Introduccidn:

;por qué hay tantos tipos de arboles tropicales?

Egbert G. Leigh, Jr. Smithsonian Tropical Research Institute, Balboa, Reptiblica de Panama

La diversidad de drboles en el bosque himedo es uno de
los aspectos mds sobresalientes de la biologia tropical
(Cuadro 1). Entrelos 150 6 220 drboles, de més de 20 cm de
didmetro a la altura del pecho, que hay en una sola hecta-
rea, se pueden contar entre 50 y 100 especies diferentes
(Richards, 1952, Whitmore, 1984). Wallace (1878, p. 65) se
asombrdé con esta diversidad; Dobzhansky descuidé por
un tiempo sus amadas Drosophila para estudiarla (Dobz-
hansky, 1950, Pires, Dobzhansky y Black, 1953), y muchos
otros han tratado de explicarla. La diversidad y compleji-
dad del bosque tropical son el tema de esta seccién, y telén
de fondo para las demds. Resulta apropiado revisar las
innumerables explicaciones de esta diversidad, aunque
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sélo sea para resaltar nuestra ignorancia.

Nuestra explicacién de la diversidad tropical depende
de la explicacién general de la diversidad, de la cual
existen dos categorias generales (MacArthur y Connell,
1966). La primera supone que la diversidad est4 limitada
por la cantidad de especies que pueden coexistir en equi-
librio o sea, la cantidad de especies que caben en el habi-
tat. La segunda supone que la diversidad est4 limitada
por las oportunidades para la especiacién, y que serd
mayor en circunstancias que faciliten la formacién de
nuevas especies, o en ambientes que les den mds tiempo a
las especies nuevas para acumularse sin ser perturbadas
por cambios catastroficos.



I. COEXISTENCIA Y DIVERSIDAD

Si dos especies que comparten el mismo habitat tratan de
vivir en la misma forma, una tendrd menos éxito que la
otra y serd desalojada (Volterra, 1931; Gause, 1934, 1935;
Hutchinson, 1978). Una especie sobrevive si puede evitar
que sus competidoras la desalojen, o sea si aventaja a los
competidores en algiin aspecto de los medios de supervi-
vencia que aprovecha. Con frecuencia, para lograr la su-
perioridad competitiva bajo ciertas condiciones, es nece-
sario sacrificar la capacidad de competir en condiciones
diferentes (Levins, 1968), por aquello de que “el que mu-
cho abarca poco aprieta” (N. de T. “Jack of all trades,
master of none” en el original) (MacArthur y Connell,
1966). Por ejemplo, en poblaciones de las moscas de la
fruta, Drosophila, la seleccién artificial de individuos que
viven mucho tiempo y que pueden reproducirse en la
vejez, tiene la consecuencia de producir tasas bajas de
reproduccién en las moscas jévenes (Rose y Charlesworth,
1981). Esta consecuencia refleja la “pleiotropfa antagéni-
ca” entre la reproduccién temprana y la longevidad: la
seleccién para aumentar la una, por fuerza disminuye la
otra. Si esto ocurre también entre los mamiferos, como
parece ser el caso (Rose, 1983), la capacidad para repro- -
ducirse con rapidez en un ambiente temporalmente libre
de restricciones es incompatible con una forma de vida en
que la experiencia lograda por la longevidad puede ser

esencial para la supervivencia de un individuo o de toda
latropa, como parece ocurrir con los coaties (Nasua narica)
(Russell, en este volumen). Los ejemplos de interacciones
del “genotipo y el ambiente” se multiplican; un genotipo
que aparece superior en un ambiente, aparece inferior en
otro (Viay Lande, 1985). Por ejemplo, en un insecto cuyas
orugas comen arvejas y tomates, los genotipos que se
desarrollan més rapidamente en las arvejas no lo hacen en
los tomates (Via, 1984). Tal incompatibilidad entre dife-
rentes adaptaciones permite que diferentes especies co-
existan, y que cada una persiga alguna de estas formas
incompatibles de vida.

La cantidad de especies, que pueden coexistir en equi-
librio en un ambiente dado, refleja la cantidad de formas
en que las plantas y animales pueden sobrevivir en ese
ambiente o sea, la cantidad de nichos ecolégicos que ese
hébitat puede ofrecer. Si esto es asi, la mayor diversidad
de los trépicos probablemente implica que, o bien los
hébitats tropicales ofrecen oportunidades adicionales de
supervivencia cualitativamente nuevas que no existen en
las zonas templadas, o que las condiciones del trépico
permiten que las especies repartan los medios disponibles
de vida mas minuciosamente (MacArthur, 1969, 1972).

({Cémo pueden las plantas “repartir su ambiente”? ; Qué
factores permiten la coexistencia de tantas especies vege-
tales? Se han sugerido dos respuestas basicas: primero,
que las plantas difieren respecto a las condiciones fisicas

Cuadro 1. Diversidad de drboles en lotes pequefios.
Lugar Tamario Clase de tamario de los drboles
del lote
en ha. > 10 > 20 > 30
N 340.5 167.8 7.5
Bosque Quercus-Carya, Missouri 1.0 8
S 20.5 13.8 8.5
N 335 181 99
Bosque mésico maduro, sureste de Texas 1.0
S 15 9 7
N 417 158 85
Meseta, isla de B Colorad 1.0
eseta, isla de Barro Colorado S 93 55 36
N — 214 126
Odel tera, M - Itacotiara, Brasil 1.0
Km 30 de la carretera, Manaos - Itacotiara, Brasi S . 100 3
N 401 204 103
it L. lasi 8
Bukit Lagong, Malasia 0.81 S 150 103 2

Numero de &rboles (N) y niumero de especies (S) en lotes seleccionados de diferentes bosques tropicales y de zona templada. Los datos de
Missouri son promedios de cuatro lotes contignos de una hectarea, y fueron comunicados personalmente por Carol Hampe; los datos del
sureste de Texas representan un solo lote y son comunicacién personal del Dr. P.A. Harcombe; los datos de la isla de Barro Colorado
corresponden a promedios de 50 lotes contiguos de una hectarea, y son de Foster y Hubbell (en este volumen); los datos de Brasil
representan un solo lote y son de Prance y otros 1976); los datos de Malasia representan un solo lote y son de Wyatt-Smith (1966).

LEIGH




enlasque mejor crecen, tales como luz, humedad, tipode
sueloy situacién en el bosque, asi que la diversidad vege-
tal refleja la diversidad de habitats disponibles para las
plantas. Segundo, que los animales desempefian un papel
definitivo en la conservacién de la diversidad vegetal por
]as hojas, frutos y semillas que consumen, o por su in-
fluencia en la polinizacién y diseminacién. En este capi-
tulo exploraremos ambas ideas en detalle.

A. Variedad de habitats y diversidad de
especies

¢Sera posible que la competencia mantenga la diversidad
llevando a la especializacién diferencial en los diversos
niveles de condiciones fisicas, como Ashton (1969) y Wal-
ter (1973) lo sugieren? ;Tiene cada especie un hébitat
central, 0 sea, uno en el que es superior a todos los com-
petidores allf presentes? En el mundo vegetal parece ha-
ber mucho campo para esta subdivisién del hébitat. Al-
gunas especies parecen adaptadas al dosel, y otras son
especialistas de sotobosque; las semillas de algunas espe-
cies deben ser diseminadas en algin claro grande para
que germinen y crezcan; otras pueden desarrollarse en un
claro formado por la muerte de un solo arbol (Hartshorn,
1980), y otras tienen m4s éxito en la sombra (E. Schupp,
comunicacién personal). Algunas plantas estdn adapta-
das a los filos, otras a las laderas y otras a las orillas de los
arroyos o pantanos (Hubbell y Foster, 1986).

Antes de preguntar si la'especializacién en los micro-
hébitats apropiados explica por qué la diversidad de ar-
boles es tanto mayor en el trépico, debemos averiguar
cémo la diversidad del hédbitat permite la coexistencia de
las especies.

