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RESUMEN
La fragmentacion del hébitat provoca alteraciones en € ambiente abiético y modifica las

relaciones que sostienen los organismos en la comunidad, por o que es una de las
principales amenazas a la diversidad bioldgica. Reducciones en la cantidad de hébitat y
aumento en el aislamiento entre parches de habitat, pueden tener consecuencias negativas
sobre la reproduccion de las plantas. Rasgos de las plantas como su sistema reproductivo
pueden determinar su vulnerabilidad a la fragmentacién. Se espera que las especies dioicas,
gue son obligatoriamente exocruzadas, se encuentren entre las méas vulnerables a la
fragmentacion, sin embargo a pesar de su importancia floristicay ecolégica los efectos de
la fragmentacion sobre la reproduccion de estas plantas ha sido poco estudiado. En este
trabgjo se estudian los efectos de la fragmentacion del habitat sobre la ecologia
reproductiva del arbol tropical dioico Spondias purpurea, en la regién de Chamela-
Cuixmala, México. Se compararan las proporciones sexuales, los patrones fenolégicos, la
tasa de visitas, la produccion de flores, polen y frutos de sitios de Bosque Continuo y
Fragmentado. No se encontraron diferencias significativas de la proporcion 1:1 entre
condiciones de habitat. Se encontraron diferencias entre condiciones de hébitat en los
patrones fenol égicos, en bosque fragmentado los arboles florecen hasta dos semanas antes
gue los de bosque continuo. El andlisis de traslape en la floracién entre sitios de bosgue
continuo y de bosgue fragmentado muestra que ocurre poco traslape entre las poblaciones
de las dos condiciones de habitat. Los visitantes florales incluyen abejas, avispas, moscas,
colibries y escarabajos. Los arboles masculinos reciben significativamente méas visitas que
los femeninos. Existe una tendencia hacia una mayor tasa de visitas en sitios de bosque
continuo. La produccion de flores por inflorescencia e inflorescencias por rama en 1os
arboles masculinos y la produccion de flores por rama en los femeninos, es mayor en los
fragmentos de bosgue, mientras que la produccién de polen por flor y el fruit-set por rama,
es mayor en los arboles de bosgue continuo. La modificacién de las condiciones
ambientales puede explicar €l inicio anticipado de la floracion y la mayor produccion de
flores en los poblaciones de bosque fragmentado. La fragmentacion del habitat puede
afectar negativamente el éxito reproductivo de S purpurea através de disminuciones en la
produccion de polen, latasa de visitas y la produccién de frutos.

Palabras clave: Fragmentacion del habitat, Diocismo, Arboles tropicales, Bosque Tropical Seco.



ABSTRACT
The forest fragmentation causes aterations on the abiotic conditions and modifies the biotic

relationships at community level. Due to this the forest fragmentation is one of the major
threats to the biological diversity. Reductions in the habitat quantity and increases in the
Isolation among habitat remnants could have negative consequences on plant reproduction.
Plant traits such as their reproductive system can determine their vulnerability to habitat
fragmentation. In dioecious plants, which are obligatory exogamic, the forest fragmentation
effects can be more pronounced, as these plants shows life history traits that makes them
more susceptible to disturb, however the effects on the dioecious plants has not been
evaluated. This work is focused in the study of the forest fragmentation effects on
reproductive ecology of the tropical dioecious tree Spondias purpurea, which is a common
tree of the Tropical Dry Forest in the region of Chamela-Cuixmala, Mexico, comparing
sites of continuous forests with populations of fragmented forests. There are no significant
differences in the expected sexua ratio 1:1. This trend holds among sites of different
habitat conditions. There are differences in phenological patterns between habitat
conditions, in fragmented forest the trees flowers until three weeks before than trees in
continuous forest. Little overlap in flowering was found among fragmented and continuous
forest. The floral visitants include bees, wasps, flies, hummingbirds and beetles. The male
trees received significantly more visits than female trees. There is a trend toward a higher
rate of visits to sites of continuous forest. The flower production by inflorescence and
inflorescence production by branch, in male plants, and the inflorescence production by
branch, in female plants, in fragmented forest are greater than continuous forest. However,
the pollen production by flower and the fruit-set is greater in continuous forest. Changes in
environmental conditions could have an effect on phenologica patterns and flower
production. The forest fragmentation could negatively affects the reproductive success of S.
purpurea, decreasing the pollen production, the visitation rate and fruit set in fragmented
forest.

Key words: Habitat fragmentation, Dioecy, Tropical trees, Tropical Dry Forest.



INTRODUCCION

En la actualidad los ecosistemas naturales enfrentan las consecuencias de las actividades
humanas. La expansion de zonas agricolas, de pastoreo extensivo y centros urbanos, que
responden a satisfacer la demanda del crecimiento demogréfico, estan entre las principales
causas de la pérdida y fragmentacion de los bosques tropicales (DeFries et al. 2004; Foley
et al. 2005; Gibbs et al. 2010). Tan sélo para € periodo de 1980 al 2000, se estima que
hasta €l 80 % de los nuevos campos agricolas, provenian de bosques tropicales previamente
intactos 0 en regeneracion (Gibbs et al. 2010). Segun reportes recientes, los bosques
tropicales presentan una mayor tasa de deforestacion anual en comparacién con otros
sistemas, la cual ha sido estimada en 2,101 km?*/afio en la Gltima década (Hansen et al.
2013). Una de las principales consecuencias de este cambio en e uso del suelo es la
fragmentacion del habitat (Didham 2001).

La fragmentaciéon del hébitat es un proceso que tiene tres efectos principales sobre €l
paisgje, que son: pérdida de habitat, reduccion del tamafio de los parches de bosgue e
incremento del aislamiento espacia de estos (Andrén 1994; Fahrig 2003; Honnay et al.
2005). Tales modificaciones pueden aterar las condiciones microcliméticas por € emplo, en
los fragmentos de bosgue, se han documentado aumentos en la temperatura (Didham &
Lawton 1999), disminuciones en la humedad del suelo (Kapos 1989; Bierregaard et al.
1992; Chen et al. 1995), cambios en € pH del suelo (Mix et al. 2006)y |la humedad relativa
(Didham & Lawton 1999) asi como aumentos en la incidencia de luz y la velocidad del
viento (Chen et al. 1995). Ademés, la reduccion del habitat y el asilamiento pueden tener
consecuencias negativas sobre las interacciones bidticas que mantienen 10s organismos,
particularmente las relaciones mutualistas que sostienen las plantas con polinizadores
(Aizen & Feinsinger 1994b; Didham et al. 1996; Tscharntke & Brandl 2004) y dispersores
de semillas (McConkey et al. 2012; Markl et al. 2012) por lo que la fragmentacién del
habitat representa una de las principales amenazas a la diversidad biolégica en € planeta
(Saunders et al. 1991; Fahrig 2003).

