cual no es el caso en pal-
mas tropicales (ll) e hierbas de zonas templadas (15, 80, 81) capaces de re-
produccidén vegetativa. Un andlisis de sensibilidad con los datos de G.
melantha dan soporte a estas afirmaciones, a excepcidén del efecto de semillas,
ya que aumentos en los iIndices de germinacidn desde el 9 % original a valo-

res del 67 7% (germinacidn en laboratorio) o del 20 % (condiciones de campo
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con remocién del sotobosque) producen cambios en la fecundidad y elevan los
valores de A a 1,0207 y 1,0049 respectivamente, Un efecto similar (A=0,0003)
se obtiene con un 50 7 de aumento en la sobrevivencia de plantulas. Aumentos
de este tipo abren las posibilidades de manejo de la especie en Florencia
Norte, porque seria tedricamente posible realizar cosechas anuales de iiiLl

x 100 de los arboles, distribuyendo el esfuerzo en todas o en unas pocas cla-

ses diamétricas (93, 94).
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6. SINTESIS

Este capitulo se divide en dos secciones basicas. En primer lugar, se
discuten la bondad de ajuste y confiabilidad en las predicciones demogrdficas
basadas en el modelo desarrollado en este estudio, poniendo especial énfasis
en la validez de las manipulaciones e interpretaciones usualmente practicadas
con modelos de este tipo y en la delineacidén de las condiciones en que son di-
rectamente aplicables. Se mencionan otras vias posibles de andlisis para po-
blaciones que no se pueden cubrir satisfactoriamente con modelos de este tipo.
En segundo lugar se presenta la interpretacidn del autor sobre el comporta-
miento sucesional de G. mefantha, el estado de su poblacién en el bosque de

estudio y la posible historia (pasada y futura) del bosque de Florencia Nor-

te.

La presencia de un banco de semillas viables que puede absorber mas de
un periodo reproductivo y la presencia de grupos de drboles con ontogemia di-
ferente (drboles que crecen en aperturas del dosel y drboles que lo hacen
bajo sombra) hacen que el ciclo de vida de G. melantha sea heterogeneo y no
unidireccional como se asume en el esquema hipoté&tico propuesto inicialmente
(seccidn 2.2). El modelo de Lefkovitch utilizado en este estudio, promedia
groseramente las diferentes vias posibles, sin discernir las contribuciones

independientes de las diferentes vias del ciclo de vida,

Todo esto hace que se amplien las vias posibles por las que puede dis-
currir un drbol cualquiera de G. medlantha en las condiciones del sitio de
estudio y sugiere tres enfoques posibles para andalisis. Primeramente, pode-
mos segregar la poblacidn en los dos grupos con diferente ontogenia y cons-
truir sendas matrices de transicidn para cada grupo, manejandolas como
poblaciones diferentes, Este tipo de enfoque ha sido documentado con mode-
los similares al de este estudio, para poblaciones de una misma especie cre-
ciendo en habitats diferentes (61), Aparentemente, las restricciones de es-

te enfoque son de caridcter operativo.

En segundo lugar, se pueden identificar todas las rutas alternativas del
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ciclo de vida de la especie, calcular los correspondientes coeficientes de
transicién y su contribucidn parcial al ciclo de vida y finalmente encontrar
las raices dominantes del Polinomio caracteristico obtenido de la suma de

las vias posibles. Este tipo de enfoque ha sido documentado con hierbas pe-
rennes de zonas templadas (44) y es de la preferencia de este autor. Un ter-

cer enfoque es la utilizacién de modelos basados en arboles individuales.

Si asumimos por el momento que a pesar de promediar groseramente algu-
nos aspectos del ciclo de vida de G. medlantha, el modelo de transiciones
desarrollado en este estudio permite aproximar la dindmica de la poblacidn
y servir como una herramienta de interpretacidn sucesional, es conveniente
discutir las implicaciones normalmente derivadas del anilisis de sensibilidad
y de su utilizacidén para proyecciones de la estructura diamétrica de la po-
blacién. Debido a la presencia de muchos ceros (que no tienen varianza) y
a la diffcil operacidn de las matrices de transicidén que incluyen componen-—
tes de varianza asociadas a cada coeficiente, el anilisis de sensibilidad
se ha restringido al estudio de la magnitud de los cambios en el valor de A
ante cambios en los coeficientes de una & mids clases diamétricas, mantenien-
do constantes el resto de los coeficientes. Este tipo de manipulacidn se ha
utilizado indistintamente para evaluar la robustez1 del modelo y para iden-
tificar las etapas criticas del ciclo de vida de la especie. Ambas inter-
pretaciones son contradictorias y merecen estudios detallados. En ningun
caso, los estudios de sensibilidad han ofrecido una explicacidn ecoldgica &
demografica al concepto de robustez, ni han considerado la probabilidad de
ocurrencia en el mundo real de perturbaciones muy fuertes (+ 50 %) en el
valor de los coeficientes de clases seleccionadas en poblaciones arbdreas in-
trinsecamente mas estables que otras formas de vida. Finalmente tampoco ha

