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Abstract: Seed germination and seedling survival and growth in swamps dominated by palms Raphia tae-
digera (Arecaceae) in Tortuguero plains, Costa Rica. In the marshes dominated by palms, seeds face anaero-
bic substrates and long flooding periods. Some tree species are capable of growing both in flooded swamps and
in areas with lower influence of the flood. I studied the potential settlement of various tree species in different
macrohabitats in the Tortuguero floodplain using three experiments: (1) Manicaria saccifera and Raphia tae-
digera seed germination in palm-swamps and forests of slopes; (2) germination of R. taedigera seeds along a
microtopographic gradient; and (3) seed germination and seedling height growth of six woody species (Dipteryx
oleifera, Pterocarpus officinalis, Prioria copaifera, Pentaclethra macroloba, Carapa guianensis and Crudia
acuminata) and two palms (R. taedigera and Manicaria saccifera) under different forest and swamp habitats. In
the first experiment, I found that the palms germinated much earlier in the slope forest than in the palm-swamp.
In the second experiment, in drier plots (less effect of flooding) germination began earlier than in the more
humid plots. In the third experiment, woody species germinated faster than the studied palms, and some species
do not tolerate flooded areas (marshes and swamps), so they cannot germinate or survive in them. Other woody
species were removed from the slope forest, probably due to seed predators. Based on the presence or absence
of these species in the environment of study were divided into: (1) obliged swamp species (R. taedigera and M.
saccifera), (2) swamp intolerant (D. oleifera), and (3) facultative wetland species (P. officinalis, P. copaifera, P.
macroloba, C. guianensis). Crudia acuminata does not seem to follow any of these categories. Rev. Biol. Trop.
61 (Suppl. 1): 47-66. Epub 2013 September 01.
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En pantanos dominados por palmas de la
region tropical (Myers 2013a), la germinacion
de semillas es amenazada por la baja concen-
tracion de oxigeno en sustratos anaerobicos y la
inmersion durante los periodos de inundacion.
Por otro lado, las condiciones de inundacion
pueden favorecen la sobrevivencia de semillas
al suprimir o reducir su depredacion en los
pantanos anegados (Myers 2013b). Estas ven-
tajas, sin embargo, podrian ser anuladas si las
semillas carecen de mecanismos para alcanzar
sitios elevados que prevengan la inmersion, o
no encuentran condiciones propicias para su
germinacion o para el crecimiento y supervi-
vencia de las plantulas.

Asi, mientras que el flujo de agua dispersa
las semillas flotantes, las especies con semillas
pesadas se enfrentan a problemas de difusion
y establecimiento en pantanos anegados. Por
ello, especies como la palma de yolillo Raphia
taedigera, que suele dominar este tipo de pan-
tanos en la region Neotropical (Myers 2013a),
poseen semillas pesadas que requieren cierto
nivel de tolerancia al hidroperiodo.

El establecimiento de semillas en sitios
elevados, tanto dentro del pantano como en los
bosques de ladera adyacentes, demanda meca-
nismos para evitar la depredacion (germina-
cion rapida, semillas toxicas, dispersion rapida,
produccion abundante y sincronizada de las
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semillas, etc.) y capacidad competitiva (e.g.
tolerancia a la sombra, crecimiento rapido).
Ello explica que algunas especies colonizado-
ras sean capaces de crecer tanto en los pantanos
como en zonas mas elevadas no inundables.

Janzen (1970, 1974, 1978) describe las
adaptaciones de semillas de especies arboreas
en bosques tropicales para escapar de sus
consumidores y atribuyd la abundancia y la
distribucion de algunas especies de arboles
principalmente a la influencia de la depre-
dacion de semillas. Sin embargo, muy pocos
trabajos se han realizado en pantanos y otros
humedales tropicales sobre el comportamiento
de las semillas de especies colonizadoras y el
establecimiento de sus plantulas. Rabinowitz
(1978a) estudio la dispersion y el estableci-
miento inicial de cuatro especies de manglar y
atribuyo los patrones de zonacion a diferencias
en la dispersion de propagulos en esos hume-
dales costeros.

En las llanuras de Tortuguero (noreste
de Costa Rica) una variedad de ambientes de
bosque y pantanos se entremezclan para formar
el rico mosaico de hébitats que caracteriza la
region: bosques de ladera, marjales herbaceos,
pantanos arbéreos dominados por palma real
Manicaria saccifera y pantanos dominados
por palmas del yolillo R. faedigera. Estos
ultimos, conocidos localmente como yolilla-
les, experimentan prolongados hidroperiodos
a lo largo del afo y son ideales para estudiar
el efecto que la inundacion tiene en el asen-
tamiento de especies arbdreas y para evaluar
el papel de la dispersion en la composicion de
especies floristicas.

En este trabajo, describo tres ensayos reali-
zados en los pantanos dominados por palmas y
ambientes aledafios en las llanuras de Tortugue-
ro para: (1) evaluar la germinacion de semillas
de palmas que dominan pantanos inundables
bajo una variedad de condiciones, (2) determi-
nar qué ocurre si las barreras biogeograficas y
ecologicas son superadas, al introducir semillas
en ambientes donde los individuos maduros
son escasos o ausentes y (3) sortear la etapa
critica de germinacion en una diversidad de
lugares con plantulas trasplantadas.

MATERIALES Y METODOS

Sitios de estudio: En febrero de 1978 se
establecio un estudio de germinacion de semi-
llas en cuatro tipos de habitat en la region de
Tortuguero (noreste de Costa Rica, Fig. 1). Los
cuatro sitios de estudio se muestran en Fig. 1 y
se detallan a continuacion:

1. Pantano dominado por R. taedigera o
yolillal del Rio Penitencia: Este hume-
dal posee una extension de 1 330ha y es
nutrido por el Rio Penitencia. La zona
visitada se ubica entre las coordena-
das 10°35°25.25” N, 83°34°14.23” W y
10°35°8.33” N, 83°34°11.53” W. La vege-
tacion del humedal es predominantemen-
te R. taedigera, aunque algunas especies
lefiosas como P. macroloba y P. copaifera
pueden ser observadas con facilidad. El
humedal usualmente permanece inundado.

2. Yolillal en el dique del Rio Penitencia: Este
sitio estd ubicado entre las mismas coorde-
nadas del sitio anterior y consiste en parte
del mismo humedal dominado por yolillo
R. taedigera. Debido a la carga sedimenta-
ria del rio Penitencia, el humedal presenta
areas mas elevadas donde se ha depositado
material que actian como diques natura-
les. Los suelos son arcillas aluviales bajas
en materia organica, pero en el dique hay
menor efecto de la inundacion.

3. Claro del bosque de ladera del Cerro Tor-
tuguero: Consiste en un pequefio claro en
la ladera (~50m elevacion) del Cerro Tor-
tuguero (10°35°29.72” N, 83°31°32.58”
W). Este cerro tiene una elevacion maxi-
ma de 119m. Los suelos de esta pequefia
pendiente estan mejor drenados que las
zonas de inundacion aledafias y la cober-
tura vegetal corresponde a bosque tropi-
cal humedo (Holdridge et al. 1971) de
zonas de bajura.

4. Pantano dominado por palma real M.

saccifera, al este de Cario Palma (entre las
coordenadas 10°35’35” N - 10°36°37” Ny
83°32°50” - 83°32°21” W): Consiste en un
humedal oligotrofico de 8 215ha bordeado
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Fig. 1. Sitios de estudio en la region de Tortuguero, noreste de Costa Rica.
Fig. 1. Study sites in the Tortuguero region, northeastern Costa Rica.

por rio Penitencia, los Cerros del Coronel,
Laguna Samay vy la franja de la costa Cari-
be. El humedal es alimentado principal-
mente por lluvia, aunque es drenado por
Cafio Palma, un canal de aguas oscuras.
La vegetacion predominante del humedal
consiste en palma real M. saccifera, aun-
que otras especies como R. taedigera se
encuentran en depresiones del terreno y
algunas especies leflosas (principalmente
Pentaclethra macroloba) son observables
en las zonas mas elevadas. La acumulacion
de materia organica ocurre en areas pobre-
mente drenadas.