1. Coexistencia en los diferentes niveles fisicos

La base fisiolégica para la especializacién en el hébitat
comienza a ser evidente. Las hojas que crecen a pleno sol
muestran mayores tasas maximas de fotosintesis que las
de la misma especie que crecen en la sombra, pero las
hojas de sombra muestran menores tasas de respiracién y
pueden, por lo tanto, lograr mayores ventajas en la som-
bra profunda que las hojas “de sol”, que necesitan luz
(Loach, 1967). La tasa maxima de fotosintesis de una hoja
estd controlada por su contenido enzimético, especial-
mente de la enzima carboxilante (Medina 1971, citado en
Mooney y Gulmon 1979). La abundancia de estas enzi-
mas, sin embargo, sobrecarga los presupuestos energéti-
cos delas hojas de sombra, porque estas enzimas implican
grandes costos de produccién y mantenimiento. Esto sig-
nifica, inevitablemente, que cada hoja debe “elegir” entre
adaptarse a la sombra o explotar la exposicién al sol.
Inclusive esta capacidad de elegir implica un costo; las
hojas de las plantulas de especies de sol, cultivadas en
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cierta cantidad de luz, muestran mayores tasas de foto-
sintesis que especies tolerantes de la sombra, cultivadas
en la misma cantidad de luz; pero en la sombra, las hojas
de las especies de sol muestran mayores tasas de respira-
cién que las especies tolerantes dela sombra (Loach, 1967).
En efecto, en el bosque himedo malayo, las hojas de las
copas de rboles maduros que sobresalen del dosel mues-
tran una tasa maxima de fotosintesis por unidad de 4rea
foliar, de 1.5 a 4 veces superior a la de las hojas del
sotobosque, la que a su turno es tres veces mayor quelade
las hojas de la hierba del suelo del bosque (Koyama 1978,
1981). Las hojas de la hierba del suelo del bosque pueden
aprovechar cantidades de luz equivalentes a la cuarta
parte o a la mitad de la luz que los drboles més altos
necesitan (Koyama 1978). Asf, parece haber pleiotropfa
antagénica entre las tasas de respiracién de las hojas de
sombra y las tasas de fotosintesis al sol. La seleccién para
bajar una implica sacrificar algo de la otra y viceversa,
También empezamos a comprender por qué algunas
especies estdn restringidas a las laderas y otras a las cimas.
Durante la estacion seca, la meseta del centro de la isla de
Barro Colorado es mds seca que las laderas. Peter Becker
(comunicacién personal) encontré que, casi al final de la
estacién seca de 1985, el contenido de humedad (por peso)
del suelo al borde de la meseta era definitivamente infe-
rior al de la ladera contigua, a un metro de distancia. Estas
diferencias son importantes para la vegetacion. Becker
también encontré que, durante la estacién seca de 1985,
los arboles j6venes y los arbustos de la meseta sufrian mas
por escasez de agua (juzgando por su potencial hidrico, la
presion atmosférica negativa necesaria para extraer agua
de la base de una hoja recién cortada: Scholander y otros,
1965) que coespecificos del mismo tamafio, de las laderas.
Existen innumerables razones para esperar incompati-
bilidad entre la tolerancia de una planta a la sequia, y su
capacidad para funcionar eficazmente en condiciones li-
bres de sequia. Las plantas necesitan diéxido de carbono
para la fotosintesis. Para absorberlo, deben abrir los esto-
mas, los poros de la superficie inferior, por los que pier-
den vapor de agua. La mayoria de las plantas resistentes a
la sequia aseguran un suministro adecuado de humedad
desarrollando raices profundas y costosas, o restringien-
do la cantidad de humedad que liberan. Las plantas con-
trolan la pérdida de humedad soltando las hojas en épo-
cas de sequia, silas pueden reponer, o desarrollando hojas
més impermeables y, por tanto, més costosas, que conser-
van la humedad en formas que restringen la fotosintesis.
Chabot y Bunce (1979, Figura 14.2) graficaron la fotosin-
tesis neta como funcién del potencial hidrico de las hojas
de cinco especies de arboles que crecen cerca de lthaca,
Nueva York. Cuando habia abundante agua disponible, la
fotosintesis neta de los tres arboles caducifolios varid in-
versamente con el grado de estrés de sequia en el que
podian hacer la fotosintesis, y con el grado de estrés al que
estaban sometidos por la sequia de sus hébitats normales.
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Lo mismo ocurrié con los dos pinos. Sin embargo, en
todos los aspectos, los pinos parecieron menos eficaces
que el roble con el que compartian el habitat. Presumible-
mente, los pinos y el roble pueden coexistir porque el
roble tiene hojas sélo durante una temporada de creci-
miento relativamente corta. En resumen, la capacidad de
tolerancia a la escasez de agua por sequia o congelacién
del suelo, disminuye la capacidad para explotar las con-
diciones favorables.

Como es de esperarse, algunas especies de arboles de
la isla de Barro Colorado aparecen principalmente en la
meseta y otras estan restringidas principalmente a las
laderas (Hubbell y Foster 1986). Ademads, muchas de las
especies concentradas en las laderas, en otras partes son
caracteristicas de bosques mas hiimedos que las que se
encuentran principalmente en la meseta. Una especie,
Virola surinamensis, parece estar restringida a las laderas
porque en la meseta sus pldntulas no sobreviven a la
estacion seca (Howe, comunicacién personal).

Aparte de esto, el conflicto entre la explotacién de
condiciones favorables y el funcionamiento durante la
sequia, también parece permitir una “subdivisién tempo-
ral” del habitat. En la zona templada del norte, los &rboles
caducifolios y los perennifolios a veces coexisten; los de
hojas perennes compensan la menor fotosintesis durante
la estacién mas favorable, con la fotosintesis cuando los
caducifolios estdn sin hojas. En la isla de Barro Colorado,
unos pocos arboles del dosel que son caducifolios durante
la mayor parte de la estacion seca, crecen mezclados con
los perennifolios. Quizds mds exactamente, Becker (co-
municacién personal) ha encontrado que las especies de
sotobosque cuyos drboles maduros son del mismo tama-

~ fio, tienen raices de profundidad diferente y que, durante
la estacién seca, las especies de raices pivotantes profun-
das sufren menos por la sequia que las que tienen raices
menos profundas. ;Son las especies de raices pivotantes
més profundas, como las de hojas persistentes, menos
eficaces durante la estacién lluviosa?

La capacidad para sobrevivir en un suelo pobre estd en
conflicto con la capacidad para explotar uno rico (Chapin,
1980; Mooney y Gulmon, 1979). La variedad de suelos le
ofrece oportunidad de explotacién a una gran diversidad
de especies (Ashton, 1964, 1969).

Finalmente, la capacidad para explotar nuevos habi-
tats poco poblados por competidores disminuye la capa-
cidad de competir en los mds poblados. Skellam (1951)
demostré que si se abren claros en el bosque con regulari-
dad, una especie némada puede coexistir con una especie
que la podria desalojar en un sitio dado. Para hacerlo, la
especie némada debe dispersarse con la necesaria eficacia
para colonizar algunos de los claros antes que el competi-
dor lo haga, y debe crecer y reproducirse antes que el
competidor la desaloje. Dentro de una especie, con fre-
cuencia ocurre pleiotropia antagdnica entre la efectividad
de diseminacién de semillas y la capacidad competitiva
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de las plantulas. Las semillas mas grandes de Virola suri-
namensis, que producen pléntulas mas competitivas (Howe
y Richter, 1982), son diseminadas con menor frecuencia
(Howe y Vande Kerckhove, 1980). La incompatibilidad
entre la diseminacién de semillas y la competitividad de
las plantulas también aparece en conjuntos de especies
emparentadas (Werner, 1979). Ya hemos visto cémo la
capacidad de fotosintesis en condiciones favorables de luz
es, por fuerza, incompatible con la capacidad de sobrevi-
vir y crecer en la sombra. En el bosque himedo de La
Selva, en Costa Rica, los drboles jévenes de balsa (Ochroma
lagopus), que crecen sélo en claros grandes, tienen el doble
de la capacidad de fotosintesis (tasa maxima de fotosinte-
sis por unidad de drea foliar a pleno sol) que los &rboles
jovenes de Bursera simarouba y de Hampea appendiculata,
que pueden colonizar claros de més de 200 m? (Oberbauer
y Strain, 1984), menos iluminados que los mas grandes
(Chazdon y Fetcher, 1984). A su vez, los arboles j6venes
de estas dos especies tienen el doble de la capacidad de
fotosintesis que Pentaclethra macroloba y Virola koschnyi,
que pueden crecer en la sombra (Oberbauer y Strain,
1984). La fotosintesis rdpida estimula el crecimiento rapi-
do pero, en su afan por crecer, las especies pioneras desa-
rrollan tallos de madera liviana y poco resistente (Putz y
Milton, en este volumen; Putz, 1984b; Brokaw, 1987), e
invierten relativamente poco en defensas quimicas de las
hojas que, por esto, son consumidas en mayor proporcién
(Coley, en este volumen). Todas estas caracteristicas faci-
litan el crecimiento y la reprdduccién rapidas, pero dis-
minuyen las perspectivas de vida. Por lo tanto, las plantas
que las poseen muestran menor capacidad para defen-
derse de sus competidores.

Dado el conflicto inherente entre la capacidad de colo-
nizar hébitats vacios con rapidez y la capacidad de com-
petir en lugares de mayor densidad, la teorfa de Skellam
sugiere que varias especies podrian coexistir si sacrifica-
ran alguna de estas capacidades. En la isla de Barro
Colorado, Trema micrantha, Cecropia insignis y Miconia ar-
gentea representan tres grados de “nomadismo” (Brokaw,
1987). Sus pléntulas aparecen en claros de varios tamaiios,
pero Trema sobrevive siete afios 0 mas sélo en claros de
més de 375 m? en los que pueden crecer hasta 7 m por afio
durante los primeros dos afios de vida. Cecropia sélo so-
brevive en claros de mas de 245 m? en los que puede
crecer hasta 4.9 m en un afio, y Miconia puede sobrevivir
en claros de més de 100 m? pero no crece més de 2.5 m en
un afio. Cada especie necesita claros de tamafios defini-
dos, en los que aparece como la especie mas alta (Brokaw,
1987). Todas estas plantas tienen semillas pequefias que
son dispersadas por diversos pdjaros y murciélagos (Bro-
kaw, 1987), y que permanecen latentes en el suelo por
largo tiempo (Putz, 1983). Al contrario dc lo que se espera,
Trema tiene las semillas mas grandes y la menor cantidad
(25) de plantulas que germinan de semillas sepultadas,
por cada muestra de 855 cm? de suelo de bosque viejo de
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ja isla de Barro Colorado, mientras que Miconia tiene las
semillas mds pequefias y el mayor namero de plantulas
(342) que germinan por cada muestra de suelo del mismo
tamafio (Robin Foster, comunicacién personal; Putz, 1983).
Algunos claros son tan grandes que la colonizacién por
competidores superiores es lenta. Donde estos claros apa-
recen regularmente, como en terrenos formados por la
desviacién del cauce de algun rio tropical, un némada no
necesita ser de crecimiento rapido para coexistir con com-
petidores superiores, aunque si necesita ser bien disemij-
nado. Asi, algunos arboles como Cedrela sélo pueden
colonizar campos abiertos, pero pueden crecer mucho y
vivir largo tiempo (Brokaw, 1986; Foster y otros, 1986).

