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RESUMEN 

Se estudió la dinámica de población de Goe;tha,U,,ú;t meiavitha (J. Donn. 

Smith) Burrett, una especie a rbórea pionera de los neotrópicos, e n un bosque 

se cund a rio de la zona de vida premontano húmedo ubicado e n Florencia Norte, 

Turrialba, Costa Rica. Con los datos obtenidos de la distribución diamétrica, 

crecimiento radial, regeneración natural y mortalidad de la especie, se cons

truyó un modelo demográfico preliminar para facilitar la interpretación suce

sio nal de G. meiavitha en el sitio de estudio. Los result a dos muestran que la 

matriz de transiciones de la población tiene una raíz latente A menor que la 

unid ad (A=0,9963) que indica una población en contracción a una tasa constante 

r= --0.0037. Esta reducción irá acompañada de cambios en la forma de distribu

ción diamétrica, desde su forma acampanada actual hacia una distribución en 

forma de "U". 

La entrada de los árboles de G. meiavitha a su etapa reproductora ocurre 

una vez que alcanzan> 33,1 cm de diámetro (d.a.p. ó a 1 m encima del final 

de las raíces tablares). La producción de semillas en el período de estudio 

(12/81-12/82) fue de 15,4 semillas/m
2

, de las cuales un 9% germinan bajo con

diciones naturales y un 20% lo hacen cuando se remueve la vegetación del so

tobosque. Es posible obtener un índice del 67% de germinación en condiciones 

de laboratorio. 

El crecimiento diamétrico promedio de toda la población fue de 0,57 

cm/año, aunque se registraron valores de 0,26 y 0,47 cm/año en las clases 

diamétricas grandes y pequeñas respectivamente y valores de 0,91 cm/año en 

las clases medias. Los factores de mort a lidad operan a partir de los 45 cm 

de diámetro (0,4 %) y aumentan hacia 12 clase de 70-<75 cm (3,0%). 

Vlll 



SUMM/\RY 

The population dynamics of Goe.thiliia. me..la.ntha. (J. Donn. Smith) Burrett, 

a pioneer 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 

population. This population contraction was accompanied by changes in the 

forro of the diameter size-class distribution, frorn bell shaped to "U" shaped. 

The model was used to interpret the successional position of G. me,la.ntha. in 

this forest. 

Most E. me,la.n;tha. 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 

seeds 9% germinated under natural conditions and 20% germinated when the forest 

understory was removed. It was possible to obtain 67% 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 far the small, mediurn and 

large diameter classes respectively. Mortality increased with increasing 

diameter, from 0.4% annual rate in the 45 cm diarneter class to 3.0 annual rate 

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

Cuando se abre un sitio para la regeneraci6n natural (un campo abando

nado 6 una apertura gr a nde dentro del bosque primario), las esp ec ies secun

darias arbóreas más a gresivas coloniz;¡n r5pi.damcnte el áre~1 y toman las 

posiciones dominantes en el perfil vertical de la comunidad. A medida que 

avanza la sucesión, las especies de vida corta se vuelven senescentes, mue

ren y ceden el papel dominante a otras especies debido a su incapacidad para 

r eproducirse en las condiciones de iluminación 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 

análogos 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. CofLdW., Ro~a, Ced!te.1.a., etc.) y el 

diseño de modelos apropiados para su manejo e interpretación sucesional re

quiere información relevante sobre la forma (y los factores) en que se re

gulan sus poblaciones en el seno del bosque. En este trabajo, se estudió 

la regeneración natural, estructura diamétrica, crecimiento radial y morta

lidad de Goe;tha.ló.{,a muantha (nombre común: guácimo blanco), en un bosque 

secundario de la zona de vida de bosque húmedo premontano, en Turrialba, 

Costa Rica. La información obtenida sirvió de base para la construcción 

de un modelo demográfico preliminar que permitiera describir y simular la 

dinámica de la población y facilitar la interpretación sucesional de la 

especie y del bosque. 

Las hipótesis de este trabajo están íntimamente ligadas a la supuesta 

historia sucesional del sitio de estudio. El bosque de Florencia Norte 

crece sobre un cafetal abandonado hace unos 56-70 años (31, 88) y coloni

zado masivamente por á r boles de G. me.{,antha que crecieron rápidamente hasta 

alcanzar una posición dominante en el perfil vertical del bosque. Debido 

a su longevidad fisiológica, estos árboles se han mantenido como dominan

t e s, pero parece que la edad sucesional del bosque está alcanzando este 
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límite de long ev ida d y la pobl a ción actual estará entra ndo en una fase <le 

contracción, con alta mortalidad, poca regenera c ión na tural y cambios ~n su 

distribución diamétrica. Con estos antecedentes se han planteados las 

siguient e s hipótesi s . 

l. La población de G. meJ.avitha en Florencia Norte está redu c iéndose. 

2. Debido a la historia del bosque y a la incapa c idad de la especie para 

reproducirse bajo sombra, la población de G. mei.avitha presenta una estructu

ra diamétrica con el mayor número de árboles en las clases grandes y pocos 

árboles pequeños. 

3. Como corolario de la hipótesis anterior, la mayor propor c ión de los ár

boles de la población se encuentran en las posiciones emerg entes, dominantes 

y co-domina ntes del perfil vertical del bosque, con pocos árbole s intermedios 

y suprimidos. 

4. La entrada anual de individuos nuevos a la población de G. mei.anlha es 

nula debido a que las condiciones de iluminación del piso del bosque reducen 

l a germinación y elevan la mortalidad de las plántulas. 

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

reproductiva, muy temprano en su rango diamétrico. 

6. Los árboles grandes de la población están entrando en una etapa de ele

vada mortalidad. 
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2. MARCO CONCEPTUAL 

2.1 Demogr3fía 

La demografía se desarrolló inicialmente para el estudio actuarial de las 

poblaciones humanas y pronto se convirtió en uno de los pilares más fuertes 

de la ecología animal (71, 79). Los estudios demográficos en plantas son re

lativamente recientes y se han concentrado en especies herbáceas y en unas po

cas especies arbóreas 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 

últimos años. Una revisión detallada sobre las bases conceptuales necesarias 

para los trabajos demográficos en plantas ha sido presentada por Harper y 

White (34) y una recopilación de los trabajos publicados sobre este mismo te-

· ma ha n sido presentados recientemente por Harper (33). 

Esta evolución en los dominios de los estudios demográficos ha ido acom

pañada de cambios en las herramientas de análisis. Los estudios clásicos se 

contentaban con la elaboración de una tabla de vida y una curva de sobrevi

vencia de la población y no se pretendía analizar formalmente las respuestas 

a cambios en el ambiente o en la estructura interna de la población. 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 matemáticos que permitían describir, inferir y 

simular el comportamiento de poblaciones estables, ampliaron las posibilida

des de investigación demográfica. Con los trabajos de Leslie (58, 59) apa

recieron modelos en los que el tiempo se podía tomar como un factor discreto, 

no se asumía 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 análisis. Lefkovitch (57) modificó estos modelos al utilizar 

clases variables de tamaños o estadíos de vida en lugar de clases de edades 
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para el estudio de l as poblac ione s de ins e c tos, y no obs t a nt e su objetivo 

original, abrieron grandes oportunid a des para el ~~ tudio de poblaciones vege 

t ales en las que era difícil estimar l a edad de los individuos. Una revisión 

de t al l ada del de sarrollo y campos de aplicac ión del mod elo orig in ~l de Leslie 

ha sido presentado por Ushe r (9 3 , 94, 95) y sus alcances e n la interpretación 

eco lóg i ca f ueron pr esentadas recientemente por Pielou (75). 

2.2 Ciclo de vida de Gouhill-i.a. meJ..anA:ha 

Debido a que la información disponible sobre G. meJ..avi;t:ha es muy limitada, 

el objetivo de esta sección es presenta r un modelo teórico del ciclo de vida 

de G. meJ..antha. , el c ua l debe tomarse como una herra mi enta de análisis mientras 

se obtiene información relevante sobre la especie . 

La clasificación botánica de la especie (4) indica que las flores de G. 
meJ..antha son herma froditas, y asumiendo que no existe autoincompatibilidad, 

esto significa que el t a maño de la fracció n reproductora es i gual al número 

de árboles en floración. Por otro lado , los estudios sobre fenología en La 

Selva (26, 38, 102) y en Florencia Norte (77) sugieren que los árboles repro

ductores de G. mUa.ntha. f ructifica n anualmente, de modo que la incorporación 

de individuos nuevos (la semilla es un individuo latente) a la población 

ocurre sobre una base anual. Janzen (47, 48) ha sugerido que especies ite

ropares de fructificación anual tienden a producir cosechas de similar tama

ño a menos que ocurran grandes variaciones climáticas entre un año y otro . 

Sin embargo, ot r os au tores (25, 50) han demostrado que esta periodicidad de 

fr u c tificación no asegura cosechas de igua l magnitud . 

Este comportamiento reprodu c tivo de G. me,i,antha se complica por l a pre

s encia de un banco dE s emillas que pueden permanecer via bles en el suelo por 

lo menos un año (103, 106 ). La acumulación de dos o más g eneraciones de se

mi lla s en el b anco del suelo complica el cálculo de la tasa a nual de fecun

didad por árbol debido a que se desconoce la dinámica de la acumulación, 

germinación o mortalidad de las s emillas en el suelo y porque pueden dar 

origen a un ciclo de vi da heterogéneo . No existe evidencia que G. me,i,an,tha. 

pueda reproducirse vegeta tivamen te, aunque Werner (103) me nc iona que en La 
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Selva, Costa Rica, árboles jóvenes creciendo libremente son capaces de rebro

tar (no reproducirse) cuando son cortados. Este c6mportamiento no afecta los 

cálculos de fecundidad pero complica las estimaciones de mortalidad y no ha 

s ido observado en l as condicio nes de Florencia Norte . 

Los árboles de G. meÁ.a.YLtha. alcanzan hasta 70-80 cm de diámetro y para 

propósitos de estudio, este rango diam~tri co puede divi1lirse en c l ases d e am

plitud fija o v a riable dentro de las cuales es posible estimar el crecimiento 

r adial; mortalidad y fecundidad . Si excluimos las complicaciones d el banco 

de semillas, un diagrama hipotético (Fig. 1) para una especie hipotética con 

carac terísticas semejantes a G. meÁ.a.Yl.tha. ha sido presentado recientemente por 

Caswell (13, 14). 

Fig . l. Diagrama hipotético del ciclo de vida de Goe,tha.L6ia meÁJIYLtha. 

En este diagrama los círculos (1, 2, ... S) represent a n las clases diamé-

tricas de la población, las flechas c
1

, c
2 
... Gs-l representan las contribu-

c iones de cada clase a la siguiente (árboles que sobreviven y crecen hasta 

la clase siguiente), las flechas d e recic laje P
1

, P
2 
..... P

5 
representan la 

co ntribución de cada clase así misma después de una unid ad de tiempo (árbo

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

re troalimentación F 2 , F 3 ..... Fs-l ' Fs ' representan la contribución de cada 
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clase en una unidad de tiempo. Una población 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 población representado en forma de un vector "n " que indica la abundan-
t 

cía de individuos en las "s" clases en que dividimos la población y b) una 

matriz cuadrada "M" de dimensión "s" que contiene los valores de fecundidad 

por clase (i.e la contribución de nuevos individuos por cada clase), las pro

babilidades que un individuos cualquiera permanezca y sobreviva dentro de una 

misma clase (~ . . ) después de una unidad de tiempo (t-+t + 1) y las probabili-
l.J 

dades de que el mismo individuo sobreviva y avance a la clase siguiente (b .. ) 
l.J 

en la misma unidad de tiempo. El resto de la matriz son ceros, pero pueden 

incluirse otros términos para representar reproducción vegetativa y situacio

nes en que algunos individuos avancen más de una clase después de una unidad 

de tiempo (13, 14, 95). 

no ao-tfo f 1 f2 f3 - - - - - - f S-1 fs no 

n, bo ª' o o- - - - o o n1 
1 ' 
1 1 

n2 o b, 02 o - - - -1 1 n2 
1 ' o b2 
1 

n3 = 03 - - - - - - ' X n3 
' 1 

' ' o b3 - - --0 o 
' 

1 

1 o --1 

o-- . 1. 1 

ns-1 -as.1 1 ns.1 
1 

o o o 0-- - bs-1 
1 

ns Os ns 

nhl M nt 

La matriz "M" es irreductible y no-negativa porque todos los coeficien

tes son cero o positivos y tiene un valor propio positivo y dominante ")," 
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igual a 
r 

e ' donde "r" es la tasa intrínseca de crecimiento d e la po bla c ión . 

Si A= 1, la población no aumenta ni disminuye de tamaño, si A >1.0 la pobla 

c ión aumenta y viceversa (35, 36). En la operación d e l modelo, l a matriz " !·!" 

es un multiplicador del vector de es truc tura "nt" que permite ca 1c u1ar 1a es 

truc tura de l a población en el futuro. 

La posibilidad de introducir cambios en los coeficientes de l a ma triz 

"M" equivalentes a raleas, extra cciones , cambios en germinación , e t c . y obser

var el comportamiento de la población a través de la res pues t a d e l mod e lo, ha n 

estimulado su utilización en una gran variedad de problemas . Usher (93, 94) 

lo ha propuesto como un método de manejo de recursos n <J turales , para la interpre

t ac ión del estado de sucesión de una o más es pe c i e s (25), para estudiar la 

dinámica de r e gene ración de bo s ques (50) ,para la definici6n del e~tado de e qui

librio de una població n (11, 24, 35) para justificar pro gramas de extracción 

forestal ( 8) o para la identificación de la aptitud de diferentes historias 

de vida (15, 25) Ó mecanismos reproduc tivos (11, 15, 80, 81, 82) . Una revi

sión detallada de las apl icac iones para manejo e interpretación han sido pre-

sentadas por Usher (95), Enright y Hartshorn (24) y Hartshorn (35) l as limi-

t ac iones del modelo han sido d is cutidas por Vandermeer (97) y P ielou (75). 

2.4 Componentes del modelo de po blación 

En l as secciones siguientes se discuten separadament e los diferentes as 

pectos de r e p roducción, estructura diamétr ica , crecimiento y mortalidad, a na

lizando la informa ción disponible y argumentando la forma en que estos compo 

nent es ha n sido incluidos d entro del modelo de poblac ión de G. mual'l):ha. 

2.4.1 Fec undidad, germinación y morta lidad de plá ntulas 

2 . 4 .1.1 Fecun didad 

Los es tudios sobre la producción de frutos (semillas o 

plántulas) en árboles tropicales y templados de diferente edad o t a maño son 

escasos y no co ncluy e ntes. Para alg unas especies de zonas tropicales esta 

cionalment e secas, Janzen (4 7) h a demostrado que la en tra da a la etapa re

produc t iva es un proceso gradual que va acompañado de c ambios e n e l t amaño 
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de la cosecha y en la periodicida d de l a fructificaci6n. Los árboles j6venes 

entrando en etapa reproductiva p rod u cen cos e c has pequeñas en comparaci6n con 

los árboles adultos, en cambio, la periodicida d de fru c ti ficac i6n varía de un a 

es pecie a otra . Singh (84) ha repor t a do que los árbol e s jóvenes e.le Mcrngi6Vta 

,tncüca fru c tifican anualmente pero que los árboles adultos lo ha cen bienalmen

te. Jan zen (4 7) ha documentado el proceso contrario par a H ymenae.a coWLbaJUi.. 

