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RESUMEN

Los primates son importantes dispersores de semillas en bosque tropicales. Dispersan
tanto especies tolerantes a la sobra, como especies demandantes de luz. Estos grupos
funcionales tienen distintos requerimientos de hébitat, y pueden mostrar diferentes
respuestas a las alteraciones del hébitat impuestas por la fragmentacion. Asi, es posible
que, en contraste con las especies demandantes de luz (relativamente mas resistentes a
las condiciones impuestas por la fragmentacion), las especies tolerantes a la sombra
(mas vulnerables), no logren establecerse en paisajes fragmentados En la presente tesis
se evalla esta hipotesis analizando el porcentaje de germinacion de semillas, y el
crecimiento y supervivencia de plantulas de especies de &rboles principalmente
dispersadas por primates (Ateles geoffroyi y Alouatta pigra), y pertenecientes a dos
grupos funcionales diferentes [una especie tolerante a la sombra (Posoqueria latifolia) y
una especie demandante de luz (Inga vera)], en bosque continuo (BC, n=3 sitios) y
fragmentos (FF, n=3) de la Reserva de la Biosfera Montes Azules, Chiapas, México. En
particular, se colocaron semillas de P. latifolia e I. vera procedentes de frutos maduros,
semillas embebidas en excretas de monos aulladores y semillas embebidas en excretas
de monos arafia, en sitios de borde (<50m del borde) e interior (>100m), con y sin
exclusion, ubicados dentro de FF y BC. La germinacién se estimé durante la época de
lluvias, y el crecimiento y supervivencia de plantulas se monitorearon durante 9 meses
(época de lluvias y época seca). En general, la germinacion de semillas fue muy alta
(75%), probablemente debido a alta disponibilidad de agua durante la temporada de
lluvias, y el hecho de que ambas especies tienen semillas recalcitrantes. Sin embargo,
como se esperaba, la germinacion de semillas, y el crecimiento y supervivencia de
plantulas fueron mayores en I. vera que en P. latifolia. Las altas tasas de fotosintesis y
respiracion tipicas de especies demandantes de luz pueden explicar estos resultados.
Contrario a lo esperado, no se encontraron diferencias en germinacion de las semillas ni
crecimiento de plantulas entre bosques. Sin embargo, al final del experimento I. vera
crecid y sobrevivié mejor en FF; mientras que la supervivencia de P. latifolia fue mayor en
BC. Ademas, la supervivencia de I. vera en tratamientos sin exclusion fue mayor en borde
que en interior, mientras que las plantulas de P. latifolia siguieron el patrén opuesto.
Estos resultados indican que la supervivencia de especies tolerantes a la sombra, como
P. latifolia), puede estar limitada en FF, y particularmente cerca de los bordes, donde los
efectos de las condiciones ambientales extremas (luz y temperatura), y de algunos
herbivoros (e.g. hormigas) pueden ser mas acusados. Sin embargo, se necesitan mas
estudios que evallen las condiciones ambientales y la abundancia de herbivoros en
estos ambientes para probar esta hipotesis. Finalmente, los resultados sugieren que los
procesos de desinhibicion, fertilizacién e hidratacion de las semillas (probados en esta
tesis) no tienen, por si mismos, un efecto evidente sobre la germinacion de semillas, ni
sobre el crecimiento y supervivencia de plantulas. Estos procesos probablemente
dependen del proceso de escarificacion de las semillas (no probados en esta tesis) que
ocurre cuando éstas pasan por el tracto digestivo de los primates. En conjunto, los
resultados indican que, aunque los primates pueden contribuir a la regeneracion natural
de los bosques tropicales mediante la dispersion de semillas, es probable que en paisajes
fragmentados el papel de los primates como dispersores de semillas beneficie
particularmente a las especies de plantas demandantes de luz, como I. vera. Dado que
los primates estan siendo afectados negativamente por la pérdida y fragmentacién del
habitat, estos procesos podrian limitar la regeneracion natural de los fragmentos, en
especial de los fragmentos mas pequefios. Por tanto, la proteccion y restauracion de los
fragmentos de selva, y su conexion por medio de corredores (p.ej. cercas vivas,
corredores riparios) es fundamental, no sélo para la conservacion de los primates, sino
para el mantenimiento de procesos ecoldgicos clave como es la dispersion de semillas.



INTRODUCCION

La deforestacion de los bosques es un fenomeno a escala global (Vitousek
et al. 1997), que afecta en mayor medida los bosques tropicales (Whitmore1980).
Se estima que la pérdida anual de bosques tropicales a nivel mundial varia entre
100 y 150 mil km? (Achard et al. 2002), siendo las tasas de deforestacién mayores
en América, Africa y el sureste asiatico (FAO 2009). Como resultado, actualmente
una gran proporcién de los bosques tropicales han desaparecido, y los bosques
remanentes muestran un alto grado de fragmentacion.

La fragmentacion de los bosques tropicales produce cambios fisicos,
bioldgicos y ecoldgicos muy importantes dentro de los fragmentos de bosque
remanentes (Saunders et al. 1991; Fischer y Lindenmayer 2007). La reduccién en
la cobertura forestal, y los cambios en la estructura espacial del paisaje (p.ej.
reduccion del tamafio de los fragmentos, incremento del aislamiento entre
fragmentos, e incremento de la cantidad de borde; Fahrig 2003), pueden afectar la
reproduccion de los arboles tropicales mediante cambios en la polinizacion
(Quesada et al. 2004), la produccion de semillas (Cascante et al. 2002), la
germinacion de semillas (Bruna 1999) y el reclutamiento y supervivencia de
plantulas (Benitez-Malvido 1998; Benitez-Malvido y Martinez-Ramos 2003). Como
consecuencia, el potencial regenerativo de muchos arboles tropicales puede estar
limitado dentro de los fragmentos.

La mayoria de las plantas en los bosques tropicales (cerca del 70%)
presentan frutos adaptados para ser consumidos por animales (Gentry 1982;
Howe y Smallwood 1982). Por esta razon, la desaparicion de muchos animales
dentro de los fragmentos (p.ej. aves y mamiferos; Andrén 1994, primates;

Cowlishaw 1999; Chiarello 2003; Arroyo-Rodriguez et al. 2008) puede limitar su
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exito de dispersion y reclutamiento. Esta amenaza es mayor para las especies de
arboles con semilla grande, las cuales son dispersadas principalmente por
animales de mayor tamafo, y por tanto, con mayor riesgo de extincion dentro de
los fragmentos (p.ej. con mayores presiones de caceria, menores tasas
reproductivas, menores tamafos poblacionales; Estrada y Coates-Estrada 1996;
Gilbert y Setz 2001; Stoner et al. 2007).

Los primates son ampliamente reconocidos como uno de los dispersores
mas importantes de arboles tropicales de semilla grande (Howe y Smallwood
1982; Chapman y Chapman 1996; Chapman y Russo 2006), y sabemos que
pueden tener un papel crucial en la regeneracion de bosques fragmentados (ver
Chapman y Onderdonk 1998). Sin embargo, su éxito en la dispersion depende en
gran medida del lugar donde son depositadas las semillas (Willson y Traveset
2000; Herrera 2002). Las condiciones microclimaticas dentro del bosque pueden
ser muy variables, siendo la incidencia de luz y la temperatura particularmente
altos en los claros dentro del bosque y cerca de los bordes; particularmente en los
fragmentos de bosque mas pequefios y con mayor superficie de borde expuesta
(Kapos 1989; Camargo y Kapos 1995; Gonzélez-Di Pierro et al. 2010; revisado
por Saunders et al. 1991).

La respuesta de las especies de plantas a estos cambios ambientales
dependera de los requerimientos de habitat de cada especie (Denslow 1980). Las
especies intolerantes a la sombra o pioneras (de aqui en adelante, especies
demandantes de luz), germinan y crecen rapidamente bajo condiciones de luz
intensa tipicas de claros y bordes; mientras que las especies tolerantes a la
sombra, caracteristicas de bosques viejos, se establecen y crecen lentamente

principalmente bajo la sombra del dosel de la selva (Martinez-Ramos y Alvarez-
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Buylla 1995). Por esta razon, a medida que disminuye el tamafio de los
fragmentos y se incrementa la cantidad total de borde (ver Laurance y Yensen
1991), la densidad de arboles y la riqueza de especies tolerantes a la sombra
disminuye, mientras que el reclutamiento de especies demandantes de luz se
incrementa (Benitez-Malvido 1998; Bruna 1999; Arroyo-Rodriguez y Mandujano
2006a; Laurance et al. 2006; Gonzalez-Di Pierro et al. 2010).

Los primates pueden dispersar un gran numero de especies de plantas
(p.€j. Julliot 1996; McConkey 2000; Stevenson 2000; Andresen 2002). De hecho,
en los bosques tropicales representan entre el 25 y el 40% de la biomasa de
animales frugivoros (Chapman 1995). Los primates dispersan especies tolerantes
a la sombracomo Ampelocera hottlei, Brosimum alicastrum, Spondias spp., P.
latifolia, asi como especies demandantes de luz como Cecropia obtusifolia, Ficus
spp., Inga vera spp. (Chaves et al. 2010a; Gonzalez-Di Pierro et al. 2010). Sin
embargo, puesto que el reclutamiento de especies tolerantes a la sombra puede
estar limitado en fragmentos (ver arriba), es posible que dentro de fragmentos de
selva el papel de los primates como dispersores de semillas beneficie
particularmente a las especies de plantas demandantes de luz, ya que éstas
pueden germinar y crecer rapidamente cerca de los bordes y claros dentro de los
fragmentos.