5. Marjal herbdaceo y pantano de yolillo
de Canio Mora: El humedal se ubica
entre las coordenadas (10°31°44.96”
N, 83°31°17.92” W y 10°31°41.03” N,
83°31°19.22” W) y consiste en un area de
marjal herbaceo y una seccion de yolillal
dominado por R. taedigera (~30ha) que lo
rodea y se degrada hasta un bosque inun-
dado mixto con algunas especies lefiosas
como P. macroloba. El humedal es ali-
mentado principalmente por una quebrada,
que se origina en la cuenca superior de

las planicies de inundacién y tiene cargas
moderadas de sedimentos.

Experimento 1. Germinacién de semi-
llas de Raphia taedigera 'y de Manicaria sac-
cifera en pantanos inundables y en el bosque
de ladera: Se establecieron dos parcelas de 2
x 2m en cada uno de los siguientes sitios: (1)
el yolillal del Rio Penitencia, (2) el yolillal en
el dique del Rio Penitencia, y (3) un claro en
el bosque de ladera de Cerro Tortuguero (Fig.
1). En cada parcela se sembraron 500 semillas
de R. taedigera. Las semillas del bosque de
ladera fueron enterradas justo por debajo de la
superficie del suelo. En el pantano se sembra-
ron sobre el suelo pero en poco tiempo desapa-
recieron al enterrarse en el fango. En el dique
se empujaron las semillas dentro del sedimento
hasta que solo su superficie superior quedd
expuesta, aunque algunas acabaron cubiertas
por sedimentos. La germinacion de las semillas
se registro a los 315 dias.

De forma similar, se establecieron otras
dos parcelas de 2x2m en el pantano de M. sac-
cifera y dos en el claro del bosque de ladera.
Se sembraron 500 semillas de M. saccifera

(©DOOO) Rev. Biol. Trop. (Int. J. Trop. Biol. ISSN-0034-7744) Vol. 61 (Suppl. 1): 47-66, September 2013 49



en cada una de estas parcelas. Para evitar la
dispersion de semillas flotantes en el pantano,
las semillas de M. saccifera fueron empujadas
hacia el interior del suelo hasta quedar com-
pletamente enterradas. Para evitar la deseca-
cion, las del bosque de ladera también fueron
completamente enterradas. Los niveles de agua
en todas las parcelas del pantano correspondie-
ron a los registrados en mediciones cercanas
empleando una regla de niveles. El nimero de
inundaciones y la extension de cada periodo de
inundacion se estimaron para cada parcela.

Experimento 2. Germinacion de Raphia
taedigera a lo largo de un gradiente micro-
topografico: En el dique del Rio Penitencia,
se establecieron cuatro parcelas de 2x2m a lo
largo de una linea perpendicular al rio. La pri-
mera parcela se ubico en el punto mas elevado
del dique cerca del margen del rio. Cada una
de las sucesivas parcelas se colocaba 15cm por
debajo de la anterior hacia abajo en la pendien-
te del dique, siendo la diferencia de elevacion
entre la primera parcela y la cuarta de 45cm. Se
semi-enterraron 500 semillas de R. taedigera
en el suelo en cada parcela. El nimero de semi-
llas germinadas se contaron 16 veces durante
los siguientes 266 dias, pero no se registro
mortalidad en plantulas. El lugar fue revisado
17 meses después de los 266 dias y las plantu-
las fueron contadas otra vez. El nivel del agua
se midi6 cada vez que se revisaba una parcela y
las medidas se correlacionaron con el indicador
de niveles establecido en una parcela cercana.
Ademas se estimo el porcentaje de tiempo que
cada parcela pasaba inundada.

En cada una de las cuatro parcelas, otras
500 semillas fueron enterradas en la hojarasca
que cubre monticulos naturales formados en la
base de las macollas de R. faedigera. Los cua-
tro monticulos fueron revisados con la misma
regularidad que las parcelas y se anotaron las
mismas variables respuesta.

Experimento 3. Siembras reciprocas y
trasplantes de plantulas: Empleando siem-
bras de prueba, la germinacion de semillas y
el crecimiento y supervivencia de plantulas de

ocho especies comunes de arboles de pantano
fueron comparadas bajo condiciones de habitat
distintas. Las ocho especies listadas abajo,
todas ellas comunes en los pantanos del area,
fueron seleccionadas con el objetivo de incluir
especies representativas con un amplio espec-
tro de requerimientos ecoldgicos y adaptacio-
nes a las inundaciones.

a. Pentaclethra macroloba (Mimosaceae) es
el arbol dicotiledébneo mas comun en el
area, donde puede observarse en bosque de
ladera, terrazas aluviales y en una variedad
de lugares pantanosos. En estos ultimos
ambientes, la caida de arboles de P macro-
loba son comunes y pueden ser debidas
a los sistemas radicales someros de esta
especie. Brotes epicormicos a lo largo de
los troncos caidos crean numerosos tallos
donde solo existia uno originalmente. Las
vainas de las semillas se abren explosiva-
mente, lanzando las semillas a distancias
considerables. Las semillas flotan pero no
pueden soportar inmersiones prolongadas.
Se secan rapidamente si quedan expuestas.

b. Dipteryx oleifera (=Dipteryx panamensis)
(Papilionaceae) es un emergente comun
en bosques de terrazas aluviales sujetas a
inundaciones poco frecuentes pero donde
el nivel fredtico puede estar a menos de
un metro por debajo de la superficie. No
fue observada en suelos residuales ni de
bosque de ladera ni de pantanos. El fruto
es una drupa con un fino ectocarpo y su
mesocarpo y endocarpo son gruesos y
densos. Su semilla no flota.

c. Prioria copaifera (Caesalpiniaceae) forma
crecimientos monoespecificos en suelos
aluviales que se inundan periodicamente,
pero no se encuentran en suelos permanen-
temente inundados a menos que el agua
esté corriendo. También se encuentra en el
bosque de ladera en Cerro Tortuguero. La
diaspora flota.

d. Pterocarpus officinalis (Papilionaceae)
forma una hilera pura a lo largo de la ori-
lla de lagunas que estan frecuentemente
inundadas con aguas ligeramente salobres.
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También se encuentra bordeando marjales
herbaceos, incluso de forma individual y
aislada en el interior de ellos, en yolilla-
les, pantanos de M. saccifera, y bosques
mixtos en terrazas aluviales bajas. No
fue observada en los bosques de ladera
de Cerro Tortugero, pero Holdrige ef al.
(1971) la incluyeron como componente de
bosques similares. Su fruto de una o dos
semillas, se seca, formando una estructura
tipo samara alada que protege la semilla de
la desecacion y del agua salada y le permi-
te flotar.

e. Crudia acuminata (Caesalpiniaceae) es un
pequeiio arbol comiinmente encontrado a
lo largo de las orillas de los rios y arroyos.
No se encuentra en suelos permanente-
mente inundados ni en los bosques de lade-
ra, y nunca aparece lejos de las orillas de
los rios. Las grandes semillas son huecas
y flotan.

f.  Carapa guianensis (Meliaceae) es comun
en pantanos de M. saccifera y en terrazas
aluviales pobremente drenadas. No fue
observada en el bosque de ladera del Cerro
Tortuguero, pero Holdridge et al. (1971)
la incluy6 como ocurrente en el bosque de
ladera de Cerro Sarote, 20km al noroeste
de Tortuguero. Las grandes semillas tienen
un endospermo de baja densidad que le
permite flotar.

g.  Manicaria saccifera (Arecaceae) forma un
sotobosque practicamente puro en cuencas
de humedales de agua dulce que estan
dominados por varias especies de arboles
dicotiledoneos. Es frecuentemente encon-
trada mezclada con R. taedigera y en
depresiones o a lo largo de canales en
bosques de pantano dicotiledoneos mixtos.
Siempre se encuentra en el sotobosque y
nunca aparece en el bosque de ladera ni
en lugares donde el drenaje se encuentra
libre de obstaculos. Las semillas redondas
y huecas flotan.

h. Raphia taedigera. (Arecaceae) forma cre-
cimientos monoespecificos en las partes
menos drenadas de cuencas y humedales
fluviales de agua dulce. También es comtn

formando hileras a lo largo de lagunas y
riberas. Las semillas oblongas son pesadas
y no flotan. La especie nunca se encuentra
en bosques de ladera o en suelos aluviales
bien drenados.

