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Ecologia de dispersion y reclutamiento
de bosques humedos tropicales.

Javier Ruiz
Programa Cientifico Complementario (PCC)

Se presenta una sintesis con los avances cientificos
alcanzados por un programa de investigacion ecologica en
el campo de los efectos de las interacciones biologias en la
dinamica de reclutamiento de bosques hiumedos tropicales.
Este programa de investigacion inicio en el afio 2002,
como parte de una nueva fase de estudio de la ecologia
de regeneracion del bosque humedo tropical del sureste
de Nicaragua (Ruiz et al. 2008). En esta comunicacion
se presentan resultados alcanzados durante el proceso
de prueba de dos hipdtesis: (1) la hipétesis de limitacion
de reclutamiento y (2) la hipotesis de Janzen-Connell;
estas dos hipotesis se enfocan en comprender el proceso
de organizacion de bosques hiimedos tropicales (Ruiz
2008). En especifico evaluamos la importancia relativa de
dispersion de semillas en la sobrevivencia de semillas y
plantulas. En el proceso de prueba de hipdtesis estudiamos
la especie D. oleifera.

Paralelamente planteamos objetivos académicos enfocados
en el fortalecimiento de las instituciones universitarias
nicaragiienses. Para ello, a la par de las investigaciones
cientificas se ha priorizado el desarrollo intelectual de
estudiantes universitarios nicaragiienses, con énfasis
en los estudiantes de las Regiones Autonomas de la
Costa Caribe. En la actualidad se estan desarrollando
protocolos de investigacion con el objetivo de localizar
fondos para continuar mejorando las ciencias biologicas
en Nicaragua y el sistema universitario nacional, a través
de la complementacion de la capacitacion del recurso
humano. La presente comunicacion es parte de una serie de
articulos que tienen como objetivos contribuir al proceso
de popularizacion de las ciencias ecoldgicas nicaragiienses
y el fortalecimiento de la ciencias naturales en Nicaragua
(Ruiz et al. 2008).

El area general de estudio es el area dafiada por el huracan
Juana en 1988. El bosque en estudio forma parte del
bosque humedo siempre verde de bajura segin el sistema
de clasificacion de zonas de vida de Holdridge (1992).
La temperatura media anual es de 26°C, evaporacion

anual 1,332.4 mm (INDERA 1991). La vegetacion es
caracteristica de bosque humedo tropical del tipo que
se extiende desde Centro América, Belice y Panama.
El estudio se realizd en una parcela permanente de 6.5
hectareas establecida en el sitio La Unién (Lat.12° 5° N.
83° 53° W.). Estudiamos la especie D. oleifera la cual
se encuentra presente en Centro América y Venezuela.
Sus arboles pueden alcanzar hasta 50 metros de altura,
la madera es muy dura y se utiliza para fabricar carbon,
postes de cercas y las nueces se utilizan como suplemento
alimenticio.

Dinamica de dispersion y reclutamiento de
plantas

La produccion de semillas, dispersion de semillas y el
reclutamiento de plantulas son procesos importantes en la
dinamica de poblaciones, precisamente por que éstos casi
nunca son completamente exitosos (Clark et al. 1999a;
Muller-Landau et al. 2002). Primero, la falta de arribo de
semillas a todos los sitios del sotobosque limita las tasas
de crecimiento poblacional, abundancia y distribucion, un
fenémeno denominado como limitacion de semillas. La
limitacion de semillas tiene importantes consecuencias
para la dindmica de poblacion y comunidad, asi como para
la diversidad de especies a nivel local y regional (Hurtt y
Pacala 1995; Tilman 1994). La limitacion de semillas puede
surgir de la baja produccion de semillas o debido a la baja
dispersion de las semillas presentes, incluso, cuando las
semillas se encuentran localmente abundantes. EI niimero
de sitios, en el bosque, que pueden ser posiblemente
alcanzados por las semillas depende de la abundancia local
de arboles adultos y de su fertilidad, lo cual determina
la densidad total [acumulada] de semillas (Clark et al.
1998). La varianza en la densidad de semillas depende
primariamente de la forma y tamafio de la distribucion de
semillas, las cuales indican como se encuentran distribuidas
con respecto al adulto congénere mas cercano (Clark et al.
1998). Cuando los arboles se encuentran agrupados, como
frecuentemente se les encuentra (Condit et al. 2000), la
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congéneres establecidos
(Janzen 1970). Un estudio de
campo del reclutamiento de
plantulas realizado en la Isla
de Barro Colorado (Panama)
ha presentado evidencia
concreta en favor de la
hipotesis de Janzen-Connell
a nivel de la comunidad de
plantas (Condit et al. 1992).
Aunque es muy poco loque se
conoce acerca de la dinamica
ecologica responsable por
los patrones de Janzen-
Connell observados en el
campo. Es por ello que en el
presente articulo se evalua la
hipotesis de Janzen-Connell
estudiando la distribucion,

Figura 1. Esquematizacién del proceso de dispersion de D. oleifera. El arbol
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en fructificaciéon “a”, los frutos son transportados por murciélagos “b”, hacia
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palmas usadas como comederos “c”. Los murciélagos consumen el fruto y dejan
caer las semillas en congregaciones de semillas “d”, las cuales son localizadas
Los mamiferos terrestres consumen unas semillas
y dispersan otras, dando lugar al reclutamiento de plantulas “f”. Fotografias
de Delvis Guillen, Javier Ruiz y John Vandermeer; ilustracion de Reid (1997).

