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Resumen: La limitacion en la dispersion puede explicar el mantenimiento de la alta diversidad en los bosques tropicales. Para el caso de las
plantas, el sindrome de dispersion puede limitar las distancias de dispersion y su distribucion espacial, alterando los patrones de diversidad o, B y
v dentro de estos bosques. Hipotetizamos que las especies zoocoras pueden dispersarse a mayores distancias que las especies autocoras,
incrementando la homogenizacién floristica dentro del ecosistema (menor diversidad beta). Probamos esta hipotesis evaluando los patrones de
diversidad a, B y y de palmas (zoocoras) y helechos (autocoras) a diferentes escalas (i.e. en parcelas y diferentes tipos de suelo) en la Estacion
Bioldgica Chajul, México. Para conocer los patrones de diversidad a, By y de cada grupo de plantas utilizamos una particion multiplicativa de la
diversidad basada en numeros de Hill (indices de diversidad verdadera). Verificamos que la diversidad o y y fue mayor en palmas que en
helechos a diferentes escalas. Sin embargo, la diversidad B entre tipos de suelo fue mayor en helechos que en palmas, probablemente debido a la
limitacion en la dispersion asociada al sindrome de dispersion. No obstante, en suelos aluviales, donde la mayor disponibilidad de agua puede
favorecer la dispersion de propagalos de helechos, la diversidad B entre parcelas fue menor en helechos que en palmas. Los resultados sugieren
que el sindrome de dispersion contribuye al mantenimiento de distintos componentes de la diversidad taxondmica de plantas, y que esta

contribucién depende del tipo de suelo.

Palabras claves: autocoria, diversidad B, particion de la diversidad, Reserva de la Biosfera Montes Azules, zoocoria.

INTRODUCCION

Conocer los mecanismos que determinan el mantenimiento
de la diversidad en los ecosistemas es un reto importante en
ecologia y biologia de la conservacion (Minzbergova &
Herben 2005). Uno de estos mecanismos es la limitacion en
la dispersion de las especies, que se define como la falta de
éxito de un propagulo para colonizar sitios favorables, ya
sea por la escasa produccién de propéagulos o porque son
dispersados por medios ineficientes (Nathan & Muller-
Landau 2000).

Numerosos estudios han demostrado que los bosques
tropicales son los ecosistemas terrestres mas diversos del
planeta y el mecanismo de limitacion en la dispersion
explica parte de su diversidad (Hill & Hill 2001). En estos
bosques mas del 70% de las especies son dispersadas por
animales (especies zodcoras) (Howe & Smalwood 2000).
Sin embargo, existen muchas otras especies que se dispersan
por otros mecanismos como el agua, viento o gravedad
(especies autdcoras). En los bosques tropicales, la limitacién
en la dispersidn de especies autécoras parece ser mayor que
en especies zodcoras (Seidler & Plotkin 2006), aunque la
informacion que existe sobre la contribucion del sindrome
de dispersion en los patrones de diversidad es limitada, lo
que destaca la relevancia de este tipo de estudios.

En bosques tropicales fragmentados, por ejemplo, se ha
sugerido que la limitacién en la dispersion puede alterar el
recambio de especies (i.e. los patrones de diversidad B) a
diferentes escalas (Arroyo-Rodriguez et al. 2013). Si los
propagulos tienen éxito en su dispersion se incrementa la
homogenizacion floristica (mayor diversidad o y menor
diversidad B), pero si los propagulos tienen una dispersion

limitada puede incrementarse la diferenciacion floristica
(incremento en la diversidad B) (Arroyo-Rodriguez et al.
2013).

Caso 1: dispersiénzoocora
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Caso 2: dispersién autocora
Mayoragregacion
Menordiversidad a
Mayordiversidad §

Gamma (y) Gamma (y)

Figura 1. llustracidn tedrica de los componentes de diversidad a, B y y. Los
cuadros presentan las posibles consecuencias del sindrome de dispersion
zo6cora y autécora en el mantenimiento de los componentes de
diversidad.

El objetivo general de este articulo fue evaluar la
contribucion del sindrome de dispersion en diferentes
componentes de la diversidad taxondémica de plantas en el
bosque tropical perennifolio. Para ello, nos propusimos
evaluar si el sindrome de dispersion es un factor que altera
los patrones de diversidad a, B y y en plantas zodcoras y
autécoras y evaluar si estos patrones dependen del tipo de
suelo. Utilizamos como modelo de estudio las comunidades
terrestres de palmas y helechos. El primer grupo tiene una
dispersion zoocora, mientras que en el segundo grupo tiene
una dispersion autécora. Nuestra hipétesis es que especies



zoocoras se pueden dispersar a mayores distancias que las
especies autdcoras, y por eso especies zooOcoras
incrementaran la homogenizacion floristica del ecosistema
(Figura 1). Por lo tanto, predecimos que especies zodcoras
tendran una mayor diversidad local (o) y un menor
reemplazamiento de especies (B) que las plantas con
dispersion autocora entre parches y entre parcelas
independientemente del tipo suelo.

METODOS
Area de estudio

Este estudio se llevd a cabo en marzo de 2014 en la estacion
biolégica Chajul que se localiza en la selva Lacandona,
Chiapas, México. Este bosque se ubica en el suroeste del
bosque Maya en México y es considerado como un area
prioritaria para la conservacion de la biodiversidad en
México y Mesoamérica. El &rea se localiza en el noroeste
del estado de Chiapas y se delimita por el limite del borde de
Guatemala en el sur y este (Figura 2). El clima es célido y
himedo, con precipitacion media anual de 2850 mm y una
temperatura media anual de 24 °C a 26 °C de acuerdo con la
Comision Nacional de la Biodiversidad (CONABIO
disponible en www.conabio.gob.mx). El tipo de vegetacion
presente es bosque tropical perennifolio que crece sobre
suelos karsticos, aluviales y de lomerio (Siebe et al. 1996).
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Figura 2. Sitio de estudio: (a) Chiapas, México (b) Estacion Ecoldgica Chajul
en la Reserva de la Biosfera de Montes Azules. Localizacién de las seis
parcelas de 20 x 2 m donde se registraron las comunidades de palmas y la
de helechos. Los circulos rojos representan las parcelas en suelos de
lomerios y los circulos naranja las del suelo aluvial.

Muestreo de plantas

Para muestrear la comunidad de palmas y helechos terrestres
se establecieron seis parcelas de 20 x 2 m, tres en suelo
aluvial y tres en suelo de lomerio (Figura 2). Para
incrementar la independencia entre parcelas, estas fueron
separadas 100 m entre si. En cada una de las parcelas se
registro el nimero de especies y de individuos de palmas y
helechos terrestres. Las especies fueron clasificadas hasta
morfoespecies.
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Cilculo de la diversidad o, By v

Para responder las preguntas del estudio calculamos los
componentes de diversidad a, B y y con base en una
particion multiplicativa de nimeros de Hill (Chao et al.
2012). Estos indices proporcionan informacion de la
diversidad de comunidades considerando la abundancia
relativa de las especies y cumplen el principio de replicacién
(Chao et al. 2012). Para el calculo de la diversidad, se
considera que existen S especies, y p; representa la
abundancia relativa de la especie elevada a una constante q
(Ilamado orden q de la diversidad), para valores de q # 1 la
formula es definida como:

(§5)

i=1

1/-q)

Siq =0, el indice no da importancia a la abundancia, y por
tanto, mide la diversidad basada en la riqueza de especies.
Cuando g = 1, el indice mide la diversidad de las especies
tipicas o comunes ya que le da una importancia proporcional
a la abundancia de cada especie. Finalmente, cuando g = 2,
el indice indica la diversidad de especies dominantes, ya que
menosprecia a las especies mas raras y da una importancia
mayor a las especies més dominantes (Gotelli & Chao
2014). Después, con base en una particion multiplicativa de
la diversidad (i.e. D, = 9D, x 9Dg) evaluamos la diversidad
o promedio, la tasa de recambio de especies (diversidad p) y
la diversidad regional de especies (diversidad y) a dos
escalas: primero considerando las dos comunidades
generales, i.e. los dos tipos de suelo, y después considerando
las tres comunidades (parcelas) dentro de cada tipo de suelo.