Siembras reciprocas: Se establecieron par-
celas de 16x16m en cuatro de los sitios de
estudio: (1) yolillal fluvial del Rio Penitencia,
(2) Pantano dominado por M. saccifera, (3)
bosque de ladera en Cerro Tortuguero, y (4)
marjal herbaceo de Cafio Mora.

En cada ambiente, se tratd de comparar las
respuestas de germinacion en parcelas alteradas
versus no alteradas. En el yolillal del Peniten-
cia, tres parcelas fueron establecidas. En una,
se cortaron hojas sobresalientes, mientras que
las otras dos parcelas no fueron alteradas. Una
de las parcelas no alteradas fue situada en la
parte alta del dique del rio, dandole un periodo
hidrico mas corto que a las otras dos parcelas.
En el pantano de M. saccifera dos parcelas fue-
ron asentadas y otras dos se establecieron en el
bosque de ladera. En ambos casos, una parcela
fue colocada en habitat no alterado, mientras
que las otras fueron situadas en areas adyacen-
tes que habian sido alteradas para agricultura.
Asi, el pantano de M. saccifera alterado habia
sido despejado para el cultivo de arroz y des-
pués abandonado, mientras que el area alterada
de bosque de ladera habia sido talada reciente-
mente. En el marjal herbaceo solo fue posible
establecer una parcela.

Cada parcela de 16x16m fue dividida en
64 celdas de 2x2m. Las diasporas de cada una
de las ocho especies fueron sembradas en cua-
tro celdas seleccionadas al azar en cada parcela.
En las dos parcelas de bosque de ladera, las
diasporas fueron enterradas justo por debajo de
la superficie del suelo. En todas las otras parce-
las fueron empujadas al interior del suelo, pero
no fueron cubiertas. El nimero de didsporas de
cada especie varié dependiendo de la disponi-
bilidad de semillas. Las siguientes cantidades
fueron usadas para cada parcela: R. taedigera
400, M. saccifera 400, P. macroloba 200, C.
guianensis 40, P. copaifera 200, P. officinalis
600, D. oleifera 100 y C. acuminata 100. Las
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celdas fueron sembradas entre finales de enero
y febrero de 1978. Las diasporas de P. copai-
fera y P. officinalis no estuvieron disponibles
hasta junio de ese mismo afio. La germinacion,
la supervivencia y el crecimiento de las semi-
llas fueron valorados en cada parcela durante
15 meses. Para las seis especies de dicotiledo-
neas, la altura fue empleada como medida de
crecimiento; para las dos especies de palmeras,
se empleo el numero de hojas producidas.

Antes de la siembra de las parcelas altera-
das y de la parcela de marjal, toda la vegetacion
existente en la celda fue cortada y retirada. En
cada una de estas parcelas, dos de las cuatro
celdas sembradas con cada especie fueron des-
yerbadas cada mes, dejando que las hierbas cre-
cieran libremente en las otras dos celdas. Las
medidas de nivel de agua en inundacién fueron
realizadas en varias parcelas adyacentes a las
parcelas sembradas. El porcentaje de tiempo
inundado, nivel de agua medio anual y rangos
de la fluctuacion del agua fueron determinados
para cada parcela.

Trasplantes de plantulas: Plantulas de las
ocho especies mencionadas anteriormente fue-
ron recolectadas en el campo, transportadas en
bolsas de plastico y plantadas en cuatro celdas
diferentes seleccionadas al azar entre las ocho
parcelas descritas en la seccion anterior. La
mortalidad inicial, especialmente en algunas de
las parcelas alteradas, fue elevada. Se hizo un
intento para establecer al menos cinco plantulas
en cada una de las cuatro celdas de cada par-
cela, aunque para algunas especies esto no fue
posible. Se les dio a las plantulas un periodo de
establecimiento de seis meses, tiempo al cual
hasta cinco plantulas en cada celda fueron mar-
cadas con una etiqueta de aluminio a la altura
registrada. Tras seis meses, la supervivencia y
el crecimiento de las plantulas fue anotado.

RESULTADOS

Experimento 1. Germinacién de semi-
llas de R. taedigera 'y de M. saccifera en pan-
tanos inundables y en el bosque de ladera:
Durante el periodo de 315 dias, no se registrd
germinacion de estas palmas en el yolillal del

Rio Penitencia. Las semillas en el bosque de
ladera empezaron a germinar a los 46 dias en
ambas parcelas y continuaron a una tasa estable
durante unos 150 dias (Fig. 2). Tras 285 dias,
el 40% de las semillas se habian convertido
en plantulas: una parcela tenia 283 plantulas y
la otra 113. En varias ocasiones las plantulas
fueron atacadas por hormigas Atfta sp. pero
en todos los casos respondieron con un nuevo
crecimiento de las hojas.

En la parcela del yolillal en el dique de
Penitencia, la germinacion no ocurrié hasta el
dia 141 (Fig. 2). La germinacion inicial tuvo
lugar el treintavo dia de un periodo sin inunda-
cion de 45 dias. Cuando la inundacion volvio,
la germinacion se hizo mas lenta. Durante el
siguiente periodo sin inundacién, una similar
latencia de 25 a 30 dias fue observada antes de
que la germinacion aumentara de nuevo. Una
vez iniciado este periodo, la germinacion total
en el pantano fue practicamente igual que en
el bosque de ladera: tras 314 dias una parcela
tenia 190 plantulas y la otra 167, para una ger-
minacion media del 35.7%.

En la parcela del pantano de M. saccifera
no se observd germinacion de semillas de M.
saccifera a lo largo de los 315 dias del periodo
de estudio. En el bosque de ladera se observo
germinacion en el dia 213 en ambas parcelas.
Durante el periodo de estudio, muchas de las
semillas fueron desenterradas y retiradas, pero
no se logré identificar al removedor. La ger-
minacion continu6 durante otros 92 dias, pero
las plantulas también fueron retiradas de las
parcelas. Los mayores numeros de plantulas
observadas en las dos parcelas en cualquier
momento fueron 14 y 10.

Experimento 2. Germinacion de R. fae-
digera a lo largo de un gradiente micro-
topografico: En la parcela situada a mayor
altura (#1, Fig. 3), que tuvo menor tiempo de
inundaciéon (25% del periodo de estudio), la
germinacion inicial de semillas de R. taedigera
ocurri6 en 117 dias. En la siguiente parcela,
situada gradiente abajo (inundada el 39% del
tiempo), las plantulas estuvieron presentes 17
dias antes (#2, Fig. 3). Sin embargo, en las
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Fig. 2. Germinacion de semillas de R. taedigera en el bosque de ladera y en el yolillal en el dique del Rio Penitencia. Las
semillas en el yolillal inundado no germinaron durante el periodo de estudio. Las barras sombreadas indican periodos en
que las parcelas de pantano estaban inundadas.

Fig. 2. Raphia taedigera seed germination in the slope forest and in the Raffia-swamp levee on Penitencia River. In the
flooded Raffia-swamp no seeds germinated during the study period. The shaded bars indicate that the swamp plots were
flooded.
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Fig. 3. Germinacion de semillas de R. taedigera en cuatro parcelas emplazadas a lo largo de un gradiente microtopografico
de creciente periodo hidrico (1=menor periodo, 4= mayor periodo). Nuimero de semillas, 500 por parcela.

Fig. 3. Raphia seeds germination on four plots located along a microtopographic gradient of increasing hydroperiod.
Number of seeds, 500 per plot.
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parcelas #3 y #4, inundadas el 60% y el 88%
del tiempo respectivamente, la germinacion
se retraso durante otros 90 dias. Las primeras
pléntulas aparecieron en la parcela #3 a los 193
dias y en la parcela #4 a los 195 dias.