“ 3

por mamiferos terrestres “e”.

limitacion de semillas sera mucho mayor (Ribbens et al.
1994). Los incrementos en la varianza de la densidad de
semillas se pueden observar en el campo como agregados
de semillas localizadas en el sotobosque.

Una hipotesis importante acerca de la dindmica del
reclutamiento es la de Janzen (1970) y Connell (1971). La
proposicion basica de esta hipotesis es que los enemigos
naturales de las plantas, como los insectos herbivoros, seran
responsable de mayor dafio debido a que éstos responden
positivamente a la abundancia de propagulos cerca al arbol
huésped. Es por ello que escapar a los efectos adversos de los
enemigos naturales es crucial para el éxito de la demografia
de plantas (Howe y Smallwood 1982). El incremento en
la dispersion de semilla potencialmente reduce los efectos
negativos asociados con la densidad de propagalos cerca al
arbol congénere mas cercano. De esta forma, el patron de
sobreviviencia de semillas y reclutamiento de plantulas dara
como resultado largas distancias medias entre plantulas y
el arbol congénere mas cercano (Blundell y Peart 1998;
Clark et al. 1999b; Condit et al. 1992; Hyatt et al. 2003).
Consecuentemente, el alto nimero de especies de arboles
de bosque humedo tropical podria estar coexistiendo en
bajas densidades y con largas distancias entre arboles
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dispersion, el consumo de
semillas, reclutamiento
de plantulas y herbivoria
insectivora de la especie D.
oleifera. Es decir, ademas del
estudio de las distribuciones
de semillas y plantulas se
evaltian las interacciones
bioldgicas responsables de la dispersion de semillas y el
reclutamiento de plantulas.

La ecologia de dispersion de semillas

Laecologia de regeneracion sugiere que la acumulacion de
semillas bajo el arbol adulto conlleva a efectos negativos
de densidad en los cuales los propagalos son encontrados
con facilidad por insectos herbivoros, granivoros, etcétera
— la esencia de la hipotesis de Janzen y Connell. Esta
investigacion se enfoca en comprender la dindmica de
reclutamiento de semillas, plantulas y vastagos de D.
oleifera, una especie comun y representativa del bosque
del sureste de Nicaragua. En esta fase, las hipotesis
especificas que se evaltian son: “hipotesis de distribucion
de semillas”, si la dispersion de semillas es al azar,
entonces, la distribucion de semillas no es diferente de
una distribucion de Poisson. “Hipotesis de dispersion de
semillas”, si existe una diferencia en importancia relativa
ente la dispersion primaria y secundaria, entonces habra
mayor sobrevivencia de semillas después de la dispersion
secundaria. Comprender los detalles de la dispersion
de semillas conllevara a determinar el efecto que tiene
la dispersion de semillas en la reduccion de la tasa de
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mortalidad y el aumento en la tasa de sobrevivencia de
especies de bosque humedo tropical. Analizamos cada
unas de las hipotesis planteadas aqui, usando una base de
datos de alta resolucion que incluye informacion acerca de
la posicion y demografia de semillas, plantulas, vastagos
y arboles desde 2002 hasta 2006.

El proceso de dispersion de semillas de D. oleifera
involucra la dispersion primaria y la dispersion secundaria.
La dispersion primaria ocurre cuando las semillas son
removidas del arbol —ejemplo, por murciélagos— o cuando
las semillas caen bajo la copa del arbol reproductor por
gravedad (Figura 1). Los murciélagos son dispersores
primarios y vuelan hasta las ramas de los arboles para
transportar las semillas agarradas entre sus garras.
Supuestamente, los murcié¢lagos tienen que volar y agarrar
las semillas rapidamente para evitar ser depredados por sus
enemigos naturales presente en las copas de los arboles,
tales como las boas y buhos. Los murciélagos dispersan las
semillas hacia sus comederos, los cuales son sitios donde
éstos perchan para consumir la estructura carnosa que
rodea la semilla. En un estudio de campo determinamos
que las palmas son utilizadas por los murciélagos como
comederos en el 79% de los casos (Ruiz y Boucher 2009).
Investigadores de campo consideran que esta preferencia
por las palmas es debido en parte a que las estructuras de
algunas de las hojas de las palmas —ejemplo, Cryosophila
warsewitzii— protegen a los murciélagos de la lluvia

