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RESUMEN

En este estudio se exploraren tres preguntas generales: jcudl es el papel que juega la masa de fas
semillas como determinante del éxito de reclutamiento de plantulas y, en Gltima instancia, en la
distribucién de especies entre habitats que difieren en disponibilidad de recursos luminicos? ;La
variacion interespecifica en la masa de semillas es resulitado de procesos adaptativos a los habitats
donde ocurre el reclutamiento de las plantulas? En particular, ; las semillas de mayor masa
representan una adaptacion a los habitats con baja disponibilidad de luz? En el presente estudio
confronié estas preguntas utilizando un sistema experimental de ocho especies arbéreas del género
Psychotria, presentes en el sotobosque de fa selva de los Tuxtlas, Veracruz. Se realizé un
experimento de campo para evaluar, a nivel intra e interespecifico, los efectos de la masa de las
scmillas sobre la emergencia, sobrevivencia, crecimiento y reclutamicnto de las plantulas en
habitats con contrastante disponibilidad de luz: claros de la selva abiertos por la caida natural de
arboles y sitios maduros del bosque con el dosel cerrado. Mediante el experimento de campo y
experimentos en invernadero, se evalud el efecto de la masa de las semillas sobre el desempeiio
demogréfico de semillas y plantulas bajo riesgos ambientales que varian entre los claros y ¢l bosque

maduro: intensidad luminica, animales granivoros y hojarasca.

A nivel intracspecifico. tanto en ¢l invernadero como cn el campo las scmillas de mayor mas
conliricron mayorcs ventajas a las plantulas para sobrevivir y reclutarse bajo condicioncs limitadas
¢n luz pero no bajo ambicntes sin limilacion tuminica. Estas ventajas pucden asociarse con los
clectos positivos que producen awmentos cn la masa de las semillas, sobre la fisiologia de ia
tolerancia a la sombra. Aunque no se cstudiaron los mecanismos implicados, los resultados sugicren
que una baja tasa de crecimiento y la presencia de cotiledones que reciben alta asignacién de
rccursos maternos por unidad de dreca (evidenciada por cotiledones gruesos), son dos atributos

asociados a la masa dc las semillas que sc expiesan como parte de un sindrome de tolerancia a la

sombra.

Al nivel intra-cspecifico, la masa de las semillas no afectd la germinacion de las semilfas y
tuvo un cfecto de baja prevalencia y fuertemente variable sobre la probabilidad de emergencia de

plantulas. B ricspo de remocion de las semillas varid con su masa. Sin embarge, la direccion



(positiva o negativa) de esta relacion vari¢ fuertemente entre especies y enlre ambientes. Estos

resultados muestran que no existié una relacién simple entre la masa de las semillas y la emergenci

de las plantulas.

La importancia funcional de Ja masa de las semillas al interior de las poblaciones es discutid
cn términos de sus implicaciones sobre procesos actuales e histéricos de seleccion natural, En
particular se discute que la masa de las semillas pudo haber evolucionado bajo la disyuntiva de: 1)
maximizar el numero de semillas (incrementando la posibilidad de dispersion a ambientes ricos en
luz pero limitando la sobrevivencia de las pléntulas en la sombra), ¢ ii) maximizar la sobrevivencia
de las plantulas bajo ambientes limitados en luz (a costa de reducir el nimero de semillas y, por lo
tanto, la habilidad de dispersion). Propongo que es posible que la aclual variacion intercspecifica ot
la masa de las semillas, asi como la distribucién que ticnen actualmentc las cspecies en los diferente
ambientes luminicos, pueden ser explicadas, en parte, por diferentes formas de resolver dicha
disyuntiva. En Psychotria, diferencias Interespecificas de la refacion ganancia en adecuacion
(reclutamiento y/o sobrevivencia de pléntulas) vs masa de las semillas pueden determinar diferentes

rutas para resolver la disyuntiva entre nlimero y tamaiio de las semillas.

Al nivel interespecifico, las cspecies con semillas mds grandes tuvieron mayor éxito de
cmergencia de pldntulas en el habitat sombreado, pero no asi en los ¢laros. En ambos habitats las
semillas méds grandes produjeron plantulas mas vigorosas y con mayor probabilidad de emerger bajc
la cubierta de hojarasca. Sin embargo, las semillas grandes tuvieron mayor riesgo de remocion en lo
claros, pero no asi en la sombra, probablemente debido a que vertebrados granivoros (muy
probablemente ratones) tuvieron una actividad de forrageo diferencial entre los habitats. La
sobrevivencia y el reclutamiento de las plantulas también aumentd con la masa de las semillas bajo
condiciones dc sombra. Sin embargo, las ventajas fisiologicas conferidas por las semillas de mayor
masa, no determinaron de mancra importanic la sobrevivencia y ¢l reclulamicnto en los ambicntes
naturales del bosque. Otras caracteristicas que varian entre los lingjes (subgéneros) determinaron ¢l
desempefio de mancra nds importante que la masa de las scmillas. Al utilizar un enfoque historico
(contrastes filogenéticamente independicntes) para inferiv el posible sipnificado de la masa de las
semillas como adaptacion a la sombra, se detectd cvidencia de evolucion convergente entre semillas

grandes asociada a un mayor desempeiio de las plantulas en ambicntes sombreados. Esie resullado



apoya la hipétesis de que las semillas grandes representan una adaptacion a las condiciones de
sombra. El analisis histérico reveld que aumentos en la sobtevivencia, la emergencia y el
reclutamiento de las plantulas estdn asociados con aumentos en ¢l tamafio de las semillas. Una
exploracion detallada de los cambios en la funcién de la masa de las semillas a lo largo de los
arboles filogenéticos, sugicre que los clectos de la masa de fas semiilas sobre {a sobrevivencia de las
plantulas parecen ser importantes solo al interior de los linajes mayores o subgéneros.
Caracleristicas propias a cada subgénero, como la efectividad de defensas contra herbivoros parecen
ser mas importantes que la masa de las semillas como determinantes de la sobrevivencia de plantula
en la sombra. Estas tendencias, sin embargo, deben ser evaluadas con mayor profundidad
aumentando ¢l nimero de contrastes {ilogencéticos. Como hipdlesis de trabajo [uluro propongo que
las especies de Psychotria con diferente tamafio de semillas puedan reclutarse con igual éxito en la
sombra. Sin embargo, en especics de un mismo subgéncro la evolucidn hacia semillas mas grandes
pudo aumentar cl éxito de reclutamiento en la sombra y, en ultima instancia, conducir a una

dilerenciacion mas [ina en el habitat de establecimiento de las diferentes especics.
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ABSTRACT

This study explores three principal questions: 1) What is the role of seed mass on the recruitment
success of seedlings, and on the distribution of plant species anﬂong forest micro-habitats with
different light availability? ii) Can seed mass varjation among species be the result of an adaptive
process for recruitment in different natural light habitats? 1ii) Particularly, do large seeds represent a
adaptation to recruitinent in low light environments? In the present study, I addressed these
questions using, as an experimental system, eight tree species of Psychotria coexisting in the
understory of Los Tuxtlas tropical rain forest reserve. I performed a ficld experiment Lo evaluate the
intra and inter-spectfic effects of sced mass on emergence, survival, growth and recruitment of
scedlings under habitats with contrasting light avatlability: gaps in the canopy, opened by the natura
[all of trees, and shaded sites with closed canopy. Using both the ficld experiment and greenhouse
experiments, I evaluated the cflects of seed mass on seed/seedling performance under enviranmenia

risks varying between gaps and shaded [orest sites: light resource level, animal granivores and leal

liiter.

Within species 1 delected that larger seed mass conferred advantages lor survival and
recruilment of scedlings under light limited conditions, but not under other conditions, in both
greenhouse and ficld experiments. Thesc advantages seem (o be related to positive elfccts of sced
mass on physiological responses that permit shade tolerance. Although the mechanisms involved in
this response were not dircctly evaluated, the results obtained suggest that a low retative growth rale
and cotyledons with high allocation of mass per unit arca (thick cotyledons probably containing
maternal reserves), are two attributes related to sced mass and (o seedling shade tolerance. Seed mas
did not aflect the probability of germination under all light conditions, but it affected the risk of sce
remova! by animals as well as seedling emergence. Such effects, however, were not frcquent and
highly variable among specics. Risk of sced removal varied in direction (positive or negative) with
sced mass, depending on specics and habitats. These results of my study shown that there is no a

simple relationship between sced mass and scediing emergence.



Ecological effects of seed mass within species are discussed in terms of their implications {i=
the actual process of selection and probable selective scenarios during the past. I discussed that il
secd mass has evolved under a major trade-off between increasing seed number ot increasing
seedling survival in light limited habitats, it is possible that actual variation in mean seed mass
among specics as well as, in part, its distribution between habitats, could result from diflerent ways
of solving such a trade-off. In Psychotria, among species variation in the curves defining fitness

(seedling survival and recruitment) gain with seed mass could represent different routes to solve the

evolutionary trade-off between seed number and seed size.

Considering mcan seed mass varialion among specics, larger sceds had higher eimergence in
the shaded habitat, but not in gaps. In both habitat types larger seeds produced larger scedlings with
higher probability to emerge below the litter. However, larger seeds had higher risk of removal by
animals in the gaps but not in the shaded forest, due probably (o a differential foraging activity of
vertebrates between habitats. At this level of seed mass variation, [ found evidence that under light
limiting habitats, survival and recruitment of seedlings increased with secd mass, suggesting, as in
the within species level, physiological advantages for shade tolerance. However, such physiological
advantages did not have an important cifcct on seedling survival and recruitment in the natural
habitats. Other attributes varying between major lincages (subgencra) had higher effects on scedling
performance in the shade. Using an historical approach {phylogenetic independent contrasts) to infer
the evolutionary significance of sced mass, | detected evidence of convergent evolution between
larger sced mass and higher performance of scedlings in shaded habitats. This result supported the
hypothesis of large secd size as an adaptation 1o recruitment in shaded environments. This
exploration revealed (hat all variables of scedling performance; emergence, survival and recruitment
were positively associated with sced mass. A detailed exploration of changes in the ecological
functions of sced mass along the phylogenctic trees, revealed that effeets of seed mass on survival
scem to be important only within cach major lincage (subgenus). Itis inferred that other scedling
attributes varying between lineages, such as defenses against herbivores, are more important than
sced mass delermining scedling survival in shade. However, these trends need to be tested using a
larger number of independent contrasts. As hypotheses for future work | proposc that specics of
Psychotria with different seed mass can reeruit equally well in the shade. However, for species of th

same subgenus evolution toward larger seeds could increase reeruitiment success of scedlings in the



shade, and ultimately contribute to a finer differentiation in the distribution of species among the

forest habitats.

Dr. Miguel Martinez Ramos

Director de tesis



PRESENTACION DEL PROBLEMA

El tamaiio de las semillas tiene un papel demogrifico clave en los primeros estadios del
ciclo de vida de Ias plantas. Este atributo puede afectar la amplitud de dispersion y, por lo
tanto, la posibilidad que tienen las plantas de explorar diferentes ambientes de establecimiento
y desacrollo (Venable, 1988). Una vez que arriban a un sitio dado, la probabilidad que tienen
las semillas de transitar al estadio de plintula puede depender de su tamafio (Jurado y Westoby,
1992; Westoby, Jurado y Leishman, 1992). Finalmente, el tamafiode las semillas puede afectar
la sobrevivencia y crecimiento iniciales de las plantulas emergidas (Foster, 1986).

Desde un punto de vista ecologico, entender las consecuencias de la variacion del
tamafio de las semillas puede ayudar a predecir la capacidad de las especies para dispersarse y
sobrevivir en distintos ambientes. En Gltima instancia, este entendimiento puede contribuir a
explicar los patrones de distribucidén y abundancia de las especies (Salisbury, 1974). Desde un
punto de vista evolutivo, la gran variacion intra e interespecifica de la masa de las semillas, asi
como su clara importancia para la adecuacion, ofrece un sistema interesante para explorar
hipotesis adaptativas (Mazer, 1989).

Dentro de una comunidad dada, la variacion en el tamafiode las semillas puede ser
amplia. Por ejemplo , el peso de las semillas en algunos bosques tropicales tiene una variacién
interespecifica de seis 6rdenes de magnitud y un ambito de variacion intraespecifica de hasta
siete veces (Foster, 1986, Westoby et al., 1992; Hammond y Brown, 1995). Se ha propuesto
que tal variacion ha evolucionado como producto de presiones selectivas y restnicciones
filogenDOticas (Westoby et al., 1992; Hammond y Brown, 1995). A continuacién se resefian

diferentes hipbtesis propuestas para explicar tal variacion.



De acuerdo con la teoria de evolucién de historias de vida, el tamafio de las semillas ha
evolucionado en respuesta a dos fuerzas selectivas en conflicto. Por un lado, )a presion de
mayimizar e} nimero de semillas y, por otro lado, la presién de aumentar [a calidad
(sobrevivencia) de la progenie, asignando una mayor cantidad de reservas matemas a cada
semilla (Harper et al., 1970; Smith y Fretwell, 1974). Estas presiones son conflictivas porque
en las plantas maternas el presupuesto energético para la reproduccién es finito y un aumento
en ¢l niimero de semillas ocurre a costa de una disminucidn de la inversion materna por
semilla, es decir de su tamafio (Harper et al., 1970). De acuerdo con Smith y Fretwell (1974),
para un ambiente homogéneo, este compromiso resulia en un tamaiio 6ptimo de semillas. Otros
estudios han expandido esta idea sugiriendo que en ambientes que varian en espacio y tiempo la
seleccion puede conducir al mantenimiento de cierta variacion de tamafios de semilla dentro de
las poblaciones (Janzen, 1977; Kaplan y Cooper, 1984, pero ver McGingley, Temme y Geber,
1987; Venable, 1988). Asi, el grado de variacidn que exhibe el tamafio de las semillas en cada
especie presumiblemente refleja el balance alcanzado entre las presiones que favorecen la
sobrevivencia de las plantulas (en cada ambiente) y aquellas que favorecen la capacidad de las
semila para alcanzar habitats favorables-dispersién-, Foster, (1986). Bajo este esquema, la
variacidn en los tamafios de semillas entre las especies, puede ser el resultado de diferentes
soluciones al compromiso entre sobrevivencia y dispersion de la progenie, dependiendo de la
importancia y direccion con las que distintas fuerzas selectivas actian en cada especie. En este
mismo tenor, diferentes autores han propuesto escenarios ambientales que permitan explicar la
gran variacién de tamaiios de semillas presente dentro de las comunidades. Por ejemplo, Rees y
Westoby (1997), utilizando la teoria de juegos en evolucién, han propuesto dindmicas de

competencia entre las especies con distintos tamafios de semillas, en ambientes heterogéneos.



En estos escenarios, se asume competencia entre las especies asi como la existencia de parches
mas favorables para cada uno de los competidores. La dinamica resulta en un equilibrio
evolutivamente estable que permite el mantenimiento de una gran cantidad de especies con
diferentes tamaiios de semillas en un ambiente dado.

Existen factores ambientales que pueden actuar como presiones selectivas directas sobre
¢f tamafio de las semillas y, consecuentemente, sobre la sobrevivencia de semillas y plantulas.
Por ejemplo, la Iuz (Salisbury, 1974; Leishman y Westoby 1994b; Saverimuttu y Westoby,
1996b), 1a disponibilidad de nutrientes y agua del suelo (Stock, Pate y Delfs, 1990; Leishman y
Westoby 1994a), vectores de dispersion (Harper, 1970; Howe y Smallwood, 1982; Westoby,
Rice y Howell, 1990; Jurado, Westoby y Nelson, 1991), depredadores (Janzen, 1970; Reader,
1993}, herbivoros (Careaga, 1989), competidores (Washitani y Nishiyama, 1992), asi como
agentes fisicos que ocasionan dafios (Clark y Clark, 1991; Facelli y Pickett, 1991; Vazquez
Yanes y Orozco Segovia, 19.92)'

Otras presiones selectivas pueden operar de manera indirecta sobre el tamafio de las
semillas. Por ejemplo, la seleccion puede afectar el tamaiio de la semilla, al operar de manera
directa sobre caracteres correlacionados con el tamafio de la semillas, por ejemplo, a través de
pleiotropia o alometria. Asi, las plantas mds grandes, como las arbéreas, tienen estructuras que
pueden soportar el peso de semillas tan grandes como los cocos, mientras que plantas pequefias,
como las herbiceas, son incapaces de soportar tales pesos. Posiblemente, presiones selectivas
que actuaron directamente sobre el tamafio y forma de crecimiento de las plantas afectaron
también indirectamente ¢l tamaiio de las semillas (Thomson y Rabinowitz, 1989, Foster y
Janson, 1985). También presiones selectivas que actitan sobre el modo de dispersién de las

diasporas pueden indirectamente seleccionar el tamafio de las semillas; por ejemplo, las



didsporas anemocoras tienden a presentar semillas mds ligeras que las didsporas no anemécoras
(Leishman, Westoby y Jurado, 1995, entre otros).

La evolucién del tamaiio de las semillas puede depender ademas de otros conflictos
selectivos tales como los que ocurren entre madres e hijos y entre hijos (Lovett Doust y Lovett
Doust, 1988; Dominguez, 1995). Se ha propuesto que existe un conflicto entre la maximizacién
de la adecuacion de la madre via el aumento en el nlimero de la progenie, y la maximizacion de
la adecuacion de los hijos, via el aumento de la inversion matema en cada semilla, es decir su
tamafio. La solucién de este conflicto esta mediada por el grado de parentesco genético entre
los hijos y la madre. Asi, la variacion resuitante en tamafio de semillas puede depender también
de caracteristicas del sistema reproductivo presente en cada especie.

Parte de la variacion en el tamaiio de las semillas presente en las comunidades ha sido
explicada por Ia covariacién con unidades gruesas del ambiente tales como, habitats
sombreados, o con alta disponibilidad de luz, o bien con otras caracteristicas de historia de
vida, tales como: el agente dispersor, la altura de las plantas matemnas y la forma de crecimiento
(Foster y Janson, 1985; Mazer, 1989; Leishmann et al. 1995; Metcaife y Grubbb, 1995;
Hammond y Brown, 1995). En general estas variables han explicado no més del 50% de la
variacion en tamaiios de semillas, y se ha detectado que el agente dispersor o 1a altura son las
variables que explican la mayor varianza, en tanto que el habitat de establecimiento es la
variable menos relevante. Esto ha sugerido que la seleccién por dispersién ha sido la fuerza
més importante en generar la variacion en tamarios de semillas. Dado el papel clave del tamafio
de semillas durante e] establecimiento de plantulas, se ha hipotetizado que una buena parte de
la variacién no explicada por las variables anteriores, puede reflejar soluciones miltiples en

ambientes reales mas complejos (factores vartables tanto en espacio como en tiempo) que los



efectos del tamafio de la semilla en los ambiente reales de establecimiento, donde miltiples
factores ecolégicos operan simultdéneamente, variando en espacio y tiempo.

Otros estudios correlativos han encontrado que una parte importante de la variacién
interespecifica en el tamafio de la semillas puede ser explicada por el parentezco filogenético o
taxonémico de las especies (Mazer, 1990; Kelly, 1995; Lord, et al. 1995). En general, se ha
encontrado que la variacién es menor en taxa recientes (por ejemplo, en especies congenéricas)
que en taxa de orden superior (por ejemplo, en géneros pertenecientes a una misma familias;
Kelly, 1995; Grubb y Metcalfe, 1996; Lord et al., 1995). La menor variacién dentro de los
linajes recientes ha sido explicada de dos formas. Primero, debido a la presencia de
restricciones (por ejemplo, genéticas) a la generacion de variantes fenotipicas como respuesta
al ambiente. Es decir, a la existencia de un arrastre filogenético y no a un proceso adaptativo
(Harvey, Read and Nee, 1995a; Kelly y Purvis, 199). Segundo, debido a procesos de selecccion
activa que conducen adaptativamente 2 las especies de un mismo linaje a ocupar nichos
similares. Esta es la hipétesis llamada "conservatismo del nicho" (Harvey y Pagel, 1991;
Westoby et al., 1995a, entre otros).

Si bien la existencia de ambos mecanismos en la evolucién de caracteristicas de historia
de vida es aceptada, actualmente existe una fuerte discusion sobre la importancia relativa de
tales mecanismos (Stearns, 1992; Kelly y Purvis, 1993, Westoby et al., 1995abc; Harvey
1995ab; Ackerly y Donoghue, 1995). Este debate ha tenido un impacto importante en el
desarrollo reciente del campo de la ecologia comparativa de plantas. Anteriormente a dicha
discusidn, era poco comiin tener una actitud critica sobre el significado de la variacion
asociada a la historia filogenética (sin embargo, ver Fenner y Lee, 1983; Hodgson y Mackey,

1986; Mazer, 1989, 1990).



asociada a la historia filogenética (sin embargo, ver Fenner y Lee, 1983; Hodgson y Mackey,
1986; Mazer, 1989, 1990).

Recientemente, se han discutido varias definiciones sobre el término biolégico de
“adaptacion”, asi como distintos métodos para probar hipétesis adaptativas (Stearns, 1992;
Lord et al., 1995). En términos generales, podemos ubicar dos definiciones extremas. Por un
lado, una definicién histérica considera como adaptacion a un caricter homologo, derivado en
respuesta a un cambio en el ambiente, el cual favorece la adecuacion (Coddington, 1988).
Entonces, la prueba de hipotesis adaptativas consiste en detectar si tales caracteres derivados
ocurren O no al azar con respecto al ambiente que ocupan actualmente las especies, o con
respecto a otras caracteristicas con las que el atributo en cuestion puede estar correlacionado.
Para realizar esta prueba, se debe tener un disefio que asegure 12 independencia estadistica de
las entidades filogenéticas a cornparar (Harvey y Pagel, 1991). De acuerdo con tal definicién, el
mantenimiento de una baja variacioén en un linaje es producto de restricciones ﬁlogcnétice;s yla
adaptacion fuvo su origen en algiin momento de la historia, cuando el linaje divirgié de otro.

Una definicién mas ecolégica de adaptacion considera que una adaptacion es un cambio
en un fenotipo que ocurre como respuesta a un factor ambiental especifico, y el cual aumenta la
adecuacién de los individuos (Williams, 1996). De acuerdo con esta definicién, un caracter (por
ejempio, el tamafio de la semilla) presente en varias especies de un mismo linaje, con un valor
positivo de adecuacion similar en un ambiente dado, puede ser resultado de un proceso
adaptativo (ver Westoby et al, 1992 para una discusién del punto). Esta ha sido la suposicién
implicita en el uso de comparaciones cruzadas entre especies para explorar hipétesis

adaptativas (Kelly y Purvis, 1993).



Asumiendo que las caracteristicas de historia de vida son el resultado de la interaccién
entre adaptaciones y restricciones filogenéticas, diferentes autores han explorado hipétesis
alternativas que pueden permitir ubicar la importancia relativa de las restricciones filogenéticas
y el conservatismo del nicho en la evolucién del tamafio de la semilla. Por ejemplo, algunos
autores han explorado la existencia de restricciones fisiolégicas o morfolégicas, que pueden ser
infranqueables dentro de los linajes, probando si las relaciones entre caracteres, o bien entre
caracteres y el ambiente, se mantienen o ﬁo para diferentes hébitats (Harvey Read y Promislow,
1989; Lord, et al., 1995).