habido un reconocimiento explicito que las simulaciones en los coeficientes

1/ El modelo se considera robusto sin cambios fuertes en los coeficientes
van asociados a pequenos cambios en A, argumentando que esto es un re-
flejo de 1la capacidad del modelo para absorber los errores de estima-
cidn de los coeficientes.
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a..: b.. de la matriz de transiciones implican cambios simultaneos en las

ey

ij ij

tasas de crecimiento y sobrevivencia de cada clase. Una discriminacién de los
efectos individuales parece imprescindible para establecer interpretaciones

sobre el ciclo de vida de la especie.

El margen de tiempo sobre el que es posible hacer proyecciones confia-
bles de la distribucidn diamétrica y tamafio de la poblacidén, depende del tiem-
po de mediciones para estimar los coeficientes de transicidn (35) y de la in-
variabilidad de éstos a cambios en la densidad (15). El dnico estudio cono-
cido por este autor sobre el primer tdpico se refiere a los trabajos de
Enright y Ogden (25) con rodales de Araucaria huwisteinil{ que habian sido me-
didos anualmente durante 20 anos y que sugiere una relacidn 1:7 entre el
nimero de anos de medicidn y el nimero de anos en que se pueden hacer proyec-
ciones confiables. Esto significa que las interpretaciones sobre estabilidad
y estado sucesional de una poblacidén basadas en uno 0 dos anos de mediciones
solo tienen un valor tedrico y un amplio margen de error. Finalmente, la
invariabilidad de los coeficientes de transicidn implica que los cambios en
la densidad del bosque producidos por el aumento/descenso de la poblacidn
estudiada o de otras especies, no tienen efectos sobre las tasas de creci-
miento, fecundidad y mortalidad de la poblacidén. Este es un argumento diffi-

cil de sostener y para el cual no existen investigaciones aclaratorias.

En base a esta discusidn, es evidente que un modelo demogrdfico como el
utilizado en este trabajo, no puede emplearse indiscriminadamente en cual-
quier poblacidn vegetal, a menos que se trate de especies con un ciclo de
vida sencillo y de una sola via, sin latencia de semillas y sin grupos de
individuos que respondan diferencialmente a variaciones espacio-temporales
de habitat. Este modelo parece ser apropiado para estudiar especies de cli-
max, tolerantes a la sombra, sin semillas latentes y con incorporacidn regu-

lar de cohortes nuevas a la poblacidn.

Un Gltimo aspecto a discutir en esta sintesis, es la interpretacidén su-
cesional de Goethalsia meiantha, de su poblacién en Florencia Norte y del
estado sucesional del mismo bosque. Si imaginamos un gradiente en las carac-
teristicas adaptativas de especies pioneras (r) y climax (k), G. melantha,
combina rasgos de ambos extremos, aunque se orienta mejor hacia el comporta-

miento de pionera. No es una especie pionera cldsica por su prolongada
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longevidad, su entrada a la etapa reproductora en la parte media del rango dia-
métrico y a sus limitadas posibilidades de dispersidén de semillas, pero a se-
mejanza de las especies pioneras cldsicas, G. melantha es una especie helio-
fila que crece muy rapidamente en sitios descubiertos y que puede mantener

semillas viables en el piso del bosque.

La presencia de rodales muy densos de Goethalsia meiantha (como en Flo-
rencia Norte) es un evento fortuito que parece estar asociado a una reduc-
cién temporal de las condiciones de la competencia de otras especies herba-
ceas y arbdreas de rapido crecimiento (p.e. una quema) antes de la llegada de
las semillas de G. melantha, Una vez establecida, su rapido crecimiento y
longevidad le permite mantenerse largo tiempo en el estrato superior del bos-
que (60-100 anos) hasta que los drboles mueran por senescencia, vientos, pla-

gas, etc.