y de los enemigos naturales presente en los doseles
superiores del bosque. Cuando los murcié¢lagos perchan
en las palmas, éstos remueven una porcion del tejido
de las hojas, a través de los cuales se sostienen de sus
garras y se posan boca abajo (Figura 1c). Las especies de
murciélagos capturadas durante el muestreo de murcié¢lago
son: Artibeus intermedius, Artibeus jamaicensis, Artibeus
lituratus, Artibeus phaeotis, Artibeus watsoni, Carolia
perspicillata, Chiroderma villosum, Carolia castanea,
Myotis nigricans, Phyllostomus discolor, Trachops
cirrhosus, Vampyressa nymphaea, Glossophaga soricina
y Hylonycteris underwoodi. Los murciélagos del género
Artibeus son potencialmente dispersores de semilla
de D. oleifera y de otras especies de semilla grande,
puesto que el tamafio de murciélagos de este género son
lo suficientemente grandes para dispersar semillas de
varios tamafos. Las identificaciones taxonomicas de los
murciélagos fueron realizadas por Jason Beck y Stephanie
Leslie de la Universidad de Utah.

Luego de consumir la estructura carnosa de las semillas,
éstas son dejadas caer una tras otra hasta que forman un
monticulo bajo la hoja donde los murciélagos se encuentran
perchando. Algunas veces, las concentraciones de semillas
son de 30 a 40 semillas, pero normalmente se les encuentra
en numero rodeando las 20 semillas (Figura 1d). Estas
concentraciones de semillas son generalmente encontradas
aunos 20 a 30 metros de distancia del arbol congénere mas

) Palmas
Comederos

M Adultos Dipteryx

Figura 2. Distribucion de las tres especies de palmas mas frecuentemente utilizada por murciélagos para establecer
sus comederos. Los murciélagos seleccionaron con mayor frecuencia a las palmas Cryosophila'y Welfia, localizadas
lejos de arbol D. oleifera, donde la sobrevivencia de plantulas es mayor (Ruiz y Boucher 2009).
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cercano. Es altamente probable que los murciélagos estén
seleccionando palmas localizadas lejos y no cerca del arbol
de D. oleifera méas cercano, para escapar de la depredacion
por boas y buhos. Arribamos a esta conclusion luego de
observar y comparar las distribuciones de las tres especies
de palmas que son mas usadas por los murciélagos para
perchar y la distribucion de las palmas utilizadas como
comederos en 2005. La posicion de las palmas utilizadas
como sitios comederos de murciélagos fueron aquellas que
se encontraban a varias decenas de metros del arbol de D.
oleifera mas cercano, y no las palmas que se encontraban
cerca de éstos (Figura 2, Ruiz y Boucher 2009).

Un problema fundamental para el reclutamiento es que
después de la dispersion primaria las semillas se encuentran
en altas densidades —incluso mucho mas agrupadas
que debajo del arbol reproductivo— y por ello podrian
ser encontradas con facilidad por los consumidores de
semillas. Entonces es necesario que las semillas sean
dispersadas lejos de estas congregaciones de semillas. Los
vertebrados terrestres, tales como ardillas y guardatinajas,
son los encargados de la dispersion secundaria de semillas
(Figura le). A la fecha, las especies de vertebrados
terrestres capturados durante los estudios de campo en el
sitio de estudio son: Proechimys semispinous, Oryzomys
spp., Nyctomys sumichirasti, Marmosa mexicana y
Didelphis virginiana. Las identificaciones taxonémicas
de los mamiferos terrestres fueron realizadas por Delvis
Guillen de las Universidades de las Regiones Auténomas
de Nicaragua (URACCAN). Los vertebrados terrestres
buscan las semillas en el sotobosque, no estd claro si
utilizan el olfato, la memoria o ambos sentidos para
encontrar las congregaciones de semillas. Es interesante
el hecho que el papel de estos dispersores secundarios es
dual, puesto que actian como consumidores de semillas y
dispersores secundarios (Vander Wall 2005). La dispersion
secundaria ocurre cuando las semillas son removidas de
las concentraciones hacia otros sitios del sotobosque.
Posiblemente para esconderlas de competidores en
agrupaciones llamadas cashes y luego esparcirlas en el
sotobosque, ya que algunas veces la ubicacion de semillas
es olvidada, éstas son dispersadas secundariamente
(DeMattia et al. 2004; Ruiz 2008).