Esta cascada de efectos bibticos y abibticos causados por la fragmentaciéon
puede originar cambios potenciales en los remanentes de selva, alterando la
regeneracion natural de la selva (Laurance 1997). Por esta razon, y dado que en
la actualidad muchas especies de primates se ven obligadas a vivir aisladas en
fragmentos de bosque muy pequefios (Lovejoy et al. 1983; Rylands y Keuroghlian

1988; Arroyo-Rodriguez y Mandujano 2006b; Arroyo-Rodriguez et al. 2007b,



2008; Asensio et al. 2009), es crucial mejorar nuestro conocimiento sobre la
eficiencia de los primates como dispersores de semillas dentro de ambientes
perturbados. Estos estudios son importantes ya que pueden servir para elaborar
estrategias de manejo y conservacion eficientes que contribuyan a regenerar de
manera natural estos bosques alterados.

En este trabajo se probara si la germinacion de semillas, y crecimiento y
supervivencia de plantulas de especies de arboles dispersadas principalmente por
primates (con semillas grandes de mas de 1 cm de longitud) difiere entre
fragmentos y bosque continuo. En particular, se evaluara si existen diferencias
entre una especie de arbol tolerante a la sombra y una especie demandante de

luz.



ANTECEDENTES

La germinacion es el proceso mediante el cual el embrion de la semilla
pasa de un estado de reposo o latencia a un estado de actividad. En algunas
especies, las semillas permanecen inactivas durante periodos cortos de tiempo,
mientras que en otros casos, la germinacion puede esperar cientos de afios. La
germinacion en periodos cortos puede aumentar la supervivencia y el crecimiento
de plantulas (Verdu y Traveset 2005), sobre todo en condiciones de competencia
por luz o nutrientes (Miller et al. 1994). Sin embargo, en algunos casos la rapida
germinacion puede aumentar la mortalidad de plantulas debido a condiciones
estacionales desfavorables (p.ej. sequia de verano; Verdu y Traveset 2005).

La semilla y la plantula son los estadios mas criticos en el ciclo de vida de
las plantas, y afecta directamente el potencial de regeneracion de los bosques. La
germinacion esta condicionada por muchos factores abidticos (p.ej. disponibilidad
de agua, luz, nutrientes y habitat; Chambers y MacMahon 1994; Forget et al.
2005). Las plantulas resultantes también son afectadas por diversos factores
biéticos (p.ej. herbivoria, atague por patdgenos y parasitismo; Clay et al. 1993;
Coley y Barone 1996; Ostfeld et al. 1997) y abibticos (p.ej. temperatura y
humedad; Whitmore 1984; Welden et al. 1991; Latham 1992; Herrera et al. 1994)
qgue limitan su crecimiento. Por esta raz6n, cambios en las condiciones bidticas y
abidticas dentro de los fragmentos de bosque pueden afectar la regeneracion de
las selvas.

La fragmentacion de los bosques tropicales puede provocar cambios
significativos en las condiciones microambientales. Por ejemplo, Kapos (1989) y

Camargo y Kapos (1995) reportan que en la Amazonia central, la luz, la humedad
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y la temperatura del aire aumentan significativamente en los remanentes de
habitat en comparacién con el bosque continuo, por lo que la humedad del suelo
decrece significativamente dentro de los fragmentos. Estos cambios pueden ser
mayores cerca de los bordes que al interior del bosque (denominados por este
motivo “efectos de borde”), particularmente dentro de los primeros 40 m del borde
(Kapos 1989; Camargo y Kapos 1995; Davies-Colley et al. 2000). Recientemente,
Gonzalez-Di Pierro et al. (2010) también reportan que la luz y la temperatura son
mayores en fragmentos de bosque pequefios (<10ha) que dentro del bosque
continuo en la selva Lacandona, Chiapas, México.

Los cambios en el microclima pueden afectar la composicion y estructura
de la vegetacion (Saunders et al. 1991; Murcia 1995; Laurance et al. 2002;
Gonzélez-Di Pierro et al. 2010). Por ejemplo, en la Amazonia central se ha
observado un incremento en la tasa de mortalidad de arboles cerca de los bordes,
particularmente de especies tolerantes a la sombra (Laurance et al. 1998). Este
incremento en la mortalidad de arboles puede explicar que los fragmentos mas
pequefios y con forma mas irregular (p.ej. con mayor superficie de borde
expuesta) presenten menos densidad y riqueza de arboles grandes (DAP > 60
cm), particularmente de especies tolerantes a la sombra (Hill y Curran 2003;
Arroyo-Rodriguez y Mandujano 2006a).

La desaparicion de arboles grandes en el dosel permite la entrada de mas
luz al sotobosque, acentuando los cambios en las condiciones microclimaticas
(p.ej. Gonzalez-Di Pierro et al. 2010). De este modo, el reclutamiento de plantulas
también es afectado, siendo mayor el reclutamiento de especies demandantes de
luz y menor el de especies tolerantes a la sombra cerca de los bordes;

particularmente dentro de los fragmentos mas pequefios, que al interior de los



fragmentos de bosque de mayor tamafio (Benitez-Malvido 1998; Benitez-Malvido
y Martinez-Ramos 2003). Estas diferencias se deben, como se sefialo arriba, a
las diferencias en los requerimientos luminicos entre ambos grupos funcionales, y
resultan en comunidades dominadas por especies demandantes de luz dentro de
los fragmentos de bosque mas pequefios (p.ej. Arroyo-Rodriguez y Mandujano
2006a). Ademas, hay que tener en cuenta que las especies tolerantes a la sombra
pueden ser mas sensibles a los efectos negativos de la fragmentacion, ya que sus
poblaciones a menudo son localmente raras y presentan poblaciones muy
pequeias dentro de los fragmentos (Turner et al. 1996; Da Silva y Tabarelli 2000;
Arroyo-Rodriguez y Mandujano 2006a; Arroyo-Rodriguez et al. 2007a).

Estos cambios microambientales también pueden afectar la germinacion de
las semillas. Por ejemplo, Bruna (1999) evalué la tasa de germinacion de
Heliconia acuminata en sitios de bosque continuo y fragmentos de bosque, y
observd que la germinacion en el bosque continuo es entre tres y siete veces
mayor que en los fragmentos. De manera similar, en la selva Lacandona, México,
Gonzalez-Di Pierro et al. (2010) encuentran que la germinacion de semillas y
supervivencia de plantulas de Ampelocera hottlei (una especie de arbol tolerante
a la sombra) esta negativamente relacionada con la luz y la temperatura, siendo la
germinacion y supervivencia mayores en bosque continuo que en fragmentos de
bosque. Por otro lado, en Chile se analizé la tasa de germinacién y la viabilidad de
semillas de Lapageria rosea en fragmentos y en boque continuo (Henriquez
2004). Este autor encuentra que dentro del bosque continuo existe un mayor
porcentaje de germinaciéon, y un mayor porcentaje de semillas viables que en los

fragmentos. En general, las semillas del bosque continuo son mas grandes y



producen plantulas de mayor tamafo, ya que disponen de mas agua y nutrientes,
y el ambiente es menos competitivo que en los fragmentos (Henriquez 2004).

Nicotra et al. (1999), en un estudio realizado en un bosque tropical de
Costa Rica, también demostro la importancia de los claros como determinantes de
la germinacion y distribucién de especies arboreas. Asi mismo, para la misma
region, Kobe (1999) sometio las plantulas de arboles tropicales a una gama de
ambientes con diferentes intensidades de luz. Este autor demostro que la
mortalidad de plantulas es menor en sitios con mayor cantidad de luz. Por otro
lado, Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos (1992) encontraron que para la especie
tropical Cecropia obtusifolia (arbol demandante de luz) los dafios ocasionados por
la poca disponibilidad de luz son mayores en el establecimiento y supervivencia
de plantulas, que en la germinacion de semillas. Es decir, observaron que las
tasas de mortalidad por falta de luz fueron mayores en plantulas que en semillas
de esta especie.

El aumento en la radiacion también puede provocar estrés fisiologico
(Lovejoy et al. 1986). Las altas temperaturas pueden causar dafios en el dosel del
bosque provocando que los arboles dejen caer mas hojas al sotobosque. La
hojarasca puede aumentar los niveles de nutrientes (Facelli 1991) y proteger a las
semillas de la desecacién en época seca (Fowler 1986). Sin embargo, un
aumento desproporcionado de hojarasca, como ocurre a menudo en fragmentos
de selva (Didham 1998), puede favorecer la aparicion de hongos y patdégenos,
gue pueden atacar las semillas y plantulas (Garcia-Guzman y Benitez-Malvido
2003; Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia 1993). Igualmente, diversos estudios han

demostrado que la profundidad de las capas de hojarasca puede determinar un



comportamiento diferencial en el establecimiento de algunos arboles
demandantes de luz (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia 1993; Dalling et al. 1998).

