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ResUMEN: Pusimos a prueba la hip6tesis de que la oscilacion austral de £l Nifo influye en la produccion
de frutos en todo el bosque, lo que, a su vez, restringe la abundancia de mamiferos frugivoros y grani-
voros, en la isla de Barro Colorado, en Panamd, en donde se han recopilado observaciones sobre ma-
miferos durante 49 aftos. Los mamiferos frugivoros padecieron hambrunas desde septiembre hasta ene-
ro en 1931-1932, 1958-1959, 1970-1971 y 1993-1994. La hambruna més reciente se evidencia en un
registro de muertes naturales de mamiferos de 11 afios, asf como en otro de dos afios sobre densidad
de poblaci6n. La hambruna ocurrié cada vez que hubo una estacion seca leve después de un fendme-
no de El Nifio, segan aparece en los registros de 49 afios. Esta coincidencia es estadisticamente impro-
bable, como se demostr6 con una prueba de azar.

En Barro Colorado, en dos ocasiones, se ha observado un ciclo de dos afios de alta produccién de
frutos y luego, de baja produccion, en toda la comunidad, cuando ha habido una estacién seca leve
después de un fenémeno de El Nifo. Utilizamos 260 trampas de hojarasca para monitorear la produc-
cién de frutos a nivel de comunidad, y por especie, desde el 1 de enero de 1987 hasta el 30 de junio
de 1996. La mayor produccién de frutos a nivel de la comunidad fue durante el fenémeno de El Nifio
en 1992, y la menor, un afo después, luego de la estacién seca leve de 1993. También reinterpreta-
mos un registro anterior de produccién de frutos de dos aiios, a la luz de nuestro registro de produc-
ci6n de frutos de 9.5 afos. La produccién de frutos a nivel de comunidad fue elevada durante el fen6-
meno de El Nifio en 1969 y muy reducida, un afio mds tarde, después de la estacién seca leve de 1970.
Planteamos fa hip6tesis de que (1) las condiciones de i Nifio aumentan la produccién de frutos; (2)
una gran produccién de frutos consume las reservas almacenadas, lo que limita la reproduccién siguien-
te, y (3) las estaciones secas leves disminuyen la produccién de frutos. Cada especie de planta podria
responder a cualquiera combinaci6n de los tres componentes de esta hip6tesis. La produccién de fru-
tos a nivel de comunidad se reduce extremadamente cuando las especies sensibles a los componentes
1y 2 se encuentran junto con especies sensibles al componente 3, o cuando una estacién seca leve
ocurre un afio después de un fenémeno de El Nifo.

El fenémeno de El Nifio produce condiciones secas y soleadas en Barro Colorado, asf como en
gran parte del trépico hdmedo. La sequia y el sol podrian favorecer la produccién de frutos en los
bosques tropicales hdmedos. Se sabe que la sequfa sincroniza la floraci6n y las condiciones soleadas
podrian compensar la limitacién de luz. La Oscilacién Austral de El Nifo muestra una marcada pe-
riodicidad de 24 meses. Esto crea una fuerte tendencia hacia la alternacién de afos secos y soleados,
con afos hamedos y nublados en América Central y en otros lugares del trépico. Aqui, presentamos
evidencia de que esto aumenta y reduce alternativamente la produccién de frutos en la isla de Barro
Colorado.

Terborgh planteo la hip6tesis de que los depredadores regulan la abundancia de los mamiferos
frugivoros en los bosques tropicales. Como corolario, también plante6 la hip6tesis de que las ham-
brunas ocurren en la isla de Barro Colorado debido a la ausencia de varios depredadores y que los
frugivoros se libran de la depredacion. Con el fin de evaluar esta hip6tesis, extendidos los censos has-
ta tierra firme. Los cazadores furtivos, activos en tierra firme, merman la abundancia de las presas
que cazan por debajo de los niveles mantenidos en la presencia de felinos grandes y especies rapa-
ces. Hubo evidencia de hambruna en las poblaciones sometidas a la caza furtiva en tierra firme, y
rechazamos la hipdtesis de que la reducida presion de la depredacitn sea prerrequisito para la ham-
bruna.

PALABRAS CLAVES: Isla de Barro Colorado, Repiblica de Panamé; Dasyprocta punctata; Oscilacién Aus-
tral de Et Nifio; hambruna; produccion de frutos y semillas; Mazama americana; Nasua narica; Odocoi -
leus virginianus; Panama; Sciurus granatensis; Tayassu tajacu; bosque tropical.
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INTRODUCCION

Planteamos la hipotesis de que la Oscilacion Aus-
tral de El Niiio influye en la produccion de frutos que,
a su vez, limita la abundancia de mamiferos frugivo-
ros y granivoros en la isla de Barro Colorado, en Pa-
nama. Los eventos de El Niiio trae condiciones secas
y soleadas a Barro Colorado y a buena parte del tr6pi-
co hamedo. Si estas condiciones, en general, favore-
cen la produccion de frutos, se podria esperar efectos
semejantes donde quiera que la produccion de frutos
limite los frugivoros en bosques himedos tropicales.

Al menos dos caracteristicas de El Nifio podrian
favorecer la produccion de frutos. La sequia afecta la
mayor parte del tropico himedo durante el fenémeno
de El Niiio (Ropelewski y Halpert, 1987). Los niveles
de umbral de sequia sincronizan 1a floraciéon y aumen-
tan la produccion de semillas en algunas plantas del
bosque tropical (Alvim, 1960). Si las respuestas limi-
tes a la sequia fueran generalizadas, entonces, la se-
quia mejoraria la produccion de frutos a nivel de co-
munidad durante los fendmenos de El Nifio. Una me-
nor nubosidad es la segunda caracteristica de El Niiio
que podria favorecer la produccion de frutos. Las nu-
bes absorben la radiacion fotosintética activa (RFA), y
una RFA baja podria restringir muchas plantas del
bosque tropical, inclusive arboles y lianas (Van Schaik
y otros, 1993; Wright y Van Schaik, 1994). En la pe-
ninsula malaya, el fenémeno de El Niiio, altos niveles
de RFA vy fructificacion masiva podrian estar relacio-
nados. Alli, los miembros de 41 familias de plantas se
reproducen en eventos sincronizados de fructificacion
masiva en intervalos irregulares de varios afios (Ap-
parnah, 1985). Estos eventos coinciden con afios ex-
cepcionalmente soleados y también con El Nifio (Van
Schaik 1996; Ashton y otros, 1988). Se desconocen las
relaciones entre produccion de frutos y el fenémeno
de El Nifio en lugares fuera de Malasia.

La produccion estacional variable de frutos restrin-
ge los frugivoros y los granivoros en muchos bosques
tropicales (revision de Van Schaik y otros, 1993). Mu-
chos frugivoros se reproducen, crecen con rapidez y
acumulan grasa y/ o almacenan semillas durante la es-
tacién de mayor produccién de frutos. Muchas de las
mismas especies pierden masa corporal, sufren mayor
mortalidad y/ o emigran durante la temporada de esca-
sez. Las variaciones en la produccion de frutos, de un
afio a otro, podrian también restringir a los frugivoros.
Janzen (1974), por ejemplo, planteé la hipotesis de que
la escasez prolongada restringe los frugivoros y los
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granivoros, en afios sin produccién masiva, en los bos-
ques de dipterocarpaceas de Malasia. Esta hipétesis
aim no se ha comprobado, debido quizds a que pocos
estudios del tropico abarcan la cantidad necesaria de
afios para poder evaluar las fluctuaciones de poblacion.
Uno de los registros ecologicos de bosques tropi-
cales mas extensos es sobre los mamiferos de Barro
Colorado. Los mamiferos frugivoros sufrieron ham-
brunas en los afios de 1931-1932, 1958-1959 y 1970-
1971. Las hambrunas ocurrieron entre septiembre y
enero. Entre 1931 y 1932, los coaties (Nasua narica),
los pecaris y los venados (Mazama americana) se en-
contraban demacrados, y los pecaris (7ayassu tajacu y
T. pecari) buscaban alimentos en el claro del laborato-
rio (Enders, 1935; Chapman, 1938). En 1958-1959,
los sainos (7. tajacu) y los venados se encontraban de-
macrados nuevamente y mas de la mitad de los indivi-
duos de una poblacién marcada de coaties murieron
(Kaufman, 1962). En plena hambruna, en 1970-1971,
aparecieron cadaveres de frugivoros cada 300 m, en
promedio, en los senderos del bosque (Foster, 1982a).
Foster (1982a) analizo las observaciones de mamife-
ros llevadas a cabo durante 18 afios en Barro Colora-
do y not6é que cada hambruna ocurria después de una
estacion seca leve. Foster también document6 la pro-
duccion de frutos durante dos afios, inclusive durante
la hambruna de 1970-1971. Muchas especies de plan-
tas dejaron de fructificar luego de la estacion seca le-
ve de 1970, lo que sugiere una relacién entre las llu-
vias de la estacion seca, el fracaso de la fructificaciéon
y la hambruna. Foster planted la hipétesis de que las
Tluvias de la estacion seca impiden que muchas espe-
cies alcancen el umbral de sequia necesario para iniciar
1a floracion. Algunos eventos recientes indican que es-
ta hipétesis es, en el mejor de los casos, correcta sélo
en parte. Las dos estaciones secas mas lluviosas regis-
tradas en Barro Colorado (1981 y 1996) no fueron se-
guidas de una fructificacion fallida, ni una hambruna.
Revaluamos las relaciones entre el clima, la pro-
duccién de frutos y la poblacion de mamiferos. Las
observaciones de los mamiferos de Barro Colorado
han sido compiladas durante 49 afios y la produccion
de frutos se ha monitoreado durante 10 afios. Una
cuarta hambruna, en 1993-1994, salta a la vista en un
registro de once afios de muertes naturales de mamife-
ros y en otro registro de dos afios de densidad de po-
blaciéon. Cada una de las hambrunas de 1930-1931,
1958-1959, 1970-1971 y 1993-1994 ocurrié un afio
después de un fenémeno de El Nifio, cuando la esta-
cién seca intermedia fue leve. Evaluamos la siguiente
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hipétesis en 138 especies de plantas: (1) las condicio-
nes de El Nifio mejoran la produccion de frutos, (2)
una gran produccion de frutos consume las reservas,
lo que restringe la reproduccion siguiente, y (3) las es-
taciones secas leves merman la produccion de frutos.