Contribucion relativa de la dispersion primaria
y secundaria para la sobrevivencia de semillas

Los resultados de las investigaciones de campo presentan
evidencia en favor de la idea que la dispersion secundaria
es fundamentalmente necesaria para escapar de los efectos
negativos de densidad, especificamente, la granivoria. Las
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observaciones de campo muestran que la dispersion primaria
redujo la mortalidad de semillas, aproximadamente 70%, a
razén de 1.2% (p<.001) por cada metro que la semilla fue
movida con respecto al arbol congénere mas cercano. La
dispersion secundaria por su parte redujo la probabilidad
de mortalidad en 24% (p<.001) (Ruiz 2008, 2009). La
dispersion secundaria ocurre con mayor frecuencia lejos
del arbol D. oleifera, principalmente debido a que los
murciélagos dispersaron primariamente semillas bajo las
palmas localizadas lejos del arbol congénere mas cercano.
Ademas, que los mamiferos terrestres no movieron semillas
cerca al arbol reproductivo, probablemente debido a la
presencia de sus enemigos naturales (boas y serpientes)
presente en las bases de los arboles de D. oleifera. De esta
forma, el papel conjugado de los murciélagos y mamiferos
terrestres es fundamentalmente necesario para el proceso de
dispersion y sobrevivencia de semillas de D. oleifera. Los
patrones de dispersion primaria y secundaria observados en
nuestra investigaciones son comunes en otras especies de
bosques humedos tropicales (Forget y Wenny 2005). Los
resultados indican que, después de la dispersion primaria
y secundaria, una proporcion de las semillas se encuentra
lejos del arbol de D. oleifera mas cercano.

Después del proceso de dispersidén secundaria, una
proporcion de las semillas se encuentra en areas de baja
densidad. Del total de semillas producidas por los adultos
de D. oleifera, aproximadamente 5% son dispersadas lejos
del arbol congénere mas cercano (Ruiz 2008, 2009). Por
lo tanto, a baja densidad y en mejores condiciones para el
reclutamiento de plantulas. En la proxima fase del proceso
de la dispersion de plantas, las preguntas de investigacion
han girado en torno a: ;cudl es la distribucion espacial del
reclutamiento de plantulas y estadios de mayor tamafio?
Por un lado, la “hipdtesis de reclutamiento” (Clark et al.
1999a; Clark et al. 1999b) —parte de la teoria de ensamblaje
de dispersion de comunidades de Hubbell (2001)— propone
que la probabilidad de reclutamiento de plantulas es igual
en cualquier punto del bosque. La hipotesis alternativa es la
hipétesis de Janzen y Connell, la cual enuncia que debido
a la importancia de la presion constante de los enemigos
naturales, la regeneracion de plantulas ocurre lejos de
las concentraciones de semillas; donde los enemigos
naturales encuentran con menor frecuencia las semillas y
las plantulas.

Ecologia del reclutamiento de plantulas
Esta fase de la investigacion se enfocd en determinar la

dinamica de reclutamiento de plantulas y vastagos y hasta
qué punto la herbivoria insectivora es responsable del
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reclutamiento de D. oleifera en el sureste de Nicaragua.
Se considera herbivoria insectivora el consumo de las
partes vivas pero no vitales de las plantas por insectos. La
herbivoria foliar es responsable de cerca del 10 por ciento
del dafio a hojas en bosques hiumedos tropicales (Dirzo
1987). La mayoria de este dafio es causado por larvas
de mariposas (Coley y Barone 1996; Coley 1990; Dirzo
1987). Este tipo de dafio puede afectar negativamente la
demografia de plantulas (Coley 1983; Coley 1990; Dirzo
1987) y puede ser lo suficientemente severa para influenciar
la dinamica de demografia de plantulas (Sullivan 2003).

Las hipotesis especificas que estamos probando son: la
“hipotesis de reclutamiento de plantulas”; si la distribucion
del reclutamiento de plantulas es mayor que la esperada
al azar, entonces, la distribucion del reclutamiento es
agrupado. “Hipotesis de escape de enemigos naturales”;
si el dafno de herbivoria insectivora en plantulas decrece
con la distancia al arbol congénere mas cercano, entonces,
la sobrevivencia de plantulas estard ubicada a mayor
distancia de éstos. En otras palabras, las bajas tasas de
dafio de herbivoria insectivora estaran positivamente
correlacionadas con las altas proporciones de sobrevivencia

de plantulas ubicadas lejos del arbol congénere mas cercano.
Complementariamente a esta hipotesis esta el determinar
si la tasa de crecimiento relativa se incrementa como una
funcion dependiente de la distancia al arbol congénere mas
cercano. Si éste es el caso, entonces habra evidencia que
sugerird una correlacion positiva entre las areas con baja
tasas de herbivoria insectivora y altas tasas de crecimiento
de las plantulas. “Hipotesis de reclutamiento de vastagos”;
si la distribucion del reclutamiento de vastagos es agrupada,
entonces, esta distribucion sera diferente a una distribucion
al azar. Otra hipotesis es determinar si la proporcion de la
mortalidad de plantulas esta negativamente correlacionada
con el namero de vastagos; entonces existira evidencia
que sugiere una correlacion positiva entre la presencia de
enemigos naturales y el nimero de vastagos. Proponemos
que los enemigos naturales podrian estar utilizando a los
vastagos para encontrar a las plantulas.