2. Especializacién del hdbitat y diversidad de los
arboles tropicales

Como se ha visto, las diferentes condiciones fisicas ofre-
cen gran variedad de medios para la coexistencia de las
diferentes especies de arboles. Por otro lado, en la mayoria
de los paisajes, tropicales o templados, hay montafias y
llanuras aluviales, filos y hondonadas, lugares claros y
sombreados y suelos fértiles y pobres, asi que no parece
haber razén alguna para creer que los ambientes tropica-
les sean més heterogéneos que los de otras partes. ;Podra
la coexistencia en diferentes niveles fisicos explicar por
qué hay mayor diversidad de arboles en los bosques tro-
picales que en los de zonas templadas?

Si las diferencias del hébitat controlan la diversidad de
arboles, existen varias razones por las que puede haber
mayor diversidad en el trépico.

a. En el trépico, los rayos solares son mas fuertes por-
que llegan més perpendicularmente, asi que las diferen-
cias entre luz y sombra, y humedad suficiente e insufi-
ciente, pueden ser mé4s marcadas y acentuar la heteroge-
neidad del ambiente fisico, lo que facilita la coexistencia
de mayor cantidad de especies (Terborgh, 1985; Ricklefs,
1977).

b. Si la mejor adaptacidn a una localizacién elegida en
un nivel ambiental dado implica el sacrificio de otras
capacidades, la competencia promueve la especializacién
hasta donde la variacién ambiental lo permita. Los bos-
ques tropicales tienen ambientes més estables, al menos
en lo que respecta a la temperatura, y parece que son
menos susceptibles a los incendios forestales que los de
zona templada. Por lo tanto, el ambiente de los bosques
tropicales facilita mayor especializacién y la coexistencia
de mayor cantidad de especies (MacArthur y Connell,
1966; MacArthur, 1972).

c. En el trépico, la temporada de crecimiento es més
prolongada, y proporciona mayor energia para repartir
los diferentes modos de vida (MacArthur y Connell, 1966).

Parece que la trayectoria, mas alta, del sol tropical
facilita el desarrollo de mds “capas” de drboles en los
bosques tropicales (Terborgh, 1985). Ademis, las trepa-
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doras lefiosas (lianas) son méas predominantes en estos
bosques y, como entrelazan los drboles, la variedad de
tamafio de los claros formados por caida de arboles es
mayor y, por tanto, el ambiente es mas heterogéneo (Ri-
chards, 1952; Putz, 1984b; Strong, 1977). Como ya vimos,
en la isla de Barro Colorado, varias especies de drboles
pioneros se segregan en claros de diferentes tamarios
(Brokaw, 1987). Por eso, es posible que mas especies de
arboles pioneros puedan coexistir en los bosques tropica-
les puesto que alli, laabundancia de lianas produce claros
de tamafios mas variados (Strong, 1977).

Sin embargo, el grado de reparticién del habitat en el
bosque tropical no parece explicar la diversidad observa-
da. En parte, esto puede reflejar nuestra ignorancia. Bro-
kaw (1985, en este volumen), juzgando por el tamafio de
los claros predilectos (aparte del requisito bésico que tie-
nen de claros de mas de 150 m?), crey$ que habfa poca
segregacién de pioneros, pero un analisis méas detallado lo
ha hecho cambiar de idea (Brokaw, 1987). Sin embargo,
todavia persiste el interrogante de por qué tantas especies
de arboles tropicales parecen indiferentes al tamafio de
los claros o al tipo de héabitat. En un lote de cincuenta
hectdreas, en el centro de Barro Colorado, Hubbell y Fos-
ter (1986) encontraron que de 153 especies de &rboles o
arbustos representados al menos por 100 tallos de mas de
1 cm de didmetro, los individuos de 71 especies, inclu-
yendo 18 de las 41 especies representadas por mas de
1.000 tallos, estan distribuidos al azar respecto a la altura
del dosel, como si ni €] aumento, ni la falta de luz solar
influyeran en su germinacién, desarrollo o supervivencia.
Lo que es mds intrigante aun, 75 de estas 153 especies,
incluyendo 26 de las 41 mas abundantes, son indiferentes
al tipo de habitat, y su distribucién es igualmente densa
en la meseta seca, las laderas mds humedas y en los
ambientes, mas hiimedos atn, de los bordes de los arro-
yos, las hondonadas y el pantano. Catorce de las dieciocho
especies mas abundantes, indiferentes a la altura del do-
sel, también son indiferentes al tipo de hébitat. Como
hemos visto, el facil acceso a la luz y a la humedad es de
importancia comprobada para la vegetacién, y los dife-
rentes grados de acceso a cualquiera de éstos favorecen
diferentes adaptaciones. Puede ser que otros factores, que
auin no hemos discutido, sean atin més importantes.

B. Enemigos naturales y diversidad de
especies

¢Pueden las plantas coexistir gracias a que poseen di-
ferentes medios para defenderse de herbivoros y enfer-
medades? Las enfermedades, insectos y mamiferos son
causa de muerte para las plantas. En este siglo, el castafio
y el olmo americanos han sido practicamente extinguidos
por las enfermedades (Dethier, 1976). Las hormigas Atta
pueden devastar jardines tropicales, y los escarabajos



Popilla japonica o las polillas Portherra dispar pueden de-
vastar jardines o bosquecillos norteamericanos. Grandes
poblaciones de elefantes han dafiado algunos parques
nacionales de Africa oriental (Laws 1970). Naturalmente,
las plantas deben defenderse de estas amenazas; en efecto,
disuaden a sus enemigos naturales desarrollando caracte-
risticas que causan dolor, o que las hacen demasiado
duras, venenosas, o dificiles deinfectar o comer (Coley, en
este volumen; Milton, en este volumen; Smith, en este
volumen; Burdon, 1982), o demasiado dificiles de encon-
trar (Gilbert, 1982).

En contraste con el de los gradientes fisicos, nuestro
problema consiste ahora en demostrar cémo la presién de
los herbivoros facilita la coexistencia de plantas diferen-
tes. Si lo logramos, serd facil explicar por qué la presién de
las plagas mantiene una mayor diversidad de especies en
el trépico. El ambiente tropical, mas estable, facilita que
hayan mas plagas activas todo el aflo; también facilita que
haya mayor variedad de plagas mas especializadas.

Para demostrar c6mo la presién de los herbivoros faci-
lita la coexistencia de diferentes especies vegetales se ne-
cesitan dos etapas: primero, debemos demostrar cémo la
seleccién promueve diversas defensas en las plantas;
también que los herbivoros y enfermedades que pueden
vencer algunas de estas defensas, generalmente carecen
de la capacidad para vencer otras. Asf, diferentes defensas
son vulnerables a diferentes conjuntos de especialistas.
Segundo, debemos demostrar que donde hay abundancia
y diversidad de herbivoros, éstos no permiten la sobrea-
bundancia de una especie por mucho tiempo, pero que los
herbivoros que restringen la abundancia de una especie
no pueden evitar que aparezcan nuevas especies con de-
fensas diferentes. Dado el caso, si los herbivoros mantie-
nen la escasez de una especie, a la vez permiten que
muchas especies coexistan (Gillett, 1962; Janzen, 1970;
Connell, 1971). Ambas etapas de este argumento son
admisibles, pero ninguna de las dos ha sido comprobada.

1. ;Requieren algunas defensas de herbivoros
especializados?

La seleccién natural de plantas silvestres debe favorecer
defensas nuevas que los herbivoros atin no puedan con-
trarrestar (Ehrlich y Raven, 1965), asi como la seleccién
artificial de plantas cultivadas favorece los genotipos con
nuevas defensas que las plagas no puedan penetrar.
Igualmente, la seleccién natural debe favorecer a los her-
bivoros que puedan penetrar estas defensas y por lo tanto,
aprovechar fuentes de alimento atn no utilizadas (Ehrlich
y Raven, 1965), como efectivamente ha sucedido con las
plagas (Dethier, 1976) y enfermedades (Burdon, 1982) de
los cultivos.

Como la seleccién siempre favorece las nuevas defen-
sas, no todas seran compartidas por todos los miembros
del linaje de una planta en un momento dado. De hecho,
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las defensas variables pueden ser de mucha utilidad. En
Colorado (EE.UU.), las orugas de la mariposa licaénida
Glaucopsyche lygdamus consumen las yemas de las flores
de los lupinos. Estas orugas aparecen con mucha menor
frecuencia en Lupinus caudatus que en Lupinus floribundus,
y no se desarrollan tan bien en la primera, en la que cada
uno de sus individuos contiene tres o cuatro alcaloides
diferentes, pero diferentes individuos contienen diferen-
tes tipos de alcaloides. Las orugas se desarrollan mejor en
la segunda, que contiene la misma cantidad (total) de
alcaloides, pero cada individuo contiene las mismas nue-
ve clases de compuestos diferentes (Dolinger y otros, 1973).
Gracias a esta diversidad de defensas, ningtin herbivoro
consume todas las especies; algunos son excepcionalmen-
te especializados (Janzen, 1981). ;Hasta qué punto la ca-
pacidad de penetrar una defensa excluye la capacidad de
penetrar otra? ;Se le puedeatribuir ladiversidad de plantas
y herbivoros a la seleccién reciproca que el uno le impone
al otro (Ehrlich y Raven, 1965)? Para responder, mostraré
primero un ejemplo que ilustra la diversidad de factores
involucrados, y luego examinaré hasta qué punto se pue-
de generalizar a partir de estas inferencias.