En € caso particular de los arboles tropicales, la fragmentacion del hébitat puede afectar

distintos rasgos ecol 6gicos que comprometen su supervivencia, reproduccién asi como su



dispersion y establecimiento. Estos arboles presentan caracteristicas que los vuelven
susceptibles a disturbio, como sus lentas tasas de crecimiento, su ocurrencia en bajas
densidades, sus periodos reproductivos adaptados a una marcada estacionalidad climética,
ademés de que los sistemas reproductivos y de apareamiento, de un porcentaje
considerable, estan restringidos a la polinizacién cruzada (Bawa et al. 1985; Bawa et al.
1985; Bullock 1985; Murphy & Lugo 1986; Hamrick & Murawski 1990; Quesada et al.
2001). Por gjemplo, se ha estimado que hasta el 27 % de los &rboles tropicales son dioicos
(Bawa & Opler 1975; IbarraManriquez & Oyama 1992), es decir que presentan sexos en
individuos separados, y mas del 75 % de las especies hermafroditas son auto-incompatibles
(Bullock 1985) es decir, presentan mecanismos que previenen la autopolinizacion, por 1o
que en ambos casos requieren de polinizadores para € movimiento del polen entre
individuos (Aguilar et al. 2006; Aguilar et al. 2008; Dick et al. 2008). En varias especies
de plantas se ha documentado que la relacion con polinizadores puede afectarse
negativamente por la fragmentacion del hébitat, reflggandose en una bgja produccion de
semillas (Aizen & Feinsinger 1994; Wilcock & Neiland 2002; Ghazoul 2005; Potts et al.
2010) sin embargo, en otras se ha demostrado que los polinizadores pueden mantener la
produccion de frutos y € flujo génico entre arboles de bosgue continuo y fragmentado
(Dick et al. 2003; Herrerias-Diego et al. 2006).

Ademas de las caracteristicas intrinsecas descritas y las alteraciones a las relaciones con
polinizadores, la fragmentacion tiende a reducir el nimero de individuos por poblacion,
incrementar la distancia entre conespecificos, asi como a tener efectos negativos en €
establecimiento y la sobrevivencia de nuevos propagulos (Bruna 2002; Cascante et al.
2002), esto ultimo posiblemente debido a las caracteristica genéticas de las progenies como
son reduccién en la diversidad genética (Aguilar et al. 2008), menor nimero de donadores
de polen (Cascante et al. 2002), aumento en los niveles de endogamia (Aguilar et al. 2008).
Lateoria de genética de poblaciones predice que una reduccion en el tamafio efectivo de las
poblaciones reduce la variabilidad genética y aumenta la divergencia genética entre
poblaciones debido a aumento de eventos estocasticos como la deriva génica. Ademés,
reducciones en e flujo génico entre parches y apareamientos entre parientes pueden resultar
en incrementos en la tasa de endogamia (Young et al. 1996; Sork et al. 1999; Lowe €t al.
2005) Ouborg et al, 2006). En una revision de meta-andlisis sobre las consecuencias



genéticas de la fragmentacion, Aguilar et al. (2008), encuentran que en la mayoria de los
estudios existe una reduccién en la variabilidad genética y resaltan que las especies mas
susceptibles son aguellas en las que el exocruzamiento es obligado. A pesar de su
importancia en |os bosgues tropicales, en los arboles dioicos los efectos de |a fragmentacién
del hébitat han sido poco estudiados (Somanathan & Borges 2000).

El éxito reproductivo de los arboles dioicos es muy susceptible ala densidad de individuos,
la proporcion de los dos sexos en los vecindarios de apareamiento, la distribucion espacial
de los sexos, la sincronia fenolégica entre €ellos, ademés de la presencia y €
comportamiento de forrgeo de sus polinizadores (Bawa & Opler 1975; Bullock 1985;
House 1992; House 1993; Stacy et al. 1996; Aizen & Feinsinger 1994; Newstrom et al.
1994; Osunkoya 1999; Yu & Lu 2011). En las poblaciones de plantas dioicas se ha
documentado que de manera natural, rasgos reproductivos que demandan altas cantidades
de energia, como la produccion de frutos carnosos en las arboles femeninos, puede afectar
la sobrevivencia de estas generando poblaciones sesgadas hacia un mayor nimero de
arboles masculinos (Delph 1999; Field et al. 2013), que puede acentuarse debido a la
limitacién de recursos provocada por |a fragmentacion del habitat. Otro factor importante a
considerar en la reproduccion de las plantas, es la manera en la que ocurren los patrones
fenoldgicos: es decir, los cambios en el tiempo, la duracion y la intensidad de floracion
pueden contribuir a la probabilidad de perder polinizadores y afectar su reproduccién
(Thompson 2001; Ghazoul 2005). La fragmentacion del hébitat provoca cambios en
variables ambientales como la cantidad de luz (Saunders et al. 1991), la humedad del
suelo (Didham & Lawton 1999) y la temperatura (Didham & Lawton 1999) las cuales
pueden detonar periodos fenoldgicos como € inicio de la floracion (Reich & Borchert
1984; Borchert 1994; Borchert et al. 2004), provocando un aislamiento temporal entre los
individuos reproductivos (Fuchs et al. 2003; Herrerias-Diego et al. 2006; Rojas-Sandoval et
al. 2008), limitando €l flujo génico entre poblaciones.

Historicamente €l estudio de los efectos de la fragmentacion sobre la reproduccién en las
plantas han sido evaluados usando rasgos de la funcién femenina, como la produccién de
frutos como variable de respuesta, siendo pocos aguellos que evallen los efectos sobre
rasgos de la funcion masculina (Quesada et al. 2001; Cascante et al. 2002). Al tener sexos



separados, las plantas dioicas representan un buen modelo para estudiar los efectos que la
fragmentacion del habitat tiene sobre ambas funciones reproductivas.

En este trabajo se estudia el efecto que la fragmentacion del habitat tiene sobre la ecologia
reproductiva de Spondias purpurea (Anacardiaceae), un arbol tropical dioico caracteristico
de los bosques secos de Mesoameérica. Especificamente el estudio tiene como propdsito
analizar si existen sesgos en las proporciones sexuales, diferencias en los patrones
fenoldgicos, en la tasa de visitas de polinizadores, en las funciones masculina y femenina

(produccién flores, polen y frutos), entre arboles de bosque continuo y fragmentado.



OBJETIVOS

Objetivo General

» Determinar el efecto de la fragmentacion del habitat sobre la ecologia reproductiva

de Spondias purpurea

Objetivos Particulares

» Comparar las proporciones sexuales de S. purpurea ubicadas en sitios de bosque
continuo y fragmentos de bosque.

e Comparar la fenologia de S. purpurea entre sitios de bosque continuo y
fragmentado.

» Comparar los visitantes florales de S. purpurea y sus tasas de visitas entre sitos de
bosque continuo y fragmentado.

e Comparar la produccion de flores masculinas y polen (funcién masculina), flores
femeninas y frutos (funcion femenina) entre sitios de bosque continuo y

fragmentado.



ANTECEDENTES

Las especies exogamicas son altamente susceptibles a la fragmentacion (Aguilar et al.
2006), sobre todo las especies dioicas, debido a que su éxito reproductivo depende de una
serie de factores que pueden ser afectados por la fragmentacion. Por ejemplo, en los arboles
tropicales dioicos la polinizacion, en muchos casos, es efectuada por insectos pequefios,
especialmente abejas sociales de la sub-familia Meliponinae, las cuales visitan las flores
pequefias caracteristicas de estas plantas (Bawa & Opler 1975; Vamosi & Vamosi 2004).
En un analisis cuantitativo Winfree et al. (2009), muestran que la pérdida y fragmentacion
del habitat afecta negativamente la diversidad y abundancia de abejas, y que ademas las
abejas sociales son mas sensibles al disturbio. Estas abejas estan asociadas con fragmentos
de bosque grandes (Brosi et al. 2008; Jha & Dick 2010) y se les atribuyen capacidades
menores de vuelo (Ghazoul & Shaanker 2004), por lo que una disminucion en sus
densidades o su ausencia en parches pequefios y lejanos podria tener consecuencias sobre el
éxito reproductivo de las plantas que polinizan.

