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INTRODUCCION

Las selvas tropicales

La biodiversidad comprende diferentes niveles: desde la diversidad genética,
diversidad de especies (o taxonomica), diversidad de formas de vida hasta la
diversidad de ecosistemas (Heywood y Baste 1995). Entre los diferentes tipos de
ecosistemas, las selvas tropicales son consideradas los ecosistemas mas ricos en
lo que se refiere a numero de especies tanto vegetales como animales (Erwin
1982, 1988, Myers 1984, Gentry 1988, Wilson 1988, Briggs 1996). Diferentes
autores han cuantificado la riqueza de especies vegetales en las selvas tropicales
(Valencia et al. 1994, Gentry 1988, Richards 1952, Whitmore 1975, Gentry 1990) y
han recalcado la gran diversidad de formas de vida, entre los que sobresale
ademas de arboles, arbustos, hierbas, epifitas, arboles hemi-hepifitos, cactos
epifitos, hierbas trepadoras y bambues, una forma de vida predominante: las

palmas.

Mecanismos de polinizacién, su importancia y un grupo como ejemplo
A fin de conocer la diversidad completa de los organismos que habitan el planeta,
los estudios se han centrado en estimar el nimero total de especies existentes
(May 1990,1992). Sin embargo, resulta necesario reconocer que, ademas de los
factores fisicos, son las interacciones biolégicas tales como la herbivoria, la
depredacion, la dispersion (tanto de frutos como de semillas) asi como la
polinizacion, las que contribuyen en el mantenimiento de la biodiversidad y
estabilidad de los mismos (Bawa 1990, Lawton 1994, Barbault y Sastrapradja
1995, Kearns et al. 1998, Bever 1999, Sala et al. 2000). Entre estas interacciones
biolégicas destaca la polinizacion debido a que constituye un proceso importante
en la reproduccién de las plantas (Murcia 1995).

Es de destacar que la riqueza de especies caracteristica de las selvas
tropicales esta correlacionada con la riqueza en mecanismos de polinizacion
(Ashton 1969, Appanah 1981, 1990, Bawa 1990, Bawa et al. 1985), donde del 98



al 99% de las plantas con flores dependen de animales para su polinizacion (Bawa
1979, 1990, Bawa y Beach 1981, Baker et al. 1983, Bawa y Hadley 1990, Barbault
y Sastrapradja 1995, Turner 1996).

La mayoria de las especies vegetales tropicales son polinizadas por
insectos; dentro de este grupo de invertebrados, los escarabajos constituyen el
grupo mas importante como vector de polen (Bawa et al. 1985). La polinizacion
por escarabajos se ha reportado en Annonaceae (Armstrong y Marsh 1997, Lépez
y Uquillas 1997), Araceae (Young 1986, 1988a, b, 1990, Beath 1996),
Cyclanthaceae (Beach 1982), Lauraceae (Bawa et al. 1985), Myrtaceae (Webb
1987, Hawkeswood 1987, 1993), Myristicaceae (Armstrong y Drummond 1986,
Armstrong e Irvine 1989), Dipterocarpaceae (Sakai et al. 1999), Nymphaceae
(Lippok et al. 2000), Orchidaceae (Gutowski 1990, Steiner 1998), Arecaceae (Syed
1979, Henderson 1986, Tomlinson 1990, Listabarth 1992, 1999), Zingiberaceae
(Sakai e Inoue 1999), entre otras familias (Tang 1987, Hattingh y Giliomee 1989,
Englund 1993).

La predominancia numérica y de diversidad de especies de escarabajos en
las selvas tropicales los perfila como un grupo de importancia potencial en
numerosas especies de plantas, incluyendo el grupo vegetal predominante en los

tropicos, las palmas.

Las palmas: un componente de las selvas tropicales
Las palmas (Arecaceae) constituyen una de las familias taxonémicas mas
conocidas de entre otras familias de angiospermas, e ilustran la forma en la que
tejidos y 6rganos vistos de manera integral explican procesos funcionales (e.g.,
fotoasimilacion almacenamiento, reproduccion, establecimiento, dispersién vy
resistencia contra depredadores) (“biologia estructural” sensu Tomlinson 1990) de
un grupo altamente representativo de las monocotiledéneas.

Las palmas se caracterizan por una serie de limitaciones estructurales
importantes, como: 1) crecimiento restringido al desplegado por un solo meristemo
apical, 2) ramificacion restringida a la base del tallo y 3) ausencia de tejido

vascular secundario y tejido mecanico que hace que el tamafio de la copa sea



constante y que so6lo haya un limitado aumento en el grosor del tallo. Estas
limitaciones determinan en gran parte la forma de las palmas. Estas limitaciones
no restringen la diversidad en formas de vida ya que si bien la forma de vida es
especifica de cada especie, dentro de un mismo género la variacién puede ser
considerable (Tomlinson 1990).

La diversidad de formas de vida de las palmas puede ser descrita en
términos de cuatro (de entre 23) modelos arquitecténicos basicos (Hallé y
Oldeman 1970, Hallé ef al. 1978) o la combinacién de elementos de uno o mas
modelos. Los modelos basicos describen palmas no ramificadas con
inflorescencias terminales (Modelo de Holttum) o laterales (Modelo de Corner),
palmas ramificadas con inflorescencias laterales o terminales (Modelo de
Tomlinson) o bien palmas con tallos aéreos ramificados de manera dicotomica y
equivalente (Modelo de Schoute). Estos modelos proveen puntos de referencia
para la comparacion a un nivel estructural basico.

Existen otras caracteristicas que describen otro nivel de variacion dentro de
los modelos arquitecténicos, por ejemplo si las palmas son arbéreas, arbustivas,
acaulescentes o trepadoras. Otro parametro ecoldgico importante es el estrato que
ocupan las palmas en las selvas tropicales (i.e., sotobosque o dosel). La gran
diversidad de tipos de habito sugiere una gran diversidad en roles ecoldgicos
(Dransfield 1978).

En términos generales, las palmas ocupan una gran diversidad de habitats
en diferentes altitudes (especialmente en Sudamérica). Solo estan ausentes en
ambientes xéricos y muestran una gran preferencia por ambientes hUmedos. Asi,
aproximadamente el 75% de las especies de palmas se localizan en los trépicos
(Dransfield 1978, Uhl y Dransfield 1987, Svenning 2001), donde son consideradas
plantas emblematicas y constituyen un componente muy importante tanto en el
dosel como en el sotobosque (Balslev y Barford 1987, Faber-Langendoen y Gentry
1991, Kahn y de Granville 1992, Peres 1994, Borchsenius 1997, Cerdn y Motalvo
1997, Svenning 2001). Algunas especies son consideradas especies clave para

organismos frugivoros tropicales, ya que sus frutos y semillas son fuente de



alimento para muchos vertebrados e invertebrados (Kahn y de Granville 1992,
Peres 1994, Johnson 1996, Hoch y Alder 1997).

El conocimiento biolégico que se tiene de las palmas se relaciona con su
importancia econdémica, ya que incluyen cultivos tropicales importantes como el
datil, el coco, la palma aceitera, el palmito y otras numerosas especies como
fuente importante de: mimbre, aceite, cera, almidon, fibra, azGcar y alcohol, asi
como de gran importancia a nivel de comercio local, como fuente de comida, paja,
sal, bebidas alcohdlicas, material estimulante, masticatorio, de construccion y
textil. También tienen un valor de ornato y estético considerables; son simbdlicas
en distintas culturas y en muchas comunidades tienen importancia religiosa ya que
son usadas en ritos magicos y medicinales. Su importancia horticola ha
incrementado debido a su forma elegante y predecible.

A pesar de que naturalistas del siglo XIX (Martius 1823, Wallace 1853,
Seeman 1856, Spruce 1871) reconocian que los insectos muy probablemente
estuviesen involucrados en el transporte de polen en las palmas, éstas habian
sido consideradas, debido al caracter “reducido” de las flores, como un grupo
donde la polinizacion ocurre principalmente por viento (anemofilia). No es sino
hasta recientemente que esta vision ha sido reemplazada por observaciones de
campo que demuestran que a pesar de que la anemofilia ocurre en una gran
diversidad de palmas, los métodos de transferencia de polen mediados por
animales no solo son frecuentes sino que también son diversos (Henderson 1986).
Asi, a pesar de que las palmas (y especialmente sus frutos) son una fuente de
recursos importante, los mecanismos especificos de polinizacion y dispersion de
frutos y semillas de la mayoria de ellas es poco conocido.

Las palmas son importantes fuentes de recursos para los habitantes de las
selvas tropicales por lo que han sido ampliamente explotadas (Balslev y Barford
1987, Balslev y Henderson 1987, Balick 1988, Pedersen 1994, Moraes et al. 1995,
Johnson 1996). Sin embargo, las palmas son muy susceptibles a cualquier ataque
o extraccion masiva, ya que dependen de un solo meristemo apical por tallo para
su crecimiento. Su capacidad para regenerarse es poca o nula especialmente en

areas abiertas, por lo cual sufren una mayor presiéon en areas con altas tasas de



deforestacion y explotacion (Pedersen 1994, Moraes et al. 1995, Svenning 1998)
como los trépicos.

En la actualidad, cerca del 33% de las especies de palmas del mundo son
consideradas en peligro de extincion (Smith et al. 1993, Svenning 1998). La
conservacion de este grupo solo se lograra manteniendo in situ a las especies ya
que la viabilidad de los frutos (fuente de germoplasma) se reduce rapidamente y

éstos no pueden secarse 0 almacenarse a bajas temperaturas (Johnson 1996).

La fragmentacion

Actualmente, el impacto antropogénico sobre la biodiversidad incluye: la pérdida
del habitat y la fragmentacion; la invasion por especies exéticas; la sobre-
explotacion de los recursos naturales; la contaminacion; el cambio climatico global;
y la agricultura y explotacion forestal a escala local e industrial (McNeely et al.
1995). De entre éstos, la fragmentacién es considerada el mayor peligro para la
diversidad bioldgica y causante principal de las extinciones actuales (Wilson 1985,
Ehrlich 1988, Myers 1988, Quinn y Harrison 1988, Reid y Miller 1989, Saunders et
al. 1991, Whitmore y Sayer 1992, Turner 1996, Young et al. 1996, Laurance y
Bierregaard 1997).

El término fragmentacion del habitat se refiere a la conversion de un habitat
continuo en un mosaico de parches de habitat inmersos en una matriz de
vegetacion altamente modificada como resultado de la destruccion y el cambio en
el uso de la tierra (Saunders et al. 1991, Turner 1996, Ranta et al. 1998). La
fragmentacion del habitat puede incrementar el riesgo de extincion local de
diferentes especies mediante: a) el efecto de aislamiento de los fragmentos de
habitat (Saunders ef al. 1991, Laurance 1994, Turner 1996, de Blasio 1998, Ranta
et al. 1998), b) el efecto de borde (cambios microclimaticos en la zona fronteriza
entre el bosque y el area deforestada) (Lovejoy et al. 1986, Laurance 1991, Young
y Mitchell 1994, Murcia 1995, Turner 1996, Ranta et al. 1998, Woodroffe y
Ginsberg 1998, Debinski y Holt 2000) y c) depresion genética (aumento de la



endogamia debido a las reducciones en el tamafio y densidad de las poblaciones)
(Caughley 1994, Mills y Smouse 1994, Groom 1998).

La fragmentacion en las selvas tropicales

Si bien la fragmentacion es un problema mundial, las selvas tropicales han sido las
mas afectadas (NRC 1992, Terborgh 1992, Myers 1993, Skole y Tucker 1993,
Dale et al. 1994, Briggs 1996, Noble y Dirzo 1997, Phillips 1997). La tasa de
pérdida actual de los bosques tropicales es muy alta (Myers 1989, Lanly et al.
1991, Whitmore y Sayer 1992). Mediante la comparacién de las estimaciones de
cobertura tropical de los afios 1980 y 1990 (FAO 1993), se encontré que en
promedio 15.4 millones de hectareas de bosques tropicales estaban siendo
destruidas cada afio y otros 5.6 millones de hectareas estaban siendo alteradas.
La tasa neta de conversion (21 millones de hectareas al afio) significa que al
menos 1.2% de todos los bosques tropicales remanentes estaban siendo
destruidos o alterados al afio (Whitmore 1997, Laurance 1999).

Efectos de la fragmentacién sobre la interaccion Planta-Polinizador
La fragmentacion del habitat no solo implica la extincion local de ciertas especies
como resultado de una reduccion en el area y un incremento en el aislamiento.
Aunado a los cambios estructurales y microclimaticos suceden cambios profundos
en algunos procesos del ecosistema los cuales se dan a través de alteraciones en
las interacciones entre especies tales como: la polinizacion, depredacion,
conducta territorial y habitos alimenticios (Rathcke y Jules 1993, Olesen y Jain
1994). Si la fragmentacion afecta poblaciones animales o vegetales involucradas
en interacciones mutualistas, se espera que se desencadenen efectos a través del
ecosistema (Gilbert 1980, Terborgh 1986, Dirzo y Miranda 1991, Bond 1994,
Matthies et al. 1995, Murcia 1996, Kearns e Inouye 1997, Sala et al. 2000).

Debido a la interdependencia de las plantas e insectos en el proceso de la
polinizacion este proceso es especialmente vulnerable a la fragmentacion
(Rathcke y Jules 1993, Olesen y Jain 1994, Kearns e Inouye 1997, Kearns et al.

1998). Por ejemplo, la reduccion de cualquiera de las poblaciones involucradas en



este proceso desencadenara efectos directos (i.e., cambios en la tasa de visita de
los insectos y en el éxito reproductivo de las plantas) e indirectos (i.e., reduccion
en la variabilidad genética) afectando el éxito reproductivo de las plantas (Murcia
1996).

Si la fragmentacioén afecta la abundancia y diversidad de la comunidad de
insectos visitantes se espera una alteracion en el éxito reproductivo de las plantas
debida al cambio en el numero y tasa de visitas o en la eficiencia de las especies
como polinizadores (Herrera 1987, Jennersten 1988, Aizen y Feinsinger 1994a, b,
Burd 1994, Steffan-Dewenter y Tscharntke 1999).

Los efectos negativos sobre el éxito reproductivo de las plantas debidos a la
reduccion de la poblacién de los polinizadores en los fragmentos pueden ser
intensificados por modificaciones en la estructura de la poblacion vegetal
reproductiva. Esta modificacion incluye la reduccion en el numero y/o densidad de
los individuos (especialmente los reproductivos) lo cual a su vez determinara una
disminucion en la cantidad de flores y recompensas. Como consecuencia de esta
alteracion habra una menor atraccion de polinizadores hacia el fragmento
cuantificada en términos del patréon de forrajeo y tasa de visita de los mismos
(Schmitt 1983, Sih y Baltus 1987, Klinkhamer et al. 1989, Sowig 1989, Klinkhamer
y de Jong 1990, Krannitz y Maun 1991, Kunin 1992, Jennersten y Nilsson 1993,
Kunin 1993, Burd 1994, Conner y Rush 1996, Kunin 1997, Lundberg e Ingvarsson
1998, Steffan-Dewenter y Tscharntke 1999). La distribucion espacial de los
individuos sexualmente compatibles también podria verse afectada. Ya que la
reproduccion femenina y masculina depende en parte del nimero de individuos
reproductivos, si este nimero se reduce, también disminuye la probabilidad de que
un individuo encuentre otro sexualmente compatible. Esta limitacion podria
intensificarse debido a la escasez de polinizadores (van Treuren et al. 1993, Fritz y
Nilsson 1994, Roll et al. 1997, Kearns ef al. 1998).

Es esperable que dada la reduccion en las poblaciones el intercambio de
polen esté limitado a un escaso numero de individuos cercanos presentes en un

fragmento. Esto afectaria en dltima instancia la variabilidad genética y la



persistencia de las poblaciones en los fragmentos (Barrett y Kohn 1991, Elistrand
y Elam 1993, Kearns et al. 1998, Hall et al. 1996, Richards et al. 1999).

Estudios de los efectos de la fragmentacion sobre la polinizacion
Recientemente la respuesta de la biota a la fragmentacioén del habitat ha recibido
creciente atencion. Sin embargo, hasta la fecha la investigacion se ha enfocado en
las respuestas de las especies y las comunidades ante los cambios en el tamafio
del habitat y el aislamiento. En la mayoria de los estudios las predicciones sobre
las consecuencias de la fragmentacion se basan en la Teoria de la Biogeografia
de Islas (Diamond 1975, Wilson y Willis 1975, Shafer 1990).