En t eo ría existen tres patrones básicos que describen la fecundidad en 

las clases reprodu c tivas: 1) producci6n constante en todos los individuos de 

la poblaci6n independiente de sus tamaños o edades (forma rectangular) 2) au

mento constante en la producci6n de frutos, semillas o plántulas por árbol a 

medida que se avanza hacia las clases mayores de edades o tamaños (forma li

neal) y 3) producci6n máxima en las clases intermedias y descenso hacia las 

clases grandes y pequeñas (forma cuadrática). Hasta la fecha no se han do

cumentado especies co n fecundidad constante, aunque se ha sugerido esta posi

bilidad en varias ocasiones (23, 33). Los estudios de Coco~ nuc,{_6eJta, C,{;U¡_M 

spp., Theob~oma, P,tnM y QueJtcM citados por Harper y White (34) y los traba

jos de Singh (84) con Mang,¿6eJta sugieren que una forma cuadrática es el pa

tr6n de fecundidad más representativo de especies arbóreas perennes. Una 

justificación hac ia este tipo de comportamiento fue sugerida por Enright y 

Ogden (25) a partir del análisis de sensibilidad de los modelos de población 

de A!tau~ y Notho6agM a cambios en el patrón de fecundidad. Debido a 

los riesgos crecientes de mortalidad en l a s clases diamétricas mayores, una 

tasa lineal de fecundidad reduce sensiblemente el valor de la raíz latente 

(A) de la matriz de transiciones y afecta desfavorablemente la estabilidad 

numérica de la poblac i6n. La forma cuadrática resultó la estrategia más 

apropiada para mantener o elevar el valor de A, mientras que un patrón rec

t angular no produjo cambios consistentes, hacia abajo o hacia arriba, en la 

t asa intrínseca de c recimiento de la poblaci6n. En condiciones tropicales 

se han utiliz a do pa trones cuadráticos (23~ 36) y lineales (79, 96) de fe

cundidad, aunque este último patrón parece ser característico de especies 

herbáceas perennes, corno se desprende de los estudios sobre aptitud repro

duc tiva de RanuncuiM spp. (80, 81, 82) y V,¿p~acM ~ylvM~ (15, 44, 104). 
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La identificación de la forma de] gráfico de fe ~ undidad por clase requiere 

registros prolongados de un gran número de árboles en todas las clases y bajo 

diferentes condiciones ambientales. En el caso de árboles el problema se com

plica por la dificultad de contar, marcar y observar las flores y frutos en las 

copas de los árboles (79). Los estudios demográficos publicados (22, 23, 25, 

36, 79, 96) utilizan estimaciones indirectas <le la fecundidad por clase (P.e. 

árboles caídos en fructificación) sin considerar las variaciones entre todas 

las clases posibles. En este estudio se asume un patrón constante (rectangu

lar) de fecundidad en las clases reproductoras de G. me.ia.YL:tha.. 

2.4.1.2 Germinación y mortalidad de plántulas 

Los estudios sobre la germinación de las semillas de es

pecies tropicales se han concentrado en la selección de tratamientos preger

minativos apropiados para el manejo en vivero de unas pocas especies comercial

mente valiosas. Por otro lado, los estudios de germinación bajo condiciones 

naturales se han concentrado en el estudio de la ecofisiología de la germina

ción de especies que tipifican determinadas etapas serales dentro de la suce

sión del bosque (98) y en el estudio de los cambios temporales y espaciales 

en el banco de semillas del suelo ( 18, 98, 106). Con excepción 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 neotrópicos. 

Los estudios sobre la mortalidad de plántulas en bosques naturales son 

aún más escasos (28, 40, 106) pero demuestran que ésta es la etapa más crí

tica en todo el ciclo de vida de una especie cualquiera. La mayoría de los 

estudios a largo plazo en los neotrópicos (17, 100) han utilizado plantas 

>3,0 cm de diámetro como límite inferior de sus inventarios y han sido in

terpretados en forma global analizando los cambios temporales en clases de 

tamaño sin analizar estos cambios a nivel de especie o población. Los estu

dios más recientes (43) han ampliado su límite inferior para incluir brinza

les de 1,0 cm de diámetro pero dejan sin analizar los estado s más críticos 

( < 1,0 cm de diámetro) para el e stablecimiento de las especies. 
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2.4.2 Estructura de población y distribución diarnétric a 

2.4.2.1 Estructura de población 

A pesar de la aprehensión inicial hacia los modelos demo

gráficos que utilizan clases de tamaños en lugar de edades corno estructura de 

población, muchos autores han coincidido en que debido a la plasticidad del 

crecimiento y la ontogenia de cada plantatlas clases de tamaño son más 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 continuación se discu

ten las razones por las que se ha seleccionado al diámetro de los árboles co

rno variable de estructura poblacional. 

Los argumentos más fuertes se apoyan sobre la existencia de tres etapas 

(supresión, 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 plántulas desarrollan un 

poco en diámetro y altura y luego detienen su crecimiento esperando que se 

presenten mejores condiciones de ilwninación. En este estado de supresión el 

crecimiento radial es rnínimo,aunque puede detectarse un ligero incremento en 

altura (2). El tiempo que una planta puede permanecer en este estado varía 

de una especie a otra y funciona corno un reloj biológico que decide si la 

planta r2sponderá o perecerá aunque mejoren las condiciones de iluminación 

(5) . 

Si las condiciones de luz mejoran antes de este período crítico (segun

da etapa), la planta crecerá rápidamente en altura con escaso engrosamiento 

del tronco. Una vez que la planta alcanza el dosel superior del bosque, el 

crecimiento apical se detiene rápidamente debido a la dificultad de trans

porte de agua hasta la zona fotosintética o porque se elevan los riesgos de 

tumbarniento por el viento si la copa del árbol sobresale del dosel general 
1 

del bosque Esta segunda etapa de crecimiento es muy corta en relación a 

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

1/ La tensión latera l sobre la base del tronco alllil e nta a me dida que el pun
to de aplicación de la fuerza se encuentra más alto (39). 
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El desarrollo diamétrico del árbol (tercer et.apa), 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 reproducción (92). Generalmente esta es la 

etapa más larga del ciclo de vida del árbol. Aún al momento de la muerte del 

árbol, el diámetro es una variable sensitiva ya que en condiciones naturales, 

vientos, deslizamientos, plagas, etc. matan los árboles antes de alcanzar su 

máxima longevidad fisiológica (37). 

Apoyo adicional para la selección del diámetro como variabla descriptiva 

de la estructura poblacional se obtiene observando el comportamiento reproduc

tivo de los árboles dentro del bosque. Desde un punto de vista poblacional y 

filogenético, la parte más crítica del ciclo de vida de un árbol se inicia 

con su entrada a la etapa reproductiva (30), y en condiciones naturales esto 

se logra solamente una vez que ha alcanzado una posición y un tamaño que le 

permite satisfacer exitosamente sus necesidades de crecimiento y reproducción 

(23, 34, 47). 

2.4.2.2 Distribución diamétrica 

Los estudios sobre distribuciones diamétricas se han 

orientado principalmente hacia la definición 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 propósito 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 asimetría o kurtosis que han sido descritas con funciones gamma, beta, 

weibull, etc. (6). El concepto actual favorece a las funciones más flexi

bles, como beta y weibull, que incluyen parámetros de forma, magnitud y ubi

cación y permiten describir casi cualquier tipo de distribución diamétrica. 

Estos mismos conceptos de equilibrio y sus argumentos descriptivos han sido 

utilizados en bosques tropicales (65) pero se ha cuestionado seriamente su 

aplicación en los trópicos (63). 
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Si además de las distribuciones diamétricas de cada especie se cuenta con 

información sobre crecimiento, mortalidad, dinámica e historia del bosque, l a s 

interpretaciones clásicas adquieren mayor significado (3 8 , 53). Estudios de 

es te tipo han sido utilizados previamente en la literat uril tro pical para inter

pretar el estado suces ional de las especies o de todo el bosque (53) y para 

la predicción de rendimientos utilizando modelos matemáticos (32, 89). Su 

utilización en modelos demográficos es muy reciente. Un estudio detallado de 

los diferentes tipos de distribuciones diamétricas ha sido presentado por 

Rollet ( 76). 

La interpretación de la distribución diamétrica de una población requiere 

un cuidado especial debido a su sensibilidad a la amplitud del intervalo uti

lizado. Los estudios demográficos de especies arbóreas 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 tamaño 

de la población estimadas a partir de los modelos matemáticos. Los datos de 

este estudio no se prestan para un análisis de este tipo y el criterio utili

zado consiste en seleccionar el intervalo mínimo que permite contar con valo-

res positivos en todas las entradas del vector de estructura Este es 

un requisito indispensable en modelos con matrices de transición, 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 proyección del crecimiento de bosques y plantaciones 

(52, 89). En condiciones tropicales estos estudios han sido utilizados para 

estimaciones de la productividad, predicción de cambios en la estructura dia

métrica de una población (64) y para estimar la edad de los árboles (20, 21, 

72). En este trabajo, se utilizan para estimar la proporción 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 árboles 

(diámetros) se distribuyen homogeneamente dentro de cada intervalo. 
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Excluyendo los trabajos con palmas, en los estudios d emográficos de árbo

l e s tropicales o templados (23, 24, 25, 36), las proporciones de perma n e n c ia 

ó paso de una clase a otra se han estimado midiendo y marcando todos los árbo

l e s de una poblac ión (ó un a muestra el e ella) y r e -m i di e nd o s us diáme tro s ;_i] 

cabo de 1 o 2 años. Laproporción anual ele pa so por clase se estima e x presando 

el tot a l de árboles que sal e n de la clase eli a métri c a c omo un a fr acc ión 

( o :'.: f :'.: 1) de l número ini c ial de árboles en la cl a se. ' ,d pro po r c iGn de p e rm<J 

ne n c i a s e cal c ula como la diferenc ia de la propor c ión de paso co n r es pec to a 

l a unidad. Cuando al cabo del período de mediciones no se registran árboles 

que avanzan de una clase a otra , la proporción de paso se estima proye c tando 

ha sta los próximos 5 a ños el diámetro de c a da árbol en bas e a su t a s a de in

cremento y diámetro o riginal. Al cabo de este período se registra el diáme

tro final de cada árbol, se calcula el número de árboles que han salido de la 

clase y se expres a c omo fracción del número inicial de árboles en la clase. 

Este tipo de procedimiento no considera que las proporciones de paso en 

cada clase varía de un año a otro dependiendo del número de árboles que entran 

y salen simultáneamente de la clase y que la tasa de incremento diamétrico 

de c ada árbol varía dentro de los 5 ó más años que se utilizan para proyec

ción. Debido a la presencia, en la clase diamétrica considerada y en la cla

s e inmediata inferior, <le árboles que crec en en diámetro con tasas v a riables 

(64) el patrón de permanencia y/o paso debe mostrar eventos discontinuos con 

períodos en los que ningún árbol sale de la clase. 

La presencia de raí c es tablares hasta unos 5,0 m de altura en los árbo

les grandes de G. me.iantha es una condición que podría complicar l a s compara

ciones entre las tasas de crecimiento diarnétrico de los árboles grandes medi

dos a 6,0 rn de altura y los árboles pequeños sin raíces tablares medidos a 

1,30 rn de altura. Se conoce que la fonna del crecimiento radial va ría depen

diendo de la altura a que se toman las mediciones (38, 52), pero es hipóte

si s de este trabajo que el significado biológ ico del crec imiento es equiva

lente en ambos casos y que no es convenient e , ni necesario, ajustar la tasa 

de c recimiento a una altura constante. La única evidencia de soporte a esta 

hipótesis son los estudios que indican la funtión estrictamente estructural 

de las raíces tablares (39, 83, 85). 
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2.4.4 Mortalidad 

Los estudios de mortalidad de árboles por clase diamétrica en las 

zonas templadas se han concentrado en la identificación de l a s variables que 

permiten estimar las probabilidades de muerte de cada árbol y en la formula

ción de modelos matemáticos, determinísticos o estocásticos, que permiten de

cidir si un árbol debe considerarse como vivo o muerto. La decisión se esta

blece en base a un valor crítico en la tasa de crecimiento ó en los índices 

puntuales de competencias de cada árbol, obtenidos por medio de regresión 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 simultáneamente los registros de todas las especies y tamaños 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 simultáneamente dos funciones de mortalidad que dependen de la ta

sa anual de crecimiento de cada árbol (64, 68). Arboles de lento crecimiento 

tienen una tasa de mortalidad mayor que los árboles de rápido crecimiento . 

Los estudios demográficos 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 períodos 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 

períodos de tiempo no ofrece seguridad alguna sobre la predicción 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 demográficos, adolece de todas 

estas limitaciones debido a que solo se cuenta con un año de registros (12/81-

12/82) y las estimaciones de la mortalidad por clase son más bien groseras. 

Debido a que los métodos de estimación utilizados dependen de la forma de los 

da tos obtenidos en e s te estudio, los tres métodos de estimación utilizados 

se presentan en detalle en la sección correspondiente del capítulo de resul

tados, 
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3. CARACTERISTICAS DEL SITIO Y DE LA ESPECIE 

3.1 Condiciones ambientales 

El estudio se llevó a cabo en la sección del bosque de Florencia Norte, 

CATIE, Turrialba, Costa Rica que no ha sufrido manejo silvicultural desde su 

abandono hace unos 56 años (31). El bosque está ubicado a los 9º53' Lat. 

Norte y 83º38' Long. Oeste, en la zona de vida de bosque premontano húmedo 

(62) y tiene un área aproximada de 2,5 ha. Las parcelas de estudio están 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 precipitación media anual es de 2656 mm, con un período relativamente 

seco entre febrero-abril (Cuadro 1). Sin embargo, la precipitación durante 

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

vos. 

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

MESES 

Promedio 

Actual 

D E F 

328 171 141 

171 54 47 

M A M J J A S O N 

71 135 219 287 275 240 253 241 287 

63 37 233 286 506 279 222 417 169 

La temperatura media anual es de 22,3ºC con oscilacione s máximas prome

dio de 9,3ºC entre el mes más cálido (abril) y el más frío (enero). Los sue

los son inceptisoles volcánicos profundos, arcillo-arenosos, de estructura 

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



16 

3.2 Características del bosque 

El bosque crece sobre un cafetal abandonado hace unos 56 años y de acuer 

do a los datos de este estudio contiene un total de 26 e species/0,75 ha, dis

tribuidas en 15 familias, de las cuales MORACEAE (5 especies), MELIACEAE y 

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

La densidad del bosque es de 213 árboles> 10 cm de diámetro en 0,75 ha 

(284 árboles/ha) y un ár ea basal de 17,65 m
2
/ü,75 ha (23,53 m

2
/ha). Todos 

estos valores son sensiblemente más 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 m
2

/ha de área basal y entre 400-580 árboles/ha (41) la pobreza 

florístic a de este bosque puede deberse a su historial de uso antes del aban

dono y a la ausencia de áreas boscosas cercanas que sirvan como fuente de se

millas. 