RESULTADOS

Registramos un total de 156 palmas de 6 especies. El
nimero promedio (+ DE) de palmas por parcela fue de 13 £
15.8, y el nimero promedio de especies fue 3.3 + 1.0. En
relacion a la comunidad de helechos, registramos 144
individuos (14.4 = 20.3 individuos por parcela) de cuatro
especies diferentes (2.3 + 0.3 especies por parcela).

Al comparar la diversidad de palmas y helechos entre
tipos de suelo observamos que, independientemente del
orden de diversidad g, la comunidad de palmas presenté una
mayor diversidad a y y que la comunidad de helechos
(Figura 3a'y 3c). En contraste, la diversidad B de palmas fue
menor que la de helechos, particularmente cuando
consideramos las especies comunes (q = 1) y dominantes (q
= 2) (Figura 3b).

A escala de parcela, los patrones de diversidad fueron
notablemente diferentes dentro de cada tipo de suelo. En el
suelo de lomerio los patrones de diversidad fueron los
mismos que a escalas mayores, siendo la diversidad o y y
mayor en palmas que en helechos, mientras que la
diversidad P fue mayor en helechos que en palmas (Figura
4a-c). En contraste, los patrones de diversidad en el suelo
aluvial siguieron el patrén contrario al observado en el suelo
de lomerio: la diversidad o y y de palmas fue menor que la
de helechos, mientras que la diversidad f fue menor en
helechos que en palmas (Figura 4d-f).
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Figura 3. Representacion de los dos componentes de la diversidad a (a), B
(b) y v (c) para los distintos érdenes de diversidad (q= 0; q = 1; g= 2)
calculados en parches con suelo de lomerio y aluvial para comunidades de
palmas (linea azul) y de helechos (linea roja) en la estacién Chajul, Chiapas,
México.

DISCUSION

Los resultados encontrados apoyan parcialmente la hipétesis
propuesta en este estudio de que las especies zodcoras
tendrian mayor contribucién a la homogenizacion floristica
del ecosistema. Esta hipétesis se cumplio en la escala de
habitat y entre parcelas dentro de lomerios, donde
encontramos mayor contribucién de las palmas a diversidad
ay Y,y menor a la diversidad B. Sin embargo, en parcelas de
suelo aluvial los helechos presentaron mayor diversidad a y
menor diversidad B, indicando que el tipo de suelo puede
influenciar el impacto del sindrome de dispersion sobre los
patrones de diversidad.

La contribucion de las especies zodcoras a una mayor
diversidad o y menor diversidad B observada entre habitats y
en suelo de lomerio en este estudio puede ser explicada por
la eficiencia de la dispersidn por animales vertebrados en los
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bosques tropicales himedos, la cual garantiza que los
propagulos alcancen exitosamente diversos sitios (Wilson &
Traveset 2000). Por otro lado, la habilidad de plantas
autécoras en dispersarse en bosques tropicales es descrita
como mas restringida (Seidler & Plotkin 2006). Peck et al.
(1990) reportd que bajo un dosel cerrado de bosque sélo el
8% de las esporas de 20 especies de helechos colonizan
hasta mas de cinco metros de distancia de la planta madre.
El mismo estudio encontré que los gametofitos de los
helechos tienen preferencia por substratos mas humedos y
que estas condiciones favorecen el estabelecimiento de
nuevos individuos. Richard et al. (2000) también reporta la
preferencia de los helechos por suelos que tienen mayor
humedad lo que justifica lo que verificamos, una mayor
diversidad o y menor diversidad B de helechos en suelos
aluviales.

Este estudio resalta la importancia de los sindromes de
dispersion zodcora y autocora en el mantenimiento de
distintos componentes de diversidad en los bosques
tropicales, y destaca la importancia de la manutencién de
distintos habitats para el mantenimiento de comunidades de
palmas y helechos. Este estudio abre las perspectivas para
que nuevos estudios aborden el tema identificando qué
especies de helechos se ven favorecidas en suelos aluviales.
Asimismo, invitamos a otros autores a estudiar ademds de
los sindromes de dispersion, la contribucion relativa del
tamafio de los propagulos zodcoros y autocoros a los
componentes de diversidad de los bosques tropicales.
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Figura 4. Representacion de los dos componentes de la diversidad a, B y y para los distintos 6rdenes de diversidad (q= 0; q = 1; q= 2) calculados en parcelas
dentro de suelos de lomerio y aluvial para comunidades de palmas (linea azul) y de helechos (linea roja) en la estacion Chajul, Chiapas — Mexico. (a) Diversidad a
en el suelo de lomerio, (b) Diversidad B en el suelo de lomerio, (c) Diversidad y en el suelo lomerio, (d) Diversidad a en suelo aluvial, (e) Diversidad B en suelo
aluvial y (f) Diversidad y en suelo aluvial.
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Resumen: La regeneracion del bosque depende en gran medida de la cantidad de luz que recibe el sotobosque a través del dosel. La caida de
las hojas de arboles caducifolios puede incrementar la disponibilidad de luz que llega al sotobosque debajo de estos arboles, lo que puede
favorecer la regeneracion natural de bosques tropicales. Para probar esta hip6tesis, evaluamos como afecta la presencia de arboles caducifolios al
establecimiento de plantulas en un bosque himedo tropical, en la selva Lacandona, Chiapas, México. Durante una mafiana medimos la densidad
y riqueza de plantulas de sotobosgue en un sistema pareado de parcelas de 2 m?, i.e. 10 parcelas debajo de &rboles perennes y 10 parcelas debajo
de arboles caducifolios. Contrario a lo esperado, la densidad y riqueza de plantulas no difirié entre arboles caducifolios (10.0 + 3.0 plantulas/m?;
5.25 + 2.4 especies/m?; media + DE) y perennifolios (9.9 + 5.5 plantulas/m?; 4.8 + 3.8 especies/m?). Por tanto, no encontramos evidencia de que
los arboles caducifolios tengan un impacto positivo sobre la regeneracion del bosque himedo tropical. Sin embargo, estudios adicionales son
necesarios para tener un mejor entendimiento sobre el impacto que tienen estos arboles sobre la regeneracion de bosques tropicales, ya que esta

informacion es fundamental para ampliar el conocimiento sobre las dinamicas de claros en estos bosques.

Palabras claves: sucesion, claros naturales, luz, selva Lacandona.

INTRODUCCION

La regeneracién natural de los bosques es un proceso ecoldgico
ampliamente estudiado, particularmente en bosques tropicales,
que es influenciado por mdltiples factores bidticos y abioticos
(e.g. Costa et al. 2012, Myers et al. 2000, Nicotra et al. 1999,
Stoner & Sachez-Azofeifa 2009). Entre los factores bidticos
cabe mencionar la competencia, depredacion de semillas,
composicién del banco de semillas, entre otros. Dentro de los
factores abidticos, la disponibilidad de algunas condiciones y
recursos, como la luz y el agua, es de gran relevancia para el
reclutamiento de plantulas, y por lo tanto, para el proceso de
regeneracion natural del bosque himedo tropical (Nicotra et al.
1999).