La forma de la distribucidn diamétrica y el andlisis discriminante de
la estratificacidn vertical sugieren que la edad de la poblacién actual es
mayor que la historia escrita del bosque (+ 56 anos) y que se pueden separar
dos grupos de drboles con historia diferente. Un primer grupo lo constitu-
yen los drboles mids grandes y viejos (>55 cm didmetro) que probablemente es-
taban presentes como drboles de sombra antes del abandono del cafetal y sir-
vieron como la fuente de semillas que dio origen al segundo grupo de arboles
jovenes actualmente presentes, La dominancia actual de la especie en Flo-
rencia Norte parece ser el producto de un manejo particular (p.e. quema des-
pués del abandono, cuando habian drboles de la especie en reproduccién) y de
un proceso acelerado de "insularizacidn" del bosque de estudio por la incor-
poracidén de las tierras circundantes a usus agricolas, con pocos remanentes
boscosos que sirvieron como fuentes de semillas de otras especies que pudie-

ran desplazar a G. melantha de su papel dominante,

Con estos antecedentes, por la composicidn floristica del bosque y su
distribucidén diamétrica actual y con la poblacién de G. melantha reduciéndo-
se, el bosque de Florencia Norte aparece como un estado estacionario (un
ciclo cerrado) en algin punto de un eje de tiempo que describe el proceso
de sucesidn. Dentro de este ciclo, el bosque actual estd cambiando sus con-

diciones de dominancia pero no su composicidn floristica. A largo plazo, el
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evento mds probable parece ser una reduccién de la poblacidn actual de G.
melfantha (hasta un 37 % sugiere el modelo desarrollado) con aumentos en el
tamafio de las poblaciones de otras especies presentes como V.irola, Rollindia,
Condia, etc. Estos aumentos estardn acompanados de cambios en sus distribu-

ciones diamétricas, actualmente con muy pocos individuos pequerios,
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7. CONCLUSIONES

l. Debido a un balance desfavorable entre reproduccidn y mortalidad, la

poblacidn actual de G. medlantha en el sitio de estudio estd contrayéndose.

2. La distribucién diamétrica actual de la poblacién de G. medlantha tiene
una forma acampanada, con muchos difdmetros medios y descensos hacia ambos

extremos. Esta distribucién original puede dividirse en dos grupos bdsicos
a) drboles viejos > 55 cm de didmetro que se establecieron antes 6 inmedia-
tamente después del abandono del cafetal y b) arboles < 55 cm que se han es-

tablecido con posterioridad.

3. El incremento diamétrico medio anual de toda la poblacidn se estima en
0.57 cm/ano, aunque existen variaciones considerables entre clases diamétri-
cas. La tasa de crecimiento diamétrico por clases es maxima (0,91 cm/ano)
en las clases medias y desciende en las clases mayores (0,26 cm/afo) y me-
nores (0,47 cm/ano). Dentro de una clase cualquiera las variaciones entre
el crecimiento de drboles individuales produce coeficientes de variacidn

de hasta un 60 %.

4. Los arboles de G. melantha entran en su etapa reproductiva a partir

de los 35 cm de diametro; generalmente cuando han alcanzado la posicidn do-
minante dentro del perfil vertical del bosque. En las condiciones actuales,
un 62 % de la poblacidén son individuos reproductores que producen una des-
carga anual de 15,1 semillas/mz, de las cuales un 41,7 7 son semillas vivas

y apenas un 9 % germinan bajo condiciones naturales.

s G. medantha es una especie que solo se regenera en las aperturas cau-
sadas por arboles, debido a que las condiciones de penumbra del sotobos-
que no favorece la germinacidn de las semillas ni el crecimiento de las
plantulas. En condiciones naturales la germinacidn en el piso del bosque
es del 9 %, en cambio, removiendo la vegetacidn del sotobosque este valor

asciende al 20 %. Semillas removidas de las sdmaras y puestas a germinar
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en condiciones controladas de laboratorio produjeron un indice de germinacidn

del 67 7%.