Utilizando las frecuencias de individuos por especie, el Índice de di-

versidad de Shannon H' = L: P. x ln P. 
i i 

indica que la diversidad . florística 

del bosque es bastante baja H' = -2,0303. Este índice incluye un componente 

dé presencia ó ausencia de una especie cualquiera y su abundancia relativa 

dentro de la colección florística (74). La equidad "J" de la distribución 

es el cociente de la diversidad observada "H" y la diversidad máxima "H 
max " 

que se obtendría si el número de individuos de toda la colección se distribu-

yera equitativamente en todas las especies. El valor de "J" oscila entre 

cero para bosques con una sola especie y uno en condiciones de máxima equi-

dad. En nuestro caso H = 3,2581 y la equidad J = 0,62 indica que existe 
max 

una concentración fuerte de individuos en unas pocas especies (p.e. G. mV:.an-

tha; V. ~o~~hrúi; R. m~~~o~epal..a y M. ~gen;ta.:tu.m, Anexo 1). 

Al utilizar los v a lores de frecuencia de individuos por especie se asu

me que un árbol de 10 cm diámetro es igualmente importante que otro de 50 cm 

de diámetro. La informa ción obtenida de estos índices puede me jorarse uti

lizando los valores de área basal por especie (que combina número y tamaño 

de los árboles) como variable d e trabajo. En este caso, la diversidad del 

bosque desciende a H' = -1,2417 y l a equidad a J = 0,18. Esto significa que 

l a mayor parte de la información está contenida en unas pocas especies p.e. 

G. m~ntha representa un 51 % de los individuos y un 73% del área basal del 

bosque). 
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De acuerdo a la clasificación por posiciones sociológicas de Synnott (90)
1 

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 árboles de las 0,75 ha, un estrato codominante entre 

28-34 m de altura que contiene 16 % de los árboles, un estrato dominante bien 

diferenciado entre 32-37 m de altura que contiene 26 % de los árboles y final

mente, unos pocos emergentes que alcanzan 37-39 m de altura y representan 

3 % de los árboles. Estos valores coinciden con otras descripciones de este 

bosque que muestran índices de área 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 distribución de diámetros de todo el bosque en clases de 5,0 cm de 

intervalos produce una distribµción en forma de "J" invertida (Fig. 2), con 

las clases diamétricas mayores dominadas casi totalmente por árboles de G. 

meÁ.a.ntha.. En cambio, las clases menores contienen la mayoría de todas las 

especies cuyos individuos adultos no alcanzan grandes tamaños (p.e. Mi~ovúa, 

P~eudolme.l-la., Choton, Rheed.la., Pho.t,tum, etc.). 

3.3 Características de la especie 

G. meÁ.a.ntha., única especie del género, fue descrita como Luehea meÁ.a.ntha., 
por J. Donnell Smith en 1897 y como G . .lóthnu:.ca por Pittier en 1914. En cam

bio, el género Goet~..<.a.. había sido clasificado dentro de Flacourtiaceae y/o 

1 Los criterios de clasificación son los siguientes: 

O 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 árboles más altos (sombreo 
vertical). 

3 INTERMEDIO Arboles con sombreo vertical completo, p ero con exposición 
directa a luz lateral que entra por aperturas del dosel. 

4 SUPRIMIDO Copa completamente sombreada. 
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Fig. 2 Distribución diométrlca del bo~e de Florencia Norte, Turriolbo 1 Costo Rico 
lárboles >10 cm d.o.p. ) Inventario de 0.75 ha , 1982 
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Bixaceae por Gleason y Baehni en 1935, hasta su ubicación definitiva dentro de 

Tiliaceae por Weibel en 1945 (4). 

Es una especie neotropical que ha sido colectada en las zonas húmedas de 

Perú, Venezuela
1

, Colombia, Panamá y Costa Rica (aunque probablemente se ex

tienda más hacia el norte o el sur) en bosques jóvenes y/o maduros a elevacio

nes entre 0-900 m en las zonas de vida tropical húmedo 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 Biológica 

Carara y La Selva, Costa Rica). 

En las condiciones de Florencia Norte, G. me..i.an.tha muestra un comporta

miento fenológico regular con períodos de floración, fructificación 

y brotadura de hojas que se suceden en secuencia en ciclos anuales (26, 77). 

Los frutos son sámaras 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

ríodo de renovación foliar corto y sincronizado al nivel de población que pro

duce la impresión de perennifolia. En períodos extremadamente secos, como el 

de 1982, los árboles detienen su crecimiento radial. Un estudio sobre su 

ecofisiología (1) indicó que su máxima capacidad fotosintética (0,75 g/m
2

/h) 
2 

y su asimilación neta de co
2 

(0,65 g/rn /h) ocurre a bajas intensidades de luz. 

Se le considera una especie promisoria para la producción forestal en 

turnos de 20 años debido a su rápido crecimiento inicial, a su capacidad de 

rebortar y a su colonización agresiva (102). Por otro lado, sus hábitos gre

garios pueden asegurar la ausencia de controles alelopáticos intraespecífi-

cos (102). 

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

4.1 Establecimiento de parcelas, numeración y medición de árboles 

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 límites de las parcelas y los accidentes del bosque (plantaciones 

circundantes, ríos, senderos, etc.). Cada parcela se tomó como un plano car

tesiano dentro del que se numeraron consecutivamente todos los árboles de G. 

me.,{an,tha. (hasta un mínimo de 1,0 cm dap) avanzando sobre el eje OY de la par

cela. Los árboles se marcaron con una placa de aluminio clavada al tronco, 

o con una cinta plástica atada al tronco en árboles 5,0 cm dap, y se miden sus 

diámetros con cinta diamétrica o con un calibrador vernier (1,0 mm de preci

sión) en árboles 10 cm dap. Los diámetros se midieron a una altura constante 

de 1,30 m sobre el suelo ó 1,0 m por encima del final de las raíces tablares. 

Se midió la altura total y la altura del tronco hasta la primer ramificación 

con un hipsómetro Blume-leiss y se estimó el radio de la copa por medio de 2 

estimaciones perpendiculares. La posición sociológica dentro del perfil ver

tical del bosque se estimó para cada árbol dependiendo del grado de exposi

ción de la copa a la luz solar según la metodología de Synnott (90). 

Cada uno de los árboles de G. me.,i.an,tha se tomó como el centro de cuatro 

cuadrantes hipotéticos con uno de sus ejes orientado en la dirección del eje 

principal de la parcela. En cada uno de los cuadrantes se seleccionó el ár

bol vecino ( >10 cm dap) más cercano, se identificó por especie, se midió la 

distancia y se tomaron las mediciones anotadas para el árbol central (altura 

total, posición sociológica, etc.). Este tipo de muestreo incluyó todos los 

trboles > 10 cm dap dentro de cada parcela y sirvió para el estudio del arre

glo espacial de los árboles de G. me.,i.an,tha (no incluido en este trabajo). 

Los datos básicos del estudio no se reproduce en este documento, pero puede 

obtenerse del banco de datos del Departamento de Recursos Naturales, CATIE, 

bajo el código DRNR 9015. 
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4.2 Germinación y mortalidad de plántulas 

Se evaluó la germinación de las semillas de G. muantha bajo tres condi

ciones diferentes: a) bajo bosque (con y sin sotobosque), b) en condiciones 

controladas y c) a cielo abierto. La germinación bajo bosque se estimó 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 dividió a su vez en dos franjas de 2 x 4 m, 

en una de las cuales se eliminó la vegetación del sotobosque. Se recolectaron 

todas las sámaras presentes sobre el suelo (sección 5.4.2) se separaron las 

sámaras de la última cosecha
1 

y de éstas se devolvieron un total de 100 a cada 

franja para evitar parcelas con diferentes número de sámaras, Se llevaron re

gistros mensuales de germinación y mortalidad durante 8 meses. 

La germinación de las semillas de G. mwritha bajo condiciones controladas 

se estimó poniendo a germinar un total de 200 semillas aparentemente sanas en 

una cámara de germinación a 28ºC y 97% de humedad. Las semillas se colocaron 

en discos de petri con papel humedecido, se regaron cada cuatro días y se lle

varon registros semanales de germinación durante 45 días. 

La germinación a cielo abierto se evaluó poniendo a germinar un total de 

840 sámaras en una cama de germinación en los patios del vivero forestal del 

CATIE. La mezcla de suelo contenía tres partes de arena y una de suelo com

postado. No se aplicó riego y se llevaron registros semanales durante tres 

meses. 

4.3 Crecimiento radial 

Se seleccionaron un total de 54 árboles de G. muantha de todas las cla

ses diamétricas (51% de toda la población), tratando de obtener el mismo nú

mero de árboles por clase para estimar el crecimiento con igual precisión en 

todas las clases, A los árboles seleccionados se les instaló, en el sitio de 

medición del diámetro, una banda dendrométrica compuesta de una banda de alu

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

1/ La prolongada sequía de este año evitó la decoloración y descomposición 
de las sámaras más recientes, 



un resorte de a c ero inoxidable (0,5-2,5 lbs de tensión) y ados a da con una es

ca la vernier auto a dherible que r eg istra cambios en la cir c unf e ren c ia del tron

co con 0,1 mm de pr ec isión. Arboles< 8,0 cm diámetro se mid ie r o n mensualmente 

con un calibrador vernier de igual precisión. 

durante 11 meses. 

Se llevaron reg istros mensuales 

4.4 Fenología reprodu c tiva y producción anual de s emillas 

4.4.1 Fenología reproductiva 

Durante las visitas mensuales a los 54 árboles de G. mV:.antha se-

leccionados para estudio del crecimiento radial, se examinó con binoculares 

el estado fenológi co de cada árbol (brotadura de hojas , floración o fructifi

cación) tratando de definir el diámetro mínimo reproductivo de la especie. 

Debido a que no se pretendía identificar los períodos de máxima fructifica

ción, no se hicieron determinaciones cuantitativas del grado de desarrollo 

de cada estado fenológico en las fechas de visita (p.e. porcentaje de ramas 

con frutos, etc.). 

4.4.2 Producción anual de semillas 

La producción anual de sámaras/m
2 

de suelo se estimó colectando y 

contando todas las sámaras de la última cosecha presentes en las tres subpar

celas de 4x4 m establecidas para los estudios de germinación y mortalidad. 

Para facilitar los conteos, cada una de las dos franjas de 2x4 m en que ha

bían 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 cuadrículas 

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

El número promedio de semillas/sámara se estimó abriendo cuidadosamente 

un total de 300 sáma ras de la última cosecha, seleccionada s al azar de un 

lote colectado en el mismo bosque. Para cada sámara se anotó el número de 

semillas vivas y/o muertas. La producción media de semillas/m
2 

de suelo se 

obtuvo multiplicando el número promedio de sámaras/m
2 

por el promedio de 

semillas/sámara. 
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4.5 Mortalidad 

Se midió el área de todo el bosque sobre fotos aéreas de 1979 excluyendo 

una franja de 10 m de borde en los límites externos del bosque y se midieron 

los diámetros de todos los árboles de G. meÁ.ílntha caídos o muertos en pie an

tes de 1981 y en el período 12/81-12/82. Se excluyeron los árboles en avan

zado estado de descomposición. Los diámetros se midieron 1,0 m por encima del 

final de las raíces tablares, esperando que la amplitud del intervalo de clase 

(S,O cm) absorba los errores de medición debidos al grado de descomposición de 

la cor teza. La identificación de los árboles de G. meÁ.íln,tha muertos antes de 

1981 se facilitó por las características torceduras del tronco y la gran altu

ra de las raíces tabla res (4-6 m), 
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5. RESULTADOS 

5.1 Germinación y sobrevivencia de plántulas 

Resultados 

Después de cuatro semanas de registros,67% de 200 semillas de Goe;thaí.J:iia 

germinaron bajo condiciones de laboratorio, El resto de las semillas no ger

minó en las siguientes tres semanas y mostraban signos de descomposición. En 

cambio, las semillas de las sámaras puestas a cielo abierto no germinaron du

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

Los datos de germinación máxima y sobrevivencia de plántulas 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 máximos de germinación y/o mortalidad dentro de 

cada repetición en ambos tratamientos. Los valores de sobrevivencia se obtie

nen dividiendo el número de plántulas vivas al final del estudio entre el má

ximo germinado en cada repetición, Los registros mensuales de germinación y 

sobrevivencia se incluyen en el Anexo 2. 

Cuadro 2. Germinación rnaxima y sobre~ivencia de plántulas de Goe;thalóia 
me..ia.iU:ha 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 repetición. 

Tratamiento 

Repetición 

GERMINACION 

SOBREVIVENCIA 

1 

14 

29 

CON SOTOBOSQUE 

I1 

4 

50 

IIJ 1 

8 24 

38 46 

SIN SOTOBOSQUE 

ll 

13 

23 

I ll 

24 

29 
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La remoción del sotobosque produjo un índice promedio de germinación 

del 20%, mientra s que la germinación de las parcelas con vegetación natural 

alcanzó apenas un 9% (P <0,01). La sobrevivencia de las plántulas es similar

mente baja en ambos tratamientos (39 y 33 % en parcelas con y sin sotobosque) y 

no es significativamente diferente al 5% de error. Es bastante proba ble que 

la sobrevivencia descienda abruptamente con la llega da de los meses secos, t a l 

como ha sido reportado para VipteAodenCÍJton co~;ta;U_ceYJJ.i~ en zonas estacional

mente secas de Costa Rica (28). 

Discusión 

El aumento en el índice de ge rminación de las semillas cuando se mejoran 

las condiciones de iluminación del piso del bosque es un comportamiento muy 

conocido en la litera tura forestal de Malasia (19, 69) y en alg unas especies 

neotropicales cuyas semillas responden a cambios en el foto y/o termoperíodo 

(91). El 9% de germinación de G. me,la.vitha en condiciones naturales es pare

cido a los reportados para otras especies pioneras como CeCAopia obtUJ.ii6o.l{_a 

(1,6%) y Oclvr..oma ,ia.gopUJ.i (12,1%) en México (60). 

Debido a que las plántulas germinadas no se marcaron individualmente, 

los valores presentados en elCuadro 2 representan el balance mensual de la 

germinación y mortalid a d diaria en cada parcela y probablemente subestiman 

la germinación real. Otro factor que puede afectar la magnitud de germina

ción real, y de la dinámica reproductiva de la población, es la presencia de 

un banco de semillas que pueda absorber más de un período de fructificación, 

co n semillas que se mantienen viables durante más de un año (102, 105). 

Si por las condiciones climáticas anuales, todas las plántulas produci

das e n una cosecha muer e n antes de la siguiente fructifica c ión, la población 

ac tua l de G. me,la.vitha desaparecería tan pronto muera el último árbol en pie. 