En los fragmentos, la germinacion de semillas, y crecimiento vy
supervivencia de plantulas también pueden estar limitados por una mayor
incidencia de herbivoros y depredadores (Crawley 1997; Clay et al. 1993; Ostfeld
et al. 1997). Aunque generalmente en los remanentes de selva puede haber una
disminucién en la densidad de herbivoros (Saunders et al. 1991; Estrada et al.
2002), en particular de grandes vertebrados (Dirzo y Miranda 1990; Harrington et
al. 2001; Bustamante et al. 2006), algunos organismos menos sensibles a la
perturbacion de su habitat como los invertebrados, pueden mantener poblaciones
viables en los remanentes, e incluso en ocasiones puede aumentar su
abundancia y diversidad (Tscharntke et al. 2002). Esto puede generar un aumento
en la herbivoria dentro de los fragmentos de bosque. En particular, los bordes
pueden ser usados como vias de transito para herbivoros especialistas. Por
ejemplo, Chalfoun et al. (2002) observaron un incremento en la depredacion de la
vegetacion en los bordes del bosque, debido a un aumento de depredadores
generalistas (p.ej. roedores y coérvidos). Las plantulas en los fragmentos podrian
ser mas susceptibles a morir después de ser atacadas por herbivoros,
principalmente por el estrés que pudieran causar las condiciones climaticas
extremas (p.ej. insolacion, desecacion, inundacién). Se ha reportado que las
plantas estresadas son mas susceptibles a los ataques de los herbivoros (Jones y
Coleman 1991).

Los primates estan entre los dispersores de semillas grandes mas
importantes de los bosques tropicales (Howe y Smallwood 1982; Chapman y

Chapman 1996; Chapman y Russo 2006). Los servicios de dispersion de semillas
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proporcionados por los primates son generalmente Unicos y en muchas
ocasiones, no pueden ser compensados por otros taxa (ver Clark et al. 2001). Los
primates desempefian un papel crucial en la regeneracion de los bosques
tropicales fragmentados (ver Chapman y Onderdonk 1998) ya que muchas
especies presentan un alto rango de tolerancia a las perturbaciones
antropogénicas (Cowlishaw y Dunbar 2000). Ademas de transportar las semillas
lejos de los arboles parentales hacia sitios con mayor probabilidad de
establecimiento (Willson y Traveset 2000; Herrera 2002), los primates también
tienen un efecto positivo importante sobre la germinaciéon de las semillas causado
por el paso por el tracto digestivo (Traveset y Verdu 2002; Samuels y Levey 2005;
Robertson et al. 2006). Estos efectos incluyen la escarificacién, desinhibicién y
fertilizacion de las semillas. Mediante la escarificacion acida de la testa de la
semilla, la permeabilidad de la testa incrementa, facilitando el intercambio de
gases y agua con el medio exterior. Mediante la separacion de las semillas y su
pulpa (desinhibicion), los inhibidores de la germinacion son eliminados.
Finalmente, el material fecal que rodea a las semillas actia como fertilizante,
mejorando la germinacion y el crecimiento de las plantulas (Traveset y Verdu
2002; Robertson et al. 2006).

Por ejemplo, Righini et al. (2004) evaluaron la tasa de germinacion de
semillas de Ficus estranguladores después de ser defecadas por seis especies de
primates: Papio hamadryas y Cercopithecus aethiops, Alouatta pigra, A. palliata,
Pan troglodytes y Pongo pygmaeus. Las semillas defecadas por A. pigra, A.
palliata y C. aethiops mostraron una tasa de germinacion significativamente mas
alta que las semillas control (de frutos maduros), siendo A. pigra la especie que

tuvo una menor latencia y mas alta germinacién. Esto es debido principalmente a
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gue A. pigra presenta el colon de mayor tamafio y el tiempo de digestién es mayor
(ver Milton 1981), facilitando la escarificacion de las semillas. Asi mismo, Valenta
y Fedigan (2009) examinaron la germinacion de 27 especies de plantas
dispersadas por el mono capuchino (Cebus capuchinus) bajo tres tratamientos
diferentes: (1) semillas defecadas por el mono; (2) semillas Unicamente
embebidas en las heces del mono; y (3) semillas extraidas directamente de los
frutos maduros. Los autores encontraron que la latencia en las semillas solo
embebidas en heces fue mayor que las que pasaron por el tracto digestivo del
mono capuchino. La sola presencia de heces no tuvo ningun efecto sobre la
germinacion de las semillas, pero no probaron si el efecto de fertilizacion de las
semillas promovido por la presencia de heces en las semillas tuvo un efecto
positivo en el crecimiento y supervivencia de plantulas.

Un aspecto interesante que no ha sido estudiado hasta la fecha, es el
efecto diferencial de la dispersion de semillas por primates sobre diferentes
grupos funcionales de plantas. Sabemos que aunque los primates son muy
importantes para la regeneracion de bosques tropicales, la germinacion puede ser
limitada en fragmentos, ya que muchas de las especies dispersadas son
tolerantes a la sombra (Denslow 1987; Whitmore 1989; Martinez-Ramos y Soto-
Castro 1993) y sus semillas (recalcitrantes) no toleran la deshidratacién (Roberts
1973; Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia 1984). De hecho, se ha observado que
las especies tolerantes a la sombra presentan bajos porcentajes de germinacion,
a menos que se encuentre bajo la sombra profunda y con alta humedad
ambiental, ya que suelen perder su viabilidad si se seca o se calienta por
insolacion directa (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia 1993). Por esta razén, es

posible que, dentro de fragmentos de selva, el papel de los primates como
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dispersores de semillas beneficie particularmente a las especies de plantas
demandantes de luz, ya que éstas pueden germinar y crecer rapidamente cerca
de los bordes y claros dentro de los fragmentos.

En los uUltimos afios se ha registrado una pérdida de aproximadamente el
90% de los bosques tropicales de México, debido principalmente a la
deforestacion (Flores-Villela y Gerez 1994). Este proceso ha afectado en gran
medida la Reserva de la Biosfera de Montes Azules (REBIMA) en el estado de
Chiapas (Mendoza y Dirzo 1999). Por su gran diversidad de plantas y animales
esta regidon representa un area prioritaria de conservaciéon segun la Comision
Nacional para el Conocimiento y Uso de la Biodiversidad (Arriaga et al. 2000).

Dentro de esta regidon (denominada selva Lacandona), existen dos
especies de primates; el mono arafa (Ateles geoffroyi) y el mono aullador
(Alouatta pigra). Ambos consumen una gran cantidad de frutos (70% del tiempo
de alimentacion en A. geoffroyi; Gonzélez-Zamora et al. 2009, y 50% del tiempo
de alimentacion en A. pigra; Pavelka y Knopff 2004). Sin embargo, el paso de las
semillas por el tracto digestivo de los monos arafia es mucho mayor en A. pigra
(21 h; Estrada y Coates-Estrada 1984; Milton 1984; Righini et al. 2004) que en A.
geoffroyi (5 h; Milton 1981). Por esta razon, es posible que los monos aulladores
tengan un mayor efecto sobre la germinacién de las semillas que consumen que
el mono arafa (ver arriba).

Ambas especies han sufrido la pérdida y fragmentacion de su habitat
natural en esta region, colocando a estos primates en un riesgo inminente de
extincion en México (Estrada et al. 2006). De hecho, actualmente ambas especies
estdn consideradas como especies en peligro de extincion (NOM-059-ECOL

2001). En la Reserva de la Biosfera Montes Azules, la densidad de A. geoffroyi ha
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sido estimada en 2.9 ind/km?, mientras que para A. pigra es de 14.4 ind/km?. En la
region de Marqués de Comillas estas densidades han sido estimadas en 9.3 y
13.3 ind/km?, respectivamente (Estrada et al. 2004).

Puesto que ambas especies pueden contribuir a la regeneracion de los
fragmentos de selva mediante la dispersion de semillas de muchas especies de
plantas, es importante evaluar si las semillas de especies dispersadas
principalmente por primates pueden germinar y crecer en fragmentos. En
particular, es importante evaluar si existen diferencias entre especies

demandantes de luz y especies tolerantes a la sombra.
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OBJETIVO GENERAL

Determinar el porcentaje de germinacién de semillas, y el crecimiento y
supervivencia de plantulas de especies de arboles principalmente dispersadas por
primates (Ateles geoffroyi y Alouatta pigra), y pertenecientes a dos grupos
funcionales diferentes (una especie tolerante a la sombra y una especie
demandante de luz), en bosque continuo y fragmentos de la Reserva de la

Biosfera Montes Azules, Chiapas, México.

OBJETIVOS ESPECIFICOS

» Identificar las diferencias en germinacién de semillas, y crecimiento y
supervivencia de plantulas entre una especie de arbol tropical tolerante a la
sombra y una especie demandante de luz.

* Evaluar si la germinacién de semillas, y el crecimiento y supervivencia de
plantulas difiere entre fragmentos de selva y bosque continuo, y/o entre
estaciones de borde e interior.

* Analizar si la germinacion de semillas, y el crecimiento y supervivencia de
plantulas difiere entre semillas embebidas en excretas de Alouatta pigra,
semillas embebidas en excretas de Ateles geoffroyi, y semillas control (de

frutos con pulpa).