6. Los resultados obtenidos con el modelo poblacional no son concluyentes
debido al poco tiempo disponible para estimar los coeficientes de transicidn,
pero sugieren una poblacién en contraccidén. Debido a la imposibilidad de co-
nocer los niveles de error en las predicciones del modelo, su valor para in-
terpretacidn sucesional se ve fuertemente reducido y todo parece indicar que
los modelos que contemplan ciclos de vida heterogéneos o aquellos disenados
para drboles individuales, mejorarian la interpretacidn sucesional y manejo

forestal de esta especie.
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% = 2
Anexo 1. Composicién floristica, nimero de arboles y drea basal (m™) por es-
pecie, en 0,75 ha del bosque de Florencia Norte, CATIE, Turrialba,

Costa Rica, 1982,
Area
Especie Familia N2 de arboles % Basal 7%

Alconnea Latifolia EUFORBIACEAE 2 0,94 0,04 0,23
Aminis barbata RUTACEAE 2 0,94 0,05 0,30
Brosimum alicastrum MORACEAEL 4 1,88 0,35 1,97
Castilla elastica MORACEAE 5 235 018 1,02
Cecropia obtusdfolia MORACEAE 11 5,16 0,42 235
Cednela odorata MELTACEAE 2 0,94 0,05 0,30
Croton EUFOREIACEAE 1 0,47 0,01 0,07
Corndia alliodora EORAGINACEAE 2 0,94 0,32 1,80
Goethalsia melantha TILIACEAE 108 50,70 12,88 73,00
Tnga edulis LEGUMINCS AE 3 1,41 0,07 0,41
Inga 4p. LEGUMINOS AE 1 0,47 0,05 0,30
Miconia angentatum MELASTOMACEAE 8 3,76 0,11 0,63
Nectandra sp. LAURACEAE 3 1,41 0,49 2,80
Ocotea 4p. LAURACEAE 1 0,47 0,02 0,14
Ocotea spp. LAURACEAE 1 0,47 0,04 0,22
Poutendia spp. SAPOTACEAE 3 1,41 0,15 0,87
Protium panamense BURS ERACEAE 3 1,41 0,05 0,30
Pseudolmel La Apura MORACEAE 7 329 0,07 0,42
Rheedia edulis GUTTTFERAE 1 0,47 0,03 0,15
Rollinia microsepala ANNONACEAE 17 7,98 1,37 7,70
S imaruba amara STMARUTBACEAE 2 0,94 0,12 0,70
Trichilia moritzid MELTACEAE 1 0,47 0,01 0,06
Trichilia sp. MELTACEAE 1 0,47 0,01 0,05
Trhophis sp. MORACEAE 2 0,94 0,05 0,30
Virnola koschndd MYRISTICACEAE 21 9,86 0,69 3,94
Zanthoxylum sp. RUTACEAE 1 0,47 0,02 0,10
TOTAL 15 familias 213 100 17,65 100
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Anexo 2. Germinacidn y mortalidad mensual de Goethalsia meiantha (3/82-2/83) en parcelas de 4 mz, con y
sin sotobosque en Florencia Norte, Turrialba, Costa Rica.

GERMINACION MORTAL IDAD
Tratamiento NATURAL SIN SOTOBOSQUE NATURAL SIN SOTOBOSQUE
Repeticidn I II 111 I 11 I1I I II 111 I LL 111
26/3/82 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
26/4/82 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
25/5/82 12 3 4 22 10 19 0 0 0 0 0 0
25/6/82 4 2 2 5 1 9 0 0 0 0 0 0
25/7/82 0 0 3 1 4 0 3 0 0 0 0 3
25/8/82 0 0 0 0 0 0 4 0 5 0 6 9
25/9/82 0 0 0 0 0 0 4 1 1 15 6 8
25/10/82 1 0 1 2 0 1 0 0 0 0 0 0
25/11/82 0 0 0 0 1 1 0 0 1 5 0 0
25/2/83 0 0 0 0 0 2 2 1 2 5 2 0

25 14 20

(Y%

10 20 16 32 i3 2

wn

TOTAL 17
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Anexo 3. Diidmetro, posicidon socioldgica, crecimiento diamétrico a los ocho
y once meses y estado reproductivo de 52 Arboles de Goethalsia
melantha en Florencia Norte, Turrialba, Costa Rica.