Sin embargo, los result ado s del análisis de la distribución diam é trica (ver 

s ección 4.2) muestran que al menos un 50% de la población ac tual son indivi

duos jóvenes y que debe existir un mecanismo alternat ivo po r el cual la so 

brevivencia de las plántula s es diferente de cero. Este me canismo par ece 

es tar aso c iado a la caída de árboles grandes y a la produ cc ión de a perturas 

en el dosel del bosque donde las condiciones de iluminación permiten a las 
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plántulas de G. me_ian):ha germinar y c recer activamente. Un comportamiento de 

este tipo ha sido sugerido en otros bosques neotrop,icales ( 10) y explicaría la 

<listribución en grupos de los árboles de la población de G. meJ..an):ha en Flo

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

Si G. meJ..an):ha coloniza masivamente las aperturas, los individuos nuevos 

provendrán del banco de semillas del suelo o de la fructificación de los árbo

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 común en especies secundarias pioneras, mientras que 

la dormancia de latizales es común en especies clímax (10). Este último tipo 

de es trategia es también característico de la ma yor ía de especies de diptero

carpaceas (19, 69). 

Con un comportamiento de este tipo, la germinación y sobrevivencia de las 

plántulas de Goe,,thaló.,{,a dependerían 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 ó acumuladas en el banco de semillas) y la 

en trada de un individuo nuevo a la población podría estimarse como el producto 

de las probabilidades de ocurrencia de una perturbación y de la germinación 

y establecimiento de la plántula en la apertura. 

El bosque de Florencia Norte tiene una gran proporción de árbol es gran

des de G. me_ian):ha que están entrando en una fase de intensa mortalidad y que 

producen frecuentes modificaciones en el perfil vertical del bosque. La caí

da de tres árboles grandes de G. meJ..an.tha en el período 12/81-12/82 produjo 

un área de aperturas de 250m¿ y un censo completo de las plántulas de G. 

meJ..an.tha vivas en estas áreas al final del estudio indicó que solo dos plán

tulas habían sobrevivido y alcanzado 40 cm de altura. Para los propósitos 

del modelo de población estas plántulas se incluyen dentro de la clase dia

métrica 0-<3 y se asume una tasa de incremento diamétrico de 1,0 cm/año con 

una sobrevivencia igual a la clase inmediata superior (S = 0.9957). Debido 

a que se ha inc luido la regeneración en el total de aperturas del bosque, l a 

fracción de individuos nuevos que e ntran a la población se obtiene dividiendo 

las dos plántulas establecidas entre el total anual de pl5ntulas potencial

me nte vivas en el bosque, 
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5.2 Estructura de población 

5.2.1 Estructura diamétrica 

Resultados 

Se encontraron 106 árboles de G. me,{,antha en 0.75 ha de inven

tario (tres parcelas de 0.25 ha) con diámetros entre 3,2-85,4 cm. El árbol 

más grande del rodal murió durante el período de estudios y para el análisis 

de datos se consideraron sólo 105 árboles con diámetros entre 3,2-73,0 cm. 

Los diámetros de todos los árboles de G. me,{,an.tha 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 población. 

La distribución diamétrica de G. meJ.an.tha (Fig. 3) muestra la existencia 

de 4 individuos entre 0-<5 cm de diámetro, una acumulación de árboles entre 

30-55 cm y una reducción 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 jóvenes < 30 cm diámetro y un segundo grupo de 

árboles > 30 cm. Una revisión más detallada en el campo mostró que los indi

viduos entre 30-45 cm constituyen un grupo intermedio de árboles adultos 

(una tercer subpoblación) entre los árboles muy recientes de < 30 cm y los 

más viejos de > 45 cm de diámetro. Los árboles viejos se distinguen por su 

corteza más oscura y más gruesa, con fisuras y zonas necróticas, la copa más 

abierta (probablemente con menor área foliar) y en ciertos casos con ramas 

parcialmente quebradas por el viento. 

Los árboles jóvenes, < 30 cm diámetro, representan un 38 % de la pobla

ción total, los árboles adultos un 34 % y los árboles viejos un 28 %. A 

juzgar por la forma de la Fig. 3, la entrada de árboles nuevos en los últimos 

tiempos ha sido relativamente constante, debido a que la mortalidad de los 

~rboles viejos produce sitios apropiados para la regeneraci611. Esto no sig

nifica que los individuos dentro de una clase cualquiera en los primeros 30 

cm se establecen simultáneamente,s i no que probablemente representan la acu

mul~ c ión 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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Fig. 3 Distribución diométrieo de Goethal sio meiontho en Florencia Norte, 
Turriolbo Costo Rico. Inventario de 0.75 ha , 1982 



29 

Discusión 

La hipótesis inicial sobre estructura diamétrica suponía que G. meJ.a.n;tha, 

en virtud de su condición de especie colonizadora y del estado de sucesión del 

bosque, concentraría la mayor parte de la población en las clases diamétricas 

mayores y mostraría pocos árboles en las clas e s menores. Los resultados de 

este estudio no dan soporte a esta hipótesis, ya que la mayor concentración 

de individuos se presenta en las clases intermedias del rango diamétrico, co n 

descensos hacia las clases grandes y pequeñas. El descenso hacia las clases 

grandes tiene un fuerte componente de mortalidad a partir de los 50 cm de diá

metro, en cambio, el descenso hacia las clases menores se debe prob a blemente 

a la regeneración por grupos pequeños de árboles que se establecen periódica

mente en las aperturas del dosel. 

Investigaciones recientes han demostrado que distribuciones sesgadas 

hacia las clases mayores pueden ser producto también de aperturas periódicas 

ó porque representan poblaciones remanentes (22, 43). Una distribución dia

métrica como la encontrada para G. me,,iant.ha (con el mayor número de árboles 

en las clases intermedias) podría ser producto de una tasa elevada de pertur

baciones en el bosque. Esta explicación ha sido sugerida para distribuciones 

diamétricas en bosques afectados frecuentemente por huracanes, vientos fuer

tes ó deslizamientos (38) y para especies que se regeneran en aperturas (76). 

Otros autores (53) han dado una interpretación diferente al sugerir que son 

resultados de la reproducción ineficiente de la especie en el bosque ó por

que sus individuos crecen rápidamente 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 (sección 5.3) 

no dan soporte a estas interpretaciones ya que las tasas más elevadas de 

crecimiento radial se obtienen en las clases medias y no en las clases me

nores. 

Si la entrada de árboles nuevos de G. me,,iant.ha es constante, las 

tasas de crecimiento radial encontradas en este estudio (Cuadro 5) pueden 

dar lugar a una distribución diamétrica en forma de "U" por la acumulación 

de individuos de lento crecimiento en las clases pequeñas y grandes ó a una 

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

media s han sido también encontradas en bosques tro picales maduros (7, 49). 

Si en las condiciones de Florencia Norte el reclutamiento de individuos 

nuevos en la estructura diamétrica de G. me,<_antha no es estable, la población 

actual se encontraría en un estado de transición hacia una pobla c ión más pe 

queña. Si por el contrario la frecuencia de perturbaciones del dosel produce 

una entrada constante de individuos nuevos y no existen otras especies de su

cesión avanzada que puedan desplazar eventualmente a G . me,<_antha, la estruc 

tura diamétrica actual podría encontrarse en un estado de equilibrio muy par

ticular de este bosque. La posible existencia de distribuciones diamétricas 

estables, como la de G. me,<_antha en Florencia Norte, que no toman la forma de 

"J" invertida clásicamente considerada como estable (49, 5J, 72, 76) es una 

situación que requiere investigación adicional porque aumenta las posibilida

des de interpretación y manejo de algunos rodales poco diversos dominados por 

una o varias especies (p. e. Voc.hy.6,W. hondWte.nó,06) • 

5 . 2 . 2 Estratifi c ación vertical 

Resultados 

Se construyó una tabla d e frecuencias de los 105 árboles de G. 

me,<_antha por posición sociológica y altura (en intervalos de 2,0 m) para 

cuantificar la cantidad de árboles en el perfil vertical del bosque. Debido 

a que el método de clasificación de Synnott (90) no contempla las irregula-

r i<lades en el dosel producidas por eventos ocurridos en el corto plazo (p . e. 

una apertura reciente puede ser responsable que un árbol peque~o esté expues

to plenamente a la luz solar y se le clasifique como emergente hasta que el 

dosel se cierre a su alrededor), una estimación de la posición sociológica 

esperada para cada árbol en las condiciones promedio del bosque se obtuvo 

re c lasificando todos los árboles en base a su diámetro y/o altura total con 

una función dis c riminante calculada a partir de los datos originales (27, 

78). Estas nuevas clasificaciones asum e n que el diámetro y la altura total 

<l e ca da árbol son variables menos sensibles que el gr a do de exposi c ión de 

la copa, a cambios en la homogeneidad del dosel ocurridas en el corto pla zo. 
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Cuadro 3. Número de árboles de Goe;thaló.{a ·meJ..an.tha por posición sociológica 
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 Codominan t e Intermedio Suprimido 

2 - <4 3 

4 - <6 3 

6 - <8 3 

8 - <10 1 

10- < 12 5 

12- <14 4 

14-< 16 4 

16-< 18 1 

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 

Total 5 45 23 24 8 105 

% 4 43 22 23 7 100% 
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La frecuencia de árboles de G. me_,i_arU:ha por posición sociológica y altu

ra según el método de Synnott (Cuadro 3) indica que emergentes, dominantes y 

co<lominantes constituyen el 73 % de la población, mientras que 30 % son árbo

les pequeños de reemplazo (suprimidos e intermedios). Las mayores irregulari

dades de la clasificación (traslapes entre posiciones sociológica s a una misma 

altura) o c urren principalmente en los árboles grandes. 

Un resumen de las frecuencias de árboles asignados a cada clase después 

del análisis discriminante (Cuadro 4) indica que la altura total de cada ár

bol permite reproducir con bastante exactitud la clasificación original basa

da en la exposición a la luz solar directa. Como princi pal diferencia, la 

clasificación discriminante por alturas reubi c a hacia las clases sup e rior es 

e inferiores un total de ocho árboles inicialmente clasificados como interme-

dios. Por otro lado, la clasificación por diámetros produce cambios conside

r a bles en tod a s las clases en base a una redistribución <le los árboles ini-

cialmente clasificados como dominantes hacia la clase emergente e intermedia. 

Cuadro 4. Número de árboles de Goetha,l6~a me_,i_arU:ha por posicion sociológica, 
clasificados en base al cr i terio de exposición solar de Synnott y 
a un análisis discriminante que utiliza el diámetro o la altura 
total de cada árbol como variable de clasificación. En parénte
sis el valor en porcentaje del total de 105 árboles. 

Exposición 

Diámetro 

Altura total 

Discusión 

EMERG ENTE 

5(4) 

11(10) 

7(6) 

DOMINANTE 

45(42) 

29(27) 

45(42) 

CO- DOMINANTE 

23(21) 

30(28) 

25(23) 

INTERMEDIO 

24(22) 

23(21) 

16(15) 

SUPRIMIDO 

8 ( 7) 

12(11) 

12(11) 

Una hipótesis de este estudio indicaba que por las condiciones sucesiona

les del bosque y por e l comportamiento colonizador de G. mv¡,¡_nJ:lia, la ma yo r 

pa rte de los árboles <l e la pobl ac ión se con centraría en los es tratos superio

r es del perfil vertical del bosque. Los resultados de este trabajo dan un 

soporte parcial a esta hipótesis. 
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Si consideramos que los árboles más grandes (emergent e s y dominantes) son 

los árboles que entraron y colonizaron inicialmente el bosque, un 52 % de la 

población actual son árboles establecidos con posterioriJ a d a la primer inva

sión. Esto sugiere que la población de G. me,i_an:tha todavía no está siendo eli

minada del bosque sino más bien, está renovándose completamente. 

SegGn Ja clasificación en base a diámetros, los árboles emergentes y do-

minantes representan tan solo un 38 % de la población. El an5Jisis Jiscrimi-

nante reubicó 10 árboles inicialmente clasificados como dominantes (en base 

al grado de exposición de la copa y altura total) hacia la posición codominan

te, indicando que son árboles probablemente jóvenes que han alcanzado el es

trato dominante. Esta clasificación por diámetros divide la pobla c ión total 

en un pivote central (clase coclominante) con dos extremos balanceados hacia 

ambos lados. Por ejemplo, las clases dominantes/emergente, que pueden consi

derarse como una subpoblación saliente con alto riesgo ele mortaliJad, inclu

yen un total ele 40 árboles y las clases intermedias/suprimida pueden tomarse 

como clases de reemplazo con un total de 43 árboles. Una estructura demográ

fica semejante surgió del análisis de la distribución diamétrica de la pobla

ción (sección 5.2.1). 

5.3 Crecimiento radial 

Resultados 

El muestreo de árboles para medición del crecimiento pretendía producir 

una distribución rectangular (igual número de árboles en todas las clases) 

pero debido a la exclusión de árboles con troncos deformes, mortalidad y de

sajustes de las bandas dendrométricas, la forma final de la distribución de 

muestreo se aparta ligeramente del objet ivo inicial. El nGmero final de 

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

Los cambios mensuales en circunsferencia medidos por los JenJr~metros 

se transformaron a cambios diamétricos dividiendo por 3, 1416. Un detalle del 

crecimiento diamétrico d e toJos los árboles a los ocho y once meses, se 1n-

cl uye en el Anexo J. Dentro de cada clase se promedian, para cada mes, los 

incrementos diam~tricos ele los árboles medidos y se obtien e un valor de in

cremento diamétrico promedio mensual para cada clase. Dentro de cada clase, 
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es tos valores promedios se acumularon me nsualmente hasta el mes once y se cal 

c ularon funciones de regresi6n lineal que permitieron proy ec tar el crecimiento 

di amé trico de cada clase a una base anual (IDA). Con los valores de (IDA) se 

ca lcul6 el ti empo r eq uerido (Tp) para que todos los árboles presentes en una 

c l as e c ualquiera avan~~ hasta la clase siguien t e . Este valor es el coc i e nte 

entre el ancho del intervalo de clase (5,0 cm) y el IDA de cada c lase. Sobre 

una base a nual, la proporci6n de individuos que avanzan de una clase a la si 

guiente (Pr) es equivalente a 1/Tp . La proporci6n de árboles que permanecen 

dentro de la misma clase (Pp) en una unidad de ti empo es igual 1-Pr. Las pro

babilidades de perma nencia (a . . ) 6 paso (bij), las diagonales de Ja matriz de 
l.1 

transici6n " M", se ob tienen multiplican do los valores de Pp y l'r por las pro -

babilidades de sobrcvivencia de cada clase . En esta sección solo se prescn-

t a n los valores de Pp y Pr , los cál c ulos d e a .. y bij se presentan en la sec
lJ 

ci6n 5 . 6 

El incremento dia métrico anual (IDA) proyectado para l as clases diamétri

cas de la poblaci6n muestra u n comportamiento paraboloide co n valores peque

ños en las clases pequeñas y grandes y valores máximos en las clases medias 

(Cuadro S). El crec imiento relativo muestra un patrón diferente. El IDA 

oscila entre un mínimo de 0,26 cm / año en árbo les de 67,5 cm de diámetro y un 

máximo de 0,91 cm / año en árboles de 27,5 cm . El IDA global para la pobla-

ci6n es de 0,57 cm / año. Con referencia a la posición sociológica , el creci

miento diamétrico promedio a los on ce meses (no proyectado) en los 52 árbo-

les medidos (Anexo 3) sigue el orden descendente : codominantes (0,68 cm/año) , 

dominant es (0,58 cm/año), intermedios (0,44 cm/año) y emergentes (0,33 cm / año) . 