Otra via para entender el significado de la variacién de los caracteres entre las especies
de linajes recientes puede ser el uso de estudios microevolutivos que exploran los procesos
actuales de seleccion en las poblaciones (Stearns, 1992; Ackerly y Donoghue, 1995). En
particular, los linajes recientes, tales como géneros y subgéneros, cuyas especies coexisten en
una comunidad dada, pueden ser muy utiles para entender la relacién entre adaptacion y
restriccion filogenética. Presumiblemente, las especies cercanamente emparentadas comparten,
en mayor medida que las lejanamente emparentadas, restricciones (por ejemplo, fisiolégicas y
morfol6gicas) y presiones selectivas similares.

En ¢! presente estudio, a través de un analisis comparativo, se exploraron las
consecuencias ecoldgicas de la variacién intra e interespecifica del tamaiio de las semillas
presente en arboles del género Psychotria en una cornunidad de bosque tropical. Con este
proposito, se abordd el anlisis de diferentes factores que pueden operar selectivamente sobre el
destino demografico de semillas y plantulas en funcién del tamaiio de la semillas. En particular,
se estudio el papel selectivo de la luz, depredadores de semillas y la hojarasca, considerando

dos hébitats (ambientes) regenerativos del bosque: claros naturales producidos por la caida de



arboles y sitios de bosque maduro. Asimismo, se explora y se discute el posible significado
evolutivo de las consecuencias de la variacion en el tamafio de la semilla entre 1as especies,
controlando la independencia estadistica de las comparaciones y también considerando a todas
las especies como puntos independientes.

La presente tesis esta orgaizada en capitulos que pueden ser independientes entre si, los
cuales estin ligados por una seccion de introduccién y una discusién generales.

El primer capitulo comprende la revision de las hipétesis y evidencias de las
consecuencias ecologicas y evolutivas del tamafio de la semiltfa.

En el segundo capitulo se describen aspectos generales de 1a historia natural y el
conocimiento taxonémico y filogenético del grupo de especies.

En los capitulos tres, cuatro y cinco se exploran los efectos del tamafio de la semilla
sobre el establecimiento de plantulas en habitats contrastantes en luz del bosque tropical; claros
y bosque maduro. Se utilizan tanto experimentos en invernadero como en campo.

El capitulo tres aborda los efectos intraespecificos del tamafio de la semilla desde la fase
de semilla hasta la emergencia de plantulas, en tanto que el capitulo cuatro trata dichos efectos
al nivel de las especies. En el quinto capitulo se analizan los efectos del tamaiio de la semilla
sobre la sobrevivencia y crecimiento de plantulas hasta el primer afio de vida. El analisis se
hace tanto déntro como entre las especies.

En e] sexto capitulo se analiza el efecto neto de la masa de la semilla desde que la
semilla cae al sueio, hasta que las plantulas alcanzan un afio de edad. El objetivo principal es la
exploracién de los patrones de reclutamiento diferencial de los individuos dependiendo de la

masa de la semilla en las poblaciones de siete especies de Psychotria,
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En el séptimo capitulo se hace una exploracion de hipétesis adaptativas de la variacion
interespecifica en {a masa de la semilla, utilizando contrastes filogenéticamente independientes.

El octavo capitulo es una discusion general que retoma la informacion presentada en el
capitulo de antecedentes, confrontanda con el conocimiento derivado de mi trabajo de
mvestigacion. En este capitulo tambien se expone una agenda de investigacién futura para

avanzar en el conocimiento de la ecologia y evolucién de la masa de la semilla.



1
ANTECEDENTES

Consecuencias ecélogicas del tamaiio de la semilla

En esta seccion se discuten las hipdtesis principales que se han propuesto para entender
la funcién ecologica del tamafio de las semillas, considerando tres procesos: 1a dispersién de
semillas, la sobrevivencia y germinacion de semillas y la sobrevivencia y crecimiento de las
pléniulas. Se presentan evidencias de las hipétesis, haciendo énfasis en dos aspectos: i} el nivel
de variacion del tamafio de semilla estudiado (tanto a nivel intra como interespecifico), y ii) el
efecto de diferentes factores ecologicos en ambientes variables. En particular, la revision de las

evidencias se centra en los bosques tropicales.

Dispersion de las semillas.

En ambientes donde los sitios favorables para el establecimiento son variables en
tiempe y espacio, como el caso de los claros en los bosques tropicales, la produccion de un
mayor nimero de semillas pequefias puede ser especialmente importante, ya que aumenta la
probabilidad de colonizar dichos sitios (Stebbins, 1974; Harper et al., 1970). En contraste a las
sernillas grandes, las semillas pequefias pueden ser transportadas a2 mayor distancia, o bien por
un mayor mimero de agentes dispersores, generando una lluvia de semillas mas extendida
(Harper et al. 1970; Jackson, 1981). En bosques tropicales se han encontrado relaciones
negativas entre el tamafio de la semilla y la distancia midxima de dispersion, tanto a nivel
intraespecifico (Howe, Schupp y Westley, 1985; Augspburger, 1983) como entre especies

(Willson, 1993; Gonzélez-Méndez, 1995).
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Tamaiio de la semilla y germinacion

El tamafio de la semilla puede afectar la germinacién de las mismas en tres aspectos; la
velocidad de germinacion, el porcentaje total de germinacion y la duracién del periodo viablé.

Se ha propuesto que un tamafio de semilla grande puede imponer mayor limitacién para
mantener un balance hidrico adecuado para la germinacion en ambientes con altas
temperaturas, baja humedad atmosférica y bajo potencial hidrico en el suelo (Foster, 1986). Un
aumento en el tamafio de las semillas puede provocar una disminucton en la superficie de
contacto con ¢l suelo y, por tanto, una disminucién en la capacidad de imbibicién en suelos con
bajo potencial hidrico (Harper y Benton, 1966). La menor probabilidad de enterramiento en
semillas grandes podria aumentar su riesgo de desecacion en ambientes con baja humedad
relativa en el aire (Grime, 1979)._Ambos factores pueden afectar negativamente el porcentaje y
la velocidad de germinacion. En bosques tropicales, se ha detectado una menor humedad
atmosférica y un menor potencial hidrico dei suelo en los claros que bajo el dosel cerrado del
bosque (Foster, 1986). Tal diferencia puede ser particularmente importante durante la época de
menor precipitacion. Se prodria esperar que la germinacidn de semillas relativamente grandes
se vea desfavorecida en los claros. Se conoce que algunas especies de semillas grandes sufren
mayor mortalidad que especies de semillas pequeiias en los claros (Dalling, Swaine y Garwood,
1997, Vazquez Yanes, 1994). Sin embargo, poco ha sido estudiado de manera experimental
las limitaciones impuestas por el tamafio de la semilla sobre su imbibicion, en especial, bajo
condiciones ambientes naturales (Vazquez-Yanes y Rojas-Aréchiga, 1995).

Foster (1986) propuso que las semillas grandes pueden permanecer viables por mayor

tiempo debido al uso de las reservas (nutrientes, energia y agua) para mantener su demanda
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metabdlica. Este efecto podria ser mas importante en ambientes con alta temperatura como los
claros, donde la demanda respiratoria es mayor. Los estudios que han explorado esta relacion
son aln escasos. Para 179 especies de un bosque tropical, Ng (1978) detectd bajo condiciones
controladas una relacion positiva entre el tiempo maximo de germinacion y el tamaiio de la
semilla, Este resultado concuerda con la idea de Foster (1986). Sin embargo, alm no se cuenta
con evidencias directas del mecanismo, ni tampoco se conoce si esta relacién cambia entre
habitats del bosque. La elevada frecuencia de especies con semillas pequefias en los bancos de
semillas de bosques tropicales humedos (Gémez-Pompa, Vazquez-Yanes y Guevara, 1972;
Garwood, 1989), sugiere que las semillas méas pequefias tienen mayor periodo de latencia. Sin
embargo, no se conoce si tal sobrerepresentacion de debe al efecto del tamafio de la semilla, o
bien a otras caracteristicas presentes en las especies de sermillas pequefias, tales como: un
rapido recambio del banco de semillas (Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos, 1990), mayor
sobrevivencia de estas semillas después de la deshidratacion, o bien a su inhibicion para
germinar en ausencia de factores claves (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1984, 1994)

De las ideas revisadas, no existen predicciones claras sobre que tamaiios de semillas
pueden tener ventajas para germinar bajo situaciones ambientales contrastantes, tales como los

claros y los sitios maduros del bosque tropical humedo.

Tamailo de 1a semilla y riesgo de depredacién.

Los depredadores de semillas pueden actuar como una. presién selectiva que favorece a
las semillas pequefias (Janzen, 1971; Foster, 1986). Las semillas de mayor tamafio pueden
representar un paquete de recursos mds atractivo para los depredadores y, ademas, pueden ser

atacadas por un grupo mas amplio de depredadores que las semillas pequeiias (Harper, 1970,
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Janzen, 1971). Por ejemplo, a diferencia de las semillas pequeiias, las semillas grandes pueden
ser atacadas tanto por invertebrados como por vertebrados (Janzen, 1971). Alternativamente,
las semillas grandes pueden sufrir mayor riesgo de depredacién debido a que permanecen
expuestas, sin germinar, por un tiempo mayor que las semillas pequefias (ver seccién anterior).
Se ha detectado una relacién positiva entre la remocion o depredacién de semillas y el
tamatfio de las mismas en diferentes comunidades vegetales. Por ejemplo, en pastizales (Reader
1993), en bosques templados (Gross 1984), en comunidades aridas (Kelrik et al. 1986) y en
bosques tropicales (Howe et al. 1985, Moegenburg 1996 y Martinez-Ramos 1994). Esta
relacién se ha documentado tanto para depredadores vertebrados (Kelrik, 1986; Martinez-
Ramos, 1994) como para invertebrados (Reader, 1993; Howe et al., 1985; Moegenburg, 1996).
Estos estudios muestran que los depredadores pueden seleccionar a favor de semillas pequeias
en un ambiente dado {(pero ver Kaspari, 1996). Sin embargo, no se conoce el grado con el que
la presién de seleccién varia entre diferentes habitats. Howe et al. (1985) y Moegenburg (1996)
muestran evidencia de que tal seleccion de tamafios de semillas, por parte de depredadores,

puede ocurrir en poblaciones naturales.

Tamaiio de la semilla y el tamaiio de la plantula.

Semilias de mayor masa, que poseen un embrién de mayor peso y una mayor cantidad
de endospermo (reservas), producen plantulas con mayor biomasa (Harper, 1970). Una pléntula
con tamafio inicial relativamente grande puede tener ventajas para sobrevivir a diferentes
riesgos ambientales (Harper, et al., 1970). Este efecto pasivo del tamafio de la semilla sobre el
destino de Ias plintulas ha sido ampliamente documentado en diferentes comunidades,

considerando diferentes riesgos de mortalidad. Entre estos riesgos se ha estudiado la
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competencia entre plantulas en comunidades de pastizales y bosques templados (Harper et al.,
1970; Stanton, 1985; Washitani y Nishiyama, 1992), interferencia por cobertura vegetal en
bosques tropicales y templados (Martinez-Ramos, 1991 y Reader, 1993), interferencia por
hojarasca en bosques tropicales y templados (Facelli y Pickett, 1991, pero ver Vazquez Yanes y
Orozco-Segovia, 1992), interferencia por suelo en un bosque tropical (Dalling, Swaine y
Garwood, 1997) o en dunas (Yanful y Maun, 1996), y ocurrencia de dafios fisicos por objetos
que caen dei dosel del bosque (Samper, 1992). La mayor parte de estos estudios han sido
realizados utilizando la variacién interespecifica. Sin embargo, son poco conocidos los efectos
de la variacién intraespecifica en el tamafio de la semilla sobre el rendimiento de las plantulas
{ver Schaal, 1984; Stanton, 1984; Yanful y Maun, 1996).

Se conoce que algunos de los riesgos de muerte para las plantulas varian espacialmente
en el bosque tropical, pero ain no se han detectado para estos riesgos patrones de variacién
consistentes entre los claros y el bosque maduro (ver Facelli y Pickett 1991). Por ejemplo,
podria esperarse que las plintulas experimenten mayor intensidad competitiva en los claros,
donde la tasa de crecimiento de plantulas es mayor que en el bosque maduro. También puede
esperarse que ¢n los bordes de los claros las plantulas estén expuestas a un mayor riesgo de
dafio fisico debido a que en tal zona los arboles que rodean al claro presentan mayores tasas de
recambio de hojas y ramas (Facelli y Pickett, 1991). En este sentido, ambos factores podrian
operar a favor de semillas grandes en los claros. Hasta el momento, el conocimiento que se
tiene sobre la importancia relativa del tamafio de la semilla, en la capacidad de las plantulas
para confrontar fendmenos de interferenccia o los dafios fisicos en diferentes habitats, es casi

inexistente.
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Uso de reservas maternas y limitacion de recursos

Se ha propuesto que las semillas grandes confieren, durante las primeras fases del
crecimiento, mayor sobrevivencia a las plantulas en ambientes limitantes en recursos (luz, agua
y nutrientes) debido a que cuentan con una alta cantidad de reservas maternas (Foster, 1986 y
Westoby, et al., 1992). Tal hipétesis asume implicitamente que: i) las reservas de energia y/o
nutrientes con las que dispone una plantula aumentan de manera desproporcionada con el
tamafio de la semilla, y que ii) estas reservas son utilizables por las planulas para mantener un
balance positivo de energia en ambientes limitantes en recursos.

La evidencia mas consistente en apoyo a esta hipétesis es aquella relacionado con la
limitacion en lvz. Se ha demostrado experimentalmente que a sobrevivencia de las plantulas
bajo condiciones de fuerte limitacion luminica, € incluso bajo completa oscuridad, esta
relacionada positivamente con el peso de la sc;.milla (i.e. embrion mas endospermo) de las
especies (Salisbury, 1974; Gifime y Jeffrey, 1965; Hutchinson, 1967; Leishman y Westoby,
1994b; Saverimuttu y Westoby, (1996b); pero ver Metcalfe y Grubb, 1996, para algunas
excepciones y Augspburger, 1984, para una evidencia negativa).

Las reservas maternas presentes en la semilla también pueden servir para compensar el
dafio provoca;do en las plantulas por herbivoros, patogenos o agentes fisicos (Denslow, 1980).
En plantulas sometidas a defoliacién artificial, se ha encontrado que las plantulas provenientes
de semillas grandes sobreviven mejor que las que se originan de semillas pequefias (Armstrong
y Westoby, 1993 en especies de zonas secas y Careaga, 1994 en especies tropicales).
Asimismo, para un grupo de especies tropicales lefiosas, la capacidad de las plantulas para

producir rebrotes, después de la remocién del tallo principal, se encontré asociada
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positivamente con el tamaiio de las semillas (Harms y Dalling, 1997). El tnico estudio que
compard la tasa de mortalidad de plantulas inducida por patégenos, no detect6 una interaccién
entre el tamafio de la semilla y los patogenos (Augspurger y Kelly, 1984).

Es esperable que la importancia funcional de las reservas bajo la accién de agentes de
mortalidad como los enemigos naturales, sea mayor bajo condiciones de luz cercanas al punto
de compensaciéon fotosintética de las plantulas, como podria se el caso en el sotobosque bajo el
dosel cerrado de 1a selva, donderla ganacia de energia se ve limitada. Sin embargo, este aspecto
no ha sido ain estudiado de manera directa.

Estudios recientes han sugerido que el papel del tamaiio de la semilla en la tolerancia a
12 sombra puede estar relacionado con un complejo de caracteristicas que incluyen no sélo el
uso de reservas, sino ademds bajas tasas de crecimiento relativo y bajos costos respiratorios
(Maraiién y Grubb, 1993; Kitayima, 1994; Saverimuttu y Westoby, 1996b). Sin embargo, se
conoce atin poco sobre la relacion funcional entre estas caracteristicas y el tamaifio de las
semillas. Existe evidencia de una asociacion negativa entre el tamatio de la semilla y la tasa
relativa de crecimiento para especies pertenecientes a distintos grupos taxondmicos y distintas
comunidades, (Grime y Hunt, 1975; Fenner, 1983; Shipley y Peters, 1990; Marafién y Grubb,
1993 Saverimuttu y Westoby, 1996a). La ocurrencia de tal patron sugiere la hipotesis de una
restriccion funcional y/o morfolégica: semillas grandes producen pléntulas con tasas de
crecimiento bajas y viceversa. Sin embargo, se ha encontrado evidencias que tal relacion no se
encuentra completamente canalizada. Por ejemplo, Saverimuttu y Westoby (1996a), al
comparar varias parejas de especies de géneros hermanos, encontraron que Ia relacién negativa
entre la tasa relativa de crecimiento de las pldntulas y el tamaiio de las semillas no se cumplio

en todos los casos. La investigacion de los mecanismos funcionales entre el tamafio de la
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semilla y la tasa de crecimiento, asi como su expresiéﬁ a distintos niveles jerirquicos de
variacion taxonomica (desde poblaciones hasta los linajes mayores) es sin duda parte
importante de una futura agenda de trabajo.

La exploracion de los efectos del tamaiio de la sernilla sobre la sobrevivencia de las
plantulas, bajo condiciones de limitacién de nutrientes, ha sido atin poco abordada. Las
evidencias existentes no reflejan un patrén cosistente. Por ¢jemplo, Fenner y Lee (1989) y
Mustart y Cowling (1994) detectaron una asociacién negativa entre la masa de las semillas de
las especies y la fertilidad del suelo. Este resultado sugiere ventajas potenciales de semillas
grandes en suelos pobres en nutrientes. Sin embargo, en un estudio experimental, Stock et al
(1990) no detectaron una relacion entre la sobrevivencia de plantulas y la masa de las semillas
en condiciones de baja disponibilidad de nutrientes.

Por otra parte, se ha propuesto que en ambientes que son pobres en nutrientes las
reservas maternas de una semilla pueden ser utilizadas por las plantulas para la adquisicion de
nurientes y agua via micorrizas (Janos, 1980). Las reservas pueden ser utilizadas para ofrecer
mayor cantidad de metabolitos a los hongos, o bien para soportar mejor los costos de la
infeccidn inicial (Janos, 1980). Estas hipdtesis no han sido exploradas de manera directa. En
bosques tropicales se ha detectado que las relaciones obligadas con micorrizas son mas
frecuentes entre las especies arboreas tolerantes, que generalmente presentan semillas
relativamente grandes, que entre las especies pioneras, que generalmente presentan semillas
-pequeﬁas (Janos, 1975). Esto sugiere mayor importancia de la asociacién micorrizica en el
ambiente sombreado que en los claros, aunque no se conoce si en la sombra el tamaiio de la

semilla afecta la probabilidad de infeccién por hongos.



19

Alisop y Stock (1995) encontraron resuitados contrarios a la hipotesis propuesta por
Janos (1980). En catorce especies de la familia Rosidacea, que coexisten en sitios con suelos
pobres en nutrientes, una mayor cantidad de reservas matemas en la semilla parecié disminuir
la dependencia de las plantulas a Jas micorrizas. El aumento en biomasa y en el contenido de
fosforo en las pldntulas, debido a la presencia de micorrizas, disminuyé con el aumento en el
tamajio de las semilias.

Los antecedentes hasta aqui discutidos reflejan una investigacién vasta sobre el papel
que juega el tamafio de la semilla en el proceso de establecimiento de las plantulas. A
continuacion se sefialan tres aspectos importantes, que a mi consideracion, deberian ser
incluidos en una agenda de trabajo futuro.

I.- Multiples factores ecoldgicos pueden interactuar con el tamafio de la semilla durante
¢} establecimiento de plantulas y los efectos selectivos de estos factores pueden ocuirir en
direcciones opuestas, a favor o en contra de un tamaiio dado de semillas. Asi, para entender la
funcion ecologica del tamaiio de la semilla se requiere evaluar el efecto selectivo de cada factor
y, de manera importante, el efecto resultante de las interacciones entre dichos factores. Tales
evaluaciones deben de llevarse a cabo bajo condiciones naturales, donde estos factores operan
en conjunto.

2.~ Dentro de una comunidad, la magnitud y direccién con que operan diferentes
factores selectivos sobre la variacion del tamafio de las semillas puede cambiar entre hébitats,
por ejemplo, entre claros y el bosque maduro en bosques tropicales. Los patrones de
distribucién de las especies entre habitats pueden resultar, en parte, de tales cambios. Por lo
tanto, el estudio de las consecuencias del tamafio de la semilla en diferentes habitats es

importante.
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3.- El entendimiento de la evolucion del tamafio de la semilla requiere de estudios
poblacionales, ademds de las comparaciones entre especies. Sin embargo, los estudios en
poblaciones naturales son relativamente escasos. Por ejemplo, del total de los estudios aqui
referidos para bosques tropicales, asumiendo las limitaciones dg la muestra, solo 4 de 15 son

intraespecificos.

El significado evolutive del tamaiio de la semilla.

En general es esperable que la evolucién de las caracteristicas de los organismos sea
producto de restricciones funcionales y respuestas selectivas (Stearns, 1992). Un aspecto
interesante entonces es conocer como estos dos componentes han actuado durante la evolucion.

La variacidn del tamafio de las semillas dentro de comunidades particulares ha sido
relacionada con categorias gruesas del ambiente, asi como con caracteristicas de las especies,
tales como el agente dispersor, la altura y 1a forma de crecimiento (Foster y Janson, 1985;
Mazer, 1989; Hammond y Brown, 1995). Est.os trabajos han sugerido que el tamafio de la
semilla es parte de un conjunto de adaptaciones de las especies a diferentes habitats. Por
ejemplo, en los bosques tropicales las semillas pequefias son dispesadas por una gran cantidad
de aves y murciélagos, lo cual permite mayor probabilidad de ocupacion de los escasos habitats
FiCOS €0 1ECUISOS luminicos, donde ocurre ¢l establecimiento de estas plants (Hammond y
Brown, 1995). En contraste, las semillas grandes son dispersadas por mamiferos no voladores,
los cuales pueden producir una sombra de semillas menos extensa que las aves. Sin embargo
las plantulas provenientes de semillas grandes pueden ser mas tolerantes a ambientes

sombreados del bosque,
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Otros estudios, que han tomando en cuenta el parentezco filogenético entre las especies,
han mostrado que una parte importante de la variacion en los tamafios de la semilla puede
deberse a la historia filogenética. Las especies que pertenecen a un mismo linaje presentan
tamaiios de semillas mds semejantes que aquella;s pertenecientes a diferente linaje. Por ejemplo,
entre familias de un mismo orden (Kelly y Purvis, 1993), pero principalmente entre géneros de
las mismas familias (Mazer, 1990; Lord, et al., 1995; Metcalfe y Grubb, 199; Grubb y
Metcalfe, 1996). La mayor parte de estos estudios han encontrado que otras caracteristicas de
historia de vida, tales como el modo de dispersion, la altura y la forma de crecimiento de las
plantas, pueden explicar una mayor varianza en el tamario de las semillas que el ambiente de
establecimiento de las plantulas. Estos resultados sugieren que la importancia ecoldgica del
tamafio de la semilla durante el establecimiento de las pléntulas es limitada (ver Kelly, 1995,
para una discusion). Otra posibilidad es que los resultados anteriores sean producto del uso de
informacion correlativa y no experimental. En particular, estos estudios pueden fallaren la
asignacion observacional de las especies a categorias gruesas del ambiente, que pueden no
reflejar la heterogeneidad ambiental que realmente afecta a las especies en los bosques.