La distribucion de sobrevivencia de plantulas de D. oleifera
es consistente con el patrén esperado por la hipotesis
de Janzen-Connell. Nuestras observaciones de campo
muestran que el patron Janzen-Connell de reclutamiento
de plantulas es influenciado por
la herbivoria insectivora. En un

estudio de campo, los niveles de
dafio de herbivoria insectivora
fueron muy altos cerca del arbol
congénere mas cercano, donde
habia alta densidad de plantulas
(Clark y Clark 1985). El patron
espacial del dafio de herbivoria
reportado en nuestro estudio
del reclutamiento de plantulas
de D. oleifera en Nicaragua
presenta evidencia en favor
de la “hipotesis de escape
de los enemigos naturales”
(Ruiz et al. 2009a). Las
técnicas de estadistica espacial
de la dinamica del proceso
de reclutamiento agrega un
componente temporal y espacial
en el proceso de comprender

Figura 3. Distribucién del reclutamiento de plantulas de D. oleifera. Cuadros grises
representan la posicion de arboles adultos, circulos solidos representan reclutamiento
de plantulas por més de un afio y los circulos blancos corresponden al reclutamiento
de plantulas por menos de un afio. Las letras de “a-e” corresponden a los datos de
2002-2006 y “f” es un diagrama de las areas donde el reclutamiento de plantulas
es en parches. I) parches con gran nimero de plantulas cerca a arboles adultos; II)
parches con bajo nimero de plantulas lejos del arbol adulto; III) parches con alto
numero de plantulas y IV) con bajo nimero de plantulas (Ruiz et al. 2009b).

como el reclutamiento ocurre
en bosques hiimedos tropicales
(Ruiz et al. 2009b). Debido a
que el efecto de la herbivoria
insectivora es menos importante
en el reclutamiento de vastagos,
juveniles y arboles se ha
propuesto la idea alternativa
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que las condiciones de micrositio, especificamente las
condiciones de luz arriba de las plantulas y estadios de
mayor tamafio, estardn positivamente correlacionadas
con el tamafio de la copa, tronco y el crecimiento
(Clark y Clark 1985). Un resultado importante en esta
investigacion de campo es que la formaciones de claros de
luz es independiente de la posicion del arbol de D. oleifera
(Clark y Clark 1987), lo cual sugiere que la dinamica
del reclutamiento de los estadios de mayor tamafo seria
inconsistente con el modelo de Janzen-Connell. Nuestras
observaciones de campo en el bosque humedo tropical
de Nicaragua sugiere que el reclutamiento de vastagos
y juveniles podria estar correlacionado con la formacion
de claros de luz formados al azar (Ruiz 2008, 2009),
tal y como ha sido reportado con anterioridad (Clark y
Clark 1987). Para especies con bajo nivel de limitacion
de dispersion y reclutamiento, la formacion de claros
de luz al azar resultaria ventajosa para su regeneracion.
Especificamente, debido a que la especie D. oleifera se
encuentra presente en un 90 por ciento del area de estudio,
ésta tendria un mayor “chance” de reclutar en el dosel del
bosque una vez que se forme un claro de luz al azar.

Ecologia del establecimiento de plantulas y
vastagos

Las observaciones a largo plazo de la dinamica de
reclutamiento de D. oleifera indican que la distribucion del
reclutamiento de plantulas ocurre en parches y la transicion
de plantulas a vastagos es al azar (Ruiz et al. 2009b). La
distribucion del reclutamiento de plantulas se encuentra en
parches localizados Iejos del arbol congénere mas cercano
(Figura 3); este patron es el resultado de la dispersion de
semillas por murciélagos y mamiferos terrestres. Por otro
lado, el patron de reclutamiento de vastagos podria ser
debido a las condiciones de luz en el sotobosque producto
de la formacién de micro-claros de luz cuando un arbol
poda una rama o un arbol muere en el dosel del bosque.
Los resultados de las observaciones de las distribuciones del
reclutamiento de plantulas muestran que ésta ocurre lejos del
arbol congénere mas cercano, donde la densidad de plantulas
y la incidencia de la herbivoria insectivora son menores.

En dos estudios de campo se ha presentado evidencia que
sugiere que inclusive bajos niveles de herbivoria insectivora
son suficientes para causar mortalidad de plantulas (Clark
y Clark 1985; Ruiz et al. 2009b). Las evidencias de las
curvas de sobrevivencia de plantulas con respecto al
arbol congénere mas cercano (Figura 4) y las funciones
de herbivoria insectivora con respecto al arbol congénere
mas cercano indican una correlacion entre las tasas bajas
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de herbivoria insectivora y la sobrevivencia de plantulas
(Figura 5). Aunque los resultados de las observaciones
muestran que la tasa de crecimiento de plantulas es
independiente a su posicion con respecto al arbol congénere
mas cercano. Este patron de crecimiento podria ser
producto de que las plantulas se encuentran cerca del punto
de compensacion de la luz —donde la respiracion iguala
la fotosintesis. Los resultados presentados aqui sugieren
que ambas hipdtesis, la hipotesis de Janzen-Connell y la
hipotesis de limitacion de reclutamiento son operativas en
diferentes estadios de desarrollo de las plantas. Durante los
estadios iniciales, la dispersion de semillas y los insectos
herbivoros determinan la sobrevivencia de semillas y
plantulas. Los claros de luz formados al azar determinan
la organizacion del reclutamiento de vastagos.