Esto difiere del orden emergente > dominante > codominante > intermedios 

> suprimido re cono cido por otros autores (7, 21 , 101) y sugiere un componente 

de senescencia en árboles emergentes y dominantes. 

El incremento di amétrico mensua l promedio aumenta casi linealmente des 

de los prim e ros meses secos hasta el sexto mes de registros donde comie n za a 

not a rse una reducción de la tasa de crecimien to . Esta tendencia podría ex-

plicarse en términos ele la senescencia foliar y no por reclistribuc:i6n ele fo 

Losintatos durante los períodos de íl.or<ición y íormaci6n de frutos , ni por 

cambios e n la precipit;ición men s u;il como ha siclo sugerido para otras espe

cies (20, 92) ya que los máximos incrementos diamétricos se alcanzaron en e l 
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Cuadro 5. Incremento diamétrico de Goe,;Cho..lóia me;avU:ha acumulado durante 
once meses (4 /82 - 2/83) y proyectado a una base onual (IDA), 
proporc i on anual de paso (Pr) y de permanencia (Pp). En pa
rént esis el número de árboles medidos por clase. 

Diámetro Incremento IDA (cm/ a ño) IDA** 
once meses Proye c t a do RelAtivo % Pr Pp 

5- <10(5) 0,26 0 , 47 6 0,0943 0,9057 

10-<15(5) 0,41 0,5 5 4 o' 1099 0,8901 

15-<20(7) 0,43 0,50 3 o' 1020 0,8980 

20-<25(5) o' 71 o, 73 3 0,1471 0,8529 

25-<30(3) 0,74 0,91 3 o, 1818 0,8182 

30-<35(8) 0,61 o, 71 2 o' 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 0,35 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 dañada durante las mediciones. Se utilizan los datos 

de la clase 60-<65 cm. 

Crecimiento relativo, como porcentaje del diámetro medio de cada clase. 
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me s de agosto cuando la poblac i6n se encontraba en pleno período de floración . 

En o c tubre aGn s e detectaron incrementos diamétricos con r es pe c to al mes a n

terior a pe sar que la fracci6n reproductora se encon traba formando l os f rutos 

(E. Somarriba, datos no publicados). Otros a utores (17, 105) han sugerido que 

la ritmicidad del c re c i miento no depende de variaciones me nsuales <le pr ecipi

tac i6n en climas no e s ta c ionales. Este comportamiento me nsual ha sido repor

tado también para individuos no reproductores de G. meÁílntha e n la Selva, 

Costa Rica (38). 

Dis c usi6n 

Para es t ablecer comparaciones del incremento diamétrico anual <le G. 

mc.{.cuitha con o tr as especies, e s necesario selec cionar es peci e s <le igual e st a 

do sucesional, de distribución diamétri ca similar, en bosque s igualmente es

tru c turad o s y dentro de una misma zona de vida (8, 100). Esto r es trin ge se 

veramente las posibilidades de comparación a una s pocas especi es tropicales. 

El increme nto diamétrico anual de 0,57 cm/ a ño encontrado para G. me,{,an

tha en este estudio s e encuentra d en tro del límite de~ 1,0 cm/añ o (0,5 cm/año 

como promedio) reconocido p a ra bo s ques tropicales en los trabajos <le Wa<ls

worth (95), Dawkins, (71), Whitmore (105) y otros (8, 17, 100). Es te valor 

de IDA es lige r amente menor que el r e portado para Vo c.hy~,é_a hondwr. c.11/~M, un a 

espec ie de comportamiento similar a G. meÁílntha, para l a que se h a n me dido 

incrementos de 0,96 cm / a ño (38). 

Estudios sobre el crecimiento diamétrico de G. me,lantha e n La Selva , 

Cos ta Ri ca han d emostrado que en aper tur as causadas por caídas de árboles y 

e n bosques j6venes,el IDA de árboles entre 10-15 cm de diáme tro a l canza 1,25-

1, 30 cm/año
1 

(38) o a Gn mayor en bosques de 5-10 años de edad (10 3). La s 

c ifras r e porta das para Goe;thaló,é_a en otros sitios, son considerablemente 

mayores que el IDA de árboles de i g ual diámetro medidos e n este estudio y 

aún mayor que el má x imo de 1, 39 cm/ a ño encontrado e n tod a Ja pobL1ci.ón 

(An exo 3). De la gráfica de crecimiento publicada por We rner (10 3 ) es 

1/ D. Hazle tt, 1982 (datos no publicados) e n co ntró un IDA de 3 ,0 cm/año e n 
árboles <l e 10 cm d e di á me tro y 3 años de edad. Proyec to Univ. de Florida . 
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pos ible estimar que el crecimiento diamétrico de G. mU1x.VLtl1a e n bosq ues > JO 

año s de edad es l iger amente me nor que 0,5 cm/año . Esto coi n c ide bas t a nte 

b ien co n lo encontrado en este estudio. 

La forma par a boloide del crecimiento diamétrico anual por clase e ncon

trada par a G. me,,i_an.tha en este estudio es similar a la gráfica publicada por 

We rn e r (103) pa ra la misma especie en bo sq ues maduros y pa r a es pec ies de co m

portamiento similar como V. hondu!ten~..U., (38). Esta forma de cr e c imiento re 

presenta un comportami e nto int ermedio entre la grá f ica de espec ies pioneras 

clásicas (p.e. T~ema, Och~oma, Ce~op.-la., etc) y especies de c límax. En l a s 

pioneras, el IDA es máximo en las clases menores y desc i e nd e ligeramente ha-

cia l as c l ases mayo r es . En cambio, e n las especies de climax e l IDA tiend e 

a a um ent ar l enta y consistentemente hacia las clases ma yores (8, 17, 64, 105). 

La proyección del crecimiento a una base a nual con solo once meses de 

da tos, utiliz a ndo mode los lineales de regresión tiene dos co mponentes de erro r 

a) una subest imación del c recimie nto en los primeros tres meses de bido a la 

s e quí a y b) una sobrestimación en los últimos meses en los que el crec imiento 

descenderá po r senescencia y renovación fo l i a r (77). El balance fi na l d e es 

ta s desviaciones sólo podría e stimarse con un período más l a r go de reg istros. 

A pesar de la debilidad inherente de contar con un p e ríodo de reg istros 

muy corto, alg unos autor e s (72) h an indicado que para tener datos confiables 

el período de medi cio nes no debe ser necesariamente largo, sino que lo má s 

importante es con tar con mediciones precisas de un buen número de árboles por 

c lase para poder interpretar la g ran varia bilidad del crecimiento d entro de 

las clases. Sin emba rgo, es imprescindible que e l período de r eg is t ros sea 

mayor que un ano para evitar condiciones c limáticas atípicas y qu e las medi

c iones s e torn e n a int e rvalos cortos (un a ño o menos) para no enma scarar los 

rá pidos p e ríodos de cr e c imiento de algunas especies de vid a co rt a (17, 72, 

103) . 

5 . 4 Fra c ción r ep roduc tora, producción a nual de semillas y f e cund idad 

5 .4 . l Fra c ció n reprodu c tora 

Resultados 
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Cuadro 6 . Fruc t ificación de GoeA:hal'.J.>ia meh;uitha en Florencia Norte, Turrial
ba, Cost a Rica , por diámetro y posición so c iológica. Período de 
observación 1/82 - 2/83 . 

Diámetro ( cm) Posición sociológica Fru c tificación 

< 27,3 Intermedios y suprimidos No 

27,4 Dominante Si 

28,4 Co- <l ominant e No 

29,8 Co-domina nte Si 

30 , 5 Dominante No 

31,3 Ca-dominante No 

32 ,6 Dominante Si 

32,8 Ca-domina nte Si 

33' 1 Ca - dominante No 

> 33,2 Dominantes y ca- dominantes Si 
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La fructifi c a c ión de los árboles de G. me.A.a.n;tf1a en fl o r e ncia 

Norte (desde la caída de los apéndices floral e s ha~ta la maduración de los 

frutos) dura aproxima damente cinco meses (octubre-febrero), de modo que los 

frutos est5n listos para la dispersión justo a la llegada d e l o s mes e s secos 

de enero -marzo. Estos resultados coinciden con los encontrados por San Rum5n 

(77) para G. meian.tha en e ste mismo bos que después de un año d e mediciones 

quincenales y con lo reportado por Hazlett (38) para la misma especie en La 

Selva, Costa Rica. 

El diámetro mínimo reproductivo encontrado para G. me.,{,avt-t:ha en este estu

dio es de 27,4 cm, pero la entrada a la fase reproductiva es más estable a 

partir de 33,1 cm de diámetro (Cuadro 6). Dentro de este rango ( ~ 27,4 - 33 ,l < ) 

no existe un patrón definido que explique la entrada de cada árbol a la ma du

rez reproductiva en términos de su diámetro y /o posición sociológica . Arbo

le s > 33,l cm fructific an siempre, independientemente de su posición socioló 

gica . 

Considerando los 52 árboles estudiados (Cuadro 6 y Anexo 3) 96 % de los 

árboles dominantes y todos los emergentes fru c tificaron en 1982, en cambio, 

ninguno en po s i c ión intermedia produjo frutos durante el estudio . Las varia 

ciones más pronunciadas se produjeron en árboles codominantes, de los cuales 

37 % fructificaron este ano. Esta última cifra puede deberse al reducido 

número (n=8) de árboles medidos en esta posición sociológica. 

Si consideramos el valor de 33,1 cm de diámetro como límite inferior re

productivo, lo tomamo s como representativo de su clase di a métrica y determi 

namos el total de árboles de la población (no de los 54 árboles estudiados) 

por encima de esta c lase, encontramos que existen 65 árboles reproductores 

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

Discusión 

Ini c ialmente se suponía que en virtud de su condición J e especi e sec un

da ria colonizadora, los árboles de G. me.{antlia alcanzarían temprano su madu

r e z s e xual dentro d e l ci c lo de vid a . Los r e sultados d e e ste estudio indican 

que G. mc,ian,tha no s e comporta co mo una esp e cie pionera c l5 s i ca (29, 30, 91) 

Y que su c apacidad colonizadora parece dep e nd e r de la pres e n c ia d e un banco 
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de s emillas en e] suelo , capaz de r esponder o las operturos del do s el irregu

Jnrm ente d:ístribuídas t: n tiempo y espacio. 

Si consideramo s que la distribuci6n diamétrica es s 011 s ible a la historia 

ecológi ca de la pobL1 c ión y dividimos el r ;rngo diamétrico observJdo Je G. 

me-W11.tha en tres t e rcios, la fase reproductiva de la especie ti e ne inicio en 

el segundo tercio del ran go de di&metros (casi en el centro de su distribución 

diamétrica). Especies pioneras c l&sicas como O. lagoy:iw.i comienz;rn a reprodu-

cirse activamente muy tempr a no en su ciclo de vida (29, 30). Sin embargo , el 

conocimiento del ciclo de vida de las mayorías de l as especies tropicales no 

es concluyente con respecto a las estrategias reproductivas de espe c ies suce

sionales o climax, porque s e han r e portado especies tropicales consideradas 

como clima x (p. e. Pe_ri:tade..tlvta mac.Jwloba) que alcanzan su madurez sexual en un 

diámetro muy parecido a G. me_,úul.tha (37,5 vs 33,1 cm) pero que representa la 

mitad del primer tercio de su distribución diamétrica (40). En un plano rn&s 

general, Ha rper y White (34) han suger i do que plantas leño s as perennes entran 

en s u etapa reproductiva en el primer décimo de su longevidad. En el caso de 

&rboles, un período pr e reproductivo de unos 40 años puede ir seguido de otro 

reproductivo de más de 300 años . La interpretación de los res~tados de este 

estudio se ve oscurecida por la utilización de clases de tamaños en lugar de 

edades . 

Excluyendo los &rboles con < 27,1 y > 33,1 cm de diámetro en los que la 

entrada o no en fructificación es un evento det e rminístico, la gran variac ión 

e n el comportamiento r eproductivo de los &rboles > 27,4 - 33,1 <cm de diáme

tro y en difer entes posiciones sociológ icas puede sugerir la existen c ia de 

algGn reloj biológi co de conteo (probablemente el nivel a nual de r e servas 

acumuladas) que obligue a los árboles en estas c l ases a mostrar fructifica

ciones s upraanuales. Esto ha sido reportado para árboles de otras especi es 

que están apenas en trando en etapa reproductiva (47), 

La variabilidad en la respuesto de fructificación en 5rbo l e s > 27,4 -

33 ,l < qu e ocupan indi s tintamente posic iones dominantes y codominont es y la 

pr esenc io de dos &rbo Jes codominant ~ s de> 33,l cm de di~m e tro que entr a ron 

en fru c tificación indica que el tamoño del árbol es el f a ctor fund:.1m ent a l en 

Lo decisión para entr a r en etapa reprodu c tiva. A pesar ele la estre c ha 
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relación entr e tama iio y posic ión sociológica , esta se g unda va riab l e es un fac 

tor secundario (aunque muy importante) en la respues ta r e productiva. 

El diámetro mínimo reprodu c tivo e nco ntrado en este e studio (27 ,4 cm) no 

co in c ide co n lo reportado por Werner (103) pa ra la mi sma es pec i e en La Selva, 

Costa Ri ca , quien indicó que la fructifi c ación de los árbol es de G. n1uan;t/1a 

que c re cen libr emente en aperturas durante todo su ciclo de v i<l;1, s e inicia n 

los ci n co años de edad . Consid e rando un;:¡_ U1sa de incr l'lll l' llLO diamétr i co cnLre 

3,0-5,0 cm/a11o ( como lt ;i sido sugerido por Werner e 11 ese mismo Lr aha jo) esto 

significa que la fructificación tien e lugar c uando los Jrboles alca nzan entr e 

15-25 cm ele diámetro. Estos valores son menores que e l mínimo absoluto de 

27,4 cm encontrado en este estudio y serí a explicable si el tamaño de entrada 

a la fase reproductiva depende de L1 ontogenia de ca da árbol, de modo que itr

boles originalmente sup rimidos muestren un retraso considerable en s u respues

ta reproductiva después que mejoren sus condiciones de crecimiento dentro de l 

bosque . Esto ha sido sugerido también por Hartshorn (36) para Pe.ntacle;t /iJta 

rna CJto lo ba . 

Otros estudios (38) muestran que árboles de G. meÁ..anth.a entre 10-1 5 cm 

de diámetro c reciendo en apertura s del bosque en la misma zona de estudio de 

Werner, no fructificaron durante dos anos de observación. Por otro lado, 

cinco árboles de G. muantha de tres anos de edad y entre 10-13 cm de diáme

tro c reciendo como dominantes a 200 rn del sitio de estudio, no han entrado 

en e tapa reproductiva (obse rvaciones personales). 

5.4.2 Producc i6n a nual de s emill a s y fecundidad 

Res ult ados 

La produ cc ión anual promedio (1982) de frutos en e l suelo del 

bosque es de 13,3 sámaras /rn
2

, aunque o curren variacion es co nsiderables en 

la producc ión en dife r e ntes sit i os de l bosq ue (Cuadro 7). 