Existen estudios experimentales que han controlado la influencia del parentezco
filogenético (contrastes independientes, sensu Harvey y Pagel, 1991) y que han mostrado un
efecto positivo del tamafio de las semillas sobre el desempefio de las plantulas. Por ejemplo,
Armstrong y Westoby, (1994), encontraron mayor sobrevivencia en especies con semillas
grandes, bajo condiciones de defoliacion severa, en tanto que Saverimuttu y Westoby (1996a)
detectaron el mismo resuitado al someter a las plantulas a una limitacién severa de luz. Estos
resultados han sido encontrados al comparar géneros dentro de las mismas familias, lo cual

acota la funcion del tamaiio de la semilla al menos al nivel de los géneros dentro de familias. A
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nive! intragenérico los estudios experimentales son inexistentes. Sin embargo, a nivel
correlativo, los casos analizados sugieren que la variacion en los tamafios de semillas posee un
significado adaptativo (Lee y Fenner, 1989; Mustart y Cowling, 1992).

De acuerdo con algunos autores, como Kelly y Purvis (1993) y Harvey (1995a), ¢l alto
porcentage de la varianza en el tamafio de las semillas explicada por el parentezco filogenético,
en comparacion con el ambiente de establecimiento de plantulas, sugiere que la mayor parte de
la variacion reciente en el tamaiio de la setmilla, por ejemplo congenérica, puede no ser
producto de la interaccion con el ambiente, sino de arrastre filogenético. Es decir no adaptativa,
sino producto de factores que restringen la variacion fenotipica dentro de ciertos limites en cada
grupo de especies.

Una explicacion adaptativa de la baja covariacion entre los tamafios de semillas y el
ambiente u otras caracteristicas, dentro de linajes, ha sido planteada por otros autores
(Westoby, et al., 1994ab; Lord, et al., 1995). Se plantea que las especies hijas tienden a ser més
exitosas en nichos similares a los del ancestro y, por lo tanto, estas tinden a mantener una
constelacion de caracteristicas comnes con el ancestro. Esta hipéteisis ha sido llamada
tendencia a la conservacion del nicho (sensu Harvey y Pagel, 1991, ver Mazer, 1990; Westoby
etal. , 1992, 1995abc; Harvey, 1995ab, para discusiones de este punto).

Se ha propuesto que la restricccion filogenética y el conservatismo del nicho no son
explicaciones excluyentes (Stearns, 1992; Westoby, et al. 1995a). En este contexto, resulta
interesante explorar a nivel comparativo, Ia importancia relativa y las interaccioes entre ambos
procesos a diferentes niveles jerarguicos del linaje. Por ejemplo, la existencia de restricciones

infranquebles dentro de los linajes y la existencia, para un mismo linaje, de diferencias en los
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patrones de covariacién entre los tamafios de semillas y el ambiente en diferentes comunidades
(Lord, et al. 1995).

La exploracién de los procesos selectivos que actualmente operan en las poblaciones de
especies congenéricas puede contribuir al entendimiento del papel evolutivo de la restriccion
filogencética y la seleccién estabilizadora (que se esperaria ocurriera dentro de nichos similares).
Muy pocos trabajos han probado las consecuencias ecoldgicas de fa variacién intraespecifica en
el tamafio de la semilla en condiciones naturales (ver Gross, 1983 y Allsop y Stock, 1995, para
dos ejemplos con especies templadas). Asimismo, la exploracién de la existencia de variacién
heredable en estos sistemas es tambien poco comun.

El presente estudio es una exploracién de los efectos intra e interespecificos del tamafio
de la semilla sobre el desempeiio de las plantas durante las primeras fases de vida, para un
grupo de ocho especies de arboles del género tropical Psychotria. Este sistema ofrece ventajas
para explorar el significado ecoldgico y evolutive del tamafio de la semilla entre diferentes
habitats de una comunidad, debido a que las especies: i} coexisten en una misma comunidad de
selva alta, ii) difieren fuertemente en el tamafio de la semilla y esta variacién no esta asociada a
algtin linaje o grupo taxondémico, iii) comparten el sindrome de dispersién de semillas, y iv)

presentan fenologia de fructificacion, asi como morfologias de frutos y semillas muy similares.
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HiISTORIA NATURAL, TAXONOMIA Y RELACIONES FILOGENETICAS DEL GRUPO DE

ESPECIES DE PSYCHOTRIA ESTUDIADO.

EX)



INTRODUCCION,

Psychotria s uno de los géneros de plantas vasculares més diversificados en los
trépicos (Hamilton, 1989). De acuerdo con Lorence (1993), existen aproximadamente 1,650
especies de Psychotria entre arboles pequefios, arbustos, hierbas y epifitas, las cuales se
distribuyen ¢n las regjones tropicales del mundo. Se calculan 700 especies en el neotropico
(Hamilton, 1989). Al parecer, después de Costa Rica y Panamad, el sureste de México es uno de
los centros de mayor diversidad del género (Hamilton, 1989).

En algunas regiones de México con selva alta perennifolia se han reportado un alto
nimero de especies de Psychotria: 50 especies en la selva lacandona (Martinez, Ramos y
Chiang, 1994), 27 en la region de los Tuxtlas, Veracruz (Lorence e Ibarra-Manrriquez, 1993), y
12 especies en tan solo un 4rea de 700 ha, en la estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas
(Tbarra-Manrriquez, 1984).

Al nivel de una localidad particular, como en los Tuxtlas, las especies de Psychotria son
componentgs estructurales importantes de la comunidad del sotobosque (Bongers et al., 1988).
Sin embargo, se conoce poco de aspectos bésicos de la morfologia y la ecologia, asi como de
las relaciones de parentesco filogenético entre las especies. Tal informacién puede ser itil en el
entendimiento | del significado evolutivo de los atribtos de especies filogenéticamente
emparentadas.

El presente capitulo incluye dos secciones. L.a primera expone aspectos morfolégicos y
ecolégicos de las especies de Psychoria presentes en los Tuxtlas, principalmente de aquellas
estudiadas en esta tesis. Esta informacién proviene de fuentes bibliograficas, de mediciones

directas, asi como de observaciones personales y de otros colaboradores.
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En una segunda seccion se presenta informacion bibliografica del conocimiento
taxondmico de las especies y se hace una exploracién de las relaciones filogenéticas entre las
especies de Psychotria mds conspicuas de los Tuxtlas. Se construyen cladogramas para
propomner hipétesis de patrones de relacion filogenética entre las especies, utilizando

informacion morfologica publicada, asi como obtenida de manera directa en ejemplares de

herbario.

HISTORIA NATURAL DE LAS ESPECIES DE PSYCHOTRIA EN LA ESTACION DE LOS TUXTLAS,

VERACRUZ.

En este trabajo se estudiaron ocho especies del género Psychotria, presentes en los
terrenos de la Estacién de Biologia Tropical Los Tuxtlas, México. Estas especies son: P.
limonensis K. Krause, P. graciliflora Benth., P. chagrensis Standley, P. papantlensis (Oersted)
Hemsley, P. flava Oersted ex Standley, P. faxlucens Lorence y Dwyer, P. simiarum Standley, y
P. veracruzensis Lorence y Dwyer, de acuerdo a Steyermark (1974) y Lorence y Dwyer, (1987).
Las primeras cinco especies se encuentran ubicadas en el subgénero Psychotria, P. faxlucens se
encuertra en el subgénero Heteropsychotria, en tanto que las especies restantes parecen ser

ubicadas en otro grupo aiin no nombrado (Lorence, com. pers).

Morfologia y ecologia de adultos.

Todas las especies son 4rboles pequefios, gue alcanzan alturas entre 2 m y 10 m.

Usualmente las especies de menor talla, como P. limonensis y P. veracruzensis, pueden exhibir

una forma arbustiva en respuesta a dafios fisicos en su estructura. En todas las especies las

flores son blancas-amarillas, con corrola tubular y son tipicamente heterostilicas. Existe una
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fuerte variacién interespecifica en el tamafio de las flores (longitud del tubo de 1a corola), asi
como en el grado de heterostilia morfolégica (Ibarra-Manrriquez, com. pers; Paz, obs. pers.). La
mayor parte de las especies presentan flores con aroma dulce cuya anthesis ocurre durante el
creptisculo (Sinaca, com pers.).

Los frutos son drupas carnosas de color rojo a azul-negro, de forma esférica a ovoide

cuyas dimensiones varian entre 4 mm x 5 mm en P. limonensis, hasta 18 mm x 25 mm, en P.

faxlucens, conteniendo una o dos semillas. Los frutos de todas las especies parecen ser
dispersados principalmente por aves y en menor medida por mamiferos pequeiios (Sinaca y
Paz, obs. pers.). Los picos de dispersién ocutren en los meses de noviembre y diciembre,
durante ]a época de nortes, lluvias monzénicas en la regién (Ibarra-Manrriquez; Sinaca y Paz,
obs. pers.).

Las especies de Psychotria son componentes estruturales importantes del sotobosque de
la selva en los Tuxtlas (Bongers et al., 1988). Las especies mas abundantes son P. faxlucens y
P. simiarum, en tanto que una de las menos abundantes es P. chagrensis. Observaciones de
campo indican que los adultos de estas especies habitan en una variedad de habitats del Bosque,
los cuales difieren con respecto a la topografia, la cercania a cuerpos de agua o lugares
inundables y con el grado de apertura del dose! del bosque. Por ejemplo, P. veracruzensis y P.
graciliflora son abundante en laderas pronunciadas entre altitudes de 300 a 700 msnm yP.
chagrensis y P. papantiensis son abundante en sitios inundables de tierras bajas (100 msnm a
300 msnm) o con alto contenido de agua en el suelo, como el lecho de riachuelos. Clasificando
la apertura de dosel y por tanto la cantidad de luz en el sotobosque, en categorias discretas, es
posible reconocer especies que son comunes en sitios sombreado del sotobosque tales como: P.

faxiucens y P. simiarum y especies que estan restringidas a sitios con claros mayores a 300 m*
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como P. limonensis. Algunas especies como P. graciliflora, P. papantlensis, P. chagrensis y P.
veracruzensis se encuentran en hdbitats intermedios, principalmente bajo el dosel relativamente
poco denso de los sitios en el proceso de cierre de dosel, después de la apertura de un claro,
(siios en reconstruccion, sensu Martinez-Ramos, 1985), mientras que P. flava ocupa sitios ::on

un ambito de aperturas desde intermedias hasta dosel cerrado con alta sombra (Tabla 1).

Morfologia y ecologia de las semillas.

Las semillas de todas las especies presentan una morfologia similar. Son semillas
ovadas y planas por la cara ventral, muy similares a un grano de café. La mayor parte de las

especies presentan testa poco engrosada o lignificada con surcos ventrales, con excepcion de P,

veracruzensis, la cual presenta una testa gruesa y lignificada, que puede constituir hasta el 30 %
del peso seco de la semilla (obs. personal). Se han observado algunas fuentes de mortalidad en
estas semillas. Por ejemplo, antes de ser dispersadas, las semillas son atacadas por dipteros,
cuyas larvas se desarrollan dentro de Ia semilla y la consumen totalmente, una vez que las

semillas caen al suelo. Esto es especialmente comin en P, veracruzensis, la especie con testa

mds gruesa y dura (este mismo fenémeno se observo en otra especie con testa dura no incluida
en nuestro estudio, P. chiapensis). En el suelo de la selva se han observado al menos dos grupos
de removﬁore;s o depredadores de semillas, hormigas y ratones. Las primeras sélo se han
observado removiendo las especies con semillas pequeiias, como P. limonensis y P. graciliflora,
en tanto que se han encontrado rastros de semillas grandes (por ejemplo, P. flava y P,
faxlucens) comidas por roedores. Al parecer, todas estas especies pueden germinar tanto en
condiciones de sombra como en condiciones con dosel abierto como los claros mayores a 300

m?.



El grupo de especies presente en los Tuxtlas, exhibe una fuerte variacion en masa fresca
de semiila (con testa), tanto dentro como entre las especies (Tabla 1). Al interior de las
especies, la masa de la semilla varia en un factor de 4 a 10 veces, y exhibe un coeficiente de
variacion entre el 20% y el 33% (Tabla 1). Después de una colecta de entre 20 y 40 individuos
por especie, se encontraron arboles adultos con semillas notortamente pequefias o bien con
semillas notoriamente grandes, para todas las especies, exceptuando P. graciliflora. En la figura
1 se presentan datos para 3 especies con masas promedto de semilla contrastantes: P.
limonensis, P. chagrensis y P. flava. Las observaciones de campo no sugieren que esta
variacion entre individuos este relacionada con la altura de los mismos, o con categorias
gruesas del ambiente, tales como ¢laros o sitios cont dosel cerrado, o bien con la gltitud. Sin
embargo, se desconoce por completo las posibles fuentes genéticas o ambientales de tal
variaci6n. Entre las especies, la masa fresca promedio de las semillas varia en dos érdenes de

magnitud (Tabla 1), Si bien existe sobrelapamiento en Ia masa de las semillas entre pares de

especies, la masa de la semilla promedio no difirié significativamente sélo en dos pares de

especies (Fig. 2).

Morfologia y ecologia de las plantulas.

Las plantulas tienen germinacién de tipo epigéa, con hypocétilo visible sobre el suelo y
cotiledones tipicamente folidceos. El primer érgano fotosintético son los cotiledones. Su
apariencia folidcea sugiere una funcién principalmente fotosintética y no de reserva; sin
embargo, no se descarta la presencia de tejidos de reserva como ha sido reportado para otras

especies tropicales con cotiledones folidceos (ver Kitayima, 1992). Se ha encontrado que la
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proporcion de tejido no fotosintético (posiblemente de reserva), en los cotiledones esta
correlacionado de manera positiva con el grosor de los mismos y con la masa de la semilla,
sugiriendo que las reservas maternas utiles para la planta durante las primeras etapas, aumentan
desproporcionadamente con la masa de la semilla (Kitayima, 1992). En las especies de
Psychotria estudiadas, existe un aumento de la relacién grosor/ superficie de las laminas
cotiledonarias con la masa de 1a semilla lo cual sugiere la hipotesis anterior. Cabe destacar que
esta relacion entre masa de semilla y grosor especifico de area cotiledonaria fué detectado tanto
entre las especies, como al interior de las mismas (Paz, datos no publicados). Las plantulas
recién emergidas tienen biomasas y alturas fuertemente correlacionadas con la masa de las
semillas, dentro y entre las especies, variando entre 0.004 g a 0.101 g, en biomasa secay 15
mm 2 70 mm en altura, para las especies con masas de semilla extremas, como en el caso de P.
limonensis y P, faxtucens (ver Tabla, 2, para datos de biomasz inicial).

El momento del pico de emergencia de las plantulas varia entre especies, desde 1.5
meses después de la dispersion (P. simiarum), hasta 5 meses después de la dispersion (P.
limonensis). Esto genera riesgos de mortalidad para plantulas muy distintos entre especies, tales
como la caida de objetos del dosel y arrastre por corrientes de agua, durante el periodo de
nortes para las més rapidas, hasta el sepultamiento por hojarasca, y la desecacion, durante la
época de secas en marzo, abril y mayo, asi como un mayor riesgo de depredacién, para las mas
lentas. Al parecer las especies no forman un banco de semillas persistente, ya que después de
un aflo, todas las semillas germinan o muren en este lapso. Durante el pico de emergencia de
pléntulas los tapetes de plantulas son especialmente conspicuaos bajo los drboles de ciertas
especies, como P. simiarum y P. faxlucens, sin embargo estos desaparecen en un lapsode 4a 8

meses.



RELACIONES TAXONOMICAS Y FILOGENETICAS DE LAS ESPECIES DE PSYCHOTRIA

ESTUDIADAS.

De acuerdo con Hamilton (1989), los dos subgéneros presentes en América (Psychotria
y Heteropsychotria) se encuentran bien definidos por dos apomorfias: i) el color de Ios frutos,

rojos en Psychoiria y negros o azules en Heteropsychotria, y ii) la presencia de estipulas

caducas en Psychotria y permanentes en Heteropsychotria. Muchas de las especies reportadas se
incluyen en alguno de estos grupos, sin embargo, existe un conjunto grande de especies que
parecen pertenecer a otros grupos atin no nombrados (Lorence, 1993),

De las ocho especies estudiadas en esta tesis, cinco se encuentran ubicadas en el
subgénero Psychotria, las cuales son: P. limonensis, P. graciliflora, P, chagrensis, P.
papauntlensis y P. flava; dos se encuentran en el subgénero Heteropsychotria: P. veracruzensis y
P. faxtucens y, una se encuentra en un grupo aun no nombrado, P. simiarum (Lorence, com.
pers. ).

Para las especies americanas, actualmente se tiene un conocimiento mas profundo de
aquellas pertenecientes al subgénero Psychotria. Hamilton (1989) realizé una monografia de
dicho grupo, el cual incluyé 61 especies, entre las que se incluyen todas las especies del
subgénero Psychotria tratadas en esta tesis. El autor reconoce ocho grupos equivalentes a
secciones, los ;:uales se muestran en la figura 3.

De acuerdo con Hamilton (1989), tres de las cinco especies en este estudio se
encueniran en secciones diferentes, en tanto que dos especies comparten la misma seccién. Tal

ubicacién de los taxa, sugiere que las especies estudiadas no se encuentran cercanamente

emparentadas o que pueden pertenecer a linajes con ancestros comuines no recientes. Sin



embargo, actualmente no existe un estudio filogenético del grupo, ni mucho menos para el
género.

Con el fin de elaborar hipotesis sobre las posibles relaciones de parentesco entre las
especies, las cual puedan ser de utilidad en la exploracién de hipétesis adaptativas sobre la
funcién de la masa de la semilla, se llevo a cabo un analisis filogenético para las especies en
estudio. Seguramente la definicidn de estas relaciones cambiara al incluir un mayor nimero de

especies, sin embargo, las relaciones obtenidas servirdn como hipdtesis preliminares de trabajo.

En colaboracion con el Dr. Jose Luis Villaseiior y el Dr. Guillermo Ibarra, se
construyeron cladogramas utilizando caracteres morfolégicos no relacionados con el tamaiio
de la semilla, Para este fin, se utiliz6 2 una parte de los caracteres definidos por Hamilton
{1989) y Lorence y Dwyer (1987), para el tratamiento sistemético del subgénero Psychotria y de
algunas especies del subgénero Heteropsychotria, respectivamente. Los cladogramas fueron
calculados con un método de parsimonia (Swofford, 1991) usando como grupo externo 2 un
taxa ancestral hipotético, asi como a una especie del subgénero Psychotria, y una especie del

subgénero Heteropsychotria, no estudiadas (ver apéndice 1, para detalles de la metodologia).

Tres drboles de maxima parsimonia fueron obtenidos los cuales no variaron con el
procedimiento de enraizamiento utlizado (Fig. B). Estos drboles sugieren consistentemente la
existencia de dos lineas principales que parecen corresponder a los subgéneros Psychotria y
Heteropsychotria, propuestos por Hamilton, (1989). Todas las especies estan ubicadas en los
mismos subgéneros definidos por Hamilton (1989) y Lorence y Dwyer (1987), con excepcion
de P. simiarum. Esta vltima si bien no ha sido asignada por Lorence y Dwyer en algiin
subgénero, en los drboles obtenidos en este estudio, parece estar mas cercanamente relacionada

al grupo Heteropsychotria. De hecho, P. faxlucens y P. simiarum parecen estar més
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relacionadas que P. faxiucens y P. vereacruzensis, los dos miembros del mismo subgénero
segun el tratamiento taxonémico de Lorence y Dwyer (1987). Los cladogramas obtenidos
sugieren que P. simiarum, una especie no ubicada ain en algin grupo, puede ser parte del
subgénero Heterpsychotria. Sin embargo, tal hipétesis es poco robusta y requiere el tratamiento

de un mucho mayor niimero de especies.

Dentro del grupo Psychotria, P. flava parece ser el elemento menos relacionado al resto

de las especies. Sin embargo, las relaciones de parentesco entre las cuatro especies restantes, no
parecen estar claramente definidas. Por ejemplo, dos de los tres irboles indican que, P.

papantlensis y P. graciliflora y, P. limonensis y P. chagrensis son especies hermanas, en tanto

que otro arbol, indica que éstas no lo son.

Un aspecto que puede ser relevante en la interpretacion y el anélisis de las respuestas de
las especies a diferentes ambientes, es que al mapear caracteres ecolégicamente importantes
como la masa de la semilla, en los drboles obtenidos (Fig. ), su variacién no parece ser
aleatoria con respecto a los linajes. Por ejemplo, para todos los arboles, en ¢l linaje
correspondiente al subgénero Heteropsychotria, Ia especie con semilla més pequefia (P.
veracruzensis), se encuentra mas alejada de las especies con semiilas medianas a grandes (P.
faxlucens y .l_’_;‘simiarum). Por otro lado, en el linaje correspondiente al subgénero Psychotria
(sensu Hamilton, 1989), un clado separa a la especie con la méxima masa de semilla (. flava)
del resto de las especies con masas de semilla mucho menores (Fig. Q) No obstante entre estas
dltimas, las especies hermanas no tienden a presentar masas de semillas més similares entre si
que con especies no hermanas. Es posible establecer 12 hipétesis de que cambios tan grandes

como dos 6rdenes de magnitud en la masa de las semillas de las especies parecen estar
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asociados a clados menos recientes y cambios menores a un orden de magnitud parecen estar

asociados a clados mas recientes.
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Apéndice I.
Procedimientos para obtener arboles filogenéticos.

La formulacién de hipétesis de trabajo sobre las relaciones de parentesco filogenético
entre las especies de Psychotria estudiadas, se realiz6 en colaboracién con los investigadores:
Dr. Jose Luis Villasefior y Dr. Guillermo Ibarra, quienes trabajan en el area de sistemética de
plantas vasculares y ecologia de plantas tropicales, respectivamente. Para este fin, los siguientes

procedimientos fueron realizados.

La informacion utilizada para construir los cladogramas fué de tipo morfolégica. Se
utilizaron los mismos caracteres definidos por Hamilton (1989) y Lorence y Dwyer (1987), para
el tratamiento sistematico del subgénero Psychotria y de algunas especies del subgénero

Heteropsychotria, respectivamente. Estos datos se obtuvieron de la informacion publicada por

Hamilton (1989) y Lorence y Dwyer (1987), y fueron complementados mediante la medicién
directa de los caracteres en ejemplares de herbario, disponibles en el Herbario Nacional
(MEXU). Se eliminaron aquellos caracteres directamente asociados con ¢l tamafio de la
semilla, como las dimensiones de la flor y de las inflorescencias, asi como los caracteres no
informativos, €s decir caracteres que no presentaron estados diferentes en mas de dos taxa. Los

caracteres utilizados se presentan en la tabla 3.

Los cladogramas fueron calcﬁlados con un método de parsimonia (Swofford, 1991)

implementado en el programa Paup, ver 3.0, asumiendo el mismo peso para cada caracter.

Hasta la fecha no contamos con la informacién morfoldégica de un grupo hermano a

ambos subgéneros que nos permita costruir el drbol para todas las especies tratadas. Por tanto,

45
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se decidi6 explorar tentativamente las relaciones de distancias entre los taxa, usando cuatro
tipos de enraizamiento.
1) Setomé como raiz a un ancestro hipotético definido en la parfe media del arbol de
distancias.
2) Se tomoé como raiz a una especie del subgénero Psychotria (no incluida en nuestro estudio).