La luz es el factor ambiental méas limitante en el
crecimiento y la supervivencia de muchas especies de plantas
(Nicotra et al. 1999), debido a que solamente entre el 0.4 y
3.8% de la radiacion fotosintéticamente activa alcanza el
sotobosque (Chazdon & Fetcher 1984). Se ha demostrado que
el incremento en la cantidad y calidad de luz favorecen el
establecimiento de especies pioneras en los claros de los
bosques tropicales (Primack & Lee 1991). Los claros naturales
en los bosques se forman por la caida de arboles como
resultado de la senescencia, catastrofes ambientales o una
combinacion de ambos (Collins et al. 1985). Estos claros
reciben periodos prolongados de radiacion directa cuando el
sol estd encima del claro. La duracion de este pulso de
radiacion depende de muchos factores, por ejemplo, del
tamarfio, geometria y orientacion del claro, la estacion del afio,
la pendiente del terreno y la altura del dosel circundante
(Dalling et al. 1999).

En relacion a la asociacion entre el area de los claros y la
densidad de arboles pioneros, las investigaciones han derivado
en resultados contradictorios. Brokaw (1985) reporta una
correlacion significativa entre estas dos variables, pero Uhl et

al. (1988) no detectan un efecto del tamafio ni de la edad del
claro sobre el establecimiento, la densidad y la mortalidad de
las plantas. Sin embargo, Tabarelli & Mantovani (2000)
demuestran que la estructura de los claros (e.g. tamafio, edad,
forma y orientacion) puede predecir la composicion y la
riqueza de plantas en un bosque en regeneracion. Aunque la
regeneracion natural en claros de bosque tropical ocasionados
por la caida de arboles ha sido ampliamente documentada
(Dalling et al. 1999), el conocimiento actual sobre la influencia
que tiene la incidencia de luz asociada a la caida estacional de
hojas de los arboles caducifolios es poco comprendida.

La caida de las hojas de é&rboles caducifolios puede
incrementar la disponibilidad de luz que llega al sotobosque
debajo de estos arboles, lo que puede favorecer la regeneracion
natural de bosques tropicales. Para probar esta hipdtesis,
evaluamos cémo afecta la presencia de arboles caducifolios al
establecimiento de plantulas en un bosque himedo tropical, en
la selva Lacandona, Chiapas, México. Esperamos encontrar
mayor densidad y morfotipos de plantulas de especies lefiosas
debajo de arboles caducifolios que de arboles perennifolios.

METODOS
Sitio de estudio

El presente estudio se llevo a cabo en La Estacion de Biologia
Tropical de Chajul, ubicada al sur de la Reserva de la Bidsfera
Montes Azules al suroeste del estado de Chiapas, México (16°
7°N, 90° 56°0). Esta regién comprende parte de la Selva
Lacandona (selva alta perennifolia), y tiene una temperatura
media anual que oscila entre 24 y 28 °C y una precipitacion
que varia en un rango de 1500 a 3500 mm por afio (Instituto
Nacional de Ecologia, 2000). Las variaciones altitudinales van
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desde los 200 msnm en el rio Lacantin hasta los 1500 msnm
en la meseta del Ocotal. La selva Lacandona se encuentra en la
region hidrolégica mas extensa del pais con una superficie total
de 15,002 km2 (Instituto Nacional de Ecologia 2000). Algunas
familias botanicas caracteristicas de la region son
Combretaceae, Leguminosae y Moraceae, con especies de
arboles  perennifolios (e.g. Brosimum alicastrum) vy
caducifolios como Ceiba pentandra (Instituto Nacional de
Ecologia 2000).

Métodos de muestreo

Seleccionamos al azar 10 sitios dentro de los cuales se
seleccionaron de forma pareada 10 arboles caducifolios y 10
perennifolios separados entre si por aproximadamente 20 m.
Bajo cada uno de los &rboles pusimos una parcela de 2 m?
orientada hacia el sendero, en la cual contamos el nimero de
pléntulas lefiosas de menos de 50 cm de altura para estimar la
densidad (nimero de plantulas/m?) y el nimero de morfotipos
(riqueza de especies). Finalmente, medimos el espesor de la
hojarasca en las cuatro esquinas de la parcela para
evaluar/controlar el impacto de esta sobre el reclutamiento de
pléntulas.

Analisis de datos

Hicimos una prueba de t-pareada para saber si habia
diferencias entre las medias de densidad de plantulas, de
morfotipos y del espesor de la hojarasca entre las parcelas
dispuestas debajo de los arboles caducifolios y perennifolios.
Para hacer esta prueba utilizamos el programa estadistico Past
(Hammer et al. 2001).

RESULTADOS

En total se registraron 204 plantulas debajo de arboles
caducifolios y 201 debajo de arboles perennifolios. La
densidad media de plantulas y especies por parcela fue similar
en ambos tipos de arboles (t = 0.08, P = 0.94; t = 0.66, P =
0.52, respectivamente; Figura 1). El espesor de la hojarasca
también fue similar en las parcelas de los dos tratamientos
(4.09+1.27cmy 3.9 + 1.4 cm, respectivamente; t = 0.34y P =
0.74).

Densidad de morfotipos (m2)

| et

[Elwm

Mean
Caducifolio Mean:0,95°50

Perennifolio

Caducifolio
Perennifolio

Figura 1. Densidad de plantulas (a) y de morfotipos (b) debajo de arboles

caducifolios (n = 10) y perennifolios (n = 10) en La Estacion de Biologia
Tropical de Chajul, Chiapas, México.

DISCUSION

Este trabajo demuestra que la densidad y riqueza de plantulas
es similar debajo de arboles perennifolios y caducifolios. Esto
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sugiere que el incremento estacional de la disponibilidad de
luz como consecuencia de la presencia de arboles caducifolios
no favorece el reclutamiento de plantulas en la selva
Lacandona, Chiapas.

La luz es el factor que mas influye en el desarrollo de la
planta (Casierra-Posada & Moreno 2007), afectando su
supervivencia y crecimiento dentro del bosque tropical
(Sanchez-Pérez et al. 2011), pues incide directamente en la
fotosintesis, y por ende, en numerosos aspectos del desarrollo
vegetal (Casierra-Posada & Moreno 2007). Bajo condiciones
naturales, la luz ambiental disponible para las plantas varia
espacial y temporalmente en términos de calidad, cantidad y
duracion (Casierra-Posada & Moreno 2007), determinando el
fotoperiodo. De lo anterior se puede inferir que la luz generada
en el bosque a causa de arboles caducifolios se distribuye de
forma heterogénea en el sotobosque influyendo posiblemente
en la germinacion de semillas y crecimiento de plantulas.
Consideramos que no haber mapeado la zona de influencia
luminica generada por los claros de estos arboles para ubicar
las parcelas fue un error de muestreo que posiblemente influyé
en los resultados.

Por otro lado, los claros generados de forma natural en los
bosques (e.g. provocados por caida de é&rboles) generan
dindmicas en las poblaciones de plantas del sotobosque que
dependeran del tamafio del claro en el dosel, el cual debimos
evaluar al hacer el muestreo. Esta estimacion es importante ya
que en la formacidn de claros pequefios se facilita el desarrollo
de plantulas y arboles jévenes, mientras que los claros grandes
permiten a los arboles alcanzar tallas reproductivas (Martinez
1994).