Otros factores que pueden afectar la reproduccién en estas plantas son la densidad de
individuos y la proporcion sexual de la poblacion. En general se conoce poco acerca de la
densidad de especies dioicas, Ackerly et al. (1990) documentaron para 8 especies dioicas
de la familia Myristicaeae, en la Amazonia Central, que la densidad oscila entre 0.38 y 1.6
individuos por hectarea, ademas de que en algunos fragmentos de 1 hectarea solo
encontraron 1 individuo o ninguno de alguna especie en particular; mientras que en
especies arbdreas dioicas del género Trichilia (Meliaceae) en un bosque tropical sub-
caducifolio en Brasil la densidad fue de 18 a 28 individuos por hectarea (Morellato 2004).
La fragmentacion al disminuir el tamafio del bosque afecta directamente el nimero de
individuos y en plantas dioicas puede tener consecuencias mayores, debido a que de manera
natural la expresion sexual en estas plantas se reduce a la mitad y la proporcion sexual
puede estar sesgada hacia un sexo en particular (Field et al. 2013). En arboles tropicales es
igualmente probable encontrar poblaciones sin desviacion de la proporcion 1:1 o sesgadas
hacia un sexo (Opler & Bawa 1978; Ackerly et al. 1990; Wheelwright & Bruneau 1992;
Mack 1997; Osunkoya 1999; Queenborough et al. 2007; Pavon & de Luna Ramirez 2008;
Amorim et al. 2011; Gao et al. 2012; Otarola et al. 2013; Riba-Hernandez et al. 2014). En
estos arboles, cuando |as proporciones estan sesgadas es mas frecuente que o estén hacia el



sexo masculino (Opler & Bawa 1978; Armstrong & Irvine 1989; Ackerly et al. 1990;
Thomas & LaFrankie 1993; Nicotra 1998; Osunkoya 1999; Lenza & Oliveira 2005;
Queenborough et al. 2007; Gao et al. 2012) sin embargo también se han reportado sesgos
hacia el sexo femenino (Queenborough et al. 2007; Forero-Montaiia et al. 2010; Melampy
& Howe 1977).

Bajo € contexto de la fragmentacion, (Somanathan & Borges 2000) encuentran que las
proporciones sexuales, del &bol dioico Diospyros montana difieren entre condiciones
naturales y perturbadas en un bosgue nuboso ubicado en los “ Ghats” occidentales de India.
En e bosgue conservado la poblacién esta sesgada hacia €l sexo masculino, mientras que
en e hébitat fragmentado esta sesgada hacia el sexo femenino. Ademés en el hébitat
fragmentado la densidad disminuye, la distancia entre los arboles femeninos y el érbol
masculino més cercano aumentay € nimero de polinizadores y la produccién de frutos son
significativamente mas bgjos en comparacién con el habitat conservado (Somanathan &
Borges 2000).

La fragmentacion provoca cambios en las condiciones ambientales, las cuales pueden
regular los patrones fenoldgicos y reproductivos en las plantas (Saunders et al. 1991), por
lo que ademas del aislamiento espacial, la fragmentacion puede generar un aislamiento
temporal provocado por cambios en la fenologia. Por ejemplo, en Ceiba aesculifolia
(Bombacaceae), (Herrerias-Diego et al. 2006) encontraron que los arboles de habitat
fragmentado florecieron entre 15 y 20 dias antes que los de bosque continuo durante tres
afios consecutivos, sin embargo la produccion de frutos fue mayor en arboles de bosque
fragmentado. En Pachira quinata, (Fuchs et al. 2003) encontraron que tanto la duracion
como el pico de floracién fue muy similar entre arboles aislados y de bosque continuo, sin
embargo a pesar de que la produccion de flores fue mayor en arboles aislados, la
produccion de frutos por individuo fue equivalente entre la dos condiciones de habitat
debido a que el fruit-set (la relacién fruto/flor) fue mayor en bosque continuo. Los efectos
de la fragmentacién sobre los patrones fenoldgicos no han sido estudiados en arboles
dioicos.

Finalmente, los efectos de la fragmentacion sobre la reproduccion en las plantas han
seguido un criterio sesgado hacia la funcion femenina eligiendo variables de respuesta

como produccion de frutos y/o semillas. Algunos trabajos aportan evidencia de que la



fragmentacion tiene efectos negativos sobre el nimero de granos de polen depositados en
los estigmas (Ghazoul et al. 1998; Rocha & Aguilar 2001; Quesada et al. 2003; Aguilar &
Galetto 2004), y el nimero de granos de polen en la base del estilo (Aizen & Feinsinger
19942, Ghazoul et al. 1998; Cascante et al. 2002; Aguilar & Galetto 2004), sin embargo no
se detectaron efectos en las tasas de remocion de polinios (Murren 2002) ni en las cargas de
polen (Cascante et al. 2002), es decir el efecto sobre la funcion masculina no permite hacer
generalizaciones, por lo que es necesario evaluar el efecto sobre ambos componentes del
éxito reproductivo.

Es relevante mencionar que estos Ultimos trabajos se han realizado en plantas hermafroditas
y que, a pesar de la importancia ecoldgica de los arboles dioicos en los bosques tropicales
el efecto de la fragmentacion sobre estos aspectos de la biologia reproductiva han sido poco
estudiados.
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METODOLOGIA

Especie de estudio

Spondias purpurea es un arbol tropical que se distribuye desde México hasta la region del
norte de Sudamérica (Pennington y Sarukhan 1998). En € norte de su distribucion S
purpurea esunaespecie dioica, es decir presenta sexos separados (Bullock 1992), mientras
gue a sur de la distribucion se han reportado poblaciones sub-dioicas (Miller 2011). Esta
especie puede alcanzar los 15 m de altura y hasta 80 cm de didmetro en la base (Bargjas-
Morales y Ledn 1989). Las flores son rojas, sésiles, unisexuales y dimérficas entre
individuos del sexo masculino y femenino (Bullock 1992). Las flores estaminadas
presentan un peso seco promedio de 1.9 mg, mientras que las pistiladas pesan 2.7 mg
(Bullock 1991). Los érboles son caducifolios, manteniendo las hojas de Junio a Noviembre,
y su época de floraciéon y fructificacion es de Diciembre a Mayo (Bullock & Solis-
Magallanes 1990). Esta especie requiere vectores hidticos para su polinizacion (Bullock
1994). Los frutos que produce, son frutos carnosos gque representan un importante recurso
para animales frugivoros durante la época seca del afio (Mandujano et al. 1994). El uso de
este recurso para consumo humano en Mesoamérica data de épocas prehispanicas donde los
frutos eran obtenidos principalmente de poblaciones silvestres (Pimenta-Barrios &
Ramirez-Hernandez 2003).  Actualmente, estos frutos representan un recurso de
importancia comercial a nivel local (Pimenta-Barrios & Ramirez-Hernandez 2003). En la
actualidad los frutos para consumo humano, se obtienen principalmente de poblaciones
propagadas vegetativamente (Miller & Schaal 2005).