3) Setomocomo raiz a una especie del subgénero Heteropsychotria (no incluida en nuestro

estudio).



14

Tabla 3. Caracteres morfolégicos empleados para la elaboracién de cladogramas para Psychotria.

INDIVIDUO

HOJA

1 Forma de crecimiento

2 Altura

3 Pubescencia de tallo joven

4 Color de corteza de tallo joven
5 Tipo de corteza de tallo joven

12 Forma de lamina
13 Consistencia de lamina
14 Pubescencia de
llamina (haz y enves)
15 Forma del apice
16 Forma de Ia base
17 Ancho maximo de lamina
18 Tipo de hoja
19 Long. del peciolo
20 Forma de peciolo en la base
21 Pubescencia del peciolo
22 Color de hoja al secar (haz)
23 Color de hoja al secar {(enves)

INFLORESCENCIA

32 Tipo de inflorescencia
33 Posicion de inflorescencia
34 Grado de ramificacion
de panicula
35 Long. de eje principal
de panicula
36 Long. del peduncule
37 Num. de rangos en
que se disponen los
ejes ecundarios

. 38 Pares de ejes secun

SEMILLA

arios diferenciados en
tamano

39 Presencia de ejes
secundarios no
opuestos

40 Num. de pares de
ejes sec. por rango
Grado de ramificacion
en ¢imas

53 Num. de surcos dorsales
54 Pfrofundidad del surco

ESTIPULAS

Venacion
secundaria

Venacion
terciana

6 Tipo de esfipulas

7 Forma de estipuias

8 Long. de estipulas

9 Permanencia de estipulas
10 Pubescencia de estipulas
11 Color de estipulas

24 Tipo de venacion

25 Curvatura de venas

26 Pares de venas

27 Angulo de divergencia
con respecto a vena
primaria

28 Prominencia de venas

29 Pubescencia de vena

30 Tipo de venacion
31 Apariencia de venas

Bracteas de la
inflorescencia

FLOR

FRUTO

41 Forma de bracteas
42 Pubescencia de bracteas

43 Long. det pedicelo

44 Num de lobulos del caliz

45 Pubescencia de caliz

46 Forma de corola

47 Forma de lobulos

48 Pubescencia en
garganta de corola

49 Forma

50 Persistencia del caliz
51 Forma del caliz

52 Color del fruto fresco

56 Num. de surcos ventrales
57 Profundidad de surco



dorsat
55 Tipo de superficie
del surco ventral

15

ventral
58 Perfil de surco ventral
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Tabla 1. Valores promedio de masa de semillas, coeficientes de variacién y &mbito de

variacion, para ocho especies de Psychotria presentes en Los Tuxtlas, México. El tamaiio de

muestra (N) se refiere al nimero total de semillas pesado. También se presentan las

abundancias relativas de individuos adultos de cada especie en cada uno de cuatro habitats del

bosque. *** especie muy comin; ** comim; * rara; celdas vacias indican ausencia en un

habitat particular. Los datos fueron obtenidos de un muestreo de individuos adultos en 5 ha de

bosque (M. Martinez-Ramos y H. Paz datos no publicados).

Lo

Abundancias relativas

observadas para adultos en
diferentes hibitats.
Masa N Coef.de Ambitode  Bosque Bosque Bordede Cen
fresca de variacién  variacibn sombreado con dosel claro cla
semilla (2 con dosel poco bor
con testa denso denso bo:
Especie (2)
P. faxtucens 0380 943 026  0.078-0.634 *kk ** **
P. flava 0230 661 033  0.040-0.412 i ** ** 3
P. simiarum 0042 880 0.23 0.015-0.068 *Ex ** **
P.papantlensis  0.037 792 029  0.010-0.100 * b **
P. chapgrensis 0.023 800 020  0.012-0.038 * hokok *x A
P.veracruzensis 0.020 600 031  0.090-0.040 ** i 1
P. graciliflora 0011 600 025  0.004-0.019 ** o *x
P. limonensis 0.007 799 026  0.003-0.015 *x *
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Tabla 2. Masa seca de la semilla y masa seca de las plantulas a los 5
dias de la emergencia. Se presentan los valores promedio de masa
para las categorias mayor y menor de tamaifio de semilla dentro de
cada especie, asi como los intervalos de confianza al 95% de la
biomasa de plantulas. El nimero de pléantulas por categoria de tamafio

de semilla fue 12.
Especie Categoria de masa Intervalo de
de la semilla (g) confianza (95%) de
lamasade la
plantula (g)
P. limonensis 1 (0.003) 0.0041 - 0.0048
4 (0.007) 0.0062 - 0.0070
P. veracruzensis 1 (0.011) 0.0057 - 0.0067
4 (0.022) 0.0069 - 0.0080
P. bapantlensis 1 (0.017) 0.0085 - 0.6099
4 (0.029) 0.0116-0.0126
P. flava 1 (0.090) 0.0243 - 0.0333
4 (0.164) 0.0432 - 0.0528
P. faxlucens 1 (0.168) 0.0416 - 0.0526

4 (0.351) 0.0863 - 0.1012
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Secciones del subgénero Psychotria de acuerdo a Hami%on (1938)

Subgénero Psychotria
en Mesoamérica
Grupo gracilificra Grupa costivenia Grupo nesvosa Grupo tenuifolia Grupo g{arthag}enensis
spp,
. gracilifiora P. papantianyis . chagrensiy E. fimonenyis
(@ 3p9) 2.fave @ so0) @ spp) Grupo remota (159)
Grupo calophyila (12 spp)
(9 spp)

Fig. 3. Secciones taxonémicas en que se divide el subgénero Psychotria en
Mesoamérica, de acuerdo con Hamilton (1989). Se indican los nombres de

los grupos, el nimero de especies que los componen, asi como

subrayadas, las especies tratadas en este estudio.




Filogenia 1

Filogenia 2

Filogenia 3

Fig. 4 Hipotesis filogenéticas de
méxima parsimonia, obtenidas a
partir de datos morfol6gicos no
relacionados directamente con la
masa de lasemilla. «» indica
contraste entre dos nodos. (g) indica
masa de semilla promedio en gramos.
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Abstract. We examined the ecological significance of seed mass variation during the

phase from dispersed seed to emerged seedling, within seven sympatric rainforest woody species
of Psychotria in two contrasting natural habitats (gaps and shaded forest), using field and
greenhouse approaches. We determined the effects of seed mass on emergence (the total
proportion of emerged seedlings) and on the speed of emergence (the time necessary to reach
50% total emerged seedlings) in both greenhouse and field conditions, and we observed the
effects of seed mass on the risk of removal by animals in the field. Seeds of each species were
placed on the soil surface in animal exclosures and in locations accessible to animals in each of
three paired gap and shaded forest sites, and were monitored for ~1 yr. Between the time of
seed deposition through seedling emergence, the effects of seed mass on seed and seedling
behavior were species- and habitat-specific. In four species, seed mass had a significant effect
on emergence, but in three species this effect was signific_:ant in only one of the habitats (shaded
forest or gap). In the small-seeded species (P. limonensis and P. papantlensis), larger seeds
tended to have higher total seedling emergence than smaller ones. In contrast, in the relatively
large-seeded species (P. flava), smaller seeds tended to have higher emergence. In one species
of intermediate seed mass (lj simiarum), emergence was a convex function of seed mass. Seed
mass influenced speed of emergence in two species, but only in gaps. Larger seeds emerged
faster than smaller seeds in the small-seeded P. papantlensis, whereas smaller seeds emerged
faster than larger seeds in the relatively large-seeded P. flava. We found seed mass effects on
the risk of removal in three species. In P. papantlensis, larger seeds had a lower risk than
smaller seeds, while in P. simiarum and P. flava the opposite trend was seen. These trends were

significant in only one of the habitats (gaps or shaded forest) for each species. In the
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greenhouse, seed mass did not affect either emergence or the speed of emergence under high or

low light conditions. Overall, our results suggest that: (i) seed mass did not have a general effect

~ on emergence success that was shared by all Psychotria species investigated, and (ii) the effects

of seed mass on seedling emergence are driven by external ecological factors more than by
intrinsic effects of seed mass. Among these external factors, seed-removing animals appear to be

an important ecological agent operating on intraspecfic seed mass variation.

KEY WORDS: germination, neotropical rainforest, Psychotria, Rubiaceae, seed mass, seed size,

seed mass variation, seed size variation, seedling emergence, seed mass variation
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INTRODUCTION

Offspring size plays a key role in the establishment of the juvenile phase of an organism's
life cycle. In plants, seed mass can influence the probability of seedling establishment by
affecting the distance to which seeds disperse, the likelihood that they will reach suitable habitats
for germination, and the probability of early survival (Westoby et al., 1992). Several studies
have observed that within populations large seed mass confers an advantage during at least one
stage of the life cycle, principally under conditions where resources are scarce (Harper, 1977:
Silvertown, 1984). Seedlings emerging from larger seeds often survive longer than those from
smaller seeds under adverse conditions such as high defoliation (Careaga, 1989), low light
(Howe et al., 1985), low soil moisture (Manga and Yadav, 1995; but see Hendrix and Nielsen,
1991}, and nutrient limitation (Allsopp and Stock, 1995). In addition, in comparison to seedlings
emerging from relatively smaller seeds, seedlings from larger seeds have been observed to have
a higher probability of survival and emergence from beneath the forest litter layer (Gross, 1984;
Tripathi and Khan, 1990), and to emerge from greater depths in the soil (Wulff, 1986; Yanful
and Maun, 1996).

In contrast to these advantages of relatively large seed mass, several studies have
detected ecological factors that can lead to the opposite trend, particularly during the phase
when seeds remain in the soil. Vertebrate predation has been observed to generate a
disadvantage to large seeds, presumably because large seeds represent a richer energy resource
or are more apparent to vertebrates than small seeds (Hulme, 1993; Van der Wall, 1594).
Invertebrates such as bruchid beetles may also select against larger seeds, which are preferred

over smaller seeds as oviposition sites (Howe et al., 1985; Moegenburg, 1994).
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The direct and indirect effects of seed mass on seed coat thickness, seed coat
permeability, and the surface:volume ratio may also influence processes occurring at the soil-
seed interface, which may in turn determine the speed and probability of successful germination
or the persisience of a dormant seed bank (Thompson, et al., 1977, Leck, 1989; Thompson, et
al., 1993; Chambers, 1993). For example, seed coat permeability may influence the rate of
rehydration necessary for germination, and consequently the proportion of seeds that germinate
and the speed with which they do so (Harper, 1977).

Ultimately, for any given species, the effect of seed mass on plant performance may
depend both on the intrinsic effects of seed mass on seed-seedling behavior and on its
interactions with other eéological factors. In natural habitats, the selective pressures influencing
the evolution of seed mass are likely to differ among species and habitats (Foster, 1986). Few
studies, however, have explored the function of seed mass under field conditions in a variety of
habitats (see Stanton 1984, 1985; Howe, et al. 1985; Wulff, 1986, 1986b; Schupp, 1995).

Oune approach toward a general understanding of the ecology and evolution of seed mass
is to combine intra-specific studies of the ecological effects of seed mass variation with a
comparative study of closely related species which vary widely in their seed masses. This allows
the investigation of the function of seed mass across a very wide phenotypic range, as expressed
by taxa that share similar life histories, ecological roles, and phylogenetic history. In this study,
we focus on the effect of seed mass on seed behavior very early in the life cycle, a phase that has

not been examined in detail for many species. While many studies have evaluated the effects of

seed mass on performance through the period of seedling establishment, few focus on the
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influence of seed mass on the probability of successful emergence itself (e.g., Gross, 1984;

Tripathi and Khan, 1990).

We conducted a two-year study of the effects of seed mass on seedling emergence,

Speed of emergence, and the probability of seed removal by animals in seven closely related,

ecologically similar, and sympatric lowland rain forest woody species in the genus Psychotria

(Rubiaceae). In this paper, we address some questions that aim to detect general, as well as

species- and habitat-specific influences of seed mass on seedling emergence.

(1) Does seed mass affect the probability of seedling emergence, the speed of emergence, or the
probability of removal by animals within species? If so, are these effects similar in rain forest
gaps and under shaded forest?

{2) Does the intra-specific relationship between seed mass and seed/seedling behavior differ
among species? If so, does the qualitative relationship between seed mass and seed/seedling

behavior depend on the habitat or on the mean seed mass of a taxon?

-METHODS

Species and study site

Experimental work was conducted from December 1992 through August 1993 in the
tropical rain forest located at Los Tuxtlas Tropical Biology Field Station, Veracruz, Mexico.
The study system included seven tree species of the genus Psychotria (Rubiaceae): P. limonensis
K. Krause, P. graciliflora Benth., P. chagrensis Standley, P. papantlensis (Oersted) Hemsley, P.

flava Oersted ex Standley, P. faxlucens Lorence and Dwyer, and P. simiarum Standley.

According to Steyermark (1974), at least two subgenera can be recognized within Psychotria,

Uy
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including the subgenera Psychotria and Heteropsychotria. The first five species listed above are
found in the subgenus Psychotria; P. faxlucens is in the subgenus Heteropsychotria, and P.
simiarum belongs to a group of taxa that has yet to be named (Lorence, pers. comm.; Taylor and
Lorence, 1992). In all species, flowers have whitish tubular corollas, and are typically
heterostylous. The fruits are fleshy two-seeded drupes, whose shape varies among species
between ovoid and spherical. All species are primarily bird-dispersed, and produce fruit
primarily between November and December, with considerable overlap between species (Ibarra,
Manrriquez and Sinaca, pers. comm.).

All seven species are shrubs or small trees (1.5 m to 12 m in height) and are important
structural components of the forest understory (Bongers et al., 1988). Our field observations
indicate that the adults of these species inhabit a variety of forest habitats which differ with
respect to the size of openings, or light gaps, in the forest canopy. Classifying this variety into
refatively discrete categories, it is possible to recognize species that are common in shaded sites
(P. faxlucens and P. simiarum) and species that are restricted to gaps larger than 300 m” (P.
limonensis). Some species (P. graciliflora, P. papantlensis, and P. chagrensis) are found in
intermediate habitats, while P. flava occupies habitats ranging from intermediate habitats to
shaded sites (Table 1).

This group of species exhibits high variation in fresh seed mass, both within and among
species. Within species, seeds range in mass by a factor of two to four, and exhibit coefficients
of variation between 20% - 33% (see Table 1). Among species, mean seed mass varies by two

orders of magnitude, although there is a high degree of overlap between the seed mass

T
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distributions of different species. These species do not form persistent seed banks as seeds

germinate in less than five months,

Field experiment

Seed Collection. During the peak fruiting period of each species, fruits from at least 20
individuals were collected. The fruits were stored fresh for five to seven days until the number
of fruits collected was sufficient for the planned experiment. The seeds were removed from the
fruit and exposed to air until their surface was dry. Seeds were individually weighed to the
nearest milligram using a digital balance. From the range of seed masses exhibited by each
species, four seed mass classes were then identified for each species, with each class including
one-fourth of the absolute range of seed masses. The seed mass ranges identified for ¢ach of the
seven species were estimated from a total of 600 - 943 seeds.

Seeds for the field experiment were obtained from 20 individuals per species (the same
individuals from which seed mass was determined) and were treated as above. Seeds were
collected by random sampling among individuals to achieve a sample size of 420 seeds per seed
mass class per species (total N = 13,440 seeds). When dry, seeds were stored individually in
plastic bags for one or two days before introducing them to experimental treatments, as follows.

Experimental Design. At Los Tuxtlas reserve, we selected three forest sites Where a pair
of plots representing a treefall gap and a shaded forest were present. Gaps were required to be
one year old and to include an area of ~ 290 - 320 m? of projected open canopy (sensu Brokaw
1982). Shaded forest patches were required to include an area of 320 m’, to be located below a

uniformly closed canopy, and to be a distance of 40 m to 80 m from the gap with which it was
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paired. Each of the three pairs of plots were on a slope of less than 10 degrees and were located
in a 500 m x 300 m area with the same north-facing orientation.

Within each plot, eight treatments were established per species: four seed mass classes x
two levels of exclusion of potential seed predators. In the "animal-exclusion” treatment, seeds
were protected from vertebrates and invertebrates by enclosing each one within a small mesh
cylinder with a lid (described in detail below); in the "open" treatment, seeds were placed in a
mesh cylinder without a lid. Using a random sampling procedure, groups of 70 seeds of each
seed mass class were selected from each species and assigned at random to each exclusion
treatment. Consequently, within each of the six plots, each species was represented by a total of
280 seeds (35 seeds x 4 seed mass classes x 2 exclusion treatments).

With the aim 'of reducing possible effects due to environmental heterogeneity within
plots, each plot was divided into a grid of 35 (1.8 m x 1.0 m) quadrats, and a single seed
representing each of the species and eight treatments was assigned at random to each quadrat.
Thus, each quadrat included a seed from each size class, exclusion treatment, and species. In
total, we sowed 56 seeds per quadrant, 1,960 seeds per plot, and 11,760 seeds in the entire
experiment. Within each quadrat, seeds were separated by 15 - 20 cm. To ensure that seeds
remained in the same position on the soil, and in order to follow the fate of each seed, each seed
was put on the soil surface within the margins of an aluminum mesh cylinder fixed to the soil.
These cylinders were made of mesh with 4 mm? apertures (facilitating the free movement of

water and soil particles), and were 3 cm in diameter and 4 cm in height. The cylinders were
buried i the soil to a depth of 2 ¢m, leaving 2 cm walls exposed above the soil surface. To

create the “animal-exclusion” treatment, cylinders were capped with nylon mesh with 4 mm?
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apertures, The "open" treatment cylinders were not capped, and the seeds within them were
accessible to animals. Preliminary trials showed that cylinders were effective in retaining the

seeds in their original position, in spite of strong storm rains, and the open cylinders allowed
animals t? remove Psychotria seeds from the soil surface (H. Paz, unpublished data).

To avoid any contamination of the treatments with Psychotria seeds that might be held in
the seed bank, the 5 cm column of soil originally contained in each cylinder was replaced with
soil free of Psychotria seeds. During the germination period of each species, experimental seeds
were monitored every four days and the number of emerging seedlings was recorded as those
seediings with hypocotyl visible above soil surface. The census was continued until seedling
emergence ceased for four 4-day census periods. After that time, censuses were conducted at
ir;creasing time intervals. Plants were censused after each of four 16-day periods, followed by
four 56- to 64-day periods, unless a seedling was observed to emerge, in which case the
censuses were conducted again at 4-day intervals until four intervals passed without emergence.
After one year, we recorded the total proportion of emerged seedlings (hereafter referred as
“emergence”) for each species, exclusion treatment (open vs. animal-exclusion), and habitat,

In this study, the animal exclusion treatments were only used to derive a response
variable: the “risk of seed removal”. This variable estimates the reduction in the probability of
emergence due to seed removal by animals as .the difference in emergence between the animal-
exclusion and the open treatments. Animal exclusion treatment per se was not used as a factor in
our statistical analyses. To ensure that there were no abiotic treatment effects causing this

difference, we conducted a greenhouse experiment (described below).
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Finally, to estimate the amount of time that seeds of each species, size class, and
habitat remained dormant on the soil surface in the absence of animal disturbance, we
determined the number of days that passed until 50% of seeds in the animal-exclusion treatment
had successfully germinated (hereafter referred as “speed of emergence”). This variable is of
interest because a delay in emergence could provide an increased opportunity for pre-emergence
seed predation,

In sum, seeds from seven species of Psychotria were sown within three pairs of gap-
shaded forest plots. For each species, four seed mass classes and two animal exclosure
treatments were represented within each plot. Seeds were monitored until no newly emerging
seedlings were observed. For each species, we considered emergence, time to emergence, and

risk of seed removal as response variables, and habitat and mean seed mass as explanatory

variables.

Greenhouse experiment

An experiment was conducted in a greenhouse (2 metallic frame covered with
transparent aylon mesh 4 mm? apertures) located outside the forest, with three objectives: i) to
explore the potential abiotic effects of the animal-exclusion treatment on seedling emergence
(e.g., due to the lower light level and higher humidity created by the nylon mesh cap), ii) to
explore the effects of seed mass on seedling emergence in contrasting light conditions, and iii) to
determine whether there is an intrinsic effect of seed mass on seed behavior in the absence of
ecological factors (e.g., amimal interference, pathogens, and litter accumulation) that are

restricted to the field habitats.
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Seeds of each of three species (P. limonensis, P. papantlensis, and P. flava), representing

the smallest and the largest of the four size classes identified for the field experiment, were
processed following the same protocol used in the field experiment. Seeds were sown under
two light treatments: “low” and “high”. Within the greenhouse, these treatments were created
within rectangular metallic frames (height x width x fength= 1.5 m x 1.5 m x 2 m) covered with
mesh that permitted the flow of air and the entry of rain (these frames are referred to below as
“main plot” units). For the high light treatment, one single layer of green mesh (with 9 mm®
apertures) was used; for the low light treatment, 3 layers of mesh were used: one layer of black
mesh (with 4 mm? apertures) and two layers of green mesh (with 9 mm? apertures). To control
for spatial variation in light exposure Iobserved in the greenhouse, three pairs of frames (each
pair including one low-light and one high-light treatment) were established, blocking the light
treatments. The three pairs (blocks) were oriented along the main axis of light variation within
the greenhouse.

During four cloudless days, the following physical variables was recorded hourly within
each frame: active photosynthetic light (photon flux; PPFD, measured in pmol-m™?s™), using
quantum sensors and a LICOR data logger (Model LI-1000); the ratio of red/far red light
(R/FR), using a radiomet;:r (SKYE Model SKR-100); and minimum (MINT) and maximum
(MAXT) air temperatures, using a bulb thermometer The light variables were estimated by
integrating the instantaneous measures taken every five minutes to derive a mean value per hour,
while the R/FR ratio was measured hourly at each of three fixed points inside each frame.
Pooling all frames, the mean daily values were; PPFD = 12.0 £ 2.54 umolm™s”; R/RF =032 £

0.02; MINT =22.9 + 1.0 °C; MAXT = 26.7 £ 0.3 °C, for the low light treatment, and PPFD =
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108.8 1 7.17 umol-m™s™; R/RF = 1.23 1 0.05; MINT = 22.9 + 1.8 °C; MAXT = 33.0 + 0.8 °C
for the high light treatment. These values coincided with the range of values reported in the
understory of shaded and natural gaps forest sites at Los Tuxtlas (Vézquez-Yanes et al,, 1990).

For each species, four treatments (two seed mass classes [small vs. large seeds] and two
exclosure treatments [the same treatments as used in the field experiment]) were represented
within each frame (main plot). Exclosure treatments were established using the same
procedures described for the field experiment. The experimental unit corresponding to each of
the four combinations of seed mass class and exclosure treatments was a plastic 40 cm x 20 cm
tray containing a 7-cm layer of forest soil free of Psychotria. Within each tray, 20 seeds
representing one of the four treatments were placed on the soil surface. Each frame contained
12 trays: one replicate of each of the four treatments per tree species. The positions of the
trays within each frame were assigned at random.

During the germination period of each species, the number of emerging seedlings was

recorded every four days.

