Historia de vida
de Copaifera pubiflora Benth.

(Fabaceae, Caesalpinioideae)
en los altos llanos
centrales venezolanos

Resumen

Se describe detalladamente la historia
de vida de Copaifera pubifiora sobre la
base de varios estudios realizados durante
la siltima década y de datos no publicados
anteriormente. Los drboles reproductivos
de C pubiflora se distribuyen en
asociaciones boscosas en los Altos Llanos
Centrales Venezolanos. Lafloracion ocurre
entre noviembre y diciembre, v la
polinizacion es realizada por abejas. La
fructificacidn se presenta en la extrema
sequia. Tres especies de insectos infectan
las semillas antes de la dispersion y dos

especies de coleopteros depredan las |

semillas depositadas en el suelo. La
dispersion de las semillas es realizada por
hormigas, aves y mamiferos; los cuales
transportan fuera de la copa del drbol
aproximadamente el 50% de las semillas
depositadas en el suelo. Las semillas son
infectadas ademds por tres especies de

o ——

hongos, cuandeo las condiciones |

ambientales son mds hiamedas. La
correlacion enitre los valores promedios
de semillas y pldntulas juveniles muestra
que se requieren 7.74 semillas para la
implantacion de un juvenil. La curva de
sobrevivenciamuestraque las plantas entre
(-5 afos sufren la mayor mortalidad, El
efecto de la distancia de separacidn del
drbol parental sobre los patrones de
regeneracion mostré que la edad mdxima
y biomasa por parcela tienden a
incrementar con la densidad, a corta
distancia del drbol parental.
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Introduccion

Durante la pasada decada se hanrealizado
varios estudios sobre la dinamica reproductiva
y demografica de Cepaifera pubiflora en la
poblacion de los Altos Llanos Centrales
Venezolanos. Esta informacidn, aunque
pensada como un todo, ha sido publicada
independientemente (Ramirez y Arroyo, 1982;
1984; 1987a; 1987b; 1990). Aunque cada una
de estas publicaciones liene imporancia per
se, el objetivo final de este estudio fue establecear
los parametros biologicos involucrados en |a
historia de vida de C. pubiflora, asl como |as
diversas interdependencias que se pudieran
astablecerentre C. pubifloray Olros Organismaos:
el electo positivo, como los dispersores de
semillas, o negativos como los depredadores
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de semillasy hongos patégenos. Quizaslomas
justificativo de este trabajo resumen, es la
informacion de gran valor que surge de la
interrelacién de los datos expuestos en cada
una de estas publicaciones independientes y
los nuevos tratamientos de la informaciénenun
contexto mas amplio. De acuerdo a lo anterior,
este trabajo pretende establecer en forma
general la historia de vida de C. pubiflora
partiendo desde la formacion de ovulos hasta
el establecimiento de los individuos
reproductivos, haciendoreferenciaenlamedida
de lo posible, alas causas de mortalidad en las
diversas etapas del ciclo de vida.,

Floracion y polinizacion

Los arboles de C. pubiflora florecen entre
noviembre y diciembre. La floracién es
sincronica a nivel poblacional, aungue la
actividad floral encadaindividuoes asincronica
o intermitente: cada arbol individual produce
flores tres o cuatro veces durante el periodo de
floracidn, separades por cortos intervalos de
inactividad floral. Esta condicion puede ser
interpretadacomounaesirategia que maximiza
la probabilidad de entrecruzamiento, la cual es
necesaria parala produccidondefrutosy semillas
en especies autoincompatibles como C.
pubiflora (Ramirez, 1990).

La floracién masiva en C. pubiflora atrae un
numero elevado de polinizadores. Los
Anthophoridae (Xviecopa sp., Centris Spp.) ¥
Apidae (Apis mellifera, Melipona favosa) son las
mas frecuentes, toman néctar y llevan
abundante polen ventraimente. Algunas de
estas especies visitantes muestran un
comportamiento territorial, especialmente las
especies del género Centris. En arboles con
una distribucion espacial contagiosa, floracion
masiva y polinizadores territoriales. Cortos
intervalos de floracion intermitente promueven
el flujo de polen interespecifico. Muchos
polinizadores de arboles con floracién masiva
sonterritoriales (Frankie y Baker, 1974: Frankie,
etal., 1976), lo que frecuentemente conduce a
la geitonogamia (Arroyd, 1976, Augspurger,
1980) por el establecimiento de territorios de
los polinizadores bajo condiciones de recursos
abundantes.