Areadeestudio

Este trabajo fue realizado en la reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala (ca. 19°30" N,
105°, 03 W), la cua comprende 13,200 ha y se localiza en la costa del pacifico en €l
estado de Jalisco, México. La vegetacion es bosgue tropical caducifolio (Rzedowski 1978).
Este ecosistema se caracteriza por presentar una marcada época seca que se extiende de
Noviembre a Junio y una estacién lluviosa de mediados de Junio hasta el mes de Octubre.
El promedio anua de precipitacion es de 750 mm y la temperatura promedio es de 25°C
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(Bullock 1986). Dentro de lareserva el 92% de la cobertura vegetal es bosgue seco, € 2%
es bosgue ripario y e 3.7% son zonas usadas para agricultura o pastoreo, mientras que en
un radio de 10 km arededor de la reserva la cobertura es de 79.85% de bosque seco, 1.65%

bosgue ripario y 16.55% zonas agricolas o de pastoreo (Sanchez-Azofeifa et al. 2009).

Seleccion de sitios

Para determinar los efectos de la fragmentacion del hébitat sobre la ecologia reproductiva
de S purpurea, se ubicaron &boles en 9 sitios con diferente estado de conservacién (Fig.
1). Se consideraron arboles de bosgue fragmentado, aquellos que se encontraban en sitios
con coberturas menores a 20 hectéreas. Actualmente estos sitios son utilizados por los
pobladores locales para realizar actividades como €l pastoreo de ganaderia, la extraccién de
madera, la caza, etc. Se ubicaron 6 sitios de este tipo sobre las carreteras estatal 592 del
estado de Jalisco, México (La Mesa, Km 47, Ranchitos, Km 45) y la carretera federal 200
(Zapata, El Tecuan). Se consideraron érboles de bosque continuo, aguellos ubicados en
sitios con bosque maduro sin perturbacion, dentro de la Reserva de la Biosfera “ Chamela-
Cuixmala’. Se ubicaron tres sitios de bosque continuo (Estacién de Biologia Chamela,
Careyes y Cuixmald). El nimero de sitios incluido en € analisis cambid dependiendo del
rasgo de estudio (Tabla 1).

Tablal. Nimero de poblaciones en las que se evalu6 el efecto de la fragmentacion para cada rasgo.

POBLACIONES
RASGO BOSQUE FRAGMENTOSDE | POBLACIONES
CONTINUO BOSQUE TOTALES

Proporciones 3 3 6
sexuales

Fenologia 2 6 8
Polinizadores 3 6 9
Funcién masculina 3 5 8
Funcién femenina 3 6 9
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Figura 1 Ubicacion geogréfica de los sitios de estudio. Los circulos simbolizan sitios de Bosque continuo y
los tridngulos sitios de Bosque fragmentado.

Propor ciones sexuales

Para comparar las proporciones sexuales entre poblaciones de bosque continuo y
fragmentado se trazaron dos parcelas de 50 x 50 metros (0.25 hectareas) en cada sitio. Estas
parcelas se ubicaron en sitios donde la densidad de S. purpurea era ata (<10 individuos por
parcela). Se ubicaron, marcaron y sexaron los individuos reproductivos de S purpurea
dentro de las parcelas. El sexo de los individuos fue determinado mediante la observacion
de las flores. De acuerdo a nuestras observaciones individuos de 5 cm de didmetro a la
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altura de la base del tallo y de 1.5 metros de altura ya producen flores, por lo que todos los
individuos mayores a este tamafio fueron marcados e incluidos en el andlisis. La proporcién
sexual fue estimada como:
Proporcion sexual = NUmero de &rboles masculinos/ (nimero de arboles masculinos +
nuimero de arboles femeninos).
Se realizd una prueba de G de heterogeneidad y de bondad de gjuste para una proporcion

esperada de 1:1, paralafrecuencia general observaday para cada poblacion.

Fenologia floral

Se registré la fenologia floral desde finales del mes de diciembre de 2012 hasta e mes de
abril de 2013 en individuos de bosque continuo (N= 95 ), fragmentos de bosque (N=111).
En S purpurea, es dificil hacer una estimaciéon de la produccién de flores a través del
tiempo, debido a tamafio pequefio de sus flores, por lo que esta fue estimada como la
proporcion de la copa cubierta por flores durante la temporada reproductiva. De acuerdo a
la proporcion se incluyo a arbol en alguna de las siguientes categorias. 0=0%, 1=25%,
11=50%, [11=75% y IV=100% (Fournier, 1974). La intensidad de floracion para cada
poblacion fue determinada como € porcentaje de arboles floreciendo en cada semana de
muestreo. El periodo de floracién fue dividido en inicio <50% de la poblacion floreciendo,
pico 75-100% floreciendo y término <50 % de la poblacion floreciendo (Lobo et al. 2003).
Para comparar €l traslape en el periodo de floracién entre poblaciones se calculé un indice
de traslape (Pianka 1973). Para determinar si el indice de traslape en la floracion difiere
estadisticamente de o esperado por azar, se usd un modelo nulo para comparar € indice de
traslape con 1000 valores simulados aleatoriamente (Lobo et al. 2003). Se considerd que
habia traslape en la floracion cuando €l indice observado fue mayor que 95% de los 1000
valores simulados. Los calculos se redlizaron en € software EcoSim 7.0 para andlisis de

model os nulos en ecologia de comunidades.

Visitantesfloralesy frecuencia devisitas

Mediante filmaciones y observaciones personales se registraron los visitantes florales y las
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tasas de visitas. Cada filmacién tuvo un periodo de duracion de 3 horas. Se obtuvieron un
total de 215 horas de observacion en un total de 43 individuos, 16 en bosque continuo y 27
en fragmentos de bosque. Se registré el visitante floral y el nimero de visitas. La tasa de
visitas fue calculada de la siguiente manera:
Tasa de vistas = Numero de flores visitadas /Horas de observacion

Para determinar si existen diferencias en el numero de visitas por inflorescencia entre
condiciones de habitat, sexos y visitantes florales se us6 un modelo lineal generalizado
aplicando el procedimiento GENMODE del software estadistico SAS (SAS, 2000) usando
una distribucion Poisson con una funcion de enlace logistica. En el modelo se incluyo la
tasa de visitas como variable de respuesta y a la condicién (bosque continuo o
fragmentado), al sexo y al visitante floral como variables independientes.

Funcién masculina

En arboles masculinos se cuantificd el namero de flores producidas por inflorescencia y el
namero de inflorescencias por rama. Para ello se colectaron cuatro ramas de 40 cm por
arbol, en los cuales se cuantificaron el total de inflorescencias y el numero de flores en
cinco inflorescencias por rama. Esto se realiz6 en un total de 59 &rboles masculinos (20 en
bosque continuo, 39 en bosque fragmentado).