Statistical analyses

Greenhouse experiment. To detect the effects of seed mass, animal-exclosures, and light
environment on emergence and on speed of emergence, we performed a split plot ANOVA for
each species. To avoid pseudo-replication in these analyses, we used the proportion of
emergence per tray and the mean speed of emergence per tray as the response variables. The
main plot factor was the light environment which was spatially arranged in three pairs of high

light and low light treatments, hereafter called blocks. Seed mass class and the exclosure
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treatment were fixed factors split within each light environment (commonly called subplot
factors). The block x light environment interaction term was used as the error term to evaluate
the statistical significance of the light environment effect (plot factor), while the residual error of
the model was used to test the remaining terms (subplot factors), as indicated in Milliken and
Johnson (1984). For P. papantlensis, due to a failure to record the time to emergence in the
low light treatment, data were analyzed only for the high light treatment, using a randomized
block model. In this case, we tested only for significant effects of seed mass class, exclusion
treatment and their interactions. To compare means we used an HSD-T test, following proper
use of standard errors for a split plot design, according to Milliken and Johnson (1984).

Field experiment. We performed ANCOVA to detect effects of seed mass within
species on emergence, risk of seed removal, and speed of emergence. In addition, we aimed to
detect the potential sensitivity of such effects to habitat. In this model, the mean seed mass of
cach seed mass class was considered as a continuous and linear variable, and the habitat as a
discrete factor. Because seed mass was a fixed factor split within each plot representing each
habitat, and because llxabitats were paired in three sites, to test for a habitat effect we used the
site*habitat interaction term, while to test the rest of the model we used the residual error, as
indicated by Milliken and Johnson (1984). For most of species the relationships between seed
mass and the response variables were clearly linear. Only for emergence in P. simiarum did v;re
include seed mass as a quadratic term in the model. For those cases where the ANCOVA
detected any significant seed mass effect, we performed for each habitat an a posteriori linear
regression to examine the relationship between the response variable and mean seed mass. To

control for the site effect, we considered site as a block in these regression analyses. As a
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conservative approach, we considered only those relationships that were statistically significant

in the regression analyses to be truly biologically significant.

For some species and response variables a high heterogeneity of variances between
habitats prevented the use of ANCOVA. This was the case for P. papantlensis for emergence,
for P. simiarum and P. flava for the risk of seed removal and for P. flava for the speed of
emergence. Heterogeneity of variances persisted even after several transformations of the
response variables. In all such cases, we performed separate linear regressions between the
response variables and seed mass for each habitat, as indicated above. Among all these
regressions, within each species, we detected a significant seed mass effect in only one of the
two habitats. Therefore, it was not necessary to test for slope differences between habitats.

To approach normality and to reduce the heterogeneity of variances, emergence values
were transformed to arcsin(square root [x]) . All statistical analyses were conducted using the

GILM procedure in SAS version 6.08 (1994).

RESULTS

Greenhouse Experiment
Under controlled greenhouse conditions, total seedling emergence varied between 73%
(. flava) and 93% (P. papantlensis). Seedling emergence occurred three to five months after
seeds were sown. After seven months, at which time the experiment was terminated, none of

the seeds that remained ungerminated were viable according to a tetrazolium test.
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Our animal-exclosure units did not impose any abiotic factors that influenced seed
behavior. In the greenhouse, in both light treatments, there was no statistically significant effect
of the animal-exclusion treatment on either emergence or on the speed of emergence (Fig. 1).

We detected only a minor effect of light environment on seed behavior, and this effect
was trait- and species-specific. ANOVAs detected no significant effect of the light environment
on emergence in any species (Figs. 1 and 2). There was, however, a significant effect of the
light treatment on the speed of emergence in P. limonensis (F;; = 454.4, P < 0.01). In this
species, seeds in the low light treatment emerged faster than those in high light (Figs. 1 and 2).
Finally, there was no effect of seed mass class on either emergence or the speed of emergence in
any species, nor was there a significant light environment x seed mass interaction affecting either

of these variables (Fig. 2).

Field Experiment

Seedling emergence. Seed mass influenced seed behavior in the field, at least in some

species. The amount of variance in emergence explained by seed mass varied from 0% to 64%
among species in the gaps, and from 0% to 68% among species in the shaded forest. ANCOVA

detected a significant seed mass effect on emergence in three species: P. imonensis, P.

simiarum, and P. flava (Table 2a), while linear regressions detected seed mass effects in P.
papantlensis (Fig. 3). The direction of the relationship between seed mass and the total
proportion of seedling emergence differed among these species (Fig. 3). In two species (P.
limonensis and P. papantlensis), the proportion of seedling emergence increased linearly with

seed mass (Fig. 3). In contrast, in P. flava, seedling emergence diminished linearly with seed
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mass. InP. simiarum, both trends occurred, generating a maximum of emergence for seeds of
intermediate sizes.

Within species, we found no evidence that the direction of the seed mass effects on
emergence differed consistently between habitats. In P. limonensis and P. simiarum the behavior
of smaller and larger seeds was similar in both habitats, according to ANCOVAS and a
posterior linear regressions (Table 2a; Fig. 3). For the other two species, we detected
significant mass effects only in one habitat. In P. papantlensis we found a positive relationship
between emergence and seed mass, but only in shaded forest. In P. flava, although ANCOVA
did not detect a significant interaction between seed mass and habitat, a posteriori regressions |
indicated a significant negative relationship that was restricted to gaps (Table 2a; Fig 3).

The amount of variance in emergence explained by seed mass depended on both the
mmean seed mass of a species and on the habitat in which it was observed. In species with
relatively small seeds, seed mass explained a higher proportion of variance in shaded forest than
in gaps (P. limonensis and P. papantlensis, Fig. 3). In contrast, in relatively large-seeded
species, seed mass explained a similar or even higher proportion of variance in the gaps than in

the shaded forest (P. simiarum and P. flava, respectively, Fig.3).

Effects of animal-exclusion on seedling emergence. In most species and habitats,

emergence was higher when animals did not have access to seeds; P. chagrensis and P. simiarum
were the only species in which the mean risk of seed removal (in gaps only) did not differ from
zero. This indicates that, in most of these species, seeds deposited on the soil surface were

frequently either removed, eaten, or otherwise destroyed by animals.
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In P. papantlensis, P. simiarum and P. flava, seed mass had a significant effect on the risk
of seed removal in one of the habitats (Table 2b; Fig. 4). The direction of the seed mass effect
on the risk of removal varied among species, even exhibiting opposite trends among taxa. In P.
papantlensis, larger seeds had a lower risk of removal than smaller ones. In contrast, for P.
simiarum and P. flava, larger seeds had a higher risk of removal than smaller ones (Fig. 4).

These seed mass effects were not associated with habitat type. For example, P. flava exhibited

significant seed mass effects only in gaps, while P. papantlensis and P. simiarum exhibited seed

mass effects only in shaded forest (Table 2b; Fig. 4).

Speed of seedling emergence - The effect of seed mass on the speed of emergence was
species-specific. Seed mass affected this trait only in P. papantlensis and P. flava (Table 2c; Fig.
5). In P. papantlensis larger seeds emerged faster than smaller seeds while in P. flava larger

seeds took longer to emerge. These effects were restricted to gaps (Fig. ).

DISCUSSION

Effects of seed mass on emergence
The absence of seed mass effects on emergence in the greenhouse suggests that the
effects of seed mass on seedling emergence observed in the field experiment were due to
interactions between seed mass and external ecological factors, and not ;he result of intrinsic

effects of seed mass on viability or germination behavior.

In the field, we did not detect a general effect of seed mass on the probability of seedling

emergence in all seven species studied. Only in four species did seed mass have a strong effect
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on this trait (Fig. 3). The absence of seed mass effects in the other species is not the statistical
result of a lack of seed mass variation. We found that each of these species exhibits as much

variation in seed mass as at least one species with significant seed mass effects (Table 1).

In this study, we did not find support for the frequent observation that large seeds have
an advantage over small ones during the seed to seedling transition (e.g., Gross, 1984; Tripathi
and Khan, 1990). This was so even for those species in which seed mass appeared to have an
important effect on emergence. For example, in two species, in the shaded forest, larger seeds
had a higher probability of emergence than small ones. In another species, however, smalt seeds
had a relatively high probability of emergence (in gaps), and in yet another species, seeds of
intermediate mass had the highest emergence probability. It is possible that differences among
species in the relationship between seed mass and emergence are associated with inter-specific
differences in the interaction between mean seed mass and habitat. Positive associations
between seed mass and emergence were restricted to small-seeded species, while negative or
convex associations were restricted to medium and large-seeded species. Furthermore, where
there were positive associations, seed mass tended to explain a higher proportion of variance in
emergence m the shaded habitat than in gaps, while where there were negative associations the
opposite trend was observed. This suggests that ecological factors in the shaded forest provide
a disadvantage to relatively small seeds, particularly within small-seeded species, and that
ecological factors in gaps provide a disadvangate to relatively large seeds, particularly within
large-seeded species. These trends may help to explain why small-seeded species of Psychotria
tend to be more abundant in gaps. A firm conclusion, however, would require the study of

more species and the observation of the effects of seed mass on the demographic fate of
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individuals throughout the life cycle. From an evolutionary perspective, the direction of selection
on seed mass depends on the combined effects of seed mass on all fitness components. Large-
seeded species must have experienced direct (or correlated) selection favoring large seeds
relative to their close relatives in the past, but our data suggest that large seeds are not

necessarnly advantageous during all phases of the life cycle.

Ecological factors operating on seed mass

Light environment. Results of the greenhouse experiment did not indicate that the effect

of seed mass on emergence depends on light conditions alone. This suggests that the habitat-
specific effects of seed mass emergence observed in the field were the result of interactions

between seed mass and other ecological factors that differ between the habitats.

Animal seed removers. Within some species and habitats, seed mass affected the risk of

removal by animals, which in turn influenced the relative success of seeds of different mass in
making the transition from seed to seedling. Our results do not support the idea that larger
seeds, as a rule, have a higher risk of removal (e.g., Harper, Lovell and Moore, 1970; Fenner,
1983; Facelli and Picket, 1991). We found one case in which the risk of seed removal within
species was attually higher for smaller than for larger seeds while in other cases larger seeds
were at greater risk (Fig. 4). Such risks of removal, however, were restricted either to the
shaded forest or to the gaps. The frequency of these habitats change across space and time due
to forest patch dynamics (Martinez-Ramos and Alvarez-Buylla, 1988). Therefore, the net effect

of seed removers as a potential selective factor operating on intra-specific seed mass variation
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may depend on the frequencies of each habitat type (Martinez-Ramos and Alvarez-Buylla,
1995).

The observed differences among species, regarding the direction with which seed
removal risk changed with seed mass, might be due to distinct groups of animals removing
Psychotria seeds in different seed mass ranges. Three observations provide support for this
idea. First, our field observations indicate that different groups of animals attack different
Psychotria species: vertebrates are attracted to the species with relatively large seeds (P.
simiarum, P. flava and P. faxlucens), while ants attack the relatively small-seeded species (P.
limonensis and P. graciliflora). Second, the significant effects of seed mass on the risk of
removal are not random with respect to the mean seed mass of a species. We found no effects
of seed mass on the risk of removal within the small-seeded species P. limonensis and P.
graciliflora, whereas seed mass explained a high degree of variance in the risk of removal in the
medium- to large-seeded species. Third, the direction of seed mass effects on the risk of
removal was positive in the relatively large-seeded species, while negative in the medium-seeded
species. These observations suggest that vertebrates preferentially remove larger seeds, but only
in those species with large seeds, and that ants do not discriminate among seed sizes thhm the
small-seeded species. In contrast, the refatively high levels of removal of smaller seeds in the
medium-seeded species does not appear to be easily explained by the activity of any particular
group of animals, such as ants or rodents. Selective removal by vertebrates on the basis of in&a~

specific seed size variation has been observed before (Hulber, 1993 ), but there is little

information about seed size preferences in ants (but see Kaspari, 1996).
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The time that seeds were exposed to animals did not explain the association between
seed mass and the risk of removal, except in one species. In P. flava we observed significant
effects of seed mass on both the number of days to 50% emergence (Fig. 5) and on the risk of
removal (Fig. 4); larger seeds exhibited higher values for both variables. In this species the
higher risk of removal for larger seeds could have been due to a higher attractiveness to animals

or to the longer time that larger seeds remained exposed to animals.

Effects of seed mass on speed of emergence. Our results in both the greenhouse and the
field indicated that seed mass did not have a consistent effect on the speed of seedling
emergence. Only under field conditions did we find significant relationships between these
variables and those cases were restricted to two species in gaps. Moreover, the relationship was
oppostte in the two species (Fig. 5). These observations suggest that there is no common
mechanism that accounts for the relationship between seed mass and speed of emergence in the
studied species, such as changes in surface:volume ratio or in seed coat permeability with seed
size. Contradictory evidence for the effects of seed size on speed of emergence has been found
in other studies (Stanton, 1985; Marshall, 1986; Stamp, 1990; Tripathi and Khan, 1990; Hendrix

and Trapp, 1992; Zhang and Maun, 1996).

CONCLUSIONS
Our results indicate that, within species, seed mass does not have a general effect on
seed or seedling behavior that was shared by all seven Psychotria species investigated. Seed
mass did not affect the risk of seed removal, the speed of emergence or the probability of

seedling emergence for all species, and the significant relationships found varied depending on
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the habitat and species. The probability of seedling emergence was more sensitive to seed mass
than the risk of seed removal or the speed of seedling emergence.

The variation that we observed among species in the relationship between seed mass and
emergence was related to the species mean seed mass in a manner that suggests two hypothesis.
First, ecological factors acting on seed mass may operate in opposite directions in different taxa,
depending on their mean seed mass. Second, the nature and magnitude of such factors may be
habitat-specific. However, since significant seed mass effects were found only in four of the
seven species studied, the potential contribution of such habitat-specific factors to the
evolutionary and phenotypic seed mass differentiation in our Psychotria system seems to be
globally weak. It is possible that the seed mass variation we observed may have evolved due to
selection operating more strongly on post-emergence life stages than on the seed to seedling
transition itself Additional studies on a wide variety of taxa that differ in seed mass would be
necessary to corroborate these possibilities.

The effects of seed mass on seedling emergence detected in the field appear to be the
result of external ecological factors, and not due simply to intrinsic effects of seed mass, Seed-
removing animals appear to be an important factor acting on seed mass. The activities of seed-
removers or seed predators, however, could not fully explain the seed-mass-dependent trends of
seedling emergence that we observed, suggesting that additional ecological factors not examined

here also contribute to these trends.
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Table 1. Seed mass means, coefficients of variation, and absolute ranges for seven Psychotria
species present at Los Tuxtlas, Mexico. Sample sizes (N) refer to the total number of seeds
weighed. Based on a 5-ha survey of mature plants, the relative abundances of each species in
each of three rainforest habitats are also reported: *** very common species; ** common; *
rare; emply cells indicate absence from a particular habitat (M. Martinez-Ramos unpub. data,

and H. Paz unpub. data)

Observed relative abundances
of matures in different light

habitats
Fresh N Coefficient =~ Rangeof  Shaded Borderof Centerof
mean of variation forest gap gap and
seed variation (2) forest
mass (g) border
Species .
P. faxlucens 0380 943 0.26 0.078-0.634 *¥x *x
P. flava 0230 661 0.33 0.040-0.412 WAL ** **
P. simiarum 0.042 830 023 0.015-0.068  *** % *
P. papantlensis  0.037 792 0.29 0.010-0.100 * *x *
P. chagrensis 0.023 800 0.20 0.012-0.038 * s **
P. gracilifiora 0.011 600 025 0.004-0.019 % *ak *

P. limonensis 0.007 799 0.26 0.003-0.015 ** ax
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Table 2. Summary of ANCOVAs evaluating the effects of habitat, seed mass, and their

29

interaction on seedling emergence, risk of seed removal by animals, and speed of emergence for

Psychotria species in the field. For emergence in P.

simiarum, we used a quadratic model

resulting in two coefficients associated with seed mass and the seed mass x habitat interactions.

ANCOVAS were not performed for some species and variables (see Methods and Figures 3-5

for alternative analysis).

a) Proportion of seedlings emerging

Species

P. limonensis
P. graciliflora
P. chagrensis

P. simiarum

P. flava

P. faxlucens

MS

0.016

0.013

0.028

0.014

0.003

0.019

Habitat

Fas
0.481
0.186
2.037

2.333

0.086

0.427

P<

0.558

0.708

0.289

0.267

0.797

0.581

MS

0.094

0.004

0.004

0.024

0.152

0.083

0.000

Seed Mass

Fa,e
21.33

0.349

0.366

1.991

12.39

13.16

0.081

P<
0.001
0.563
0.554
0.181
0.004"
0.003

0.780

Seed Mass*habitat

MS  Fuie P<

0.007 1600 0225
0001 0081 0782
0.016 1394 0255
0.013 1.028  0.328
0.008 0.688 ~ 0.420"
0.007 1116 0307
0.001 0102  0.754

oo
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Table 2 (continued)
b) Risk of seed removal

Habitat
Species MS F .

P. limonensis 0.002 0.209
P. graciiflora 0.022 0.319
P. chagrensis  0.042 840

P. papantlensis 0.014 35.00
P. faxtucens 0.005 0.666

¢) Time to seedling emergence

Habitat
Species MS Fgo
P. imonensis  3.429 0.006
P. graciliflora 45.67 0.615
P. chagrensis  54.62 0.906

papantlensis 0.004 0.000
simiarum 17.48  4.197

i

P. faxtucens 98.59 0.510

P<
0.689
0.628
0.001
0.024
0.501

P<
0.950
0.516
0.442
0.993
0.177
0.550

MS
0.010
0.014
0.001
0.030
0.008

MS
299.2
3.333
0.149
105.8

22,53

5.574

Seed Mass

Faie
1.072
0.835
0.054
4.545
0.701

Seed Mass

Fa.16
2.354
0.023
0.003
5.516
3.502
0.138

P<
0.316
0.375
0.819
0.047
0.415

P<
0.145
0.881
0.954
0.032
0.080
0.715

30
Seed Mass*Habitat
MS Fa.i6 P<
0.000 0.033 0.859
0.021 1.305 0.271
0.060 4.056 0.060
0.012 1812 0.198
0.001 0.119 0.735
Seed Mass*Habitat
MS Fu.6 P<
0.002  0.000 0.997
3741  0.261 0.617
83.21 1.910 0.186
1.715  0.089 0.769
0.533  0.083 0.778
48.14 1,192 0.291

+ seed mass*seed mass.
11 seed mass*seed mass*habitat.

Terms in the model were tested using proper errors (see methods).
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FIGURE LEGENDS

Figure 1. Effect of animal exclosure units on seed behavior of three Psychotria species under
greenhouse conditions at Los Tuxtlas, Mexico. Mean values and two standard errors (vertical
bars) are shown for seedling emergence and speed of emergence. Values are indicated for each
caging treatment (open = no eﬁclusion; closed = animals excluded), represented in each light
environment (high light vs low light) treatment. Dots not sharing the same letter are significantly

different (P < 0.05, Tukey HSD test).

Figure 2. Effect of seed mass and light environment on seedling emergence and speed of
emergence in three Psychotria species under greenhouse conditions at Los Tuxtlas, Mexico.
Mean and two standard errors are shown (vertical bars). Small and large seed mass classes are,
respectively: 0.005g and 0.011g for P. limonensis, 0.029g and 0.047g for P. papantlensis, and
0.163 g and 0.298 g for P. flava. Dots not sharing the same letter are significantly different (P <

0.05, Tukey HSD test).

Figure 3. Relationship between seed mass and seedling emergence in seven species of Psychotria
under experimental field conditions at Los Tuxtlas, Mexico. Species appear in order of
increasing mean seed mass from the left at the top to the right at the bottom. Each dot
represents the emergence among all seeds of a given seed mass class monitored in a particular
gap or shaded forest site. The r” values of regressions are given for each habitat; significant ones

are indicated as: *=P < 0.05; **=P <0.01; ***= P <0.001. In non significant regressions,



Paz, Mazer and Martinez-Ramos 32

horizontal lines indicate the mean value of seedling emergence across the entire seed mass

range.

Figure 4. Effect of seed ma;s on the risk of seed removal for seven species of Psychotria under
experimental field conditions at Los Tuxtlas, Mexico. Each dot represents the risk of seedling
removal among all seeds of a given seed mass class monitored in a particular gap or shaded
forest site. Horizontal lines indicate the mean value of the risk of seed removal across the entire

seed muass range. Other specifications as in Figure 3.

Figure 5. Effect of seed mass on speed of seedling emergence, for seven species of Psychotria
under experimental field conditions at Los Tuxtlas, Mexico. Each dot represents the number of
days to acheive 50% seedling emergence among all seeds of a given seed mass class monitored
in a particular gap or shaded forest site. Horizontal lines indicate the mean time to 50%

emergence across the entire seed mass range. Other specifications as in Figure 3
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Fig. 3

Total proportion of emerging seedlings
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Fig. 5

Time to 50% seedling emergence (days)
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Time to §0% seedling emergence (days)
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CAPiTULO IV
EMERGENCIA DE PLANTULAS, TAMANO DE SEMILLA, GRANIVOROS, Y LITTER EN
HABITATS CONTRASTANTES EN LUZ : UN ANALISIS INTER-ESPECIFICO EN
PSYCHOTRIA (RUBIACEAE).



RESUMEN

Exploramos la relacion interespecifica entre la probabilidad de emergencia de plantulas
y ¢l tamafio (masa seca sin testa) promedio de las semillas para un grupo de siete especies
lefiosas del género Psychotria, en Los Tuxtlas, México. En esta relacion, se exploro el efecto
del habitat luminico, los granivoros y el litter, considerando dos hébitats regenerativos de la
selva (claros y bosque maduro). Ademas, en condiciones de invernadero, se evalud el efecto del
habitat luminico, aislado de otros factores ecoldgicos, sobre la emergencia de plantulas de tres
especies con tamafios de semillas contrastates. En el campo, se evalu6 el destino de ias semillas
para las siete especies durante un lapso de dos afios, exponiéndolas a las signientes
condiciones: i) exclusion de granivoros y ausencia de litter, ii) exclusion de granivoros y
presencia de litter, iii) presencia de granivoros y ausencia de litter y iv) presencia de granivoros
y presencia de litter. La probabilidad de emergencia de plantulas aumenté hiperbdlicamente con
la masa de las semillas. Entre las especies con semillas mayores que 0.037 g, la probabilidad de
emergencia se mantuvo relativamente constante. El litter disminuy6 la emergencia de plantulas
principalmente en las especies con semillas pequefias, independientemente del habitat. En el
bosque maduro, los granivoros disminuyeron la emergencia de plantulas, principalmente en las
especies con semillas pequefias. En contraste, en Ios claros los granivoros removieron con una
intensidad six.nilar especies con semillas pequefias y grandes. En general, el efecto conjunto del
litter y granivoros resulté en una fuerte desventaja para la emergencia de las especies con
semillas pequeias en los dos habitats estudiados. Por lo tanto, ¢l presente estudio sugiere que
las especies con semillas grandes tienen ventaja sobre las especies de semillas pequefias para

emerger en cualquier habitat de Ia selva.