-15 -



HIPOTESIS

El establecimiento temprano sera mas limitado en especies tolerantes a la
sombra que en especies demandantes de luz, por lo que se espera que la
germinacion de semillas, y crecimiento y supervivencia de plantulas difieran entre
especies pertenecientes a distintos grupos funcionales, siendo particularmente
mayor en |. vera (especie demandante de luz) que en P. latifolia (especie tolerante
a la sombra).

El establecimiento de especies tolerantes a la sombra estara
particularmente limitado en fragmentos y cerca de bordes, por lo que se espera
que la germinacion de semillas, y crecimiento y supervivencia de plantulas difieran
entre tipos de bosque y entre sitios de borde e interior. La especie demandante de
luz (I. vera vera) germinara, crecera y sobrevivira mejor en sitios de borde que en
interior, y particularmente mas en fragmentos que en bosque continuo. En
contraste, la especie tolerante a la sombra (P. latifolia) seguira el patrén opuesto.

Debido al efecto de fertilizacion de las semillas por medio de la materia
fecal, asi como a los efectos de desinhibicion e hidratacion de las semillas, la
germinacion de semillas, y crecimiento y supervivencia de plantulas sera mayor
en semillas embebidas en excretas de primates (mayor en excretas de mono
aullador que en excretas de mono arafa), que en semillas procedentes de frutos

maduros (con pulpa).
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AREA DE ESTUDIO

Ubicacion geogréfica

El estudio se llevd a cabo en la selva Lacandona, Chiapas, México, cerca de
la frontera con Guatemala, en dos areas adyacentes separadas por el rio
Lacantin (1605'58"N, 90°52'36"W; elevacion 10-50 m snm): la region de Marqués
de Comillas (RMC, lado este del rio), y la Reserva de la Biosfera Montes Azules
(REBIMA, lado oeste del rio). La selva Lacandona abarca partes de México,
Guatemala y Belice, y comprende el mayor remanente de bosque tropical en
Mesoameérica y una de las mas importantes en el Neotropico (Dirzo 1994). El
trabajo se realizo en tres sitios dentro del bosque continuo (BC) de la REBIMA,
(un bosque continuo grande de aprox. 300,000 ha; Gémez-Pompa y Dirzo 1995),
y en tres fragmentos (FF) ocupados por monos arafias y monos aulladores (< 100
ha) localizados en RMC (Figura 1). Estos sitios fueron previamente seleccionados
para investigar la ecologia del comportamiento de los monos, y su papel como
dispersores primarios de muchos arboles tropicales (Gonzalez-Di Pierro et al.

2010; Chaves et al. 2010a, 2010b).
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Figura 1. Ubicacion de los sitios de estudio en la selva Lacandona, Chiapas, México. Los
sitios Siete, Estacion y Playdn se localizan dentro del bosque continuo, mientras que los
sitios Don Juan, Don Abel y Ejidal se localizan dentro de fragmentos de selva.

Fisiografia y suelo

La fisiografia del area de estudio corresponde a las tierras altas de Chiapas
y Guatemala (Raiz 1959). La regién presenta variaciones altitudinales que van de
los 200 msnm en el Rio Lacantin y una altitud maxima de 1,500 msnm en la
region norte de la Reserva, en la meseta del Ocotal (Chavelas 1988). Los suelos
son delgados, identificados como rendzinas. Estos suelos presentan una alta
susceptibilidad a la erosion y al lavado de nutrientes, sobre todo en sitios con

mayor pendiente. En esta regiéon predominan las formaciones de roca caliza.
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Clima

El clima dentro del area de estudio es calido y lluvioso, con una precipitacion
media anual de 2,874 mm y una temperatura media 25 C, donde la mayor
precipitacion (88%) se presenta entre los meses de junio y noviembre (Medellin y

Equihua 1998).

Biodiversidad

La vegetaciéon que cubre la mayor parte de la regiéon por debajo de los 600
msnm es selva alta y mediana perennifolia con arboles que alcanzan alturas de
45 m (Holdridge et al. 1971; Mariaca-Méndez 2002). Esta region se caracteriza
por su alta diversidad de especies, ya que mantiene 25% de la biodiversidad total
de México (Medellin 1994. Se estima que existen aproximadamente 4,314
especies de plantas vasculares, lo que representa el 19% de la diversidad de
plantas de México (Martinez et al. 1994). Ademas, se han registrado 340 especies
de aves migratorias y residentes (30% de las especies mexicanas; Gonzéalez-
Garcia 1993) y 800 especies de mariposas diurnas (36% del total para el pais; De
la Maza y De la Maza 1991). Los mamiferos de la region incluyen 117 especies, lo
que constituye 27% de las especies terrestres de México (Lopez 1998, Medellin
1994). Ademas, esta region aun mantiene poblaciones viables de especies de
mamiferos extintas en otros paisajes de Mesoamérica (p.ej. jaguar, tapir, mono

arafa y mono aullador; Vera-Rivera 1990).
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MATERIALES Y METODOS

Recoleccion de semillas

Se seleccionaron dos especies de arboles tropicales, una especie tolerante
a la sombra (P. latifolia) y otra demandante de luz (l. vera), que fuesen
relativamente abundantes en la zona de estudio e importantes en la dieta de
primates en la Selva Lacandona. Para ello se utilizd informacion sobre dispersion
de semillas de monos arafia (Chaves et al. 2010a) y monos aulladores (Gonzéalez-
Di Pierro et al. 2010) recopilada en etapas previas al experimento. También se
seleccionaron estas especies por estar disponibles durante el periodo de estudio.

Todo el experimento esta basado en semillas colectadas al azar de frutos
maduros, ya que las excretas de estos primates contienen muy pocas semillas de
tamafo grande (A. M. Gonzéalez-Di Pierro, O. Chaves, K. Stoner y J. Benitez-
Malvido, datos no publicados), y para este estudio se requeria un gran namero de
semillas (1,080 semillas por especie; ver abajo). Para colectar suficientes frutos,
se eligieron de forma aleatoria al menos 10 arboles maternales de cada especie
dentro de cada sitio de BC y FS. Para obtener las semillas de cada especie que
fueron empleadas en cada uno de los tratamientos (ver abajo), la pulpa de estos
frutos fueron removidos manualmente. También se usaron semillas de frutos

maduros (con pulpa) como control.
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Especies de estudio

Inga vera (especie demandante de luz)

Arbol perennifolio o caducifolio, pertenece a la familia Fabaceae, de 5 a 20
m de altura. Su tronco es recto, con ramas largas. La copa es aplanada, amplia y
muy extendida con follaje ralo. Presenta flores de color blanco, con estambres
alargados de 5 a 7.5 cm de largo y de 7.5 a 9 cm de ancho. Se pueden encontrar
racimos florales (espigas) con entre una y cuatro flores en la base de las hojas.
Sus frutos son vainas pardas pubescentes y carnosas, mas o menos cilindricas,
de 10 a 15 cm de largo, de 1 a 2 cm de ancho y con un estrechamiento en la
punta. Las vainas contienen de una a 10 semillas. El tamafio de las semillas es de
1.6 cm de largo. Las semillas son de tipo recalcitrante, de forma alargada,
ligeramente aplanadas, de color verde obscuro y estan cubiertas por una pulpa
dulce de color blanco. Es una especie demandante de luz que aparece tanto en
vegetacion primaria como secundaria. Crece tanto en climas tropicales como
subtropicales. Se desarrolla principalmente sobre las vegas de los rios y las
cafadas abrigadas. Florece y fructifica durante todo el afio, siendo mas
abundante en otofio. Los principales usos de la madera son: combustible,
construccion de viviendas, elaboracion de postes, muebles, y artesania. La
corteza, hojas y frutos tienen usos medicinales y las flores se utilizan en la

apicultura (Beach 1983).

Posoqueria latifolia (especie tolerante a la sombra)
Arbol perteneciente a la familia Rubiaceae, de 5 a 10 m de altura. Su tronco

es ramificado a baja altura, con una copa pequeia. Las hojas son simples y
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opuestas, de 5 a 25 cm de largo y de 4 a 15 cm de ancho, elipticas a ovadas, con
apice obtuso o ligeramente acuminado. Presenta flores tubulares largas y de color
blanco. Sus frutos son globosos y carnosos, de 4 a 5 cm de didmetro, con una
estructura en forma de anillo en la punta, verdes, tornandose amarillos al
madurar. Un solo fruto contiene varias semillas, con un tamafio promedio de 1 cm
de largo. Las semillas son de tipo recalcitrante, de forma globosa (irregular), de
color amarillo claro y estan envueltas en una pulpa dulce delgada de color
amatrillo. Las semillas son dispersadas por animales, principalmente monos que
se alimentan de los frutos maduros. Es una especie tolerante a la sombra, tipica
de bosques primarios. Crece a bajas y elevaciones, en climas humedos o muy
hamedos. Florece y fructifica durante todo el afio, principalmente de mayo a julio.
Los principales usos de la madera son: fabricacion de mangos de herramientas y

postes de cercas. La pulpa de los frutos maduros es comestible (Beach 1983).