Terborgh (1992) plante6 la hipétesis de que los fe-
linos grandes y los animales rapaces regulan las pobla-
ciones de mamiferos frugivoros y granivoros de los
bosques tropicales. Los tres rapaces mas grandes y los
dos felinos de mayor tamaiio registrados en Panama
central, ya no viven en Barro Colorado. Terborgh
(1992) planted la hipétesis de que la menor presion de
la depredacion ha permitido el aumento de densidad de
las poblaciones de las especies depredadas, en Barro
Colorado. Como corolario, sugirié que las hambrunas
ocurren debido a que, en Barro Colorado, 1a densidad
de poblacion de frugivoros y granivoros no esta regu-
lada por la depredacién. Ampliamos nuestros censos a
la tierra firme cercana, donde los cazadores furtivos
son activos, para evaluar esta hipétesis. Los cazadores
furtivos reducen la abundancia de las especies de caza,
en un grado inferior al que se observa en presencia de
grandes felinos y rapaces (Freese y otros, 1982; Peres,
1990, 1996; Redford, 1992). Si hubiese evidencia de
hambruna en las poblaciones cazadas, rechazariamos
la hipétesis de que la menor presion de depredacion se-
ria requisito para la ocurrencia de hambrunas.

OSCILACION AUSTRAL EL NINO

La Oscilacion Austral El Nifio (OAEN) es la ma-
yor causa de las variaciones climaticas interanuales en
los trépicos. La presion atmosférica oscila sobre el Pa-
cifico ecuatorial, con una periodicidad pronunciada de
24 meses (Rasmusson y otros, 1990). El indice de Os-
cilacion Austral (IOA) cuantifica esta oscilacion como
la diferencia de las presiones atmosféricas estandari-
zadas entre Tahiti y Darwin, Australia. Los valores ex-
tremos del [OA aparecen en intervalos irregulares de
varios afios y estan relacionados con los fendmenos de
El Nifio (IOA negativo) y La Nifia (IOA positivo). Du-
rante el fenomeno de El Niiio, la presion atmosférica
es inusitadamente baja en el Pacifico oriental, los
vientos alisios (hacia el occidente) se debilitan, o cam-
bian de rumbo, el afloramiento falla a lo largo del oc-
cidente sudamericano y las temperaturas de la superfi-
cie del mar (TSM) se elevan en todo el Pacifico orien-
tal ecuatorial. Los fenémenos de El Nifio se reconocen
por los valores extremos y constantes del IOA vy las
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anormalidades del TSM (Kiladis y Diaz, 1989). Los
fenémenos de El Nifio de 1923, 1925, 1930, 1932,
1939, 1951, 1953, 1957, 1963, 1965, 1969, 1972,
1976, 1982, 1986 y 1992 han ocurrido desde que la isla
de Barro Colorado se convirti6 en estacion biologica
(Kiladis y Diaz, 1989; Trenberth y Hoar, 1996).

La OAEN influye en el clima mundial (Ropelewski
y Halpert, 1987; Aceituno, 1988; Kiladis y Diaz,
1989). El Nifio produce temperaturas superiores al
promedio y lluvias inferiores al promedio en Centroa-
mérica, el norte de Sudamérica, la Amazonia, Malasia,
Nueva Guinea, el norte de Australia y partes del Afri-
ca ecuatorial occidental y en la India (Ropelewski y
Halpert, 1987; Aceituno, 1988; Kiladis y Diaz, 1989;
Diaz y Kiladis, 1992). La reducida nubosidad y la ma-
yor radiacion incidente contribuyen a las temperaturas
altas durante el fendmeno de El Nifio (Aceituno, 1988;
Kiladis y Diaz, 1989; Diaz y Kiladis, 1992). Las tele-
conexiones del fenomeno de La Niifia son, en general,
las contrarias a las de El Niiio. La periodicidad de 24
meses de la OAEN crea una fuerte tendencia hacia la
alternacion de afios secos, soleados y calidos con afios
himedos, nublados y frescos en gran parte del tropico
(Ropelewski y Halpert, 1987; Aceituno, 1988; Kiladis
y Diaz, 1989). Planteamos la hipétesis de que la pro-
duccion de frutos aumenta con las condiciones de El
Nifio y disminuye con las de La Niiia en plantas que
estan limitadas por luz y en plantas que necesitan del
umbral de sequia para sincronizar la floracion.

LUGAR DEL ESTUDIO

La isla de Barro Colorado (BCI; 9°9’ N, 79°51° W)
sostiene bosques hiamedos tropicales, con doseles de
35 m de altura (Croat, 1978). La precipitacién anual
promedia 2000 mm. La estacion seca de 4 meses, en
general, comienza en diciembre y termina en abril.
Barro Colorado se convirti6 en isla (16 kin?) en 1914,
cuando el lago Gatun fue inundado para completar el
Canal de Panama. Hoy, varios de los depredadores
grandes ya no se encuentran alli. E1 Aguila Harpia
(Harpia harpyia) y, posiblemente, el Aguila Crestada
(Morphnus guianensis) han sido eliminados de Pana-
ma central. El puma (Felis concolor) que alguna vez
fue abundante en Barro Colorado, no se ha registrado
desde 1965 (Enders, 1935; M. Moynihan, comunica-
cion personal). El jaguar (Pantera onca) y el Aguilillo
Adornado (Spizaetus ornatos) se encuentran en la tie-
rra firme cercana y frecuentan la isla. Después de és-
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tos, los depredadores de mayor tamaiio, los ocelotes (F/
pardalis) y los Aguilillos Negros (S. tiranus) habitan en
Barro Colorado, asi como también todos los depredado-
res pequefios de mamiferos registrados en Panama cen-
tral (Glanz, 1982; Karr, 1982). Dieciocho guardabos-
ques impiden la entrada de cazadores furtivos.

La peninsula de Gigante se encuentra inmediata-
mente al Sur de la isla de Barro Colorado y fue incor-
porada al Monumento Nacional de Barro Colorado
(MNBC) en 1979. Los suelos y el clima son semejan-
tes a los de Barro Colorado. El bosque, mas que todo
de crecimiento secundario, contiene algunos arboles
de bosque primario a lo largo de los filos y mas exten-
sivamente, en la parte suroccidental. Los cazadores
furtivos son activos en Gigante y cazan coaties, fieques
(Dasyprocta punctata), pacas (Agouti paca), venados
de cola blanca (Odocoileus virginianus) y sainos, pe-
r0 no cazan monos, ni ardillas de cola roja (Sciurus
granatensis) (Glanz, 1991; Servicio de seguridad de
MNBC, datos inéditos). Los cazadores forasteros eli-
gen presas semejantes en todo el Neotropico (Redford
y Robinson, 1987).

METODOS

Llevamos a cabo tres censos de produccién de frutos
y dos, de mamiferos. Los primeros tres censos presentan
una perspectiva de diez afios para Barro Colorado. Los
ultimos dos, nos permiten hacer comparaciones detalla-
das entre Barro Colorado y Gigante, desde agosto o sep-
tiembre de 1993 hasta julio de 1995.

Censo 1: Masa seca de frutos. —La produccion de
masa seca de frutos (en g por m? por semana) se deter-
miné semanalmente en 60 trampas de hojarasca, entre
¢l 18 de noviembre de 1985 y el 30 de junio de 1996.
Las trampas se instalaron al azar en el bosque viejo de
Barro Colorado; se construyeron de malla plastica de
1.2 mm, con una superficie de 0.25 m® y se instalaron
a una altura de 40 cm sobre el suelo. Las partes repro-
ductoras de las plantas fueron identificadas hasta espe-
cie y secadas a 60° C. Los analisis se limitan a las 25
especies mas productivas y a la produccion a nivel de
la comunidad (o sea, la suma de la masa seca de frutos
de todas las especies). En Wright y Cornejo (1990a, b)
se encuentran mayores detalles.

Censo 2: Muestra de semillas y actividad de flora -
cién. ~La muestra de semillas y la actividad de flora-
cién se determinaron semanalmente, en 200 trampas
de hojarasca, entre el 1° de enero de 1987 y el 30 de
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Junio de 1996. Las trampas se colocaron al azar en el
bosque viejo de Barro Colorado (distantes 2 km del
censo 1), tenian una superficie de 0.5 m?, se instalaron
a una altura de 80 cm sobre el suelo, y por lo demas,
eran iguales a las del censo 1. Las partes reproducto-
ras de la planta fueron identificadas hasta especie, se
registrd la presencia de flores y semillas, y se contaron
las semillas y los frutos maduros. La actividad de flo-
racion (trampas por semana) fue igual al nimero de
trampas en que se registraron flores. La muestra de se-
millas (nimero de semillas por metro cuadrado por se-
mana) fue igual al niimero de semillas atrapadas, mas el
numero de frutos maduros atrapados, multiplicado por
el nimero promedio de semillas por fruto por cada es-
pecie (Croat 1978; S. J. Wright, datos inéditos). Wright
y Calderdén (1995) presentan detalles adicionales.

Los analisis se limitaron a las especies encontradas
en cinco trampas o mas, en al menos un afio calenda-
rio. Asi se asegurd el muestreo de miltiples indivi-
duos. Los analisis de variacion interanual se reduje-
ron, alin mas, a especies con > 50 registros de flores o
semillas. Las epifitas se excluyeron, puesto que deter-
minarlas fue problematico antes de 1991. Las epifitas
conformaron sélo un 0.024% de la masa seca de fru-
tos del censo 1 (S. J. Wright y O. Calderén, datos iné-
ditos). Los censos 1 y 2 permiten evaluar la produc-
cién de frutos, a largo plazo, para dos sitios en Barro
Colorado y para dos indices de produccion.

Censo 3. Muerte de mamiferos. -Se recolectaron cra-
neos de mamiferos muertos, cada dos semanas, en 6.7
km de senderos de Barro Colorado, desde enero de 1987
hasta noviembre de 1996. El observador cubri6 3 km/h,
con paradas frecuentes, para evaluar el estado fenologi-
co de ciertos arboles. Los cadaveres se detectaron por el
olor y por la presencia de buitres. También se recolecta-
ron craneos, en el curso de los censos de mamiferos en
Gigante (véanse métodos: censo 5: densidad de mamife -
ros). Se le cedieron los craneos de primates a Catherine
Milton y, por tanto, no se toman en cuenta aqui.