La primera revision de los estudios sobre los efectos de la fragmentacion
realizada por Turner (1996), dejé ver que la investigacion se estaba enfocando en
las aves como grupo de estudio y, por otro lado, que la mayoria de las
investigaciones eran realizadas en Manaus (Brasil) como parte del proyecto
Dinamica Biologica de Fragmentos de Bosque (Biological Dynamics of Forest
Fragments). Dado este sesgo, las conclusiones acerca de los efectos de la
fragmentacion sobre las especies alcanzadas a partir de estos estudios podrian no
ser del todo satisfactorias. Debinski y Holt (2000) realizaron una revisiéon de los
estudios experimentales sobre la fragmentacion del habitat publicados en las
principales revistas de ecologia a nivel mundial. Ellos encontraron sélo 20 estudios
de este tipo, de los cuales, la mayoria traté los efectos de la fragmentacion sobre
la riqueza o abundancia de las especies presentes en los fragmentos.

Estos antecedentes indican que existe una escasez de estudios que
evallen los efectos de la fragmentacién sobre procesos ecoldgicos. De entre los
pocos estudios que han analizado los efectos de la fragmentacién sobre la
polinizacion y el éxito reproductivo de las plantas algunos han mostrando
resultados contundentes y otros contradictorios. Por ejemplo, diferentes autores
han encontrado que el éxito reproductivo (evaluado en términos de la produccion
de frutos y semillas) es significativamente menor al reducirse el area del fragmento
(Jennersten 1988, Lamont et al. 1993, Steffan-Dewenter y Tscharntke 1999,
Gigord et al. 1999, Cunningham 2000, Warburton et al. 2000). Los autores han



propuesto que la reduccién en el éxito reproductivo se debe a una limitacion en la
cantidad de polen exportado hacia los fragmentos como resultado de la reduccion
en la abundancia, riqueza y/o diversidad de los insectos visitantes y polinizadores
y por ende, en la reduccidn en las tasas de visitas (Jennersten 1988, Lamont et al.
1993, Steffan-Dewenter y Tscharntke 1999, Gigord et al. 1999, Cunningham 2000,
Warburton et al. 2000). Algunos de los autores encontraron que las diferencias en
el éxito reproductivo se presentaban aun sin existir diferencias en las
recompensas florales (Jennersten 1988), la cobertura vegetal, la calidad de suelo
y el numero de estructuras reproductivas (Lamont et al. 1993). Inclusive, estas
diferencias en el éxito reproductivo se han encontrado aun controlando
experimentalmente el tamafio del fragmento, la densidad de la poblacion vegetal,
la disponibilidad de recursos y la erosion genética de la poblacion (Steffan-
Dewenter y Tscharntke 1999). Estos resultados corresponden también a distintos
tipos de vida (hierbas, arbustos y arboles) e inclusive especies clonales
(Warburton et al. 2000).

En un estudio a nivel comunidad, Aizen y Feinsinger (1994a) encontraron
diferencias solo marginalmente significativas en los niveles de polinizacién y
produccion de frutos y semillas. Ellos concluyen que las especies difieren en su
grado de sensibilidad a la fragmentacion la cual depende del tipo de polinizador y
no del sistema reproductivo. Sin embargo, Matsumura y Washitani (2001)
evaluaron el éxito reproductivo de una especie amenazada en terrenos
fragmentados. Los autores encontraron una correlacion altamente significativa
entre la produccion de frutos y semillas y la disponibilidad de polinizadores y
sugieren que la variacion en el éxito reproductivo, al menos durante uno de los
tres afios que duré el estudio, fue debida a la falla en la polinizacién. En los afios
restantes la disponibilidad de los polinizadores fue alta, por lo que los autores
sugieren que el fracaso en la produccion de frutos fue debido a relaciones
biolégicas antagénicas relacionadas con el sistema reproductivo.

Por otro lado, Nason y Hamrick (1997) encontraron que en un sistema
donde la polinizacion es realizada por diversos insectos, la produccion de semillas,

asi como las tasas de germinacion disminuyeron en los fragmentos mas pequefnos



aun cuando el 90-100% de la progenie fue producto de la fertilizacién con polen
proveniente de una fuente localizada a 1km. de distancia . En contraste, en un
sistema donde la polinizacién es realizada por insectos especificos, los analisis de
paternidad permitieron estimar que la poblacién reproductiva estaba conformada
por individuos distribuidos en un area de entre 108-632 km? Los insectos
especificos aunque pequefios, demostraron ser polinizadores efectivos ya que
pueden dispersar el polen hasta a 14 km de distancia.

En clara diferencia con los estudios antes mencionados, Costin et al.
(2001), encontraron que en poblaciones de una especie autoincompatible en
fragmentos con iguales condiciones microambientales y floristicas pero de distinto
tamano, no existid relacion alguna entre la produccion de frutos y el tamafio de la
poblacion. Murren (2002) encontr6 que la fragmentacion no afecta el éxito
reproductivo de una orquidea epifita y endémica polinizada por abejas euglosinas.

Los estudios mencionados anteriormente han sido realizados en praderas
templadas (Jennersten 1988, Steffan-Dewenter y Tscharntke 1999), matorrales
semi-aridos (Lamont et al. 1993, Costin et al. 2001), bosquete arido (Cunningham
2000), selva seca (Aizen y Feinsinger 1994a, b) y selva tropical (Nason y Hamrick
1997, Gigord et al. 1999, Murren 2002).

Asi, al parecer, la intensidad de los efectos que la fragmentacién puede
ejercer sobre la polinizacion depende de diversos factores tales como el tipo de
vida, el sistema reproductivo de la planta, el tipo y tamafio de polinizador, el grado
de especializacion de la interaccion e inclusive el tipo de habitat (Rathcke y Jules
1993, Hall et al. 1996, Murcia 1996, Kearns e Inouye 1997, Lundberg e Ingvarsson
1998, Cunningham 2000, Warburton et al. 2000).
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Las palmas como sujeto de estudio del impacto de la fragmentacion

sobre la interaccion planta-polinizador

La respuesta de las especies de palmas tropicales a la perturbacién humana, asi
como su papel en procesos ecoldgicos importantes que mantienen la estabilidad
de los ecosistemas ha sido nula o escasamente estudiada.

Por otro lado, en la mayoria de las selvas tropicales las palmas forman
parte de una gran diversidad de plantas clonales que dominan el sotobosque. A
diferencia de las especies de hierbas o arbustos clonales, la determinacién del
individuo (“genet” sensu Harper 1977) al que pertenecen los tallos o ramas
(“ramet” sensu Harper 1977) de un macoyo (i.e., agrupaciones de tallos de palmas
producto de la propagacion vegetativa) pueden ser facilmente distinguibles
(Chazdon 1992). Esta caracteristica permite que los estudios demograficos de
palmas clonales sean considerados a dos niveles: como una poblacion de
individuos (“genets” sensu Harper 1977) o de tallos (‘ramets” sensu Harper
1977)(Bullock 1980; de Steven 1986, 1989).

El individuo es el producto del desarrollo de un cigoto y los tallos son el
producto del crecimiento del individuo. Asi, la variacion genética ocurre a nivel del
individuo principalmente. Por lo anterior, los estudios sobre: el mantenimiento de la
variacion genética en poblaciones naturales, el flujo génico, los sistemas
reproductivos y los procesos de seleccion deben considerar al individuo como
unidad de analisis. La importancia de las caracteristicas reproductivas de las
plantas radica en que son uno de los aspectos demograficos mas susceptibles de
ser moldeados por la seleccion natural (Harper y White 1974). En la mayoria de
las especies clonales se desconoce la importancia de la reproduccion sexual y la

interrelacion de ésta con el crecimiento clonal.
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OBJETIVOS

1. Caracterizar el tamafio y el crecimiento de Bactris mexicana y analizar el efecto
del tamanfio sobre la probabilidad de que un individuo o tallo sean reproductivos

Para caracterizar el crecimiento de B. mexicana, una palma clonal, determinaré la
estructura de tamarios de la poblacién de individuos y de tallos considerando las
siguientes variables: numero de tallos por planta, altura maxima del individuo,
altura y nimero de hojas por tallo.

Relaciones alométricas entre la altura maxima del individuo vs. el nUmero de
tallos y altura maxima del individuo vs. tamafio total del individuo son importantes
para comprender el crecimiento de las plantas clonales particularmente en palmas.
La primera relacién describe la produccion de tallos y la segunda el crecimiento
del individuo. Por lo anterior, emplearé dichas relaciones alométricas para
describir el crecimiento en B. mexicana. Finalmente evaluaré como se relaciona el

tamafio con la reproduccion sexual.

2. Describir la biologia reproductiva de B. mexicana

El papel de la reproduccion sexual en las palmas clonales es frecuentemente
ignorado. Por lo anterior caracterizaré la biologia reproductiva de B. mexicana, una
palma monoica mediante el analisis de los eventos de floracién a dos niveles: 1)
fenologia diaria y 2) fenologia estacional. En palmas monoicas las inflorescencias
portan tanto flores femeninas como masculinas por lo que la descripcién de la
fenologia diaria implica describir la secuencia y duracién de ambas fases sexuales
asi como la duracion de la receptividad de los estigmas y viabilidad del polen. Para
el estudio de la fenologia estacional describiré el cambio en la proporcion de
individuos en floracion (i.e., individuos con inflorescencias abiertas) a través del
tiempo.

Conocer el sistema de apareamiento es un componente importante para la

caracterizacion de la biologia reproductiva. Por ello determinaré el sistema de
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apareamiento mediante la aplicacion de tres tratamientos de polinizacion que
diferiran en la procedencia del polen que se aplicara a los estigmas de

inflorescencias embolsadas

3. Evaluar los efectos de la fragmentacion sobre la interacciéon planta polinizador

de B. mexicana

Recientemente se reconoce que los escarabajos son polinizadores de muchas
especies de palmas. Interacciones bioticas como la polinizacion actualmente se
encuentran amenazadas por el impacto antropogénico. Este objetivo pretende
determinar si la fragmentacion afecta las comunidades de polinizadores y el éxito
reproductivo de B. mexicana.

El efecto de la fragmentacion sobre las comunidades de insectos puede
variar dependiendo de la fase sexual considerada. Por ello evaluaré el efecto del
tamafio del fragmento y de la fase sexual de la inflorescencia sobre parametros de
las comunidades de insectos (abundancia, diversidad y equitatividad). Ademas
determinaré el grado de similitud de las comunidades de insectos en fragmentos
de distinto tamafio.

Desde la perspectiva de las plantas consideraré dos niveles de analisis. En
una primera aproximacion analizaré las consecuencias de la fragmentacion sobre
la proporcion de individuos y tallos reproductivos en poblaciones ubicadas en
fragmentos de distinto tamarfo. Luego determinaré la variacion en el éxito
reproductivo en términos de la produccion total de frutos, la proporciéon de frutos

cuajados, y la calidad de la progenie en dichos fragmentos.
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MATERIAL Y METODOS

Sitio de estudio

La Selva de Los Tuxtlas

La Sierra de Los Tuxtlas se ubica en la llanura costera del Golfo de México,
localizada aproximadamente entre los 18° 10’ y los 18° 45’ de latitud norte y los
94° 42’ y 95° 27’ de longitud oeste abarcando un area de 90 por 50 kildbmetros
aproximadamente (Gonzéalez et al. 1997) (Fig. 1). El corddn serrano se origina a
partir de los 200 m s.n.m y se extiende hasta poco mas de 1700 m s.n.m. El tipo
de vegetacion corresponde al descrito como selva alta perennifolia de acuerdo con
Miranda y Hernandez-X (1963). La selva de Los Tuxtlas se ubica en el limite
septentrional de la distribucion de este ecosistema en el continente americano
(Dirzo y Miranda 1991).

En esta selva, la mas estudiada de México (Gomez-Pompa et al. 1976 y
Gomez-Pompa y del Amo 1985), se conocen 15 especies de palmas: Astrocaryum
mexicanum, Bactris mexicana [B. trichophylla Burret], Chamaedorea alternans, C.
concolor, C. elatior, C. ernesti-augustii, C. oblongata, C. pinnatifrons, C. tepejilote,
C. tuerckheimii, C. woodsoniana, Desmoncus ferox, D. orthacanthos, Geonoma
oxycarpa y Reinhardtia gracilis (Ibarra-Manriquez y Sinaca-Colin 1997).

La palma mas estudiada de la selva de Los Tuxtlas es A. mexicanum, de la
cual se conoce desde la biologia floral, conducta reproductiva y costos
reproductivos, hasta aspectos de la estructura de la poblacién tales como tamafios
de vecindario, tamafio minimo de poblacion, estructura genética y tasa de
entrecruzamiento, asi como aspectos de la dispersion de frutos (Pifiero et al. 1977,
Mendoza 1981, Pifiero y Sarukhan 1982, Pifiero et al. 1982, Burquez et al. 1987,
Eguiarte et al. 1992, 1993, Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla 1995a, Sanchez-
Cordero y Martinez-Gallardo 1998).

Seguida en nimero de estudios, se encuentra C. alternans de la que se
han estudiado aspectos de su crecimiento, reproduccion, sobrevivencia,

depredacion y germinacion de semillas asi como de la interaccién con su
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herbivoro especialista (del Amo 1985, Dirzo 1987, Oyama 1990, Oyama y
Mendoza 1990, Oyama 1991, Oyama y Dirzo 1991, Rodriguez et al. 2000,
Zenteno 2001). Finalmente de R. gracilis se han estudiado aspectos de la
integracion clonal (Mendoza 1994) y de la clonalidad en relacién a la reproduccion
sexual (Mendoza y Franco 1998).

También se ha estudiado el estatus de la conservacién de diferentes
especies de palmas del género Chamaedorea (Vovides y Carcia Bielma 1994),
aspectos sobre el almacenamiento de semillas (Vazquez-Yaries y Toledo 1989) y
el uso potencial (Mendoza y Oyama 1999) de algunas palmas.

Estos antecedentes muestran que para la mayoria de las especies de
palmas presentes en la zona de Los Tuxtlas, se desconoce la biologia
reproductiva, asi como el estado de las poblaciones involucradas en la interaccion
planta-polinizador dentro de este grupo.

Por otro lado, esta zona se caracteriza por tener altas tasas de cambio en el
uso del suelo. Dirzo y Garcia (1992) evaluaron las tasas de deforestacion en la
zona de Los Tuxtlas, considerando tres fechas (1967, 1976, 1986). Los autores
encontraron una tasa de deforestacion anual de 4.3%. Esto implica que durante
los 20 afios que comprendi6 el estudio la vegetacion original se redujo en casi un
56%. Estas tasas anuales de deforestacion exceden las calculadas para los
bosques mexicanos en general. Por su ubicacion geografica, la riqueza de
especies y su larga historia de perturbaciéon antropogénica, la selva de Los Tuxtlas
es un sitio de remarcable interés (Gonzalez et al. 1997).

Sistema de estudio

Bactris mexicana

Bactris mexicana Mart. [B. trichophylla Burret] es una palma cespitosa que forma
cumulos de (1-)3-10 tallos por individuo, de 2-4 m. de alto y un diametro a la altura
del pecho de 1.5-4 cm. (Ibarra-Manriquez 1988). Presenta numerosas espinas
negras aciculares de 3-60 mm. de longitud distribuidas sobre el tallo (Ibarra-

15



Manriquez 1988). Las hojas (5-7) (Henderson et al. 1995) miden de 1-2 m. de
largo y son pinadas (Ibarra-Manriquez 1988). Las hojas presentan (5-)12-18(-25)
segmentos foliares a cada lado (Ibarra-Manriquez 1988) distribuidos de manera
irregular y en distintos planos (Henderson et al. 1995). Los segmentos foliares son
eliptico-lanceolados y miden 20-35 x 2-5 cm. (Ibarra-Manriquez 1988). El raquis, el
peciolo y la lamina de las hojas presentan espinas de hasta 7 cm. de largo
(Henderson et al. 1995).