La germinacion en las dos parcelas mas
humedas (#3 y #4) ocurri6 en enero, bien entra-
do un periodo largo de sequia inusual para esa
época. El suelo de las dos parcelas estaba toda-
via saturado, pero no habia agua estancada. Las
semillas que no se hundieron completamente
en el fango estaban parcialmente expuestas al
aire. Durante este tiempo se registré también
un incremento de germinacion en la parcela #2.
Las semillas en la parcela mas alta no respon-
dieron tan espectacularmente al periodo seco.

Excepto en la parcela #1, menos expuesta
al hidroperiodo, una reduccion de la germina-
cion de semillas de R. taedigera coincidio con
un incremento de la inundacién. Cuando una
observacion adicional fue llevada a cabo tras
785 dias (Fig. 4), se observo un incremento
espectacular del niimero de plantulas en la
parcela mas humeda y un incremento modesto
en la parcela #3. Aparentemente, la inunda-
cion retrasa la germinacion, pero no reduce su
potencial total.

En los monticulos adyacentes a cada par-
cela, no fue posible determinar diferencias en
el hidroperiodo, pero las semillas estuvieron

300
250
200

150

100

Numero de plantulas

50

1 2

menos sujetas a inmersion que aquellas sem-
bradas en las parcelas. La germinacion inicial
ocurri6 entre los 95 y los 112 dias en los cuatro
monticulos plantados (Fig. 5). A lo largo del
periodo de estudio las semillas y las plantulas
estuvieron sujetas a una lluvia constante de
desechos, hojarasca y materia, que en algunos
momentos fue fuerte y causdé mortalidad en
las plantulas. Tras 266 dias, ¢l monticulo en
la segunda parcela tuvo el mayor niimero de
plantulas (135). Todas las plantulas de la base
del monticulo en la tercera parcela se perdieron
cuando una inflorescencia completa y parte
de un tallo muerto cayeron sobre ellos (Fig.
5). Los monticulos de las otras tres parcelas
mostraron diferencias en la supervivencia de
las plantulas en el dia 266 (Fig. 6). Para el dia
785, solo unas pocas plantulas sobrevivieron
en el monticulo de la parcela #4, mientras
que ninguna quedaba en los monticulos de las
otras parcelas.

Experimento 3. Siembras reciprocas y
trasplantes de plantulas: La figura 7 muestra
los niveles de agua medios anuales para cada
parcela y los niveles maximos y minimos regis-
trados. Las dos localidades de yolillal estuvie-
ron inundadas la mayor parte del tiempo (Fig.
8). A pesar de que algunas celdas localizadas
en los monticulos de las bases de las macollas

266 dias

785 dias

3 4

Numero de parcela

menos inundado

mas inundado

Fig. 4. Presencia de plantulas tras 266 dias y 785 dias en parcelas emplazadas a lo largo de un gradiente microtopografico
de creciente periodo hidrico. Numero de semillas, 500 por parcela.
Fig. 4. Presence of seedlings after 266 days and after 785 days on plots located along a microtopographic gradient of

increasing hydroperiod. Number of seeds, 500 per plot.
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Fig. 5. Progresion temporal de la germinacion de R. faedigera en monticulos naturales en la base de cuatro agrupaciones de
yolillo en las parcelas estudiadas. Numero de semillas, 500 por agrupacion. La linea discontinua en la agrupacion nimero
3 indica 100% de mortalidad entre los 240-265 dias debido a la caida de desechos desde un tallo reproductivo moribundo.
Fig. 5. Time course of Raphia germination at the base of four Raphia clumps. Number of seeds, 500 per clump. Dashed line
on third clump indicates 100 percent mortality between 240 and 265 days due to litterfall from a dying reproductive stem.
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Base de los arboles

Fig. 6. Porcentaje de plantulas tras 266 dias y tras 785 dias en la base de 4 agrupaciones de Raphia. Numero de semillas,

500 por agrupacion.

Fig. 6. Presence of seedlings after 266 days and after 785 days at the bases of four Raphia clumps. Number of seeds 500

per clumps.

de R. taedigera estuvieron expuestos menos de
un 90% del tiempo, la mayoria de las celdas
estaban uniformemente inundadas. El periodo
de inundacion de la parcela del dique fue la
mitad que el de las dos parcelas del pantano.
La parcela del marjal estuvo inundada ligera-
mente mas de la mitad del tiempo. Las parcelas
menos inundadas fueron las del pantano de
M. saccifera.

Las dos parcelas en el yolillal de R. tae-
digera tuvieron las mayores fluctuaciones de
nivel del agua (Fig. 7); mientras que la parcela
alterada en el pantano de M. saccifera tuvo
la menor fluctuacion. Las parcelas de yolillal
estuvieron inundadas durante 258 dias conse-
cutivos (Cuadro 1), mientras que su periodo
mas largo sin inundacion fue de 10 dias. El
periodo mas largo de inundacion en la parcela
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Fig. 7. Nivel de agua medio anual y rangos para cada parcela de siembra y trasplante de semillas.
Fig. 7. Mean annual water levels and ranges for each of the seeding and seed transplant plots.
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Fig. 8. Porcentaje de tiempo que cada parcela de siembra y trasplante de semillas estuvo inundada.
Fig. 8. Percent time each of the seeding and seed transplant plots was flooded.

menos inundada (pantano de M. saccifera no
alterado) fue de 14 dias, y hubo un periodo de
no inundacién de 50 dias.

Crecimiento en las parcelas alteradas:
El cuadro 2 enumera las especies comunes
que crecieron en las parcelas alteradas. El
crecimiento en la parcela del bosque de ladera
fue rapido y al final del estudio la vegetacion
alcanzo6 de 2 a 3m de altura. El rebrote en la

parcela de M. saccifera crecid entre 0.5 a 1m
de alto, mientras que la vegetacion de marjal
respondio rapidamente y alcanzé su altura
original de 1 a 2m hacia el final del estudio.
En esta ultima parcela, el rebrote fue menos
denso que la vegetacion original. Por otro lado,
en la parcela de yolillal alterada el rebrote
fue escaso, excepto en los monticulos de R.
taedigera, donde la especie dominante fue el
helecho acuatico Ceratopteris pteriodioides.
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Sitio
Yolillal de R. taedigera
No alterado
Alterado
Dique
Pantano de M. saccifera
No alterado
Alterado
Marjal herbaceo
Bosque de ladera

CUADRO 1
Caracteristicas del periodo hidrico en las parcelas de siembra. El periodo de registro se extendié desde marzo 1978 hasta
marzo 1979 incluido

TABLE 1
Flooding characteristics on seeding plots. Recording period extended from March, 1978 through March, 1979

Numero de veces
inundado

14

15
15

Periodo mas largo
inundado (dias)

Periodo mas lago
no inundado (dias)

258 10
258 10
34 58
14 50
18 42
46 40

CUADRO 2
Plantas comunes en el rebrote en parcelas alteradas

TABLE 2
Common plants in regrowth on disturbed plots

Bosque de ladera

Paspalum conjugatum
Panicum trichoides
Solanum rugosum
Piper sp.

Sabicea sp.

Cordia spinescens

Clibadium sp.
Pityrogramma calomelanos
Trema micrantha

Cecropia obtusifolia
Phytolacca sp.

Luehea seemanni

Pantano de M. saccifera

Paspulum conjugatum
Panicum sp.

Pityrogramma calomelanos
Nephrolepis biserrata
Thelypteris serrulata
Acrostichum daneaefolium

Constegia sp.

Jusiaea latifolia
Clidamia capitellata
Rhynchospora corymbosa
Fuirena umbellate
Cyperus luzulae
Mariscus ligularis
Cecropia obtusifolia

Manicaria saccifera

Marjal herbaceo

Lasiacis procerrima
Panicum sp.
Ipomoea sp.
Solanum lancefolium

Scleria sp.

Calathea lagunae
Montricharida arborescens
Thalia geniculata

Cyperus giganteus

Previamente, antes de que las partes superiores
de las palmeras fueran cortadas, este helecho
no fue observado en la parcela.