Censo 4: Semillas y frutos caidos. —La densidad de
semillas mas frutos (niimero por metro cuadrado) se
determiné desde septiembre de 1993 hasta agosto de
1995, en recorridos elegidos al azar, a lo largo del sis-
tema permanente de senderos de Barro Colorado y de
Gigante. Cada recorrido fue de 50 cm de anchura y
100 m de longitud. El namero de recorridos examina-
dos en cada sitio, cada mes, varié de 10 (seis en octu-
bre de 1993, en Barro Colorado) a 21. Se calculé el
numero de semillas que habia en las sombras de semi-
llas, bajo los doseles en fructificacién, multiplicando
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una densidad media por el area del recorrido que se
encontrara dentro de la sombra de semillas. Se deter-
min6 la densidad media para 10 parcelas de 0.011 m?,
localizadas al azar dentro del recorrido y dentro de la
sombra de semillas.

Las unidades de los tres censos difieren en dos for-
mas importantes. Las semillas y los frutos se convir-
tieron en unidades comunes para los censos 1 (masa
seca) y 2 (semillas). Las semillas y los frutos debieron
igualarse para el censo 4, debido a que la masa seca 'y
la relacion de semilla a fruto, de varias especies exclu-
sivas de Gigante, no se conocian. La segunda diferen-
cia se relaciona con el tiempo. Las trampas se vacia-
ron todas las semanas; y los censos 1y 2 cuantifican
la produccién por unidad de area, por unidad de tiem-
po (densidad de flujo). Los recorridos no fueron des-
pejados; las semillas y los frutos se acumularon y de-
saparecieron a tasas desconocidas; el censo 4 cuantifi-
ca la densidad fija de semillas mas frutos. La produc-
cion de frutos se utilizara como abreviacién practica
para describir todos los tres censos.

Censo 5: Densidad de mamiferos. —Los mamiferos
se contaron a lo largo de recorridos de 5 km cada uno,
en Barro Colorado y en Gigante. Los recorridos se ha-
cian por los senderos permanentes, con excepciéon de
los que se encontraban a menos de 1 km del claro del
laboratorio, en la isla (Wright y otros, 1994). Cada re-
corrido se cens6 una vez por mes, desde agosto de
1993 hasta marzo de 1994 (40 km por mes, por sitio),
y una vez cada dos meses, desde abril de 1994 hasta
Julio de 1995 (20 km por mes, por sitio). Los censos se
llevaron a cabo entre las 0600 y las 1130, y entre las
1600 y las 1830, si no llovia. El observador cubrié 1.2
km/h y anot6 las especies, el sexo, la edad (juveniles
o adultos) y la distancia que habia entre el mamifero y
¢l observador, al detectarlos.

El calculador King se utiliza con frecuencia para
calcular la densidad de poblaciéon de mamiferos del
bosque neotropical, a partir de los conteos de recorrido
(Freese y otros, 1982; Glanz 1982; Peres, 1996). El
calculador King es D = N/(2LR), donde D es la densi-
dad de la poblacion calculada, N es el nimero de indi-
viduos encontrados, L es la longitud del recorrido, y R,
la distancia media de deteccion. Para calcular la den-
sidad de las poblaciones se usaron recorridos de 40 km
por cada sitio (a intervalos de 1 mes, con anterioridad
a abril de 1994 y de dos meses, con posterioridad a
1994) y, de nuevo, usando recorridos de 80 km por cada
sitio (a intervalos de 2 meses, con anterioridad a abril
de 1994, y de cuatro meses, con posterioridad a 1994).
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En las especies sociales, es frecuente estimar N
multiplicando el nimero de grupos sociales encontra-
dos por el tamafio medio de los grupos (Freese y otros,
1982; Glanz, 1982). Se omiti6 esta convencion, debi-
do a que el tamaiio de los grupos varié durante el es-
tudio (Matthew Gompper, datos inéditos). Para los
coaties y sainos, se establecié N en forma directa con-
tando todos los animales de cada grupo social. Para los
primates, el tiempo necesario para contar los indivi-
duos de una manada impidié efectuar un censo sobre
el recorrido establecido. Por tanto, no se calculd la
densidad de los primates.

La confiabilidad de los calculos por recorrido de 1a
densidad de mamiferos en Barro Colorado ha sido
evaluada por Eisenberg y Thorington (1973), Glanz
(1982) y Gompper (1996). Los calculos de densidad
de conteos por recorrido y de otros métodos de censo
mas intensivos, son muy semejantes para los aguties,
coaties y sainos. En los conteos de recorrido, constan-
temente se subestima la densidad de las ardillas de co-
la roja. La eficacia de los conteos de recorrido no se
puede evaluar en venados, puesto que no se han utili-
zado métodos de censo mas intensivos para los vena-
dos de los bosques del neotropico.

Reproduccién de las plantas

Los analisis de produccion de frutos tenian cuatro
propositos: (1) describir la variacion estacional de pro-
duccion de frutos; (2) comparar la produccién de frutos
de Barro Colorado con la de Gigante; (3) determinar
las fluctuaciones interanuales extremas de produccién
de frutos; y (4) evaluar los factores que causan esos
extremos.

Variacion estacional de produccion de frutos. ~La
estacionalidad se describi6 en dos formas. Se calcul6d
el promedio (+ 1 DE) de la produccion mensual de masa
seca de frutos del total de las especies, desde diciem-
bre de 1985 hasta junio de 1996, utilizando los datos
del censo 1. Cuando alguna semana del censo incluia
dos meses, la masa seca de frutos se repartia en forma
proporcional al niimero de dias de cada mes.

La estacionalidad también se describié segun el
numero de especies para las que habia fechas medias
de muestra de semillas (actividad de floracién) que
caian en cada mes. La fecha juliana de cada censo se
convirti en un angulo y se ponderé con la muestra de
semillas (actividad de floracion) para calcular un vec-
tor medio para cada especie utilizando los datos del
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censo 2. El angulo y la longitud del vector medio igua-
lan la fecha media y la concentracién temporal de la
muestra de semillas (actividad de floracion), respecti-
vamente. La concentracion temporal es igual a 0 cuan-
do la produccion es igual en todas las fechas de censo
(modulo 300°), e igual a 1 cuando la produccién se li-
mita a una sola fecha. Wright y Calderén (1995) des-
criben los vectores medios con mayor detalle.

Los vectores medios resultan problematicos si la
distribucion es bimodal, o0 multimodal, dentro de los
afios (Batschelet, 1981). Se efectuaron autocorrelacio-
nes de las series de tiempo de la muestra semanal de
semillas para determinar las especies de produccion
multimodal dentro de los aiios. Las autocorrelaciones
significativas para los intervalos de < 52 semanas
mostraron una producciéon multimodal dentro de los
afios. Esto se presento s6lo en dos especies. Hyeronima
laxiflora'y Havetiopsis flexilis se reprodujeron dos ve-
ces cada afio, y sus vectores medios correspondientes
se calcularon en forma separada para cada reproduc-
cion. La produccion de semillas fue unimodal dentro
de los afios en las demas especies (los analisis no se
muestran).

Variacién espacial de produccion de frutos. —Se
efectué un analisis log-lineal de contingencia para
evaluar la variacion espacial de la produccién de fru-
tos. Cada recorrido de frutos se defini6 segun el sitio
(Barro Colorado o Gigante), el intervalo de tiempo (12
intervalos de dos meses consecutivos cada uno) y el
indice dicotomo de produccién de frutos (0 vs. > l1se-
millas caidas mas frutos). Se utilizaron dos categorias
de produccion de frutos y 12 intervalos de tiempo pa-
ra mantener las frecuencias esperadas. No se pudo uti-
lizar ANOVA, debido a que en muchos recorridos del
censo no aparecieron ‘semillas caidas mas frutos’; es-
to introdujo una heteroscedasticidad que no se pudo
eliminar por medio de transformacion (véanse Resul-
tados: variacion espacial de produccion de frutos).

Variacion interanual de produccion de frutos.
—Creamos una serie de tiempo de 9.5 afios de la canti-
dad de floraciones seguidas de un alto grado de mues-
tra de semillas, utilizando los datos del censo 2. Se le
asign6 un rango al total de la muestra de semillas de
cada evento de reproduccién y a cada especie. Los
rangos variaron del 1 al 9; uno y nueve corresponden,
respectivamente, al mayor y al menor grado de muestra
de semillas de cada especie observados en las nueve re-
producciones anuales, entre enero 1 de 1987 y junio
30 de 1996. Los rangos correspondientes a Hyeronima
laxiflora 'y Havetiopsis flexilis variaron de 1 a 18 (dos

~ Cambios Ambientales

reproducciones cada afio); éstos se estandarizaron, di-
vidiéndolos por dos. En caso de empate, se asignaron
los rangos medios. La muestra de semillas, asi clasifica-
da, se relaciond con el mes de floracion media apropia-
do para la especie y el afio. La ultima serie de tiempo
correspondié a la cantidad de especies que florecieron
cada mes y que posteriormente mostraron un alto grado
de muestra de semillas; el grado de muestra de semillas
se definié por rangos de < 3.5 (esperado para ~ 33%
de las especies, dadas nueve reproducciones). La serie
de tiempo se sometié a un alisamiento de tres meses.

La produccion de masa seca de frutos sumada para
todas las especies es, quizas, el mejor indice de la dis-
ponibilidad de frutos para los frugivoros y los granivo-
ros. Utilizamos los datos de los 10.5 afios del censo 1
para determinar los valores extremos de este indice, en
todos los intervalos de x semanas consecutivas, cuan-
dox=<26.

Factores que contribuyen a la produccion extrema
de frutos. —Se evaluaron tres factores descriptivos y
dos causales que podrian contribuir a las fluctuaciones
interanuales extremas de produccion de frutos. Es mas
probable que la produccién total extrema de la comu-
nidad ocurra (1) en alguna época del afio, cuando rela-
tivamente pocas especies maduran frutos. La produc-
cién inusitada de unas pocas especies podria causar
una produccién extrema a nivel de la comunidad en
esa época. La produccién extrema a nivel de la comu-
nidad también podria ocurrir cuando (2) muchas espe-
cies presentan grados semejantes de produccién atipica
y/ o (3) muchas especies cambian la época de repro-
duccion. Nuestra hipdtesis de causalidad consistia en
que (4) la muestra de semillas es dependiente entre
afios, y que (5) las lluvias de estacion seca merman la
muestra de semillas. Estos factores podrian concurrir,
reforzandose mutuamente. Para evaluar estas cinco
posibilidades, se utilizaron los datos del censo 2 para
comparar los periodos de produccion extrema (véanse
Resultados: reproduccion de las plantas: diferencias
en la produccion de frutos de un afio a otro) con el res-
to del registro de 9.5 aiios.