Recoleccion de excretas de primates

La colecta de excretas se realizé inmediatamente después de un evento de
defecacion. Las semillas presentes en las excretas fueron removidas
manualmente, y la materia fecal fue conservada en refrigerador hasta contar con
la cantidad suficiente de excretas de cada especie de primate para llevar a cabo
los experimentos (ver abajo). Para evitar sesgos producidos por las
caracteristicas de las excretas de diferentes grupos e individuos de monos, toda
la materia fecal colectada fue mezclada antes de realizar los tratamientos que se

describen abajo.
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Tratamientos

Las semillas fueron medidas y pesadas, y se sometieron posteriormente a
tres tratamientos diferentes (cinco semillas en cada tratamiento): 1) semillas sin
pulpa mezcladas con excretas de mono arafa; 2) semillas sin pulpa mezcladas
con excretas de mono aullador; y 3) semillas procedentes de frutos maduros (con
pulpa). Para controlar el efecto de los depredadores de semillas, cada uno de
estos tratamientos fueron colocados con y sin exclusion, dando un total de seis
tratamientos. Las exclusiones fueron realizadas con maya de criba (apertura de
maya de 5 x 5 mm) formando un cilindro de 40 cm de alto y 40 cm de diametro
(Figura 2). Estas fueron fijadas al suelo con ayuda de alambres galvanizados
(Figura 2).

Las semillas mezcladas con excretas de primates se colocaron en bolsas
separadas (una para excretas de mono arafia y otra para excretas de mono
aullador). Con el fin de simular el efecto del paso por el tracto digestivo de estos
primates, las semillas mezcladas con excretas de mono aullador permanecieron
en la bolsa por un periodo de aproximadamente 21 horas (tiempo de retencion de
las semillas en el tracto digestivo de estos primates; Estrada y Coates-Estrada
1984; Milton 1984; Righini et al. 2004). Las semillas mezcladas con excretas de
mono arafia sélo se mantuvieron en la bolsa 5 horas (Milton 1981). El efecto de
escarificacion de las semillas no pudo ser probado en este estudio porque las
semillas no pasaron realmente por el tracto digestivo de los primates. Sin
embargo, esta simulacion prueba, en cierta medida, el efecto de fertilizacién de
las semillas por medio de la materia fecal de ambos primates, asi como los

efectos de desinhibicién e hidratacién de las semillas.
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Figura 2. Exclusiones para herbivoros.

Los tratamientos fueron ubicados en transectos paralelos a la linea de
borde del BC o FS, de forma aleatoria, y con una separaciéon de 1 m entre si,
(Figura 3). A cada transecto se le denominé “estacion de estudio”. Se colocaron 3
estaciones en borde (a 10 m, 30 m y 50 m del borde). Ademas, se colocaron 3
estaciones paralelas entre si en el interior (> 100 m del borde), denominadas
“estaciones de interior” (Figura 4). En total, se colocaron 1,080 semillas por

especie (i.e. 5 semillas x 6 tratamientos x 6 estaciones X 6 sitios).

TRATAMIENTOS

es00000

BOSQUE

Figura 3. Ubicacion de tratamientos en transectos paralelos al borde.
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Figura 4. Ubicacion de las estaciones de estudio de borde e interior.

Variables a medir en las estaciones de estudio

Para ambas especies de plantas, en cada una de las estaciones de estudio
se midieron las siguientes variables durante los meses de septiembre, octubre y
noviembre (temporada de lluvias) del afio 2008: 1) numero de semillas
germinadas (se consideraron germinadas una vez emergida la radicula); 2) altura
de cada plantula (medida con una regla); y 3) numero de plantulas muertas y/o
removidas.

Estas medidas fueron registradas en cada uno de los sitios cada dos dias
durante las dos primeras semanas del experimento; dos veces por semana
durante la tercera y cuarta semana; y finalmente, una vez por semana durante la

quinta y sexta semana. Para poder monitorear el crecimiento y supervivencia de
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cada plantula, éstas fueron marcadas con etiquetas de aluminio numeradas. De
esta forma, se pudo continuar con el monitoreo de cada una de las plantulas
durante el afio 2009. En particular, durante los meses de marzo, abril y mayo
(temporada seca) de 2009 se midieron: 1) el numero de plantulas que lograron
sobrevivir; y 2) la altura de estas plantulas. Estas medidas fueron registradas una

vez al mes durante tres meses.

Analisis de datos

Se analizaron estadisticamente las siguientes variables de respuesta:
namero total de semillas germinadas, nimero de plantulas que sobrevivieron al
final del experimento, y altura de las plantulas en cada uno de los muestreos. Los
factores analizados fueron la especie, el tratamiento, el tipo de bosque y las
estaciones (borde e interior). Para evaluar el efecto de estos factores sobre la
germinacion de semillas y supervivencia de plantulas se realizaron analisis de
devianza usando modelos lineares generalizados (GLM). Como es sugerido para
variables de respuesta de tipo conteo, se fijo un error tipo Poisson, y una funcion
liga tipo Log (Crawley 2002). Para evitar sesgos en germinacion debidos al efecto
de la depredacion de semillas (i.e. las semillas depredadas no pueden germinar),
el analisis de germinacién sélo se realiz6 con base a los tratamientos con
exclusion, ya que en estos tratamientos la depredacion fue minima (Guzman-

Romero 2010).

Para identificar el impacto de los factores descritos arriba sobre el
crecimiento de las plantulas se realizé6 un andlisis de varianza de medidas

repetidas. El factor “plantula” fue anidado dentro del “tipo de bosque” como un
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factor aleatorio dentro del modelo. En todos los modelos se consideraron ademas
las interacciones dobles y triples entre factores. Todos los analisis se llevaron a

cabo con el programa JMP version 7.0.

-27-



RESULTADOS

Germinacion de semillas

En general, el 75% de las semillas germinaron. La germinacion difirio
significativamente entre especies de plantas (ESPECIES: y* = 71.3, gl. =1, p <
0.0001; Figura 5), siendo mayor en |. vera (media + desviacion estandar, 95.7 +
7.1%) que en P. latifolia (54.1 + 19.9%). La germinacion fue similar en bosque
continuo (78.2 = 6.0%) y fragmentos (71.7 £ 13.6%), tanto en general (TIPO DE
BOSQUE: y* = 1.9, g.. = 1, p = 0.173) como al analizar cada especie por

separado (ESPECIE*TIPO DE BOSQUE: y* = 0.99, g.Il. = 1, p = 0.32; Figura 5).
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Figura 5. Germinacién de semillas (media + desviacion estandar) de |. vera y P. latifolia
en bosque continuo y fragmentos de la selva Lacandona, Chiapas, México. Letras
diferentes indican diferencias significativas (pruebas de contrastes, p < 0.05).
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La germinacion difiri6  significativamente  entre  tratamientos
(TRATAMIENTO; »* = 6.6, g.l. = 2, p = 0.038), siendo mayor en semillas
procedentes de frutos maduros (82.8 £ 15.2%), que en semillas embebidas en
excretas de mono arafia (68.9 £ 10.4%) o saraguato (73.1 + 7.3%) (pruebas de
contrastes, p < 0.05). El efecto de los tratamientos sobre la germinacion difirid
significativamente entre especies (ESPECIES* TRATAMIENTO; xz =6.5 9.l =2,
p = 0.038). Unicamente en P. latifolia se encontraron diferencias en germinacion
entre tratamientos (Figura 6), siendo mayor la germinacion de semillas
procedentes de frutos maduros que las embebidas en excretas de monos (arafia

0 saraguato) (pruebas de contrastes, p < 0.05)
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Figura 6. Germinacion total de semillas (media + desviacién estandar) de I. vera y P.
latifolia bajo diferentes tratamientos: semillas de frutos maduros, y semillas embebidas en
excretas de mono arafia o de saraguato, en bosques de la selva Lacandona, Chiapas,
México. Letras diferentes indican diferencias significativas (pruebas de contrastes, p <
0.05).

La proporcion de semillas germinadas tendié a ser mayor en estaciones

borde que en interior (ESTACION; ¥* = 3.3, g.l. = 2, p = 0.07; Figura 7). El efecto
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de la estacibn sobre la germinacion tendi6 a diferir entre especies
(ESPECIES*ESTACION; y* = 2.8, g.l. = 1, p = 0.095), siendo la germinacién de
semillas de P. latifolia mayor en estaciones de borde (64.1 + 20.6%) que en

interior (43.7 £ 20.6%) (prueba de contraste, p < 0.05; Figura 7).
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Figura 7. Germinacién de semillas (media y desviacion estandar) de I. vera y P. latifolia
en estaciones de borde (< 50 m del borde) e interior (> 100 m del borde) en bosques de
la selva Lacandona, Chiapas, México. Letras diferentes indican diferencias significativas
(pruebas de contrastes, p < 0.05).

El efecto de la estacién y el tipo de bosque sobre la germinacién de
semillas tendié a diferir entre especies (TIPO DE BOSQUE*ESTACION*
ESPECIES; ¥* = 3.2, g.l. = 1, p = 0.075). En particular, la germinacién de semillas
fue similar en borde e interior en ambos bosques y para ambas especies (pruebas
de contrastes, p > 0.05), excepto para P. latifolia en fragmentos, donde se
observé una mayor germinacion en borde que en interior (prueba de contraste, p

< 0.05; Figura 8).
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Figura 8 . Germinacion de semillas (media + desviacion estandar) de |. vera y P. latifolia
en sitios de borde (< 50 m del borde) y sitios de interior (> 100 m del borde) en bosque
continuo y fragmentos de la selva Lacandona, Chiapas, México. Letras diferentes indican
diferencias significativas (pruebas de contrastes, p < 0.05).