Germinacion de semillas en distintos
ambientes: La germinacion de las semillas de
las especies estudiadas se detalla a continuacion.

a. P, macroloba: El tiempo de germinacion
medio fue de 33 dias. Las semillas en
el bosque de ladera alterado fueron las
que mas tardaron en germinar: 52 dias,
mientras que las del yolillal no alterado
tardaron unos 24 dias en germinar. En la
parcela del yolillal alterado no se registro
germinacion. El porcentaje de germinacion
fue mayor en el bosque de ladera alterado
(Cuadro 3) y mas de un 50 % de las semi-
llas que germinaron sobrevivieron. El por-
centaje de germinacion también fue alto
en el bosque de ladera no alterado (45%),
pero solo 4% sobrevivieron alli.

La germinacién y supervivencia de P
macroloba en otras localidades parecen
depender de la extension de hidrope-
riodo en el sitio. Asi, ninguna plantula
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CUADRO 3

Porcentajes de germinacion de semillas (G) y supervivencia de plantulas (S) a los 15 meses de ocho especies arboreas sembradas en distintos ambientes

58

TABLE 3
Percentages of seed germination (G) and seedling survival (S) at 15 months in eight tree species planted at different habitats

Pantano de Pantano de
M. saccifera no alterado M. saccifera alterado

Bosque de ladera

Bosque de ladera

Yolillal no alterado

Marjal herbaceo

Yolillal en dique

Yolillal alterado

no alterado

alterado

Especie

40
56

67

15

54 45

65

49

Pentaclethra macroloba

52
29

Dipteryx oleifera

100 10 74
100

100

21

92

77
100

11

23

57
100
76
33

Prioria copaifera

100
31

100
99

13
33

Pterocarpus officinalis

13
15

23 91
100
100

74

25
100

39
20

67

Crudia acuminata

17
100

13

100

15

Carapa guianensis

<1

100
43

61

Raphia taedigera

38

50

43

Manicaria saccifera

sobrevivio ni en la parcela de marjal ni en
las dos parcelas de yolillal. La altura de
crecimiento de las plantulas germinadas
(Cuadro 4) fue significativamente mayor
(ANDEVA, p<0.05) en el bosque de ladera
alterado que en cualquier otra localidad.
Alli, la altura media excedio los 100cm, y
el individuo mas alto era de 180cm.

D. oleifera: Para esta especie, la media
del tiempo de germinacion fue de 37 dias.
La germinacion ocurrié a los 47 dias en
las dos parcelas de bosque de ladera, a
los 26 dias en la parcela de pantano de
M. saccifera alterada, y a los 29 dias en
la parcela del yolillal en el dique del Rio
Penitencia. No se observd germinacion
en las otras 4 parcelas. El porcentaje de
germinacion (Cuadro 3) fue el mas alto en
el bosque de ladera alterado (52%), aun-
que un porcentaje importante de semillas
germinaron también en la parcela de M.
saccifera pertubada (Cuadro 3). Por otro
lado, endocarpos esparcidos en la parcela
no alterada del bosque de ladera eviden-
ciaron el destino de las semillas en esa
parcela. Igual suerte corrieron plantulas en
la parcela de yolillal, aunque posiblemente
la pérdida en este caso resulte del efecto
de la inundacion.

En la parcela de bosque de ladera alterado,
el 65% de las semillas que germinaron
fueron plantulas establecidas al final del
periodo de estudio (Cuadro 3). No hubo
diferencias significativas de germinacion
entre las celdas revegetadas y las despe-
jadas, pero la supervivencia fue signifi-
cativamente mayor (p<0.05) en las celdas
despejadas. La altura media tras 15 meses
fue 1.6 veces mayor en las celdas despe-
jadas que en las celdas no despejadas, y
la diferencia en el crecimiento en altura
fue significativa a un nivel de p<0.005. El
crecimiento en altura en la totalidad del
bosque de ladera alterado (Cuadro 4) fue
significativamente mayor (p<0.005) que
en la parcela de pantano de M. saccifera
alterada. La altura media de plantulas de
D. oleifera en el bosque de ladera fue de
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CUADRO 4
Altura media (cm) y desviaciones estandar a los 15 meses en plantulas de seis especies lefiosas
sembradas en ocho habitats distintos

TABLE 4
Mean height (cm) and standard deviations of 15 months-old seedlings of six woody tree species at different habitats

4 D e AL L R T Yolillal Yolillal
Especie M. saccifera M. saccifera .
ladera alterado 1o alterado Dique no alterado alterado
no alterado alterado

Pentaclethra macroloba 1027 (37.06)a  383(499)b  430(<00Db  70.0 (23.04) ab - - -
109.6 (46.95) - - 370 (10.13) - - -
Prioria copaifera 453 (15.77) ¢ - S78(1224)ab  37.0(424)ac  626(1449)b  566(1600)b 549 (1401)b
Prerocarpus officinalis 254(848)a  28.1(7.66)a 325 (866)a - 379927)b  341(129)a  374(1282)b
70608262 62420332 679(1710)  706(167)a  633(1422)a - -
62(2986)a  605(778)a  60.0(<001)a  635(569a  37.0(<0.00)a - -

Dipteryx oleifera

Crudia acuminata

Carapa guianensis

Para cada especie, los valores con letras comunes no son significativamente diferentes (p<0.05).
For each species, values with common letters are not significantly different (p<0.05).

110cm, y la maxima fue de 205cm. El cre-
cimiento en altura medio en la parcela de
M. saccifera alterada fue de 37cm.

P. copaifera: El tiempo de germinacion
medio en esta especie fue de 101 dias:
vari6 desde 25 dias en el bosque de ladera
alterado hasta 208 dias en el pantano de
M. saccifera alterado. Se observo germina-
cion en todas las localidades excepto en el
marjal herbaceo (Cuadro 3). El porcentaje
de germinacion fue mayor en el bosque de
ladera alterado (29%) seguido del bosque
de ladera no alterado (22.5%), mientras
que en las tres parcelas de yolillal toda la
germinacion ocurrié en los monticulos en
las bases de macollas de R. taedigera.

La supervivencia para estas plantulas (Cua-
dro 3) tras 294 dias fue mayor en el yolillal
no alterado (100%) pero debido al retraso
de la germinacion en esta parcela las
plantulas eran casi 100 dias mas jovenes
que aquellas del bosque de ladera alterado
(57% de supervivencia). No sobrevivieron
plantulas en la parcela de bosque de ladera
no alterado: muchas de las semillas fueron
desenterradas y removidas y otras fueron
severamente dafadas. La depredacion de
plantulas continud tras la germinacion, que
ocurri6 a los 56 dias. Las plantulas sobre-
vivieron por otros 66 dias.

El crecimiento en altura fue apenas unifor-
me en las seis parcelas (Cuadro 4), pero
las plantulas fueron de muy diferentes
edades. El crecimiento en las parcelas de
yolillal, alteradas y no alteradas, asi como
en la parcela no alterada del pantano de M.
saccifera fueron todos significativamente
mayores (p<0.05) que en el bosque de
ladera alterado y la parcela alterada del
pantano de M. saccifera.