1. Mediante un analisis de contingencia, se compard
el nmamero de especies cuyas fechas medias de
muestra de semillas cayeron en dos intervalos de 6
meses con expectativa nula de igual niimero de es-
pecies. Se eligieron intervalos de seis meses para
aislar el periodo de menor produccion total a nivel
de la comunidad.

2. Mediante un analisis de contingencia, se compar6
el nimero de especies cuya muestra de semillas
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(actividad de floracion) fue alta, mediana o baja
con la expectativa nula de igual niumero de espe-
cies, en el periodo de mayor produccion a nivel de
la comunidad. Se definié la produccién alta, me-
diana o baja para los rangos de produccion de se-
millas para 1 < rango =< 3.5, 3.5 <rango < 6.5,y
rango > 6.5, respectivamente (véase definicion de
rangos en Métodos: Reproduccion de plantas: Va -
riacion interanual de produccion de frutos). Un
analisis semejante del periodo de menor produccién
de frutos a nivel de la comunidad esta implicito en
el analisis de muestra dependiente de semillas, en-
tre los aflos.

3. Mediante analisis de correlacion circular, se com-
pararon las fechas medias, y con pruebas de 7 pa-
reada se compard la concentracién temporal de
muestra de semillas en periodos de produccion ex-
trema con los demas censos. Batschelet (1981)
describe el analisis de las correlaciones circulares.

4. Mediante un andlisis de contingencia, se evalué la
dependencia entre afios. Se asignaron las especies a
categorias de muestra de semillas, alta, mediana o
baja para dos afios consecutivos contrastando con la
produccion a nivel de la comunidad. Con el chi-
cuadrado de simetria de McNemar, se compararon
los conteos en las celdas por encima y por debajo de
la diagonal para evaluar la dependencia entre afios.

5. Con un ultimo analisis de contingencia, se evalud
la hipétesis propuesta por Foster (1982a) de que el
fracaso de la fructificacion después de una estacion
seca leve aparece en forma desproporcionada, en
las especies que florecen en mayo, junio y julio,
debido a que estas especies requieren del umbral
de sequia para iniciar la floracién. Las especies se
asignaron a dos estaciones (de mayo a julio y se
compararon con los nueve meses restantes), segin
las fechas medias de floracion, y se asignaron a ca-
tegorias de muestra de semillas alta, mediana y ba-
ja en algin afio con estacion seca leve y con baja
produccion de frutos a nivel de la comunidad.

Mamiferos

Se efectud un analisis de contingencia para compa-
rar el nimero de cadiveres encontrados desde sep-
tiembre de 1993 hasta febrero de 1994, con los 113
meses restantes del censo. Los seis meses criticos se
desplazaron tres semanas hacia atrds, en relacién con
¢l periodo de menor produccién de frutos a nivel de la
comunidad (10 de agosto, 1993 hasta el 7 de febrero,
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1994 (véanse Resultados Reproduccion de plantas:
Variacion interanual de produccion de frutos), debido
a que se esperaba que las muertes se incrementaran
fras la escasa produccion de frutos. El analisis se limi-
t6 a especies para las cuales se habian encontrado > 20
cadaveres, para mantener las frecuencias esperadas.

Se utiliz6 ANOVA de mediciones repetidas, para
evaluar la densidad de mamiferos. Los principales
efectos fueron el sitio (Barro Colorado comparado con
Gigante), la especie, y el intervalo de censo, con me-
diciones repetidas sobre el intervalo de censo. Se repi-
ti6 el analisis para los intervalos de censo que incluyé
recorridos de 40 y 80 km, en cada sitio. Se incluyeron
especies que no fueran primates, en las que se habian
registrado > 100 individuos. Los venados corzos y de
cola blanca se unieron para este andlisis, puesto que
los venados corzos habitan el bosque viejo y sélo se
registraron en la Isla de Barro Colorado, mientras que
los venados de cola blanca, que habitan el bosque mas
joven, solo se registraron en Gigante. El modelo de
ANOVA omitié la interaccion de especie x sitio, y es-
pecies x sitio x mes, debido a que hubo un sélo esti-
mado de densidad por cada especie, sitio y mes. Se
utiliz6 el procedimiento Huynh-Feldt para corregir li-
geras violaciones de la suposicion de simetria com-
puesta de las mediciones repetidas de ANOVA (épsi-
lon de Huynh-Feldt > 0.6; Wilkinson, 1990).

Registros de largo plazo

Mamiferos. —Existen registros publicados corres-
pondientes a 49 afios de fluctuaciones poblacionales
de mamiferos en la isla de Barro Colorado, o de obser-
vaciones de campo llevadas a cabo durante el periodo
critico, entre septiembre y enero. Esto incluye los afios
desde 1926 hasta 1937; 1951, 1955, 1958, 1959, 1961
y desde 1966 hasta 1997 (Enders, 1935, 1939; Chap-
man, 1938; Ingles, 1953; Altmann, 1959; Kaufman,
1962; Bemstein, 1964; Hladik y Hladik, 1969; Eisen-
berg y Thorington, 1973; Foster, 1982a; Glanz, 1982,
1990; Giacalone-Madden y otros, 1990; Wright y otros,
1994; J. Giacalone-Madden y otros, datos inéditos).

Se evalu6 la época de hambruna en relacién con el
fenémeno de El Niiio y con el déficit de lluvia de la es-
tacion seca durante estos 49 afios. El déficit de Iluvia
de la estacion seca se definié para igualar el menor va-
lor acumulado de lluvia diaria (registrada desde enero
de 1929) menos el promedio diario del potencial de
evapotranspiracién de la estacion seca, en que los va-
lores positivos (excedentes de lluvia) se fijaron en ce-
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ro. Se excluyeron calculos mas sofisticados de la seve-
ridad de la estacion seca, puesto que, con anterioridad
a 1971, solo se registraba la lluvia (Windsor, 1990). El
déficit de lluvia se dividio en tres categorias, cada una
de 22 6 23 afios. Las categorias de estacion seca leve,
intermedia y severa corresponden al déficit de lluvia
>-449 mm, entre 450 mm y 452 mm; y <-542 mm,
respectivamente. La estacion seca de 1992 fue severa
con un déficit de lluvia de —-596 mm. La de 1993 fue
leve, con un déficit de lluvia de s6lo —392 mm.

Las Prucbas Exactas de Fisher se usaron para eva-
luar las relaciones entre 1a hambruna y (1) un fenéme-
no de El Niiio el afio anterior, (2) el déficit de lluvia de
estacion seca leve en el afio en curso, y (3) el déficit
de lluvia en una estacion seca severa el afio anterior.
Las estaciones secas intermedias se unieron con las es-
taciones leves o con las severas para estas Pruebas
Exactas. Este analisis supone que los afios son inde-
pendientes. De hecho, los afios son dependientes (t6-
mese en cuenta la alternacion de las condiciones de los
fenémenos de El Nifio y La Niiia).

Una prueba de azar, por tanto, se llevo a cabo para
validar los analisis de contingencia. El registro de 68
afios se traté como un forus, haciendo que 1997 prece-
diera a 1929. Se fij6 el registro de los afios, tanto de
hambruna, como de ausencia de ella, incluyendo los
afios en que no aparecieron observaciones. También se
fij6 el orden temporal de los eventos meteorologicos,
pero el comienzo del registro se adelanté un afio, en el
tiempo cercano al forus. El nimero de coincidencias
entre la hambruna y el evento meteorolégico se regis-
tr6 en cada uno de los 67 posibles puntos de comien-
zo (descontando el punto inicial de comienzo). Los 67
nimeros simulados de coincidencias se compararon
con el nimero dnico de coincidencias observadas.

Ademas de validar los tres andlisis de contingencia
mencionados antes, se utilizé la prueba de azar para
evaluar las relaciones entre las hambrunas y los eventos
meteorolégicos que cubrian dos afios consecutivos. Es-
tos eventos meteorologicos compuestos incluyeron una
estacion seca leve en el afio en curso, combinada con
(4) una estacion seca severa en el afio anterior, y (5) un
fenébmeno de El Nifio en el aiio anterior.

Reproduccion de las plantas. —Las observaciones
de reproduccion de las plantas, durante las hambrunas
y los fenémenos de El Niilo, son escasas. Foster
(19824) califico la produccién de frutos de 58 espe-
cies, en una escala de tres grados (fracasada, deficien-
te y exitosa), durante la hambruna de 1970-1971. En
nuestro censo 2, se incluyeron 46 de estas especies.

. Cambios Ambientales

Efectuamos un analisis de contingencia para evaluar la
hipotesis nula de que la produccién de frutos durante
las hambrunas de 1970-1971 y 1993-1994 no estaba
relacionada con estas 46 especies. Las categorias de
deficiente y exitosa, de Foster, se acumularon, y se
compard el fracaso de fructificacion con, al menos, al-
guna produccién de frutos.

Andlisis

Todos los analisis se efectuaron con SYSTAT 5.0
(Wilkinson1990). Los analisis de correlacion circular
se programaron en SYSTAT BASIC y se cotejaron con
los conjuntos de datos de muestra suministrados por
Batschelet (1981).

RESULTADOS

Reproduccién de las plantas

Variacion estacional de produccion de frutos. —El
censo 1 (60 trampas de hojarasca) incluy6 326 especies
y 15.58 kg de masa seca de frutos y semillas, en 552
censos semanales. La produccion total de masa seca de
frutos a nivel de la comunidad mostré un sélo pico am-
plio, entre febrero y abril (Figura 1). La produccion de
masa seca de frutos fue escasa, en forma consistente,
entre septiembre y diciembre, con un promedio de ape-
nas el 40.5% de la productividad de febrero a abril.