Dentro de los arboles caducifolios que se encuentran en el
bosque himedo tropical de la selva Lacandona se encuentran
varias especies de las familias Euphorbiacea, Bombacaceae y
Malvaceae (e.g. Ochroma pyramidale), las cuales, con la caida
de sus hojas, podrian afectar el crecimiento de plantulas de
arboles pioneros (Ostertag 1998), como Cecropia obtusifolia y
Siparuna andina (Meave del Castillo 1990). La frecuencia de
aparicion de estas plantas pioneras es baja, pero su presencia
no debe despreciarse pues ésta sugiere que la formacion de
claros en la selva es un fenomeno frecuente (Meave del
Castillo 1990).

Las variables de respuesta que medimos (densidad y
riqueza de plantulas) limitan el analisis porque sélo incluyen el
nimero de individuos y de morfotipos en cada parcela,
ignorando, por ejemplo, la identidad de cada especie. En este
sentido, consideramos que la composicion de especies es el
factor mas importante que se debe tener en cuenta para mejorar
el estudio ya que la heterogeneidad ambiental causada por la
creacion del claro crea una nueva reparticion de nichos entre
las distintas especies que interactiian entre si segin sus
atributos (Lawton & Putz 1988). Ademas, la composicion de la
comunidad de plantulas es un factor que puede influir en el
recambio de especies de plantulas debajo de los arboles
caducifolios y perennifolios (Martinez 1994).

Recomendamos estudiar la asociacion de los animales
frugivoros con éarboles que les proporcionan algin recurso
(dormideros, sitio de anidacion entre otros), con el fin de
identificar si esta asociacién puede influir de forma diferencial
en la dispersion de semillas bajo arboles caducifolios y
perennifolios. Estos animales cumplen un papel indispensable
en el establecimiento de plantulas, y por lo tanto, en el
mantenimiento de la diversidad de especies arbdreas. Por
ejemplo, Chaves (2010) y Estrada & Coates-Estrada (1999)
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han reportado la importancia de los primates de la Selva
Lacandona en la estructura, dindmica y regeneracion del
bosque tropical. ElI mono arafia (Ateles geoffroyi) es
considerado uno de los dispersores de semillas mas
importantes del Neotrdpico debido a la gran diversidad de
frutos que consume (Chaves 2010, Gonzalez-Zamora et al.
2009).

Algunos factores fisicos, como el espesor de la hojarasca,
también juegan un papel fundamental en la sucesion, ya que
junto a las raices finas y los microbios del suelo son la fuente
principal de nutrientes que se liberan estacionalmente en el
ciclo anual de los bosques caducifolios (Jaramillo & Sanford
1995). A pesar de que no se cumplio nuestra prediccion de que
el espesor de la hojarasca influye negativamente en la densidad
y riqueza de morfotipos de plantulas, la relacion de este
pardmetro con la germinacion de semillas no es muy clara
(Clark & Clark 1991, Smith et al. 1997); sugerimos analizar
este proceso debajo de ambos tipos de arboles para observar si
existen diferencias.

Finalmente, otras variables que sugerimos medir en futuros
estudios son la tasa de crecimiento de las plantulas lefiosas y la
composicién de arboles perennifolios y caducifolios que sean
objeto de muestreo. También recomendamos hacer
manipulaciones experimentales de la disponibilidad de luz para
tener conclusiones precisas acerca de la influencia de los
arboles caducifolios en la regeneracion del bosque himedo
tropical.
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Resumen: El cambio de uso de suelo genera la fragmentacion de los bosques y la creacion de bordes, donde proliferan plantas pioneras con
menor cantidad de defensas quimicas y de mayor calidad para los herbivoros. Aqui evaluamos como el efecto borde afecta la herbivoria en el
bosque himedo de Chajul, Chiapas, México. Nuestras expectativas fueron que los bordes presentarian mayor porcentaje de hojas dafiadas por
herbivoros, mayor porcentaje de area foliar dafiada y menor variedad de dafios que las hojas de plantas del interior del bosque. En general,
encontramos un mayor porcentaje de hojas dafiadas en el borde que en el interior (83.33% vs 63.67%, respectivamente), pero con menos tipos de
dafios (promedio + DE: 3.33 + 0.33 vs 5.67 + 1.33). Sin embargo, no hubo diferencia en el porcentaje de dafio en las hojas de los dos ambientes
(10.58 + 13.93% vs 6.74 + 12.01%). El mayor porcentaje de dafios asociado a menor variedad de dafio puede deberse al reemplazamiento de
herbivoros especialistas por generalistas en el borde. Sin embargo, debido a la alta cantidad de luz, las plantas pueden compensar la herbivoria
produciendo un mayor nimero de hojas. En conjunto, nuestros resultados indican que el aumento de la herbivoria en el borde es muy fuerte,
pues con solo tres réplicas pudimos observar diferencias significativas. Trabajos futuros deben acompafiar la produccion de hojas y sus tasas de
herbivoria en areas de borde e interior de bosque para evaluar con mas precision hasta qué punto las plantas son capaces de compensar la

herbivoria.

Palabras claves: Defensa anti-herbivoria, comunidad de plantas, herbivoros generalistas, herbivoros especialistas, plantas pioneras.

INTRODUCCION

La interaccion planta-herbivoro es considerada uno de los
procesos clave que modela las caracteristicas de historia de
vida y funcion de los ecosistemas. De acuerdo con Crawley
(1983) y Marquis (1984), los herbivoros reducen la
sobrevivencia, la adecuacion y el tamafio poblacional de las
plantas al consumir sus tejidos. Los herbivoros también pueden
afectar fuertemente la organizacion de las comunidades
vegetales, asi como sus patrones de riqueza de especies (Hulme
1996). Se sabe que la herbivoria diferencial entre especies
afecta negativamente el ritmo y la trayectoria de la sucesion de
plantas, al afectar tanto especies tempranas, como tardias
(Brown 1990, Zamora et al. 1999). Finalmente, debido a que
los ecosistemas estan estructurados por el flujo de energia que
va desde las plantas, pasando por los consumidores, los
depredadores y hasta los descomponedores, los herbivoros
pueden afectar drasticamente las propiedades del ecosistema
como la productividad primaria, la resiliencia, la riqueza de
especies, la diversidad de cadenas alimenticias y patrones de
reciclaje de nutrientes (Crawley 1983, Huntly 1991).

El cambio de uso del suelo dentro de un ecosistema
causado por actividades humanas como la produccion agricola
y ganadera, genera la fragmentacion de la vegetacion original y
conlleva la creacion de bordes en los limites del ecosistema
natural. El borde es la zona de transicion entre diferentes tipos
de habitat (Ries et al. 2004). En los fragmentos de bosque, de
acuerdo con D"Angelo et al. (2004) y Tabarelli y Gascon
(2005), los bordes pueden ser una fuente de degradacion del
ecosistema y provocar la pérdida de biodiversidad dentro de
los bosques fragmentados, debido a importantes cambios
abidticos (e.g. mayor iluminacion y exposicion al viento, y
menor nivel de humedad) y biéticos (e.g. como recambio de
especies). Dichas caracteristicas hacen de los bordes de los

bosques tropicales himedos sitios de mayor susceptibilidad a
la desecacion, asi como a ambientes extremos a través de una
variabilidad en los parametros microclimaticos. Estos cambios
incrementan la cantidad de arboles caidos, especialmente de
arboles emergentes, reduciendo la cobertura vegetal asi como
la estratificacion vertical (Laurance 2001). Por otro lado, la
mayor disponibilidad de luz permite la proliferacion de arboles
pioneros ademas de lianas y hierbas (Wirth et al. 2008).