Para contabilizar la produccion de polen por flor se colectaron 15 flores por individuo, las
cuales habian sido previamente embolsadas para evitar la remocién de polen, de 36
individuos (15 de bosque continuo y 21 de bosque fragmentado). Cada flor fue preservada
en seco en viales de 1.5 ml. Las flores fueron secadas a 32° C por una semana y
rehidratadas con una solucién de NaCl al 1%, después fueron centrifugadas a 13000 rpm
por 10 minutos o hasta asegurarse de que las anteras liberaran todo el polen. Para
determinar el tamafio del polen se midieron 100 granos de polen en un microscopio éptico.
El polen fue contado en un contador de particulas ELZONE Il 5390 ajustado a una apertura
de 190um. Este instrumento utiliza el método de Zona de Deteccion Eléctrica (ELZONE
por sus siglas en inglés) reconocido como un método eficaz para contar y dimensionar
materiales organicos e inorganicos (Micromeritics, Norcross, GA) . Para su conteo, el polen

de los viales fue depositado en un vaso de 150 ml con solucién de NaCl 1%, la cual habia
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sido previamente filtrada en filtros de vacio Millipore con un tamafio de poro de 0.22 pm.
El contador indica el nimero de particulas en un rango de 10 a 190 um, debido al tamafio
de los granos de polen se tomaron en cuenta las particulas en un rango de 20 a 50 um, ya
gue el tamafio de los granos de polen de S purpurea miden en promedio 27.7um (x4.4um)
de didmetro y 41.8um (£3.4um) de largo. Fueron realizados tres conteos de cada muestra'y
el promedio de estos se usd como el conteo total de polen por cadaflor en el andlisis.

Para determinar diferencias entre condiciones de hébitat se usd un andlisis de varianza de
dos factores usando € procedimiento GLM del software SAS (SAS,2000), utilizando de
manera separada €l nimero de flores, de inflorescencias y la produccién de polen, como
variables de respuesta, |os factores condicién del habitat (bosque continuo o fragmentado) y

el sitio anidado en la condicion como variables independientes.

Funciéon femenina

En arboles femeninos se conté &l nimero de flores producidas por rama en ramas de 40 cm
de largo. Las ramas fueron marcadas y después de tres semanas se contd € nimero de
frutos producidos. Se marcaron 10 ramas por individuo de 57 arboles (21 en bosgue
continuo, 36 en bosque fragmentado). Para detectar la presencia de apomixis, en estos
mismos arboles, se seleccionaron cinco ramas a las que les fueron cortadas las flores
abiertas y se embolsaron con bolsas de tela de organza los botones. De esta manera nos
aseguramos gue las flores no hubieran sido fertilizadas y evitamos el paso de polen. Estas
ramas también fueron visitadas tres semanas después para registrar € nimero de frutos
producidos. Para determinar diferencias entre condiciones de hébitat se usd un andlisis de
varianza de dos factores usando el procedimiento GLM del software SAS (SAS 2000),
utilizando el nimero de flores como variable de respuesta, la condicion del hébitat y € sitio
anidado en la condicién como variables independientes. Se utilizO e procedimiento
GENMOD del software SAS (SAS 2000) para determinar diferencias en el fruit-set
(relacion fruto/flor), en el que se incluyd una distribucion binomial con una funcién de
enlace logit. Se usd la relacion frutos/flores como variable dependiente, la condicion y €l

sitio anidado en la condicién como variables independientes.
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RESULTADOS

Propor ciones sexuales

En las parcelas de 50x50 metros se ubicaron un total de 161 &rboles. Los arboles ubicados

en cada poblacion y las razones sexuales se encuentran resumidos en la tabla 1. En al

menos cinco poblaciones, se observa una tendencia hacia un sesgo hacia un mayor nimero

de &boles masculinos, sin embargo, la prueba de bondad de gjuste indica que las

proporciones sexuales no se desvian significativamente de la proporcion esperada (1:1)

x?,<3.61 g.l=1, p>0.05. Ademés, la prueba de heterogeneidad demuestra que esta

proporcion se mantiene entre poblaciones x°,= 10.04 g.1=6 p>0.05.

Tabla 2. Numero de arboles por sexo marcados en las dos parcelas de 50x50m en cada sitio. La columna sin

identificar indica los &boles que no fue posible determinar el sexo. N.S indica p >0.05 en la prueba de

Bondad de &juste.
Condicion de Poblacion Arboles Arboles Sin Propor cion N total
Habitat masculinos femeninos 'dentificar sexual
Bosgue continuo Careyes 15 9 7 0.63“° 31
Bosque continuo Chamela 14 7 0 0.66"*° 21
Bosgue continuo Cuixmala 10 7 1 0.58"s 18
Bosque fragmentado Km47 9 12 0 0.42"% 21
Bosque fragmentado LaMesa 17 12 2 0.58"* 31
Bosgue fragmentado Ranchitos 17 9 8 0.65"* 34

Fenologia floral

El indice de Pianka usado para determinar diferencias en €l traslape en la floracion entre

poblaciones de bosgue continuo y fragmentado, muestra que existen diferencias en el

traslape entre éstas (Tabla 2). Las poblaciones de bosque fragmentado florecen primero con

hasta dos semanas de adelanto que las de bosgue continuo; ademas, €l pico de floracion de

las primeras ocurre hasta dos semanas antes que el de las segundas (Fig. 2).
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Tabla 3. indices pareados de traslape fenoldgico entre poblaciones de bosque continuo y fragmentado. El

valor de p indicala probabilidad de rechazar la hipétesis nula de no traslape.

Bosque Bosque fragmentado
continuo LaMesa Km47 Ranchitos Tecuan Zapata Km45
0.40639 0.40960 0.36915 0.31123 0.32701 0.35541
Careyes
p(0.214) p(0.263) p(0.294) p(0.450) p(0.394) p(0.333)
0.56881 0.59455 0.90916 0.76985 0.59721 0.41903
Chamela
p(0.096) p(0.081) p(0.005) p(0.022) p(0.10300) p(0.331)
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Figura 2. Patron de lafenologiafloral de Spondias purpurea por sitios en distintas condiciones de hébitat:
A)Bosqgue continuo B) Fragmentos de bosque.
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Visitantesfloralesy frecuencia devisitas

Se registro un total de 853 visitas realizadas por 10 taxa en los que se encuentran abejas de
la sub-familia Meliponinae (Trigona fulviventris y T. nigra) y Apis mellifera, cuatro
morfoespecies de avispas (Familia VESPIDAE) pertenecientes a los géneros Polistes
(Polistes spl y Polistes sp2), Mischocyttarus y Eumenes, una morfoespecie del orden
Diptera (Familia TACHINIDAE), ademés de visitantes como colibries (Cynanthus
latirostris) y una morfoespecie de escarabagjo (Familia CERAMBICYDAE subfamilia
Lamiinae). Especies como los colibries pudieran ser descartados como polinizadores
efectivos, debido a que e contacto que estos realizan con la flor es con € pico, no con las
plumas de la cabeza. En estos animales |la cabeza es considerada una parte Optima para €l
transporte del polen, debido a una mayor adherencia de este a diferencia del pico (Senties-
Aguilar, 2014). Los moscas (TACHINIDAE) por su parte, visitan la base de la corola sin
hacer contacto con las estructuras reproductivas de las flores. Las avispas consumen el
néctar de las flores y ademas son depredadoras de larvas de otros insectos, las cuaes sirven
de aimento para sus larvas (Richter 2000). Estas avispas pueden ser polinizadoras
potenciaes debido a que Ilevan granos de polen en sus cuerpos. En cuanto a las especies de
abgjas observadas, todas tenian visibles cargas de polen sobre sus cuerpos. De acuerdo a
estas observaciones se discriminaron alos visitantes florales en dos grupos:. polinizadores
potenciales y no polinizadores, en € primer grupo se incluyé abejas y avispas y en €
segundo €l resto de los visitantes.