La mayoria de los animales necesita digerir proteinas,
y las proteasas son algunos de los medios que necesitan
para hacerlo. Enzimas como la tripsina y la quimotripsina
descomponen las proteinas en péptidos menores. Los
inhibidores de las proteasas (que impiden que los huma-
nos digieran frijoles crudos de soya o negros) son una de
las defensas que las semillas de las leguminosas tienen
para defenderse de los depredadores. Las larvas de los
escarabajos briquidos pueden desarrollarse en las semi-
llas de las leguminosas y alimentarse de ellas, porque sus
intestinos no dependen de las proteasas (Janzen, 1977a).
Consecuentemente, estas larvas tienen acceso a un sumi-
nistro de alimentos nutritivos, bien protégidos de la ma-
yoria de los demds herbivoros. Sin embargo, este acceso
tiene su costo. Sélo pueden digerir polipéptidos de cade-
na corta y aminodcidos libres.

El gorgojo bruquido, Caryedes brasiliensis, pone los
huevos en las semillas de la trepadora Dioclea megacarpa;
las larvas sélo comen estas semillas, aunque el 13% de su
peso consiste en L-canavanina, que muchos animales
confunden con el aminoécido L-arginina, con resultados
desastrosos (Rosenthal, Dahlman y Janzen, 1978). Las lar-
vas viven de estas semillas s61o porque la enzima ligadora
de proteinas, arginil-tRNA sintetasa, puede diferenciar
entre arginina y canavanina, y porque de la canavanina
puede derivar nitrégeno para sintetizar protefnas. Para
hacerlo, los gorgojos necesitan buena cantidad de algunas
enzimas raras. Utilizan la enzima arginasa para hidrolizar
L-canavanina a urea y a L-canalina, y ureasa para formar
CO, y amoniaco de la urea. También descomponen L-
canalina, neurotoxina que las enzimas pertinentes de
muchos animales confunden con L-ornitina, en amoniaco
y el aminoéacido homoserina (Rosenthal, Dahlman y Jan-
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zen, 1978; Rosenthal, Hughes y Janzen, 1982). Esta capa-
cidad asegura una fuente de alimento excelente a los
gorgojos, que es, ademas, tan venenosa para otros anima-
les, que las larvas pueden disfrutar de un habitat en el que
pueden vivir y alimentarse con relativa seguridad. Por
otro lado, puede ser que la abundancia de enzimas raras
que los gorgojos necesitan para usar este alimento exija
que las larvas renuncien a otras enzimas que les facilita-
rian el acceso a otros alimentos, 0 a colores o quimicos
protectores que pudieran necesitar en otras circunstan-
cias. Ademds, los requisitos alimenticios de las larvas son
tan especializados, que las hembras necesitan de estimu-
los muy especificos para poner los huevos en las semillas
apropiadas; puede ser que estos estimulos les impidan a
los gorgojos usar otras fuentes de alimento que podrian
ser adecuadas para las larvas. Muchos insectos han evo-
lucionado técticas para seleccionar dénde poner huevos, o
qué comer, que parecen impedirles usar algunas fuentes
apropiadas de alimento (Dethier, 1970).

Diferentes semillas de leguminosas tienen defensas
diferentes. Las semillas de Enterolobium cyclocarpum, el
conocido arbol de sombrio de las fincas costarricenses,
contienen albizina; las semillas de la trepadora lefiosa
Mucuna andreana contienen L-Dopa; las de Caesalpinia cris-
ta, 4cido gamma metil glutdmico; las de Schizolobium pa-
rahybum , esquizolobina; las de Canavalia maritima, cana-
vanina, y as{ sucesivamente. Ninguna de las especies
enumeradas es atacada por los briquidos en la naturale-
za. Las larvas de los braquidos Mimosestes sallei, que viven
normalmente en las semillas del &rbol Acacia farnesiana,
que contienen cantidades variables de tres clases de cia-
négenos (Siegler, Conn y Janzen, 1979), no pueden vivir
en las semillas de ninguna de las leguminosas enumera-
das antes (Janzen, 1975a). Muchas de las defensas quimi-
cas de las semillas de leguminosas, especialmente de las
que no son atacadas por los briquidos en la naturaleza,
repelen o envenenan a las orugas de Prodania eridania
(Noctuidae), aunque la digestién de estas orugas polifa-
gas es notoriamente efectiva para desintoxicar insectici-
das (Rehr, Bell, Janzen y Feeny, 1973). Existen briquidos
cuyas larvas se desarrollan en varias especies de legumi-
nosas, al parecer de quimica muy diferente, pero éstos son
la excepci6n (Janzen, 1975a). El briquido “generalista”
Callosobruchus maculatus, cuyo principal hospedero es la
arvejaVigna unguiculata, la pasa muy mal en la mayoria de
las leguminosas. Las crfas pudieron introducirse y sobre-
Vivir en las semillas de sélo 2 de las 65 especies sometidas
a la prueba, aunque 35 de éstas son consumidas por los
briquidos en la naturaleza. C. maculatus no soporta nin-
guna delas 7 especies de otras familias, aunque todas son
atacadas en la naturaleza. Las larvas de Callosobruchus son
incapaces de penetrar las cubiertas de muchas de estas
semillas, pero atin si se les retiran las cubiertas para que lo
logren, son incapaces de producir adultos que puedan
salir de la semilla (Janzen, 1977b).

¢Por qué hay tanias clases de drboles tropicales?
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¢Con qué frecuencia deben afrontar los animales, o los
patégenos, la necesidad de elegir las habilidades necesa-
rias para penetrar las defensas de diferentes plantas? Esta
cuestién se puede enfocar preguntando si, dentro de una
especie de herbivoro, los genotipos mas apropiados para
explotar una de las plantas de alimento son menos apro-
piados para explotar otras. Eni el grado en que esto ocurra,
las poblaciones tienen un potencial inexplotado para di-
versificarse en especies mas especializadas.

Hasta el momento hay poca evidencia de lo anterior.
Synchytrium decipiens es un hongo patégeno que sélo ataca
la trepadora leguminosa anual Amphicarpaea bracteata. Las
lianas enfermas muestran mayor mortalidad y menor
produccién de semillas (Parker, 1985). Parker encontré
que los Synchytrium del lago Defiance, en Illinois, infligian
fuertes dafios a las lianas del lugar que habfan sido ino-
culadas, mientras que la mayoria de las que habfan sido
transplantadas de lugares distantes (de 1 a 100 km) e
inoculadas posteriormente por los Synchytrium del lago,
no eran dafiadas, a pesar de que en sus lugares de origen,
los Synchytrium les causaban dafios considerables. Ade- .
més, en el lago Defiance, diferentes progenitores mues-
tran grandes variaciones en su capacidad de producir
descendientes resistentes a los patégenos locales. Enton-
ces, parece que los Synchytrium se han especializado en
plantas hospederas del ambiente mds préoximo, a expen-
sas de su capacidad para atacar plantas de lugares distan-
tes; también parece que tienen grandes posibilidades de
seguir cambiando.

Rausher (1984) ha criado larvas de los escarabajos De-
loyala guttata (Chrysomelidae: Cassidinae) en dos especies
de enredaderas de Ipomea: Convolvulaceae de Carolina
del Norte, cuyas hojas son consumidas por estas larvas.
Una Ipomea es nativa y otra exdtica. Rausher crié genera-
ciones de escarabajos que encontré en cada una de las
especies de Ipomea: unas, en la especie de la que los padres
se alimentaban usualmente, y otras, en la otra. Los prime-
ros fueron mas fecundos que los segundos, como si éstos
hubieran tenido que hacer sacrificios para vivir en la
planta extrafia. Rausher también cruzé escarabajos obte-
nidos en ambas especies de Ipomea, y crid la mitad de las
larvas de cada reproduccién en cada especie de planta.
Las familias cuyas larvas estaban més ajustadas a una
especie (a juzgar por varias medidas de crecimijento y de
eficiencia digestiva) tendian a tener larvas bien ajustadas
ala otra; en este experimento no parecié haber sacrificios.

En contraste, experimentos semejantes llevados a cabo
con la mosca polifaga Liriomyza sativae (Agromyzidae)
mostraron que, en promedio, las crias de moscas que
crecian en tomates se desarrollaron tan bien en las arvejas
cercanas, como las crias de moscas criadas en las arvejas
(Via, 1984). Sin embargo, cuando las moscas de los toma-
tes fueron cruzadas con las delas arvejas, y la mitad de las
crias de cada reproduccién se desarrollé en cada uno de
estos alimentos, las familias que se desarrollaron més



Cuadro 2.

rapidamente (en promedio) en los tomates, lo hicieron
més lentamente en las arvejas y viceversa, aunque no
hubo concesiones en el peso de las ninfas. Al parecer,
algunos sacrificios son necesarios para progresar en los
tomates o en las arvejas, pero la rotacién de cultivos que se
practica en Carolina del Norte impide la evolucién de
poblaciones definidas, adecuadas para cada planta (Via,
1984).