Crecimiento de plantulas

El crecimiento total de las plantulas al final del experimento (9 meses) varié

entre 6 y 14 cm, siendo también mayor en I. vera (10.1 £ 2.74%) que en P. latifolia

(1.7 £ 2.34%).Figura 9.
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Figura 9. Tasa (i.e. velocidad) de crecimiento de plantulas de I. vera y P. latifolia
especies de arboles dispersadas principalmente por primates en la Selva Lacandona,
Chiapas, México.
Inga vera
En general, la tasa (i.e. velocidad) de crecimiento no difirio entre tipos de

bosque (BOSQUE; ¥* = 0.03, g.I. = 1, p = 0.84; Figura 10). Sin embargo, esta

tendio a ser en FF durante los ultimos dias (dias 183 al 239; Figura 10).
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Figura 10. Tasa (i.e. velocidad) de crecimiento de plantulas de |. vera entre dos tipos de
bosque de especies de arboles dispersadas principalmente por primates en la Selva
Lacandona, Chiapas, México.
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De igual forma, la tasa de crecimiento fue similar entre estaciones (borde e
interior) (ESTACION; ¥* = 0.089, g.l. = 1, p < 0.77), aunque tendi6 a ser mayor en

borde durante dias 22 al 36 (Figura 11).
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Figura 11 . Tasa (i.e. velocidad) de crecimiento de plantulas de I. vera entre estaciones de
borde y estaciones de interior de especies de arboles dispersadas principalmente por
primates en la Selva Lacandona, Chiapas, México.

En general, la tasa crecimiento no mostro diferencias significativas entre
tratamientos (TRATAMIENTO; y* = 2.099, g.l. = 5, p = 0.07), pero tendi6 a ser
mayor dentro de los tratamientos con exclusion que sin exclusién durante la

mayor parte del muestreo (Figura 12).
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Figura 12. Tasa (i.e. velocidad) de crecimiento de plantulas de I. vera bajo diferentes
tratamientos (E = exclusion; NE = no exclusion) de semillas de arboles dispersadas
principalmente por primates en la Selva Lacandona, Chiapas, México.

P. latifolia

La tasa de crecimiento no presento diferencias significativas entre

ambos tipos de bosque (BOSQUE; y* = 0.73, g.l. = 1, p = 0.41; Figura 13).
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Figura 13. Tasa (i.e. velocidad) de crecimiento de plantulas de P. latifolia entre dos tipos
de bosque de especies de arboles dispersadas principalmente por primates en la Selva
Lacandona, Chiapas, México.
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De igual manera, entre las estaciones (borde e interior) la tasa de
crecimiento no presento diferencias significativas (ESTACION; x* = 0.0628, g.I. =

1, p <0.8062; Figura 14).
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Figura 14. Tasa (i.e. velocidad) de crecimiento de plantulas de P. latifolia entre
estaciones de borde y estaciones de interior de especies de &rboles dispersadas
principalmente por primates en la Selva Lacandona, Chiapas, México.

En general, la tasa de crecimiento no mostro diferencias significativas entre
tratamientos (TRATAMIENTO; x* = 0.4845, g.I. = 5, p = 0.7855). Sin embargo, el
tratamiento de frutos con exclusién tendié a ser mayor, en particular en los ultimos

dias del muestreo (dias 183 al 237; Figura 15).
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Figura 15 Tasa (i.e. velocidad) de crecimiento de plantulas de P. latifolia bajo diferentes
tratamientos (E = exclusion; NE = no exclusién) de semillas de arboles dispersadas
principalmente por primates en la Selva Lacandona, Chiapas, México.

Supervivencia de plantulas

En general, la supervivencia de plantulas al final del estudio (aprox. 9
meses) fue mayor el |. vera (68%) que P. latifolia (52%). La supervivencia de
plantulas difirié entre las dos especies (ESPECIES; x* = 20.1, g.l. = 1, p < .0001),
siendo mayor para |. vera (62.9 + 14.9%) que para P. latifolia (44.6 £ 33.5%). La
supervivencia de plantulas fue significativamente distinta entre tipos de bosque
(TIPO DE BOSQUE: x> = 11.0, gl. = 1, p = 0.0009), siendo mayor la
supervivencia en bosque continuo (66.6 * 7.7%) que en fragmentos (43.3 +
18.0%). El efecto del tipo de bosque sobre la supervivencia de plantulas difirid
entre especies (ESPECIES*TIPO DE BOSQUE; x* = 14.5, g.l. = 1, p = 0.0001;
Figura 16). En particular, la supervivencia de plantulas de I. vera no difirid entre

tipos de bosque, mientras que la supervivencia de plantulas de P. latifolia fue
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significativamente mayor en bosque continuo (69.8 £ 23.0%) que en fragmentos

(19.4 £ 19.5%) (pruebas de contrastes, p < 0.05; Figura 16).
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Figura 16 . Supervivencia de plantulas (media + desviacion estandar) de I. vera y P.
latifolia (especies de &rboles dispersadas por primates) en bosque continuo y fragmentos
de la selva Lacandona, Chiapas, México. Letras diferentes indican diferencias
significativas entre tipos de bosque (pruebas de contrastes, p < 0.05).

La supervivencia de plantulas difirié significativamente entre tratamientos
(TRATAMIENTO; ¥* = 90.2, gl. = 5, p < 0.0001), siendo mayor para los
tratamientos con exclusiéon (E) de frutos maduros (75.8 + 19.9%), semillas
embebidas en excretas de saraguato (69.0 £ 22.3%) y semillas embebidas en
excretas de mono arafa (59.7 + 21.9%) en comparacion con los tratamientos sin
exclusion (NE) (pruebas de contrastes, p < 0.05). El efecto de los tratamientos en
la supervivencia de plantulas difirid6 significativamente entre especies
(ESPECIES*TRATAMIENTO; x? = 22.6, g.l. = 5, p = 0.0004). En particular la
supervivencia de plantulas tendié a ser mayor para |. vera en los tratamientos con

exclusiéon (E) en comparacion con las plantulas de P. latifolia (Figura 17).
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Figura 17. Supervivencia de plantulas (media * desviacion estandar) de I. vera y P.
latifolia (especies de arboles dispersadas por primates) en los diferentes tratamientos;
semillas de frutos maduros, y semillas embebidas en excretas de mono arafia o de
saraguato,(exclusion = E y no exclusion = NE) en bosques de la selva Lacandona,
Chiapas, México. Letras diferentes indican diferencias significativas entre especies

(pruebas de contrastes, p < 0.05).

El efecto de los tratamientos sobre la supervivencia de plantulas fue
significativamente distinta entre los dos tipos de bosque (TIPO DE
BOSQUE*TRATAMIENTO; y* = 41.6, gl. = 5, p < 0.0001; Figura 18). La
supervivencia de plantulas en los tratamientos con exclusion (E) tendié a ser
mayor dentro del bosque continuo, mientras que en los tratamientos sin exclusion
(NE) la supervivencia tendié a ser mayor dentro de los fragmentos, excepto en los
tratamiento con excretas de mono arafia sin encierro (NE) donde la mayor
supervivencia de plantulas se encontré dentro del bosque continuo (27.3 £ 2.3%)
en comparacion con los fragmentos (25.3 + 43.8%) (pruebas de contrastes, p <

0.05; Figura 18).
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Figura 18. Supervivencia de plantulas (media * desviacion estandar) de I. vera y P.
latifolia (especies de arboles dispersadas por primates) en los diferentes tratamientos;
semillas de frutos maduros, y semillas embebidas en excretas de mono arafia o de
saraguato,(exclusion = E y no exclusion = NE) en bosque continuo y fragmentos de la
selva Lacandona, Chiapas, México. Letras diferentes indican diferencias significativas
entre especies (pruebas de contrastes, p < 0.05).

El efecto de los tratamientos en la supervivencia también difirié entre
estaciones (ESTACION*TRATAMIENTO; y* = 14.1, gl. = 5, p = 0.014). En
general, la mayor supervivencia de plantulas tanto en borde como en interior fue
dentro de los tratamientos con exclusién (E) (pruebas de contrastes, p < 0.05;
Figura 19). En particular, la mayor supervivencia fue mayor dentro de la estacion
borde en los tratamientos de excretas de mono arafia con exclusion (E) y frutos
maduros sin exclusién (NE). Sin embargo, la mayor supervivencia en la estacion
interior fue en los tratamientos de excretas de mono arafia sin exclusién (NE),
excretas de saraguato con exclusion (E) y frutos maduros con exclusién (E)

(pruebas de contrastes, p < 0.05; Figura 19).
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Figura 19. Supervivencia de plantulas (media * desviacion estandar) de I. vera y P.
latifolia (especies de arboles dispersadas por primates) en los diferentes tratamientos;
semillas de frutos maduros, y semillas embebidas en excretas de mono arafia o de
saraguato,(exclusion = E y no exclusion = NE) en sitios de borde (< 50 m del borde) y
sitios de interior (> 100 m del borde) en bosques de la selva Lacandona, Chiapas,
México. Letras diferentes indican diferencias significativas entre especies (pruebas de
contrastes, p < 0.05).