Con el cambio en la composicién vegetal del borde del
bosque, también es razonable esperar un cambio en la
comunidad de herbivoros. Una revision sobre la respuesta de
los herbivoros a la creacion del borde mostré que 85% de los
55 articulos encontrados reportaban aumentos en las
poblaciones de herbivoros, especialmente de los generalistas
(Wirth et al. 2008). Los mecanismos que explican este
aumento incluyen: (1) condiciones microcliméticas favorables;
(2) aumento de la calidad y cantidad de comida (i.e. aumento
de plantas mas palatables); y (3) disrupcién de la regulacion
descendente (i.e. disminucién de enemigos naturales como
predadores y parasitos). Sin embargo, todavia no es claro como
la creacion del borde afecta la herbivoria de las plantas,
especialmente en el nivel de la comunidad.

En el presente trabajo procuramos contestar la pregunta:
¢Cémo modifica el efecto de borde la herbivoria en el bosque
tropical himedo? Esperamos que el efecto de borde provoque
un reemplazamiento de herbivoros especialistas por
generalistas, debido a la proliferacion de plantas pioneras. Las
predicciones asociadas con nuestra hipétesis son tres: (1) el
porcentaje de hojas con dafio por herbivoria serd mas alto en el
borde que en el interior del bosque; (2) el porcentaje de dafio
por herbivoria en las hojas sera mayor en el borde que en el



interior; y (3) habrd mayor variedad de tipos de dafios en el
interior que en el borde.

METODOS
Zona de estudio

Este estudio fue realizado en la Estacion Chajul, ubicada
dentro de la Reserva de la Bidsfera Montes Azules, la cual se
encuentra en la porcién noreste del estado de Chiapas, México
(INE-SEMARNAT 2000). La temperatura media anual va de
los 24 a los 26 °C, la precipitacién media anual es de 2,850
mm. La temporada de lluvias abarca de junio a enero y la
época seca de febrero a abril (INE-SEMARNAT 2000). La
vegetacion dominante es selva alta perennifolia vy
subperennifolia (Arriaga et al. 2000) donde predominan los
litosoles, relativamente acidos, con poca materia organica y de
baja fertilidad.

Disefio de muestreo

Ubicamos seis transectos de 125 m iniciados a partir del
Circuito Miranda (Figura 1). En cada transecto, establecimos
25 puntos cuadrantes separados por 5 m en los cuales
seleccionamos independientemente cuatro hojas al azar. Una
vez colectadas todas las hojas revisamos para cada transecto la
presencia/ausencia de herbivoria y clasificamos los tipos de
dafios (i.e. cortador de orilla, cortador de interior, hormiga
cortadora, minador, agallador, raspador y otros dafios). Del
total de hojas por transecto seleccionamos una submuestra al
azar de diez hojas, a las cuales medimos el porcentaje de dafio
por herbivoria con el programa Assess (2002).
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Figura 1. Localizacién de los transectos de borde e interior del bosque en la
Estacion Chajul, Reserva de la Bidsfera Montes Azules, Chiapas, México. Cada
transecto esta separado por 10 m y la distancia entre borde e interior son 250
m.

Anélisis estadisticos

Para comparar la proporcion total de hojas dafiadas y no
dafiadas en borde y interior usamos el estadistico % Para
comparar el promedio de la proporcion de hojas dafiadas y el
promedio de la variedad de tipos de dafio utilizamos pruebas de
t-Student. La comparacion del porcentaje de dafio en las hojas
fue analizada con la prueba de U-Mann Whitney. La
normalidad de todos los residuos fue probada con Shapiro-
Wilk. Las pruebas estadisticas estan descritas en Zar (1999).
Para lo anterior usamos los programas R y BioStatistics.
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RESULTADOS

De las 600 hojas colectadas, 471 presentaron herbivoria, siendo
250 (83.33%) en el borde y 221 (73.67%) en el interior. El
dafio foliar fue causado principalmente por herbivoros
masticadores que causan dafio en la orilla de la hoja (50.31%)
y por los que causan dafio en el interior de la hoja (40.04%);
pero también registramos herbivoros raspadores (5.03%),
succionadores (1.67%), minadores (1.46%) y agalladores
(1.25%).

100
B con dafio
833 I Sin dafo
807 737
W
[y
o @ 604
< 5
L)
- .2
o 2
=%
-lE i = 40~
S ¢
o
2 o
)
a
20
0

Interior

Borde

Figura 2. Porcentaje de hojas con y sin dafio de herbivoros en areas de borde
e interior del bosque en la Estacion Chajul, Reserva de la Bidsfera Montes
Azules, Chiapas, México.

Encontramos diferencias significativas del porcentaje de hojas
dafiadas por herbivoria entre las comunidades vegetales del
interior y del borde, ya sea considerando todos los transectos
combinados (x> = 7.74, g.1.=1, P = 0.005, Figura 2), como el
promedio de los transectos (t = 2.05, gl = 4, P = 0.005, Figura
3). Por otro lado, el porcentaje de dafio de las hojas no fue
significativamente diferente entre las dos comunidades
vegetales de borde e interior (U = 357, N = 30, P = 0.08,
Figura 4). Finalmente, encontramos que la herbivoria en las
hojas del borde fue realizada por menos tipos de herbivoros
que en el interior (t = 13.05, gl =4, P = 0.035, Figura 5).

-
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Porcentaje de hojas

75
1

—_
1 1
Borde Interior

Figura 3. Promedio (+ DE) de hojas con y sin dafio de herbivoros en tres
transectos de borde y tres de interior del bosque en la Estacidn Chajul,
Reserva de la Bidsfera Montes Azules, Chiapas, México
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Figura 4. Mediana y cuartiles del porcentaje de dafio en las hojas de borde e
interior del bosque en la Estacion Chajul, Reserva de la Bidsfera Montes
Azules, Chiapas, México.
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Figura 5. Promedio (+ DE) de tipos de dafios de herbivoros encontrados en
hojas del borde e interior del bosque en la Estacion Chajul, Reserva de la
Bidsfera Montes Azules, Chiapas, México.

DISCUSION

De acuerdo a los resultados obtenidos, el efecto de borde
provoca aumentos en el porcentaje de hojas con dafios (i.e.
mayor frecuencia de dafio), aunque estos dafios sean realizados
por menos tipos de herbivoros (i.e. menor diversidad de
dafios). Eso se debe probablemente al reemplazamiento de las
especies de herbivoros especialistas por especies generalistas
(ver Barbosa et al. 2005, Wirth et al. 2008).

Tres mecanismos pueden explicar el aumento de herbivoros
en zonas de borde del bosque: (1) condiciones microclimaticas
mas favorables; (2) la pérdida de sus depredadores; y (3) la
proliferacion de plantas pioneras (Wirth et al. 2008). Por un
lado, el aumento en la temperatura favorece a las poblaciones
de ciertas especies. Por otra parte, los bordes son conocidos
como sumideros de las poblaciones de animales como el 0so
hormiguero y aves insectivoras del sotobosque en el caso de
Chajul, los cuales pueden ser importantes agentes de control de
las especies herbivoras (Laurance 2000, Wirth et al. 2008).

Marzo 2014

Finalmente, las plantas pioneras, al ser de rapido crecimiento y
al presentar pocas defensas, ofrecen grandes cantidades de
hojas palatables para los herbivoros e incrementan la
abundancia de los mismos (Wirth et al. 2008).

Las respuestas de los herbivoros a la creacion de bordes son
frecuentemente especie-especificas (Harris & Burns 2000),
pero hay un patrén general: el incremento en la abundancia de
herbivoros generalistas como venados (Alverson et al. 1988),
homépteros (Ozanne et al. 2000), ortépteros (Knight & Holt
2005) y hormigas cortadoras de hojas (Dohm et al. 2011, Wirth
et al. 2007). En cambio, los grupos mas especializados como
lepidépteros, minadores y agalladores tienen respuestas mas
variables (Martinez et al. 2005). Lo anterior se refleja en la
menor variedad de tipos de dafio encontrados en la zona de
borde comparado con el interior.