Efecto de las cadenas trofica en el
establecimiento de plantulas

Las especies en una comunidad se encuentran unidas
directa o indirectamente por medio de la interacciones
entre consumidores y productores —el clasico ejemplo son
las comunidades bidticas de los lagos (Carpenter et al.
2001). En ecosistemas con tres niveles troficos —como son
plantas, herbivoros artropodos y depredadores de insectos
herbivoros— una cadena trofica describe el efecto de los
depredadores en la abundancia, riqueza y la estructura
de los productores (Gruner 2004; Hairston et al. 1960;
Levins 1974; Moreau et al. 2006). Por ejemplo, arafias
(Romero y Vasconcellos-Neto 2004), hormigas arboreas
(Floren et al. 2002) y pajaros (Van Bael et al. 2003) son
depredadores importantes de artropodos herbivoros y su
efecto en la demografia de plantulas es frecuentemente
asociado con la reduccion de la abundancia de artropodos
(Van Bael y Brawn 2005; Van Bael et al. 2003) y herbivoria
insectivora (Clark y Clark 1985), frecuentemente debido
a la depredacion de herbivoros artropodos por arafias
(Romero y Vasconcellos-Neto 2004). Una reduccién en
la herbivoria insectivora puede resultar en altas tasas de
reclutamiento en especies de bosques htimedos del tropico,
debido a que la herbivoria foliar reduce la productividad
neta de las plantas (Clark et al. 1993; Coley 1983; Coley
1990; Coley et al. 1985).

En esta fase se cuantifico el efecto de las interacciones
troficas en la dinamica de sobrevivencia de plantulas
de D. oleifera por medio de investigaciones de campo.
En especifico se cuantificé hasta qué punto la presencia
de arafas en plantulas contribuye con la sobrevivencia
por medio de una reduccion en las tasas de herbivoria
insectivora de plantulas. Los resultados indican que la
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(Ruiz 2008).

presencia de arafias se correlaciona significativamente
con niveles bajos de herbivoria insectivora en plantulas
de D. oleifera. El promedio ponderado de la herbivoria
insectivora en plantulas que no tenian la presencia de
arafias es aproximadamente 25% del total del 4rea foliar.
Por otro lado, las plantulas con presencia de arafas
presentaron un dafio de 15% del area foliar (Ruiz et al.
2009a). Aunque hasta el momento hemos determinado
una correlacion entre la presencia de arafias y bajos
niveles de herbivoria insectivora, los detalles de las
interacciones no se han cuantificado. Las observaciones en
otros sistemas forestales indican que las arafias podrian
estar depredando y/o acosando a los insectos herbivoros
(Vandermeer et al. 2002). Ya que no se observaron
insectos herbivoros durante los monitoreos diurnos, esta
interaccion podria estar ocurriendo durante la noche. Una
linea de investigacion de mucha relevancia actual seria
determinar si la distribucion espacial del reclutamiento
de plantula se correlaciona con la presencia de arafias y
la baja tasa de herbivoria insectivora.

Los resultados de nuestras observaciones en el sureste
de Nicaragua muestran que el reclutamiento de plantulas
ocurre en pequefios parches ubicados lejos del arbol de D.
oleifera. Una concatenacion de estas ideas sugiere que la
presencia de arafias en dichos parches de plantulas podria
estar reduciendo la herbivoria insectivora por medio de

la depredacion de insectos herbivoros dando asi como
resultado una alta sobrevivencia de plantulas —la posible
explicacion para las distribuciones agrupadas de plantulas
(Figura 3). Estos aspectos de la presente investigacion
requieren mayor investigacion, para lo cual se estan
sometiendo propuestas de investigacion a revision para su
financiamiento y asi poder realizar experimentos de campo
que eluciden el papel de las arafias en la regeneracion de
especies de bosques humedos tropicales. Por otro lado
observamos que la transicion de plantulas a vastagos
es menos del 1% y la distribucion del reclutamiento de
vastagos es al azar. Los resultados muestran una correlacion
positiva entre altos niveles de herbivoria insectivora en
plantulas que tuvieron vastagos cerca (Ruiz et al. 2009b).
Es posible que la posicion de los vastagos sirva como sefial
a los insectos herbivoros para asi localizar la posicion
de las plantulas. Los resultados indican que es necesario
determinar hasta qué punto la transicion de plantulas a
vastagos esta determinada por la presencia de arafias y el
constante ataque de insectos herbivoros.