P, officinalis: La germinacion de esta espe-
cie ocurri6 entre 80 y 85 dias en todas las
localidades excepto en el marjal herbaceo
y el pantano de M. saccifera alterado, en
las que no tuvo lugar. El porcentaje de
germinacion (Cuadro 3) fue mayor en el
bosque de ladera alterado (13%). Todas
las semillas que germinaron en todas las
parcelas todavia sobrevivian al final del
estudio (165 dias). Al igual que con P,
copaifera, las semillas que germinaron
en las localidades de yolillo estaban en
celdas emplazadas cerca de la base de una
macolla de R. faedigera y por tanto, algo
elevadas. Se observo depredacidon sobre
las semillas en el bosque de ladera no
alterado, pero tras la germinacion, ninguna
o pocas plantulas fueron depredadas. No
se observd depredacion en ninguna de las
otras parcelas.
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El crecimiento en altura de las plantulas
germinadas (Cuadro 4) fue significati-
vamente mayor (p<0.01) en las parcelas
de yolillales que en las dos parcelas de
bosque de ladera. En este ultimo ambiente,
las plantulas de las celdas despejadas fue-
ron significativamente mas altas (p<0.005)
que en las otras celdas.

e. C. acuminata: El tiempo de germinacion

medio fue de 41 dias, variando desde los
33 dias en el bosque de ladera alterado
hasta 71 dias en el marjal herbaceo. No
se registrd germinacion en el yolillal no
alterado. El porcentaje de germinacion
(Cuadro 3) fue mayor en el bosque de lade-
ra no alterado (67%). La supervivencia tras
365 dias fue también mayor en el bosque
de ladera no alterado (98.5%). Ninguna de
las plantulas sobrevivid ni en la parcela del
yolillal alterado ni en la del marjal herba-
ceo: 154 dias en la primera y 300 dias en
esta ultima.
En las cinco localidades donde plantulas
de C. acuminata lograron establecerse, el
crecimiento en altura media fue practica-
mente idéntico (Cuadro 4): desde 62cm en
el bosque de ladera no alterado hasta 71cm
en el bosque de ladera alterado tras 15
meses. Estas diferencias no fueron signi-
ficativas (p>0.10). Tampoco se observaron
diferencias significativas en germinacion,
supervivencia y crecimiento entre las par-
celas alteradas y no alteradas del pantano
de M. saccifera.

f. C. guianensis: El tiempo de germinacion
medio fue de 65 dias, y vari6 desde 26
dias en el pantano de M. saccifera alterado
hasta 111 dias en el bosque de ladera no
alterado. El porcentaje de germinacion
(Cuadro 3) fue mayor en el pantano de M.
saccifera no alterado (90%). No se registro
germinacién en ninguna de las dos par-
celas de yolillal o en el marjal herbaceo.
Tras 392 dias, se registrd casi un 100% de
supervivencia en el pantano alterado de
M. saccifera y en el bosque de ladera no
alterado. La altura media para esta especie
(Cuadro 4) fue mayor en el bosque de

ladera alterado (66¢cm tras 15 meses), pero
las diferencias entre parcelas fueron no
significativas.

g. M. saccifera: El tiempo de germinacion
medio fue de 144 dias. Este vario entre 130
dias en el pantano de M. saccifera hasta
159 dias en el bosque de ladera no altera-
do. El porcentaje de germinacion fue muy
bajo en todas las parcelas (Cuadro 3). El
mayor se dio en el bosque de ladera altera-
do (6%). No se registr6é germinacion en las
tres parcelas de yolillal ni en el marjal. La
supervivencia de las plantulas germinadas
tras 411 dias fue del 50 % en todas las par-
celas. No se midi6 el crecimiento.

h. R. taedigera: El tiempo de germinacion
medio fue de 263 dias. La germinacion
mas rapida ocurrio en el pantano de M.
saccifera no alterado (132 dias) seguida
por el bosque de ladera alterado (145
dias). La germinacion en el yolillal altera-
do tardo 334 dias en darse. No se registro
germinacion en el yolillal no alterado o en
el marjal herbaceo.

A pesar de ser relativamente bajo, el
porcentaje de germinacion fue mayor en el
pantano de M. saccifera no alterado (8%, Cua-
dro 3). Por otro lado, las unicas pérdidas de
plantulas ocurrieron en la parcela de bosque de
ladera alterado y en la parcela alterada de yoli-
llal. Pero gran parte de la germinacion estaba
teniendo lugar en torno al final del periodo de
estudio de 411 dias, por lo que no hubo tiempo
suficiente para observar la mortalidad de plan-
tulas. Pudo ocurrir germinacion adicional mas
alla del periodo de estudio. Las plantulas en el
bosque de ladera fueron atacadas por hormigas
Atta sp. pero siempre lograron recuperarse.
La mayor parte de la germinacion y toda la
supervivencia de plantulas se dio en las celdas
despejadas. Debido a la germinacién tardia y
pequefio tamafio de las plantulas, el crecimien-
to no fue medido.

Trasplantes de plantulas:
a. P macroloba: El mayor crecimiento en
altura media (41cm) durante los 6 meses
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tuvo lugar en el bosque de ladera alterado c. P copaifera: Algunas plantulas sobrevivie-
(Cuadro 5). Este fue significativamente ron en todas la parcelas, especialmente en
mayor (p<0.01) que el crecimiento en el el bosque de ladera alterado y en el panta-
resto de parcelas. Las plantulas en la par- no de M. saccifera alterado. El crecimiento
cela} del pantano Qe _M~ saccife.r a alterada medio varié entre 7cm (bosque de ladera
tuvieron un crecimiento medio de solo alterado) y 8cm (yolillal no alterado), pero
7cm. No sobrevivieron plantulas en las las diferencias fueron no significativas
dos parcelas de yolillal ni en la del mar- (Cuadro 5).
jal, a pesar de que una de 12}5 .pléntulas L' d. P officinalis. La mayor altura media fue
sobrevivié en este ult1mF) hab.ltat hgstg ?1 registrada en el marjal (73cm). Esta media
onceavo mes. La supervivencia de indivi- S .
fue significativamente mayor (p<0.05) que
duos plantados fue mayor en la parcela de
. la encontrada en otras parcelas, pero solo
M. saccifera alterada. , .
o . . dos plantulas estaban involucradas. El
D. oleifera: El mayor crecimiento ocurrio o
crecimiento en el bosque de ladera altera-
en el bosque de ladera alterado, con una do fue sienificati ~0.01
media de 46cm (p<0.05). Las plantulas en o fue significativamente mayor (p<0.01)
el pantano de M. saccifera alterado tuvie- que en.el bo.sque de ladera no alterado. La
ron un crecimiento medio de sélo Scm. No supervivencia fue mayor en el pantano de
hubo supervivencia en las dos parcelas del M. saccifera alterado y en el bosque de
yolillal ni en el marjal. La parcela del bos- ladera alterado.
que de ladera tuvo la mayor Supewivencia_ c. C. acuminata: En todas 1aS parcelas plan-
El crecimiento en las celdas despejadas en tadas sobrevivieron individuos de esta
el bosque de ladera alterado excedi6 al de especie. La mayor supervivencia y altura
las celdas revegetadas por 19cm (significa- media se registraron en el bosque de ladera
tivo a un nivel de p<0.05). alterado (p<0.05).
CUADRO 5

Media de crecimiento (desviacion estandar) a los seis meses (cm) en plantulas de especies arboreas trasplantadas
en ocho ambientes distintos, y media del numero de hojas producidas por palmas trasplantadas en el mismo periodo.
Para cada especie, los valores letras comunes no son significativamente diferentes (p<0.05)

TABLE 5
Mean height growth (standard deviation) in six month-old seedlings of woody trees transplanted on eight different
habitats; and mean number of leaves produced by transplanted palms in the same period. For each species,
values with common letters are not significantly different (p<0.05)

. it Rt Sowmees MG gy Majdl Yol Yolilal
Especie M. saccifera M. saccifera . ;
ladera alterado  no alterado en dique herbaceo no alterado  alterado
1o alterado alterado

Arboles
Pentaclethra macroloba ~ 41.0 (28.02) 0.1 (325 a 1.0(325)a 73(1756)a  44(10.19)a - - -
Dipteryx oleifera 45.6 (32.99) 0.5(2.74)a 20(<001)a  48(742)a  3.0(<0.00)a - - -
Prioria copaifera 73(11.61)a  1.7(2.08)a 5.0(1492)a  31(744)a  -15(5.18)a  45(354)a  -87(577)a -2.0(1534)a
Pterocarpus officinalis 348 (10.53)a 2.6 (4.30)b 040 (434)b  353(16.83)a  8.0(<0.01)ab 727 (13.44) - -
Crudia acuminata 19.1 (20.47) 28(5.04)a 0.5(2.12)a 23(9.19)a 6.5(9.70)  84(1053)a  3.0(1.73)a 53(645)a
Carapa guianensis 25.0 0.6 (3.58) a - - -3.0(<0.01)a - -26.0 (12.12) -
Palmas
Raphia taedigera 3.6(1.30) ab 1.4(0.55) 98) b 48(220)a  208(1.04)b  33(067)b 1.0(<0.00)b 1.8(0.89)b
Manicaria saccifera 50(235a  20(<0.00)a 45)a 2.0(<0.01)a - - - -
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f.  C. guianensis: El crecimiento en altura fue
mayor en los bosques de ladera alterados
(25cm), pero esto solo fue una plantula.
La supervivencia fue escasa en todas las
parcelas. Cinco parcelas no tuvieron plan-
tulas supervivientes: el bosque de ladera
no alterado, las dos parcelas del pantano
de M. saccifera, el marjal herbaceo, y el
yolillal alterado. Las tres plantulas super-
vivientes, en el yolillal no alterado, y la
unica plantula de la parcela del dique de
Raphia no estaban sanas.