Aungue el aumento de los herbivoros en el borde parece ser
un patron fuerte, todavia no existe una imagen clara en
términos de herbivoria, como se muestra en la revision de
Wirth et al. (2008). Estos autores encontraron que el 50% de
los estudios reportan aumento de la herbivoria, 34% reportan
disminucion y el 31% no encontré ningin efecto. En este
estudio encontramos un aumento significativo en el porcentaje
de hojas con dafio en el borde, pero el porcentaje de dafio que
estas hojas presentaron no fue diferente entre borde e interior.
Esta falta de diferencia en el porcentaje de dafio en las hojas de
borde e interior puede deberse a la estrategia de tolerancia a la
herbivoria de las plantas presentes en el borde, la cual consiste
en compensar la pérdida foliar produciendo nuevas hojas
(Strauss & Agrawal 1999). De esta forma, trabajos futuros
deben dar seguimiento a la produccidn de hojas y a sus tasas de
herbivoria en areas de borde e interior de bosque, para verificar
con mas precisién hasta qué punto las plantas son capaces de
compensar la herbivoria.
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Resumen: Existe una competencia del recurso luz debido a la complejidad estructural de vegetacion en los bosques himedos tropicales. En
este trabajo se probo si el aumento en la disponibilidad de luz para las plantas que habitan en el sotobosque favorece su reproduccion sexual.
Utilizando como modelo de estudio dos especies del género Heliconia, se puso a prueba si el incremento en la apertura de dosel aumenta la
produccidn de inflorescencias. Encontramos una relacion positiva entre el nimero de inflorescencias por planta en Heliconia librata, una especie
demandante de luz. Por otro lado, H. aurantiaca no presentd diferencias significativas entre variables debido a su mayor tolerancia a la sombra.
A pesar del limitado rango de la apertura del dosel muestreado (<15%), nuestros resultados muestran que especies de heliconias menos
tolerantes a la sombra, la cantidad de luz disponible influye positivamente en su reproduccion.

Palabras claves: Chajul, produccion de inflorescencias, reproduccion sexual, tolerancia a la sombra.

INTRODUCCION

Las plantas dependen de la luz del sol para la produccién de
energia necesaria para Su germinacion, crecimiento,
supervivencia y reproduccion (Artavia et al. 2004). La
complejidad estructural de la vegetacion en el bosque himedo
tropical influye en la cantidad de luz disponible para las plantas
que habitan en el sotobosque, lo que puede constituir un factor
clave en su reproduccién (Romo 2005). Esta complejidad
estructural es producto de procesos ecoldgicos y evolutivos que
han generado una gran cantidad de especies que ocupan
diferentes estratos del bosque, pero también esta asociada con
eventos naturales de disturbio de pequefia escala que han
operado a lo largo de millones de afios (Denslow 1987). En el
sotobosque cerrado, la luz llega al sotobosque es menor al 1%,
y en respuesta a esta limitacion las plantas han desarrollado
una gran diversidad de estrategias fisiolégicas y morfoldgicas
(Philip et al. 1998).

Para el crecimiento y reproduccion de algunas plantas del
sotobosque algunos autores mencionan que un aumento en la
disponibilidad de luz resulta beneficioso para la produccion de
inflorescencias (Bruna & Ribeiro 2005, Schleuning & Matthies
2008, Souza & Martins 2004). En este trabajo utilizamos
como modelo de estudio a las monocotiledoneas del género
Heliconia (Zingiberales: Heliconiaceae) que se caracterizan
por presentar un rizoma perenne con una alta capacidad de
almacenamiento de energia y del cual emergen periédicamente
vastagos de ciclo de vida corto (i.e. 2 afios) capaces de
producir solo una inflorescencia (Berry & Kress 1991). Son
plantas frecuentes en areas con alta disponibilidad de luz, sin
embargo, algunas especies se han adaptado al sotobosque
sombreado (Berry & Kress 2001, Stiles 1975). Ademas su
éxito reproductivo depende en su mayoria de su interaccion
mutualista con las especies de colibries que polinizan sus flores
(Stiles 1975).

Con base en este fendmeno la hipétesis central de este
trabajo es que el incremento en la disponibilidad de luz para las

plantas que habitan en el sotobosque favorece su reproduccion
sexual. Por tanto, se espera que el incremento en la apertura de
dosel aumente la produccion de inflorescencias.

METODOS
Area de estudio

Este estudio se llevo a cabo en la Estacion Bioldgica Chajul
(16°07° N, 90°55” O), localizada en los limites surefios de la
Reserva de la Biosfera Montes Azules, en el estado de Chiapas,
México. La temperatura anual media varia entre 18 y 31.8 °C,
con una precipitacion media anual de 3,000 mm. El tipo de
vegetacion dominante en la region es el bosque himedo
tropical de tierras bajas, con un dosel que puede alcanzar una
altura méxima de 40 m (Siebe et al. 1995).

Variables de respuesta y factores evaluados

El muestreo se realizé en los senderos que se encuentran dentro
de la estacion. Seleccionamos 20 individuos de las especies
Heliconia librata y H. aurantiaca, dos especies frecuentes en
el sotobosque y con caracteristicas morfoldgicas distintas. Para
cada individuo cuantificamos el numero de inflorescencias
vivas y muertas con la finalidad de conocer de manera
indirecta la reproduccion de las plantas. Medimos el nimero de
vastagos producidos por los individuos para controlar el efecto
del tamafio de la planta sobre la produccién de inflorescencias.
Estimamos la cantidad de luz disponible a partir del porcentaje
de apertura del dosel con ayuda de un densiémetro, con el
objetivo de evaluar el impacto de la disponibilidad de luz sobre
la reproduccién de las plantas.
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Analisis de datos

Para evaluar el impacto de la apertura de luz y el nimero de
inflorescencias utilizamos un modelo lineal generalizado
(GLM) con error tipo Poisson. ElI nimero de véastagos fue
incluido como covariable dentro del modelo para controlar el
efecto del tamafio de la planta sobre la produccién de
inflorescencias.

RESULTADOS

El nimero de inflorescencias promedio por planta fue similar
en ambas especies de Heliconia (Tabla 1). Sin embargo, el
namero de vastagos fue tres veces mayor en H. librata que en
H. aurantiaca (Tabla 1). ElI nimero de inflorescencias estuvo
positivamente relacionado con la apertura del dosel en H.
librata (x> = 6.34, g.l.= 1, P = 0.012, Tabla 2; Figura 1), pero
no en H. aurantiaca (y* = 0.33, g.l.= 1, P = 0.568, Tabla 2;
Figura 2).

Tabla 1. Valores promedio y rangos de variacidon observada en el nimero de
inflorescencias, tamafio (numero de vastagos) y disponibilidad de luz
(apertura del dosel) en H. librata y H. aurantiaca en la Estacién Chajul,
Chiapas.

H. librata H. aurantiaca
No. Inflorescencias 1.9 (0-14) 1.7 (0-5)
No. de véastagos 12.1 (2-52) 4.8 (1-10)
Apertura del dosel (%) 7.8 (3.6-15.3) 5.5(3.6-8.7)
H. librata 4 H. auriantiaca b

No. inflorescencias
No. inflorescencias
°
°

o oo

T T e T T oo T
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Apertura del dosel (%) Apertura del dosel (%)

Figura 1. Relacidon entre la apertura del dosel y el nimero de inflorescencias
para H. librata (a) y H. aurantiaca (b).