Regeneracion del bosque e interacciones
bioldgicas

Una de las metas en el campo de la ecologia de comunidades
es la de entender como es que algunas comunidades
contienen un gran numero de especies, mientras que otras
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solo unas pocas. Una pregunta surge de la paradoja que
mientras algunos organismos que parecieran tener nichos
similares, y asi deberian de sucumbir a las expectaciones de
la teoria de exclusion competitiva, estas especies parecieran
coexistir a través del tiempo (Hutchinson 1961). Las
comunidades de plantas en un bosque hiumedo tropical son
ejemplos en los cuales se observan cientos de especies de
arboles coexistiendo en un area determinada, mientras que
en bosques templados, la misma area contiene tipicamente
solo 10 6 20 (Stevens 1992). La pregunta se ha convertido
en el foco de mucha investigacion que busca la forma de
detectar y entender los mecanismos responsables de tan alta
biodiversidad (Chave ef al. 2002; Connell 1978; Gilbert
et al. 2001; Hubbell & Foster 1986; Hubbell et al. 1999;
Hurtt & Pacala 1995; Tilman 1994).

Se ha considerado que entre los multiples factores
responsables del mantenimiento de la diversidad de especies
estan los disturbios. El papel de los disturbios peridédicos como
fuerzas que organizan los ecosistemas ha sido reconocido
desde hace mucho tiempo (Connell 1978; Mooney y Gordon
1983; Pickett y White 1985). La idea fundamental es
conocida como la “hipotesis de los disturbios intermedios”.
Esta idea propone que mientras las especies con nichos
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ecologicos similares podrian excluirse competitivamente
unas a otras, si ocurren disturbios con regular frecuencia,
éstos reiniciarian las poblaciones a sus densidades iniciales.
En estas condiciones, el proceso de competicion ecologica
no permitird que unas especies excluyan a otras (Connell
1978; Huston 1979). Los disturbios en bosques humedos
tropicales van desde la formacion de un claro de luz, formado
cuando un arbol cae en un bosque de copa cerradas (Brokaw
1985), hasta los dafios masivos causados por tormentas
tropicales (Yih et al. 1991). Ya que los huracanes, tifones y
ciclones ocurren con regular frecuencia en areas tropicales,
sus influencias sobre la composicion y estructura de
bosques podria ser de particular importancia (Lawrence et
al. 1991; Vandermeer et al. 2001). Dado el marco temporal
de la demografia de bosques hiimedos tropicales (cientos
a miles de afios), inclusive bajas frecuencias de ocurrencia
de huracanes podrian considerarse como eventos comunes
en la vida de un arbol.

Un huracén es un tipo de disturbio muy importante para el
mantenimiento de la diversidad de los bosques htimedos
tropicales (Ruiz et al. 2001; Vandermeer et al. 2000). El
bosque del sureste de Nicaragua fue azotado por el huracan
Juana en 1988, un huracan de categoria 4 (Cortez y Fonseca
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1988; Yih et al. 1991). Antes del huracan Juana, el bosque
del sureste de Nicaragua presentaba caracteristicas de bosque
maduro, en vias de ser dominado por unas pocas especies en
su copa. El paso del huracan Juana creo las condiciones de
luz requeridas para la regeneracion de muchas especies de
arboles (Granzow-de la Cerda et al. 1997), propiciando altas
tasas de crecimiento de especies que de otra forma hubieran
sido suprimidas bajo la copa de bosque maduro (Ruiz et al.
2009c¢). La regeneracion de arboles desde niveles inferiores
del bosque hasta la copa ha sido al azar en relacion a la
identidad de especie (Vandermeer et al. en preparacion); de
esta forma, los disturbios contribuyen a mantener nimeros
altos de especies en bosques hiimedos tropicales.

Después del huracan Juana, la especie D. oleifera resistio
y se regenero a partir de la reproduccion de sus individuos
adultos, aunque tomaron varios afos para que la especie
recuperara su capacidad reproductiva anterior al huracan.
Iniciamos nuestras observaciones de la dispersion de
semillas y distribucion de plantulas de D. oleifera en el ano
2000. A partir del 2002 notamos producciones de semillas
muy altas en el sitio de estudio. El tiempo que tomo a los
individuos adultos de D. oleifera en recuperar sus copas y ser
capaces de producir cantidades considerables de semillas es
de 10 a 15 afios. Aunque en otras localidades mas cercanas
al punto donde el ojo del huracan impactd la costa, los
individuos adultos de D. oleifera fueron mas dafados y su
produccion de semillas es muy baja (observacion personal).
Si el huracan Juana no hubiera impactado el bosque del
sureste de Nicaragua, las especies tipicas de bosque maduro,
como D. oleifera, hubieran mantenido una alta productividad
y dispersion de semilla, lo cual, en un bosque es crucial
para establecerse en la copa. De esta forma, el numero de
especies en la copa de bosque no huracanado seria muy bajo,
tal y como se ha observado en un bosque no huracanado del
sureste de Nicaragua (Vandermeer et al. 2000).