INTRODUCCION

En la naturaleza existe un 4mbito enorme de variacion interespecifica en la masa de las
semillas. Por ejemplo, en la comunidad de arboles de selvas imedas y bosques templados se
ha reportado un 4mbito de variacidn entre especies de siete 6rdenes de magnitud en el peso
promedio de las semillas (Foster, 1986; Leishman et al., 1995). Se ha propuesto que tal
variacion es producto de respuestas evolutivas al compromiso que enfrentan las plantas entre: 1)
dispersarse y colonizar habitats ricos en recursos, pero espacialmente infrecuentes, o bien ii) no
dispersarse y aumentar la sobrevivencia de las plantulas bajo el habitat que domina el entorno
de las plantas maternas, que generalmente es desfavorable al desarrollo de la progenie (Janzen,
1970; Connell 1971). El resultado de tal proceso puede concebirse como un gradiente de
especies con diferentes atributos de historia de vida (Stearns, 1992). En un extremo del
gradiente ocurren especies que producen semillas muy ligeras, de elevada dispersabilidad y que
dan lugar a plantulas con nula sobrevivencia bajo habitats que son limitantes en recursos. En el
otro extermo, ocurren especies que producen semillas de gran peso, de pobre dispersabilidad y
que dan lugar a plantuias con elevada sobrevivencia en ambientales desfavorables (Foster,
1986; Venable, 1988; Westoby et al., 1992).

La masa de las semillas tarnbién puede ser el resultado de presiones selectivas que han
operando de 'manera independiente al compromiso dispersabilidad de la semilla/sobrevivencia
de 1a plantula. Por ejernplo, se ha propuesto que los granivoros vertebrados con frecuencia
depredan selectivamente semillas grandes, presumiblemente porque estas ofrecen un mayor
paquete de recursos, o bien porque son mas aparentes que las pequefias (Janzen, 1971).
Asimismo, existen razones biosfisicas para proponer que niveles elevados de radiacén luminica

pueden eliminar selectivarnente semillas grandes. Por ejemplo, una disminucién de la relacion



superficie/volumen con el aumento en el tamafio de las semillas, disminuye el intercambio
dindmico de agua con el habitat y, por tanto, la capacidad de germinacion de semillas grandes
en hibitats con alta radiacién solar (Harper et al., 1970). Por e! contrario, se ha observado que
1a capa de litter y/o suelo puede eliminar selectivamente semillas pequefias ya que las plantulas
que emergen de estas semillas no son capaces de vencer esta barrera fisica (Gross, 1984; Facelli
y Pickett, 199];Peterson y Facelh, 1992; Vazquez Yanes y Orozco-Segovia, 1992; Jurado y
Westoby, 1992).

La intensidad con que operan estos factores sobre la probabilidad de emergencia de las
plantulas puede, sin embargo, variar entre distintos habitats (Foster, 1986). Por ejemplo, la
probabilidad de obstruccion por litter puede variar entre sitios con dosel abierto y cerrado de los
bosques tropicales (Facelli y Pickett, 1991) y la actividad de algunos granivoros difiere entre
los claros y la fase madura del bosque (Schupp, 1988a; Martinez-Ramos, 1994; Willson y
Whelan, 1990). A un nivel interespecifico, el enfoque experimental raramemente se ha
empleado para estudiar ¢l papel que juega el peso de las semillas sobre la emergencia de las
plantulas, considerando el complejo de factores que operan en condiciones naturales (Gross,
1984; Reader, 1993; Seiwa y Kikuzawa, 1996). El estudio experimental de la funcion ecoldgica
del peso de las semillas, considerando diferentes habitats, es virtualmente inexistente.

El presente estudio es el segundo de una serie de articulos dirigidos a analizar el
significado ecolégico ciel tamaifio de la semilla en siete especies arboreas simpatricas del género
Psychotria. En este trabajo, se exploran los efectos de la variacidn interespecifica del peso de la
semillas sobre 1a probabilidad y la velocidad de emergencia de plantulas en diferentes habitats
regenerativos de un bosque tropical. Asimismo, se explora la interaccién de estos efectos con

aquellos producidos por granivoros, litter y el habitat luminico. El estudio toma ventaja de Ia



existencia de una variacion interespecifica de dos 6rdenes de magnitud en el peso promedio de
las semillas. Tal variacion no se encuentra restringida a alguna categoria taxonémica dentro del
género, lo cual disminuye posibles efectos debidos a la filogenia. Ademads, las especies tienden
a diferenciarse en los habitats luminicos que ocupan dentro del bosque. Dicha situacion, hace
de este grupo de especies un sistema titl para explorar la funcién ecoldgica del tamafio de la
semilla. En particular, a través de experimentos de campo ¢ invernadero, se abordan las
siguientes preguntas: ;Existe una relacion general entre la probabilidad de emergencia de las
pléntulas y el peso de la semillas? ;Esta relacion es dependiente del habitat, es decir, varia entre
los claros y el bosque maduro? ;En qué medida el éxito de emergencia de las plantulas depende
de otros factores intrinsecos de las semillas (viabilidad y velocidad de germinacién) y en qué
medida depende de factores ecoldgicos extrinsecos (granivoros, litter y radiacion solar)? ;La
direccion e intensidad con la operan estos factores ecolégicos sobre el peso de las semillas es

independiente del habitat?

MATERIALES Y METODOS
Sitio de estudio

El estudio se realizé en la Estacién de Biologia Tropical “Los Tuxtlas”, sureste de
México (coordenadas), de diciembre de 1992 a agosto de 1993. La reserva de 700 ha conserva
selva alta perennifolia con elementos arbéreos de hasta 35 m de altura. El clima es célido-

himedo con una precipitacion anual ca. 4,500 mm y una temperatura media anual de 23°C.



Detalles sobse el habitat fisico y bi6tico de la localidad se pueden encontrar en otras fuentes

(Gémez-Pompa y Del Amo, 1985; Bongers et al, 1988).

Especies de estudio

Se seleccionaron siete especies arboreas del género Psvchotria: P. limonensis K. Krause,
P. gracilifiora Benth, P. chagrensis Standley, P. papantlensis {Oersted) Hemsley, P. flava
Qersted ex Standley, P. faxlucens Lorence and Dwyer, y P, simiarum Standley. Las primeras
cinco especies se encuentran en el subgénero Psychotria, P. faxlucens en el subgénero
Heteropsvchotria, y, P. simiarum en un conjunto atin no nombrado (Lorence, 1992 pers. com.).
Estas especies son arboles de talla pequefia (1.5 m. a2 12 m. de altura) que coexisten en el
sotobosque, aunque tienden a ocupar diferentes habitats regenerativos del bosque. P. faxlucens
and P. simiarum son comunes bajo la sombra del bosque maduro, P. limonensis es abundante
en los claros grandes, P. graciliflora, P. papantlensis y P. chagrensis son frecuentes en sitios en
sucesidn activa y P. flava es comiin en los diferentes habitats regenerativos. Las especies
difieren significativamente en el peso fresco promedio de las semillas abarcando un dmbito de
variacion entre 0.007 g (P. limonensis) y 0.38 g (P. faxlucens) en peso fresco con testa, Mas
detalles de las especies se pueden encontrar en Paz et al. (1998).

»

Experimento en campo

Se colectaron frutos de al menos 20 individuos de cada especie. Las semillas fueron
almacenadas en ¢l laboratorio en bolsas de pldstico negro para conservar la humedad, por uno a

dos dias y posteriormente se introdujeron a los sitios experimentales. Para cada especie se

I
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utilizd una muestra de 1,680 semillas representando el ambito de variacién natural presente en
las poblaciones.

Se eligieron tres sitios representativos de dos habitats: i) claros, sitios con dosel abierto
debido a la caida de uno o mas 4rboles y ii) bosque maduro, sitios con el dosel cerrado
dominados por arboles tolerantes a [a sombra. Se eligieron claros con un afio de edad y apertura
de dosel entre 290 m® a 320 m®. Como bosque maduro se eligieron reas de 320 m?, localizadas
entre 40 m y 80 m de los claros, estableciendo un arreglo pareado entre habitats. Todos los
sitios presentaron una pendiente promedio menor a 15 grados. Nos referiremos como bloques

experimentales a los tres pares de sitios claro-bosque maduro.

Las semillas de las siete especies fueron introducida.s a los sitios experimentales de
acuerdo con su fenologia. Dentro de cada sitio y para cada especie, se establecieron dos
tratamientos: 1) exclusion de las semillas a granivoros vertebrados e invertebrados y ii) no
exchusion. Las semillas de cada especie se asignaron aleatoriamente a los distintos bloques,
sitios y tratamientos. El tamafio de muestra por especie por tratamiento y habitat fué de 840
semillas. Cada sitio fué dividido en una re.tl’cula de 35 cuadros de 1.8 m x 1.0 m, sembrandose
en cada cuadro cuatro semillas por tratamiento por especie, de manera aleatoria. La separacién
minims entre cualquier par de semillas fue de 20 cm. Para asegurar la posicion de las semillas,
cada una fué colocada dentro de un cilindro (3 cm didmetro) de malla metalica de 9 mm’ de
apertura, fijo al suelo. Los cilindros fueron entrerrados a una profundidad de 2 cm, quedando el
borde superior expuesto 2 cm sobre la superficie del suelo. El tratamiento de exclusién a
granivoros, se estableci6 tapando la parte superior de cada cilindro con malla de mosquitero de

nylon de 4 mm? de apertura. Ensayos previos mostraron que los cilindros tienen las siguientes
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propiedades: i) una eficiencia del 100% en retener las semillas en su posicién original aun bajo
[luvias intensas, ii) no impiden la remocién de semillas por los granivoros y iii) no afectan la
probabilidad ni la velocidad de emergencia de las plantulas (Paz, et ai., 1998). Durante el
periodo de emergencia de plantulas de cada especie, se cens6 cada cuatro dias el nimero de

plantulas emergidas con hipocétilo visible sobre el sustrato.

Efecto de litter, granivoros y habitat.

Posterior a la siembra de las semillas, cada 16 dias se registro el nimero de cilindros
cubiertos con litter (hojarasca y suelo). Los cilindros cubiertos fueron aquellos con una capa de
litter sobre la semnilla de un espesor mayor de 1.5 cm, detectada antes de la emergencia de la
plantula. Las pldntuias de P. simiarum emergieron antes de los primeros 30 dias, por lo gue no
se logro cuantificar con confianza el niimero de cilindros cubiertos por litter. Por esta razén se
decidié excluir a esta especie de la exploracion de los efectos del litter.

En ¢l experimento, se consideraron los siguientes tratamientos: i) exclusién de
granivoros y ausencia de litter, ii) exclusién de granivoros y presencia de litter, iii) presencia de
granivoros y ausencia de litter y iv) presencia de granivoros y presencia de litter. El tratamniento
1 evaluo el efecto del habitat luminico (claros ¥ bosque maduro) sobre la emergencia. El efecto
del litter se e;;alué comparando la probabilidad de emergencia de plantulas entre los
tratamientos 2 y 1. El efecto de los granivoros se evalué comparando los resultados de los
tratamientos 3 y 1. Finalmente, el efecto combinado de litter y granivoros lo evaluamos

comparando los tratamientos 4 y 1.



Experimento en invernadero.

Este experimento evalud el efecto del ambiente huminico, aislado de otros factores
ecoldgicos, sobre la probabilidad de emergencia de plantulas de tres especies con diferente peso

promedio de semillas: Psychotria limonensis (0.007 g), P. papantlensis (0.026 g) y P. flava

(0.26 g). Se utiliz6 un invernadero constraido con un armazén metilico cubierto con malla de
nylon de 4 mam’ de apertura, localizado en un sitio abierto fuera de la selva. Las semillas de
cada especie fueron introducidas a dos tratamientos de luz: i) baja [PAR (x + e.e)=12.0 £ 2.54
pmol-m™ s”!; temperatura méxima del aire (TM) = 26.7 + 0.3 °C; cociente R/RL = 0.32 # 0.02]
y alta [PAR = 108.8 + 7.17 pmol-m? .s™' ; TM = 33.0 + 0.8 °C; R/RL = 1.23 4 0.05 }. Estos
valores se obtuvieron de cuatro marchas diurnas, durante dias no nublados al comienzo del
experimento (ver detalles en Paz etal., 1998), y coinciden con los reportados para el
sotobsoque de sitios maduros y claros naturales, respectivamente, en Los Tuxtlas (Vazquez-
Yanes et al., 1990). Para el tratamiento de luz alta se utilizé un encierro cubierto con una capa
de malla (apertura de 9 mm?) verde de sombra y para el de luz baja un encietro cubierto con
una capa de malla negra (apertura de 4 mm2) y una malla verde (apertura de 9 mn; ver
detalles en Paz et al., 1998). El agua disponible para las semillas fue aqueila proveniente de la
lluvia natural, [a cual se filtr6 libremente a través de las mallas de nylon. Los tratamientos de
luz se establecieron a manera de bloques: un encierro de huz alta -un encierro de luz baja.
Dentro de cada encierro se introdujeron las semillas de todas las especies. Las um;dades
experimentales fueron macetas de 50 cm x 20 cm, cada una conteniendo una capa de 7 ¢m de
espesor de suelo de la selva libre de semillas de Psychotria. Sobre la superficie de esta capa se
colocaron de manera regular 20 semillas de una sola especie. En total se tuvieron 6 macetas

(120 semillas) por especie por tratamiento de luz.
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Una vez sembradas las seﬁiilas, cada cuatro dias se contd el nimero de plantulas
emergidas. Después de un afio de observacién, se evalué la viabilidad de las semilias que no
germinaron utilizando la técnica de cloruro de tetrazolio. Se registré el tiempo a la emergencia
de las plantulas en cada 1;nidad experimental, siguiendo el mismo procedimiento descrito para

el experimento de campo.

Analisis estadistico.
Emergencia de plintulas como funcién del peso de las semillas y de factores ecolégicos.

Se calcul6 la probabilidad de emergencia como la proporcién total, acumulada hasta el
final del experimento, de plantulas emergidas (¢n adelante referida como “emergencia™)
respecto al total de semilias sembradas. Para cada especie, el tiempo promedio que las semillas
permanecieron en el suelo antes de la emergencia (en adelante referida como “velocidad de
emergencia”), se calculé como el el niimero de dias que transcurrieron hasta que se alcanzé el
50% de la emergencia. Este tiempo se calculé considerando Gnicamente a las semillas excluidas

de los granivoros.

Para explorar los patrones de emergencia de especies con distinto tamaiio de semillas en
los claros y el bosque maduro, bajo la presencia de de los factores ecoldgicos, litter y animales
removedores, se realizo el siguiente anéligis.

Para cada uno de los tratamientos generados por la combinacion de presencia de litter y
presencia de animales removedores de semillas, se utilizé un modelo log-lineal construido con
una funcién de ligamiento tipo logit y un error binomial (McCullagh y Nelder, 1989), En todos

los casos, la variable dependiente fué la emergencia y las variables explicativas de la devianza
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fueron la especie (masa de semilla), el habitat y el bloque. La significancia de cada variable en
el modelo se evalud utilizando los cambios en la devianza (aproximacién a X?) siguiendo el
protocolo descrito por Aitkin (1989) y Crawley (1993). Cuando fue necesario, la presencia de
sobredispersion en el modelo se corrigié reescalando el modelo como lo indica Crawley (1993).
Estos andlisis se llevaron a cabo utilizando el paquete estadistico GLIM, 3.77 (Royal Statistical

Society, 1986).

Velocidad de emergencia.

En los experimentos de campo ¢ invernadero, se empled un ANOVA con disefio split-
plot para evalurar el efecto de la masa de las semillas y el hébitat sobre el tiempo de emergencia
de plantulas. En este modelo, €l factor mds general (“plot factor™), fue el habitat luminico y {a
masa de la semilla fue considerado como un factor fijo, expandido dentro del hdbitat (“split
factor™). El bloque, que represent6 [a variécién de hdbitat luminico dentro de la selva o en el
invernadero, fue considerado como un factor aleatorio. De acuerdo con Steel y Torrie (1986),
para evaluar el efecto del hibitat se consideré como error al término hébitat*bloque, en tanto
que para evaluar los efectos de la masa de la semillas y de la interaccion masa de

semillas*hébitat, se utilizo el error residual.

Intensidad del efecto de litter y granivoros sobre la probabilidad de emergencia de
pléntulas.

Para calcular la intenéidad con la que los granivoros y el litter disminuyeron la
emergencia de plantulas se utilizé un indice relativo, (modificado de Reader, 1993): §, = (EC; -

ETY)/EG;, donde EC; = [a emergencia en tratamiento control (ausencia del factor i; granfvoros,
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litter 0 ambos) y ET; = emergencia en presencia del factor i, Si el factor reduce la probabilidad
de emergencia en un 100% respecto a EC; el valor de [; es igual a 1, si su efecto es nulo el
valor de I; es 0. Este indice fue calculado para cada especie en cada uno de los seis sitios
experimentales de campo.

El valor de I; de granivoros se estimo6 de dos formas. La primera fue utilizando la
proporcidn final de semillas removidas. La segunda fue considerando una estimacién de la tasa
de remocion mensual de semillas. Esta segunda opcion se realiz6 para corregir posibles
diferencias en la remocion total, que pudieron surgir por el hecho de que las especies difirieron
en el tiempo que las semillas permanencieron en el suclo expuestas a los granivoros. Para
estimar Ia tasa de remocién mensual (TRM), se asumi6 que las semillas fueron removidas a una
tasa constante, siguiendo un decaimiento exponencial de manera que TRM = | - (PNRF /™),
donde PNRF = proporcién final de semillas no removidas y m es el nimero de meses que las
semillas permanecieron en el suelo.

Empleamos modelos de ANCOVA para evaluar la varicién del I; (para el litter y los
granivoros) debida a cambios en la masa de las semillas y al hébitat. En estos modelos
tomamos como factores al habitat y al bloque y consideramos como variable continua la masa
promedio de semillas por especie. La masa de las semillas fue un factor fijo expandido dentro
de los habitats, los que a su vez se organizaron en bloques. Por lo tanto, el efecto del habitat
sobre I; se evalud considerando como error a la surma de cuadrados de la interaccién entre el
habitat y el bloque, en tanto que los efectos de la masa de semillas y de la interaccién entre la
masa de semillas y el habitat se evaluaron utilizando ¢l etror residual, de acuerdo con Steel y
Torrie (1986). Para todos los factores ambientales, los valores de I; cumplieron con las

suposiciones del ANCOVA.
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RESULTADOS

Emergencia de plintulas en el invernadero y en el campo

En el invernadero la emergencia varid significativamente con la masa de las semillas.

La especie con 1a masa intermedia de semiilas (Psychotria papantlensis), presenté una

emergencia significativamente mayor que las dos especies de masas extremas, las cuales no

difirieron entre si (Tabla la; fig. 2a).

En las condiciones naturales del suelo de la selva, i.e. semillas expuestas a la variacion
de todos los factores naturales de mortaliad, se detect6é un et_‘ecto significativo de la masa de las
semillas sobre la emergencia (Tabla la). La einergencia de plantulas vari6 hiperbolicamente
con el peso de semillas (Fig. 1). Por debajo de masas menores que 0.037 g, la probabilidad de
emergencia aumentd de manera casi lineal con el peso de las semillas hasta alcanzar un valor
maximo de 0.60 que se mantuvo posteriormente con variacidn errratica.

En seis de las siete especies la emergencia no difirié significativamente entre los
habitats (Fig. 2b). Solo en Psychotria. faxlucens, la especie con la mayor masa de semillas, la
emergencia de plantulas fue significativamente menor en los claros (0.55) que en el bosque
maduro (0.74). En los claros, esta especie presentd un valor de emergencia similar al de las

especies con las semillas de masas mas pequeiias.

Velocidad de emergencia de plantulas en invernadero y en campo.

En condiciones de invernadero, en el nivel de luz alta las plantulas de la especie con
semillas mds pequefias emergieron mds lentamente, en tanto que las pléntulas de la especie con

semillas intermedias emergieron mas rapidamente (Fz 10 = 419.7, P < 0.001) En el nivel de
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luz baja, donde sélo se experimentG con las dos especies con tamafios extremos, la especie con
semillas mas pequefias emergié mas lentamente que la especie con semillas mis grandes (Tabla
2a, fig. 3a). Se detectd un efecto significativo de Ia interaccién entre la masa de semillas yel

habitat. Las plantulas de la especie con la menor masa de semilla (Psychotria limonensis)

emergieron significativamente m4s rapido (120 dias) en el tratamiento de luz baja que en el de
huz alta (170 dias).

En condiciones de campo se detectd un efecto significativo de la masa de las semillas
sobre la velocidad de emergencia el cual fue independiente del habitat (Tabla 2b, F ig. 3b). Las
plantulas de las especies con semillas mds ligeras (Psychotria limonensis v P. graciliflora)
mostraron las velocidades mas bajas (100-150 dias). Las plantulas de especies con masas
intermedias (P. chagrensis, P. papantlensis y, P. simiarum) mostraron las velocidades ma4s altas
(35-50 dias), en tanto que las especies con mayor masa tuvieron velocidades intermedias (85-
110 dias).

En el invernadero, en general todas las especies emergieron mas mis lentamente que en
el campo (Figura 3a,b). No obsatute, en términos relativos, las diferencias entre especies se

mantuvieron igual en invernadero y en el campo: P. limonensis, 140 dias y 170 dias; P.

papantlensis, 38 dias y 50 dias; P.flava, 78 dias y 100 dias, entre invernadero y campo,

respectivamente
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Emergencia de plantulas, tamaiio de la semilla de las especies y factores ecolégicos.
Efecto del habitat luminico aislado de otros factores.

En el invemadero el nivel de luz no afectd la emergencia de las plantulas. Todas las
especies presentaron valores de emergencia similares en ambos niveles de luz (Tabla 1a; fig.
2a).

En condiciones de campo y en ausencia de granivoros y litter, 1a emergencia de
plantulas no varid significativamente con la masa de las semillas ni con el habitat, pero si con el

efecto interactivo de estos factores (Tabla 3, Fig. 4a). S6lo Psychotria limonensis, la especie

con la menor masa promedio de semillas, mostré una emergencia significativamente mayor en

los claros que en el bosque maduro.

Efecto del litiey.

Se detectd una fuerte variacion entre habitats en la frecuencia de semillas cubiertas por
litter (40% en claros, 18% en sitios maduros, X* =478.3, 1 gl , P < 0.0001). La proporcién de
semillas cubiertas también varié entre las especies (X* = 266.7, 6 gl, p < 0.00001). Sin
embargo, dicha variacién no estuvo relacionada con la velocidad de emergencia, ni con la masa
de las semillas.

En ausencia de granivoros y presehcia de litter, la emergencia de pldntulas aumenté
significativamente con el peso de las semillas independientemente del habitat (Tabla 3, Fig 4b).
Una especie con masa intermedia de semillas, Psychotria chagrensis, no sigui6 este patrén. Esta

especie present6 el valor més bajo de emergencia (Fig. 4b).
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Efecto de granivoros.

En presencia de granivoros y ausencia de litter, se detect6 un efecto significativo de la
masa de las semillas, del hibitat y de la interaccién enrte ambos factores sobre 1a emergencia
de plantulas (Tabla 3, Fig. 4¢). En el bosque maduro, la emergencia aument$ hacia las especies
con mayor masa de semilia. En contraste, en los claros 1a méxima emergencia ocurrio en las
especies con masas intermedias de semillas. Las semillas mds ligeras (P. limonensis) tuvieron
una emergencia significativamente mayor en los claros que en el bosque maduro. En contraste,
las semillas mas pesadas (P. faxlucens) tuvieron una emergencia menor en los claros que en el

bosque maduro (Fig. 4c).