Ex i sten propor c iones variables de f rutos co n 1, 2 ó 3 semillas que con-

ti e nen diferentes cantid ades de semillas vivas (Cuadro 8) . El 85 % de la s 

s .:íma ras contienen una sola semilla de las c uales 33 % es tCin v1vas; o tro 14 % 

de las sámaras contienen dos s emill a s con 66 % de semillas vivas y apenas un 

l % tiene frutos con tre s semil la s de las cuales 33 % so n semillas vivas . 
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Cuadro 7. Producción anual (1981) de sámaras de GoeA:halJ.i,{_a rn uavtt'1a en e l 
pi so del b2sque. Flo r en cia Norte, Turrialba, Costa Rica . Parce
las de 4 m . 

PARCELA 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 

SAMA RAS 80 63 102 84 22 32 11 25 71 42 45 62 

x/ 2 
m 

20 16 26 21 6 8 3 6 18 11 11 16 X=lJ,3 

Cuadro 8. Núme ro de sámaras de Goe;thaló,{_a muantha co n 1, 2 ó 3 semillas y 
por cent a je de semillas viva s por tipo de sámara . Florencia Norte, 
Turria lba, Costa Rica , cosecha de 1981. 

Semillas/sámara 

TOTAL 

1 

2 

3 

Número de 
sámaras 

255 

42 

3 

300 

% 

85 

14 

1 

100 

Núme ro 
Semillas vivas % 

87 33 

55 66 

3 33 

14 5 42 

El promedio gl obal de semillas por sámara es de 1,16 de las cuales un 

42 % son semillas vivas . Multiplicando el número promedio de sámaras/m 2 

(13,3) por e l núm er o promedio de semillas/sámara (1,1 6) , se estima que l a 

producc ión an ual de semillas/m
2 

es de 15,4 . 

La producción a nual estimada ele semillas vivas en las O, 7 5 ha es d e 

4825 1, de l as cuales emergen un total de 4343 plántul as / año (9,0 % de ger

minación; sección 5.1). La fecundidad pr omedio por árbol se ob ti ene d ivi

diendo la fracció n de semillas vivas que ge rmina n bajo condiciones na tur a 

les entre el número de árbo les r ep roduc tores en la pobl ac ión . En l as con

dic iones del sitio de estudio e s te valor asciende a 66,81 plántulas/árbol 

reproductor. 
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Discusión 

Las fuertes variaciones en el número de frut o en diferentes parcelas es 

carac terística de especies con frutos alados d ispersados por gravedad y/o 

viento (43, 4 8) c on los parches de máxima densidad en las cercanías Je los 

árbo l es pro gen i tores . Es te tipo de dispersión favorece el reemplazo "in situ" 

de los reproductores por individuos de la misma especie. 

La presencia, dentro de una misma población, de fru t os con número varia

bl e s de semillas no es una condición muy p a rticular de la e specie. Una situa

c ión similar ha s ido report ada para Schee.l_ea ~o~:t!ta;:ta, una pa lma tropical, 

sugiriendo que represe ntan variacione s ecotípicas en la produc ción <le semi

llas para escapar de los depredadores y aumentar las proba bilidad es <le dis

persión (9). Estos arg umentos suponen que la probabilid ad de sobrevivencia 

del embrión al ataque de depredadores aumenta a medida que a ume nta e l número 

de embriones por fruto. Por otro lado, Stebbins (87) sugiere que la presen

cia de frutos con múltiples embrio nes, en lugar de muchos frutos con un so lo 

em brión, co nstituye una alternativa má s económica para aumentar l a descarga 

reproductiva de una especie. La proporción descendente d e f ruto s co n más d e 

una semil la ind ica la exis t enc ia de un valor crítico, más a llá del cual no 

resulta competitivamente ven tajoso subdividir las reservas disponibles . 

Contrariamente a lo esp e rado s egú n la hipótesis de Bradford y Smith (7), 

l a proporción de s emillas vivas no aumenta a medida que aumenta el número de 

semillas por fruto,sino que las proporciones son relativamente baj as en fru

tos con una y tres semillas y alta en frutos con dos semillas. Una distri

bución de este tipo se puede obtener si la depredación se concentra en l os 

fr uto s más g r a ndes , pero por otro l ad o s e distribuye al azar entre frutos 

co n una ó dos semillas si las difer encias en t amaño no son muy marcadas (p. 

e. un depredador obtendrá mayo res proporciones de los frutos má s abundantes 

c on un mismo esfuerzo) . Otros estudios ha n demostrado que la selección de 

los fr utos por parte de los dispersores y/o depredadores no se distribuye al 

a za r entre los varios t amaño s posibl es (42, 45 , 46). 

Las medic iones de la fecundidad por árbol y clase diamétrica r e a lizadas 

e n es te es tudio e inco rporadas en el modelo poblacional de G. mwvi.tha tiene 

tres componentes de error . Prime ram e nte, asumimos que la cosecha a nual de 
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frutos no depende de variaciones climáticas anuales. Esto es difícil de sos

ten er , porque en años extremadamente secos, nublados o atípicos, la cantidad 

de energía fijada y almacenada por la población reproductora afectará la pro

ducc ión total de frutos (menos árboles entran en fructifi cac ión ó se producen 

menos frutos/árbol. La aborción de frutos por desbala nces energéticos anuales 

a nivel de árbol y de población han sido documentados para otras especies ar -

bóreas tropicales (47). En segundo luga r, se asume que no habrán cambios e n 

la fecundidad promedio por árbol al ocurrir cambios en l a densidad y competen

cia d entro del bosque al cambiar el tamaño y la estructura diamétrica de la 

población y en tercer lugar asumimos que la descarga reproductiva es cons-

tante en árboles de todas las clases reproductivas. La impresión visual de 

la fructificación de los árboles estudiados sugiere que la produc c iGn de semi

llas es mayor en las clases reproductoras medias y desciende ha cia ambos ex

tremos. Otras especies arbóreas tropicales (23, 36) e hierbas de zonas tem

pladas (33) muestr a n 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 de 16 árboles muertos de GoeA:hal/.i,{a meÁílntha en todo 

el bosque, con diámetros entre 45,2 - 86,2 cm (Cuadro 9). Esto co rresponde a 

la mortalidad acumulada sobre el piso del bosque por un período equivalente 

al tiempo que t arda un árbol grande de G. muantha para descomponers e total

mente. Estos resultados indican que la probabilidad de muerte aumenta a par

tir de los 45 cm de diámetro y que la probabilidad de encontrar árboles vivos 
1 

> 75 cm es casi nula . Para los propósitos del modelo de la población de 

G. muavt:tha, la sobrevivencia en las clases > 75 cm se toma como cero. 

l / No es i g ua l a cero porque la presencia ele árboles mu e rto s de G. muantha 
< 75 cm de diám et ro, su g iere 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 
Goe.thaLt.ia me,iavU:ha en Florencia Norte, Turrialba, Costa Rica. 

Clase Diámetro s Marta 1 id ad Mort a lidad Sobrevivencia 
Diamétrica Medidos Acumulada Anual Anual 

cm 

45- <50 45,2+ 1 o' 004 3 0,9957 

50- <55 52,0;52,7+;53,2 3 0,00'30 0,9970 

55-<60 57,5+ 1 0,0059 0,9941 

60-<65 60,0;63,0;64,0 3 o' 04 29 o' 9571 

65-<70 65,8 1 0,0143 o' 9857 

70-<75 70,0;71,6;72,6 3 0,0300 0,9700 

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

+ Arboles caídos en el período 12/81 - 12/82. 

Un total de cinco árboles murieron en el período 12/81 - 12/82, dos de 

los cuales fueron derribados durante la caída de los otros. Uno de estos 

árboles derribados (12,6 cm de diámetro) se aparta del rango diamétrico más 

común de los árboles muertos (45-75 cm) y no se incluyó para el análisis de 

la tasa anual de mortalidad. 

La mortalidad durante el período 81-82 se distribuye irregularmente en 

todas las clases diamétricas e impide la estimación directa de la tasa anual 

de mortalidad por clase. Con este propósito se han evaluado tres enfoques 

de estimación. Primeramente se puede estimar una tasa anual promedio de 

mortalidad para las clases > 45 cm de diámetro dividiendo la mort a lidad ob

servada en el período 81-82 entre el total de árboles vivos > 45 cm d e di5-

metro en todo el bosque y luego dividiendo este promedio entre el número 

de clases incluidas. Este enfoque produce una estimación de la tasa anual 

promedio de mortalidad por clase del 0,69 % (tasa de sobrevivencia por clase 

de 0,9931) y asume que es homogénea y constante en todas las clases > 45 cm 

de di5metro. 
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coriw porcenuije di..·J total ele árboles vivos de todo .el bosque en l a s clases 

~ 45 - 75 < cm y h) l a mortalidad del período 81-82 expr esa da tambi~n como 

porcentaje y ca lculnnclo pa ra ca da c lase el nGm e ro de a~os r eq ue r idos pa r a ha 

cer coincidir l a gráfic a de b) con a ). Es te en foque produjo r esultados no 

sa tisfactorios porqu e l a mor t a lidad dura nt e 8 1-82 no se dis tribuyó homogenea 

mente en to cias las cl ases. 

LJn¿_¡ tcn·er est imación se obti e ne cn l. n 1ln nclo J ; 1 propon' icí11 q11l' rL' lff CSl' nla 

la mortalidad ac umula da por clase J el t otal de árboles vivos J e todo el bos

que en las mismas clases y luego dividiendo esta s proporcione s entre el nGme

ro de a~os qu e ha n perma necido lo s t roncos med idos sobre el piso de l bo sque 

( tiempo J e desco mpos ició n) . Es t e es el enfo que utili zado e n est e es tudio. 

Los es tudios de descomposición de troncos en bo s qu es tropic.:iles son es 

casos y no co nc luyen t es d ebido a la dificul ta d pa ra det e rminar con exa ·titud 

la fecha d e caída de los ~rboles , s u es tado fisiológico antes de cae r ( p . e . 

árbol es mu erto s en pi e), condiciones nm bien t ales V<H'Ü1hles 1 mi5 toJoti de análi~ 

sis inexa c t os , e t c . 
1

. Sin emba r gt , los trabaj os de Lang y Knig li t ( 54 ) en 

Panamá con árboles > l 5 cm <l P. diá111 e tru de varias fJSpec1es , s ug .u.:: ren un tl l;ltnpo 

promedio de descomposición de 10 a~ os . Por otro lado , un e$ Cud ia de 13 e~o a 

de duración en Barro Colorado , Pnnam5 (1 2), e n e l que se evaluaron 11 2 e5pe

cies dife r entes, inJ i có que el 66 % de to das es tas especies ti enen períodos 

de descomposició n meno r e s qu e ios 13 ali s de E~ studia. E 11 t r evi~t 1:1 0J0 ;a varios 

trabajadores qu e han trabaj a do > 15 mios en e l 111gar, Si.' lla es t.irn;)dv que J. ;¡ 

edad de a l gu no de lo s árbole :: de G. m c,{,~tatlw, cn i dos en ~ 1 sitil) es de apro xi

madamente 12 a11os, pero debj du ;1 que se i1 a n vxc1 it.Ldo lo °' u · ,i n 1 ·0~ 111u y dest:.0 111~ 

pues tos, se es tima r¡u e e l tiempo de descornposlclón rnedi Jo (o 1nt)rt•llid~1d a cu~ 

mulada ) es de uno s 10 aiios . 

Co11sidecrndo un ti empo de d escomposició n de 10 anos , la t asa anual de 

mortalidad por cla fH~ nscicnd e hacia las c l ases mayor es desde ü,4J % e n árbo les 

1/ J. R. Palmer , com un icación pe r sonal . CATIE, 1982. 
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40-<45 h a sta un 10 % en árboles > 75 cm de diámetro (Cuadro 9). A ex ce pc ión 

de un árbol de 12,6 cm de di5metro muerto en el petíodo 81-82, no se observó 

mortalidad en árboles 1 - < 45 cm y para los prop·ósitos del mod e lo de poblac ión 

se asume que la tas a anua l de mort a lidad igual a la estim;J ción p;Jr3 l a clase 

45- < 50 cm. 

Discusión 

La hipót esis original de este estudio asumía que la poblac ión a c tual de 

G. me,,ú:tn,tha estaría constituida por árboles grandes que colonizaron el bosque 

al momento de su abandono y que a la fecha estarían entrando en una fase de 

intensa mortalidad porque la edad sucesional del bosque es cercana a la lon

gevidad fisiológica estimada para la especie. Los resultados de este trabajo 

no dan soporte a esta hipótesis porque solo una pequeña parte de la población 

(38 % según el estudio diamétrico; sección 5.2) puede considerarse como árbo

les viejos que entraron temprano en la historia sucesional del bosque y que 

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

Cuadro .9. ) . 

Las estimaciones de la mortalidad anual por clase presentadas en este 

traba j o son muy tentativas debido a que un año de observaciones no permite 

detec t a r la mortalidad regular producida por las condiciones de competencia 

y supresión de los árboles en las clases menores (67, 68). En cambio, la 

mortalidad acumulada para las clases mayores (como la medida en este estudio) 

indi c a que la probabilidad de muerte aumentan a partir de los 45 cm de diá

metro. Los datos de este estudio indican que la mortalidad dentro de una 

clase cualquie ra se produce en evento s aislados con períodos intermedios en 

los que no muere ningún árbol. Esto significa que la probabilidad de que 

oc urran igua l número de muertes dentro de una clase cualquiera en dos años 

sucesivos no es constante. 

A pesa r de su cará c ter prelimina~ los resultados de este estudio sugie

ren que l os riesgos de mortalidad son elevados en plántulas ( s ección 5.1) y 

árboles > 45 cm de diámetro y que existe una reg ión intermedia en la que las 

proba bilidades de muerte son muy pequenas. Patrones de sobrevivencia de es

te tipo han sido publicadas para algunas palmas (79, 96) latifoliada s (36) y 
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coníferas tropicales (23) . Estudios sobre demografía o modelos de cr e cimiento 

Je bosques templados han reconocido la existencia de curvas ele este tipo pero 

la mayoría de los ejemplos publicados utilizan funciones de mortalidad (implí

c itas o explíc itas) con tasas constantes o decrecientes ha cia ]as clases mayo 

res (32, 67) . Esto puede deberse a que las funciones de mortalidad son cal

culadas a partir ele las distribuciones diamétricas en forma de "J" invertida 

obtenidas para todo el bosque o para poblaciones específicas . 

Los resultados de este trabajo subestiman la mortalidad en las clases 

menores, principalmente árboles intermedios y suprimidos, donde los riesgos 

de muerte por supresión y daño mecánico son elevados, pero es probable que la 

zona intermedia de baja mortalidad en el patrón de sobrevivencia de G. muantha 

contenga todos los individuos dominantes y codominantes de < 45 cm de diáme

tro . Algunos estudios con especies tropicales clímax han indicado que la tasa 

anual de mortalidad en brinzales de 2- 5 cm de diámetro 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 mod elo de población 

Un resumen de los datos sobre crecimiento radial, distribución 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 11 . Los 

coeficientes de permanencia dentro de una clase (a .. ) y de avance (b .. ) se 
1] 1J 

obtienen multiplicando los valores de la columna de sobrevivencia por las en-

tradas correspondientes de proporción de permanencia (Pp) y de paso (Pr) 

respectivamente . 