El efecto del tipo de bosque sobre los tratamientos en la supervivencia de
plantulas difirio significativamente entre especies
(ESPECIE*TRATAMIENTO*BOSQUE; y? = 17.9, g.l. = 5, p = 0.003). En general,
la supervivencia de plantulas tendié a ser mayor para |. vera en comparacion con
P. latifolia en los tratamientos con exclusion (E) tanto del bosque continuo como
en los fragmentos, mientras que en los tratamientos sin exclusion (NE) la
supervivencia tendido a ser mayor en las plantulas de P. latifolia en particular
dentro del bosque continuo, excepto en el tratamiento con excretas de saraguato

donde no hubo supervivencia (pruebas de contrastes, p < 0.05; Figura 20).
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Figura 20. Supervivencia de plantulas (media + desviacién estandar) de I. vera y P.
latifolia (especies de arboles dispersadas por primates) en los diferentes tratamientos;
semillas de frutos maduros, y semillas embebidas en excretas de mono arafia o de
saraguato,(exclusion = E y no exclusion = NE) en bosque continuo y fragmentos de la
selva Lacandona, Chiapas, México. Letras diferentes indican diferencias significativas
entre especies (pruebas de contrastes, p < 0.05). BC= Bosque continuo FF= Fragmentos.

El efecto de la estacion sobre los tratamientos en la supervivencia de
plantulas difirio significativamente entre especies (ESTACION*
TRATAMIENTO*ESPECIE; Xz = 30.1, gl. = 5, p < .0001). En general, la
supervivencia de plantulas tendié a ser mayor en |. vera que P. latifolia en los
tratamientos con exclusioén (E) tanto en el borde como en el interior (pruebas de
contrastes, p < 0.05; Figura 21). En los tratamientos sin exclusion (NE) la
supervivencia tendié a ser mayor en las plantulas de |. vera en la estacion borde
excepto en el tratamiento de frutos maduros sin exclusion (NE) donde la mayor
supervivencia fue en las plantulas de P. latifolia, mientras que en la estacién
interior la mayor supervivencia fue de plantulas de P. latifolia, excepto en el
tratamiento de frutos maduros sin exclusiéon donde fue mayor la supervivencia de
plantulas de I. vera (pruebas de contrastes, p < 0.05; Figura 21).
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Figura 21. Supervivencia de plantulas (media + desviacién estandar) de I. vera y P.
latifolia (especies de arboles dispersadas por primates) en los diferentes tratamientos;
semillas de frutos maduros, y semillas embebidas en excretas de mono arafia o de
saraguato,(exclusion = E y no exclusion = NE) en sitios de borde (< 50 m del borde) y
sitios de interior (> 100 m del borde) en bosques de la selva Lacandona, Chiapas,
México. Letras diferentes indican diferencias significativas entre especies (pruebas de
contrastes, p < 0.05). B= borde I=interior
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DISCUSION

La presente tesis demuestra que la germinacion de semillas, y el
crecimiento y supervivencia de plantulas de I. vera (especie demandante de luz) y
P. latifolia (especie tolerante a la sombra) estan afectadas por una compleja red
de factores. En general, la germinacion de semillas fue alta (75%), seguramente
debido a la abundancia de agua durante la temporada de lluvias, y el hecho de
que ambas especies tienen semillas recalcitrantes. Sin embargo, la germinacion
fue mayor en I. vera que en P. latifolia. El crecimiento total de las plantulas al final
del experimento también fue mayor en I. vera que en P. latifolia, al igual que su
supervivencia (l. vera=68%; P. latifolia=52%). Estos resultados son consistentes
con la hipotesis de trabajo, y apoya un gran niumero de estudios que indican que
las especies demandantes de luz son mas resistentes a condiciones ambientales
extremas, como las que ocurren en paisajes fragmentados (Benitez-Malvido 1998;
Arroyo-Rodriguez y Mandujano 2006a; Laurance et al. 2006). Las especies
demandantes de luz germinan y crecen mas rapido que las especies tolerantes a
la sombra (Martinez-Ramos 1994), particularmente en ambientes con abundante
luz, como el que se presenta en claros de bosques y fragmentos de selva (Kapos
1989; Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia 1993; Camargo y Kapos 1995;
Gonzalez-Di Pierro et al. 2010). El rapido crecimiento de estas especies se debe
principalmente a sus altas tasas de fotosintesis y respiracion, en comparacion con
las especies tolerantes a la sombra (Martinez-Ramos 1985). Por tanto, dado que
ambas especies son principalmente dispersadas por primates, es posible que

dentro de fragmentos de selva el papel de los primates como dispersores de
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semillas beneficie particularmente a las especies de plantas demandantes de luz
como |. vera.

En general, durante las primeras etapas del desarrollo (i.e., germinacion de
semillas y crecimiento de plantulas) las plantas presentan una menor probabilidad
de sobrevivir, sobre todo en condiciones de competencia por luz y nutrientes
(Miller et al. 1994). De hecho, se ha reportado que la supervivencia de plantas es
mayor en las especies que tienen una germinacion temprana (Verdu y Traveset
2005). Nuestros resultados son consistentes con esta idea, ya que |. vera germino
mas ripidamente que P. latifolia. La rapida germinacion de I. vera no es
sorprendente, ya que se ha reportado que las semillas de esta especie germinan
aproximadamente después de dos semanas de ser depositadas en el suelo
(Brewbaker et al. 1983). Esto permitié que sus semillas fueran menos depredadas
o removidas en los sitios de estudio, en comparacion con P. latifolia (I. vera=4.3%
de semillas removidas, P. latifolia=35.7%; Guzman-Romero 2010).

En contraste con lo esperado, la germinacion de semillas fue similar en
ambos tipos de bosque (continuo y fragmentado), tanto en I. vera como en P.
latifolia. Aunque se ha reportado que la germinacion de semillas de especies
tolerantes a la sombra puede ser mayor en bosque continuo que en fragmentos
(Heliconia acuminata; Bruna 1999; Ampelocera hottlei, Gonzéalez-Di Pierro et al.
2010), durante este estudio se observd que el agua era abundante en ambos
tipos de bosque. De hecho, dos de los tres fragmentos de estudio se inundaron al
inicio del experimento (época de lluvias). El hecho de que ambas semillas son
recalcitrantes, y que el agua era abundante en ambos tipos de bosques, puede

explicar que la germinacion de semillas fuese alta en ambos tipos de bosque.
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El crecimiento de plantulas tampoco difirié entre tipos de bosques pero, al
final del experimento, el crecimiento de I. vera tendié a ser mayor en fragmentos
que en bosque continuo. Esto apoya la idea de que las especies demandantes de
luz se establecen mejor en fragmentos de selva que en bosque continuo (
Benitez-Malvido 1998; Arroyo-Rodriguez y Mandujano 2006a), y por tanto, que los
primates podrian tener un impacto diferencial sobre el establecimientos de plantas
pertenecientes a diferentes grupos funcionales. Sin embargo, es necesario llevar
a cabo un monitoreo a mas largo plazo para poder probar esta hipotesis.

Aunque la germinacibn y crecimiento de plantulas no difirio
significativamente entre tipos de bosque, la supervivencia de plantulas fue mayor
en bosque continuo que en fragmentos. Estas diferencias se debieron
principalmente al hecho de que P. latifolia sobrevivi6 mejor en bosque continuo
qgue en fragmentos. El bajo porcentaje de supervivencia de plantulas de P. latifolia
dentro de los fragmentos es consistente con la hipotesis planteada, y con otros
estudios que demuestran que la supervivencia de especies tolerantes a la sombra
esta limitada dentro de los fragmentos de selva (Turner et al. 1996; Da Silva y
Tabarelli 2000; Arroyo-Rodriguez y Mandujano 2006a; Arroyo-Rodriguez et al.
2007a). Este resultado podria ser explicado por las condiciones ambientales
extremas presentes dentro de los fragmentos (elevada luz y temperatura), asi
como por el efecto de los herbivoros (Crawley 1997; Clay et al. 1993; Ostfeld et al.
1997), que pueden ser mas comunes en fragmentos (e.g. hormigas; Tscharntke et
al. 2002). Sin embargo, mas estudios que evallen las condiciones ambientales y
la abundancia de herbivoros en los sitios de estudio son necesarios para probar

esta hipaotesis.
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En general, las diferencias en germinacion de semillas, y crecimiento y
supervivencia de plantulas entre estaciones de borde e interior no fueron tan
marcadas como se esperaba. Esto pudo deberse a que los bordes estudiados son
bordes viejos (mas de 20 afios de edad), y la abundante vegetaciéon que
presentaban pudo disminuir las diferencias en las condiciones ambientales entre
borde e interior. Sin embargo, se observaron algunos resultados interesantes que
merecen ser discutidos aqui. En primer lugar, llama la atencion que la
germinacion de P. latifolia fue mayor en borde que en interior. Otros estudios han
demostrado que las especies tolerantes a la sombra, como P. latifolia, pueden
germinar mejor cerca de claros, donde la mayor luz y/o temperatura pueden
activar la germinacion (Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla 1995). La supervivencia
de plantulas fue similar entre sitios de borde e interior, pero Unicamente en los
tratamientos con exclusion. Esto puede ser explicado por el hecho de que las
exclusiones protegieron las plantulas del impacto de herbivoros grandes, asi
como del efecto negativo que tiene el incremento de la hojarasca cerca de los
bordes (Didham 1998). Sin embargo, la sobrevivencia de las plantulas expuestas
a las condiciones naturales de los sitios (i.e. sin exclusién) siguié el patrén
esperado; las plantulas de |. vera sobrevivieron mas en borde que en interior,
mientras que las plantulas de P. latifolia siguieron el patrén opuesto. Estos dos
ultimos patrones pueden estar relacionados con los requerimientos de habitat de
cada especie: las especies demandantes de luz sobreviven mejor bajo
condiciones de luz intensa tipicos de claros y bordes, mientras que las especies
tolerantes a la sombra, caracteristicas de bosques viejos, sobreviven mejor bajo la

sombra del dosel de las selva (Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla 1995; Benitez-
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Malvido 1998; Benitez-Malvido y Martinez-Ramos 2003; Hill y Curran 2003;
Arroyo-Rodriguez y Mandujano 2006a).