g. M. saccifera: El mayor crecimiento fue en
el bosque de ladera alterado, pero no hubo
diferencias significativas en el crecimiento
de las plantulas en las diferentes parcelas.
La supervivencia fue escasa en todas las
parcelas. Ninguna sobrevivio en las cuatro
parcelas mas htimedas.

h. R. taedigera: El crecimiento, medido por
el nimero de hojas nuevas producidas, fue
mayor en el bosque pantanoso de Mani-
caria alterado, seguido por el bosque de
ladera alterado y el marjal herbaceo. El
menor crecimiento tuvo lugar en el bosque
de ladera no alterado. Las plantulas sobre-
vivieron y produjeron nuevas hojas en las
ocho parcelas. Los bosques de ladera alte-
rados y los no alterados difieren significa-
tivamente entre los pantanos de Manicaria
alterados y no alterados; y entre la marjal

y el bosque de ladera no alterado (p<0.05
en todos los casos).

DISCUSION

Las ocho especies empleadas en este estu-
dio representan sélo una pequefia porcion de
las posibles especies arboreas en Tortuguero.
Sin embargo, su presencia en algunos tipos
de bosque y su ausencia en otros sugiere que
requieren de diferentes condiciones para su
dispersion, germinacion y supervivencia.

Para los propositos de la discusion, he
dividido a las ocho especies en tres categorias:
(1) especies obligadas de pantano, (2) especies
intolerantes a las condiciones del pantano, y (3)
especies facultativas de pantano. El emplaza-
miento de cada especie en una categoria impli-
c6 una valoracion cualitativa de su abundancia
en la vegetacion natural basada en la literatura
y mis observaciones de campo, junto con su
éxito o fracaso en las pruebas de siembra y
plantado (Cuadro 6, 7 y 8).

Especies obligadas de pantano: R. tae-
digera y M. saccifera son especies obligadas
a sitios de pantano. Dado que son las Unicas
dos especies restringidas a pantanos de las
estudiadas aqui, se esperaria que sus estrate-
gias de regeneracion difirieran de las de otras
especies. Sin embargo, el hecho de que las

CUADRO 6
Presencia de especies arboreas utilizadas en ensayos de siembra y plantacion en siete habitats naturales
de la region de Tortuguero, Costa Rica

TABLE 6
Presence of tree species used in seeding and planting experiments in seven natural habitats in Tortuguero, Costa Rica

. o Pentaclethra  Dipteryx ~ Prioria  Pterocarpus ~ Crudia Carapa Raphia ~ Manicaria
Tipo de Habitat . . L . . . . .
macroloba  oleifera  copaifera officinalis acuminata guianensis  taedigera  saccifera
Bosque de Ladera X X X X
Pantano de M. saccifera X X X X X
Bosque en dique X X X X X X X
Bosques en terrazas aluviales X X X X X X
Bosques de pantanos mezclados X X X X X
Yolillal X X X X
Marjal Herbaceo X X
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CUADRO 7
Exito de las plantulas de ocho especies arboreas sembradas en distintos ambientes

TABLE 7
Survivor success of seedlings from eight species planted in different habitats

Sitio Pentaclethra Dip.teryx Prio'ria
macroloba  oleifera copaifera
Bosque de ladera alterado X X X
Bosque de ladera no alterado X - -
Pantano de M. saccifera no alterado X 0 X
Pantano de M. saccifera alterado X X X
Yolillal en dique - - X
Yolillal no alterado - 0 X
Yolillal alterado 0 0 X
Marjal herbaceo - 0 0

Pterocarpus  Crudia Carapa Raphia Manicaria
officinalis  acuminata  guianensis  taedigera  saccifera
X X X X X
X X X X X
X X X X X
0 X X X X
X X X X 0
X 0 0 0 0
X - 0 - 0
0 - 0 0 0

(X) = algunas plantulas sobrevivieron; (—) = semillas germinaron pero las plantulas no sobrevivieron; (0) = ninguna semilla

germino.

(X) = some survival, (—) = germination but no survival, (0) = no germination.

CUADRO 8
Crecimiento de plantulas trasplantadas en habitats distintos

TABLE 8
Growth of transplanted seedling on different habitats

Sitio Pentacletra  Dipteryx Prioria
macroloba oleifera copaifera
Bosque de ladera alterado X X X
Bosque de ladera no alterado X X X
Pantano de M. saccifera no alterado X - -
Pantano de M. saccifera alterado X X X
Yolillal en dique X X -
Yolillal no alterado X 0 -
Yolillal alterado X 0 -
Marjal herbaceo X 0 X

Pterocarpus  Crudia Carapa Raphia  Manicaria
officinalis ~ acuminate ~ guianensis  taedigera  saccifera

X X X X X

X X X X X

X - 0 X X

X X 0 X 0

X X - X 0

0 X - X 0

0 X 0 X 0

X X 0 X 0

(X) = crecimiento medio fue positivo; (—) = plantulas sobrevivieron, pero no hubo crecimiento o este fue negativo; (0) =

ninguna plantula sobrevivio.

(X) = mean growth was positive; (—) = seeding survived but did not grow or growth was negative; (0)= no seedling survived.

semillas de M. saccifera floten y las de R. tae-
digera no, sugiere diferencias entre sus propias
estrategias reproductivas.

Los estudios sobre la germinacion de R.
taedigera mostraron que: (1) en sitios sujetos
a inundaciones prolongadas la germinacion es
inhibida; (2) R. taedigera puede desarrollar un
banco de semillas persistente; (3) la latencia de
las semillas puede ser desactivada tras un breve
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periodo sin inundaciones; (4) la germinacion es
relativamente lenta bajo todas las condiciones
evaluadas; (5) el asentamiento exitoso de las
plantulas en la base de los arboles parentales
es improbable, no solo por la depredacion de
semillas (Myers, 2013b), sino también debido
a la mortalidad de plantulas inducida por la
caida de desechos; (6) las semillas que caen
en el agua o en el fango quedan protegidas de
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la depredacion; (7) el crecimiento y la super-
vivencia son mejores en lugares con menor
cobertura y mayor incidencia de luz que bajo
el dosel forestal.

En pantanos donde M. saccifera es abun-
dante siempre hay un gran suministro de sus
semillas en el suelo. La longevidad de esas
semillas en el agua no se conoce, asi que esto
puede o no puede representar lo que podria
ser considerado como un banco de semillas
flotante. Aparentemente, el enterrarse en sue-
los anaerodbicos previene la germinacion, pero
no se sabe durante cuanto tiempo las semillas
enterradas pueden permanecer viables. Por
otro lado, nunca se observaron semillas ger-
minar mientras estuvieran a flote. Ya que la
germinacion si ocurrio en el bosque de ladera,
sospecho que la depredacion es un importante
factor a la hora de determinar la distribucion
de M. saccifera y su restriccion a suelos
inundados. Otros factores como patdégenos
fungicos, herbivoros que comen raices, y la
posible incapacidad para formar asociaciones
micorrizas pueden ser igual de importantes a la
hora de explicar la exclusiva presencia de estas
palmas en pantanos.