Es sorprendente que las comparaciones entre conjun-
tos de especies emparentadas no produzcan respuestas
més definitivas. Cuando se criaron larvas de diferentes
insectos en hojas de Heliconia imbricata, las orugas de las
polillas generalistas Sabine sp. y Metraga sp. (Limacodi-
dae) y Megalopyge sp. (Megalopygidae) asimilaron menor
proporcién de los alimentos consumidos y retuvieron
menor cantidad del nitrégeno derivado de los alimentos,
que las orugas de las mariposas brasdlidas Caligo memnon
y Opsiphanes tamarindi, mas especializadas. A la vez, las
brasélidas eran menos eficaces que las barrenadoras (o
minadoras) de hojas Chelobasis perplexa y Cephaloleia con-
sanguinis, que sélo viven en las hojas enrolladas de Heli-
conia imbricata (Cuadro 2, compilado de los Cuadros 2y 3
de Auerbach y Strong, 1981). Estos resultados concuerdan
con los esperados. En un experimento de disefio comple-
mentario, las orugas de la mariposa Lycenidae, Glaucop-
syche Iygdamus, que viven en las yemas de las flores de los
lupinos de Colorado, crecen con mayor rapidez y sobre-
viven mejor en Lupinus floribundus, la planta en que apa-
recen normalmente, que en Lupinus bakeri que contiene un
alcaloide diferente, aunque L. floribundus contiene cuatro

Eficacia de asimilacién y de utilizacién de nitrégeno de

varias larvas en hojas de Heliconia imbricata.

Especie Eficacia de Eficacia de

asimilacdn utilizacién
de nitrdgeno

Sibine sp. (generalista) 19 33

Sibine apicalis (generalista) 16 32

Metraga sp. (generalista) 23 27

Megalopyge sp. (generalista) 14 21

Caligo memnon (intermedia) 24 47

Opsiphanes tamarindus (intermedia) 27 52

Cephaloleia consanguinis (especialista) 50 51

Chelobasis perplexa (especialista) 73 61

La eficada de asimilaci6n es el porcentaje de alimentos ingeridos que no
son defecados.

La eﬁmda de utilizacién de nitr6geno es 100 x (el aumento del peso total
de nitrégeno en las larvas, dividido por la cantidad de nitrégeno ingeri-

do).

Las cifras que aparecen en este cuadro son promedios de las que aparecen
en los Cuadros 2 y 3 de Auerbach y Strong (1981).
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veces més alcaloides e incluye nueve tipos diferentes,
mientras que L. bakeri s6lo contiene uno (Dolinger y otros,
1973). Este resultado también fue el esperado. Por otro
lado, las orugas de las polillas sattirnidas que se especia-
lizan en hojas de los 4rboles de zona templada Ailanthus
altissima y Liriodendron tulipifera respectivamente, no se
desarrollan mejor en el follaje de sus arboles predilectos
que las orugas de las sattirnidas que tienen dietas mds
amplias, inclusive las orugas que no se alimentan nor-
malmente de estas dos especies de arbol (ver Cuadro 4 de
Scriber y Feeny, 1979). ;A qué se deben estos contrastes?

Algunas plantas, y partes de las mismas, se defienden
con toxinas tales como alcaloides; para poder consumir
buena cantidad de estas plantas de una vez, los herbivo-
ros necesitan “tacticas” digestivas especializadas. Otras
plantas se defienden con sustancias quimicas como tani-
nos y otros compuestos fenélicos, o con abundante fibra
dura que las hace menos digeribles, pero les exige menor
especializacién digestiva a sus consumidores (Gilbert, 1979;
Freeland y Janzen, 1974; ver también Milton, en este vo-
lumen). Las plantas que tienen mas toxinas y compuestos
fendlicos en sus hojas se defienden menos con alcaloides u
otras toxinas semejantes; hasta cierto punto, estos son
métodos alternos de defensa (Janzen y Waterman, 1984).
En general, las hierbas, arbustos y lianas de etapas prima-
rias de sucesién tienden a defenderse con alcaloides o
latex, u otros compuestos toxicos de bajo peso molecular.
Diferentes subfamilias y géneros de mariposas de sabor
desagradable y colores brillantes, de la clase que sirve de
modelo para los “complejos” de mimetismo, estan restrin-
gidas, cada una, a una familia diferente de estas plantas
(Ehrlich y Raven, 1965); algunas de las mariposas de ese
grupo que adquieren su mal sabor de los compuestos
nocivos de su alimentacién tienden a ser especialistas
(Gilbert, 1979). Por otro lado, los arboles, con mayor fre-
cuencia defienden sus hojas con un alto contenido de
taninos o fibras que exigen menor especializacién. Esto
puede explicar los resultados inquietantes de los experi-
mentos de Scriber y Feeney (1979) (Gilbert, 1979)

El contraste entre estos dos tipos de defensa y el grado
de especializacién que atraen, se puede demostrar en una
comparacién de esfingidas y satdirnidas del Parque Na-
cional de Santa Rosa, al noroccidente de Costa Rica (Jan-
zen, 1981; Janzen y Waterman, 1984). En este parque hay
una estacién seca que dura uno o dos meses mas que lade
Barro Colorado, y su bosque, aunque diverso (Hubbell,
1979), s6lo tiene 20 m de altura. All, las esfingidas tienden
a ser especialistas; de las 22 especies enumeradas por
Janzen (1981, Cuadro 1), 15 se han encontrado en otras
tantas especies hospederas, 5, en cada una de dos especies
hospederas, una en tres especies, y una, en cuatro. Las
plantas que sirven de alimento a las orugas de una esfin-
gida dada, siempre son de la misma familia. Las orugas
satlirnidas tienen gustos mds universales: una especie
dada de satiirnida generalmente se alimenta de més de

LEIGH




Cuadro 3. Caracteristicas de los hospederos de satirnidas y esfingidas.

Arboles Arboles Arboles Lianas Arbustos
Cantidad de especies de: grandes medianos pequerios
Consumidas por esfingidas 6 51/2 31/2 1 3
Consumidas por sattrnidas 13 8 1 1/2 21/2
Cantidad de especies con contenidos
de taninos condensados en hojas
maduras entre: 0-1/4% 1/4-12%  1/2-1% 1-2% 24% 4-8% 8-16% mds de 16%
Consumidas por esfingidas 4 2 2 3 3 3 1
Consumidas por satiirnidas 0 2 1 21/2 1/2 6 6 6

Los datos son del Cuadro 1 de Janzen y Waterman (1984). Las especies que aparecen en ese cuadro entre dos categorias de tamaiio, tienen

un valor de 1/2 cada una.

dos especies de planta hospedera, que con frecuencia son
‘de dos o mds familias. Una, Hylesia lineata, ha sido vista
alimentdndose de 47 especies de 19 familias diferentes
(Janzen, 1984); siete de las 19 especies de las plantas que
sirven de alimento a las esfingidas cuya quimica foliar ha
sido analizada, y dos de 25 plantas que sirven de alimento
a las saturnidas, contienen alcaloides; 5 de las 19 plantas
hospederas de esfingidas producen abundante latex,
mientras que ninguna de las plantas hospederas de las
satirnidas produjo latex (Janzen y Waterman, 1984). En
comparacién con los hospederos de las esfingidas, los de
las satiirnidas contienen concentraciones mayores de ta-
ninos condensados, y la mayoria tienden a ser arboles
grandes (Cuadro 3).

Con mayor frecuencia, las partes menos duraderas de
estos arboles, y de otras plantas, como semillas y hojas
jovenes, se defienden con toxinas que exigen sistemas
digestivos especializados (Gilbert, 1979). En Santa Rosa,
los insectos que se desarrollan en semillas maduras tien-
dena alimentarse de una o dos especies cada uno (Janzen,
1981). Asi que, se esperarfa que los herbivoros especialis-
tas tuvieran efectos desproporcionados sobre las semillas
y las plantulas. Si estos herbivoros influyen en la diversi-
dad deé4rboles, esta influencia pesara principlamente sobre
la reproduccién y el reclutamiento de arboles.

2, ;Facilitan los herbivoros especializados la
coexistencia de diferentes especies de drboles?

Para muchas especies, alcanzar la etapa de “arbol joven”
es algo critico en su historia de vida. Asi como la zonifi-

¢ Por qué hay tantas clases de drboles tropicales?

83

cacién de los manglares refleja la diseminacién diferencial
de las “semillas” de mangle por las variaciones de las
mareas (Rabinowitz, 1978), la distribucién de los arboles
tropicales puede reflejar en gran medida la distribucién
de los lugares en que las semillas pueden germinar y
desarrollarse sin ser comidas (cf. Janzen, 1970). Los herbi-
voros especializados pueden permitirles coexistir a diver-
sas especies de arboles:

a. Destruyendo las semillas o grupos de plantulas de
una especie abundante, permitiendo asf que otras espe-
cies, cuyas semillas y plantulas los especialistas no pue-
den consumir, crezcan en la cercania.

b. Destruyendo las semillas o plantulas cercanas al
arbol paterno, o donde se encuentran aglomeradas, pero
no encontrando las que estdn mds lejos 0 més aisladas de
sus coespecificos, y manteniendo as{ a los individuos
maduros de sus especies predilectas lo suficientemente
apartados para que 4rboles de otras especies puedan cre-
cer entre ellos.

¢. Defoliando arboles maduros y jévenes de especies
abundantes, lo que permite que llegue mayor cantidad de
luz al suelo del bosque para que las plantulas de las
especies inmunes puedan crecer lo suficiente para repo-
ner los arboles de las especies que son defoliadas con
frecuencia, cuando éstos mueran.

d. Haciendo que una especie de arbol produzca semi-
llas a mayores intervalos para que, en los afios en que un
arbol de esta especie no suelta fruto, otras especies pue-
dan ocupar los claros de luz que se forman en la cercania.

e. Favoreciendo mayor sensibilidad de la tasa repro-
ductiva a las variaciones ambientales, lo que hace que las
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semillas y plantulas de un drbol sean fuente menos con-
fiable y predecible de alimento. Las especies pueden coe-
xistir si el resultado de sus esfuerzos de reproduccién
responde de diferentes maneras a las variaciones ambien-
tales.