Tabla 2. Efecto de la apertura del dosel en la produccion de inflorescencias
en H. librata y H. aurantiaca controlando el efecto del nimero de vastagos en
la Estacion Chajul, Chiapas. Se muestra el valor de )(2 y de P para cada una de
las variables. El signo del estimados (+/-) indica la direccion del efecto del
factor sobre la variable de respuesta. E.E. = error estandar.

Fuente de variacion Estimador g.l r P
H. librata

Apertura del dosel (%) 0.11 (E.E. 0.04) 1 6.34 0.012
No. de vastagos 0.06 (E.E. 1.25) 1 5396 <0.001
H. aurantiaca

Apertura del dosel (%) -0.08 (E.E. 0.14) 1 0.33 0.568
No. de vastagos 0.2 (E.E. 1.02) 1 6.96 0.018

Curso de Ecologia y Conservacion del Bosque Tropical Himedo

DISCUSION

Nuestros resultados indican que la apertura del dosel esta
positivamente relacionada con el nimero de inflorescencias en
H. librata pero no en H. aurantiaca. Esto sugiere que el
incremento en la disponibilidad de luz, promueve Ila
reproduccion sexual en la planta (aumento en el nimero de
inflorescencias).

En términos energéticos, la produccion de inflorescencias
representa una gran inversion de energia para la reproduccion.
De acuerdo con Santos (2011), H. librata es una planta de
mayor altura, mayor tamafio y con mayor nimero de bracteas.
Ademas, la inflorescencia de esta especie es notablemente
mayor que la de H. aurantiaca, y por tanto, requiere mas
energia para fabricarlas. Esto sugiere que H. librata puede ser
una especie mas dependiente del recurso luminico, lo que
puede explicar porqué la respuesta de esta especie al
incremento de la apertura del dosel fue mayor que en H.
librata.

El hecho de que la apertura del dosel no afecte de forma
significativa la produccion de inflorescencias de H. aurantiaca
puede ser explicado por las adaptaciones fisiolégicas que
muestra esta especie a los ambientes con baja disponibilidad de
recurso luz. Esto coincide con lo reportado por Geertsen
(1990), quien encontrd una mayor respuesta en la reproduccién
a niveles bajos de exposicién a la luz. Aunque la mayoria de
heliconias se encuentran favorecidas por el aumento del
recurso luminico, existen evidencias de que los claros naturales
dentro del bosque no siempre resultan benéficos (e.g. aumento
en la temperatura de la planta y desecacién) para las plantas
que se encuentran adaptadas a la sombra del sotobosque
(Gagnon et al. 2010).

A pesar de lo anterior, es importante reconocer algunas
limitaciones del muestreo. El mas importante es que el rango
de variacion en la apertura del dosel fue muy bajo (<15% de
apertura). Por tanto, estudios futuros son necesarios para
incluir un mayor rango de variacion en la apertura de dosel y
probar con mayor precision el impacto de esta variable sobre la
produccion de inflorescencias de heliconias.
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Resumen: En los hosques tropicales las altas tasas de herbivoria han generado la evolucion de diversas estrategias en las plantas para evitar los
dafios por herbivoros. La simulacion de herbivoria es una adaptacién presente en algunas especies para ser menos atractivos a sus posibles
herbivoros. En este estudio pusimos a prueba si esta estrategia evita un dafio real en las hojas y favorece el éxito reproductivo expresado en el
ntmero de frutos y vigor de la planta. El modelo de estudio fue Reinhardtia simplex (Arecaceae), una palma exclusiva de sotobosque que
presenta bordes altamente aserrados con espacios variables entre foliolos; aqui identificado como una simulacién de herbivoria. Trabajamos en
la Estacién Chajul, dentro de la Reserva de la Biosfera de Montes Azules, Chiapas. Muestreamos 21 plantas en fructificacion, su éxito
reproductivo, su vigor y la cobertura de dosel. Se cuantificé el grado de herbivoria simulada y real con el software Assess 2.0. La herbivoria
simulada varid entre 10 y 40%, mientras que las hojas presentaron un dafio de 0 a 6%. Sin embargo, no hubo correlacion significativa entre la
herbivoria simulada y el éxito reproductivo (nimero de frutos) (r = 0.02, N = 21, P = 0.5). La morfologia foliar de Reinhardtia simplex es una

caracteristica que no esta correlacionada directamente el éxito reproductivo expresado en el nimero de frutos y vigor de la planta.

Palabras claves: Dafio evitado, evolucidn foliar, sotobosque, foliolo aserrado, Chiapas.

INTRODUCCION

Una de las interacciones bidticas de mayor impacto en las
comunidades naturales es la herbivoria (Dirzo 1984), en la que
los animales se comen alguna parte del tejido de las plantas
(hojas, tallo, flores, frutos, raices, etc). La herbivoria puede
tener numerosos efectos negativos en la adecuacion de las
plantas (e.g. crecimiento, éxito reproductivo, supervivencia) y
en la reduccion de habilidad competitiva (Coley & Barone
1996).

La respuesta de la plantas ante el ataque de los herbivoros,
dependerd de la disponibilidad de recursos durante el
desarrollo y la produccion de defensas de la planta (Boege &
Dirzo 2004). Este es considerado un fendmeno importante y
decisivo en el proceso evolutivo de las plantas y juega un papel
determinante en la morfologia foliar (Coley & Barone 1996,
Raghu & Dhileepan 2005).

Los patrones de herbivoria son cuantitativamente y
cualitativamente mas importantes en bosques tropicales
himedos, que en zonas templadas. La herbivoria promedio en
zonas templadas es de 7.1% al afio, mientras que en el
sotobosque en bosques tropicales himedos es de hasta el
11.1% en promedio al afio (Coley & Barone 1996).

La hojas son las principales estructuras sujetas al dafio por
diversos vertebrados e invertebrados, los cuales presentan
diversos grados de especializacion en los patrones de ataque
(Sanchez-Ramos et al. 2010). Ante esta interaccion, las
especies vegetales han respondido con mecanismos de defensa
quimicas, fisicas y fenologicas (Abdala-Torres & Parra-Tabla
2005, Boege & Dirzo 2004, Coley & Barone 1996). Entre estas
se encuentran las variaciones de contenido nutricional de
acuerdo a la edad de la hoja (e.g. bajo contenido de nitrégeno y
agua), la produccién de metabolitos secundarios y la
morfologia de la hoja (Coley & Barone 1996).

Una de las estrategias méas interesantes es la simulacion de
herbivoria que algunas especies desarrollaron como defensa

(Raghu & Dhileepan 2005). La divergencia en el tamafio y la
forma foliar entre especies pudo haber reducido el riesgo de
una especie de planta particular para ser reconocida como
alimento potencial por herbivoros visuales. Por lo tanto, es
considerado uno de los mecanismos evolutivos de las plantas
en respuesta a la herbivoria (Brown et al. 1991).

En este estudio proponemos que la herbivoria simulada en
Reinhardtia simplex (Arecaceae), una especie del sotobosque,
es un mecanismo de defensa contra los herbivoros al contar
con hojas con la apariencia de haber sufrido defoliacion. Si la
simulacion de dafio por herbivoria en R. simplex evita un dafio
real en las hojas, ésta representa una estrategia que favorece su
éxito reproductivo. Por lo tanto, si esta hipdtesis es correcta, es
razonable esperar que los individuos que presenten mayor
porcentaje de herbivoria simulada tendran menor herbivoria
real y un mayor éxito reproductivo.