Los visitantes y su frecuencia se agruparon de la siguiente manera: Hymenoptera (abejas)
50.5 %, Hymenoptera (avispas) 22 %, Diptera (moscas) 23 % y Otros (Colibries y
escarabgjos) 4.5 %. Es importante mencionar que las visitas realizadas por A. mellifera
fueron muy pocas, realizando solo 5 de las 448 visitas realizadas por abejas. El andlisis
estadistico demuestra diferencias significativas entre los grupos (x* ;.5 = 29.01, p =
>0.001), teniendo una mayor tasa de visitas las abgjas, seguidas por las avispas, |as moscas
y los otros visitantes. Esta tendencia se mantiene entre condiciones de hébitat (x*; ¢, = 4.62,
p = 0.2017) (Fig. 3). En € gréfico es posible observar una marcada reduccion en las visitas
realizadas por abejas en los sitios de bosgue fragmentado, mientras que para el resto de los

visitantes no existe diferencias significativas (Fig. 3).
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Figura 3. Comparacion de la tasa de visitas por visitante floral en cada condicion de hébitat. Las lineas sobre
las barras indican errores estandar. Letras diferentes sobre las barras indican diferencias significativas entre

las medias.

Se compar la tasa de visitas entre sexos, encontrandose diferencias significativas (X* ; 3=
4.65, p = 0.0311). Los éarboles masculinos reciben hasta dos veces més visitas que los
arboles femeninos. En los arboles masculinos la tasa de visitacién es en promedio de 12.03
flores por hora (£2.62) y en los femeninos de 4.86 (+1.93).

Cuando consideramos en €l analisis todos los visitates florales (polinizadores potenciales y
no polinizadores) no se observan diferencias estadisticas significativas, en la tasa de visitas
entre condiciones de hébitat (X* ;3 = 0.32, p = 0.5717). Sin embargo cuando sdlo
consideramos polinizadores potenciales en € andlisis (abgjas y avispas) tampoco existen
diferencias estadisticas significativas (x*; 5= 2.82, p = 0.0933), pero existe una tendencia
hacia una mayor visitacion por estos grupos en bosgue continuo en comparacion con €l
bosgue fragmentado. En los arboles de sitios continuos la tasa de visitacion por
polinizadores potenciales es de 3.65 (+1.01), mientras que en los de sitios fragmentados de
1.4 (£1.88). Ademas, se mantiene la misma diferencia en la visitas realizada por este grupo
entre sexos (x*139=4.86, p = 0.0274), los &rboles masculinos son més visitados ( %= 3.89
+0.75), que los femeninos ( x=1.75 +0.57). El efecto sexo anidado en la condicién de

habitat no es significativo (x? 1.3 = 4.86, p = 0.02) (Fig. 4).
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Figura 4.Comparacion de la tasa de visitas a cada sexo en cada condicion de hébitat. Las lineas sobre las
barras indican errores estdndar. Letras diferentes sobre las barras indican diferencias significativas entre las

medias.

Funcién Masculina

Existen diferencias significativas entre condiciones de habitat en la produccion de flores
por inflorescencia e inflorescencias. Produciendo mas flores (F=51.93 g.I=1 p<.0001) e
inflorescencias (F=6.49 g.I1=1 p=0.0115) los &rboles de bosque fragmentado. Los arboles de
bosque fragmentado producen 46.97 (= 0.832) flores por inflorescencia, mientras que los
de bosque continuo producen 38.6 (x= 0.894). Los arboles de bosque fragmentado
producen 25.65 (x = 0.475) inflorescencias por rama, mientras que los de bosque continuo
producen 23.89 (= 0.502). En el caso de la produccién de flores, el factor sitio anidado en
la condicion de habitat también resulté significativo (F=21.31 g.I=6 p<.0001), lo que
demuestra variacion entre las poblaciones de una misma condicion (Fig. 5), mientras que
para la producciéon de inflorescencias no se obtuvieron diferencias en este factor de
variacion (F=1.93 g.1=6 P=0.074).

Por otra parte, se caracterizo el tamafio del polen. Los granos de polen de S. purpurea son
de forma eliptica que miden en promedio 27.7um (x4.4um) de diametro y 41.8um
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(3.4um) de largo. En el namero granos de polen por flor se encontraron diferencias
significativas entre condiciones de habitat (F=6.67 g.I=1 p=0.0101). Los arboles de bosque
continuo producen en promedio hasta 500 granos de polen mas que los arboles de bosque
fragmentado. Los arboles de bosque continuo producen en promedio 4331.098 (+135.12)
granos de polen, mientras que los de bosque fragmentado producen 3857 (£123.84).
El factor poblacion anidado en la condicion no muestra diferencias significativas (F=1.77
g.1=6 p=0.1029).
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Figura 5. Comparacion de la produccién de flores masculinas por inflorescencias entre sitios. Las barras
oscuras corresponden a arboles en sitios de bosque continuo y las més claras a arboles en sitios de bosque
fragmentado. Las lineas sobre las barras denotan errores estandar. Letras diferentes sobre las barras indican

diferencias significativas entre las medias.

Funcién Femenina

En la produccion de flores femeninas por rama, se encontraron diferencias significativas
entre condiciones de hébitat (F=4.66 g.I=1 p=0.0313). Produciendo més flores los arboles

de bosgue fragmentado, estos producen 56.12 (+ 2.13) flores por rama, mientras que los de
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bosgue continuo producen 62.46 (+ 1.95). Ademés e factor poblacion anidado en la
condicion, resultd significativo (F=30.53 g.I=7 p<.0001) (Fig. 6). Sin embargo, €l fruit-set
es mayor en arboles de bosque continuo (X* ;5= 71.85, p<0.0001). En los érboles de
bosgue continuo € fruit-set promedio es de 0.39 (£0.011) y de 0.27 (x0.009) para los de
bosgue fragmentado. Ademés, en este rasgo €l efecto poblacion anidado en la condicién es
significativo (X* ;5= 36.42, p<0.0001), mostrando que existe variacion entre poblaciones
de una misma condicién, €l bosque continuo Cuixmala tiene un menor fruit-set que Careyes
y Chamela, mientras que en el bosque fragmentado el sitio Km 45, donde la cobertura
vegetal es menor, tiene un menor fruit-set que € resto de los sitios (Fig. 7). Ademés se
detecto la presencia de apomixis en ocho arboles de bosgue fragmentado, mientras que los
arboles de bosgue continuo no produjeron frutos por esta via. Las semillas producidas
fueron puestas a germinar en condiciones de invernadero sin embargo, solo una germind