C. Ventajas de la escasez

Los forrajeros y consumidores de semillas, con frecuencia
infligen devastacién. En una coleccién aleatoria de 532
endocarpos de la palma Scheelea zonensis de la isla de
Barro Colorado, el 99.4% de las semillas habian sido con-
sumidas por briquidos o mamiferos (Wright, 1983). La
reproduccién de Dipteryx panamensis de Barro Colorado,
parece haber sido casi aniquilada por los mamiferos; Dip-
teryx se reproduce con abundancia en lugares cercanos de
tierra firme donde hay menor cantidad de mamiferos (De
Steven y Putz, 1984). Las orugas destruyen la cosecha de
semillas de Apeiba membranacea de Barro Colorado con
regularidad (Oppenheimer, en este volumen); una com-
binacién de plagas de insectos por poco acaba con la
reproduccién de Cassia grandis (Janzen, 1971) y de Stercu-
lia apetala (Janzen, 1972) en el noroccidente de Costa Rica.
Hace mucho se ha notado que los monocultivos son méas
propensos a sufrir grandes ataques de insectos y enfer-
medades que las plantas de las comunidades naturales
(Elton, 1958; Gillett, 1962; Burdon, 1982; Dethier, 1976).
Ademds, las especies de drboles que hace poco fueron
abundantes, o lo son actualmente, son atacadas por mas
especies de insectos que sus vecinos més escasos (South-
wood, 1961; Strong, 1974; Strong y otros, 1977, Gillett,
1962). Aunque es dificil encontrar mejor apoyo cuantitati-
vo para la idea de que la escasez les ayuda a las plantas a
protegerse de consumidores especializados, es razonable
pensar que la distribucién mas diseminada y la menor
abundancia de plantas de una especie dada hacen que los
herbivoros especializados las encuentren con menor faci-
lidad. Los cultivos de genotipos heterogéneos, o de espe-
cies diferentes, con frecuencia se siembran mezclados para
disminuir la presién de las plagas (Burdon, 1982) y, como
analogfa temporal, la rotacién de cultivos parece obstacu-
lizar la evolucién de herbivoros especializados (Via, 1984).

D. Forrajeros de plantulas, consumidores
de semillas, enfermedades y espaciacién
de plantas coespecificas

Como es de esperar de los medios utilizados por las plan-
tas para dispersar las semillas (Howe, en este volumen),
los consumidores de semillas, los forrajeros de plantulas y
las enfermedades son mds destructivas si la victima se
encuentra cerca dela planta paterna. Connell (1978), Clark
y Clark (1984) y Connell y otros (1984) son algunos de los
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que han estudiado la evidencia de este fenémeno. Hasta el
momento no hemos podido predecir cudntas especies
puedan coexistir en virtud del grado de consumo dife-
rencial de semillas o plantulas que se encuentran cerca de
las plantas paternas. Las diferentes opiniones de Hubbell
(1980) y Becker y otros (1985) revelan algunos de los
problemas que debemos afrontar al respecto. Supondré
que la mortalidad diferencial contribuye a la diversidad
de los arboles si la distancia mediana entre la planta
paterna y las pldntulas que han sobrevivido un afio es
superior a la distancia mediana de diseminacién de semi-
llas (Clark y Clark, 1984), y si la distancia mediana desde
la planta paterna hasta las pldntulas sobrevivientes es
mayor que el doble del didmetro de la copa del arbol
paterno. La segunda condicién verifica si la mortalidad de
semillas y plantulas realmente facilita que drboles de otras
especies crezcan entre un drbol paterno y su descendiente
sobreviviente.

Se sabe que varias especies de drboles cumplen estos
requisitos. En la isla de Barro Colorado, el 0.04% de las
plantulas marcadas de Virola surinamensis que se encon-
traban debajo del arbol paterno sobrevivieron doce sema-
nas (contadas a partir de su germinacién), mientras que el
1.78% de las plantulas germinadas de semillas que habian
sido alejadas 45 m del arbol paterno sobrevivieron el
mismo tiempo. Asi, la diseminacién a 45 m del érbol
paterno implica una perspectiva de supervivencia 44 ve-
ces mayor (Howe, Schupp y Westley, 1985). Las muertes
que ocurren bajo la copa del arbol paterno se deben, en
gran parte, al gorgojo curculiénido Conotrachelus sp., que
mata las plantulas o las hace susceptibles de ser dafiadas
por mamiferos. Como el didmetro medio de las copas de
Virola es de 12 m, y como los dispersores de semillas con
frecuencia alejan las semillas de Virola de 20 a 50 m (Howe
y Vande Kerckhove, 1981), e] patrén observado de morta-
lidad y dispersién dejaria espacio para que otras especies
de arboles pudieran crecer entre los de Virola.

Las enfermedades también pueden mantener a una
especie de drbol, escasa y dispersa. En Barro Colorado, las
pléantulas de dos drboles de Platypodium elegans, especie
que, en promedio, tiene copas de 16 m de didmetro, tenian
probabilidades de sobrevivir un afio a 55 m de distancia
del drbol paterno, 11 a 40 veces mayores que las que tenian
de sobrevivir cerca de la copa o debajo de ella; las plantu-
las de otro arbol mostraron mayores probabilidades (9
veces) de sobrevivir a 20 m del drbol paterno que cerca de
él; la supervivencia de las plantulas de un cuarto arbol fue
casi independiente de la distancia del arbol paterno
(Augspurger, 1983a, Figura 2). Los briiquidos, roedores y
hongos dafiaron las semillas que se encontraban cerca de
estos dltimos dos érboles, quizas haciendo escasear las
plantulas lo suficiente para salvarlas de los ataques de los
especialistas. En todo caso, la diseminacién de semillas
fue ventajosa para todos cuatro (Augspurger, 1983b).
Debajo de las copas de los drboles paternos, la mayoria de
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Jas plantulas fueron muertas por un hongo que causa la
#muerte descendente”. Las esporas de este hongo parecen
infectar el suelo donde las plantulas enfermas son abun-
dantes, y este efecto parece perdurar un afio cuando menos.
La mortalidad por hongos es mucho menor a cierta dis-
tancia de los drboles paternos. La distancia mediana de
diseminacién de estos cuatro &rboles fuede 10223 m, yla
distancia mediana entre los 4rboles j6venes y el 4rbol
maduro mds préximo fue de 40 a 50 m (Augspurger,
1983b). Todas las plantulas de un quinto drbol cuya copa
era de 16 m, y se encontraba en la sombra a 30 m de
distancia del tronco paterno, murieron dentro del afio
siguiente a su germinacién. La distancia mediana entre el
arbol paterno y las plantulas que sobrevivieron més de un
afio fue de 60 m, cuando menos (Augspurger, 1984, Figura
2).

El episodio del Platypodium, sin embargo, presenta
nuevas complicaciones. En los claros de luz, las plantulas
de Platypodium mueren poco por accién de los hongos, sin
importar la distancia que los separe del é&rbol paterno;
estas plantulas muestran una supervivencia muy superior
a las que crecen al lado del arbol paterno en la sombra, y
un poco mayor que las que crecen lejos del arbol paterno,
pero también en la sombra (Augspurger, 1984). Augspur-
ger hizo un seguimiento de la diseminacién de semillas y
la mortalidad de las plantulas de ocho drboles de ocho
especies diferentes. Las pléntulas de tres de éstos sobre-
vivieron sélo en claros de luz. Aunque las pléntulas de
estas tres especies que se encontraban cerca del arbol
paterno murieron, este resultado es atribuible al tamafio
reducido de la muestra. Si ella hubiera tomado sus mues-
tras en un afio en que se formaron claros de luz cerca de
los &rboles paternos, habria encontrado que las plantulas
sobrevivian mejor cerca de ellos. Por otro lado, la necesi-
dad de diseminar semillas en los claros de luz favorece
una diseminacién mds efectiva de semillas (Augspurger,
1984), y puede ser que esta diseminacién acentte la di-
versidad en un bosque en que las plantulas de otras espe-
cies sufren fuera de toda proporcién si se encuentran
cerca, una de otra o de los &rboles paternos.

Es facil encontrar multiples ejemplos de mayor morta-
lidad en la cercania de los arboles paternos o de las plan-
tulas hermanas, y también ejemplos que demuestran que
las plantulas hermanas estan protegidas si forman parte
de una poblacién densa (Burgess, 1975). ;Cudnto contri-
buye el consumo diferencial de plintulas agrupadas a la
diversidad de los 4rboles?

Elestudio de diseminacién de semillas y supervivencia
de plantulas en nueve arboles de nueve especies disemi-
nadas por el viento, efectuado por Augspurger (1984),
representa un enfoque a este interrogante. En tres espe-
cies, la mortalidad en las cercanfas del drbol paterno fue lo
suficientemente alta para que 4rboles de otras especies
pudieran crecer entre los 4rboles paternos y sus descen-
dientes sobrevivientes. En otras tres, las plantulas sélo

¢Por qué hay tantas clases de drboles tropicales?
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sobrevivieron en claros de luz.

Elestudio de regeneracién de plantulas en dos bosques
himedos australianos llevado a cabo por Connell, Tracey
y Webb (1984) representa otro enfoque a la cuestién. Ellos
se preguntaron si las especies escasas de drboles deriva-
ban alguna ventaja reproductora de su escasez. Encontra-
ron que, en general, las plantulas sufrian mayor mortali-
dad cuando los drboles mds préximos eran coespecificos,
aunque Jos drboles j6venes no eran afectados. Desafortu-
nadamente no fue posible juzgar si la mayor mortalidad
de las plantulas cercanas a sus coespecificos era suficiente
para mantener la diversidad de los 4rboles. Connell y
otros investigadores (1984) también encontraron que en-
tre los drboles del sotobosque y del “subdosel”, las espe-
cies més escasas se reproducfan mejor (més pléntulas
producidas por adulto, que sobrevivian varios meses).
Este resultado implica un verdadero desequilibrio de la
abundancia de 4rboles del sotobosque y del subdosel; la
versién del equilibrio de la hipdtesis de Janzen sélo im-
plica que una especie dada se reproduce con mayor éxito
en la medida en que sea escasa, 1o que también implica
que, en equilibrio, cada especie lograré reponerse reem-
plazando apenas el grado de abundancia que sus enemi-
gos naturales le permitan, y la abundancia y el éxito
reproductor de las diferentes especies no se correlaciona-
ran.