La inflorescencia esta cubierta por una bractea peduncular persistente que
mide 12-25 x 6-13 cm., tiene forma de bote y es de color café negruzco (lbarra-
Manriquez 1988), también presenta espinas de hasta 1 cm. de largo (Henderson
et al. 1995). Las inflorescencias miden de 10-15 x 7-12 cm. y son intrafoliares
(Ibarra-Manriquez 1988). Presentan una ramificacion de primer orden (Tomlinson
1990) y exhiben 12-36 raquilas (Henderson et al. 1995).

B. mexicana es una palma monoica, las flores se encuentran dispuestas en
triadas (i.e., una flor femenina central y dos flores masculinas laterales) a lo largo
de las raquilas de las inflorescencias. Las flores femeninas presentan
estaminodios; el pistilo es de 5-6 mm. de largo; el céliz (0.8-1 x 0.8-1 mm.) y la
corola (4.5-5 x 2.8-3.2 mm.) es amarillo y el perianto es ovoide. Las flores
masculinas presentan 7 estambres de 1.8-2.5 mm de largo, no presentan
pistilodios; el caliz (0.8-1 x 2.5-3 mm.) y la corola (2.5-3.5 x 2.5-3.5 mm.) al igual
que las flores femeninas es amarillo. Las plantas son protoginas, la antesis ocurre
por la tarde y el ciclo floral se completa en 24 horas (Ibarra-Manriquez 1988)

Los frutos miden 10-20 x 12 -21mm.; son subesféricos y de color rojo. El
periodo de floracion va de Marzo a Junio y el de fructificacion de (Agosto-)
Septiembre a Enero(-Febrero) (Ibarra-Manriquez 1988).

B. mexicana se distribuye desde el sureste de México (Veracruz, Tabasco,
Oaxaca, Chiapas y Quintana Roo) pasando por Guatemala, Belice y Honduras
hasta Nicaragua (Ibarra-Manriquez 1988 y Henderson et al. 1995). Se presenta en
selva tropical himeda por debajo de los 600 m. de altitud (Henderson et al. 1995).
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Figura 1. Localizacién de la region de Los Tuxtlas en el estado de Veracruz, México. Se
muestra la ubicacion de la Estacion de Biologia Tropical “Los Tuxtlas” (ELT) (Modificado

de Gonzalez et al. 1997).
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Figura 2. 1. Individuo de B. mexicana en fructificacion. 2. Fases sexuales de la
inflorescencia a) apertura de la bractea, b) estigmas receptivos, ¢) antesis de las flores
masculinas y d) caida de las flores masculinas. 3. Esquema de las estructuras
reproductivas a) porcion de una raquila, b) flor femenina, ¢) secciéon vertical de la flor
femenina, d) flor masculina, e) seccion vertical de la flor masculina, f) estambres, g) caliz
de la flor masculina, h) fruto, i) seccion transversal del fruto, j) endocarpo y k) semilla
(esquema para Bactris, tomado de Uhl y Dransfield 1987). 4. Distribuciéon de B. mexicana
(Modificado de Henderson et al. 1995)

18



Caracterizacion del crecimiento de B. mexicana

y el efecto del tamario sobre la reproduccion

Seleccion de fragmentos

Para este estudio utilicé seis fragmentos comprendidos en un ambito altitudinal de
0-200 m s.n.m. aproximadamente. Estos sitios variaban en tamafio, tiempo de
separacion de la selva continua y distancia entre ellos (Tabla 1). En estudios
previos (A. Aguirre y R. Dirzo, datos no publicados) se calcul6 el area, asi como la
distancia de separacion entre los sitios tras analizar y digitalizar fotografias aéreas
a una escala de 1:75,000 (INEGI 1991). La digitalizacién de las fotografias fue
realizada en el Instituto de Geografia-UNAM con el empleo del software ILWIS.

Tabla 1. Caracteristicas de los fragmentos utilizados en el estudio de B. mexicana en
1999 (Datos no publicados de A. Aguirre y R. Dirzo).

Fragmento Elevacion | Tiempo de separacion| Area

(m s.n.m.) (anos) (ha)
Balzapote 20 0.3
Laguna Escondida 85 15 3.0
Playa Escondida 25 18 19.4
Rio Maquina 12 15 37.4
Ruiz Cortines 100 17 114.6
Reserva-UNAM 150 0 328.4

Caracterizacion de la estructura de tamainos de la poblacion

En noviembre de 1999 seleccioné individuos de B. mexicana en los seis
fragmentos. El criterio de seleccidn consistié en recorrer los senderos ubicados en
el centro de cada fragmento (zona nuacleo) y ubicar a ambos lados del camino
individuos cercanos potencialmente reproductivos (i.e., individuos que por su
tamario probablemente alcanzarian la etapa reproductiva en la época de floracion
subsecuente). Los fragmentos mas pequefios (i.e., Balzapote y Laguna
Escondida) fueron recorridos en su totalidad debido a que en ellos la zona nucleo
es practicamente inexistente. En los sitios donde la densidad de B. mexicana era

baja se incluyeron plantas ubicadas fuera (pero lo mas adyacentes que fue
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posible) de la zona nucleo. Las plantas seleccionadas en cada fragmento (Tabla 2)
fueron marcadas con cinta Flagging y numeradas con plumoén indeleble. Para
facilitar su localizacion todas las plantas fueron ubicadas en un mapa del sitio de
estudio.

Tabla 2. Numero de individuos de B. mexicana seleccionados en cada uno de los
fragmentos

Fragmento Numero de individuos
Balzapote 26
Laguna Escondida 19
Playa Escondida 25
Rio Maquina 18
Ruiz Cortines 18
Reserva-UNAM 19

Para cada planta registré el nimero de tallos y altura maxima (i.e., altura del
tallo principal) del individuo; asi como la altura y el nimero de hojas de los tallos.
También registré si existia evidencia de que alguno de los tallos fuesen
reproductivos (i. e., que presentara inflorescencias o infrutescencias o tuviera
cicatrices de ellas). Debido al bajo nimero de plantas encontradas en los
fragmentos (Fig. 2), agrupé los datos de tamafio de las plantas de todos los
fragmentos.

Para caracterizar la distribucion de las variables, construi histogramas de
frecuencias relativas para cada una de las variables de tamafio de individuos y
tallos. Caractericé la distribucion estadistica de las variables de tamarfio a través
del ajuste de modelos tedricos de distribucién (i.e., normal, binomial negativa, log-
normal, gamma) y determiné la bondad del ajuste de la distribucion observada y la

del modelo en cuestién mediante una prueba de >

Caracterizacion del crecimiento

Generalmente la descripcion de patrones de crecimiento se refiere al cambio en el
tamafio a través del tiempo. Sin embargo para las plantas en general y en
particular en las palmas, el tamafio mas que la edad, resulta un mejor indicador
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del fenoestado (sensu Dirzo 1984) de una palma (Tomlinson 1990). La relacion
alométrica entre la altura maxima de un individuo y el nimero de tallos constituye
una manera de determinar el crecimiento clonal en las palmas (de Steven 1986,
1989, Chazdon 1992). Por lo anterior, para la descripcion del crecimiento clonal
analicé esta relacion alométrica en B. mexicana mediante un analisis de regresion
lineal.

Por otro lado, el incremento en el tamano del individuo esta asociado con el
incremento en el tamafio de cada uno de los ramets; al menos hasta que los
ramets comiencen a senecer y a morir (de Steven 1986, 1989). Para la descripcion
del aumento en el tamafio del individuo, ajusté un modelo exponencial mediante
una relaciéon no lineal (Genstat 5, ver. 4.1) entre el logaritmo del tamafio total del
individuo (definido como la suma de las alturas de los tallos de un individuo) y la
altura maxima del individuo.

Ambos analisis constituyen una aproximacioén a la dinamica de crecimiento
que puede ocurrir en el tiempo inferida a través del analisis de plantas de distinto
tamanfio. Este procedimiento es analogo a la reconstruccion de la dinamica de una

poblacion a partir de tablas de vida estaticas.

Efecto del tamaiio sobre la reproduccién

Para analizar el efecto del tamafo sobre la reproduccion, analicé el efecto de
distintas medidas de tamafo sobre la probabilidad de que un individuo o tallo
fuesen reproductivos. A nivel de individuo, consideré el efecto del nimero de tallos
y la altura maxima del individuo asi como la interaccion entre estas dos variables.
Por otro lado, a nivel de tallo, determiné el efecto de la altura, el nimero de hojas y
la interaccion entre ambas variables. Para cada analisis ajusté un modelo lineal
generalizado (GLM) logit con error binomial (Genstat 5, ver. 4.1) que considero6 la
reproduccién como una variable de respuesta categodrica binaria (no reproductivas

= 0; reproductivas = 1).
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Caracterizacion de la biologia reproductiva de B. mexicana

Fenologia diaria

Durante el mes de marzo del 2000 (mes que corresponde al periodo de floracién
de B. mexicana en Los Tuxtlas) realicé recorridos por los senderos cercanos a la
Estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas. Seleccioné estos senderos debido a su
facil acceso. Durante los recorridos busqué, en ambos lados del camino,
individuos que presentaran inflorescencias cerradas. Cada uno de estos individuos
fueron marcados con cinta Flagging y plumén indeleble y ubicados en un mapa
para su posterior localizacion. Debido al bajo numero de inflorescencias
disponibles en un dia dado, la seleccion de las inflorescencias para todos los
casos no fue al azar, sino que son el resultado de un muestreo circunstancial que

representa la disponibilidad diaria de inflorescencias (Tabla 3).

Tabla 3. Numero de inflorescencias censadas para cada evento

EVENTO Numero de individuos
Apertura de la bractea 15
Receptividad de las flores femeninas 9
Apertura de las flores masculinas 18
Viabilidad del polen 10

Para determinar la hora de apertura de la bractea censé inflorescencias con
bracteas cerradas cada media hora a partir de las 17:00 h y hasta las 20:00 h
registrando si la bractea se encontraba abierta o cerrada.

Una vez abierta la bractea, la inflorescencia queda expuesta y los estigmas
de las flores femeninas estan humedos y turgentes, lo cual indica que las flores
femeninas son receptivas. Sin embargo, en diferentes especies del género Bactris,
se ha reportado que la proporcion de flores femeninas con estigmas receptivos va
disminuyendo a través del tiempo (Rodrigues-Lima 1955, Essig 1971, Beach 1984,
Mora-Urpi y Solis 1980, Listabarth 1996, Henderson et al. 2000). Estos autores
emplearon caracteristicas cualitativas como la turgencia y el color de las flores
femeninas para determinar la receptividad de los estigmas.
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Asi, para determinar el periodo de receptividad de las flores femeninas de
B. mexicana seleccioné tres raquilas al azar de diferentes inflorescencias en fase
femenina. Marqué las raquilas seleccionadas con alambre forrado de plastico color
naranja para su identificacion y conté las flores femeninas de cada raquila. Dichas
raquilas fueron censadas cada tres horas a partir de las 19:00 h hasta las 9:30 h
del dia siguiente. En cada censo conté el nimero de flores femeninas con
estigmas receptivos. Consideré que los estigmas eran receptivos cuando la flor
tenia una coloracién marfil y el estigma aparecia turgente y no receptivos cuando
el estigma presentaba un color café y no estuviera turgente. Finalmente, sumé el
namero de flores receptivas de cada raquila y obtuve el total de flores receptivas
por inflorescencia para cada censo.

Aproximadamente 24 horas después de la apertura de la bractea inicia la
fase masculina. Las flores masculinas de wuna inflorescencia abren
asincronicamente. Por lo anterior, para la descripcion del curso temporal de la
apertura de las flores masculinas en una inflorescencia, realicé censos cada hora
a partir de las 15:30 h y hasta las 22:30 h. registrando la proporcion de flores
masculinas en antesis.

Cada evento fenolégico (i.e., apertura de la bractea, receptividad de
estigmas y apertura de las flores masculinas) fue sometido a analisis de
sobrevivencia que consideraron el tiempo que transcurre hasta la ocurrencia de
cada evento (como variable de respuesta). Los ajustes fueron realizados con el
método Kaplan-Meier (JMP version 3.2.1).

A partir de las 7:30 p.m. y hasta las 7.30 a.m. del dia siguiente censé
inflorescencias en fase masculina a intervalos de 1, 2, 6, 9, y 12 horas. Durante los
censos colecté con ayuda de unas pinzas, dos flores masculinas por inflorescencia
y las coloque en una caja de Petri. De regreso en la estacion, tomé dos muestras
de polen de cada flor frotdndola sobre un portaobjetos. Para probar la viabilidad
del polen colectado, tefii la preparacion con la coloracién de Alexander; esta
coloracion tiie mas obscuro el polen viable que el no viable (Kearns e Inouye
1993). Luego, en el laboratorio, con ayuda de una cuadricula de acetato y un

contador, determiné bajo el microscopio el nimero de granos de polen viables y
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no viables. En cada censo consideré el nimero total de polen viable y no viable.
Para determinar si la proporcién de polen viable disminuia a través del tiempo,
empleé un modelo lineal generalizado para medidas repetidas (GEE) (Genstat 5,
ver. 4.1).

Fenologia estacional

La descripcion de la fenologia estacional la realicé del 23 de marzo al 8 de junio
del 2001. Para este estudio, seleccioné 57 individuos al azar cercanos a la
Estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas. Estos individuos fueron marcados con
cinta Flagging y plumén indeleble y fueron censados cada tercer dia, registrando
la fase en la que se encontraba cada inflorescencia. Con estos datos pude definir
el dia exacto de apertura de cada inflorescencia al considerar que las
inflorescencias son protoginas y el ciclo floral se completa a las 48 h.

Para caracterizar el patron fenoldégico de apertura de las inflorescencias
realicé dos analisis de sobrevivencia. En un analisis consideré la poblacion de
individuos y en otro la poblacion de inflorescencias. Los analisis consideraron el
tiempo transcurrido hasta que sucediera la floracién e incluy6 los datos de los
individuos o inflorescencias que no habian florecido al momento de finalizar los
censos (i.e., “censored”). Los ajustes fueron realizados con el método Kaplan-
Meier (JMP versién 3.2.1).

Sistema de apareamiento

Caractericé el sistema de apareamiento mediante tres tratamientos de polinizacion
que diferian en la procedencia del polen que se aplicaba a los estigmas de
inflorescencias embolsadas. Los tratamientos fueron: apomixis (sin polen), auto-
polinizacion (polen proveniente de la misma inflorescencia) y polinizacion cruzada
(polen proveniente de al menos dos individuos diferentes). Para cada tratamiento
asi como para el grupo testigo asigné 10 inflorescencias. Las inflorescencias
fueron seleccionadas, marcadas y ubicadas en un mapa en el mismo periodo y
siguiendo el mismo método empleado en el estudio de fenologia diaria. Las

inflorescencias aun cerradas fueron cubiertas con una bolsa de tul para excluir
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cualquier fuente externa de polen. En los dias subsecuentes las inflorescencias
fueron examinadas y conforme las inflorescencias fueron floreciendo, los
tratamientos fueron asignados de manera aleatoria a cada una.

En el tratamiento de apomixis exclui cualquier fuente de polen ya fuera del
mismo individuo o de otro, emasculando manualmente las flores masculinas de las
inflorescencias aun en fase femenina y manteniendo la inflorescencia cubierta con
la bolsa de tul. Para el tratamiento de autopolinizacion supuse que algunas flores
femeninas podrian mantenerse receptivas suficiente tiempo para que el polen de
las flores masculinas fecundara estas flores. Por lo anterior, las inflorescencias de
este tratamiento permanecieron embolsadas sin ninguna manipulacién adicional.
Finalmente, para el tratamiento de polinizacion cruzada, realicé recorridos en
busca de inflorescencias en fase masculina. Colecté el polen de cada
inflorescencia encontrada colocando una caja de Petri por debajo de la misma y
sacudiendo la inflorescencia. Mezclé el polen colectado en la caja de Petri y
apliqué el polen a los estigmas de las inflorescencias seleccionadas con ayuda de
un pincel. Luego cubri de nuevo la inflorescencia con la bolsa de tul y registré el
numero de donadores de polen, el cual varid6 segun la disponibilidad diaria de
inflorescencias en fase masculina pero en ningun caso fue menor a dos. Al dia
siguiente, emasculé manualmente las flores masculinas.