Fructificacion

Lamaduracién delos frutos ocurre entre los
meses de extrema sequia (marzo-abril) y es
ligeramente asincronica en cada individuo,
relacionada a la fleracién intermitente. Esta
pauta parece tener importancia sobre la
depredacion de semillas prey post-dispersion:
la disponibilidad diferencial de frutos endistintos
estados de desarrollo durante la etapa de
ovoposiciondelosinsectos depredadores pre-
dispersion, promueve gue éstos ovopositenlas
primeras vainas que se producen. Asi, frutos
producidos mas tarde pueden escapar de la

depredacion pre-dispersion. Una situacion
similar puede ocurrir en la depredacién post-
dispersion.

Produccion de semillas

Un promedio de 1384 semillas/m2 son
producidas en las cercanias de los arboles
perentales. El ndmero promedio de frutos
producidos por inflorescencia fue de 2.6,
partiendo de un promedio de 159.0 flores/
inflorescencia. El porcentaje de formacion de
frutos fue de 1,6%. Si consideramos que el
niomero de semillas por fruto es de 1,1; &l
ndmero de inflorescencias requeridas para
cubrir el promedio de 138.4 semillas/m2 es de
86,6, la cantidad de flores es de 11.978,0 y el
namero de 6vulos corresponde a dos veces el
nimero de flores (dos dvulos por flor), Esto
evidencia el elevado costo en la produccién de
semillas. Si consideramos la reduccion
progresiva en las unidades reproductivas
(6vulos y semillas), la disminucion de 6vulos
por inflorescencia es la mas pronunciada,
superior a la mortalidad de plantas juveniles
(Ramirez y Arroyo, 1990).

Semillas abortadas

La proporcion de semillas abortadas es
variable entre arboles de Copaifera pubifiora.
Un promedioc de 13,6 semillas/m2 representa
s6lounapequefa fraccién delacosecha(Tabla

1).

Depredacion de semillas

Tres especies de insectos depredadores
pre-dispersion infectan las semillas de C.
pubiflora(Ramirez y Arroyo 1987a, b). Apion sp.
ovoposita las vainas en los primeros estados
de desarrollo, y Rhinochenus brevicollis ovoposita
los frutos verdes (Fig. 1). ElnUmero de insectos
que emerge por semillas fue de 1 para R
brevicollis y de 1-8 para Apion sp. (Ramirez y
Arroyo, 1987a). El primero se alimenta de la
semilla, mientras que Apion sp. se alimenta del
arilo, lo que posteriormente se traduce en la
deformacion de la semilla infectada (Ramirez y
Arroyo, 1987a). Aparentemente, la eficiencia
en la utilizacion de las semillas (numero de
insectos por semillas) esta relacionada con los
niveles de depredacion y con el tamano del
insecto: Apion 8s mucho mas pequefio que R,
brevicollis. Ademas, cuando el fruto esinfectado
simultdneamente por ambas especies de
insectos, R. brevicollis muere. El fendmeno de
reinfeccién de semillas por Apien sp. ¥ R
brevicollis no ocurre, mientras que una larva de
microlepidéptera no identificada si reinfecta
las semillas, pero esta es poco frecuente
(Ramirez y Arroyo, 1987a).

La intensidad de depredacion pre-
dispersion varia desde 4,9% a 52% entre
arboles (Ramirez y Arroyo, 1987a). La
depredacion pre-dispersion interanual varia de
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TABLA 1