Connell y otros investigadores (1984) no encontraron
tal correlacién entre la abundancia y la tasa de reproduc-
cién de los drboles del dosel. Es posible que este resultado
s6lo implique que la abundancia de estos &rboles ya se
encuentra en equilibrio. Por otro lado, la composicién de
especies de los drboles del dosel del bosque humedo aus-
traliano refleja el tipo de hébitat, mientras que alli, los
arboles de sotobosque no lo hacen (Webb y otros, 1970).
Ashton no cree que los depredadores de semillas acen-
tden la diversidad de dipterocarpéaceas, los principales
arboles de dosel de Malasia, pues sus “depredadores son
bien conocidos y ni siquiera a nivel genérico son especifi-
cos.” (Ashton, 1977, p. 694); también cree que las catego-
rias taxonémicas estrechamente emparentadas de arboles
de dosel son ecotipicamente diferentes respecto al sitio,
fisonomfa o fisiologia (Ashton, 1977, p. 697). Lo mismo
puede ocurrir en otros bosques tropicales.

E. Explosién de insectos y diversidad de
los arboles

No sabemos cuanto contribuyen las explosiones de insec-
tos defoliadores a la diversidad de arboles. Sin duda, su
aporte es importante. Las explosiones de insectos con
frecuencia defolian extensamente especies o grupos de
especies de drboles tropicales (Smith, en este volumen;
Janzen, 1981, 1984). Al duplicarse o triplicarse la cantidad
de luz que una pléntula recibe, pueden aumentar sus
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perspectivas de supervivencia y crecimiento (Howe,
Schupp y Westley, 1985). Por lo tanto, tales explosiones
deben favorecer el crecimiento de especies inmunes a
tales insectos.

F. Cosechas intermitentes de semillas y
diversidad de arboles

Janzen (1971, 1974) ha propuesto que la produccién inter-
mitente de grandes cosechas de semillas protege mejor de
los depredadores de semillas que la produccién de cose-
chas anuales mas pequefias. Aun cuando miembros dife-
rentes de la misma especie fructifiquen asincrénicamente,
la fructificacién intermitente tiene dos ventajas. Primero,
impide que los 4rboles acumulen su propia poblacién
residente de consumidores especializados de semillas,
obligando asf a los depredadores de semillas a desplazar-
se a otros arboles para encontrar alimentos en los afios en
que no fructifican. Segundo, al acumular recursos por
varios afios antes de reproducirse, cuando se reproducen,
pueden producir méas frutos que los que sus depredadores
pueden comer (Janzen, 1975a). Janzen (1971, 1972) argu-
menta que los drboles de Cassia grandis y Sterculia apetala,
dos especies que tienen depredadores efectivos de semi-
llas, disminuyen sus pérdidas porque fructifican en afios
alternos. Sin embargo, la evidencia mds reveladora que
Janzen (1975b) ha presentado es la comparacidén del ciclo
reproductor del drbol de Hymenaea courbaril en Costa Rica,
donde tiene un depredador de semillas efectivo, con la
reproduccién del mismo 4rbol en Puerto Rico, donde no
tiene depredadores de semillas. En los bosques de Costa
Rica, del lado del Pacifico, Hymenaea courbaril no produce
frutos antes de que su tronco alcance 50 cm de didmetro;
entonces produce una cosecha de 100 a 500 vainas de
semillas cada tres o cinco afios. De 30 a 100 de estas vainas
son destruidas por el gorgojo curculiénido Rhinochenus.
Parece como si un 4rbol esperara hasta poder producir
una gran cosecha de frutos, porque si se reproduce antes,
los gorgojos consumen toda su cosecha. En Puerto Rico,
donde no hay gorgojos, los arboles de Hymenaea courbaril
tienden a producir frutos cuando su tronco alcanza 10 cm
de didmetro, y luego se reproducen todos los afios; los
drboles pequefios producen de 10 a 30 vainas cada uno, y
los grandes, de 200 a 300. Parece que los depredadores de
semillas son el factor de seleccién que causa la reprod uc-
cién intermitente que les permite a los drboles jévenes de
otro tipo, presumiblemente de otras especies, ocupar cla-
r0s cerca de un drbol de Hymenaea en los afios en que éste
no produce semillas.

G. Variabilidad ambiental y coexistencia

En la seccién anterior vimos que la impredictibilidad o la
irregularidad de las cosechas de fruto puede servir para
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disminuir las pérdidas ocasionadas por los depredadores
desemillas. Dicha irregularidad se puede lograr por medio
de mayor sensibilidad en las respuestas a las variaciones
ambientales que ocurren de un afio a otro. Supongamos
ahora que la produccién anual de pladntulas per capita de
cada especie varia en forma diferente en afios sucesivos en
respuesta a las variaciones ambientales. Como los arboles
viven mucho tiempo, la poblacién de una especie dada
disminuye sélo ligeramente en los afios en que no se
reproduce, pero una especie escasa que se reproduzca con
éxito en el afio en que la mayorfa de sus competidores lo
hacen en forma deficiente, puede duplicarse o triplicarse
con facilidad, para compensar muchos aflos de reproduc-
cion deficiente. Chesson y Warner (1981) sefialaron que
como la respuesta diferencial de reproduccién a las varia-
ciones ambientales les da la mayor ventaja a las especies
escasas, estas diferencias pueden acentuar la diversidad
de especies.

La idea de Chesson y Warner es muy atractiva. Los
arboles tropicales muestran marcadas diferencias en los
polinizadores que atraen, los medios que usan para dise-
minar y defender sus semillas, y el régimen de precipita-
cién que mds les conviene para la produccién de flores y
frutos (Augspurger, en este volumen; Foster, en este vo-
lumen; Howe, en este volumen). Es como si la novedad
misma fuera premiada. Cada una de estas diferencias
afecta la respuesta del éxito reproductivo a las variaciones
ambientales. En efecto, en la isla de Barro Colorado, la
produccién de semillas de las diferentes especies de arbo-
les varia en forma diferente de un afio a otro (Cuadro 4).

La respuesta reproductiva diferencial a los cambios
ambientales parece influir mucho menos en la conserva-
cién de la diversidad, que el consumo diferencial de se-
millas y plantulas que se encuentran cerca de los arboles
paternos. Sin embargo, las diferencias aleatorias de la
respuesta a los cambios ambientales parecen ser casi tan
efectivas para la conservacién de la diversidad como la
clara segregacion temporal de la reproduccién (ver apén-
dice de esta seccidn). En la medida en que los consumido-
res especializados de semillas favorecen la reproduccién
intermitente de las especies que comen, la seleccién resul-
tante puede hacer que dichas especies respondan en for-
mas diferentes a los cambios ambientales. Esta respuesta
proporciona otra ventaja, que puede ser decisiva para el
destino de algunas especies escasas.

II. EXPLICACIONES HISTORICAS DE
LA DIVERSIDAD DE LOS ARBOLES

¢Hay mayor diversidad en el trépico porque la ausencia
de catdstrofes le ha dado tiempo a la diversidad para
aumentar, 0 porque la especiacién es mds rapida allf, asi
que la diversidad tropical aumenta con mayor rapidez?
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Cuadro 4. Caida de frutos de especies seleccionadas de drboles de la isla de Barro Colorado, en afios sucesivos.

Ano
Especie 1979 1980 1981 1982 1983 1984 1985
Dipteryx panamensis 11.8 32 18.6 29 134 6.4
Virola surinamensis 2082 8579 3990 5612 2420
Gustavia superba 6 2 10
Quararibea asterolepis 44 85 0 16 22
Faramea occidentalis — + + — +

Los datos de Dipteryx corresponden al niimero de frutos caidos por metro cuadrado de copa, y son de Glanz y otros (en este volumen); los
de Virola surinamensis corresponden a la cantidad mediana de frutos por arbol y son de una comunicacién personal de Henry Howe; los
datos de Gustavia superba corresponden a la cantidad media de frutos por arbol, medidos en 1982, y calculados en otros afios por medio
de comparacién de tasas de germinacién de plantulas con las de 1982, y son comunicacién personal de Victoria Sork; los datos de
Quararibea asterolepis representan el promedio de la cosecha anual de frutos maduros y no maduros en 9 trampas de fruto y se basan en las
trampas de frutos colocadas debajo de nueve arboles maduros; estos datos provienen del Programa de Ciencias Ambientales y fueron
suministrados por Donald Windsor. Los datos de Faramea occidentalis aparecen como + para los afos de caida abundante de frutos, y como
- para los afios de caida escasa de frutos; la produccién escasa de frutos es por lo menos un orden de magnitud inferior que la produccién
abundante. Los datos de Faramea son comunicacién personal de Eugene Schupp.

A. Diversidad tropical y ausencia de
catastrofes

Fischer (1960) argumenté que la gran diversidad de la
flora y la fauna tropicales se debe a que no han sido
sometidas a tantas extinciones catastréficas en el pasado
como sus contrapartes de zona templada. Fischer crefa
que los habitats himedos tropicales eran méas perdurables
y estables porque:

1) El clima tropical es predominante en todo el mundo,
inclusive ahora (cf. Terborgh, 1973).