Efecto combinado de litter y granivoros.

En presencia de granivoros y litter, fa emergencia de plantulas vari6 con el peso de las
semillas, pero no con el habitat (Tabla 3, Fig. 4d). Se observo un aumento de ia emergencia con
el aumento en la masa de las semillas. Sin embargo, Psychotria chagrensis, una especie con
masa intermedia de semillas, no siguid esta tendencia dado que su emergencia no difiri6 de las

especies con masas mas pequeiias.

Presién relativa de granivoros y litter y su relacién con la masa de las semilias,

La intensidad del efecto inhibitorio del litter sobre la emergencia de plantulas (valor de I
i para litter) tendi6 a disminuir al aumentar la masa de las semillas. Inclusive, para las especies
con las semillas més grandes el litter tuvo un efecto positivo sobre la emergencia (i.e., valores

de I; negativos; Fig. 5a). Estas tendencias no difirieron entre los habitats (Tabla 4, Fig. 5a).

Hu
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La intensidad del efecto de los granivoros sobre la emergencia de plantulas (valor de I;
para los granivoros sin corregir por el tiempo que las semillas estuvieron expuestas en el suelo),
disminuy al aumentar la masa de las semillas en el bosque maduro. En los claros, en cambio,
las especies de masas extremas sufrieron la mayor intensidad de remocién mientras que las de
masas intermedias presentaron valores de [; cercanos a cero. No se detectd una relacidn lineal
significativa entre el valor de Ii y la masa de la semilla (Tabla 4, Fig. 5b). En las especies con
semillas pequeiias, la intensidad de remocion fue significaticamente menor en los claros que en
bosque maduro. Lo contrario ocurrié para las especies con las semillas de mayor masa (F ig. 5b)

El valor de 1; de granivoros, corregido por el tiempo de permanencia de las semillas en
el suelo (Tabla 4, Fig. 5d), mostr6 los mismos comportamientos anteriores. Sin embargo, en
este caso la varianza de [; explicada por la masa de las semillas fue notablemente menor. En el
bosque maduro, la intensidad de remocién fue mayor en las especies con semillas de masas
pequefias e intermedias que en las especies con semillas grandes. En los claros no se detecté
una relacion significativa entre el 1; y la masa de las semillas (Fig. 5d).

Tanto en los claros como en el bosque maduro, la intensidad del efecto conjunto de
litter y granivoros (valor de I, de granivoros y litter operando en conjunto), disminuyé
significativamente al aumentar el peso de las semillas (Tabla 4, Fig 5¢). Estos valores fueron
equivalentes ala suma de los valores correspondientes de Ii de granivoros y litter actuando por

separado.
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DISCUSION

Emergencia de plintulas, tamaiio de la semilla y factores ecolégicos.

Nuestros resultados indican que en el suelo del bosque existen presiones ambientales
que disminuyen selectivamente la probabilidad de emergencia de plintulas de Psychotria
dependiendo de la masa de las semillas. Para especies con semillas menores que 0.037 g, 1a
emergencia aumento con la masa de las semillas. Por arriba de este valor, la emergencia varid
de manera erratica. Este resultado sugiere la existencia de un tamafio umbral de semillas a
partir def cudl se modifica la naturaleza e intensidad de los factores que determinan la
emergencia de plantulas.

En general, no encontramos evidencias que indiguen que cambios biofisicos de las
semulias asociados a su masa, tales como forma, grosor de la testa o la relacién
superficie/volumen, afecten Ia probabilidad de emergencia de plintulas, particularmente bajo
condiciones de elevada radiacién luminica. Solo la especie con las semillas de mayor masa
exhibi6 menor emergencia en los claros. Se ha discutido que la probabilidad de germinacion de
semillas grandes disminuye en habitats de elevada radjacién luminica (Foster, 1986). Sin
embargo, la falta de un nimero mayor de especies con semillas grandes, no nos permite
descartar la posibilidad de que nuestro resultado sea una respuesta particular de la especie en
cuestion. |

El hecho de que la emergencia de plntulas varid entre especies en el invernadero
sugiere que factores intrinsecos a las semillas (p.ej., viabilidad) influyen en la emergencia de
plantulas bajo condiciones naturales. Tal influencta, sin embargo, fue relativamente menor a la

ejercida por factores extrinsecos a las semillas (factores ecoldgicos, presentes en el suelo de la

W
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selva), como lo indican las siguientes evidencias. Primero, en el suelo de la selva todas las
especies presentaron emergencia menores que en el invernadero, La magnitud de tal reduccién

no fue aleatoria con respecto al tamafio de Ia semilla. Esta reduccion fue mayor en la especie

con menor masa de semillas (40% en Psychotria limonensis) y menor en las especies de masa
intermedia (20°% en P. papantiensis) y grande {10% en P, flava). Segundo, en ausencia de
granivoros y de litter la emergencia de plantulas vario en un grado mucho menor entre las
especies que bajo el efecto de granivoros, litter o ambos factores. Tercero, el valor de
emergencia de las especies estudiadas en el invernadero fue muy similar al encontrado en el
campo en ausencia de granivoros y litter. Estas evidencias sugieren ademas, que el litter y los
granivoros son factores ecologicos relevantes como determinantes de la transicion semilla-

plintula en nuestro sistema de estudio.

Efecto de granivoros

Nuestros resultados no apoyan la idea generalizada de que el riesgo de remocion
aumenta con el tamafio de las semillas (Janzen, 1970). Un resuitado particularmente inesperado
en nuestro estudio fue que las especies coﬁ semillas de ﬁenor masa sufrieran un riesgo de
remocion igua} (como ocurrio en los claros) o mayor (como ocurrié en el bosque maduro) al de
las especies con semillas més grandes. Este resultado no parece ser producto de artefactos
metodolégicos, ya que los cilindros metilicos que empleamos para retener a las semitlas bajo
Huvias fuertes funcionaron al 100% en todas las especies. Tampoco fue consecuencia de los
tiempos que las semillas de las diferentes especies permanecieron expuestas a los granivoros ya

que 1a tendencia se mantuvo adn considerando las tasas mensuales de remocidn.
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Una explicacién a la menor remocion de semillas grandes es que éstas posean defensas
més efectivas en contra de granivoros que las especies de semillas pequeds. Sin embargo, no
contamos con informacion para explorar esta idea. Otra explicacion razonable es que las
semillas de Psychotria fueron atacadas por granivoros que tienen limitaciones para remover
semillas grandes. Nuestras observaciones de campo permiten ubicar a dos grupos importantes
de granivoros en Psychotria: i) roedores y aves, vertebrados que removieron preferencialmente

las semillas grandes de P, simiarum, P. flava y P. faxlucens y ii) hormigas, invertebrados que

removieron sdfo las semillas pequefias de P. limonensis y P. graciliflora (H. Paz, obs. pers.).
Otros estudios han mostrado que las hormigas son depredadores de semillas relativamente
pequeiias { < 0.01 g) y que tienen Iimitaci;)nes para remover semillas mucho mayores a su peso
(Reader, 1993; Gross, 1984; Kaspari, 1996). Nuestros resultados sugieren que las hormigas
fueron un factor mds limitante para la emergencia de pliantulas que los vertebrados, sobre todo
en las especies con semillas pequeifias, donde registramos los mayores niveles de remocion de
semillas.

Otro factor que afectd la selectiviidad de tamaiios de semillas por parte del gremio de
animales granivoros fué el habitats. Comparativamente, en los claros las especies con semillas
pequeiias fueron menos preferidas que en el bosque maduro, en tanto que lo contrario ocurrié
con las semiflas grandes. No sabemos sin embargo, si tales diferencias reflejan un cambio en
los niveles de actividad de los grupos de animales, o bien de su abundancia relativa entre los
claros y ¢l bosque maduro. En otros estudios se ha discutido que la selectividad de los
granivoros para remover semillas de diferentes tamafios puede cambiar con diversos factores,
tales como ¢l tipo de granivoro y el micro-hébitat (Abramsky 1983, Gross, 1984; Kelrik, 1986;

Willson y Whelan, 1990), sin embargo, las evidencias son cast inexistentes.
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Efecto del litter

Las plintulas provenientes de semillas grandes tuvieron mayor probabilidad de emerger
bajo la cobertura del litter que las provenientes de semillas pequefias, independientemente del
habitat. Otros estudios han encontrado tendencias similares, sin bien respuestas particulares de
cada especie pareceﬂ también ser comtnes (Facelli y Pickett, 1991; Eriksson, 1995). En nuestro
estudio, la estrecha relacién entre el peso fresco de la semilla y el peso seco de las pléntulas (r =
0.956, 6 gl, p < 0.00001) sugiere que las pléntulas con mayor vigor, provenientes de sex;lillas
grandes, fueron capaces de vencer la barrera fisica que impone el sustrato. Una situacion
similar fue encontrada por Molofsky y Augspurger (1992) en Barro Colorado, Panama.
También se ha mostrado que el litter puede fotoinhibir (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia,
1992) o termoinhibir (Burton y Bazzaz, 1991) la germinacién de las semillas. Este no parece
ocurrir en el presente caso ya que en el invernadero la probabilidad de emergencia de
Psychotria no varié entre los fuertes contrastes de luz y temperatura a las que expusimos a las

semillas.

Efecto combinado de garnivoros y litter

Se ha encontrado que el efecto aislado del litter y los granivoros sobre la emergencia de
pléntulas puede modificarse cuando estos factores operan simultineamente (Myster, 1994). Por
ejemplo, Reader (1993} encontré que el efecto negativo que produjeron los granivoros fue
anulado por el efecto positivo producido por el litter, en tanto que Myster,(1994) encontré que
el efecto de insectos depredadores sobre la emergencia de las pldntulas aumenté cuando las
semillas fueron cubiertas por litter. En el presente estudio, sin embargo, no encotramos ninguna

indicio de que estos factores hubiesen potenciado o anulado sus efectos al actuar en conjunto.
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Estos factores operaron sumando sus efectos en una misma direccién en contra de las especies
con semillas de menor masa. Al parecer las semillas que son cubiertas por litter experimentan
un cambio en su probabilidad de emergencia debido a una barrera fisica, mas sin embargo
escapan 2 la probabilidad de ser removidas por animales.

Los cambios en la probabilidad de emergencia de las plantulas en relacidn con el
tamafio de la semillas detectados en condiciones naturales, donde las semillas fueron expuestas
a todos los factores de mortalidad, parece ser explicados por el efecto conjunto de el litter y los
granivoros. El efecto positivo del tamaiio de las semillas sobre la emergencia en el dmbito de
semillas pequefias detectado en general en el suelo de la selva, parece estar rellacionado con
una mayor intensidad de ambos factores en contra de las especies con semillas pequefias, en
ambos habitats. Por otro lado, la ausencia de un efecto marcado en la emergencia dado un
aumento en el tamafio de la semilla, encontrado en general en el 4mbito de semillas grandes en
el bosque maduro, puede ser explicado por un efecto reducido, tanto de granivoros como del
litter sobre las especies con semillas grandes. Estos resultados sugieren que principalmente en
el bosque maduro, un cierto tamafio de semilias permite a los individuos escapar al riesgo de
mortalidad impuesto por diferentes factores ecolégicos. Nuestros resultados no permiten
sugerir, sin embargo, si dicho fendmeno ocurre también en los claros. En este hébitat una
disminucién importante en la probabilidad de emergencia en P. faxlucens, la especie con
semilla mds grande, estuvo relacionada a un aumento en el riesgo de remocidn de las semillas.

En el presente estudio documentamos la existencia de factores de mortalidad como los
granivoros que pueden operar sobre el tamario de la semilla de manera diferencial entre los
hébitats. Sin embargo, no detectamos evidencia de que los factores de mortalidad de semillas

operando en conjunto, en condiciones naturales, favorezcan un proceso de seleccidn de hébitat
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entre las especies de acuerdo con el tamafio de sus semillas, como ha sido planteado para los
factores de mortalidad que operan al nivel de lés plantulas (ver Foster, 1986).

De manera interesante, la contribucion relativa de cada factor como limitantes de la
emeregencia de plantulas, parece cambiar entre los habitats. En el bosque maduro aunque
ambos factores operaron en contra de semillas pequefias, los granivoros tuvieron una mayor
contribucién neta que el litter, ya que la frecuencia de semillas enterradas por litter fue
relativamente baja (18%). En cambio en los claros sélo el litter operd diferencialmente sobre
los tamafios de semilla, y su efecto fué relativamente mas importante que en los sitios maduros,
debido a gue en este habitat ocurrid una alta prevalencia de semillas enterradas (39%).

Se ha propuesto que el tiempo a la germinacion puede ser un elemento central mediando
los efectos de diferentes factores de mortalidad sobre la emergencia de plantulas (Venable y
Lawlor, 1980). En nuestro estudio detectamos una importante variacién de la velocidad de
emergencia de plantulas entre las especies, cuya reducida variacion tanto en invernadero como
en campo, sugieren respuestas particulares a cada especie tales como diferencias en la latencia
enddgena, y no una consecuencia del tamafio de la semilla. Esto puede sugerir que el tamario de
la semilla es una caracteristica poco relevante determinando la emergencia de las plantulas en
nuestras especies, en comparacion con Ja velocidad de emergencia. Sin embargo, dos resultados
previenen dicha conclusién. Por un lado, la tendencia obtenida para la intensidad del efecto de
los animales removedores de semillas con respecto al tamafio de las mismas, no cambié al
estandarizar 12 remocién total por el tiempo de emergencia. Por otro lado, la direccién del
efecto neto debido al litter, sobre la emergencia de plantulas, no fue afectado por las diferencias

en el tiempo de permanencia de semillas en el suelo. No se detectaron correlaciones
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significativas entre la probabilidad de cobertura por litter y el tiempo a la emergencia de las

pléntulas.

CONCLUSIONES.

El tamaiio de la semilla es una caracteristica asociada a la probabilidad de emergencia
de plantuias de Psychotria en condiciones naturales. Tanto en los claros como en el bosque
maduro, las especies con semillas mds pequeifias tuvieron menor oportunidad de emerger como
plantuja. Sin embargo, la probabilidad de emergencia de las especies no aumenté después de un
cierto tamafio intermedio de semillas. Los animales granivoros, asi como el litter son dos
factores ecologicos que pueden explicar la variacidn interespecifica en el éxito de emergencia
de plantulas. Ambos factores parecen limitar fuertemente la emergencia de las especies con
semillas mas pequeds, en tanto que los removedores de semillas linﬁtg\ron también la
emergencia de las especies con semillas grandes principalmente en los claros. La importancia
relativa de cada uno de estos factores como fuerza selectiva sobre el tamaiio de semilla, varié
entre los habitats. Los animales fueron més importaﬁtes en el bosque maduro, en tanto que el
litter fue mds importante en los claros, El efecto conjunto de ambos factores, sin embargo, no
se tradujo en: diferencias importantes en los efectos del tamafio de 1a semilla entre los hébitats

del bosque.
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Fig. 1. Valores promedio ( = error estindar) de la emergencia
de plantulas en relacién a la masa promedio de semilla por
especie de Psychotria, en el experimento de campo, en Los
Tuxtlas, México. Se presentan fos valores promediando claros
y bosque maduro. Letras diferentes indican diferencias
significativas entre especies (HSD Tukey, P < 0.05).
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Fig. 2. Valores promedio ( + error estandar) de la emergencia de plantulas en relacion a la masa promedio de semilla
por especie de Psychotria, en Los Tuxtlas, México. A) experimento de invernadero, B) experimento de campo -
semillas expuestas a todos los factores de mortalidad en el bosque -. Letras diferentes indican diferencias
significativas entre especies, dentro de cada habitat (HSD Tukey, P < 0.05). anerenclas significativas entre los
habitats para cada especie (T tests, P < 0.05), se indican con *.
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promedio de semilla por especie de Psychotria, en Los Tuxtlas, México. A) experimento de invernadero, B)
experimento de campo - semillas expuestas a todos los factores de mortalidad en el bosque -. Letras diferentes
indican diferencias significativas entre especies, dentro de cada habitat (HSD Tukey, P < 0.05). Diferencias
significativas entre los hdbitats para cada especie (T tests, P < 0.05), se indican con *,
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Tabla 1. Modelo binomial logit para la emergencia de pléntulas en invernadero (a) y en campo (b). En el invernadero
las variables explicativas fueron: especie, ambiente luminico, tratamiento de exclusién de animales y bloque. En el

campo - semillas expuestas a condiciones naturales-las variables explicativas fueron: especie, hébitat y sitio.

a) Invernadero b) Campo
Fuente de gl Dev P< R? Fuente de gl Dev P< R?
variacién variacion
Bloque 2 1.58 0.454 0.01 Sitio (Si) 2 19.04 . 0.001 0.17
Especie (Es) 2 63.78 0.001 0.66 Especie (Es) 6 42,95 0.001 0.39
A. luminico (Al) 1 0.369 0.54 0.00 Habitat (Ha) 1 7.890  0.005 0.07
Sp*Al 2 0.957 0.62 0.01 Es*Ha 6 14,06 0.029 0.13
Residual 28 22.74 0.417 Residual 26 26.22
Total 35 97.12 Total 41 109.9
Cociente de
verosimilitud 1.469

Dev = devianza. El modelo para el caso del experimento de campo fué aplicado a datos corregidos para evitar
sobredispersién (ver métodos).



Tabla 2. ANOVAS para la velocidad de emergencia en los experimentos de invernadero (a) y campo (b). En el invernadero los
factores explicativos fueron: especie, ambiente luminico, tratamiento de exclusién de animales y bloque (solo P, limonensis and

" P. fluva fueron incluidas). En el campo los factores explicativos fueron: especie, habitat y sitio (siete especies fueron incluidas).

a) Invernadero a) Campo
Fuente de gl CM F P< Fuente de gl CM F P<
variacién variacién
Bloque (Bl) 2 256.9 1.04 0.383 Sitio (Si}) 2 3259 6.502 0.006
A. luminico (Al) 1 1040 8.97 0.096 Haibitat (Ha) 1 10.88 24.17 0.039
Bi*Al 2 116.0 Si*Ha 2 0.450
Especie (Es) 1 27135 10991  0.001 Especie (Es) 6 10676  213.0 0.001
Es*Al 1 9923 40.19 0.001 Es*Ha 6 70.99 1.417 0.249
Error 16 246.8 Error 24 50.08

25 ¢
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Tabla 3. Modelos binomiales logit para la emergencia de plantulas sometidas a tratamientos de
presencia de litter y granivoros en condiciones de campo: a) exclusién de animales y no litter (T1); b)
exclusién de animales y litter (T2); ¢) no exelusion de animales y no litter (T3) and, d) no exclusién d

animales y litter (T4). Los factores explicativos fueron: especies, habitat y sitio.

Tratamiento 1 Tratamiento 2
Fuente de gl DEV  P< R? gl DEV P< R?
variacion
Sitio (Si) 2 8.295  0.016 0.135 2 24.15 0.001
Especie (Es) 5 19.78  0.002 0.32 5 70.56  0.001 0.57
Hibitat (Ha) I 0.087  0.769 0.00 1 0437  0.509 0.00
Es*Ha .5 10.70  0.058 0.174 5 3499  0.624 0.00
Residual 22 23.10 22 23.10
Tokal 35 61.39 35 123.8

Tratamiento 3 Tratamiento 4
Sitio (St) 2 5.197  0.075 0.08 2 6.05 0.049 0.08
Especie (Es) 5 2805 0001 | 043 5 38.37  0.001 0.53
Habitat (Ha) 1 0.022  0.883 0.00 1 0.134  0.715 0.00
Es*Ha 5 1162  0.041 0.18 5 4176  0.525 0.06
Residual 22 22.10 20 20.31
Total 32 65.99 33 72.89

Nota: DEV = devianza.



Tabia 4.- ANCOVAS para el indice de intensidad de diferentes factores

ecolbgicos actuando sobre la emergencia de piaatulas (I(i), ver métodos), en

relacién a a la masa promedio de semillas por especie y al hdbitat. Para todos

los factores ecoldgicos examinados los términos sitio y habitat no fueron

significativos. Para el caso de los animales se utilizaron dos variables de

respuesta: el indice I(i) calculado con el efecto final, y la tasa de remocién

mensual {TRM, ver métodos).

Factor ecolégico Source of gl CM F P<
Variation
Litter Ms 1 0.653 13.688  0.001
Ms*Ha 1 0.001 0.024 0.88
Error 28 1.336
Total 35 2.191
Animales Ms 1 0.166 11.504  0.003
(efecto final)
Ms*Ha 1 0.049 3.424 0.075
Error 28 0.040 |
Total 35 0.66
Animales Ms 1 0.0023 5923 0.022
(tasa de remocitn)
Ms*Ha 1 0.0016 4.104 0.053
Error 28 0.011
Total 35 0.0167
Litter mas Ms 1 04167 11.915 0.002
Animales
Ms*Ha 1 0.0005 0.014 0.907
Error 26 0.9093
Total 33 1.4733

Ms = masa de la semilla; Ha = hédbitat.

Litter mas animales, asume lel efecto de animales al fingl del experimento.



CAPITULO V.,
EFECTOS DEL TAMANO DE LA SEMILLA SOBRE LA SOBREVIVENCIA Y EL
CRECIMIENTO DE LAS PLANTULAS EN HABITATS CONTRASTANTES EN LUZ: UN
ANALISIS DENTRO Y ENTRE OCHO ESPECIES DE PSYCHOTRIA.




RESUMEN.

El presente estudio es una exploracioén experimental de los efectos del tamaiio de la
semilla sobre el desempefio de las plantulas en habitats luminicos contrastantes de 1a selva,
desde 1a emergencia hasta el primer afio de vida, en ocho especies de drboles de Psychotria. La
aproximacién experimental aborda la variacidn intra e interespecifica en el tamatfio de las
semtlias, utilizando experimentos en invernadero y en condiciones naturales.

En el campo se siguid durante un afio la demografia de plantulas provenientes de
distintos tamatios de semillas asi como de distintas especies, en claros naturales y sitios con’
doset cerrado de la selva. Al interior de las especies, en general se detectd un efecto positivo
del tamafio de ia semilla sobre la sobrevivencia de las plantulas. Este efecto fué mds importante
en ia sombra que en el sol, ocurriendo en seis de las siete especies bajo el dosel cerrado y, solo
en 2 especies bajo los claros. La biomasa inicial de las pléntulas estuvo directamente
relacionada con la biomasa de las semillas. Este efecto se observo aln después del primer afio
de vida en ambos hébitats, no obstante la varianza explicada por el tamafio de la semilla fué
mayor en la sombra. Si bien las tasas de crecimiento fueron mayores en fas semillas mas
pequeiias, esto =o compensd en un aiio, las diferencias iniciales de tamafio de pldntulas. Al

nivel de las es.pecies, el efecto positivo del tamaiio de la semilla sobre la sobrevivencia de las
pléntulas se restringi6 sélo al rango de semillas relativamente pequefias (menores a 0.032 g).
Para especies con semillas mds grandes, la sobrevivencia de las pléntulas parecié depender de
otras caracteristicas propias de cada especie. En ambos hébitats, atin después de un afio de

crecimiento, Ias pldntulas mantuvieron el orden de tamaiios impuestos por la masa de la
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semillas, no obstante, las elevadas tasas de crecimiento en especies con semillas pequefias,
tendieron a reducir las diferencias iniciales.