El censo 2 (200 trampas de hojarasca) incluy6 478
especies en 499 censos semanales; 138 especies mos-
traron > 50 registros de semillas y se encontraron en
cinco, 0 mas trampas, en un afio calendario, al menos.
Cuarenta y ocho familias estuvieron representadas, in-
cluyendo arboles (81 especies), lianas (45), semiepifi-
tas (3), arbustos (7), y arbustos parésitos (2). Las fe-
chas medias de la muestra de semillas, de 57 de las
138 especies, cayeron en marzo y en abril (Figura 2a).
El analisis a nivel de especie refuerza el pico inico ob-
servado para la produccion de frutos a nivel de la co-
munidad. Ciento veintisiete especies aparecen tam-
bién en > 50 registros de flores. Apareci6 un pico mas
amplio en las fechas medias de floracién, entre marzo
y junio (Figura 2b).

La estacionalidad de la produccion de frutos de Ba-
mro Colorado ha sido previamente reportada como el
nimero de especies en fruto cada mes (Croat, 1975,
1978; Foster, 1982b). Esta medida confunde la época
y la duracién de la produccién de frutos. Muchas es-
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Figura 1. Producci6n mensual de masa seca de frutos sumada
para todas fas especies. La linea continua y las barras de
error representan la productividad media = 1 ot (calculada
desde diciembre de 1985 hasta junio de1996). Los circulos
oscuros representan los meses desde septiembre hasta di-
ciembre de 1993. Los datos provienen del censo 1.

pecies fructifican en forma asimétrica durante la tem-
porada de fructificacién, con un pico agudo, seguido
de un periodo de caida escasa de frutos en forma per-
sistente (S, J, Wright y O. Calder6n, datos inéditos). El
numero de especies en fruto, por tanto, amplia y retro-
cede (en el tiempo) los picos de fructificacion a nivel
de la comunidad. Las medidas presentadas aqui des-
criben la estacionalidad de la produccién de frutos con
mayor precision en el tiempo (Figura 1y 2).
Variacion espacial de produccion de frutos. ~El
censo 4 (recorridos de censo de semillas y frutos) in-
cluyé semillas y frutos de 86 especies, en 576 recorri-
dos. La interaccion entre el sitio, el intervalo de tiem-
po y la produccién de frutos no fue significativa (> =
18.8, gl = 12, p = 0.094). La produccion de frutos al-
canz0 su minimo anual entre septiembre y diciembre,
y permaneci6 reducida desde septiembre de 1993 has-
ta el fin de marzo de 1994, en ambos sitios (Figura 3).
En Gigante, hubo semillas y frutos en mas recorri-
dos, que en Barro Colorado (98 de 275), lo que produ-
jo una interaccion significativa entre el sitio y la pro-
duccion de frutos aparente (x* = 6.41, gl = 1, P <0.05).
Esto, en realidad, podria reflejar mayor remocién de
semillas caidas y frutos por mamiferos terrestres, en
Barro Colorado (véanse Resultados: Mamiferos).

367
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Figura 2. Ndmero de especies con (a) fechas medias de fructifi-
cacién y (b) fechas medias de floracién, que caen en cada
mes. En el panel b, la parte oscura, la rayada diagonal, y la
clara de cada barra representan especies con muestra de se-
millas baja, intermedia y alta, que sigui6 la floracion de
1993. Los niveles de muestra de semillas se definen en tex-
to bajo el Cuadro 2. Los datos provienen del censo 2.

Variacion interanual de produccion de frutos. -La
proporcion de especies con alto grado de muestra de
semillas fue consistentemente mayor en los eventos de
floracion que tuvieron lugar desde febrero de 1992
hasta octubre de 1992 (Figura 4). La distribucién com-
pleta de rangos a nivel de especie de la florescencia y
de la subsiguiente muestra de semillas de estos nueve
meses confirma el alto grado de actividad reproducto-
ra en la mayoria de las especies (Cuadro 1).
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Figura 3. Nimero de frutos mas semillas, por metro cuadrado,
en ¢} suelo, desde septiembre de 1993 hasta agosto de
1995, en Barro Colorado (circulos claros, lineas intermiten-
tes) y en Gigante (circulos cerrados, lineas continuas). Los
datos provienen del Censo 4.
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Figura 4. Serie de tiempo que resume la produccion de frutos
de 138 especies, durante 9.5 anos. La serie de tiempo co-
rresponde a las especies que florecieron cada mes y que
luego mostraron alta muestra de semillas. La alta muestra de
semillas se define para los rangos £ 3.5; los rangos aparecen
definidos en el texto bajo el Cuadro 1 (Ver también Méto-
dos: Reproduccién de plantas, 3: Variacién interanual de
produccion de frutos). Las marcas representan cada diciem-
bre (D) y junio () a lo largo de la abscisa. Los datos provie-
nen del censo 2.
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Figura 5. Produccién media (y 1 se) de masa seca de frutos (histo-
grama horizontal), entre el 10 de agosto y el 7 de febrero, des-
de 1986-1987 hasta 1995-1996, de las 25 especies de mayor
produccién media en estas 26 semanas. Los circulos oscuros
representan la produccién entre el 10 de agosto de 1993 y el
7 de febrero de 1994. Los datos provienen def censo 1.

. Cambios Ambientales

La produccion de masa seca de frutos, a nivel de la
comunidad fue mas baja desde el 10 de agosto de 1993
hasta el 7 de febrero de 1994. Lo mismo ocurrié en to-
dos los intervalos de 17 a 26 semanas consecutivas en
el registro de 10.5 afios. La produccion anual minima
de masa seca de frutos a nivel de la comunidad ocurrié
entre septiembre y diciembre y, en 1993, el promedio
fue inferior en un 43%, respecto de los ya bajos pro-
medios (Figura 1). Todos los tres censos de frutos es-
tablecieron que la produccion fue extremadamente es-
casa a finales de 1993 (Figuras 1, 3, 4,y 5).

Cuadro 1. Actividad de floracion, desde febrero de 1992 hasta
octubre de 1992 y muestra subsiguiente de semillas. Los da-
tos corresponden al nimero de especies de plantas.

Rango Actividad de floracion Muestra de semillas
1 24 28
2 23 18
3 11 20
4 14 13
5 19 7
6 7 8
7 4 5
8 3 15
9 2 2

Nota: Los rangos 1 y 9 se refieren a la mayor y la menor produccién observa-
da en cada especie en los nueve eventos anuales de reproduccion, entre el
1 de enero de 1987 y el 30 de junio de 1996. Aparecen menos especies en
la actividad de floracion debido a que varias especies cumplian los aiterios
para el andlisis de la variacién interanual (2 50 registradas en las trampas)
de solo semillas. Los datos provienen del censo 2.

Factores que causan la produccion extrema de frutos.

1. Las fechas medias de produccion de frutos para 48
especies cayeron entre agosto y enero y, para 90 es-
pecies, entre febrero y julio (Figura 2a, ¢> = 12.8, gl
=1, P <0.01). Todas las cuatro hambrunas ocurrie-
ron en la época del afio en que la menor cantidad de
especies presenta fechas medias de produccion de
frutos. Esto también coincidié con la menor produc-
cién de frutos observada a nivel de la comunidad.

2. Muchas especies presentaron produccién atipica
de frutos, durante los extremos, a nivel de la comu-
nidad. La mayoria de las especies mostré gran ac-
tividad de floracion y subsiguiente altos grados de
muestra de semillas durante el periodo de mayor
produccion a nivel de la comunidad, desde febrero
de 1992 hasta octubre de 1992 (Cuadro 1; ¢*=34.4
y ¢* = 23.6 para floracion y muestra de semillas,
respectivamente, gl = 2, P < 0.001). En contraste,
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Cuadro 2. Muestra de semillas dependiente entre 1992 y 1993.
Los datos corresponden al ndmero de especies de plantas.

Muestra de semillas en 1993
Alta Intermedia  Baja

Muestra de semillas en 1992

Alta 11 21 34
Intermedia 12 6 10
Baja 8 8 6

Notas: Todas las especies florecieron desde febrero hasta octubre. Se defirié

la muestra de semillas como alta, intermedia y baja, para los rangos: 1 < ran-

go < 3.5; 3.5 <rango < 6.5; vy > 6.5, respectivamente. La definicién de los

rangos aparece en la leyenda del Cuadro 1. (véase también Métodos: Repro -
duccién de las plantas, 3. Variacién interanual de produccion de frutos).

22 de las 25 especies mas productivas mostraron
una produccion de frutos inferior al promedio, du-
rante el periodo de menor produccion a nivel de la
comunidad, desde el 10 de agosto de 1993 hasta el
7 de febrero de 1994 (Figura 5). La produccion de
frutos de 17 de estas 25 especies fue inferior al pro-
medio en mas de dos errores estandar (Figura 5).

3. Los cambios de época no influyeron en los perio-
dos de produccién extrema de frutos a nivel de la
comunidad. Las fechas medias angulares de pro-
duccion de semillas se correlacionaron con alto
grado con los eventos reproductivos de 1992 y
1993-1994, en contraste con los demas afios (coe-
ficientes de correlaciéon circular > 0.55, p <
0.0001). La concentracion temporal de semillas de
1992 no se distingui6 de la de 1993, en compara-
cion con el resto de los afios (r = —0.63 y —1.49,
respectivamente, P < 0.15).

4. La produccién de frutos fue dependiente de un afio a
otro (Cuadro 2; chi-cuadrado de McNemar = 18.8, »
<0.001). Las especies que presentaron gran muestra
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de semillas después de la floracién que ocurri6 entre
febrero de 1992 y octubre de 1992, tendieron a tener
una muestra de semillas menor, un afio después.

5.En 1993, la muestra de semillas no fue significati-
vamente diferente en las especies que florecieron
en mayo, junio y julio, en comparacioén con los 9
meses restantes del afio (Figura 2b; ¢?=1.81, gl =2,
P =0.40).

Mamiferos

En el censo 3, se registraron 132 mamiferos muertos
(excluyendo los primates) en 1730 km de censo en Ba-
ro Colorado y cuatro mamiferos muertos en 510 km de
censo en Gigante. Se encontrd una cantidad exagerada
de cadaveres entre septiembre de 1993 y febrero de
1994. Aguties, sainos y venados corzos murieron, en ta-
sas entre 5 y 8 veces superiores a las normales, en Barro
Colorado (Cuadro 3). Este incremento es fuertemente
significativo para aguties y venados (Cuadro 3). En Gi-
gante, se encontraron los cadaveres de dos sainos y de
dos coaties, entre noviembre de 1993 y febrero de 1994
y ninguno, durante los 17 meses siguientes. Las muertes
naturales se concentraron en los periodos de baja pro-
duccion extrema de frutos, en ambos sitios.