2) Las condiciones hlimedas tropicales casi siempre
estuvieron més generalizadas en el pasado que ahora
(Dorf, 1960).

Cuando propusieron un ciclo de 32 millones de afios
para la diversidad de organismos de altamar, Fischer y
Arthur (1977) mostraron que estas fluctuaciones de diver-
sidad ocurrian en correlacién con la severidad y estacio-
nalidad del clima cerca de los polos. La evidencia presen-
tada por ellos sugirié que, en efecto, las condiciones tro-
picales eran mucho mds permanentes, mientras que los
climas de zona templada eran temporales, quizas dema-
siado effmeros para permitir la evolucién de una gran
diversidad de plantas y animales apropiados.

Estudios mds recientes sugieren que el clima de las
regiones tropicales puede ser notablemente inestable. Hoy
dia, las dunas de arena y los desiertos asociados cubren
cerca del 10% de la tierra entre los 30° N y los 30° S, pero
hace 18.000 afios, cubrian el 50% de esta zona, y los bos-
ques himedos y sabanas sélo eran una franja ecuatorial
angosta (Sarntheim, 1978). Hace 11.000 afios, la vegeta-
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cién de las tierras bajas de Guatemala consistia de mato-
rrales de juniperos y sabanas; los bosques hiimedos que
hoy dfa cubren esa zona han surgido desde entonces, y su
origen es practicamente desconocido (Leyden, 1984).

Durante el pleistoceno, tales cambios del clima tropical
estaban asociados a las glaciaciones polares (Livingstone,
1975), que a su vez reflejan los cambios ciclicos de la érbita
de la Tierra alrededor del Sol (Hays y otros, 1976). Estos
ciclos orbitales afectan la distribucién de la energfa solar
sobre la superficie terrestre. La Tierra rota sobre un eje que
no es perpendicular al plano de la drbita terrestre y se
desviaen unédngulo que hoy diaesde 23 1/2°, y que varia
entre 22.1° y 24.5°, segiin un ciclo de 41.000 afios (Kerr,
1978). A mayor “oblicuidad” del eje de rotacién, mayor la
diferencia entre invierno y verano. El eje de rotacién de la
Tierra también gira sobre la vertical una vez cada 21.000
afios, produciendo alternaciones ciclicas en el hemisferio
que se inclina hacia el Sol cuando la Tierra estd més cerca
de él. La 6rbita de la Tierra varia desde el circulo hasta la
elipse con una longitud superior a su anchura en el 3%, en
perfodos de 100.000 a 400.000 afios, lo que produce leves
diferencias en la energia total que la Tierra recibe del Sol
cada afio (Kerr, 1983), y modula el efecto de los otros
ciclos.

Estas variaciones ciclicas de la drbita terrestre con fre-
cuencia han ocasionado cambios ciclicos del clima. En la
altima parte del periodo tridsico, hace méas de 200 millo-
nes de afios, una gran cadena de lagos, semejantes a los
que existen hoy en el Africa oriental, aparecian desde
Virginia hasta Nueva Escocia. A juzgar por las “varvas”
anuales de los sedimentos, estos lagos se redujeron consi-
derablemente o se secaron del todo cada 21.800 arios, y



después se llenaron de nuevo. Su profundidad méxima
varié en ciclos de 101.400 y 418.000 afios (Olsen, 1984).
Cuando comenzaron a llenarse de nuevo, a su alrededor
crecia una especie de conifera; a medida que se llenaron,
la flora de los alrededores se diversificd; aparecieron he-
lechos, cicadaceas y equisetales que desaparecieron cuan-
do los lagos se secaron otra vez (Olsen y otros 1978); los
niveles del lago presumiblemente reflejaban el clima. Es-
tos ciclos continuaron por cuarenta y cinco millones de
afios, hasta ya entrado el jurdsico (McCune y otros 1984).

Las rocas calizas del triasico halladas en una ciénaga
tropical de los Alpes, sugieren una oscilacién de 15 m del
nivel del mar en periodos de 20.000 y 100.000 afios, lo que
quizds refleje la remocidn y liberacién de agua de mar por
glaciaciones lejanas (Fischer, 1964, 1975, 1982). Los dep¢6-
sitos de carbonatos en las calizas peldgicas de Italia regis-
tran uno o varios ciclos de 20.000 a 100.000 arfios, que
perduraron durante sesenta millones de afios, desde me-
diados del cretdcico hasta terminar el eoceno. Estos ciclos
pueden reflejar un ciclo de productividad organica domi-
nada por el clima, y/o pueden también, o en su lugar,
reflejar ciclos de la proporcién de esqueletos de carbonato
de microorganismos peldgicos que se disolvieron antes de
fosilizarse (Arthur y Fischer, 1977).

A fines del precimbrico y comienzos del cdmbrico
aparecieron otros ciclos que reflejaban variaciones de la
Orbita terrestre durante una época de marcadas glaciacio-
nes: durante el carbonifero, al comienzo de otra semejante
y en el cretdceo (Fischer, 1982, 1984). En suma, estos ciclos
aparecen con frecuencia en los registros de f{dsiles y, al
menos algunos, influyeron drasticamente en el clima. Los
climas tropicales probablemente son sometidos a menos
catastrofes causadas por los cambios de clima que los
habitats que se encuentran mds cerca de los polos; des-
pués de todo, una glaciacién es mas destructiva que una
sequia, pero no hay razén para suponer que los habitats
tropicales hayan sido inmunes a los cambios violentos de
clima.

B. Sequia ciclica y especiacién
en el trépico

Mas recientemente, Haffer (1969, 1974), Vuilleumier (1971)
y Prance (1982) han propuesto que la diversidad de espe-
cies es tan grande en la Amazonia y otros ambientes de
bosque hiimedo, porque la sequfas recurrentes del pleis-
toceno restringieron periédicamente al bosque himedo y
a su'fauna a refugios aislados. Probablemente, las pobla-
ciones se diferenciaron en su aislamiento, a veces hasta tal
punto que cuando se diseminaron durante el siguiente
periodo lluvioso y se mezclaron con sus antiguos parien-
tes, éstos no los reconocieron como parientes y rehusaron
aparearse con ellos, o si lo hicieron, los hibridos resultan-
tes fueron tan inferiores, que la seleccién favoreci6 el
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apareamiento con individuos del mismo refugio. La con-
secuencia de cualquiera de estas alternativas seria la es-
peciacién. En efecto, Haffer y Prance le atribuyen la di-
versidad biolégica del trépico a la inestabilidad del clima.

Sin embargo, se duda sobre los medios utilizados por
Haffer (1969), Prance (1982) y otros para identificar los
refugios a los que se retiraron el bosque hiimedo y su
fauna en los perfodos de sequia; los mismos métodos
llevaron a conclusiones erréneas sobre la existencia y lo-
calizacién de refugios contra la glaciacién en América del
Norte (Livingstone, 1982). Lo que es mas importante, tales
ciclos climaticos no parecen ser condicién necesaria para
la diversidad tropical. Los drboles son igualmente diver-
sos en Nueva Guinea, donde el bosque hiimedo no fue
restringido periédicamente a refugios aislados (Walker,
1982), como el amazénico. Esto no nos deberia sorpren-
der; las poblaciones aisladas no necesariamente divergen
(Ehrlich y Raven, 1969), ni los diferentes sectores de una
poblacién de distribucién continua, dejan, por esto, de
divergir (Endler, 1977).

C. Polinizadores, seleccion sexual y
especiacion en los bosques tropicales

La variedad de polinizadores disponibles en los bosques
tropicales podria facilitar la especiacién de las plantas allf,
ofreciéndoles mayor seleccién sexual o sea, que les ofrece
mayor variedad de medios por los que las plantas pueden
competir para fertilizar los 6vulos de plantas coespecifi-
cas. La seleccién sexual parece causar divergencias rapi-
das entre poblaciones animales aisladas (Eberhard, 1985).
La seleccién sexual sobre los polinizadores mismos po-
dria ampliar la tasa de divergencia de las poblaciones
tropicales (Kiester, Lande y Schemske, 1984). Esta posibi-
lidad ha recibido poca atencién pero, con toda probabili-
dad, estos mecanismos desempefian un papel mds impor-
tante en la diversificacién de plantas vegetales que la
restriccién peridédica de poblaciones vegetales a refugios
aislados.

11l. UNA HIPOTESIS NULA DE LA
DIVERSIDAD DE LOS ARBOLES
TROPICALESS)

Como se puede deducir inclusive de esta revisién selecta,
no existe un consenso claro de por qué hay tantos tipos de
arboles tropicales. Algunos creen que se debe a la canti-
dad deespecies que pueden coexistir; otros, que se debe al
tiempo o a la oportunidad que la fauna y flora tuvieron
para diversificarse. Algunos piensan que las plantas se
diversifican principalmente respecto a las condiciones fi-
sicas que prefieren; otros, que la presion de las plagas
desemperfia un papel preponderante en la conservacién
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% menores que los esperados de una tasa de especiacién
1/2 x 1077, que es consistente con la diversidad
amazénica en general, y seis veces menor que los espera-
dos de una tasa de especiacién u de 1/2 x 10-°. La desvia-
cién principal entre la realidad y la hip6tesis nula parece
ser la diversidad inesperadamente elevada de muchos
bosques. Es como si la consecuencia principal de las dife-
rencias entre especies fuefa una ventaja para la novedad,
que hace que muchas especies nuevas tengan probabili-
dades mucho mayores de sobrevivir que las esperadas del
azar.
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