El grupo control consistio en inflorescencias no embolsadas (i.e., con
acceso a toda fuente de polen disponible). Todas las inflorescencias fueron
marcadas nuevamente registrando el tipo de tratamiento y el dia de aplicacion. Al
dia siguiente de aplicado el tratamiento retiré las bolsas de las inflorescencias y
conté el nimero de flores femeninas de todas las inflorescencias con ayuda de un
contador. Las inflorescencias fueron marcadas una vez mas ahora con cinta
plastica grabada en relieve atada con hilo de pescar al eje principal de la
inflorescencia para colectarlas durante el periodo de fructificacion.

En la segunda quincena del mes de agosto del 2000, coseché las
infrutescencias desprendiéndolas del tallo con ayuda de unas tijeras y las coloqué
en bolsas de papel manteniendo su identidad. Posteriormente en el laboratorio
conté el nimero de frutos de cada infrutescencia. No todas las inflorescencias-
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infrutescencias de los tratamientos fueron recuperadas debido a que en la fecha
de colecta se habian perdido algunos frutos de las infrutescencias que ya estaban
en fase de dispersion. Los faltantes fueron compensados sélo para el grupo
control, colectando infrutescencias de otras plantas.

Para estimar la proporcion de frutos cuajados, estimé el numero inicial de
flores femeninas de las infrutescencias mediante el conteo del niumero de
cicatrices de las flores femeninas en la infrutescencia. Dichas cicatrices son
persistentes por lo que constituyen un buen estimador del nimero inicial de flores.
Asi, calculé el cociente entre el nimero total de frutos y el niUmero total de flores y
obtuve la proporcién de flores que llegan a ser frutos lo que constituye un
estimador del éxito reproductivo (proporcion de frutos cuajados o “fruit-set”).

Evalué el efecto de los tratamientos mediante un analisis de varianza
(ANOVA), considerando como variable de respuesta la produccion total de frutos y
la proporcion de frutos cuajados, previa transformacion angular de los datos para
cumplir con el supuesto de normalidad requerido para el analisis (Genstat 5,
version 4.1).
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Efectos de la fragmentaciéon sobre

la interaccion planta-polinizador de B. mexicana

Efecto de la fragmentacion sobre la reproduccion

Con los datos de la poblacion de individuos seleccionados en noviembre de 1999,
analicé mediante analisis de regresion, si la proporcién de individuos (i.e., que
porten al menos un tallo reproductivo) o tallos reproductivos disminuye en
fragmentos de tamafio pequefio. Los anadlisis de regresion consideraron como
variable explicativa el tamafio del fragmento y como variables de respuesta i) la
proporcion de individuos reproductivos y ii) la proporcién de tallos reproductivos.
También construi histogramas de frecuencias relativas del nimero de tallos
reproductivos por individuo y caractericé dicha distribucién siguiendo el método

descrito anteriormente.

En la época de floracion siguiente (marzo del 2000) se me negd el acceso a
los fragmentos de Balzapote, Laguna Escondida y Ruiz Cortines, por lo que
reemplacé estos fragmentos con otros de caracteristicas similares (con buen

grado de conservacion y de tamafio similar).

Comunidad de insectos visitantes

Durante la segunda quincena de marzo y primera de abril del 2000, colecté los
insectos que visitaron inflorescencias en fase femenina y masculina de B.
mexicana. A partir de las 18:30 h y hasta las 21:00 h, recorri los senderos de los
fragmentos en busca de individuos con inflorescencias disponibles (i.e.,
inflorescencias abiertas), estos individuos fueron seleccionados y marcados
siguiendo el mismo procedimiento descrito para la caracterizacion de la fenologia
diaria. Cada inflorescencia la cubri con una bolsa de papel y con ayuda de unas
tijeras la corté del tallo. Traté que esta manipulacion perturbara lo menos posible a
los insectos presentes. Luego, introduje un algoddn impregnado con acetato de
etilo en la bolsa de papel para provocar la muerte de los insectos y finalmente
introduje la bolsa de papel en una bolsa de plastico. Ambas bolsas y el tallo del
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que se colectd la inflorescencia fueron rotulados con el numero de individuo, la
fecha y hora de colecta y la fase sexual de la inflorescencia.

Debido al bajo niumero de inflorescencias disponibles en un dia dado, la
seleccion de las inflorescencias no fue al azar, sino que son el resultado de un
muestreo circunstancial que representa la disponibilidad de inflorescencias en un
dia dado en cada fragmento. En total colecté 72 inflorescencias de las cuales 38
se encontraban en fase femenina y 34 en fase masculina; el nimero de
inflorescencias colectadas en cada fragmento fue variable (Tabla 4).

Tabla 4. Nimero de inflorescencias de B. mexicana en fase femenina y masculina
colectadas en cada uno de los fragmentos

Fragmento Inflorescencias colectadas
Fase femenina Fase masculina

0.3 6 7

1.5 6 6

19.4 7 5
37.4 5 3
114.6 6 7
328.4 8 6

Las inflorescencias colectadas fueron trasladadas al laboratorio donde
separe los insectos con la ayuda de un pincel. Luego deposité los insectos en un
frasco de plastico que contenia un algodon con acetato de etilo para asegurar la
preservacion de los insectos. Rotulé los frascos con los datos del individuo, la
fecha y hora de colecta, y la fase sexual de la inflorescencia.

Luego de separar los insectos de cada inflorescencia, obtuve como medida
de tamafio de las inflorescencias el peso fresco y el nimero de raquilas. También
estimé el nimero total promedio de flores masculinas de las inflorescencias
mediante el cociente del peso total de las flores masculinas y el peso promedio de
una flor (obtenido a partir de una muestra de 100 flores) por inflorescencia.

Para estimar la abundancia y diversidad de la comunidad de insectos conté
el numero de insectos y el nimero de morfoespecies colectadas de cada

inflorescencia. Se sabe que el tamafio de las inflorescencias puede influir en el
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grado de atraccion de insectos (Mustajarvi et al. 2001). Para determinar el efecto
del tamafio de la inflorescencia de B. mexicana sobre la atracciéon de insectos,
realicé un analisis de regresion lineal simple entre la abundancia de insectos y el
tamafo de la inflorescencia medido como el nimero de raquilas. También calculé
el indice de diversidad de Shannon (H) y el Indice de equitatividad (J) de la
comunidad de insectos, considerando como valor de importancia el nimero de
individuos por morfoespecie (Begon et al. 1990, ver Apéndice |).

Para determinar si la fragmentacion afecta la abundancia, diversidad y
equitatividad de la comunidad de insectos y considerando que la fase sexual de la
inflorescencia puede influir potencialmente sobre estos indices, realicé un analisis
de covarianza (ANCOVA) (STATISTICA ver. 5.5). Los analisis evaluaron el efecto
del area del fragmento y la fase sexual de la inflorescencia sobre cada uno de
estos indices. Los datos con los que se realizaron los analisis corresponden a los
valores promedio de cada uno de los indices por fragmento.

El analisis de los efectos de la fragmentacion sobre la abundancia de los
polinizadores es importante para evaluar las consecuencias directas sobre el éxito
reproductivo de las plantas. Por lo anterior, realice un ANCOVA para evaluar el
efecto de a fragmentacion y la fase sexual de la inflorescencia sobre la
abundancia de Phyllotrox sp. (principal polinizador en diferentes especies de
Bactris y potencial polinizador de B. mexicana).

Por otro lado, para caracterizar el patrén de abundancia de la comunidad de
insectos en fase femenina y masculina, construi una grafica de orden de
abundancia (“rank-abundance") . Primero, agrupé los valores de abundancia de
insectos agrupados segun la fase sexual de la inflorescencia y calculé la
abundancia relativa de cada morfoespecie. Luego, jerarquicé las morfoespecies
segun su abundancia relativa (i.e., de la morfoespecie mas abundante hasta la
menos abundante). Finalmente, construi la grafica de orden de abundancia con las
morfoespecies jerarquizadas y el logaritmo de la abundancia relativa. Comparé
visualmente las curvas obtenidas con los modelos tedricos de abundancia de

especies para determinar el mejor ajuste (May 1975, Tokeshi 1993).
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Para realizar una estimacion de la riqueza maxima de insectos en los
fragmentos, empleé un procedimiento estadistico de aleatorizacién basado en
muestreos repetidos sin reemplazo (“Jackniffe”) (Manly 1997, ver Apendice Il). Por
otro lado, para determinar el grado de similitud en la diversidad de especies de
insectos en los distintos fragmentos, calculé para ambas fases sexuales de la
inflorescencia un indice general (C'A) que comparoé los valores de similitud entre
todos los sitios considerados simultdneamente. Cuando el valor C'A resultante
fuera bajo, calculé el Indice de similitud de Morisita (CA) entre pares de sitios para

determinar cuales fragmentos diferian en la comunidad de insectos (ver Apéndice

).

Exito reproductivo

Durante la primera quincena del mes de abril del 2000, recorri los senderos de los
fragmentos buscando a ambos lados, individuos cercanos que portaran
inflorescencias que hubieran completado su ciclo floral (i.e., inflorescencias
expuestas por mas de 48 h que no presentaran flores masculinas). En cada
fragmento seleccioné 10 de estas inflorescencias y conté en cada una el numero
de flores femeninas. Las inflorescencias fueron marcadas siguiendo el mismo
procedimiento descrito para la caracterizacion del sistema de apareamiento.

Luego, durante el periodo de fructificacion coseché las infrutescencias para
evaluar el efecto de la fragmentacién sobre el éxito reproductivo de individuos de
B. mexicana presentes en fragmentos de area diferente. El periodo y método de
cosecha, asi como, el método de estimacion de la produccion total de frutos y la
proporcién de frutos cuajados fueron realizados siguiendo el mismo procedimiento
descrito en la caracterizacion del sistema de apareamiento. Los faltantes fueron
compensados colectando infrutescencias de otras plantas en cada fragmento.

Con los datos obtenidos realicé un analisis de regresion para probar si
existia una relacién positiva significativa entre el area del fragmento y la
produccion de frutos totales o en la proporcion de frutos cuajados (STATISTICA
ver. 5.5). Realicé una transformacion angular de la proporcién de frutos cuajados

para cumplir con el supuesto de normalidad (Genstat 5, ver. 4.1). Los datos
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incluidos en el analisis correspondieron a la produccion de frutos y a la proporcion
promedio de frutos cuajados de las infrutescencias para cada fragmento.

Por otro lado, para determinar el efecto de la abundancia de los
polinizadores sobre el éxito reproductivo de B. mexicana, realicé un andlisis de
regresion entre la abundancia promedio de insectos Vvisitantes (variable
explicativa) sobre la produccién total promedio de frutos y la proporcién promedio

de frutos cuajados por fragmento (variables de respuesta).

Calidad de la progenie

Para determinar la calidad de los frutos y las semillas, las infrutescencias
colectadas en la seccion anterior fueron trasladadas al laboratorio, donde
desprendi los frutos de las infrutescencias y registré el color de cada uno de los
frutos como medida de madurez. También registré si el fruto tenia raspaduras en
el epicarpo, lo cual consideré como evidencia de dafio por roedores. Luego, lavé
los frutos con agua corriente, los coloqué dentro de una bolsa de yute y los
friccioné entre si para desprender el epicarpo y mesocarpo (la dureza
caracteristica del endocarpo me impidié removerlo). Pesé y determiné la viabilidad
mediante una prueba de flotacion de cada una de las semillas (endospermo y
endocarpo) manteniendo su identidad y los valores de madurez y dafio. Con esta
informacién obtuve la proporcion promedio de frutos maduros y de frutos dafiados,
el peso promedio de las semillas y la proporcién promedio de semillas viables por
fragmento.

Para determinar si existian diferencias en la fenologia de maduracion y la
intensidad de dafio de los frutos en los fragmentos, realicé dos analisis de
regresion lineal que consideraron como variable explicativa el tamafio del
fragmento y como variable de respuesta i) la proporcion promedio de frutos en la
categoria de maxima madurez y ii) la proporcion promedio de frutos dafiados.
También probé si existian diferencias en la calidad de la progenie producida en los
distintos fragmentos. Para ello evalué a través de andlisis de regresion lineal el
efecto del tamarfio del fragmento sobre el peso promedio de las semillas y la

proporcién promedio de semillas viables. Por otro lado, a través de una correlacion
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entre el nimero de frutos por inflorescencia y el peso promedio de los frutos
determiné si existe un compromiso entre ambos componentes del esfuerzo

reproductivo.
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RESULTADOS

Caracterizacion del crecimiento de B. mexicana

y el efecto del tamaiio sobre la reproduccion

Caracterizacion de la estructura de tamanos en la poblacion
Los valores reportados representan la mediana de las variables a menos que se
indique lo contrario. Los individuos estudiados (n = 125) presentaron 3 tallos con
un ambito de variacién de 1 a 19 tallos (CV = 75%) y 240 cm. de altura maxima
por individuo (CV = 50%). La distribucion de estas variables fue contagiosa, como
muestran la ausencia de diferencias significativas en los ajustes de la distribucion
del nimero de tallos y la altura maxima a un modelo binomial negativo (x* = 0.99,
4 g. 1., P=0.91; Fig. 3A) y lognormal (x* = 13.14, 8 g. . P = 0.10; Fig. 3B)
respectivamente.

Los tallos tuvieron 148 cm. de altura (n = 458, CV = 75%) y 5 hojas (n =
270, CV = 35%). Al igual que lo observado en las variables de tamafo por
individuo, la distribuciéon de las variables de tamafio de los tallos fue contagiosa.
La distribucion de la altura de los tallos y el nUmero de hojas ajusté a un modelo
binomial negativo (x*= 5.95, 6 g. I, P = 0.42, Fig. 4A y v?*=0.03,2g.1, P=0.98
Fig. 4B, respectivamente).

Las distribuciones muestran que los eventos mas frecuentes fueron que las
plantas tuvieran tres tallos con una altura maxima de 243 cm., y que los tallos

tuvieran una altura de 60 cm. y 6 hojas (Figs. 3 y 4).
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Figura 3. Distribucién de frecuencias relativas del nimero de tallos (A) y altura maxima (B)
de los individuos de B. mexicana. Las barras grises representan la frecuencia relativa
observada por categoria y las barras blancas las frecuencias esperadas por un modelo
binomial negativo (A) y lognormal (B).
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Figura 4. Distribucién de frecuencias relativas de la altura de los tallos (A) y el numero de
hojas por tallo (B) de B. mexicana. Las barras grises representan la frecuencia relativa
observada y las barras blancas las frecuencias esperadas por un modelo binomial
negativo.
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Caracterizacion del crecimiento

La relacion entre el nimero de ramas y la altura del tallo principal ajusté
significativamente a un modelo lineal (F = 47.82, P < 0.0001, r* = 0.28; Fig. 5).
Este resultado muestra que las plantas tienen una tasa de produccion de ramas
constante por unidad de incremento de altura del tallo principal, al menos en el
intervalo 80-600 cm. de altura. Ademas el ajuste muestra que las plantas producen
su primer tallo adicional en promedio cuando alcanzan 300 cm. de altura. A
diferencia de esta tendencia lineal, la relacién entre el tamafio total del individuo y
la altura del tallo principal fue explicada por un modelo exponencial (y = 9.49-
5.93*0.998%; F = 225.81, P < 0.0001, * = 0.79; Tabla 5; Fig. 6).
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Figura 5. Relacion lineal entre la altura méaxima del individuo y el nimero de tallos de B.
mexicana.
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Tabla 5. Andlisis de regresion no lineal entre la altura maxima y la longitud total de los
individuos de B. mexicana. El modelo ajusté a una funcion exponencial de crecimiento:

Altura total=a+b* 'anura tallo principal

Parametros | Coeficientes EE t (118) P
estimados
a 9.49 1.18 8.04 | <0.0001
b -5.93 0.981 2.15 0.0170
r 0.998 0.00077 |1292.75 | < 0.0001
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Figura 6. Relacion no lineal entre la altura maxima y el tamafio total de individuo de B.
mexicana.
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Efecto del tamaio sobre la reproduccion

El modelo GLM mostré que la probabilidad de que los individuos sean
reproductivos depende del nimero de tallos por individuo. En este modelo la altura
maxima del individuo (Hmax) Y la interaccion entre ésta y el numero de tallos
(Hmax"tamano) no tuvieron ningun efecto (Tabla 6). Por otro lado, la probabilidad
de que un tallo sea reproductivo es afectada significativamente por la altura, el
numero de hojas del tallo y la interaccion entre ambas variables (Tabla 7). Estos
resultados muestran que los individuos reproductivos tuvieron mas tallos y a su
vez, que los tallos reproductivos fueron mas altos y tuvieron mas hojas que los no
reproductivos.