Especies que no toleran las condiciones
de pantano: Dipteryx oleifera es la Tnica
especie de las ocho estudiadas que puede ser
incluida en esta categoria. Fue encontrada sélo
en terrazas aluviales en las que la dispersion
de las semillas probablemente depende de
vectores animales. El por qué no se encuentra
en los suelos residuales de los bosques es un
enigma, ya que sus semillas salieron adelante
en las parcelas alteradas de bosque de ladera.
La depredacion parece limitarla al bosque no
alterado. Es digno de mencion que la depreda-
cion sobre D. oleifera, P. copaifera y P. offici-
nalis da cuenta de la mayoria de las pérdidas de
semillas en los bosques de ladera no alterados
y que dichas pérdidas no fueron observadas en
la parcela alterada adyacente. Esto sugiere que
la depredacion puede ser mayor en los bosques
maduros que en etapas de sucesion tempranas.

De su falta de éxito en todas las zonas pan-
tanosas, salvo las localidades de pantano menos

inundadas, deduzco que la semilla de D. olei-
fera es intolerante a la inundacion prolongada.
Los problemas de dispersion probablemente la
previenen de alcanzar microhabitats adecuados
dentro de los pantanos. Probablemente saldrian
a delante en la parte superior del dique, a lo
largo del Rio Penitencia, pero la semilla carece
de mecanismos para llegar alli.

Especies facultativas de pantano: Diver-
sas estrategias parecen estar disponibles para
especies que se dan tanto en pantanos como en
tierras elevadas. Una de ellas es tener una gran
amplitud ecoldgica. P, officinalis y P. copaifera
son buenos ejemplos. Otra estrategia es encon-
trar microhabitats adecuados que las hagan
“aparentar” ser auténticas especies de pantano.
P. macroloba es un buen ejemplo de este tipo.
C. acuminata (ya que parece estar restringida
a las orillas del rio) y C. guianensis (debido a
su limitado numero disponible de semillas y
plantulas durante el estudio) son mas dificiles
de categorizar. Otras especies, no incluidas en
el estudio, pero que pueden ser incluidas en
esta categoria son: Calophyllum brasiliense
(=Calophyllum brazirensis), Symphonia globu-
lifera, Pachira aquatica, Vochysia ferruginea,
y Virola sebifera. Spondias mombin y Luehea
seemannii son similares a P. macroloba, ambas
tienen semillas dispersadas por las aves, sus
semillas flotan, y los arboles se encuentran en
el interior de algunos yolillales.

Individuos dispersos de P. officinalis se
encuentran dentro de algunos de los marjales
herbaceos mas humedos del area. Esta especie
es un componente de todos los tipos de bos-
que de pantano, incluyendo bordes de laguna
inundados con agua ligeramente salobre. En
Tortuguero, la especie ha sido reportada tam-
bién en los bosques de ladera en los Cerros
de Coronel (Holdridge et al. 1971). Su creci-
miento fue mejor en los lugares alterados inde-
pendientemente del nivel de inundacién que
los afecte. Las semillas estan adaptadas tanto
para la dispersion por viento (anemocoria)
como por agua (hidrocoria). Su existencia en
marjales profundamente inundados que carecen
de microtopografia sugiere que las semillas no
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solo estan “buscando” microhabitats en panta-
nos. La considerable depredacion de semillas
de P. officinalis en el bosque de ladera no alte-
rado apunta a una posible importancia de los
vectores animales fuera de los pantanos.

Prioria copaifera puede germinar y crecer
tanto en localidades de pantano como en tierras
elevadas. Su supervivencia fue reducida por
la depredacion en los bosques de ladera no
alterados, pero la presencia en estos lugares
de individuos maduros atestigua su habilidad
de crecer mas alla de la fase de plantula. En
Panama crece en suelos residuales, donde
las guatusas (Dasyprocta punctata) son apa-
rentemente responsables de su dispersion. A
diferencia de P. officinalis, no se encuentra en
pantanos dominados por las palmas R. taedige-
ra o M. saccifera, aunque es comun a lo largo
del dique del Rio Penitencia y varios indivi-
duos estaban cerca de mi parcela en el dique.

Por su parte, P. macroloba no parece estar
particularmente adaptada a los pantanos. Las
semillas flotan, pero ni ellas ni las plantulas
pueden soportar inmersiones durante mucho
tiempo. En pantanos, P. macroloba parece
predispuesta a ser derribada por el viento. El
comportamiento de sus semillas y plantulas en
las parcelas de estudio me convencieron de que
requieren monticulos para su establecimiento
en pantanos. Su dominancia en ambos bosques
de terrenos elevados y en terrazas aluviales
provee una entrada constante de semillas en
los pantanos durante las inundaciones. Una
vez los individuos se han establecido en el
pantano, la disponibilidad de semillas es poten-
ciada aun mas.

Carapa guianensis es relativamente comun
en los pantanos dominados por M. saccifera,
pero nunca fue observada dentro de los yolilla-
les de R. taedigera. Esto me lleva a creer que
no puede tolerar inundaciones prolongadas. Su
establecimiento en monticulos de R. faedigera
es menos probable que el de P macroloba
debido a la intensa depredacion (Myers 2013b)
y a que la especie puede estar restringida a
pantanos donde la microtopografia es debida a
otras causas diferentes de los monticulos for-
mados por macollas de yolillo. Su existencia

en terrenos elevados debe ser el resultado de la
germinacion rapida de semillas perdidas.

Finalmente, Crudia acuminata no enca-
ja bien en ninguna de las tres categorias al
mostrar gran especificidad de habitat. Soélo se
encuentra en las riberas bajas de rios y canales.
A pesar de que la germinacion, superviven-
cia y crecimiento fueron buenos en ambas
localidades de terrenos elevados, nunca fue
encontrada alli. Las semillas son carnosas y
pueden no ser capaces de soportar la deseca-
cion. Nunca observé depredacion de semillas.
Si las semillas son toxicas o no apetecibles su
desplazamiento ladera arriba estaria restringi-
do. Las semillas parecen estar adaptadas a la
dispersion por agua de la misma manera que P,
macroloba, pero no se encuentran en el interior
de los pantanos.
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RESUMEN

En los pantanos dominados por palmas, las semillas
se enfrentan a sustratos anaerobicos e inmersiones pro-
longadas. Algunas especies lefiosas son capaces de crecer
tanto en esos pantanos como en zonas no inundadas. Para
estudiar el asentamiento potencial de las especies vegetales
bajo diferentes condiciones realicé tres ensayos en Tortu-
guero: (1) Germinacion de semillas de Raphia taedigera
y Manicaria saccifera en pantanos y bosques de ladera,
(2) Germinacion de R. taedigera a lo largo de un gradiente
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microtopografico y (3) Germinacién de semillas y creci-
miento y supervivencia de plantulas de seis especies de
arboles lefiosos (Dipteryx oleifera, Pterocarpus officinalis,
Prioria copaifera, Pentaclethra macroloba, Carapa guia-
nensis, Crudia acuminata) y dos palmas (R. taedigera y
Manicaria saccifera) para compararlas bajo condiciones de
habitat de bosque y pantano distintos. En el primer ensayo
se observo que las palmas germinaban mucho antes en el
bosque de ladera que en el yolillal. En el segundo, en las
parcelas mas secas la germinacion comenz6 antes que en
las mas humedas. En el tercer ensayo se observo que las
especies arboreas germinaban mas rapido que las palmas,
y que algunas especies no toleraban las zonas inundadas
(marjales o pantanos), por lo que no pueden germinar o
sobrevivir en ellas. Otras especies arboreas fueron elimina-
das del bosque de ladera por la depredacion. Basandonos
en la presencia o ausencia de estas especies en los ambien-
tes de estudio podemos dividirlas en: (1) especies de panta-
no obligadas (R. taedigera y M. saccifera), (2) intolerantes
a los pantanos (D. oleifera), y (3) especies de pantano
facultativas (P. officinalis, P. copaifera, P. macroloba, C.
guianensis). Crudia acuminata no parece seguir ninguna
de estas categorias.

Palabras clave: asentamiento, arboles de pantano, super-
vivencia de plantulas, tolerancia al hidroperiodo, semillas
flotantes, inundacion.
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