En el censo 5, se registraron 2406 mamiferos (exclu-
yendo los primates) en recorridos de 524.8 km, en Barro
Colorado y de 510 km, en Gigante, respectivamente
(Cuadro 4). Las seis especies que se encontraron mas de
cien veces (ardillas de cola roja, aguties, coaties, sainos
y los dos tipos de venados juntos) consumen grandes
cantidades de frutos y/o de semillas (Enders, 1935; Kil-
tie, 1981; Smythe y otros, 1982; Brannan y otros, 1985;
Giacalone-Madden y otros, 1990; Gompper, 1996).

La densidad de poblacion vari6 en forma significa-
tiva, segun el tiempo y el sitio (Cuadro 5, interaccion

Cuadro 3. Namero de muertes naturales registradas en 1730 km de censo, distribuidos uniformemente entre enero 1 de 1987 y no-
viembre 30 de 1996, en BCl y la proporcién en que ocurtié desde septiembre de 1993 hasta febrero de 1994.

Especie No. total de animales muertos Parte del total desde xr
entre ene. 1987 y nov. 1996 sept. 1993 hasta feb. 1994

Dasyprocta punctata 11 0.364

Nasua narica 15 0.067

Tayassu tajacu 25 0.320 40.5***

Mazama americana 23 0.261 22.9%**

Nota: Los seis meses que incluyeron la escasez de frutos de 1993-19944 constituyen un 4.7% de los censos. £l andlisis de contingencia pone a prueba la hip6te-
sis nula de que las muertes por mes fueron igualmente probables durante estos seis meses y durante ef resto de los 113 meses. Ef andlisis se imit6 a las es-
pecies con >20 caddveres, con el fin de mantener las frecuencias minimas esperadas >1.

e P <0.001.
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Cuadro 4. Nimero de mamiferos individuales registrados en Barro Colorado (524.8 km de transectos) y en Gigante (510.0 km).

Especie Nombre comin BCl Gigante

Alouatta palliata Mono aullador 620 510
Cebus capucinus Mono cariblanco- capuchino 306 387
Saguinus geofiroyi Mono titi 38 46
Bradypus variegatus Perezoso de tres dedos 2 0
Choloepus hoffmanni Perezoso de dos dedos 1 1
Tamandua mexicana Oso hormiguero 10 19
Dasypus novemcinctus Armadillo, cachicamo 1 0
Sylvilagus brasiliensis Conejo de monte 1 1
Sciurus granatensis Ardilla de cola roja 71 (60) 87 (77
Dasyprocta punctata Aguti, guatin, fieque 737 (651) 459 (428)
Agouti paca Paca, borugo 1 0
Nasua narica Coatf, cusumbo 422 (127) 136 (60)
fira barbara Zorra piiera, comadreja 4 1
Tapirus bairdii Tapir, danta 0 4
Tayassu tajacu Pecari, saino 204 (107) 69 (35)
Mazama americana Venado corzo, cabro de monte 95 (89) 0
Odocoileus virginianus Venado coliblanco 0 44 (43)
Sin determinar 4 0

Nota: Las cifras entre paréntesis representan el niimero de encuentros con uno, o més individuo de la especie.

dentro de los sujetos). La densidad de poblacion fue
mayor entre agosto de 1993 y octubre de 1993 y dis-
minuyé abruptamente en abril/mayo de 1994 para las
poblaciones de todas las especies, en Barro Colorado
(Figura 6). Ocurrieron disminuciones semejantes entre
las ardillas de cola roja, aguties y sainos, en Gigante.
Dos observaciones mas sustentan las disminuciones
de poblacién observadas entre agosto de 1993 y mar-
zo de 1994. Primero, una cantidad desproporcionada
de muertes naturales ocurri al mismo tiempo (Cuadro
3). Segundo, la baja densidad en marzo de 1994 se
mantuvo durante > 1 afio (Figura 6).

La Figura 6 también presenta calculos anteriores de
densidad de poblacion basados en los censos de recorri-
do, en Barro Colorado. La densidad de poblacién de ar-
dillas de cola roja, coaties, venados corzos y sainos fue
inusitadamente alta, en agosto y septiembre de 1993, y
luego disminuy6 hasta los niveles observados en estu-
dios anteriores. La densidad de poblacion de los aguties
descendi6 desde el valor mas alto hasta el mas bajo de
la escala de valores observados con anterioridad. La
densidad de poblacion de frugivoros y granivoros fue
alta cuando la produccion de frutos disminuy6 a niveles
bajos, en agosto de 1993 (cf. Figura 1, 5y 6).

Las densidades relativas de poblacion, en Barro
Colorado y Gigante, van paralelas a la presion de la
caza furtiva. Los cazadores furtivos son activos en Gi-
gante, mas no en Barro Colorado. Cazan aguties, coa-
ties, sainos y venados corzos, pero no cazan ardillas de

Cuadro 5. Prueba ANOVA de mediciones repetidas de las den-
sidades de mamiferos.

Origen ) df MS F

Entre sujetos
Especies 41501 4 10375 7.14*
Sitio 5939 1 5938 4.08
Error 5817 4 1454

Dentro de los sujetos
Censo 6218 15 414 4.51**
Censo x especie 8067 60 134 1.46
Censo x sitio 4786 15 319 3.47%*
Error 5520 60 91

* P <005, **P < 0.001.

cola roja (Servicios de seguridad de MNBC, datos iné-
ditos). En general, la densidad de poblacion de las
cuatro especies cazadas fue mas alta en Barro Colora-
do, pero no la de las ardillas de cola roja (Figura 6).
Las mmuertes naturales sustentan las diferencias entre
las cuatro especies cazadas; se encontraron casi cuatro
veces mas caddveres por mes, en Barro Colorado que
en Gigante (74 cadaveres en 119 meses, comparados
con 4 cadiveres, en 2 meses). Rara vez se encontraron
cadaveres de ardillas (N = 2).

Las condiciones fisicas de todas las seis especies se
habian deteriorado en diciembre de 1993 (C. Carrasco
y S. J. Wright, observacion personal ). Muchos indivi-
duos se encontraban demacrados, y se les notaban los
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huesos de las caderas. Los coaties buscaban alimentos,
sin cesar, en la hojarasca. Los sainos se encontraban
en condiciones lamentables, y varios no pudieron es-
capar de un observador, que caminaba con lentitud.

Es posible que estos cambios fisicos hayan facili-
tado la deteccion. Esto, junto con la baja densidad de
poblacion y el namero reducido de encuentros, pudo,
a la vez, haber contribuido a un incremento efimero en
la densidad aparente de la poblacion de los coaties y
venados de cola blanca en Gigante, entre diciembre de
1993 y febrero/marzo de 1994 (Figura 6). Para aumen-
tar el ntmero de encuentros y la confiabilidad de los
calculos de densidad de poblacion, se calculé también
la densidad de poblacion para los intervalos de censo
que incluyeran 80 km de recorrido en cada sitio. Los
resultados de ANOVA de medicion repetida fueron
cuantitativamente semejantes y cualitativamente idén-
ticas para los intervalos de censos que incluyeron 40
km u 80 km de recorrido, y s6lo se han presentado los
resultados para los intervalos de censo incluyendo 40
km de recorrido (Cuadro 5, Figura 6).

Registros de largo plazo

Mamiferos. —L.a hambruna se relacioné con una esta-
c16n seca leve en el afio en curso, con una estacion seca
severa en el afio anterior, y la ocurrencia de un fenéme-

37

no de El Nifio en el afio anterior (Prueba exacta de Fis-
her, » = 0.013, p = 0.005, P = 0.002, respectivamente).
La prueba de azar validé la importancia estadistica de
cada una de estas asociaciones (P < 0.003). Su valor de
pronostico fue reducido, sin embargo. La hambruna
ocurrio en el mismo afio, en cuatro de 16 estaciones se-
cas leves, un afio después de cuatro de 13 estaciones se-
cas severas, y un afio después de cuatro de 10 fenéme-
nos de El Nifio. Los déficits de Hluvia de estacion seca
correspondiente a las hambrunas sugieren también poca
capacidad de pronostico. Las hambrunas coincidieron
con la primera, la cuarta, la octava y la novena estacion
seca leve y ocurrieron un afio después de la primera, la
octava, la undécima y la decimotercera estacion seca
mas severa. La mayoria de las estaciones secas leves, las
estaciones secas mas intensas y la mayoria de los even-
tos de El Nifio no fueron seguidos de una hambruna.
Los eventos meteorologicos a lo lardo de dos afios
mostraron mucha mayor capacidad de pronéstico. La
hambruna ocurrid en cuatro de siete ocasiones, cuando
una estacion seca leve se dio después de una estacion
seca severa. Por iiltimo, la hambnma ocurrié cada vez
que una estacion seca leve se present6 después de un fe-
némeno de El Nifio (Figura 7). La prueba de azar con-
firmo la importancia de ambas asociaciones (¢ = 0.015).
Reproduccion de las plantas.- Las especies que tu-
vieron una fructificacion fallida durante la hambruna
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Figura 6. Densidad de poblacion (no. de individuos/km?) de mamiferos de Barro Colorado (circulos claros, lineas intermitentes) y de
Gigante (circulos oscuros, lineas continuas), desde agosto de 1993 hasta julio de 1995. Datos del censo 5. Los tridngulos, diaman-
tes y cuadros representan célculos adicionales de densidad en Barro Colorado (de Eisenberg y Thorington [1973] y Eisenberg

{1980]. Glanz {1982] y Wright y otros [1994], respectivamente).



de 1970-1971 mostraron una tendencia a no fructificar
una vez mas durante la hambruna de 1993-1994 (Cua-
dro 5, x* = 6.76, gl = 1, p < 0.01). Las observaciones
anecdoticas de 1931, 1932 y 1958-1959 también su-
gieren niveles de produccion de frutos semejantes en
las ciertas especies de plantas: Dipteryx panamensis
no fructificd, o su fructificacion fue escasa durante to-
das las cuatro hambrunas, mientras que Apeiba mem -
branacea present6 una buena fructificacion (Enders,
1935; Chapman, 1958; Kaufman, 1962; Foste-
1,1982a). Coussarea curvigemmia y Spondias mombin
también fructificaron bien en 1958-1959, 1970-1971y
1993-1994 (no se menciona en los afios 1931-1932).
Muchas especies presentaron fructificaciones seme-
jantes, en diferentes afios de hambruna.