exitosamente.
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DISCUSION

L os resultados muestran gque la fragmentacion puede afectar de manera diferencial, positiva
0 negativamente, distintos rasgos de la reproduccion en las plantas. Respecto a las
proporciones sexuales, en general no se observaron desviaciones estadisticamente
significativas de la proporcion 1:1, esto se ha observado en otras plantas tropicales dioicas
(p.g. Bawa & Opler 1975; Bullock & Bawa 1981; Bullock 1982; Bullock et al. 1983;
Morellato 2004; Pavén & de Luna Ramirez 2008; Riba-Hernandez et al. 2014). En general,
en las especies dioicas la inversion parental a cada sexo deberia ser igual debido a que su
contribucién genética es equivalente, por lo que la consecuencia principal es una razon
sexual 1:1, amenos gque lainversion parental necesaria parala sobrevivencia de un sexo sea
mayor que para €l otro (Fisher 1930). En ambientes estresantes se espera que la
sobrevivencia de las &rboles femeninos, se vea afectada debido a que los costos en su
sobrevivenciay reproduccion pueden ser mayores (LIoyd & Webb 1977; Obeso 2002). Sin
embargo en estos ambientes, los procesos que economizan € uso de nutrientes como la
reabsorcion de estos, conocidos como mecanismos compensatorios (Obeso 2002), pueden
ayudar a mantener la proporcion 1:1 (Pavén & de Luna Ramirez 2008). Los resultados
obtenidos son contrastantes con aquellos donde la proporcién sexual esta sesgada hacia
arboles masculinos;, en estos casos los arboles masculinos pueden florecer mas
frecuentemente (Bullock & Bawa 1981; Bullock 1982; Thomas & LaFrankie 1993; Nicotra
1998), mas jovenes (Bawa & Opler 1975; Bullock & Bawa 1981; Armstrong & Irvine
1989; Ackerly et al. 1990; Queenborough et al. 2007) o pueden tener tasas de
sobrevivencias mayores que las arboles femeninos asociadas a un menor esfuerzo
reproductivo (Allen & Antos 1988). En S purpurea, no se ha demostrado la mortalidad
diferencial entre sexos (Uribe-MU & Quesada 2006) y de acuerdo a nuestras observaciones
no existen diferencias en la frecuencia de floracion entre sexos.

Los resultados muestran que la fragmentacion afecta los patrones fenoldgicos en S
purpurea. En los arboles de bosque fragmentado €l inicio de la floracién se adelanta hasta
por dos semanas. En los éarboles tropicales, sobretodo en &rboles deciduos, se ha
identificado a estrés hidrico, como uno de los principales factores que desencadenan
eventos fenol dgicos importantes como la caida de las hojas y, en algunas especies como S.

purpurea, la subsecuente floracion (Reich & Borchert 1984; Reich & Borchert 1984;
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Borchert et al. 2004). El entendimiento de los mecanismos que determinan la floracion de
especies que florecen durante la época seca es un tema que |lama la atencion sobretodo por
gue la expansion de las flores es un proceso que involucra expansion celular y es por lo
tanto sensible al estrés hidrico. En algunos arboles se ha demostrado, mediante diferencias
estacionales en la circunferencia del tallo, que después de la caida de las hojas ocurre un
periodo de rehidratacion, debido a una reduccion en la pérdida de agua por transpiraciony a
la posible absorcion de humedad remanente en €l suelo (Borchert 1980). En este caso la
fragmentacion del hébitat puede tener un efecto directo sobre el adelanto en lafloracién, al
aumentar el estrés hidrico via la disminucién en la humedad en el suelo en sitios de bosgue
fragmentado (Kapos 1989; Maass et al. 1988). Borchert (1994) compar6 la fenologia de
sitios con distintos niveles de humedad en € suelo, encontrando que la fenologia de S.
purpurea es altamente sensible a cambios en la humedad del suelo, retrasandose la caida de
las hojas y la floracién en sitios con mayor humedad, por o que podemos inferir que en
nuestros sitios de estudio la baja disponibilidad de agua podria promover la floracién
temprana. Estos resultados son similares a los encontrados en otros arboles tropicales
(Herrerias-Diego et al. 2006; Athayde & Morelato 2014) en los que se sugiere que
variables como la humedad en el suelo y e aumento en las temperaturas respectivamente,
promoverian €l adelanto en la floracién. Diferencias en la fenologia entre poblaciones son
de especial interés, ya que como se ha propuesto, los fragmentos de bosque pueden ser
reservorios de la diversidad genética (Nason & Hamrick 1997) y funcionar como puentes
en e movimiento de polen y semillas entre fragmentos (Levin 1995; Aldrich & Hamrick
1998; Dick 2001; White et al. 2002). Sin embargo, de existir factores como adelantos en €l
inicio de la floracion en ciertas sitios 0 bgjos niveles de trasape en la floracion entre
condiciones de habitat, como los encontrados en este trabgo, la probabilidad de
intercambio de genes en un evento reproductivo, entre Sitios de bosque continuo y
fragmentado seria bgja.

En plantas con exocruzamiento obligado un factor limitante para que ocurra la fecundacion
y € intercambio de genes es |a presencia de polinizadores. El trabagjo confirmalo propuesto
por Bullock (1994) acerca de que la polinizacion en S purpurea es facilitada por insectos.
Los datos de este trabgo muestran que abgas, particularmente las de la sub-familia
Meliponinae, son hasta dos veces mas frecuentes que el resto de los visitantes. Es
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importante considerar que, en este caso, los visitantes florares generalistas como las moscas
podrian jugar mas un papel de robadores de néctar que de polinizadores, igual que otros
visitantes como colibries que por su tamafio, no tienen contacto efectivo con los 6rganos
reproductivos y sdlo toman € néctar en plantas de ambos sexos. Se encontré ademas que
los arboles masculinos son visitados significativamente en mayor frecuencia que las arboles
femeninos, posiblemente asociado con dos factores: Primero, la produccion de flores por
inflorescencia e inflorescencias por rama es mayor en los arboles masculinos que en las
arboles femeninos, por lo que la diferencia en la tasa de visitas puede estar relacionada con
una mayor atraccion promovida por un mayor despliegue floral (Bawa 1980; Armstrong &
Irvine 1989; House 1992; Osunkoya 1999). Segundo, la recompensa ofrecida, ya que los
arboles masculinos ademas de producir néctar producen polen. El polen ademas de
funcionar como medio de transporte de los gametos masculinos, es un importante recurso
para los polinizadores. La tendencia de una mayor visita de abejas a las flores, las cuaes
pueden colectar ambos recursos florales y en algunos casos polen en mayor medida
(Roubik 1989), puede ser la causa del mayor numero de visitas hacia las plantas
masculinas.