Densidad de semillas producidas y densidad de juveniles por m2

FACTORES QUE AFECTAMN DENSIDAD DE SEMILLAS {San'nlﬂnﬂrn!} RESTA
LA DENSIDAD
INTERVALO (N) X (DS) % N (%)
SEMILLAS PRODUCIDAS 105.0-178.6 138.4 (28,67)
SEMILLAS ABORTADAS 6,7-33.1 13.6 {7.7) 9.8 128.6 (92.9)
DEPREDACION PRE-DISPERSION
Microlepidoprera 0040 0.7 {1.4) 0.5 1279 (92.4)
R. brevicallis 0.9-3.2 1.6 (0.8} 1.1 126.3 {91.3)
Apion 5D. 15,4-59 .4 41,4 (18.5) 299 84.9 (61.3)
TOTAL 18,8-60,4 43,7 {15.7) 315 84.9 (61.3)
SEMILLAS DISPERSADAS 26.6-1.5 £0.6 (20.7) 36.6 34,3 (24,8)
DEPREDACION POST-DISPERSION
5. copaiferae 1,1-37.8 13.4 (11.6) 9.7 209 {15.1)
T. herbartus 0.0-03 0.1 (0.1} 01 208  (15.0)
TOTAL 23-38.0 13.9 (11.5) 8.8 20.8 {15.0)
HONGOS PATOGENQS
A wentii 0205 0.3 (0.1} 0.2 20.5 {14.8)
Penixillium 50. 0.1-1.1 0.5 (0.4) Ell_d @ {14.5)
TOTAL 0.3-1.7 0.8 {0.6) 0.6 20,0 {14.5)
PLANTULAS < 1 ANO
(Cercanas al parental) 0.0-23.5 168 (4.5) 125 18,4 (13.3)
PLANTULAS < 1 ARO ’ ’ .
(Distantes de! parental) 0.0-40 028  (O7n 0.4'& 50.2 (99.2)

& Representan valores e pléntulas/m2,
Calculado en base a & promedio de semillas dispersadas.

10% a 50%. La variacién entre afos ha sido
asociada con los patrones de floracion masiva
interanual (Ramirezy Arroyo, 1887b). Elintervalo
de semillas depredadas pre-dispersion/m2
varia desde 19,8 hasta 60,4, con una media de
43,7. El porcentaje en base al promedio es de
31,5% y no difiere notablemente del porcentaje
en base al nimero de semillas presentes en
esemomento. Esto sugiere que la depredacién
pre-dispersion no esta afectada por eventos
precedentes.

La produccidn de semillas abortivas puede
afectarligeramente los niveles de depredacidén.
Cuando los niveles de semillas abortivas estan
cercanos o superiores al 10%, la depredacion
pre-dispersion es inferior al 3%.

La depredacién post-dispersion es
realizada por dos especies de coledpteros
(Fig. 1): Spermeloqus copaiferae (Curculionidae)
y Trycorynus herbarius (Anobiidae). El atague
ocurre principalmente sobre semillas
despojadas de su arilo. Por cada semilla
infectada por §. copaiferae emergen 2-4
insectos. El periodo de emergencia de ambos
depredadores ocurre entre abril v mayo
(Ramirez y Arroyo, 1987a). La intensidad de la
depredacién post-dispersion varia de 2,3 hasta

38,0 semillas depredadas/m2. con una media
(13,6) mas de tres veces menor que la
depredacion pre-dispersion(Tabla 1). El efecto
de los depredadores post-dispersion en base
alndgmeroinicial de semillas/m2esbajo(9,8%.).
Sin embargo, el porcentaje de semillas
depredadas en funcion del ndimero de semillas
que permanecen en el suelo es de 44,2%
(Tabla 1). Este efecto depredador es casi
totalmente efectuado por Spermologqus copaiferae
(Tabla 1).

Dispersion de semillas

La dispersion de semillas representa un
evento en el cual el 50,6% de las semillas/m2
son transportadas fuera de la copa del arbol, lo
gue representa el 62,4% de las semillas
depositadas inicialmente (Tabla 1). La
dispersion es realizada por aves, murciélagos
y monos antes de caer al suelo por barocoria
(Ramirez y Arroyo, 1882; Fig. 1). Las semillas
depositadas en el suelo son dispersadas por
mamiferosy hormigas (Ramirez y Arroyo, 1982;
Fig. 1). Ladispersién de semillas esun fenémeno
gue incrementa desde la maduracion de los
frutos hasta la llegada de las lluvias. El
porcentaje de semillas dispersadas depende
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Representacion esquematica de la historia de vida de Copaifera pubiflora, destacando los eventos que se suceden
en la copa del arbol y en el suelo. El margen derecho muestra la escala del tiempo




de la cantidad inicial; aparentemente, la mayor
acumulacion de semillas produce un efecto de
atraccion mayor a los agentes visitanies
(Ramirez y Arroyo, 1982). El nimero de semillas
dispersadas/m2 varia desde 26,6 hasta 91,5
entre drbolesindividuales(Tabla 1). El promedio
es de 50,6 lo que representa el 36,6% del total
de semillas/m2 (Tabla 1); es decir que mas de
1/3 de las semillas son dispersadas fuera de la
copa del arbol parental. La dispersion de
semillas reduce los niveles de depredacion
(Janzen, 1971; 1972). En C. pubiflora la
dispersién de semillas contribuye a reducir los
niveles de depredacion: cuando la dispersion
es superior al 50% la depredacion total no
excede al 40% (Ramirez y Arroyo, 1987a).