Otras especies presentaron produccion desigual en
los afios de hambruna. Quararibea asterolepsis tuvo
una cosecha exitosa en 1970 e inicié otra, abundante,
en 1993; sin embargo, un brote de una oruga defolia-
dora redujo la muestra de semillas durante 1993, en
forma dramética (Wright y otros, 1990; S. J. Wright,
datos inéditos). Astrocaryum standleyaanum no flore-
cié en 1958 ni en 1970, pero inici6 una abundante co-
secha de semillas en 1993; sin embargo, los monos de
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Figura 7. La hambruna afecta a los mamiferos frugivoros y gra-
nivoros de Barro Colorado, cuando la estacién seca en cur-
so es leve y un fendmeno de El Nifio ocurri6 el afio anterior.
Cada simbolo representa un afio. Hubo una hambruna en-
tre septiembre y enero, en los afios representados por sim-
bolos oscuros. El déficit de humedad de la estacién seca es
igual al minimo valor acumulado de lluvia diaria, menos el
potencial medio de evapotranspiracion (véanse Métodos:
Registros de largo plazo: Mamiferos).

 Cambios Ambientales

Cuadro 6. Dependencia de la produccién de frutos, entre los
afios de hambruna. Las cifras corresponden al nGmero de
especies de plantas.

1970-1971 1993-1994 Produccion de frutos**
Produccion (no. de especies de plantas)

de frutos* Fructificé No Fructificé
Fructificé 20 5

No Fructific 9 12

* - Los datos provienen de Foster {1982a; Cuadro 2), con las siguientes cate-
gorfas subjetivas, “cosecha escasas de frutos”, “cosecha exitosa de frutos”,
acumuladas en *fructifict”.

** | os datos corresponden al Censo 2 del presente estudio.

cara blanca y los coaties destruyeron la mayoria de las
semillas, para beber el protoendospermo. Otras espe-
cies que presentaron produccion designal en 1970-
1971 y 1993-1994, aparecen en el Cuadro 6. Diversos
factores especificos de las especies y de los afios con-
tribuyen a las variaciones en la produccion de frutos a
nivel de la comunidad.

DISCUSION

Un ciclo de dos aiios, uno de alta y otro de escasa
produccion de frutos a nivel de la comunidad ha sido
documentado en dos ocasiones en Barro Colorado (por
Foster [19824] y por este estudio). En ambas ocasio-
nes, la produccion abundante ocurrié durante un fené-
meno de El Niiio y la escasa, en seguida de una esta-
cion seca leve, un afio después. El fendmeno de El Ni-
fio ocurri6 en 1969 y en 1992. Foster (19824, b) care-
cia de un registro de largo plazo de produccion de fru-
tos para comparar, y considerd que los niveles de pro-
duccion de frutos observados durante la estacion hu-
meda de 1969 eran la norma. La comparacion con un
nuevo registro de 9.5 afios muestra que la produccion
de 1969 fue, en realidad, elevada (comparese nuestra
Figura 1 con Foster, 1982a: Figura 1). Las estaciones
secas de 1970 y 1993 fueron, ambas, leves. La misma
produccién reducida de frutos, 18.7 g de masa seca de
frutos por m* » 6 meses”, se observd desde agosto has-
ta enero inclusive siguiendo a ambas estaciones secas
leves. El paralelo entre los registros de produccion de
frutos, entre 1969-1371 y 1992-1994 es notable.

Planteamos la hipétesis de que (1) las condiciones
de El Nifio estimulan la produccion de frutos; (2) una
produccion abundante de frutos consume las reservas
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almacenadas limitando la reproduccion siguiente; y
(3) las estaciones secas leves reducen la produccion de
frutos. Cada especie de planta podria responder a cual-
quiera combinacion de los tres factores de esta hipote-
sis. La produccion minima de frutos a nivel de la co-
munidad ocurre cuando las especies sensibles a los
componentes 1 y 2 se encuentran junto con especies
sensibles al componente 3, o cuando una estacion se-
ca leve ocurre en seguida de un fenémeno de El Nifio.
En el transcurso de 49 afios, estas condiciones se rela-
cionaron invariablemente con hambrunas entre los
mamiferos frugivoros, lo que sustenta el vinculo con
la produccién escasa de frutos a nivel de la comunidad
(Figura 7). Se evalaa ahora esta hipotesis, comenzan-
do con el segundo componente.

Produccién de frutos en un ambiente variable

Una produccién elevada consume reservas y res-
tringe la produccion futura de muchos arboles frutales
y lefiosos (Natthews, 1963). Esto concuerda con la de-
pendencia negativa de produccion de frutos observada
entre un afio y otro (Cuadro 2). Es probable que el se-
gundo componente de 1a hipotesis sea valido para mu-
chas especies.

Debe de haber al menos una sefial inmediata que
relacione la produccion de frutos con las condiciones
del fenémeno de El Niiio y con estaciones secas leves,
los componentes primero y tercero de nuestra hipéte-
sis. Las especies con fechas medias de floracion entre
febrero y octubre mostraron un alto grado de produc-
cién de frutos en 1992 (Cuadro 1, Figura 4) y las es-
pecies con fechas medias de floracion en cada mes ca-
lendario mostraron niveles bajos produccion de frutos
en 1993-1994 (Figura 2b). Esto sugiere que existe una
sefial comiin para muchas especies y/ o0 una variedad
de sefiales. Las tres posibilidades seran evaluadas.

Una temperatura minima reducida induce el desarro-
llo de las yemas reproductoras durante el fenomeno de
El Nifio, en la Malasia peninsular y en Sarawak (Ashton
y otros, 1988; T. Inoue, comunicacion personal). La
temperatura minima registrada justo encima del dosel
del bosque, en Barro Colorado, fue de 21 °C, entre ene-
ro 1 de 1987 y diciembre 31 de 1996. Las 46 noches en
que la temperatura minima fue inferior a 22 °C no se re-
lacionaron con los niveles extremos de produccién de
frutos observada entre 1992 y 1994 (S. Paton, datos iné-
ditos). Se pueden descartar las temperaturas minimas
bajas, como sefial para la variacion de la produccién de
frutos a nivel de la comunidad, en Barro Colorado.
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La severidad de la estacion seca podria constituir
una sefial importante. Muchas especies de plantas del
bosque tropical requieren de un umbral de sequia para
poder florecer con éxito (Alvin, 1960; revisado por Van
Schaik y otros, 1993). Este umbral podria ser alcanzado
durante una estacion seca inicialmente severa, pero no
durante una estacion seca leve subsiguiente, lo que au-
menta y luego reduce la produccion de frutos. Si un
gran nimero de especies necesitase de un umbral de se-
quia para florecer con éxito, entonces la alternacion de
estaciones secas severas con estaciones secas leves, ex-
plicaria la alternacion de una elevada y luego, reducida
produccion de frutos a nivel de la comunidad.

Evaluamos el papel del umbral de sequia, en forma
separada para las estaciones secas leve y las severas.
Fracaso en alcanzar el umbral de sequia durante una es-
tacion seca leve no es una sefial suficiente para causar
una baja produccion de frutos a nivel de la comunidad,
segiin demuestran tres lineas de evidencia. Primero, es
mas probable que los umbrales de sequia sean necesa-
rios para las especies que florecen temprano en la esta-
cion Huviosa, desde mayo hasta julio (Foster, 1982a);
sin embargo, las especies que florecen en todos los me-
ses contribuyeron a la baja produccion de frutos a nivel
de la comunidad, en 1993-1994 (Figura 2b). Segundo,
la floracion no resulté afectada por la irrigacion de 49 6
50 especies de arboles y lianas en Barro Colorado
(Wright y Comejo, 1990a, b). Tercero, la produccion de
frutos no fue inusitadamente reducida después de las
dos estaciones secas mas lluviosas que se hayan regis-
trado en Barro Colorado (1981y 1996; S. J. Wright, da -
tos inéditos). Concluimos que el hecho de no alcanzar
¢l umbral de sequia durante una estacion seca leve tie-
ne poco efecto sobre la produccién subsiguiente de fru-
tos a nivel de la comunidad. El tercer componente de
nuestra hipotesis debe rechazarse. Algan otro atributo
del afio que sigue a un fenémeno de El Nifio podria re-
ducir la produccion de frutos.

Soélo existe una evidencia indirecta sobre el papel
que desempeiian las estaciones secas severas. Los re-
gistros de largo plazo muestran que una estacion seca
severa no basta para iniciar el ciclo de dos afios de pro-
duccién de frutos que concluye en hambruna. En for-
ma especifica, no ocurrieron hambrunas en tres oca-
siones, en que una estacién seca leve siguié a una es-
tacion seca severa (véanse Resultados: Registros a
largo plazo). Sin embargo, una estacion seca severa
inicial podria ser una sefial importante. Cada una de
las cuatro hambrunas ocurrié después de una estacion
seca leve, precedida de un fenoémeno de El Nifio que
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incluy6 una estacion seca severa. El papel de una es-
tacion seca severa inicial quedaria demostrado, si la
hambruna no hubiera ocurrido lnego de una estacion
seca leve precedida de un fenémeno de El Nifio que
incluy6 una estacion seca leve o intermedia. Esta com-
binacion de eventos no ha ocurrido desde que comen-
zaron las observaciones de mamiferos en Barro Colo-
rado. Concluimos, en forma tentativa, que el umbral
de sequia, durante una estacion seca severa inicial, s
una sefial viable que podria contribuir al ciclo de dos
afios de produccion de frutos, que culmina en hambru-
na. Sin embargo, alguna otra caracteristica del feno-
meno de EL Nifio es también esencial.