Tabla 6. Analisis lineal generalizado que incluyd como variable de respuesta la condicién
reproductiva de un individuo (variable categérica binaria; reproductivo = 0 y no
reproductivo = 1) y como variables explicativas el nimero de tallos por individuo, la altura
maxima del individuo y la interaccién entre estas variables.

Términos del modelo Devianza|g. I.| Cambio en | Cambio P

la devianza | en g. I.
Constante 167.41 | 124
Tamaiio 146.40 [(123| 21.049 1 < 0.001
Tamaiio + Hpyax 146.01 [121 0.074 1 0.785
Tamano+Hmax+ Hmax*'tamano | 144.94 |[120 0.776 1 0.378

Tabla 7. Analisis lineal generalizado que incluyé como variable de respuesta la condicion
reproductiva de un tallo (variable categérica binaria; reproductivo = 0 y no reproductivo =

1) y como variables explicativas la altura, el nimero de hojas y la interaccién entre estas
variables.

Términos del modelo Devianza|g. I.| Cambio en | Cambio P

la devianza | eng. I
Constante 545.65 (448
Altura 473.33 | 447 72.32 1 < 0.001
Alturat+hojas 457.50 (446 15.82 1 < 0.001
Alturat+hojas+altura*hojas | 447.98 |445 9.53 1 0.002
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Caracterizacioén de la biologia reproductiva de B. mexicana

Fenologia diaria

La floracion de las palmas se inici6 al atardecer con la apertura de la bractea y la
exposicion de los estigmas receptivos de las flores femeninas. Previo a la apertura
de la bractea las inflorescencias aumentan su temperatura y durante la antesis
emiten un aroma caracteristico (obs. pers.). El analisis de sobrevivencia mostré
que las bracteas comenzaron a abrir lentamente durante la primera hora (17 h).
Luego, la floracién se acelerd hasta una hora y media + 11 min. (x + EE) (18:30 h)
posterior al inicio, momento en el cual mas del 80% de las plantas habian
florecido. La floracion en fase femenina se completd a las tres horas de haber

iniciado los censos (20 h) (Fig. 7 y 10).
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Figura 7. Secuencia temporal de apertura de la bractea en inflorescencias de B.
mexicana. Los puntos representan la proporcion promedio de bracteas abiertas en cada
censo Y las barras el error estandar.
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Al analizar el nimero total de flores con estigmas receptivos por
inflorescencia en cada censo, encontré que la receptividad promedio de los
estigmas es de 13 horas + 13 min. (8:00 h). Los estigmas permanecen receptivos
hasta por 8 horas (3:00 h); después la proporcion de estigmas receptivos decrece
hasta ser nula a las 14 horas y media de haber iniciado el censo (9:30 h) (Fig. 8 y
10). A partir de este momento transcurrieron aproximadamente 8 horas hasta el

inicio de la fase masculina de la floracion.
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Figura 8. Secuencia temporal de receptividad de estigmas en inflorescencias de B.
mexicana. Los puntos representan la proporcion promedio de estigmas receptivos en
cada censo y las barras el error estandar.

Durante la antesis masculina, también hay un aumento en la temperatura y
emision de aroma de las inflorescencias (obs. pers.). Al analizar la proporcién de

flores masculinas abiertas en una inflorescencias en cada censo, encontré que
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esta proporcion se incrementa lentamente hasta las dos horas (17:30 h). A las tres
horas + 2 min. (6:30 h) de iniciado el censo la mayoria de las flores masculinas se
encuentran en antesis (Fig. 9 y 10). Las flores masculinas exponen el polen
durante un lapso de tiempo relativamente breve y luego se desprenden de la
inflorescencia (obs. pers.). El analisis del modelo lineal generalizado para medidas
repetidas (GEE) mostré que la viabilidad de polen se mantiene practicamente
constante a través del tiempo (F = 3.69; P = 0.0590; # = 0.052). La viabilidad
promedio del polen durante las 12 horas de muestreo fue del 84%.
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Figura 9. Secuencia temporal de apertura de las flores masculinas en inflorescencias de
B. mexicana. Los puntos representan la proporcion promedio de flores masculinas
abiertas y las barras el error estandar.
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Figura 10. Esquema de la secuencia temporal de las fases sexuales de la inflorescencia
de B. mexicana.
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Fenologia estacional
Durante los censos, observé la floracion de 41 individuos, equivalente al 72% de
las plantas seleccionadas de la poblacién. Los individuos florecieron a los 37 + 4

dias de iniciado el censo (Fig. 11).
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Figura 11. Secuencia temporal de la floracién en individuos de B. mexicana. Los puntos
representan la proporcion de individuos con al menos una inflorescencia abierta y las
barras el error estandar.

Los individuos que florecieron presentaron 2 inflorescencias por individuo
con un ambito de variacion de 1 a 7 (CV = 64%). En total, censé 96 inflorescencias
de las cuales el 93% florecieron. El cambio en la proporcion de inflorescencias
abiertas en la poblacién (Fig. 12) fue aproximadamente del 20% durante las
primeras dos semanas, después el cambio fue menor (aproximadamente del 10%)

entre la tercera y doceava semana. El tiempo promedio de floracion fue de 31 + 2
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dias. Al final del censo, esto es a los 74 dias, permanecieron cerradas 7

inflorescencias.
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Figura 12. Secuencia temporal de floracion en B. mexicana. Los puntos representan la
proporcién promedio de inflorescencias abiertas y las barras el error estandar.
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Sistema de apareamiento

Los resultados de los tratamientos aplicados a las inflorescencias fueron
contundentes. Las inflorescencias de los tratamientos de apomixis vy
autopolinizacion no produjeron frutos. Las flores femeninas de estas
inflorescencias abortaron solo unos dias después de la aplicacion de los
tratamientos. El andlisis de varianza se realiz6 comparando el tratamiento de
polinizacién cruzada contra el testigo (STATISTICA ver. 5.5). Los resultados
muestran que no hubo diferencias entre tratamientos en la proporcion de frutos
cuajados (F = 1.57; P = 0.2362) ni en la produccion total de frutos (F = 2.60; P =
0.1351) (Fig. 13).
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Figura 13. Valores de la proporcion de frutos cuajados promedio por individuo obtenidos
en el grupo control y el tratamiento de polinizacién cruzada en B. mexicana.
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Efectos de la fragmentacion sobre

la interaccién planta-polinizador de B. mexicana

Efecto de la fragmentacion sobre la reproduccion

El 60% de los individuos (n = 125) de la poblacion seleccionada durante 1999
florecieron; mientras que tan soélo el 25% de los tallos (n = 544) lo hicieron. En los
individuos reproductivos (n = 76) florece solo un tallo (valor de mediana), lo que
representa el 33% de los tallos de un individuo en la mayoria de los casos. La
distribucién de frecuencias relativas del namero de tallos en floracién en un
individuo reproductivo fue asimétrica como lo indica la ausencia de diferencias
significativas en el ajuste a un modelo binomial negativo (x’=285,3q.1,P=
0.41). El evento mas frecuente (57%) fue que en un individuo se presentara solo

un tallo reproductivo (Fig. 14).
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Figura 14. Distribucion de frecuencias observadas y esperadas del nimero de tallos
reproductivos por individuo en B. mexicana. Las frecuencias esperadas se obtuvieron
mediante el ajuste de un modelo binomial negativo
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Comunidad de insectos visitantes

Mediante los conteos del niumero de flores femeninas (n = 59) y masculinas (n
16) en distintas inflorescencias encontré que una inflorescencia porta 179.84 +
11.49 flores femeninas (x + EE) y 3989 * 384.74 flores masculinas. Asi, la
proporcion sexual en las inflorescencias de B. mexicana es de 1:22 flores
femeninas respecto a las masculinas. El peso de las inflorescencias fue 56.95 +
2.36 g. (n = 66) y el niumero de raquilas por inflorescencia (n = 67) fue de 23.38 *
0.42. El numero de raquilas fue menos variable que el peso fresco (CV =15% y
37% respectivamente).

En las inflorescencias (n = 72) colecté 116.76 + 165.05 insectos (x * SD).
La abundancia de insectos por inflorescencia fue muy variable (CV = 142%). Esta
variacion no fue explicada por el tamafio de la inflorescencia (F = 0.06; P = 0.80).
En total distingui, 25 morfoespecies diferentes pertenecientes a los siguientes
grupos: Curculionidae (2), Brentidae (1), Staphylinidae (4), Melolonthidae (1),
Nitidulidae (4) (ver Apéndice lll).

La abundancia de insectos no fue afectada por el area del fragmento pero si
por la fase sexual de la inflorescencia (ANCOVA,; F = 0.65, P = 0.43). Por lo
anterior simplifiqué el modelo eliminando el término no significativo (i.e., tamafio
del fragmento). Los resultados de éste analisis mostraron que la abundancia de
insectos es mayor en la fase femenina de las inflorescencias (ANOVA F = 5.25, P
< 0.04; Fig. 15). Para Phyllotrox sp. la tendencia fue la misma; la fase sexual de
las inflorescencias tuvo un efecto significativo sobre la abundancia de los
polinizadores (ANOVA F = 11.85, P = 0.006) mientras que el efecto del area del
fragmento no fue significativo (ANCOVA F = 0.02, P= 0.87).
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Figura 15. Abundancia de insectos colectados en inflorescencias en fase femenina y
masculina de B. mexicana.

Por otro lado, encontré que la variacion en la diversidad de visitantes fue
explicada por una funcién cuadratica del area del fragmento y por la fase sexual
de las inflorescencias (ANCOVA F = 17.82, P < 0.0007, r* = 0.86; Fig. 16). Esta
relacién indica que los valores mas altos de diversidad se encuentran en los
fragmentos pequefios y en los grandes, mientras que los fragmentos de tamarfio
intermedio presentan menor diversidad. Por cuanto a la fase sexual, la diversidad

fue mayor en la fase masculina que en la femenina.
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Figura 16. Efecto del tamario del fragmento y la fase sexual de la inflorescencia sobre la
diversidad de insectos colectados en inflorescencias de B. mexicana

El area del fragmento no afecté la equitatividad de la comunidad de insectos
(ANCOVA F = 0.12, P = 0.72) por lo que fue excluida del modelo. La fase sexual,
por el contrario, tuvo un efecto altamente significativo sobre este indice (ANOVA; F
= 35.18, P < 0.0001). Las comunidades fueron mas equitativas en la fase
masculina de la inflorescencia, una tendencia opuesta al patron observado en el

caso de la abundancia (Fig. 17).
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Figura 17. Equitatividad de la comunidad de insectos colectados en inflorescencias en
fase femenina y masculina de B. mexicana.

El patrén de abundancia de especies en ambas fases se ajusté a un modelo
logaritmico. El orden jerarquico de las morfoespecies con base en la abundancia
relativa fue diferente en cada fase sexual. La especie mas abundante fue
Phyllotrox sp. (Curculionidae) seguida por Aleocharinae sp. (Staphylinidae).
Phyllotrox sp. aporté el 87 y 54% de la abundancia en las inflorescencias en fase
femenina y masculina respectivamente y Aleocharinae sp. el 9 y el 28% (Fig. 18).
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Figura 18. Abundancia relativa de las morfoespecies de insectos colectados en
inflorescencias en fase femenina y masculina de B. mexicana. Las letras representan las
morfoespecies.

La similitud de las comunidades de insectos que visitaron las
inflorescencias en los distintos fragmentos fue de 0.9 C’'A en fase femenina y de
0.63 C'A en fase masculina, mientras que la diversidad B fue de 0.1 y 0.37
respectivamente. Los indices de similitud en la fase masculina entre pares de
fragmentos variaron entre 0.99 y 0.59. Los valores mas bajos de similitud (1)
correspondieron a las comparaciones entre los fragmentos de 0.3, 3.02, 114.6 y
326 ha. (Tabla 8).
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Tabla 8. Matriz de indices de similitud (1) entre todos los pares de fragmentos.

A Fragmento (ha)
Fragmento | 0.4 | 3.0 [19.4| 37.4 | 105.0
3.0 0.90
19.4 0.99 [ 0.90
37.4 0.98 | 0.81 [0.99
105.0 0.78 [ 0.59 |0.84| 0.90
328.4 0.88 [ 0.750.93[ 0.93 | 0.81

El analisis de Jackniffe indicé que la riqueza maxima promedio de insectos
que se podria encontrar en inflorescencias de B. mexicana presentes en
fragmentos de selva de entre 0.3-300 ha. es de 30 + 1.29 especies (x + EE); esta
riqueza de especies es cercana al nimero de especies colectadas en este estudio
(27 especies diferentes en total).

Exito reproductivo

En relacién con el éxito reproductivo de las plantas encontré que ni la proporcion
de frutos de frutos cuajados (F = 0.51, P = 0.51, = 0.11; Figura 19) ni la
produccion total de frutos (F = 0.14, P = 0.72, I* = 0.14) fue afectada por el area
del fragmento. Los analisis de regresion entre i) proporcion de frutos cuajados v ii)
produccion de frutos vs. la abundancia de insectos mostraron que ninguna de las
variables fueron afectadas por la abundancia de insectos (F = 2.64, P = 0.17, I =
0.39y F=0.19, P = 0.67, r* = 0.04 respectivamente). Las infrutescencias (n =58)
producen 85 frutos (mediana) (CV = 66%) lo cual representa una proporcion frutos
cuajados de 0.49 (CV = 53%) (mediana).
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Figura 19. Relacion entre la proporciéon promedio de frutos cuajados y el tamarfio del
fragmento en individuos de B. mexicana.

Calidad de la progenie
Los frutos (n = 5039) de B. mexicana pesaron 0.55 g. (mediana; CV = 1.4%). En
una infrutescencia (n = 58) el 92% de los frutos estuvieron catalogados dentro de
la categoria de maxima madurez y el 99% fue viable.

El tamano del fragmento no afecté el patron de maduracion (F = 1.01, P =
0.37, # = 0.20) o de depredacion de frutos (F = 0.64, P = 0.46, r* = 0.13). Tampoco
afecto el peso (F = 4.97; P = 0.08; r? = 0.55) ni la viabilidad de las semillas (F =
27T P AT P= 0.40). Por otro lado, no encontré evidencias de un compromiso
entre el nimero de frutos por infrutescencia y el peso promedio de los frutos como
lo muestra la correlacion no significativa entre ambos componentes de la
reproduccion (r=-0.03; P = 0.81).
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DISCUSION

Caracterizacion del crecimiento de B. mexicana

y el efecto del tamaiio sobre la reproduccion

Bactris mexicana es una palma arbustiva, con habito de crecimiento colonial y, por
su altura, restringida al sotobosque de la selva. Su habito de crecimiento coincide
con el Modelo de Tomlinson descrito dentro de la clasificacién de formas de vida
propuestas por Hallé y Oldeman (1970). El habito colonial se refiere a un tipo de
crecimiento donde los tallos crecen inicialmente horizontales y subterraneos
(plagiotrépico) y luego erectos (ortotrépico) a una corta distancia del tallo parental.

En B. mexicana conforme el tallo principal de un individuo aumenta en
altura, este produce nuevas ramas. La relacion lineal entre numero de ramas y
altura del tallo principal solo explica el 28% de la variacion de los datos, esto
implica que el 72 % es explicada por otras fuentes. Entre las causas mas
probables se destaca la variacion ambiental (e.g., diferencias en fertilidad del
suelo, competencia, disponibilidad de luz, etc.), la variacidon genética y el error en
el conteo de las ramas. Si asumimos que esta Gltima fuente de error es pequefia
(lo cual es probable), gran parte de la variacion se debe a efectos ambientales y
genéticos que alteran la relacidon entre el crecimiento del tallo principal y la
produccion de ramas. Este hecho resalta que la arquitectura de la planta puede
variar desde plantas bajas muy ramificadas hasta plantas altas con pocas ramas
(como puede verse en los datos observados). Esta capacidad de las palmas de
modular su arquitectura puede ser adaptativa si permite que la planta maximice su
adecuacion en condiciones ambientales cambiantes.