La raíz 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 

cálcu lo de ",\" se utilizan un total de tres matrices 1) la matriz original 

"H" 2) la matriz exponenciada en cada valor de k , Mk o "y" 3) una ma triz 

"Z" que s e obtiene multipli cando 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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coní f eras tropica les (23) . Estud i os sobre demo g ra f ía o mo d e l os d e c r e c imi e nto 

de bo s ques templa dos han rec o nocido la exist e ncia de curva s de este tipo p e r o 

la ma yoría de los ejemplos publica dos utilizan fu n cione s de mort a lida d ( implí

c itas o e xplíc itas ) con t asa s co n s t a nt e s o d ecrec ientes hn c ia ] as c l ases mayo 

res ( 3 2, 67) . Esto puede deberse a que l a s funciones d e morta lid a d son cal 

cula das a pa rtir de l a s distribuciones diamétricas en forma de 11 J " invertida 

obtenidas pa ra todo el bosq u e o para poblac iones específic as. 

Los result a dos de este trabajo subestiman la mortalida d en l a s clases 

menores, principalmente ár boles intermedios y suprimidos, donde los ries gos 

de mue rte por supresión y daño mecánico son elevados, pero es proba ble que la 

zona intermedia de baja mortalidad en el patrón de sobrevivencia de G. mu antha. 

c ont e nga todos los individuos domina ntes y codominantes de < 45 cm de diáme 

tro. Algunos estudios con especies tropi cales clímax han indicado que l a tasa 

anual de mortalidad en brinzales de 2-5 cm de diámetro es de 2,6 % (36) y en 

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

morta lid a d de brinzales en todo el bosque es cercana al 1 % (8, 63) . 

5 . 6 Ta bla de vida y mo d elo d e pobl ac ió~ 

Un resumen de los da tos sobre cr e cimiento r a dial, distribución diamétri

ca. sobrevivencia y fecundid a d se presen tan en el Cuadro 10 y la matriz de 

trans ic i ones calcula da a partir de e stos da t os se muestra en el Cuadro 11. Los 

coefici entes de permanenc ia dentro de una clase (a . . ) y de avance (b . . ) se 
l J lj 

obtiene n multiplicando los valores de la columna de sobrevivencia por las en-

tra da s corres pond i e ntes de proporción de permanencia (Pp) y de paso (Pr) 

respectiva mente. 

La r a í z latente o va lor propio de los coeficientes se obtiene e l evando 

l a matriz "M 11 a e x ponentes cada vez mayores que siguen una serie g eométrica 

en po tenc ias de do s (k == 2, 4, 8, 16, 32, ....... 128, 256 ..... et c .) ha sta 

qu e todos los coe fi c ient es se v u e lv e n positivos y esta bl e s . Durant e el 

cálculo de " >-" se ut i liz a n un total de tr e s matric e s 1) l a ma triz o rig inal 

"M" 2) l a ma tr i z e x po n e nc i a da en cada valor de k, Mk o 11 y 11 3) una ma tr i z 

" Z" qu e s e obtiene multipli cando M.Mk z. Luego dividi e ndo "Z" e ntre "y" 

se obtie ne n los val o res propios de c a da coefi c iente en l a matriz . Si la 
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Cuadro 10. Tabla de vida y cceficientes de transición par a Go WiaV:,,ta m Ua.n.tha 
en Florencia Norte, Turrialba, Costa R ~ ca. 

Diámetro Número Fecun-
árboles cm/año s Pr Pp b .. a . . didad 

Plántulas 4343 0,0002 1,0000 0,0000 O,OOOL 0,0000 o 

<3 2 1,00 0,9957 0,3333 0,6667 0,3319 0,6638 o 

3-<5 4 0,4 7 0,9957 0,2350 0,7650 0,2340 0,7617 o 

5-<10 9 0,47 0,9957 0,0943 0,9057 0,0939 0,9018 o 

10-<15 7 0,55 0,9957 o' 1099 0,8901 0,1094 0,8863 o 

15-<2 0 9 0,50 0,9957 0,1020 0,8980 0,1016 o' 8941 o 

20- <25 7 0,73 0,9957 o' 14 71 0,8529 o' 14 65 o' 8492 o 

25-<30 4 0,91 o' 99 5 7 0,1818 0,8182 0,1810 o' 814 7 o 

30-<35 13 o, 71 0,9957 0,1429 o ,8571 0,1423 0,8534 66,81 

35-<40 12 0,76 0,9957 0,1515 0,8485 o' 1508 o' 844 9 66,81 

40-<45 11 0,66 0,9957 o' 1333 0,8667 o' 132 7 0,8630 66,81 

45-<50 7 0,42 0,9957 0,0847 0,9153 o ,0843 0,9114 66,81 

50-<55 10 0,61 0,9970 0,1220 0,8780 0,1216 0,8754 66,81 

55-<50 5 0,35 0,9941 0,0699 o' 9301 0,0695 o' 9246 66,81 

50-<6 5 2 0,35 0,9571 0,0699 0,9301 0,0669 o' 8902 66,81 

65-<70 2 0,26 0,9857 0,0518 0,9482 0,0.511 o' 9 346 66,81 

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



Cu a dro 11. Mat r i z de tra ns i.c:io nes pa r a J;¡ po b.l aci ún d E' Goe.;t:hcd'.1i,Ú:l lll C!A°CUJ;tl1ct e n F l or e nc i a No 1- t e , 'J'urci.alba, Cost;1 R cv ;i . 

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 , 8 1 66 , 81 66,8 1 

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, 332 o, 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 0,2 34 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 0,094 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 o, 109 0,894 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 o, 14 7 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 o, 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 o, 142 O, 845 0,0 º·º 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 O, 133 o, 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 0,084 0,875 0,0 0,0 

o,b o,o 0,0 .0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 o, 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 0,070 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 0,067 

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 

66 , 81 

0,0 

0,0 

º·º 
0,0 

0,0 

0,0 

0,0 

0,0 

0,0 

0,0 

0,0 

0,0 

0,0 

0,0 

o, 935 

0,051 

66 ,81 

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 

0,087 

V> 
o 
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Cuadro 12 . Distribuci6n diamétrica actual y proyectada (20, 40 ... . IDO aaos) 
de Goe;tha...ló,ta muantha en Florencia Nc rte, Turria lba, Costa Rica. 
Los totales de cada columna excluyen l as plántulas . En t re parén
tesis, valores en porcentaje . 

Diámetro Número de años > 1982 256 
(cm) Ac tual 20 40 60 80 100 (Estable) 

Plántulas 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 4 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(1 0) 

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 a lto, to

dos los valores propios serán iguales y este valor corresponderá a la raíz la

tente de la matriz original. La raíz latente de la matriz obtenida en este 

estudio es A = 0,9963 e indica que la población actual está decreciendo a una 

tasa constante de r = -0,0037. La magnitud de esta cifra, a pesar del carác

ter exponencial de la función de crecimiento, sugieren que la población es es

table en el corto plazo (p.e. 100 años). En el Anexo 4 se incluye una copia 

del programa utilizado para el cálculo de "A". 

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

de estructura "n " y actualizando en cada ocasión los valores del vector re-
t 

sultante, se han obtenido las estructuras diamétricas esperadas en los próxi-

mos 20, 40, .... 100 años (Cuadro 12). Para propósitos comparativos se ha 

incluido en este mismo cuadro la estructura diamétrica estable calculada a 

partir de la matriz M. La estabilidad de la distribución de diámetros de la 

población se define como el vector "n " cuyas clases pueden variar magnitud 
t 

pero no en sus proporciones entre clases. Este vector estable se obtiene ex-

poniendo la matriz ''M" a valores sucesivamente más grandes (en este caso k = 

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

plicando esta matriz estable por el vector original "n ", es decir, Mk=n +k 
t t . 

La población estable proyectada para G. me,ian,tha. es de 40 árboles, es 

decir un 37 % de la población actual, con una distribución de diámetros en 

forma de "U" debido a la concentración de árboles en las clases grandes y 

pequeñas y una concavidad en las clases medias. Esto es explicable debido a 

que las tasas más 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 más abrupto en las clases grandes (> 60 cm) y 

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

Discusión 

Como hipótesis de trabajo se suponía que por ser una esp ecie secundaria 

pionera y por la historia sucesional del bosque de Florencia Norte, la pobla

ción actual de G. me,ian,tha. estaría en una fase de contracción, con cambios 
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en la forma de su distribución diamétrica. Los resultados de este estudio 

da n soporte a estas hipótesis ya que, a pesar del carácter preliminar del mo

delo de población, la raíz latente de la matriz de transiciones (A = 0,9963) 

indica una población en contracción y por otro lado, el vector estable proyec

tado para la distribución diamétrica muestra una forma concava en lugar de la 

forma convexa actual. 

Los estudios demográficos con angiospermas (36) y palmas (11) tolerantes 

a la sombra y características 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 Goe;tha.J.-6,út, Enright y 

Hartshorn (24) han sugerido que los valores de A 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 > l. Esto ha sido com

probado por Enright (23) para A'1.a.uca!Ua. hun.6teA_rU.i y por June y Ogden (SO) 

para Notho6ag~, ambas especies secundarias que se regeneran en aperturas del 

bosque producidas por caídas de árboles. No se han realizado estudios del 

balance final sobre la tasa de crecimiento de la población total en áreas gran

des para especies con poblaciones espacialmente separadas que se encuentran 

simultáneamente en expansión o contracción, pero se ha sugerido (53) que el 

resultado final puede ser una población estable. En cualquier caso, los pro

cesos de contracción y expansión son los equivalentes a mortalidad y repro

ducción de una población estudiada localmente y podrían ser sujetos a modela

je. 

Los estudios de sensibilidad con modelos demográficos de angiospermas 

(25, 36, 50) y gimnospermas leñosas (23, 25) han sugerido que las poblaciones 

de árboles son muy sensibles a perturbaciones fuertes (p.e. 50 % reducción 

en el valor de los coeficientes) en las clases pre-reproductoras y a cambios 

en la sobrevivencia de plántulas y árboles grandes. Cambios en la producción 

de semillas no producen cambios fuertes en A, lo cual no es el caso en pal

mas tropicales (11) e hierbas de zonas templadas (15, 80, 81) capaces de re

producción vegetativa. Un análisis de sensibilidad con los datos de G. 

me.,{,an,tha dan soporte a estas afirmaciones, a excepción del efecto de semillas, 

ya que aumentos en los índices de germinación desde el 9 % original a valo

res del 67 % (germinación en laboratorio) o del 20 % (condiciones de campo 
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con remoci6n 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 % de aumento en la sobrevivencia de plántulas. Aumentos 

de este tipo abren las posibilidades de manejo de la especie en Florencia 

Norte, porque sería te6ricamente posible realizar cosechas anuales de (A~l) 
x 100 de los árboles, distribuyendo el esfuerzo en todas o en unas pocas cla

ses diamétricas (93, 94). 
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6. SINTESIS 

Este capítulo se divide en dos secc iones básicas . En prime r lugar, se 

discuten la bondad de ajuste y confiabilidad en las predicciones demográficas 

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 delineación de las condiciones en que son di

rectamente aplicables. Se mencionan otras vías posibles de análisis para po

blaciones que no se puede n cubrir satisfactoriamente con modelos de este tipo. 

En segundo lugar se presenta la interpretación del autor sobre el comporta

miento sucesional de G. meA..a.n,tha., el estado de su población 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 más de 

un período reproductivo y la presencia de grupos de árboles con ontogernia di

ferente (árboles que crecen en aperturas del dosel y árboles que lo hacen 

bajo sombra) hacen que el ciclo de vida de G. me,i.a..n,tha sea heterogeneo y no 

unidireccional corno se asume en el esquema hipotético propuesto inicialmente 

(sección 2.2). El modelo de Lefkovitch utilizado en este estudio, promedia 

groseramente las diferentes vías posibles, sin discernir las contribuciones 

independientes de las diferentes vías del ciclo de vida. 

Todo esto hace que se amplíen las vías posibles por las que puede dis

currir un árbol cualquiera de G. me,i.a..n;tha en las condiciones del sitio de 

estudio y sugiere tres enfoques posibles para análisis. Primeramente, pode

mos segregar la población en los dos grupos con diferente ontogenia y cons

truir sendas matrices de transición para cada grupo, manejándolas 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 en f oque son de carácter 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 

transición y su contribución parcial al ciclo de vida y finalmente encontrar 

las raíces dominantes del Polinomio característico obtenido de la suma de 

las vías 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 utilización de modelos basados en árboles individuales. 

Si asumimos por el momento que a pesar de promediar groseramente algu

nos aspectos del ciclo de vida de G. meÁ.a.VLtha, el modelo de transiciones 

desarrollado en este estudio permite aproximar la dinámica de la población 

y servir como una herramienta de interpretación sucesional, es conveniente 

discutir las implicaciones normalmente derivadas del análisis de sensibilidad 

y de su utilización para proyecciones de la estructura diamétrica de la po

blación. Debido a la presencia de muchos ceros (que no tienen varianza) y 

a la difícil operación de las matrices de transición que incluyen componen

tes de varianza asociadas a cada coeficiente, el análisis 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 ó más clases diamétricas, mantenien

do constantes el resto de los coeficientes. Este tipo de manipulación se ha 
1 

utilizado indistintamente para evaluar la robustez del modelo y para iden-

tificar las etapas críticas del ciclo de vida de la especie. Ambas inter

pretaciones son contradictorias y merecen estudios detallados. En ningún 

caso, los estudios de sensibilidad han ofrecido una explicación ecológica ó 

demográfica 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 arbóreas in

trínsecamente más estables que otras formas de vida. Finalmente tampoco ha 

habido un reconocimiento explícito que las simulaciones en los coeficientes 

1/ El modelo se consid e ra robusto sin cambios fuertes en los coeficientes 
van asociados a peque~os cambios en A, argumentando que esto es un re
flejo de la capacidad del modelo para absorber los errores de estima
ción de los coeficientes. 
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a .. ; b .. de la matriz de transiciones implican cambios simultáneos en las 
lJ lJ 

t a sas de crecimiento y sobrevívencía de cada clase. Una discriminación 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 distribución díamétríca y tamaño de la población, depende del tiem

po de mediciones para estimar los coeficientes de tr a nsición (35) y de la in

variabilidad de éstos a cambios en la densidad (15). El único estudio cono

cido por este autor sobre el primer tópico se refiere a los trabajos de 

Enríght y Ogden (25) con rodales de Attauc.a.JlÁít hu.r1.-6teÁ.Yl,ÍÁ. que habían sido me

didos anualmente durante 20 años y que sugiere una relación 1:7 entre el 

número de años de medición y el número de años en que se pueden hacer proyec

ciones confiables. Esto significa que las interpretaciones sobre estabilidad 

y e s tado sucesional de una población basadas en uno Ó dos años de me diciones 

solo tienen un valor teórico y un amplio margen de error. Finalmente, la 

invariabilidad de los coeficientes de transición implica que los cambios en 

la densidad del bosque producidos por el aumento/descenso de la población 

estudiada o de otras especies, no tienen efectos sobre las tasas de creci

miento, fecundidad y mortalidad de la población. Este es un argumento difí

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

En base a esta discusión, es evidente que un modelo demográfico corno el 

utilizado en este trabajo, no puede emplearse indiscriminadamente en cual

quier población vegetal, a menos que se trate de especies con un ciclo de 

vida sencillo y de una sola vía, sin latencia de semillas y sin grupos de 

individuos que respondan díferencialrnente a variaciones espacio-temporales 

de habítat. Este modelo parece ser apropiado para estudiar especies de clí

max, tolerantes a la sombra, sin semillas latentes y con incorporación regu

lar de cohortes nuevas a la población. 