En otros trabagjos se ha demostrado que la fragmentacion tiene efectos negativos sobre la
riqueza y abundancia de abejas y otros grupos de polinizadores (Winfree et al. 2009;
Winfree et al. 2011). En este trabajo encontramos que s bien no existen diferencias
estadisticamente signifativas, en la tasa de visitas entre condiciones de habitat, si
encontramos una clara tendencia hacia una reduccién en las visitas en sitios de bosgue
fragmentado, sobre todo en las realizadas por abgjas. En otras especies de arboles tropicales
se ha demostrado que la distancia entre fragmentos puede no ser una barrera para €l
movimiento de algunas abejas como Apis mellifera pero pueden serlo para otros grupos de
abgas como para las de la sub-familia Meliponinae (Dick et al. 2003), a las cuales se les
han atribuido menores capacidades de vuelo (Roubik & Aluja 1983). Ademas este grupo de
abgjas, que anidan principalmente en cavidades de arboles, estén asociadas a fragmentos
grandes con menor proporcién de area de borde (Brosi et al. 2008). Esta reduccion en la
tasa de visitas puede tener efectos negativos directos sobre la produccion de frutos. En este
trabgo observamos un menor fruit-set en sitios de bosque fragmentado a pesar de una
mayor produccién de flores en estos sitios.
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Se ha propuesto que una mayor produccién de flores en &rboles de bosques fragmentados
puede estar relacionado con la recepcion de mayores cantidades de luz en estos sitios,
donde ademas la competencia por recursos puede disminuir posiblemente debido a una
menor densidad de individuos (Wright & Schaik 1994; Fuchs et al. 2003; Herrerias-Diego
et al. 2006). En S purpurea Bullock (1991) comparé e gasto de carbohidratos no
estructurales entre diferentes partes de la anatomia del é&rbol (tronco y ramas) y entre los
periodos de crecimiento y reproduccion. Observd que hay una alta acumulacion de
carbohidratos no estructurales en las ramas antes de la reproduccion, ademas e gasto es
mayor en estas que en € tronco, donde no hay un gasto aparente en este periodo (Bullock
1991). Entonces, en sitios con menor cobertura vegetal donde las copas de los arboles
tienden a ser mas grandes y atener un mayor nimero de ramas (Cristobal-Pérez Obs. pers.),
es posible una mayor acumulacion de recursos destinados a producir un mayor nimero de
flores.

Sin embargo, la fragmentacion del habitat tiene efectos negativos sobre la produccion de
polen al nivel de flor. Es importante puntualizar que se desconoce la produccion total de
polen por planta, debido a que no se contabilizo la produccion de flores totales a nivel de
planta sin embargo, se puede inferir que debido a un mayor nimero de flores por
inflorescencia e inflorescencias por rama, que los arboles de bosque fragmentado podrian
producir, a nivel de planta, tanto 0 mas polen que los de bosgue continuo. En las plantas, €
éxito reproductivo masculino, depende no sblo de un mayor despliegue y una mayor
produccion de gametos, sino de que estos logren alcanzar y fertilizar los Grganos
reproductivos femeninos. Como se describié anteriormente una limitacion de polen
mediada por bajas tasas de visitas en sitios de bosque fragmentado, puede ser la principal
causa de disminuciones en el fruit-set, sin embargo otros factores pueden influir en tal
disminucion. Por gjemplo, otro factor esta relacionado con la calidad del polen recibido, por
giemplo en Samanea saman, Cascante et al (2000) encontraron que € nimero de granos de
polen depositados en los estigmas de arboles aisados y de bosque continuo fueron
similares, sin embargo el crecimiento de tubos polinicos en los arboles de bosque continuo
fue mayor, indicando que € polen recibido por arboles aislados es mayormente auto-
incompatible. En algunas especies la produccion de frutos esta relacionada positivamente
con cargas de polen grandes y que provienen de un mayor nimero de donadores (p.g.
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Mirabilis jalapa: Niesenbaum 1992, Cucurbita pepo: Winsor et al. 1987, Costus allenii:
Schemske & Pautler 1984, Paquira quinata: Quesada et al. 2001). En fragmentos de
bosgue €l polen recibido por las arboles femeninos puede provenir en mayor grado de
arboles masculinos creciendo dentro del mismo parche con los que pueden estar
cercanamente emparentadas (Rasmussen & Bradsgaard 1992), aumentado la posibilidad de
cruces endogamicos con polen de &rboles cercanamente emparentados. Ademas es
importante |a cantidad de recursos necesarios para producir un fruto. En plantas dioicas los
arboles femeninos podrian sufrir mayores costos en la reproduccion debido a que ademéas
de producir flores deben tener los recursos necesarios para producir frutos (Delph 1999;
Obeso 2002 pero ver Avila-Sakar & Romanow 2012). De acuerdo alos datos obtenidos, los
arboles femeninos del bosgue fragmentado podrian emplear mas recursos en la produccion
de flores, quedando limitadas de estos para la produccién de frutos. Existe evidencia en
otras especies que la produccion de frutos puede estar limitada mas por la cantidad de
recursos gue por la cantidad de flores o limitacion de polen (Lloyd 1980; Stephenson 1981;
Fuchs et al. 2003).

Es importante considerar la capacidad de S purpurea de producir frutos en ausencia de
polen. La apomixis es un mecanismo que se ha reportado en mas de 300 especies de plantas
que incluyen 35 familias (Koltunow et al. 1995). Esta via de produccion de frutos ha sido
reportada en otros éaboles tropiclles como en especies de la familia
DIPTEROCARPACEAE (Kaur et al. 1986), en especies del género Garcinia
(CLUSIACEAE) (Pangsuban et al. 2009), ademas en especies de importancia agrondmica
como Citricos (Citrus spp.) (Garcia et al. 1999) y Mangos (Mangifera indica) (L6pez-
Vaenzuela et al. 1997; Aron et al. 1998). En este trabajo l0s ocho arboles que produjeron
frutos por esta via se encontraban en fragmentos de bosgue, de los cuales siete crecian en
medio de campos agricolas. Esto puede ser debido a limitaciones por polen asociados a una
menor tasa de visitas en estos sitios. Son necesarios trabgos que respondan preguntas
como, gué tan distribuido esta este mecanismo en las poblaciones de S. purpurea, cuad esla
tasa de germinacion y establecimiento de estas semillas en condiciones naturales, cuantos
individuos reproductivos de las poblaciones naturales fueron producidos por esta via, que
permitan responder a qué grado este mecanismo representa una estrategia reproductiva en
este tipo de ambientes.
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Por ultimo, son necesarios trabajos a nivel genético, que permitan conocer la diversidad
genética de las poblaciones estudiadas, los niveles de flujo génico dentro y entre
poblaciones y € nimero efectivo de donadores de polen, que complementen la informacién
ecoldgica aqui presentada y que permitan generar estrategias de conservacion de las
poblaciones naturales de S. purpurea.
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CONCLUSIONES

En Spondias purpurea, la fragmentaciéon no ha provocado cambios en las proporciones
sexuales. Las proporciones sexuales, no son estadisticamente diferentes de la proporcion

1:1 en B. continuo y B. fragmentado.

La modificacion del habitat afecta los patrones fenol dgicos en esta especie. Los arboles de
Bosgue fragmentado florecen antes que los de Bosgue continuo provocando un posible
aislamiento temporal entre condiciones de habitat como lo demuestran los bagjos indices de

traslape.

L os arboles masculinos reciben mas visitas que los femeninos y esta tendencia se mantiene

entre condiciones de hébitat.

La fragmentacion del habitat tiene efectos negativos sobre la tasa de visitas realizada por

polinizadores potenciales (abgasy avispas) en S. purpurea.
Los arboles masculinos de sitios de bosgue fragmentado tienen una mayor produccién de
flores e inflorescencias masculinas, sin embargo tienen una menor produccion de polen por

flor.

Los arboles femeninos de sitios de bosgue fragmentado tienen una mayor produccion de

flores sin embargo, tienen un menor fruit-set.

Se detectd la presencia de apomixis en esta especie la cua puede estar asociada a limitacién

de polen.
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