Didmetro Posicidn Crecimiento Crecimiento Fructificacidn
cm Sociologica ocho meses 11 meses
5,0 Intermedio 0,06 0,09 No
5,4 Intermedio 0,09 0,13 No
851 Intermedio 0,39 0,39 No
8,1 Intermedio 0,24 0,24 No
9,9 Intermedio 0,37 0,43 No
10,2 Intermedio 0,19 0,34 No
10,9 Intermedio 0,16 0,17 No
14,4 Intermedio 0,64 0,73 No
16,1 Intermedio 0,06 0,06 No
16,6 Intermedio 0,51 0475 No
16,7 Intermedio 0,43 0,60 No
17,0 Intermedio 0,32 0,36 No
17,6 Intermedio 0,20 0,25 No
18,3 Intermedio 0,68 0,90 No
18,5 Intermedio 0,09 0,09 No
20,3 Intermedio 0,47 0,65 No
23,0 Co-dominante 0,38 0,44 No
23,0 Intermedio 0,52 0,65 No
24,1 Intermedio 0,71 1,06 No
24,1 Co-dominante 0,47 0,78 No
27,4 Dominante 0,14 0,14 Si
28,4 Co-dominante 0,58 0,68 No
29,8 Co-dominante 1,06 1,39 Si
30,5 Dominante Q,.717 0,98 No
31,3 Co-dominante 0,33 0,41 No
32,6 Dominante 0,47 0,56 Si
32,8 Co-dominante 0,25 0,35 Si

33,1 Co-dominante 0,51 0,71 No
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Didmetro Posicidn Crecimiento Crecimiento Fructificacidn
cm Socioldgica ocho meses 11 meses
33,2 Dominante 0,53 0,63 Si
36,2 Co-dominante 0,46 0,64 Si
38,0 Dominante 0,75 0,91 Si
38,2 Dominante 0,82 0,96 Si
38,0 Dominante 0,45 0,53 Si
38,8 Dominante 0,13 0,13 Si
39,4 Dominante 0,52 0,73 Si
39,7 Dominante 0,39 0,42 Si
41,7 Dominante 0,53 0,73 Si
42,4 Dominante 0,91 1,05 Si
42,7 Dominante 0,34 0,34 Si
43,1 Dominante 0,06 % Si
43,5 Dominante 0,44 0,57 Si
45,9 Dominante 0,25 0,25 51
47,2 Dominante 0,43 0,43 Si
47,5 Dominante 0,16 0,19 Si
50,4 Dominante 0,15 *. Si
50,5 Dominante 0,71 1,09 Si
50,8 Dominante 0,65 0,80 Si
53,1 Dominante 0,18 % Si
535 Dominante 0,24 0,46 Si
64,3 Dominante 0,24 0,25 Si
67,0 Emergente 0517 0,30 Si
73,0 Emergente 0,36 0,36 81
*

Arboles muertos entre el mes ocho y once (11/82-2/83).
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Anexo 4, Programa en FORTRAN para el cdlculo de la raiz latente de la matriz
de transiciones "M". Escrito por Ing. Eduardo Vargas, Centro de
Coémputo, CATIE. Dic., 1982,

DIMENSION X(17,17),¥(17,17),2(17,17) ,R(17,17)
REAL K9
INTEGER J
DO I I= 1,17
READ(5,100) (X(I,L),L=1,17)
100 FORMAT (F6.0,16F7.0)
PRINT 999, (x(1,L),L=1,17)
999 FORMAT (17F7.4)
DO 2 LI=1,17
2 ¥(I,L1)=X(1,L1)
1 CONTINUE
PRINT 995
995 FORMAT(///)
K9=256
KI=INT(ALOG(K9) /ALOG(2.)+.5)
PRINT 998,K1
998 FORMAT (15)
DO 3 K2=1,Kl
DO 4 I=1,17
DO 5 JI=1,17
S=0
DO 6 J=1,17
S=S+Y(I,J)*Y(J,J1)
6 CONTINUE
Z2(1,J1)=8
5 CONTINUE
4 CONTINUE
DO 7 I=1,17
DO 8 J=1,17
Y(I,J)=2(1,J)
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8 CONTINUE
PRINT 997, (2(1,J4),J4=1,17)
997 FORMAT(17F7.4)
7 CONTINUE
PRINT 995
3 CONTINUE
DO 9 I=1,17
DO 10 K=1,17
$=0
DO 11 J=1,17
S=S+X(1,J)*Y(J,K)

11 CONTINUE
Z(1,K)=8S

10 CONTINUE

9 CONTINUE
DO 12 I=1,17
Do 13 J=1,17

IF(Y(I,J).EQ.0.)GOTO 13
R(T,J)=2(1,J)/¥(1,J)

13 CONTINUE
PRINT 994, (R(I,J5),J5=1,17)
994 FORMAT (17F7.4)
12 CONTINUE
STOP

END