La radiacion incidente es una posibilidad. La me-
nor nubosidad facilita la mayor insolacion de grandes
zonas del tropico, durante el fenémeno de El Niiio
(Aceituno, 1988; Diaz y Kiladis, 1992). La luz restrin-
ge muchas plantas del bosque tropical, aun en el dosel
(Van Schaik y otros, 1993; Wright y Van Schaik,
1994). Una radiacion superior a la normal podria esti-
mular 1a produccion de frutos durante los fenémenos
de El Nifio. La marcada periodicidad de 24 meses de
la Oscilacion Austral de El Nifio provoca la alterna-
cién entre afios soleados y nublados, en muchos bos-
ques del Neotropico (Aceituno, 1988). Las condicio-
nes nubladas podrian mermar la produccion de frutos
durante el afio siguiente a un fenémeno de El Niiio (lo
que sustituiria el tercer componente de nuestra hipote-
sis). Se necesitan registros de radiacion a largo plazo
para poder evaluar la relacion entre la insolacion y la
variacion interanual de la produccion de frutos.

Que hubo tantas especies que produjeron cantida-
des semejantes de frutos, en los diferentes afios de
hambruna, sugiere que alguna sefial inmediata actud
en todos los afios de hambruna (Cuadro 6). Entre los
posibles factores estin: el umbral de sequia de la esta-
cion seca y la radiacion incidente variable. Sin embar-
go, cada especie de planta podria tener su propia res-
puesta a las variaciones del ambiente, y quedan mu-
chas otras seiiales posibles por explorar.

Implicaciones ecolégicas

Terborgh (1992) planteo la hipotesis de que la regu-
lacién de la poblacion por los felinos grandes y los rapa-
ces impediria la hambruna entre sus presas. Rechazamos
esta hipotesis por dos razones. Primero, las hambrunas
de 1931-1932 ocurrieron cuando el puma era considera-
do como abundante en Barro Colorado (Enders, 1935;
Chapman, 1938). La comparacion entre Barro Colorado
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y Gigante ofrece otra razon para rechazar la hipotesis de
que la depredacion impide la hambruna. Los cazadores
furtivos cazan coaties, sainos y venados de cola blanca
en Gigante. Sin embargo, el descenso de la poblacion de
aguties y sainos, y las muertes naturales de coaties y sai-
nos coincidieron con seis meses de produccion escasa de
frutos, en Gigante (cf. Figura 3 y 6). Concluimos, que la
disponibilidad reducida de frutos podria restringir a los
frugivoros del bosque tropical, aun cuando se encuen-
tran expuestos a la caza furtiva.

El fenémeno de El Nifio ha ocurrido 21 veces en
este siglo y ha producido precipitacion baja, radica-
cion incidente alta, y temperaturas altas en la mayoria
de los bosques tropicales (véase Introduccion: Oscila -
cion Austral de El Nifio). Los modelos de cambio cli-
matico global y de deforestacion regional pronostican
menor precipitacion, temperaturas elevadas, y estacio-
nalidad mas intensa en los tropicos (Shukla y otros,
1990; Scholes y van Breemen, 1997). El fenémeno de
El Niiio comparte estas caracteristicas, lo que permiti-
ria vislumbrar el futuro de buena parte del tropico. No
obstante el efecto frecuente y generalizado de EL Ni-
fio sobre los climas tropicales y su importancia para el
cambio climatico global, s6lo unos pocos estudios han
examinado los efectos del fendmeno de El Niiio, en
los bosques hamedos tropicales.

Cinco estudios sugieren que el comportamiento de
las plantas en los bosques humedos tropicales, podria
mejorar cuando ocurre un fenomeno leve de El Niiio,
y desmejorar, cuando éste es severo. La produccion
abundante de frutos esta relacionada con el fen6meno
de El Nifio, en 1a Malasia peninsular y en Barro Colo-
rado (Ashton y otros, 1988). En Cordia alliodora, del
Monumento Natural de Barro Colorado (MNBC), los
anillos anuales de los arboles cubrieron ocho fenéme-
nos de El Niiio (Devall y otros, 1996). Los seis au-
mentos mas grandes de tamafio ocurrieron cuando el
fendmeno de El Nifio fue leve. Los otros dos fenome-
nos de El Niiio, el de 1976 y el de 1982, corresponden
con las dos estaciones secas mas severas que se hayan
registrado en el MNBC. Por ultimo, el fenémeno de El
Nifio mas extremo de este siglo se presenté en 1982-
1983. La mortalidad de arboles del bosque viejo en
Barro Colorado aumento, y hubo fuegos generalizados
en los bosques selectivamente explotados de Borneo
(Leighton y Wirawan, 1986; Leigh y otros, 1990; Con-
dit y otros, 1996). Se necesitan estudios adicionales
que abarquen un mayor nimero de fenomenos de El
Nifio para evaluar la hipétesis de que el comporta-
miento de las plantas mejora cuando El Nifio ocurre en
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forma leve, y empeora, cuando éste ocurre en forma
severa en los bosques himedos tropicales.

Menos estudios aiin, consideran los animales del
bosque tropical y el fenomeno de El Nifio. Los artré-
podos terricolas dilatan su ascenso al dosel en los bos-
ques inundados del Amazonas, durante los fendémenos
de El Nifio (Adis y Latif, 1996). El severo fenémeno de
El Nifio de 1982-1983 tuvo pocos efectos sobre los ani-
males de Barro Colorado (Wheeler y Levings, 1988;
Leigh y otros, 1990). Estimamos que la mayor produc-
cién de frutos a nivel de la comunidad podria mejorar
las condiciones de los mamiferos frugivoros, durante el
fenémeno de El Niiio. En Barro Colorado, 1a maxima
tasa de mortalidad de mamiferos frugivoros aparece
entre septiembre y diciembre, durante la produccion
minima de frutos (Milton, 1990). Una produccion au-
mentada de frutos en esta época podria sostener a los
frugivoros vulnerables, durante el fenémeno de El Ni-
iio. Esto concuerda con 1a densidad, inusitadamente al-
ta, de poblacion de frugivoros, que sigui6 a El Niiio de
1992 (Figura 6). Densidades mayores podrian agravar
una hambruna, si una estacion seca leve, una baja inso-
lacion y una produccion de frutos reducida en extremo
a nivel de la comunidad ocurrieran al afio siguiente.

Implicaciones evolutivas

La produccion de frutos a nivel de la comunidad po-
dria variar sélo porque la produccion de las diferentes
especies de plantas responde en forma semejante a la va-
riacion climatica (véase Discusion: Produccion de frutos
en ambientes variables). Sin embargo, la seleccion po-
dria reforzar atin mas la variable produccion de frutos a
nivel de la comunidad, por dos razones, al menos.

La seleccién podria ajustar el esfuerzo reproductor
para anticipar las condiciones favorables para el esta~
blecimiento posterior de las plantulas. Esta hipotesis
supone que una sefial climatica anticiparia ambientes
de plantulas por una estacion reproductiva completa.
Dicha seiial atn no ha sido determinada (Kelly, 1994);
sin embargo, la fuerte tendencia de la OAEN para al-
ternar entre El Nifio y La Niiia, sugiere una posibili-
dad. La sequia de la estacion seca restringe el estable-
cimiento de las plantulas en los bosques tropicales es-
tacionales (Garwood, 1983). Especulamos que la se-
leccién podria favorecer una reproduccion aumentada,
durante el fendmeno de El Niiio, debido a que las con-
diciones de La Nifia y una estacion seca leve, que fa-
vorecerian el establecimiento de las plantulas, ocurran
probablemente al afio siguiente.
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La seleccién podria también favorecer la produc-
cién variable de frutos, cuando los depredadores de se-
millas se encuentran alternamente hambrientos y sa-
ciados (Janzen, 1974; Kelly, 1994). Los mamiferos
son fuertes depredadores de semillas y plantulas, en
los bosques tropicales (Osunkjoya y otros, 1992; As-
quith y otros, 1997). La supervivencia de las semillas
mejoraria, si la alta produccion de semillas a nivel de
la comunidad saciara a los mamiferos generalistas,
durante el fenémeno de El Niilo, o si una baja produc-
cion de frutos a nivel de la comunidad redujera 1a po-
blacion de mamiferos generalistas hambrientos. La
seleccion subsiguiente sincronizaria la muestra de se-
millas de las especies, en general, y de cada una, en
particular (Janzen, 1974; Kelly, 1994).

La sincronia interespecifica es extrema en Malasia,
donde las especies de al menos 41 familias presentan
una fructificacién masiva, sincrénica, a intervalos irre-
gulares de varios afios (Appanah, 1985). La produc-
ci6én masiva de frutos en la Malasia peninsular y la
produccion aumentada de frutos en Barro Colorado a
nivel de la comunidad coinciden con el fenomeno de
El Nifio (Ashton y otros, 1988). Sin embargo, los dos
fenémenos son fundamentalmente diferentes. Aunque
en Malasia existen muchas especies de fructificacion
masiva sincronica, en Barro Colorado sélo se conoce
una (Foster, 1977; S. J. Wright, andlisis inéditos). ;Por
qué evolucionaria una fructificacion masiva, sincroni-
ca, en Malasia y no en Panama?

Las restricciones filogenéticas y las familias de
plantas dominantes con biologias muy diferentes po-
drian responder a este interrogante. Las especies em-
parentadas poseen fenologias reproductivas semejan-
tes, debido a su origen comin (Kochmer y Handel,
1986; Wright y Calderén, 1995). Las dipterocarpaceas
dominan en los bosques malayos, mientras que las le-
guminosas dominan en los bosques panamefios y en la
mayoria de lo demas bosques tropicales (Gentry,
1988). La Dipterocarpaceae es una familia reducida
(s6lo tiene 680 especies) y muchas de sus especies son
parientes cercanas (16 géneros) que comparten, tanto
semillas diseminadas por el viento, como polinizacién
por Thrysanoptera generalistas y escarabajos fitéfagos
(Ashton y otros, 1988; T. Inoue, comunicacion perso -
nal). La familia de las leguminosas es enorme (18 000
especies) y de diversidad filogenética (642 géneros),
con especies que requieren diversos polinizadores y
diseminadores de semillas. La evolucion de fructifica-
cion masiva sincronica pudo favorecerse en Malasia,
debido a que las dipterocarpaceas dominantes, inicial-
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mente compartian fenologias reproductivas semejantes
y carecian de restricciones impuestas por la necesidad
de sostener polinizadores y dispersadores de semillas
especializados.
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