Infeccion de semillas

por hongos

La infeccién de semillas y plantulas por
hongos puede ser un factor determinante en la
mortalidad de plantas juveniles (Augspurger,
1983). Las semillas de Copaifera pubiflora son
infectadas por tres especies de hongos. Esto
ocurre cuando las condiciones ambientales se
hacen mas humedas por el comienzo del
periodo lluvioso (Ramirez y Arroyo, 1984).
Mortierella sp. (Mucorales, Martierellaceae) solo
es considerado un escarificador natural,
mientras que Aspergillus wentii y Penicillium Sp.
son patogenosdelas semillas (Ramirezy Arroyo,
1984). Enalgunos casos, lassemillas infectadas
por hongos germinan, pero las plantulas
terminan por morir. En términos generales, el
total de semillas infectadas por hongos/m2
varia desde 1,25 a 1,67. El porcentaje en base
al promedio es de 0,73%. La cantidad de
semillas infectadas en base al promedio inicial/
m2 es de 5,87. Esto sélo representa una
pequefa fraccién de la cosecha.

Regeneracion cercana

al parental

La cantidad de semillas no dafiadas que
permanecen intactas enlas cercanias del arbol
parental varia entre individuos y enrelacionala
distancia de separacién del arbol parental. La
distribucién de las semillas depositadas en el
suelo frecuentemente se presenta en forma
decreciente desde la base del tronco del arbol
parental hasta fuera de la copa del arbol
(Ramirez y Arroyo, 1987). La depredacion de
semillas (Ramirez y Arroyo, 1987) y las plantas
juveniles (Ramirez y Arroyo, 1982) mostraron
una distribucion similar. Ei efecto de los hongos
patégenos fue menor cerca del tronco del arbol
parental y mayor en areas de transicion de la
unidad boscosa (transicién sabana-bosque),
en |la sabana no hay infeccion por patogenos
(Ramirez y Arroyo, 1984). La correlacion entre
los valores promedios de semillas y plantas
juveniles destaca que son requeridas 7.7
semillas para la implantacién de un juvenil. El
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numero de plantas juveniles menores de un
ano/m2 cercanas de los arboles parentiales
varia hasta 23,5 plantulas/m2, conun promedio
de 1,6, lo que representa el 1,1% en base al
numero inicial de semillas depositadas en el
sueloy el 10,1% en base al nomero de semillas
que permanecen enese momento. Estos valores
son aproximados a los estimados por la
correlacién senalada anteriormente, Elnumero
de plantulas distribuidas distante del arbol
parental mostré valores comparativamente mas
bajos (Tabla 1). El porcentaje de semillas que
germinan, distantes del arbol parental, relativo
al nomero de semillas dispersadas/m2
representa solo una pequena fraccién de la
cosecha. Eneste sentido se puede notar que el
&xito de colonizacion de nuevas areas esta
sujeto a una mortalidad mucho mayor que lade
aquellas que permanecen cerca del arbol
parental, a pesar que éstas Ultimas estan
sometidas a depredacion y patogenos.

Estructura de edades

La edad de los juveniles de C. pubiflora
estimada por las cicatrices de los brotes de
crecimiento asociados con anillos xilematicos
(Ramirez y Arroyo, 1990) mostré que de un
promedio de 138,4 semillas/m2 depositadas
inicialmente en las cercanias del arbol parental
solo el 1,2% alcanzan el eslado de plantula
(Tabla 1).

Las proporciones de plantas juveniles por
clases de edad no mostré una lendencia
decreciente con el incremento en la edad. Esta
distribucion de las clases de edad estaasociada
con los patrones de floracién-fructificacion
masiva interanual de aproximadamente cinco
afios (Ramirez y Arroyo, 1990). Laestructurade
edades de plantas juveniles sélo mostré una
tendencia decreciente cuando fueron
considerados grupos de cinco anos de edad
(Ramirez y Arroyo, 1990). La estructura de
edad para arboles reproduclivos mostro
variaciones mayores, y solo se observg una
tendencia escalonada cuando se agrupan en
rangos de 15 afos.