La distribucion de frecuencias del nimero de tallos y la altura maxima de los
individuos fue contagiosa, debido al predominio de las categorias mas bajas de
cada variable. Este tipo de distribuciones de “J” invertida han sido reportadas para
otras especies no clonales en la selva de Los Tuxtlas (Martinez-Ramos y Alvarez-
Buylla 1995b) y se ha sugerido que son indicadoras de una regeneracion activa de

la poblacién. Las distribuciones contagiosas de variables de tamafios son poco
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comunes en plantas clonales, donde el establecimiento de semillas es raro (Cook
1979, Eriksson 1989, 1993) y el crecimiento poblacional depende enteramente de
la “propagacion vegetativa” (Cook 1985). Sin embargo esta distribucién también ha
sido reportada en Reinhardtia gracilis var. gracilior (Mendoza y Franco 1998), una
palma clonal, en la selva de Los Tuxtlas.

El incremento en el tamafio total del clon es el resultado del incremento en
el nimero de tallos y en el tamafio de los mismos, al menos hasta que los tallos
comiencen a senecer y morir (de Steven 1986, 1989). El crecimiento clonal
descrito en términos de la relacion entre la altura del tallo principal y el tamafio
total del individuo (i.e., suma de las alturas de todos los tallos) ajusté a un modelo
exponencial. Este incremento acelerado puede ser explicado por el aporte que los
nuevos tallos hacen, en altura, al tamafio total del individuo, y es indicativo de que
las plantas en su mayoria ain no alcanzan una etapa de estabilizacién en su
crecimiento. Ademas de lo anterior, considerando que la distribucion de las
variables de tamario fue contagiosa debido al predominio de las categorias mas
bajas, tanto para los tallos como para los individuos, se puede sugerir que la
poblacién de ramets de B. mexicana se encuentra en una etapa de reclutamiento
activo y de crecimiento acelerado.

El tamafio de los genets y de los ramets afecté positivamente la
probabilidad de reproduccion sexual en B. mexicana. Al igual que en Geonoma
congesta (Chazdon 1992), la altura y nimero de hojas afectaron la probabilidad de
que un tallo fuese reproductivo. Por otro lado, a nivel del individuo la probabilidad
de reproducciéon aumentd con el numero de tallos (i.e., tamafio de la planta). Este
resultado coincide con el encontrado en otras palmas clonales de Los Tuxtlas y de
otras selvas (Panama, Costa Rica, Brasil y Nueva Zelanda), incluyendo
Chamaedorea tepejilote (Oyama 1987, 1990), Reinhardtia gracilis var. gracilior
(Mendoza y Franco 1998), Oenocarpus mapora ssp. mapora (de Steven 1989),
Geonoma congesta (Chazdon 1992), Iriartea deltoidea (Pinard 1993) y
Rhopalostylis sapida (Enright 1985, 1992).

Estos resultados mostraron que el tamafio es una variable muy importante
para definir la condicién reproductiva en las palmas. En las palmas de tallos tnicos
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(con un solo meristemo apical) como Astrocaryum mexicanum la fecundidad esta
relacionada con la altura y/o edad del individuo (tamafio del genet) (Pifiero y
Sarukhan 1982; Sarukhan et al. 1984). Estas plantas usualmente portan un
nimero constante de hojas durante toda su vida adulta, por lo que el nimero de
inflorescencias que pueden producir esta restringida al nimero de meristemos
axilares disponibles (Watkinson y White 1985, Alvarez- Buylla y Martinez-Ramos
1992). En especies con un solo meristemo apical, la reproduccion aumenta
rapidamente al aumentar el tamafio de la corona y luego alcanza un valor
constante, como sucede en Cocus nucifera y Elaeis guineensis (Watkinson y
White 1985); asi como en A. mexicanum y C. tepejilote (Alvarez- Buylla y
Martinez-Ramos 1992). Estas restricciones en el crecimiento impuestas por un
solo meristemo apical son superadas en las palmas con tallos mdltiples. El
aumento en edad y/o tamafio en las palmas con tallos multiples va acompafiado
de la produccién de tallos nuevos; esta condicion aumenta el numero de
meristemos para el crecimiento y la reproduccion y por lo tanto hay un aumento en
la fecundidad (Watkinson y White 1985, Franco y Silvertown 1996).

Los individuos de B. mexicana tuvieron predominantemente una
inflorescencia por individuo, debido a que no todos los tallos de un individuo
produjeron inflorescencias. Asi, la proporcion de tallos reproductivos fue muy baja
(25%) y contrasta con la alta proporcion de individuos reproductivos (60%). Si bien
no todos los ramets de un genet se reproducen, es muy probable que al menos un
ramet de un individuo se reproduzca. Estos resultados también han sido
reportados para Reinhardtia gracilis var. gracilior (Mendoza y Franco 1998),
Geonoma congesta (Chazdon 1992) y Oenocarpus mapora ssp. mapora (de
Steven 1989) y reflejan la dependencia de la condicién reproductiva de un
individuo sobre el tamafio del individuo. La estructura de la poblacién de tallos
dentro de una planta, la disponibilidad de recursos y la competencia entre tallos
podrian explicar el porqué no todos los tallos florecen (Mendoza y Franco 1998).

Se ha propuesto que el crecimiento clonal confiere diferentes ventajas
sobre el crecimiento no clonal. El habito colonial minimiza la competencia por luz a

nivel de las coronas y por recursos a nivel de la raiz entre los tallos (de Steven y
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Putz 1985, Tomlinson 1990). Por otro lado, las especies multitallo tienen
comparativamente tallos mas delgados que las especies con tallos Gnicos dentro
de un mismo género (Chazdon 1991, 1992, Tomlinson 1990). Si bien los ramets
delgados de las especies multitallo son mas susceptibles a la inestabilidad
mecanica, el habito colonial maximiza la vida del individuo, ya que disminuye la
probabilidad de que los procesos destructivos afecten a toda la poblacion de tallos
(de Steven y Putz 1985, de Steven 1986,1989, Tomlinson 1990). Es decir, a pesar
de que algunos tallos de un individuo mueran (debido a procesos destructivos),
este evento no pone en riesgo la vida del genet. Esta caracteristica podria conferir
ventajas a las especies multitallo sobre las especies unitallo en ambientes
fragmentados, donde la probabilidad de ocurrencia de procesos destructivos (i.e.,
caida de arboles) aumenta (Tomlinson 1990). Por otro lado, en comparacién con
las especies con tallo unico, en las especies multitallos los tallos mas delgados
representan un menor requerimiento en la inversion de recursos para el soporte de
la corona (Chazdon 1992).

Finalmente, si bien la propagacion vegetativa raramente ocurre en
condiciones naturales en las palmas (Tomlinson 1990), la clonalidad tiene un
efecto muy fuerte sobre la reproduccion sexual. Se ha sugerido que el crecimiento
en altura y la conformacion de las coronas de los tallos jovenes dependen en gran
parte del suplemento en recursos provistos por los ramets mas viejos y altos y, por
tanto, con mayor capacidad de captar luz. Asi, los ramets jovenes representan una
“fase de desarrollo” caracterizada por un rapido crecimiento en altura y desarrollo
de la corona. Los tallos jovenes dependen del suplemento de fotosintatos
provenientes de los ramets mas viejos por algunos afios y la reproduccion se
retrasa hasta que los ramets sean metabdlicamente autosuficientes y el tamarfo
de la corona se estabilice (Chazdon 1992). Si bien la produccién de un segundo o
inclusive un tercer ramet debe entonces anteceder la reproduccion sexual en el
ramet fundador de un clon, el aumento en el nimero tallos no solo aumentaria la
probabilidad de reproducirse sexualmente (como ya se discutid), sino que también
tiene un fuerte impacto en la estructura de la poblacion y la frecuencia de la

reproduccion sexual mediante el aporte de nuevos consortes a la poblacion. Asi, la
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produccion de ramets en B. mexicana no tendria mucha importancia en términos
de “propagacion vegetativa” per se sino que es parte de un proceso integral de
crecimiento que promueve la adecuacion del genet (Caswell 1985, Cook 1985),
como ha sido reportado en Oenocarpus mapora ssp. mapora (de Steven 1989),
Geonoma congesta (Chazdon 1992), Reinhardtia gracilis var. gracilior (Mendoza y
Franco 1998) e inclusive ha sido sugerido en otras especies del género Bactris (B.

bifida, B. monticola y B. gasipaes; Listabarth 1996).

58



Caracterizacion de la biologia reproductiva de B. mexicana

En las palmas, la unidad funcional durante la polinizacién es la inflorescencia, mas
que las flores individuales. Las inflorescencias de B. mexicana son pleonanticas ya
que las ramas reproductivas aparecen en las axilas de las hojas y su produccién
es continua durante el crecimiento de la palma (Tomlinson 1990). El orden de
maduracion de las inflorescencias es acropeto, es decir los ejes mas jovenes aun
en floracion estan por arriba de los mas viejos ya en fructificacion (Tomlinson
1990).

En Centro y Sudamérica se ha estudiado la polinizacién en diferentes
especies del género Bactris incluyendo B. gasipaes Kunth (Barbosa-Rodrigues
1903, Rodrigues-Lima 1955, Mora-Urpi y Solis 1980, Beach 1984, Listabarth 1992,
1996); Bactris caryotaefolia, B. conciuna y B. setosa (Barbosa-Rodrigues 1903)
Bactris guineensis (L.) H. E. More y B. major Jacq. (Essig 1971); B. hondurensis
Standl. (como B. wendlandiana Burret) y B. longiseta H. Wend|. Ex Burret (Bullock
1981); B. coloradonis L. H. Bailey (como B. porschiana Burret)(Beach 1984); B.
glaucescens Drude (como B. dibentula Spruce) (Moraes y Sarmiento 1992); dos
especies no identificadas (Listabarth 1992); B. bifida Mart. y B. maraja Mart. (como
B. monticola Barb. Rodr.) (Listabarth 1996); B. acanthocarpoides Barb. Rodr., B.
maraja, B. hirta Mart., y B. simplicifrons Mart. (Kichmeister et al. 1998); B. hirta
var. hirta, B. simplicifrons y B. maraja var. maraja (Listabarth 1999).
Recientemente, Henderson et al. (2000) realizaron un estudio sobre la polinizacion
en 10 especies simpatricas del género.

Todas las especies tienen un sindrome de polinizacién muy similar (ver
Apendice IV). Las inflorescencias y las flores se desarrollan rapidamente; la
antesis es nocturna y generalmente dura 24 horas. Las inflorescencias protoginas
muestran una elevacién en su temperatura y emiten un olor caracteristico durante
la antesis. Las flores femeninas son receptivas a partir de la apertura de la bractea
y las masculinas estan en antesis aproximadamente 24 horas después, momento
en el cual liberan el polen y luego caen de la inflorescencia.

Si bien la diversidad de insectos en las inflorescencias de B. mexicana es

alta, las especies que mas contribuyeron a la abundancia fueron Phyllotrox sp.
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(Curculionidae) y Aleocharinae sp. (Staphylinidae). Phyllotrox sp. aport6 mas del
50% de la abundancia total en inflorescencias en fase femenina y masculina.
Estos pequefios insectos son muy abundantes en ambas fases sexuales de la
inflorescencia. Los curculidnidos presentan numerosos tricomas que permiten que
el polen se adhiera a su cuerpo; de hecho se ha reportado que pueden transportar
hasta 241 granos de polen en su cuerpo (Burquez et al. 1987).

Una vez en las inflorescencias, los curculidénidos caminan a lo largo de las
raquilas y, en la fase femenina principalmente, ocupan las inflorescencias como
sitio de apareamiento. Al igual que para otras especies del género (ver Apéndice
IV), el polinizador principal de B. mexicana es Phyllotrox sp. Inclusive, algunos
estudios han mostrado que el ciclo de vida de estos insectos esta intimamente
relacionado con la palma, ya que se ha observado a los escarabajos hembra
ovipositar en las flores masculinas de distintas especies de Bactris, donde las
larvas se desarrollan (Listabarth 1996). En un amplio rango de la distribucion del
género Bactris (desde Brasil hasta México) la polinizacion es efectuada por al
menos el mismo grupo de insectos (ver Apéndice V).

La gran similitud en la proporcidon de frutos cuajados obtenidos en el
tratamiento de polinizacion cruzada y el grupo control puede indicar que no hay
limitacién de polen por polinizadores (ya sea porque hay suficientes polinizadores
0 porque aunque haya pocos estos son muy eficientes). Si bien los curculiénidos
cargan un numero considerable de polen en sus cuerpos, su capacidad como
polinizadores es maximizada por su abundancia.

Caracteristicas tales como: termogénesis, inflorescencias de color crema,
antesis protogina, emision de aroma y antesis nocturna de las flores masculinas
corresponden a un sindrome de polinizacion cantaridéfilo (Prance y Arias 1975,
Gottsberger 1977, Pellmyr y Thien 1986, Irvine y Armstrong 1990, Schatz 1990,
Henderson 1986). Si bien Bactris muestra las mismas caracteristicas basicas que
otras especies cantaridofilas de las selvas tropicales (revisado por Schatz 1990)
se encuentra entre una de las mas sofisticadas (Listabarth 1992, 1996).

Dada la ausencia de néctar como recompensa floral para los polinizadores,

Essig (1971) propuso un mecanismo general donde las flores masculinas
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aseguran la atraccion y el movimiento activo de polinizadores entre plantas
mediante i) la emision de aroma, ii) oferta de alimento (pétalos y polen) vy iii) caida
de las flores.

Durante la fase femenina, glandulas ubicadas en la parte basal de las flores
masculinas (aun cerradas) emiten un aroma que atrae a los insectos (Essig 1971,
Mora-Urpi y Solis 1980, Beach 1984). Si bien el aumento en la temperatura se ha
sugerido como mecanismo para la expansion de gases e induccion de la apertura
de la bractea (Mora-Urpi y Solis 1980), también se ha propuesto como mecanismo
para volatilizar los compuestos aromaticos (Beach 1984).

Una vez en las inflorescencias en fase femenina, los insectos comienzan
por consumir los tejidos basales de las flores masculinas aln cerradas y
eventualmente el polen (Essig 1971, Henderson et al. 2000). Sin embargo, esta
Gltima observacion es motivo de controversia. Con base en los estudios de Uhl y
Moore (1973, 1977) se ha discutido (Essig 1971, Beach 1984) que los insectos no
llegan a consumir el polen. Uhl y Moore (1973, 1977) encontraron que la
vascularizacion de las flores masculinas y femeninas es marcadamente diméfica.
Los sépalos y pétalos de las flores femeninas tienen una alta cantidad de fibras. Si
bien los autores han observado pequefas lesiones en las flores femeninas han
sugerido que la fibrosidad del tubo del perianto y el pistilo restringe el dafo sélo a
la parte exterior. Ademas, el canal pistilar contiene taninos que tal vez sirven para
evitar el dafio en esta region critica durante la fecundacion.

En contraste con las flores femeninas los sépalos de las flores masculinas
tienen pocas fibras y son relativamente carnosos. Los pétalos son gruesos y
tienen una capa de fibras y rafidos localizados en la parte interna de los pétalos.
La baja cantidad de fibras en las flores masculinas esta relacionada con el
comportamiento alimenticio de los polinizadores. Los sépalos y la parte externa de
los pétalos funcionan como atrayente y alimento para los polinizadores mientras
que la parte interna de los pétalos protege el polen durante la etapa de
receptividad de los estigmas de las flores femeninas.

Una vez concluida la fase femenina, los insectos permanecen inactivos

entre las raquilas. Al comienzo de la antesis masculina los insectos vuelven a

61



estar activos incrementando sus desplazamientos dentro de la inflorescencia. Este
comportamiento favorece que numerosos granos de polen queden adheridos a su
cuerpo. Conforme la antesis masculina avanza, las flores masculinas comienzan a
caer, esto aunado al aroma que despiden las inflorescencias vecinas en fase
femenina promueve la migracion de los insectos y el transporte activo de polen
(Essig 1971).

Otros autores proponen que es la inflorescencia per se (incluida la bractea)
la que atrae a los curculiénidos debido a que les provee un ambiente propicio y
seguro para su reproduccion (Beach 1984, Listabarth 1996, Henderson et al.
2000). Inclusive se considera que el aumento de la temperatura es un factor
importante para la alimentacion y desarrollo de las larvas (Listabarth 1996).