METODOS
Area de estudio

Este estudio fue conducido en el bosque tropical humedo
dentro de la Estacion Chajul, localizada en la Reserva de la
Biosfera de Montes Azules, en la regién de la Selva
Lacandona, en la porcidon noreste del estado de Chiapas,
Meéxico. El clima es calido y himedo, con una precipitacion
anual promedio de 3850 mm, y una temperatura media anual
de 22 °C (Boege & Dirzo 2004). La union Internacional para la
Conservacion de la Naturaleza ha declarado a la Lacandona
como uno de los sitios de diversidad sobresaliente en
Mesoameérica (INE 2000).
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Disefio experimental

El género Reinhardtia pertenece a la familia Arecaceae y se
distribuye Gnicamente en los trépicos de América. Cuenta con
seis especies, de las cuales R. simplex es endémica de México
y habita en los bosques perennifolios de Chiapas (Ibarra-
Manriquez & Mendoza 2003). Esta palma es una especie
caracteristica del sotobosque que presenta bordes altamente
aserrados con espacios variables entre foliolos.

Para analizar la eficacia de la simulacion del dafio por
herbivoria en plantas de R. simplex, muestreamos 21 plantas
que se encontraban en fructificacion. Estas se eligieron al azar
por un minimo de 15 metros de separacion a lo largo de un
transecto. Como éxito reproductivo se contabilizaron las
variables reproductivas: nimero de frutos, tamafio y cantidad
de escapos florales. Como control de la variable entre el éxito
reproductivo y la herbivoria simulada se estimo la altura, como
medida de vigor. El nimero de frutos por individuo se cont6
considerando la presencia de frutos y los calices que habian
desprendido el fruto previamente.

Se estimé la cobertura del dosel mediante un densiémetro
para analizar la relacion entre la cantidad de luz y el vigor de la
planta. Colectamos dos hojas adyacentes al apice de cada
planta, las cuales se fotografiaron en fondo azul. Las imagenes
se analizaron en el programa Assess 2.0 (APS 2008) para
estimar el porcentaje de herbivoria simulada, el cual se calculo
al trazar el contorno de la hoja sin dafio. Para estimar el
porcentaje de herbivoria real consideramos la presencia de
epifilas y dafio foliar.

Analisis de datos

Primeramente realizamos un analisis de correlacion para
buscar relaciones entre las variable explicativas y de respuesta.
Este procedimiento fue necesario para evitar el uso de
variables correlacionadas en los modelos finales que pudieran
causar colinearidad. Posteriormente, utilizamos una regresion
multiple para probar si habia respuesta del éxito reproductivo
de R. simplex a la herbivoria simulada y real, y las covariables
ambientales y de vigor de la planta. Los analisis fueron hechos
con el paquete estadistico JMP 4.0 (SAS Institute 2002).

RESULTADOS

Las plantas de R. simplex con mayor altura fueron mas
abundantes en las zonas con menor cobertura del dosel, lo que
indica que es una especie tolerante a la sombra (r = 0.3, N =
21, P < 0.05). Hubo una alta correlacion entre el tamarfio del
escapo y el nimero de frutos (r = 0.85, N = 21, P < 0.001).
Debido a que ambas son estructuras reproductivas, se utiliz6
solo la cantidad de frutos como indicador del éxito de
reproduccion.

El porcentaje de herbivoria simulada vari6 entre 10 y 40%,
siendo la media de 26.4%, mientras que el dafio por herbivoria
real varié entre 0-6%, y la media fue de 1.31% (Figura 1). No
encontramos ninguna relacion al analizar la relacién entre el
numero de frutos y el porcentaje de dafio simulado y el dafio
real por herbivoria (Figura 2); asimismo, no encontramos
relacion de este parametro con las variables ambientales
medidas (Tabla 1).

Curso de Ecologia y Conservacion del Bosque Tropical Himedo

Tabla 1. Resumen de ANOVA de la relacion entre frutos y las variables
ambientales y de herbivoria de R. simplex en un bosque tropical himedo de
Chiapas, México.

FV Estimacion  ES t P
Altura (cm) 0.39 026 146 0.16
Apertura dosel % 0.19 0.66 028 0.78
Herbivoria simulada % 0.67 064 105 031
Herbivoria real % -1.03 271 -038 0.71
(a) 10 4
6]
%} 6
N
0 U T
10 15 20 25 30 35 40
% Herbivoria simulada
(b) ]

Individuos

0 1 2 3 4 5 6
% Herbivoria real
Figura 1. Histograma del porcentaje de dafio por herbivoria simulado (Media
26.4, SD 7.01) (a); Histograma del porcentaje de dafio real (Media 1.31, SD
1.6) (b) de R. simplex en un bosque tropical himedo de Chiapas, México.

DISCUSION

Nuestros resultados indican que la simulacion de dafio por
herbivoria es una estrategia que no esta directamente
correlacionada con el éxito reproductivo de R. simplex,
expresado en el nimero de frutos y vigor de la planta.
Consideramos que la morfologia foliar de esta planta no es la
Unica variable que evita el dafio por herbivoria y que otros
factores influyen en la adecuacion de la especie.

El fendmeno de herbivoria simulada no fue la mayor fuerza
de seleccion que origin6 la forma de sus hojas. De acuerdo con
Brown et al. (1991), en algunas especies de plantas esta
caracteristica pudo haber representado una ventaja de
adecuacion. Por lo tanto, uno de los mecanismos evolutivos de
las plantas en respuesta al dafio por herbivoria al reducir el
riesgo de ser reconocida como alimento potencial.

El porcentaje de herbivoria foliar que presenta R. simplex
(1.3%) es menor comparada con otras especies de la familia
Arecaceae que no presentan el fendmeno de herbivoria
simulada. Ejemplos de ello son Euterpe edulis (Carvalho et al.
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1999) y Chamaedorea radicalis (Sanchez-Ramos et al. 2010),
cuyo dafio por herbivoros es de un 30.3% y 23.2%,
respectivamente.

El porcentaje de herbivoria que presentaron las hojas de R.
simplex podria relacionarse a que es una especie tolerante a la
sombra, lo que influiria en un mayor desarrollo de estrategias
de defensa. Coley & Barone (1996) consideran que la
resistencia a la herbivoria es una respuesta evolutiva comdn en
habitats de sotobosque en los que la luz es un recurso limitado.
Por lo tanto, es frecuente que plantas de este estrato presenten
defensas quimicas o estrategias mecanicas para evitar el ataque
por herbivoros.

Diversos autores mencionan que cuantificar sélo la
cantidad de tejido de la hoja que ha sufrido ataques por
herbivoros es una subestimacion del dafio al individuo. Por lo
tanto, consideramos que es necesario evaluar si las defensas
quimicas, mecéanicas y fenoldgicas de R. simplex estarian
actuando como las variables que mejor expliquen la relacion
entre el reducido dafio por herbivoria y el éxito reproductivo en
esta especie.

La morfologia foliar de Reinhardtia simplex es una
adaptaciéon que no explica directamente el éxito reproductivo
expresado en el numero de frutos y vigor de la planta. El bajo
porcentaje de herbivoria que presentaron las hojas de
Reinhardtia simplex no se relaciona directamente con una
posible simulacion de dafio por herbivoria. Por lo tanto, es
necesario analizar si las defensas quimicas, mecanicas y
fenoldgicas de la especie pueden explicar si existe una relacion
entre el reducido dafio por herbivoria y su éxito reproductivo.
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Figura 2. Relacién entre el numero de frutos y el porcentaje de herbivoria
simulada (r=0.02, N=21, P= 0.5) (a); y relacion entre el nimero de frutos y el
porcentaje de herbivoria real (r=0.03, N=21, P= 0.8) (b) de R. simplex en un
bosque tropical humedo de Chiapas, México.
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