Contrario con nuestra hipétesis, los tratamientos con semillas embebidas
en excretas de primates (tanto de mono aullador como de mono arafia) no
incrementaron la germinacion de semillas, ni el crecimiento o supervivencia de
plantulas. Esto es similar a lo reportado por Valenta y Fedigan (2009), quienes
demuestran que la sola presencia de excretas de primates no favorece la
germinacion de 18 especies de semillas consumidas por el mono capuchino
(Cebus capuchinus) en Costa Rica. Estos autores encuentran que Unicamente las
semillas que pasaron por el tracto digestivo de los primates germinaron mas
rapido (Valenta y Fedigan 2009). Por tanto, es probable que los procesos de
desinhibicion, fertilizacion e hidratacion de las semillas probados en la presente
tesis no tengan un efecto evidente sobre las semillas que no han sido
escarificadas durante su paso por el tracto digestivo de los primates (Traveset y
Verdu 2002; Samuels y Levey 2005; Robertson et al. 2006). La escarificacion
acida es un proceso determinante ya que, no solo facilita la rotura de la testa por
el embrion, sino que también aumenta su permeabilidad, favoreciendo asi el
intercambio de agua y gases (Howe y Estabrook 1977; Traveset y Verdu 2002).
Asi, dado que ninguna de las semillas utilizadas en este estudio estaban
escarificadas, la permeabilidad de las semillas y la capacidad del embrién de
romper la testa probablemente fueron similares entre tratamientos. Ademas, las
lluvias frecuentes durante las primeras etapas del experimento probablemente
lavaron las semillas, diluyendo los nutrientes que pudiesen existir alrededor de las
semillas embebidas en excretas. Por tanto, este estudio sugiere que la

desinhibicion, fertilizacion e hidratacion de las semillas no tienen, por si mismos,
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un efecto evidente sobre la germinacion de semillas, ni sobre el crecimiento y
supervivencia de plantulas. Estos procesos probablemente dependen del proceso
de escarificacion de las semillas, ya que existen numerosos estudios que
demuestran que las semillas excretadas por primates germinan mejor que las
semillas procedentes de frutos maduros (A. pigra, A. palliata y C. aethiops: Righini
et al. 2004; Cebus capuchinus: Valenta y Fedigan 2009; Ateles geoffroyi: Chaves

et al. 2010a).
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CONCLUSIONES

Este estudio demuestra que la germinacién de semillas de |. vera (especie
demandante de luz) y P. latifolia (especie tolerante a la sombra) ambas especies
de arboles principalmente dispersadas por primates (Ateles geoffroyi y Alouatta
pigra) fue muy alta (75% en total), tanto en bosque continuo, como en fragmentos
de la Reserva de la Biosfera Montes Azules, Chiapas, México.

La germinacion de semillas, y el crecimiento y supervivencia de plantulas
fueron mayores en I. vera que en P. latifolia. Las altas tasas de fotosintesis y
respiracion tipicas de especies demandantes de luz, pueden explicar estos
resultados (Martinez-Ramos 1985). La mayor y mas rapida germinacion de
semillas de I. vera puede favorecer su supervivencia, ya que disminuye la
depredacion y/o remocion de sus semillas en los sitios de estudio (Guzman-
Romero 2010).

Contrario a lo esperado en este estudio, no se encontraron diferencias en
germinacion de semillas ni crecimiento de plantulas entre bosque continuo y
fragmentos. Sin embargo, al final del experimento (9 meses), los resultados
sugieren que, como se esperaba, |. vera crece y sobrevive mejor en fragmentos
de selva; mientras que la supervivencia de P. latifolia fue significativamente mayor
dentro del bosque continuo que en fragmentos. Esto apoya la idea de que la
supervivencia de especies tolerantes a la sombra esta limitada dentro de los
fragmentos de selva (p.ej. Arroyo-Rodriguez et al. 2007a), mientras que las
especies demandantes de luz se establecen mejor en fragmentos de selva que en

bosque continuo (p.ej. Benitez-Malvido 1998).

49



Al analizar las diferencias entre estaciones de borde (< 50 m del borde) e
interior (> 100 m), se encontro que la supervivencia de las plantulas expuestas a
las condiciones naturales de los sitios (i.e. tratamientos sin exclusion) sigui6 el
patron esperado: la supervivencia de plantulas de I. vera fue mayor en borde que
en interior, mientras que las plantulas de P. latifolia siguieron el patrén opuesto.

Los resultados de la presente tesis sugieren que los procesos de
desinhibicion, fertilizacion e hidratacion de las semillas no tienen, por si mismos,
un efecto evidente sobre la germinacion de semillas, ni sobre el crecimiento y
supervivencia de plantulas. Estos procesos probablemente dependen del proceso
de escarificacion de las semillas (no probados en esta tesis) que ocurre cuando
éstas pasan por el tracto digestivo de los primates (A. pigra, A. palliata y C.
aethiops: Righini et al. 2004; Cebus capuchinus: Valenta y Fedigan 2009; Ateles
geoffroyi: Chaves et al. 2010a).

Sabemos que los primates pueden contribuir a la regeneracion natural de
los bosques tropicales mediante la dispersion de semillas. Sin embargo, dado
que, como demuestra este estudio, el establecimiento y la supervivencia de
especies tolerantes a la sombra pueden estar limitados en fragmentos, es
probable que en paisajes fragmentados el papel de los primates como dispersores
de semillas beneficie particularmente a las especies de plantas demandantes de
luz, como I. vera. Esto es muy importante para los procesos de regeneracion de
selvas fragmentadas, ya que el establecimiento de estas especies puede generar
las condiciones microambientales apropiadas (p.ej. mayor sombra y humedad)
para que posteriormente se establezcan especies tolerantes a la sombra, tipicas
de bosques maduros. Sin embargo, un monitoreo a mas largo plazo y con un

mayor numero de especies es necesario para evaluar de manera mas precisa el
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papel diferencial que pueden tener los primates en el establecimiento de especies
pertenecientes a diferentes grupos funcionales.

Numerosas evidencias indican que los primates estan siendo afectados
negativamente por la pérdida y fragmentacion del habitat (Cowlishaw y Dumbar
2000; Marsh 2003), y los primates Neotropicales, como los monos aulladores y
monos arafia, no son la excepcion (Estrada et al. 2006; Arroyo-Rodriguez y Dias
2009). La reduccion de las poblaciones de primates en la selva Lacandona podria
limitar la regeneracion natural de los fragmentos, en especial de los fragmentos
mas pequefios, ya que en estos fragmentos las poblaciones de primates suelen
ser mas pequefias o incluso pueden estar ausentes (p. ej. Estrada y Coates-
Estrada 1996; Arroyo-Rodriguez et al. 2008). Sin embargo, recientes evidencias
indican que en paisajes altamente fragmentados, los primates que habitan
fragmentos pequefios pueden moverse a través de la matriz en busca de recursos
suplementarios, utilizando recursos de fragmentos muy pequefios (< 0.3 ha), y de
elementos importantes del paisaje como son los arboles aislados, las cercas vivas
y los corredores de vegetacion que hay en la orilla de los rios (Pozo-Montuy y
Serio-Silva, 2008; Asensio et al. 2009; Chaves et al. 2010b). Por tanto, la
proteccion y restauracion de estos elementos es crucial. Estos elementos del
paisaje incrementan su conectividad, favoreciendo el movimiento de primates y
otros mamiferos entre fragmentos, y fomentando asi la regeneracién natural de
paisajes fragmentados. Por supuesto, para que estos elementos sean atractivos
para los primates, y puedan contribuir a su supervivencia, es fundamental que
contengan especies arbéreas importantes dentro de la dieta de los primates.
Arboles del género Ficus, Cecropia, Bursera, y Brosimum, entre otros (ver

Cristébal-Azkarate y Arroyo-Rodriguez 2007; Chaves et al. 2010b) son muy
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importantes en la dieta de monos arafia y monos aulladores, y pueden crecer y
sobrevivir bien en estos elementos del paisaje. Asi, se recomienda enriquecer los
fragmentos mas pequefios, las cercas vivas y los corredores riparios con estas
especies. Asimismo, es comun encontrar estos arboles aislados en la matriz del
paisaje, por lo que se recomiendo su proteccion. En conjunto, estrategias de
manejo como las enlistadas aqui son urgentes, no solo para la conservacion de
los primates, sino para el mantenimiento de procesos ecoldgicos clave como es la

dispersion de semillas.
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