Finalmente Moraes y Sarmiento (1992) sugiere que el aroma es uno de los
elementos claves para la atraccion de los polinizadores. Esta sefial quimica puede
considerarse como un factor determinante para la alimentacién, copula u
oviposicion de los insectos (Wililams 1983). La oferta de alimento (sépalos,
pétalos, polen) o de un sitio para la reproduccion deben ser considerados
mecanismos indirectos de atraccion (Moraes y Sarmiento 1992). Sin embargo, a
pesar de que se ha concluido repetidamente que la relacion planta-polinizador en
Bactris es altamente especializada [incluso se ha sugerido como una relacién
coevolutiva (Mora-Urpi y Solis 1980)], no existe hasta la fecha ningin estudio que
determine cuantitativamente cual es el atrayente principal para los polinizadores.

Al igual que en la mayoria de las especies de Bactris (ver Apéndice 1V), los
individuos de B. mexicana florecen aproximadamente a finales del mes de abril.
Sin embargo, contrario a lo que sucede en las distintas localidades donde se han
estudiado dichas especies, este mes corresponde, en la zona de Los Tuxtlas, a la
época de secas (Ibarra-Manriquez 1992). Esto podria favorecer la polinizaciéon en
la selva de Los Tuxtlas debido a que en este periodo la disminucién en la
humedad del aire evitaria el aglutinamiento de polen (Mora-Urpi y Solis 1980)
haciendo mas eficiente la polinizacién.

El sistema sexual de B. mexicana es monoico. Las plantas cuentan con tres

mecanismos funcionales que evitan la autofecundacion y promueven el
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entrecruzamiento. Primero, la separacion temporal de las fases sexuales impide la
autopolinizacién. Si bien las flores femeninas permanecen receptivas hasta por 13
horas, el periodo de receptividad no coincide con el de apertura de las flores
masculinas (24 h después) en una misma inflorescencia. Segundo, el sistema de
autoincompatibilidad evita la producciéon de frutos con polen del mismo individuo,
como mostraron los resultados de los tratamientos de autopolinizacién. Tercero, la
presencia de inflorescencias en fases sexuales diferentes en un individuo a un
mismo tiempo es muy baja (obs. pers.) lo cual garantiza que el intercambio de

polen sea entre individuos diferentes.
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Efectos de la fragmentacion sobre
la interaccioén planta-polinizador de B. mexicana

La fragmentacion del habitat no afectdé la proporcion de individuos o tallos
reproductivos en los fragmentos. Este resultado difiere del obtenido por de Steven
(1989) en parcelas de distinto tamafio en tres sitios diferentes (selva madura,
vegetacion secundaria y selva perturbada). La proporcion de individuos
reproductivos de Oenocarpus mapora fue mayor en la selva perturbada que en la
selva madura en Costa Rica. Este resultado es esperable ya que O. mapora es
una especie oportunista que se beneficia de los claros (de Steven 1989).

El tamafio del fragmento afectd solamente la diversidad de la comunidad de
insectos y este efecto fue diferente en las fases sexuales de la inflorescencia. Por
otro lado, los patrones de abundancia y equitatividad encontradas en la comunidad
de insectos solo son explicados por la fase sexual de la inflorescencia. En la fase
femenina la abundancia de insectos es mayor que en la fase masculina, mientras
que la diversidad y la equitatividad muestran un patrén inverso entre fases
sexuales. El efecto de la fase sexual sobre la comunidad de insectos es el reflejo
de la respuesta de los insectos visitantes al mecanismo de atraccion de las flores
masculinas (Essig 1971).

Las especies mas abundantes fueron Phyllotrox sp. y Aleocharinae sp. Sin
embargo, el aporte a la abundancia de estas especies difiere entre fases. La
especie del género Phyllotrox represento el 87 y 54% de la abundancia en las
inflorescencias en fase femenina y masculina respectivamente; y la especie del
genero Aleocharinae el 9 y el 28% respectivamente. Durante la fase femenina los
curculionidos responden al aroma emitido por las flores masculinas a las cuales
llegan para alimentarse y reproducirse. La ausencia de recompensa como néctar o
polen previene la llegada de cualquier otro tipo de insecto, por lo que los
curculiénidos dominan la comunidad y la hacen menos equitativa. Durante la fase
masculina el polen es abundante y de facil acceso. Sin embargo, las flores
masculinas representan un recurso efimero debido a que 30 min.

(aproximadamente) a partir de la antesis éstas comienzan a caer. La oferta
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transitoria del recurso evita que los insectos permanezcan mucho tiempo en una
inflorescencia. Esto podria mantener una alta tasa de recambio de insectos que
evitaria que una especie domine la comunidad y podria promover el transporte
activo del polen.

La abundancia de los insectos visitantes y polinizadores no fue afectada por
el tamafio del fragmento. Los estudios de las respuesta de las especies de
insectos a la fragmentacion del habitat indican que existe una respuesta diferencial
entre especies, la cual depende en gran parte de los habitos alimenticios, de los
requerimientos de habitat y de la conectividad de los fragmentos (Didham et al.
1996, Davies y Margules 1998, Didham et al. 1998, Zabel y Tscharntke 1998,
Bromham et al. 1999, Golden y Crist 1999, Steffan-Dewenter y Tscharntke 2000,
Trumbo y Bloch 2000, Niemela 2001).

La capacidad de crecimiento de las poblaciones de polinizadores
determinada por su tamafio pequefio y corto ciclo de vida podrian contrarrestar los
efectos negativos de la fragmentacion sobre la abundancia de los polinizadores de
B. mexicana. Por lo anterior, adn los fragmentos mas pequefios constituyen un
habitat de tamarfio suficiente para mantener comunidades viables de éstos
insectos. Las predicciones sobre el efecto del tamafio de los insectos sobre sus
capacidades de vuelo no son del todo contundentes (Nason y Hamrick 1997). Asi,
independientemente del tamafio pequefio del polinizador de B. mexicana, su
capacidad de vuelo podria incrementar su habilidad para colonizar nuevos habitats
y mantener poblaciones viables en los fragmentos.

Por otro lado, el polinizador de B. mexicana (Phyllotrox sp.) forma parte de
la comunidad de insectos visitantes de Astrocaryum mexicanum. Como ya se ha
mencionado, A. mexicanum es una palma muy abundante en la selva de Los
Tuxtlas. Probablemente, A. mexicanum constituye una fuente de recursos alterna.
Asi, la abundancia de Phyillotrox, puede ser mantenida por mayor tiempo dada la
alta disponibilidad de recursos.

La diversidad de visitantes florales fue menor en los fragmentos de tamario
intermedio en relaciéon con los fragmentos grandes y pequefios. Los altos valores

de similitud (C'A= 0.9) para la comunidad de insectos colectados en
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inflorescencias en fase femenina, indican un alto grado de sobrelapamiento de las
especies entre fragmentos, a diferencia del valor obtenido para la fase masculina
(0.63). El grado de diferencia (Diversidad B) en la composicion de especies en la
fase femenina y masculina es de 0.1 y 0.37 respectivamente, lo cual indica que la
variacion en la diversidad entre fragmentos es mayor en la fase masculina. Los
indices de similitud en la fase masculina entre pares de fragmentos variaron entre
0.99 y 0.59. Los valores mas bajos correspondieron a las comparaciones entre los
fragmentos de areas mas contrastantes (i.e., chicos vs. grandes). La alteracién en
la diversidad de insectos en los fragmentos pequefios, podria deberse a la
invasion de especies de zonas abiertas a la comunidad lo cual tendria como
resultado el “incremento” en el nimero de especies en estos fragmentos (Niemela
2001) lo cual no necesariamente beneficiaria a las plantas. Las especies
inmigrantes pueden ser polinizadores poco eficientes si consideramos que las
especies que son polinizadores de B. mexicana responden a estimulos
especificos, que no necesariamente atraerian a los nuevos visitantes.

Contrario a la mayoria de los estudios (Jennersten 1988, Lamont et al.
1993, Steffan-Dewenter y Tscharntke 1999, Gigord et al. 1999, Cunningham
2000), el éxito reproductivo de B. mexicana no fue afectado por el tamafio del
fragmento. Este resultado es esperable ya que en los fragmentos no hubo
limitacion en la cantidad de polen depositado en los estigmas. La ausencia de una
relacion entre la abundancia promedio de polinizadores y el éxito reproductivo
sugiere que aun las abundancias mas bajas encontradas en una inflorescencia
fueron suficientes para fertilizar las flores.

La calidad de los frutos (i.e., grado de madurez e intensidad de dafio por
roedores) y semillas (i.e., peso y viabilidad) producidos en los fragmentos no fue
afectada por la fragmentacion. Por otro lado, no encontré evidencias de un
compromiso entre el nimero y el tamafio de los frutos producidos. Sin embargo,
este resultado puede ser explicado porque en las palmas monoicas existe poca
variaciéon en el tamafo y numero de frutos, lo cual a su vez esta determinado por
el tamafio y el nimero de las flores femeninas (Tomlinson 1990). Se sugiere que

la ausencia de compromiso tamafio-nimero de flores femeninas (y por lo tanto de
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tamafio-nimero de frutos) se deberia a la competencia dentro de la inflorescencia
entre las flores masculinas y femeninas en respuesta a factores extrinsecos a la
planta (Tomlinson 1990).

Las inflorescencias de B. mexicana producen 85 frutos. Este valor es mayor
al reportado en otras palmas de la selva de Los Tuxtlas, por ejemplo Astrocaryum
mexicanum produce en promedio 28 frutos por infrutescencia (Pifiero y Sarukhan
1982), Chamaedorea tepejilote 46 frutos por individuo (Oyama 1987, 1990) y
Reinhardtia gracilis 9 frutos por individuo (Mendoza y Franco 1998). A pesar de
que B. mexicana tiene una mayor produccion de frutos, es menos abundante que
A. mexicanum. Estos datos sugieren que en B. mexicana la proporcion de frutos
que se establecen es menor que en A. mexicanum. La depredacioén de frutos y
semillas por roedores y larvas fue muy baja lo que indicaria que ésta interaccion
no es critica para el establecimiento de las semillas. Otros factores como
mecanismos de dispersion y germinacion podrian limitar el reclutamiento de

semillas.
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CONCLUSIONES

Los resultados obtenidos en este estudio contrastan con otros estudios que
encontraron una respuesta negativa de la abundancia de insectos y el éxito
reproductivo de las plantas ante la fragmentacion del habitat (Jennersten 1988,
Lamont et al. 1993, Steffan-Dewenter y Tscharntke 1999, Gigord et al. 1999,
Cunningham 2000). El contraste es mayor con el trabajo de Warburton et al.
(2000) donde el éxito reproductivo de Santalum lanceolatum, un arbusto clonal, es
afectado negativamente por la fragmentacion. Sin embargo, los resultados de este
estudio coinciden con literatura reciente en la que no se ha encontrado una
disminucion en el éxito reproductivo de las plantas presentes en fragmentos
(Costin et al. 2001, Murren 2002).

El habito clonal y el tipo de polinizador de B. mexicana podrian compensar
la posible falla en la reproduccién sexual. El aumento en el tamafio tiene un fuerte
efecto positivo sobre la probabilidad de reproduccién tanto a nivel de individuos y
tallos. Por otro lado, caracteristicas como el tamafio, el ciclo de vida y las
capacidades de vuelo de los polinizadores podrian contrarrestar los efectos
negativos de la fragmentacion sobre la abundancia de los polinizadores. El estudio
cuantitativo de estas caracteristicas, asi como del mecanismo de atraccion de
polinizadores merece atencion.

Asi, los resultados de este estudio muestran que el impacto de la
fragmentacion sobre la abundancia y diversidad de insectos visitantes y/o
polinizadores es mas complejo que lo que se podria esperar simplemente con
base en el tamafio del fragmento. Diferentes facetas de la diversidad de insectos
responden de manera diferente y, ademas, factores intrinsecos a las plantas de
estudio, tales como la fase reproductiva, el crecimiento y el fenoestado de los
mismos constituyen una fuente de variacién importante a considerar en estudios
de fragmentacién y su impacto sobre insectos e interacciones bioticas. Claramente
ésta es un area promisoria de estudio para entender mejor las consecuencias del

impacto antropogénico sobre las selvas tropicales.
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Por otro lado, aun cuando la produccion de frutos no haya sido afectada por
el tamano del fragmento ni por la abundancia de polinizadores, la ausencia de
evidencia que demuestre las capacidades de vuelo de los polinizadores, nos
impide descartar que el movimiento de polen conducente a la produccién de frutos
ocurra solamente entre un numero reducido de individuos de cada fragmento. Lo
anterior podria limitar el entrecruzamiento y afectar, en ultima instancia, la
variabilidad genética de las poblaciones de B. mexicana. Sin embargo, las
respuestas de la variabilidad genética de las poblaciones a la fragmentacion son
variadas (Young et al. 1996) por lo que esta hipotesis aguarda un estudio
especifico para ser verificada.

El papel de las poblaciones presentes en fragmentos es critico para el
mantenimiento de la diversidad genética de las especies (Young et al. 1996).
Inclusive en plantas clonales, la adecuada representacion de la diversidad
genética solo puede lograrse mediante la conservacion de poblaciones
genéticamente diferentes (Peakall y Sydes 1996). En este aspecto, también
resultan necesarios estudios que evallen el papel de la dispersion de frutos en el
reclutamiento y mantenimiento de las poblaciones de especies clonales.

En ausencia de mas estudios no es posible concluir inequivocamente que la

fragmentacion no tiene un impacto negativo sobre esta interaccion biotica.
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APENDICE
I. Calculo de indices de diversidad, equitatividad y similitud

indice de diversidad de Shannon (Begon et al. 1990),
H =) P-logP
donde:

P;= proporcién de individuos o biomasa con la que la iésima
especie contribuye al total de la muestra

Indice de equitatividad (Begon et al. 1990),

P -logP,
J: H =Z‘ ogt
H,. InS

donde

H = indice de diversidad de Shannon
S = numero total de especies en la comunidad

Indice de Similitud de Morisita (1959, 1971) para la comparacion de dos sitios (Kikkawa
1986)

2y n1-n2
CA=
(A1+A2)NIN2

donde,
Z”f (”i - 1)
o i M
N(N-1)
n; = valor de importancia de la especie n;
N = valor de importancia total
1y 2 se refiere a los sitios
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Existe una correccién a lambda, C'A, que permite la comparacién entre varios sitios

Ci:[lfgas)(l;zﬂ

donde,

B ZN;‘(N;' _1)
7(T-1)

2. 2.7 =)
= S R(R 1)

El calculo de &s y 3z se obtiene a partir de una matriz de especies/fragmento (con
las especies como fila y el fragmento en columna) lo cual permite hacer las sumatorias

por fila (Ri) y por columna (Nj) y el gran total (T).
Si bien con el valor de C'A se obtiene el valor de similitud entre los seis

fragmentos, el calculo de CA para pares de sitios, permite distinguir que pares de

fragmentos son mas similares que otros.
Aun mas, con el valor de C'A se puede estimar la Diversidad B mediante el

siguiente calculo
Diversidad 3 = 1 - C'A.
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APENDICE
Il. Procedimiento de Jackniffe para realizar una estimacion de la riqueza maxima
de insectos en los fragmentos (Manly 1997)

La riqueza de especies de insectos puede ser estimada mediante el nimero de especies
registradas en una o mas muestras provenientes de la comunidad en cuestion; sin
embargo, este estimado representa una subestimacion ya que no podemos esperar
colectar todas las especies posibles. Se han propuesto una gran variedad de metodos
para estimar el nUmero de especies presentes pero no registradas. Burnham y Overton
(1978, 1979) sugieren usar el método de Jackniffe para contestar esta pregunta
empleando el estimador obtenido con el Jackniffe de primer orden. Este estimador puede
ser obtenido mediante la ecuacion general del Jackniffe,

£ =3 Evin
o mediante la ecuacion especifica, a

§* =S+ {(n-1) /n}f,
Para el primer caso, el estimador de la muestra completa es el nimero de diferentes
especies colectadas en los cuadrantes, y el iésimo estimador parcial es el numero de
diferentes especies colectadas cuando el cuadrante iésimo es ignorado. Los n pseudo-
valores son calculados empleando la ecuacion

Ej* = nE —(n -1)%.;
y el estimador del jackniffe es la media de estos pseudo-valores. El error estandar de la
media puede ser calculado de manera usual asumiendo que los pseudo-valores se
comportan como estimadores independientes de la riqueza de especies.
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APENDICE
lil. Lista de insectos colectados