La curva de poder de funcién disefiada por
Leak (1975) mostré que la poblacion de C.
pubiflora en los Altos Llanos Centrales de
Venezuela tiene una distribucién de «j»
invertida, en la cual una gran cantidad de
plantasjuveniles mueren enlas primeras etapas
de vida. Dicha distribucién concuerda con la
tolerancia a la sombra (Whitmare, 1975) y con
lo esperado para plantas policarpicas de vida
larga y con una mortalidad acentuada en las
etapas juveniles (Pifero, etal., 1984; Silvertown,
1982). La curva de sobrevivencia estimada
para juveniles menores de 30 afios de edad,
suponiendo estabilidad demografica y entre
afios de estudio (1977 y 1982), mostrd que las
trescurvas de sobrevivencia sonesencialmente
similares entra gi. Sinembargo, la comparacion
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entre las curvas de 1977 y 1982 mostré
diferencias estadisticamente significativas,
principalmente asociado alas proporciones de
plantas presentes entre 0-8 anos. Similarmente,
la edad especifica de mortalidad entre grupos
de edades de cinco anos tuvo una tendencia
en forma de zig-zag con el incremento en la
edad, donde las plantas de 0-5 afios mostraron
la mayor mortalidad. Esta particularidad
demografica puede estar asociada con los
patrones de floracién y fructificacion
previamente descritos.

Latasafinitade crecimiento paralasplantas
juveniles distribuidas en las cercanias de los
arbolesparentales fue de 1,06. Este valorindica
que existe un equilibrio demografico, yrefuerza
la condicion de estabilicad demografica
aportada por la distribucion de =j= invertida, y
por la ausencia de jerarquia de edad o tamario
(el logaritmo de la biomasa promedio por planta
juvenil/mé no cambia significativamente con la
edad promedio). Estacondicionencontradaen
areas bajo las copas de arboles parentales,
parece estar relacionagda con la deposicion de
semillas y laincorpeoracion casi permanente de
juveniles en estas areas.

Efecto de la distancia

La distribucion de las semillas de Copaifera
pubiflora es decreciente respecto ala distancia

/1

/

de separacion de los arboles parentales
(Ramirez y Arroyo, 1987b). La densidad de
plantas mostrd la misma tendencia. Ambas
mostraron una correlacion estadisticamente
significativa. La proporcién de semilias
depredadas fue constante en relacion con la
distancia, sin embargo, el efecto de los
depredadores pre y pos-dispersion no afectd
significativamente los patrones de distribucion
de semillas ni la densidad de plantulas.

Un analisis canénico discriminante mosiro
una correlacion significativa entre la variable
candnica densidad-distancia y la variable
canotnica edad-altura-diametro-numero de
hojas de las plantas individuales. Este analisis
destact que la edad, altura y numero de hojas
tienden a incrementar con la disiam:ia de
separacion del arbel parental. Una segunda
correlacion candnica en base a la densidad-
distancia como primer componente canénicoy
las caracteristicas de las plantas juveniles por
parcela (edad maxima, edad promedio,
biomasa y altura maxima) como segundo
componente canonico, mostrd niveles
estadisticamente significativos (r2=0.43; p<
0,0001). La primera variable canénica estaba
determinada por la distancia y la segunda
variable canonica estaba determinada por la
edad maxima. Si se considera sélo 20 m de
separacion del tronco del arbol parental, la
distanciamaxima de ocupacion
de las clases de edades
decrece con el incremento en
la edad (r=-0,85; p<0,001).y
si se excluyen los juveniles
mayores de 28 anos entre 0-20
m bajo la copa del arbol, la
distanciamaxima deocupacian
de plantas juveniles incrementa
significativamente con la edad
(r= 0.5%; p<0.05)

En resumen, las plantas
juveniles de Copaifera pubiflora
mostraron dos tendencias
regenerativas de acuerdo a la
distancia de separacion del
arbol parental: 1. La edad de
las plantas individuales tiende
a incrementar con la distancia
y2.Laedadmaximay biomasa
por unidad de area incrementa
con la densidad. La distancia
maxima de ocupacion de
juveniles hasta 32 afios de edad
decrece con el incremento en
la edad. Esta segunda pauta
mostro guelos juvenilestienden
a alcanzar edades avanzadas
cerca de parentales bajo
condiciones de altas
densidades.
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