Conclusion

Los resultados presentados muestran que la dispersion
primaria y secundaria determina el proceso de reclutamiento
en la especie de bosque humedo tropical D. oleifera. La
sobrevivencia de plantulas es mayor lejos del arbol
congénere mas cercano, donde el dafio foliar es menor. La
presencia de arafias podria estar contribuyendo al patron de
sobrevivencia de plantulas lejos del arbol congénere mas
cercano, puesto que las arafias podrian estar depredando
a insectos herbivoros —una linea de investigacion que
amerita ser estudiada con mayor detalle. Las distribuciones
espaciales del reclutamiento de plantulas ocurren en
pequefias agrupaciones localizadas lejos del arbol de D.

oleifera. Este patron de distribucion podria ser cada vez
mas conspicuo debido al efecto de reduccion de herbivoria
insectivora por medio de las arafias. Entonces es necesario
determinar hasta qué punto un incremento en el niimero
de las plantulas atrae una cantidad de arafias que reduzca
la magnitud del efecto negativo de insectos herbivoros. La
regeneracion de D. oleifera es el resultado de dispersion
primaria y secundaria de semillas, herbivoria insectivora
y presencia de arafias, en el sureste de Nicaragua.

Las investigaciones presentadas aqui abren nuevas y
fascinantes lineas de investigacion en el campo de la
ecologia de la dispersion y reclutamiento de plantas
de bosque humedo tropical. La cuantificacion de estas
interacciones bioldgicas servird para desarrollar planes de
conservacion y uso adecuado de especies de los bosques
humedos tropicales. La proxima fase de investigacion se
esta planeando sobre las bases académicas ya establecidas.
Los objetivos del estudio seran: 1) la investigacion de
campo y la modelacion estadistica y matematica para tratar
de responder preguntas de investigacion que surgieron
durante el proceso investigativo planteado en este articulo.
2) El acompanamiento intelectual a alumnos de pregrado,
técnicos locales e investigadores formados por las
iniciativas académicas presentadas y planteadas aqui.

Recomendaciones

La investigacion como parte integral de un modelo
universitario progresista podria conllevar, a mediano plazo,
a la formacion de mas profesionales capaces de plantear,
formular, disefar y llevar a cabo iniciativas novedosas en
los campos de investigacion y educacion. De 2005 a 2006 se
canalizaron fondos de esta investigacion para la realizacion
de tertulias cientificas en las cuales se discutieron topicos
relacionados con las areas afines a los topicos de tesis de
los estudiantes de pregrado. Una meta alcanzada y que
se recomienda continuar es la articulacion de las tertulias
cientificas a Jornadas Cientificas a nivel local y nacional. Se
recomienda continuar los hermanamientos de universidades
locales con universidades extranjeras lo cual ha rendido,
como frutos, muchos profesionales capaces en las Regiones
de la Costa Atlantica de Nicaragua.
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Anexo 1. Logros académicos al sistema universitario de
las Regiones Autonomas de las Costa Atlantica del Sureste
de Nicaragua. Por medio de la presente investigacion se
contribuy¢ al desarrollo intelectual e investigativo de dos
universidades ptblicas. A partir de la metodologia de giras de
campo se logro capacitar a aproximadamente 70 estudiantes
locales en tematicas de Ecologia Tropical, Biologia de la
Conservacion, muestreo de campo, entrada de informacion
digital y analisis estadistico. Debido a que cinco estudiantes
sobresalieron académicamente se requiri6 formular proyecto
para la localizacion de fondos que permitieran brindar el
apoyo académico y financiero para sus investigaciones de

pregrado. La canalizacion de los fondos se realizo a través
de URACCAN. Cuatro estudiantes culminaron sus tesis
de investigacion teniendo como temas de investigacion
dispersion de semillas, los efectos de herbivoria sobre
la regeneracion de plantulas, catalogos taxondémicos de
palmas y estudio de hormigas como bioindicadoras de
uso y manejo de sistemas agroforestales. Dos estudiantes
obtuvieron menciones honorificas en las Jornadas Cientificas
impulsadas por el Consejo Nacional de Universidades
de Nicaragua. Las tertulias cientificas impartidas por mi
grupo de investigacion han sido la vanguardia cientifica
en Ecologia Tropical en Nicaragua. Los resultados
presentados aqui han sido publicados en revistas cientificas
internacionales, de esta forma los resultados han contribuido
al desarrollo de las ciencias naturales a nivel mundial. Como
parte del desarrollo intelectual, los estudiantes formados se
encuentran ensefiando en las universidades o trabajando en
instituciones locales.

Anexo 2. Material metodologico suplementario.
Protocolos metodoldgicos necesarios para duplicar la serie
de investigaciones presentadas en este articulo cientifico
pueden encontrarse en el siguiente vinculo: http://deepblue.
lib.umich.edu/bitstream/2027.42/60714/1/jeruiz_1.pdf
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