Curculionidae
Curculioninae

Derelomini
Phyllotrox; Phyilotrox sp.
Derelomini
Brentidae
Apioninae

Apionini; Apion sp.
Staphylinidae
Tachyporinae
Coproporus sp.
Aleocharinae
Paederinae
Oxytelinae
Anotylus sp.
Melolonthidae
Dynastinae
Cyclocephalini
Cyclocephala fasciolata
Nitidulidae
Calopterus aberrans
Mystrops sp
Mystrops mexicanus
Eumystrops centralis
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5 APENDICE

IV. Polinizacién en Bactris

Bactris, Henderson et al. 2000.

presenta 9 raquilas

Especie Caracteristicas | Periodo de Inflorescencia Fase femenina Fase masculina Insectos
floracién
B. acanthocarpa | Solitaria, tallo Principios | Cubierta por una 16-18:00h° Apertura de |a bractea y | Las flores masculinas abren | 23 sp diferentes de 9 familias.
var. exscapa corto y de la época | bractea espinosa de | antesis de las flores pistiladas, principalmente por la noche | Phyllotrox spp* y Colopterus
subterraneo de de lluvias 22-32 cm con aumento de temperatura, leve del 2° dia y es hasta la spp.°, Pharaxonontha sp.,
30cm altura 25 raquilas emision de olor. Los estigmas mafiana del tercer dia que las | estafilindos. hormigas, abejas y
permanecen turgentes hasta por 24 | flores comienzan a caer dipteros
h.
B. acanthocarpa | Solitaria, tallo Mitad de la | Interfoliar cubierta por | 16:30-50: Apertura de la bracteay | 16:30-50 2° dia Apertura de 14 sp diferentes 6 familias:
var. intermedia subterraneo y época de una bractea antesis de las flores pistiladas, las flores masculinas; la Phyllotrox spp.*, Colopterus
corto lluvias espinosa, mide aumento de temperatura, leve calda de las flores spp.®, Pharaxonontha sp.,
6.4 cm. y liene emision de olor masculinas es casi inmediata. | estafilindos, hormigas, abejas y
16 raquilas dipteros
B. acanthocarpa | Solitaria. tallo Mediados a | Cubierta por una 17-18:00 Apertura de la bractea y 16:35-17:25 2° dia Incio de la | 11 sp diferentes 4 familias
var. trailiana subterraneo y finales de | bractea espinosa, antesis de las flores pistiladas, antesis de las flores Phyiliotrox spp.*, Colopterus
corto la época de | mide 9.9 cm y tiene aumento de temperatura, fuerte a masculinas 18:00h antesis spp.*, Pharaxonontha sp.,
liuvias 23 raquilas leve emision de olor completa; las flores estafilindos. hormigas, abejas y
comienzan a caer dipteros
B. gastoniana Solitaria, tallo Mediados Cubiertas por una 18:20: Apertura de |la bractea, 2:00h 3er dia. Antesis de las | 10 sp 5 familias
subterraneo y de la época | bractea espinosa, aumento de temperatura, las flores | flores masculinas. Phyillotrox spp.*, Colopterus
corto de 60cm de | de lluvias presenta pistiladas estan en antesis Persistentes spp.*, Pharaxonontha sp.,
altura 1 sola raquila (inmediata) y permanecen asi por estafilindos, hormigas, abejas y
las siguientes 32 hs dipteros
B. hirta var. Forma grupos de | Principios | Cubierta por una 17:15: Apertura de la bractea y 17:15h 2° dia Antesis 13 sp 6 familias Phyllotrox spp.”,
spruceana tallos (raramente | de la época | bractea espinosa, antesis de las flores pistiladas, masculina. La caida de las Colopterus spp.*, Pharaxonontha
solitaria) de hasta | de lluvias mide 5.6 cm y tiene | aumento de temperatura, emisién | fiores es casi inmediata, pero | sp., Cyclocephala sp., y
2 m de altura 1-3 raquilas de olor. algunas persisten Odontoderes spinicollis,
estafilindos, hormigas, abejas
dipteros y homopteros
B. killipii Solitaria; pero Principios Cubierta por una 17-18:00h Apertura de la bractea. 17:20-17:55h 2° dia las 11 sp 5 familias Phyllotrox spp.*.
raramente forma | de la época | bractea no espinosa, | emision de un fuerte olor a almizcle | flores masculinas estan en Colopterus spp.*, Pharaxonontha
grupos de tallos, | de lluvias mide 6.4 cm de largo | y aumento de temperatura, Las antesis, una hora después sp., estafilindos, hormigas,
mide hasta 60 cm y presenta una sola flores pistiladas estan en antesis comienzan a caer abejas y dipteros
de alto raguila (inmediata) los estigmas son
turgentes
B. maraja var. Forma grupos de | Epoca de Cubierta por una 16 sp 8 familias Phyllotrox spp®,
trichospatha tallos de hasta 5 | lluvias bractea espinosa, Colopterus spp.", Pharaxonontha
m de alto (Dic.) mide 17.3 cm y sp., estafilindos, hormigas,

abejas, dipteros y homopteros




SL

Continua. ...

Especie Caracteristicas | Perlodo de Inflorescencia Fase femenina Fase masculina Insectos
floracién
B. oligocarpa Talla pequefia; Cubierta por una 5:10h Apertura de la bractea y 5:20h 2° dia Antesis de las 3 sp 3 familias Phyillotrox spp ™ y
los tallos miden bractea espinosa y antesis de las flores femeninas; fiores estaminadas; las flores | Colopterus spp.*
hasta 1.5m presenta una sola aumento de temperatura son persistentes
raguila
B. simplicifrons | Solitaria 0 en Mediados Cubierta por una 16:55h Apertura de la bractea y 16:20h 2° dia Antesis de las | 6 sp 3 familias Phyllotrox spp y
grupos, los tallos | de la época | bractea no espinosa, | antesis de las flores femeninas, flores masculinas Colopterus spp.
miden 1.5m de lluvias presanta una sola aumento de temperatura
raguila
B. tomentosa Forma grupos Principios | Cubierta por una 17:00-17 40h Apertura de la 16:30-17:40h 2° dia Antesis 15 sp 8 familias Phyllotrox spp y
con tallos de de la époda | bractea no espinosa, | bractea y antesis de las flores de las flores masculinas, las | Colopterus spp., Pharaxonontha
hasta 2 m de de lluvias mide 5.4cm de largo | femeninas No hay produccion de | cuales comienzan a caer casi | sp., estafilindos, hormigas,
altura y presenta una sola | aroma o si la hay, este s muy leve | inmediatamente abejas, dipteros y homopteros

raquila

* polinizador
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APENDICE

IV. Polinizacion en Bactris
Bactris, distintos autores

Especie Caracteristicas | Periodo de | Inflorescencia Fase femenina Fase masculina Insectos Observaciones Autor
floracién
B. caryotaefolia 545-8 45 apertura de la Muy variable 9.45 Abejas y dipteros | 2 inflorescencias
bractea (mismo dia)- 6:00 en fase femenina | desarrolladas a
6:45-16:45 apertura flores | (dia siguiente) y masculina. La un mismo tiempo
femeninas, produccion de | antesis masculina, polnizacién se en dos estipetes | Barbosa-
néctar, aumento de la liberacion de polen lleva a cabo por | diferentes. Jardin | Rodrigues
temperatura viento y abejas Botdnico Rio de | 1903 en
Janeiro Mora-Urpi y
B. conciuna Solis 1980
Dan lugar a los mismos fenomenos que de B. caryotaefolia
B. setosa
Dan lugar a los mismos fenémenos que de B. caryotaefolia
B. guineensis Cespitosa con Julio- T especies de Observaciones
tallos espinosos | agosto insectos fueron durante Julio 12-
de hasta 4m Cubierta por 16:30-17:30h: Apertura de | 16:15-16:30h (2° dia) | colectadas en las | 13 en una
una bractea la bractea. Las flores Antesis masculina, dos poblaciones : | poblacion en
espinosa femeninas estan en antesis | emisién de olor abejas trigonas (3 | Costa Rica Esig1971
B. major Colonial con entre las 18:30-19.00h. Los | Minutos después las | sp), drosdfila (1 Observaciones
tallos espinosos estigmas estan turgentes. flores masculinas sp), nitidulidos® (1 | durante Agosto
de hasta Bm No hay produccion de caen sp)y 11-12 en una
néctar curculionidos® (2 | poblacién en
sp) Costa Rica
B. wendlandiana Escarabajos: Bullock 1980
Cyclocephala Observacion
Ene, Mar, Antesis por la tarde stictica, C. incidental durante
Estatura muy Ago 17-15-18:00 amazona, C. Dec 1978-Sep
baja brittoni y 1979
Mimeoma acuta
B. longiseta Feb, Jun? Mimeoma acuta
B. poschiana Forma grupos Ago-Sept Cubiaerta por 16:00-17-30 apertura de la | 16:30-17:00 (2° dia) Phyliotrox Periodo de Beach 1984
con tallos de una bractea bréctea; estigmas turgentes | Apertura de las flores | megalops®, estudio 78-80,
hasta 10m de espinosa, mide |y de color crema. En la masculinas. Al cabo | Grasidius 14
alto. 25cm de largo | mafiana del 2° dia se de una hora las flores | fongimanus, inflorescencias
y presenta 42- | tornan cafés. No hay comienzan a caer Cyclocephala observadas.
82 raquilas produccion de néctar. amazona, Estacién La

Produccion de ofor y
aumento de la temperatura
tiempo después de la
apertura de la bractea

Mimeoma acula y
abejas trigonas

Selva, Costa Rica
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Continua...

Especle Caracteristicas | Periodo de | Inflorescencia Fase femenina Fase masculina Insactos Observaciones Autor
floracién
B. bidetula Colonial de hasta | Epoca de 5:30-6:30 apertura de la 17:00-18:20h (2° dia) | Phyffotrox* (2 sp), | Sep-Nov 1989- Moraes y
50 tallos de hasta | lluvias bractea, emision de un leve | Antesis masculina; Phitotribus sp, y 3 | Ene-May 1990 Sarmiento
4 m de altura aroma, aumento en la horas después las especies no Bolivia. 1992
temperatura flores masculinas identificadas de
caen curculionidos
B.sp1 Forma grupos de | Abr-May y | Intrafoliar
hasta 4 tallos Oct-Nov Phyllotrox* (2 sp)
espinosos de Los frutos 17:45-18:15: Apertura de la | 16:30(2° dia) Antesis | y Mystrops sp.
hasta 3 m de maduran bractea y antesis femenina | masculina, emision Periodo. Oct Listabarth
altura an 6 meses . aumento de la de olor y aumento de 198B8-Ene 1990. 1992
B.sp2 Forma grupos de | Oct-Nov Intrafoliar temperatura y emision de temperatura Amazonia
hasta 4 tallos Los frutos olor Phyllotrox* sp1, | Peruana
espinosos de madura en Mystrops sp1 y
hasta 6 m de Abr, Mar, y Cyclocephala sp
altura May
B. bifida Cespitosa con 2- | Dos Intrafoliar 15:45-16:30° Aumento de 13:30-14:25 (2° dia): | 11 especies en Observaciones:
3 tallos de hasta | periodos cubierta por temperatura, emisién de Antesis masculina, total: Phyllotrox* | Octubre 1988-
2 m de altura Abr-May y | una bractea olor, estigmas hialinos y aumento de sply2 Epurea" | Enero 1990; 18
Oct-Nov. espinosa turgentes hasta 8-12 hrs temperatura y sp1., Mystrops inlorescencias
Los frutos amision de c'ar sp. estafilinidos | Amazonia
maduran (?sp), Megalopta | Peruana
an 6 meses sp, abejas
trigonas y
dipteros
B monticola Forma grupos de | Oct-Nov, Intrafoliar 18:00-18:30: Aumento de 16:45-17:00 (2° dia): | 11 especies en Observaciones: Listabarth
hasta 6 tallos de | Frutos: Abr- | cubierta por temperatura, emision de Antesis masculina total: Phyillotrox* | Octubre 1988- 1996
5 m de alto. May una bractea olor, estigmas hialinos y progresiva a partir del | sp2., Epurea* Enero 1990, 5
espinosa turgentes hasta 12 hrs apice hacia la base spi., estafilinidos | inlorescencias.
de las raquilas, (2sp), Megalopta | Amazonia
aumento de sp, abejas Peruana
temperatura y trigonas y
emision de olor dipteros
B. macroacanthos | Froma grupos de Intrafoliar
4 tallos de 2-4 m cubierta por Observaciones: Octubre 1988-Enero 1990
de altura una bréctea MNo se observaron individuos en floracién
espinosa. Amazonia Peruana

* polinizador
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APENDICE

IV. Polinizacién en Bactris

Bactris gasipaes; distintos autores

Especie Caracteristicas | Periodo de | Inflorescencia Fase femenina Fase masculina Insectos Observaciones Autor
floracién
B. gasipaes 6:00 apertura de la bractea 18:00 apertura flores | Abejas en la fase | 2 inflorescencias | Barbosa-
Qlor fuerte y agradable masculinas masculina producidas con Rodrigues
Produccion de nectar por el un afio de 1903 en
estigma Aumento de diferencia. Jardin | Mora-Urpi y
temperatura Boténico Rio de Solis 1980
Janeiro
B. gasipaes Aumento de la temperatura 17:00 (2° dia) Polinizacién por | Belém (Brasil) Rodrigues-
previo a la apertura de la apertura flores insectos ( Tngona Lima 1955 en
bractea 16-18.00 apertura de la | masculinas ruficos o Mora-Urpi y
bréctea. Estigmas turgentes y coledpteros) o Solis 1980
fértiles. por viento
B. gasipaes Forma grupos de | Nov- Dic Cubierta por 17-18:00 apertura de la 17-18.00 (2° dia) Derelomus Dos periodos de | Mora-Urpl y
6-12 tallos que una bractea bractea. Las flores femeninas | apertura flores palmarum®. floracion 76-77 y | Solis 1980
pueden aicanzar espinosa, con son fértiles desde a apertura de | masculinas que Cyclocephalas, 77-78, dos
una altura ramificacién de | la bractea y permanecen asi sucede drosofilas y locahdades
maxima de 25m primer orden por mas de 24 h. No hubo progresivamente a abejas trigonas. | diferentes (Costa
produccién de nectar. Las partir del apice hacia Rica), en
fiores masculinas desprenden la base de las condiciones de
un fuerte olor espigas. cultivo
B. gasipaes Forma grupos de | 2 periodos: | Cubierta por 16:00-17:30. Apertura de la 16:30-17:00 (2° dia): | Phyllotrox Periodo: 1978-80; | Beach 1984
tallos de hasta May-Jul y una bréaclea bractea, olor y aumento en la Apertura de las flores | megalops®, 30
20m Enero espinosa. Mide | temperatura, estigmas masculinas. Al cabo | Cyclocephala inflorescencias
40cm de largo | turgentes y de color crema. Los | de unos minutos las | amazona y observadas
y presenta 46- | estigmas son receptivos por lo | flores comienzan a abejas trigonas Estacién La
62 raquilas menos 24 h (hasta 60h). No caer. Salva, Costa Rica
hay produccién de néctar.
B. gasipaes Forma grupos de | Jul-Nov intrafoliar 17:45-18:15: Apertura de la 16:30(2° dia) Antesis | Phyllotrox sp1, Periodo: Oct Listabarth
hasta 5 tallos Frutos bractea y antesis femenina , masculina, emision Mystrops spl y 1988-Ene 1980 1982
Feb-Abr aumento de la temperatura y de olor y aumento de | Cyclocephala sp | Amazonia
emision de olor temperatura Peruana
B. gasipaes Forma grupos de | Ago-Nov; Cubierta por 16:00-17:00. Aumento de 16:15-17:35 (2° dia): | 12 especies en Observaciones: Listabarth
hasta 8 tallos Frutos: una bractea temperatura, emision de olor, | Antesis masculina total: Phyliotrox* | Octubre 1988- 1996
espinosos de Ene-Feb espinosa astigmas hialinos y turgentes progresiva a partir del | sp3., Epurea” Enero 1990; 8
hasta 20m de hasta 8-12 hrs apice hacia la base sp2, estafilinidos | inlorescancias
altura de las raquilas, (2 sp). Megalopta | Amazonia
aumento de sp, abejas Peruana
temperatura y meliponas y
amision de olor dipteros

* polinizador
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