Un último aspec to a discutir en esta síntesis, es la interpretación su

cesíonal de Go e~ ha.-l6,ia me.J.antha, de su población en Florencia Norte y del 

estado sucesional del mismo bosque . Sí imaginarnos un gradiente en las carac

terísticas adaptativas de especies pioneras (r) y clímax (k), G. me.J.antha, 

combina rasgos de ambos extremos, aunque se orienta mejor hacia el comporta

miento de pionera. No es una especie pionera clásica 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 dispersión de semillas, pero a se

mejanza de las especies pioneras clásicas, G. me,i.an;tha es una especie helio

fila que crece muy rápidamente en sitios descubiertos y que puede mantener 

semillas viables en el piso del bosque, 

La presencia de rodales muy densos de Goe.tha-l6,W. me,i.ant.ha (como en Flo

rencia Norte) es un evento fortuito que parece estar asociado a una reduc

ción temporal de las condiciones de la competencia de otras especies herbá

ceas y arbóreas de rápido crecimiento (p.e. una quema) antes de la llegada de 

las semillas de G. meA..an..tha, Una vez establecida, su rápido crecimiento y 

longevidad le permite mantenerse largo tiempo en el estrato superior del bos

que (60-100 años) hasta que los árboles mueran por senescencia, vientos, pla

gas, etc. 

La forma de la distribución diamétrica y el análisis discriminante de 

la estratificación vertical sugieren que la edad de la población actual es 

mayor que la historia escrita del bosque (± 56 años) y que se pueden separar 

dos grupos de árboles con historia diferente. Un primer grupo lo constitu

yen los árboles más grandes y viejos (>55 cm diámetro) que probablemente es

taban presentes como árboles de sombra antes del abandono del cafetal y sir

vieron como la fuente de semillas que dio origen al segundo grupo de árboles 

jóvenes 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 habían árboles de la especie en reproducción) y de 

un proceso acelerado de "insularización" del bosque de estudio por la incor

poración de las tierras circundantes a usus agrícolas, con pocos remanentes 

boscosos que sirvieron como fuentes de semillas de otras especies que pudie

ran desplazar a G. me,i.an;tha de su papel dominante, 

Con estos antecedentes, por la composición florística del bosque y su 

distribución diamétrica actual y con la población de G. me.,W.ntlta reduciéndo

se, el bosque de Florencia Norte aparece como un estado estacionario (un 

ciclo cerrado) en algún punto de un eje de tiempo que describe el proceso 

de sucesión. Dentro de este ciclo, el bosque actual está cambiando sus con

diciones de dominancia pero no su composición florística. A largo plazo, el 
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evento mas probable parece ser una reducción de la población actual de G. 

me,iarU:ha (ha sta un 37 % sugiere el modelo desarrollado) con aumentos en el 

tamaño de las poblaciones de otras especies presentes como V,úiofa, Roff~, 
Condla, etc. Estos aumentos e starán acompañados de cambios en sus distribu

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

l. Debido a un balance desfavorable entre reproducci6n y mortalidad, la 

poblaci6n actual de G. me_,ú¡nth.a. en el sitio de estudio está contrayéndose. 

2. La distribuci6n diamétrica actual de la poblaci6n de G. me.,{,antha tiene 

una forma acampanada, con muchos diámetros medios y descensos hacia ambos 

extremos. Esta distribuci6n original puede dividirse en dos grupos básicos 

a) árboles viejos > 55 cm de diámetro que se establecieron antes 6 inmedia

tamente después del abandono del cafetal y b) árboles < 55 cm que se han es

tablecido con posterioridad. 

3. El incremento diamétrico medio anual de toda la poblaci6n se estima en 

0.57 cm/año, aunque existen variaciones considerables entre clases diamétri

cas. La tasa de crecimiento diamétrico por clases es máxima (0,91 cm/año) 

en las clases medias y desciende en las clases mayores (0,26 cm/año) y me

nores (0,47 cm/año). Dentro de una clase cualquiera las variaciones entre 

el crecimiento de árboles individuales produce coeficientes de variaci6n 

de hasta un 60 %. 

4. Los árboles de G. me_,ú¡nth.a. entran en su etapa reproductiva a partir 

de los 35 cm de diámetro; generalmente cuando han alcanzado la posici6n do

minante dentro del perfil vertical del bosque. En las condiciones actuales, 

un 62 % de la poblaci6n son individuos reproductores que producen una des

carga anual de 15,1 semillas/m
2

, de las cuales un 41,7 % son semillas vivas 

y apenas un 9 % germinan bajo condiciones naturales. 

5. G. me_,ú¡nth.a. es una especie que solo se regenera en las aperturas cau-

sadas por árboles, debido a que las condiciones de penumbra del sotobos-

que no favorece la germinaci6n de las semillas ni el crecimiento de las 

plántulas. En condiciones naturales la germinaci6n en el piso del bo s que 

es del 9 %, en cambio, removiendo la vegetaci6n del sotobosque este va lor 

asciende al 20 %. Semillas removidas de las sámaras y puestas a germinar 
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en condiciones controladas de laboratorio produjeron un índice de germinación 

del 67 %. 

6. Los resultados obtenidos con el modelo poblacional no son concluyentes 

debido al poco tiempo disponible para estimar los coeficientes de transición, 

pero sugieren una población en contracción. Debido a la imposibilidad de co

nocer los niveles de error en las predicciones del modelo, su valor para in

terpretación sucesional se ve fuertemente reducido y todo parece indicar que 

los modelos que contemplan ciclo s de vida heterogéneos o aquellos diseñados 

para árboles individuales, mejorarían la interpretación sucesional y manejo 

forestal de esta especie. 
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9. ANEXOS 



7L 

y área 
2 

Anexo 1 . Composición florística, número de árboles basa l (m ) por es -
pecie, en 0,75 ha del bosque de Florencia Norte, CATIE , Turrialba , 
Costa Rica, 1982. 

J\rea 
Especie Familia N~ de árboles % Basal % 

Alconnea .f.o..,t,¿6olJ..a. EUFO RBI ACEAE 2 0, 94 0,04 0,23 

AniiJú,ó banba;ta RlffACEAE 2 0,94 0,05 o' 30 

Btto.6.-imum a.Li.caJ.ibr..um MORA CEA E 4 1 , 88 0,35 1,97 

Ca1.itilla ÜMtica MORACEAE 5 2,35 o' 18 1,02 

Ce~opia obtlL6i6o~a MORACEAE 11 5 , 16 0,42 2,35 

Cedttela odMata MELIACEAE 2 0,94 0,05 0,30 

Cnoton EUFO T<f. lACEAE 1 o , 4 7 0,01 0 , 07 

Condia aliiodona WRAGI NACEAE 2 0,94 0 , 32 1, 80 

Go ethal!.i J..a. mei..a.ntha TI LIACEAE 108 so' 70 12,88 73 ,00 

1 nga eduli!.i L EGUMI NOS AE 3 1,41 0,07 0,41 

Inga .óp . LEGUMINOSAE 1 0,47 0,05 o' 30 
Miconia ang entatum MELASTOMACEAE 8 3,76 o' 11 0,63 

Nectandtta .óp. LAURACEAE 3 1, 41 0,49 2 ,80 

Ocote.a 1.ip. LAURA CEAE 1 0,47 0,02 o' 14 
Ocotea 1.ipp . LAURA CEA E 1 0,47 0,04 0,22 

Pou;te.nia .ópp. SAPOTACEAE 3 1,41 o' 15 0,87 

Pnotium panamenJ.i e F URS ERACEAE 3 1, 41 0,05 0,30 

P .6 eudolmelJ..a. .6 pUJlÁ11 MORA CE A E 7 3,29 0,07 0,42 

Rhe.edia e.d~ GUfTI FERAE 1 o ,4 7 0,03 o' 15 
Rollinia mi~o1.iepala ANNONACEAE 17 7,98 1,37 7 ,70 

S .bnanuba amana S IMARUEACEAE 2 0,94 o' 12 0,70 

Tnic~ monilU:i MELIACEAE 1 0,47 0,01 0,06 

Tnic~a .óp . MELIACEAE 1 0,47 0,01 0,05 
Tno pili!.i .6 p. MORA CEA E 2 0,94 0,05 0,30 

Vúo Ra lw1.id11'UA. MYRIS TICACEAE 21 9,86 o' 69 3,94 

Zantho xylwn .6 p . RUTACEAE 1 0,47 0,02 o, 10 

TOTAL 15 familias 213 100 17,65 100 



Anexo 2. Germinación y mortalidad mensual de Goe;tha.lo,ia me.,{_aritha (3/82 - 2/83) en parcel as de 4 
sin so tobos que en Florencia Norte, Turria lba, Co s ta Rica. 

GEfil!INACION MORTALIDAD 

2 
m ' 

Tratamiento NATCRAL SIN SOTOBOSQUE NATURAL SIN SOTOBOSQUE 
Repetición I II III I II III I II III I II III 

26/3/82 o o o o o o o o o o o o 

26/4 /82 o o o o o o o o o o o o 

25/5/82 12 3 4 22 10 19 o o o o o o 

25/6/82 4 2 2 5 1 9 o o o o o o 

25/7/82 o o 3 1 4 o 3 o o o o 3 

25/8/82 o o o o o o 4 o 5 o 6 9 

25/9/82 o o o o o o 4 1 1 15 6 8 

25/10/82 1 o 1 2 o 1 o o o o o o 

25/11/82 o o o o 1 1 o o 1 5 o o 

25/2/83 o o o o o 2 2 1 2 5 2 o 

TOTAL 17 5 10 30 16 32 i3 2 9 25 ~4 20 

con y 
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Anexo 3. Diámetro, pos1c1on sociológica, crecimiento diamétrico a los ocho 
y once meses y estado reproductivo de 52 árboles de Goe..tha.L6,ta. 
mwvitha. en Florencia Norte, Turrialba, Costa Rica. 

Diámetro Posición Crecimiento Crecimiento Fructificación 
cm Sociológica ocho meses 11 meses 

5,0 Intermedio 0,06 o ,09 No 

5,4 Intermedio 0,09 0,13 No 

8, 1 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 o' 19 0,34 No 

10,9 Intermedio o, 16 o, 17 No 

14,4 Intermedio 0,64 0,73 No 

16' 1 Intermedio 0,06 0,06 No 

16,6 Intermedio 0,51 0,75 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 Ca-dominante 0,38 0,44 No 

23,0 Intermedio 0,52 0,65 No 

24, 1 Intermedio o, 71 1,06 No 

24,1 Ca-dominante 0,47 0,78 No 

27,4 Dominante o, 14 o, 14 Si 

28,4 Co-dominante 0,58 0,68 No 

29,8 Co-dominante 1,06 1,39 Si 

30,5 Dominante o, 77 0,98 No 

31,3 Ca-dominante 0,33 0,41 No 

32,6 Dominante 0,47 0,56 Si 

32,8 Ca-dominante 0,25 0,35 Si 

33,1 Ca-dominante 0,51 o, 71 No 



Continuación Anexo 3 ..... 

Diáme tro Posición Crecimiento Crecimiento Fructificación 
cm Sociológica ocho meses 11 meses 

33,2 Dominante 0,53 0,63 Si 

36,2 Ca-dominante 0,46 0,64 Si 

38,0 Dominante 0,75 0,91 Si 

38,2 Dominante 0,82 o, 96 Si 

38,0 Dominante 0,45 0,53 Si 

38,8 Dominante 0,13 o, 13 Si 

39,4 Dominante 0,52 o, 73 Si 

39,7 Dominante 0,39 0,42 Si 

41, 7 Dominante 0,53 o. 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 Si 

47,2 Dominante 0,43 0,43 Si 

47,5 Dominante o, 16 o' 19 Si 

50,4 Dominante o, 15 * Si 

50,5 Dominante o, 71 1,09 Si 

50,8 Dominante 0,65 0,80 Si 

53 , 1 Dominante o, 18 * Si 

53,5 Domina nte o, 24 0,46 Si 

64,3 Dominante 0,24 0,25 Si 

67,0 Emergente o, 17 0, 30 Si 

73,0 Emergente 0,36 0,36 Si 

* Arboles muertos entre el mes ocho y once (11/82-2/83). 
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Anexo 4, Programa en FORTRAN para el cálculo de la raíz l a tente de la matriz 
de transiciones "M". Escrito por lng. Edua rdo Vargas, Centro de 
Cómputo, CATIE. Die,, 1982, 

DIMEN S ION X (17 , 1 7) , Y (1 7 , 1 7) , Z (1 7 , 1 7) , R (1 7 , 1 7) 

REAL K9 

INTEGER J 

DO I I= 1,17 

READ(S,100) (X(I,L),L=l,17) 

100 FORMAT(F6,0,16F7.0) 

PRINT 999,(x(I,L),L=l,17) 

999 FORMAT(l7F7.4) 

DO 2 LI=l,17 

2 Y(I,LI)=X(I,LI) 

1 CONTINUE 

PRINT 995 

995 FORMAT(///) 

K9=256 

KI=INT(ALOG(K9)/ALOG(2.)+.5) 

PRINT 998,Kl 

998 FORMAT( IS) 

DO 3 K2=1,Kl 

DO 4 I=l, 17 

DO 5 JI=l, 17 

S=O 

DO 6 J=l,17 

S=S+Y(I,J)*Y(J,Jl) 

6 CONTINUE 

Z(I,Jl)=S 

5 CONTINUE 

4 CONTINUE 

DO 7 I= 1, 17 

DO 8 J=l, 17 

Y(I,J)=Z(I,J) 
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8 CONTINUE 

PRINT 997,(Z(I,J4),J4=1,17) 

997 FORMAT(l7F7.4) 

7 CONTINUE 

PRINT 995 

3 CONTINUE 

DO 9 I=l, 17 

DO 10 K=l,17 

S=O 

DO 11 J= 1, 1 7 

S=S+X(I,J)*Y(J,K) 

11 CONTINUE 

Z(I,K)=S 

10 CONTINUE 

9 CONTINUE 

DO 12 I=l,17 

Do 13 J=l,17 

IF(Y(I,J).EQ.O.)GOTO 13 

R(I,J)=Z(I,J)/Y(I,J) 

13 CONTINUE 

PRINT 994,(R(I,JS),JS=l,17) 

994 FORMAT(17F7.4) 

12 CONTINUE 

STOP 

END 