Plintulas recién emergidas de distintos tamafios de semillas y pextenecient;es a cinco
especies, fueron sometidas a condiciones controladas de luz, simulando la cantidad y calidad
registradas en claros naturales y sitios con dosel cerrado. Bajo estas condiciones, la
sobrevivencia de las plantulas dentro de las especies, tendi6 a aumentar con el tamafio de la
semilla bajo la sombra, aunque no de manera significativa. Un efecto mas importante del
tamadio de la semilla sobre la sobrevivencia de plantulas, en campo que en invernadero, sugiere
que en €l campo otros factores ademas de la luz, operan como factores selectivos dentro de las
poblaciones en contra de semillas pequefias. Al igual que en el campo, los efectos del tamafio
imicial de la semilla sobre la biomasa de las plantulas se detectaron atin después de un afio,
princtpaimente en la sombra.

Al nivel de las especies, en condiciones controladas de baja intensidad luminica, la
sobrevivencia de las plantulas aumenté de manera monotdnica con ¢l tamafio de las semillas en
1a sombra, pero no varid en el sol. Esto sugiere que la masa de la semilla puede afectar
positivamente las respuestas fisioldgicas de las pléntulas que permiten la tolerancia a la sombra.
Sin embargo, este efecto fisiolégico del tamafio de la semilla no explicé la ausencia de una
relacién entre el tamaito de la semilla y la sobrevivecia de plantulas de especies con semillas
grandes, detectada en el campo. Otras caraceristicas propias de estas especies pudieron

determinar de manera mds importante la sobrevivencia de las plantulas.



INTRODUCCION

Se ha propuesto que el tamafio de la semilla puede afectar de manera importante la

sobrevivencia y el crecimiento de las plintulas durante las primeras fases de vida (Foster,
1986). Multiples factores selectivos pueden operar sobre las plantulas que provienen de
semillas con diferentes tamafios, tales como: la huz (Salisbury, 1974; Leishman y Westoby,
1994b), 1a fertilidad y disponibilidad de agua del suelo (Stock, Pate y Delfs, 1990; Leishman y
Westoby, 1994a), los herbivoros (Careaga, 1990; Armstrong y Westoby, 1993), los patégenos
(Augspburger y Kelly, 1984) y la caida de ramas (Clark y Clark, 1991).

La hipotesis mds generalizada acerca la funcién ecoldgica del tamaiio de la semilla, es
el efecto positivo de semillas grandes sobre Ia sobrevivencia de las plantulas en ambientes
limitantes en luz (Westoby et al., 1992). Muiltiples estudios han encontrado evidencias a favor
de dicha hipdtesis, comparando diferentes especies en condiciones experimentales controladas
(ver Westoby et al., 1992 para una revision, y estudios mas recientes; Saverimuttu y Westoby,
1996b; Grubb y Metcalfe, 1996). Sin embargo, la relevancia de tal funcidn en condiciones
naturales, donde todos los factores selectivos operan sobre ¢l tamaiic de la semilla, es casi
inexistente (ver Gross, 1984; Martinez-Ramos, 1991; 1995). Estudios comparativos
correlacionando el tamafio de semilla de las especies y los supuestos ambientes de
establecimiento han sugerido una asociacién entre semillas grandes y ambientes sombreados
(Salisbury, 1974; Foster y Janson, 1985; Mazer, 1989; Hammond y Brown, 1995). Otros estudios
que han tomando en cuenta los niveles de parentesco filogenético o categoria taxonémica, han
mostrado que si bien semillas grandes favorecen la sobrevivencia de las plantulas en ambientes
limitantes, esta asociacién parece ser producto de divergencias poco recientes en los linajes

(Kelly, 1995; Grubb y Metcalfe, 1996). Esto sugiere que la covariacién actual entre el tamaiio



de las semitlas de las especies y los ambientes de establecimiento, puede no ser adaptativa. Las
tendencias de covariacion actual entre una caracteristica y el ambiente sin embargo, pueden ser
explicados también por presiones selectivas que han actuado de manera persistente en una
misma direccion, manteniendo activamente los mismos caracteres en un ambiente comiin (i.e.
efecto de 1a conservacion del nicho; Harvey y Pagel, 1991; Westoby, Leishman y Lord, 1995a
be). En este contexto la exploracion de factores selectivos que operan activamente sobre los
tamafies de semilla tanto entre como al interior de las especies, puede ser un aspecto relevante.
Sin embargo este tipo de informacion es alin muy escasa. Los (nicos casos han sido estudiados
en especies templadas; Gross, (1984) y Marshail (1996).

En el presente estudio se exploran los efectos del tamaiio de las semillas sobre la
sobrevivencia y el crecimiento de pléntulas, para ocho especies del género Psychotria en una
selva alta peremnifolia. Se exploran los efectos de la variacion del tamaiio de la semilla tanto
dentro como entre las especies sobre la sobrevivencia y el crecimiento de las plantulas en
ambientes contrastantes en luz. Se controla el nivel de luz en invernadero, asi como el ambiente
regenerativo en campo; claro y bosque ceﬁado; Se exploran las signientes preguntas:

1) ¢ El tamafio de Ja semilla afecta la sobrevivencia y el crecimiento de la plantulas en
condiciones controladas de baja disponibilidad de luz?

2) ¢E! tamafio de la semilla afecta el desemperio de las plintulas de manera diferencial entre
habitats regenerativos del bosque con diferente disponibilidad de luz?

3) ¢Existe consistencia entre los efectos del tamafio de la semilla en condiciones controladas y
el campo?

4) ¢ Existe consistecia entre los efectos del tamaiio de la semilla dentro y entre las especies?



METODOS
Sitio de estudio y especies

El estudio se realiz6 en la Estacién de Biologia Tropical “Los Tuxtlas”, sureste de
México, de diciembre de 1992 a octubre de 1994.

Para este estudio, se seleccionaron ocho especies arb6reas del género Psychotria: P.
limonensis K. Krause, P. gracilifiora Benth, P, chagrensis Standley, P. papantiensis (Oersted)
Hemsley, P. flava Oersted ex Standley, P. faxlucens Lorence and Dwyer, P. simiarum Standley
y P. veracruzensis Lorence and Dwyer. Estas especies coexisten en el sotobosque de la selva,
tienden a ocupar diferentes habitats regenerativos en el bosque, determinados por la apertura
del dosel, y difieren significativamente en el peso fresco promedio de las semillas abarcando un
ambito de variacion entre 0.007 g (P. limonensis) y 0.38 g (P. faxlucens). Mas detalles de las

especies se pueden encontrar en {(Paz, Mazer y martinez-Ramos, 1997).

Experimento en campo.

Con el fin de evaluar los efectos del tamafio (masa) de las semillas sobre la
sobrevivencia y el crecimiento de pldntulas de Psychotria , tanto a la escala de variacién intra
como interespecifica, asi como el efecto del habitat regenerativo sobre el desempefio &e
pléntulas, se efectuaron los siguientes procedimientos.

A partir de semillas con peso conocido, se crecieron pléntulas de las diferentes especies
en sitios representativos de dos habitats de las selva: claros y bosque maduro. Se seleccionaron

tres claros (sensu Brokaw, 1989) de un afio de edad y con una proyeccion en la apertura del



dosel al nivel del suelo de aprox. 320 m*. Para la condicién de bosque maduro, se
seleccionaron sitios de 320 m* con dosel cerrado y especies dominantes tipicas del bosque
maduro. El experimento incluy6 tres pares de sitios claro-bosque maduro (Ilamados bloques)
ubicados dentro de una misma ladera, con una orientacién comin y con una pendiente menor a
10 grados. La distancia mfxima entre sitios de cada bloque fue de 80 m. Este experimento
incluyo siete especies (el grupo mencionado anteriormente, excepto P. veracruzensis).

Se monitored durante un afio la sobrevivencia de plantulas, desde el momento de la
emergencia {cuando €l epicotilo fue visible por encima del suelo) hasta un afio de vida. La
variacion natural de tamaiios de semilla existente dentro de cada especie se organizd en 4
categorias. Grupos de 70 semillas de cada categoria de cada especie fueron asignados
aleatoriamente a los bloques y sitios experimentales. Con el fin de disminuir efectos de la
heterogeneidad espacial dentro de cada sitio, dentro de cada sitio todos los tratamientos
(especie x categoria de semilla) fueron aleatorizados entre sub-blogues (cuadros de 1.80m x
1m). Las semillas de todos los tratamientos fueron aleatorizadas en una matriz de posiciones la
cual aseguré nna distancia minima de 20 cm entre cada par de pldntulas.

Los mimeros de plantulas emergidas y por tanto iniciales en nuestro estudio, variaron
entre 390 y 658 por especie por categoria de tamafio de semilla por ambiente. Para cada
especie, las plintulas emergidas de las diferentes categorias de tamafio se consideraron como
coetineas. Después de un afio de vida, las plantulas sobrevivientes fueron cosechadas

registrandose el peso seco total.



Experimentos en invernadero.

Se realizaron dos experimentos en invernadero con el fin de evaluar el efecto del
tamafio de la semilla dentro y entre especies, sobre la sobrevivencia y el crecimiento de las

planfulas, asi como su interaccion con el ambiete luminico aislado de otros factores ecoldgicos.

Experimento 1.

Este experimento incluyé cinco especies: Psychotria limonensis, P. veracruzensis, P.

papantlensis, P. flava y P. faxiucens. Plantulas provenientes de dos categorias de masa de

semilla; la mayor y la menor de aquellas utilizadas en el experimento de campo, se obtuvieron
en una casa de sombra, en un sustrato de tierra de la selva esterilizada y saturado de agua.
Pléntulas de 5 a 7 dias de edad (con cotiledones expandidos) se trasplantaron a macetas de
plastico negro conteniendo un volumen de 3.5 litros de tierra libre de semillas de Psychotria y,
proveniente de un sitio comun de la selva. Estas unidades experimentales se introdujeron a tres
condiciones de luz simulando los ambientes luminicos existentes en claros y dosel cerrado: i)
luz baja [PAR (x + e.€) = 4.1 £ 0.6 umol.m™ s™'; temperatura méxima del aire (TM) = 26.1 +
0.4 °C; cociente R/RL =0.36 + 0.04]; i) luz intermedia [PAR (x + e.¢) =41.5 £ 7.5 umol.m”
s’'; temperatura maxima del aire (TM) = 30.6 £ 1.4 °C; cociente R/RL =1.10 £ 0.17] y iii) luz
alta (PAR =117.3 + 7.5 pmol.-m™ .s* ; TM=33.4 + 1.0 °C; R/RL = 1.20 £ 0.10 ). Estos
valores se obtuvieron de tres marchas diurnas duraate dias no nublados al comienzo del
experimento, Los valores de PAR representan medidas integradas del flujo de fotones durante

12 hrs usando un Datalogger LICOR, LI-100 y sensores de quantum Licor. El cociente rojo/



rojo lejano se registré usando un radiémetro SKYE-SKR 100, en tanto que las temperaturas se
registraron con termémetros de bulbo de maximas y minimas. Las medidas de luz registradas
en luz alta y luz baja caen dentro de los rangos reportados para el sotobsoque de claros
naturales en Los Tuxtlas (Vazquez-Yanes et al. 1990).

Los tratamientos de luz alta e intermedia se establecieron en un invernadero construido
con malia de nylon fuera de la selva. Para el tratamiento de luz alta se utilizaron encierros de 1
m’, cubiertos con una capa de malla de nylon transhicido (apertura de 9 mm?), y para el de luz
intermedia encierros cubiertos con 3 capas de malla verde (apertura de 9 mm?). Debido a
problemas logisticos al comienzo del experimento, para simular con mallas los valores de luz
reportados en el sotobosque de sitios con dosel cerrado, el tratamiento de luz baja se establecié
dentro de un sitio con dosel cerrado en la selva, mediante exclusiones con una capa de malla’
verde de 9 mm’, como las antes descritas. Se asignaron de manera aleatoria 5 a 10 plantulas de
cada especie y categotria de tamaiio de semilla a los bloques y tratamientos de luz, haciendo un
total de 20 a 40 plantulas por especie por tamafio de semilla por tratamiento de luz. Las
pléntulas que murieron durante la primera semana fueron reemplazadas. Desde el comienzo
hasta el final de} experimento (un afio después) cada tercer dia se afiadié agua a las macetas
hasta obtener saturacion del suelo. Al final del experimento las plantulas sobrevivientes fueron
cosechadas, deshidratadas por 72 hrs a 70 °C, y posteriormente pesadas al 0.0001 g.

La separacion fisica de los tratamientos introdujo un factor de confusién en el
experimento. Para explorar si el efecto debido al sitio fué mas importante que el tratamiento
luminico en las variables de respuesta, un afio después se realizé un segundo experimento
estableciendo los tratamientos de luz en un mismo invernadero fuera de la selva, y siguiendo

los mismos procedimientos que en el primer experimento.,
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Experimento II.

Se utilizaron tres especies P. limonensis, P. papantlensis y P. flava, y las mismas

categorias de tamafio de semilla que en el experimento I. Se establecieron dos tratamientos de
luz: luz baja (PAR (x +e.¢) = 13.1 £ 2.33 pmol.m™ st temperatura maxima del aire (TM) =
28.1 £ 0.5 °C; cociente R/RL = 0.6 + 0.05); )y luz alta (PAR = 105.7 + 9.33 pmol.m™? .5 ;
™ =32.7+1.2°C; R/RL = 1.23 £ 0.2 ), cuyos valores fueron medidos con el mismo
protocolo que en el experimento I. El tratamiento de luz baja se establecid con dos encierros
similares a los descritos en el experimento I, cubiertos con una capa de malla negra (4 mm® de
apertura) y dos capas de malla verde de 9 mm’ de apertura. El tratamiento de luz alta se
establecio con dos encierros similares a los descritos para este tratamiento en el experimento 1.
Los valores de PAR obtenidos en luz alta fueron similares entre ambos experimentos, sin
embargo, cabe sefialar que los valores en luz baja fueron menores en el experimento I que en el
11 Cinco plantulas por especie y categoria de tamafio de semilla se asignaron al azar a fos
bloques y tratamientos de luz, haciendo un total de 10 plantulas por especie por tamaiio de

semilla por tratamiento de [uz. .

Andlisis estadisticos.

Se detectd una fuerte similitud entre los experimentos de Invernadero I'y II, en los
efectos del tamafio de la semilla y del ambiente sobre todas las variables de respuesta. Esto
permiti6 asumir que los efectos debidos al sitio fisico en el experimento I fueron menos

inportantes con respecto a los efectos del tratamiento de luz. Por tanto, se exploré el efecto del
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fratamiento luminico y sus interacciones con el tamario de la semilla, asurniendo un disefio sin

factores de confusidn, no obstante advirtiendo la limitada generalidad de las conclusiones.

Sobrevivencia de plantulas,

Se calculd la probabilidad de sobrevivencia de plantulas como la proporcion de
plantutas vivas al final de los experimentos (en adelante referida como sobrevivencia™). Debido
a que la sobrevivencia es una variable binomial, esta se analiz6 utilizando modelos linales
generalizados con una funcién de ligamiento logit y un error binomial (McCullagh y Nelder,
1989).

En el caso del experimento de campo, para explorar el efecto intra ¢ interespecifico del
tamafio de la semilla, se utilizé un modelo de ANCOVA para cada caso, tomando el peso de la
semilla como regresor y el habitat como un factor categorico. En ambos casos la variable
dependiente considerada fué la proporcién de plantulas sobrevivientes por sitio (campo) o por
bloque (invernadero) por ambiente.

En cada modelo, la significancia de cada término se evalud utilizando los cambios en la
devianza (aproximacion 2 X?) producidos al remover cada término del modelo (de acuerdo con
Aitkin, 1989). En los casos en que fue necesario, la presencia de sobredispersion en los
- modelos se c(;rrigié reescalando el modelo, usando como factor de escala el cociente de
Pearson: devianza residual/ grados de libertad residuales (Crawley, 1993). En estos casos el
estadistico de prueba de hipétesis utilizado fue F, como se indica en Crawley (1993).Todos los
modelos logit en este estudio se realizaron con el paquete estadistico GLIM, 3.77 (Royal

Statisticat Society, 1986).
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En el caso de los experimentos de invernadero la mortalidad de plantulas entre
categorias de tamafio de semilla en condiciones de luz alta e intermedia fue nula o no mayor al
3%. Por esta razon no fue posible ajustar un modelo logistico. Se asumié6 entonces que la
categoria de tamafio de Ia semilla no afect6 la mortalidad de pldntulas dentro de ninguna
especie en condiciones de luz alta e intermedia. En la condicién de luz baja la mortalidad fue
severa y el efecto intraespecifico del tamafio de la semilla se probé utilizando analisis de
contingencia para cada especie.

Para evaluar el efecto interespecifico del tamafio de la semilla sobre la sobrevivencia de
plantulas en el experimento I de invernadero se utilizé un modelo de ANCOVA, como el
descrito en el experimento de campo. Para el caso del experimento II, dada la comparacién de
solo tres especies, se utilizo un analisis de devianza con error binomial y funcién de ligamiento

logit, utilizando al ambiente y el tamafio de la semilla como factores categoricos.

Crecimiento de plantulas.

Para cuantificar el crecimiento individual de las plantulas se emplearon tres variables: :
biomasa seca total (g), altura del eje aéreo principal (cm) y tasa relativa de crecimiento anual
maxima: log (biomasa final después de un afio/biomasa semilla, g/g*afio), de acuerdo a Himt (

1978).

Experimento de campo. En el experimento de campo, para conocer los efectos
intraespecificos del tamafio de la semilla, el habitat y de la interaccién entre estos factores
sobre la biomasa y la altura individuales, se utiliz6 un modelo de ANCOVA para cada especie

y cada vaniable de respuesta. En este modelo 1a masa de la semilla se tomé como regresor y el
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ambiente como factor categorico. Para todos los casos en los que el ANCOVA detectd algiin
efecto significativo de la masa de la semilla, como una exploracién a posteriori, se realizaron
regresiones para cada habitat. Sigueindo una posicion conservadora, se decidié tomar en cuenta
como relaciones verdaderas, s6lo a aquellas en las que se detect6 una regresion individual

signifiveativa. Para algunas especies y variables (P. chagrensis y P. papantlensis, para biomasa,

y P. chagrensis, P. papantiensis, P. simiarum y P. flava, para altura), no se logr6 estabilizar la
varianza entre habitats, aiin después de diferentes transformaciones. En estos casos sélo se
realizaron regresiones lineales para habitat y los efectos del habitat se exploraron a nivel
cualitativo.

Para conocer Ja relacién entre la masa de la semilla y la tasa de crecimiento relativo, se
evalué la presencia de regresiones lineales significativas para cada especie y habitat. El efecto
del habitat sobre dicha relacion se infirid a partir de la prueba de hipdtesis de la interaccion
habitat*masa de la semilla realizada para la biomasa. Esto fue asi, debido a que la biomasa y la
TRC se encuentran correlacionadas y diferencias entre hibitats en las pendientes de la relacién
entre biomasa/masa de la semilla implican también diferencias en pendientes en la relacién

TRC/masa de la semilla.

El efecto interespecifico del tamafio de la semilla y el hébitat sobre el crecimiento de
plintulas en ;ampo, se analizd con modelos de ANCOVA, considerando la masa promedio de
semilla por especie como regresor y el habitat como factor categérico. Dado que el tamafio de
semilla fue un factor fijo expandido dentro de las unidades experimentales del habitat (sitios:
representando calros o bosque maduro), se utilizé un modelo de split-plot que permite probar
cada término del modelo con los errores apropiados. El error para el habitat fué la interaccién

bloque*habitat, en tanto que el error para los términos tamafio de semilla y tamafio de

14€
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semilla*habitat, fue el error residual, de acuerdo a Steel y Torrie (1986). Para evitar un
problema de pseudoreplicacion, el analisis se realizé tomando como variable de respuesta al
promedio del crecimiento de las plantulas p&r sitio.

La relacion entre la tasa relativa de crecimiento y el ambiente, se evalué mediante
regresiones lineales por habitat. El cambio de esta relacién entre habitats se evalué utilizando la

prueba de hipétesis correspondiente a la interaccién masa de la semilla*habitat para la biomasa.

Experimentos de Invernadero. Debido a 1a fuerte heterogeneidad de varianzas entre los
tratamientos de luz para todas las variables de respuesta (valores muy grandes en Inz alta e
intermedia y valores muy bajos en luz baja, atin después de la transformacion logaritmica), se
hizo un analisis por separado para cada tratamiento de luz. Como consecuencia, las
interacciones con la luz se exploraron cualitativamente, comparando los efectos del tamario de
la semilla entre los tratamientos de luz.

En el experimento I, a nivel intra-especifico se utilizé6 un ANOVA por cada variable de
respuesta. Con ¢l fin de evitar un niimero elevado de comparaciones multiples derivado de la
comparacion del efecto de la masa de la semilla dentro de cada especie, se decidié probar la
hipétesis de un efecto general del tamafio relativo de la semilla dentro de todas las especies,
probando los términos: categoria de masa de semilla (Cat) y categoria de masa de \
semilla*Especie (Cat*Es). En el caso de 1a tasa relativa de crecimiento, sélo se probo el
contraste asociado al efecto principal de la categoria de masa de semilla para cada condicién de

Iuz.
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Er el experimento II de invernadero, para todas las variables de respuesta se utilizé un
andlisis similar al antes descrito. Sin embargo, en este caso se prob6 también el efecto principal
inter-especifico del tamaiio de la semilla (Es).

En todos los casos, el modelo de ANOVA utilizado fue un split-plot, donde la categoria
de tamadio de semilla se considerd un factor fijo expandido dentro de la especie. El término de
error utilizado para probar el efecto interespecifico del tamafio de la semilla (Es) fue la
interaccion bloque*especie, en tanto que los efectos a nivel intraespecifico: Cat y Cat*Es se
probaron con el error residual del modelo, de acuerdo a Steel y Torrie (1986).

En el experimento I, el efecto inter-especifico de la masa de la semilla sobre cada una
de las variables de respuesta: biomasa, altura y tasa relativa de crecimiento, se probo con
regresiones lineales para cada condicion de luz.

Tados los modelos lineales con error normal se realizaron con el paquete estadistico

SAS 6.12 (SAS Institute, 1997).

RESULTADOS.
Efectos del tamaiio de la semilla al interior de las especies.
Sobrevivencia.
En la setva, la sobrevivencia de pléntulas después de un afio estuvo asociada
positivamente con la masa de la semilla para seis de las siete especies estudiadas en al menos

un habitat (Tabla 1;Figura 1). En casi todas las especies los efectos significativos del tamafio

de la semilla se restringieron al bosque cerrado, a excepcién de P. limonensis y P. papantlensis.
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En estas dos especies el tamafio de la semilla afecté positivamente la sobrevivencia de plintulas
en ambos habitats, con igual magnitud. Las pendientes asociadas a 1a masa de la semilla no
difirieron entre habitats (Tabla 1). En todos los casos, ia proporcion de ]a varianza asociada al
tamaiio de [a semilla fué mayor en el bosque cerrado que en los claros (Figura 1),

Para ambos experimentos de invernadero en los tratamientos de luz alta e intermedia, la
mortalidad fue menor al 3% por categoria de tamafio de semilla por especie. En contraste, en la
condicién de luz baja, los valores de mortalidad de las semillas pequefias tendieron a ser méas
altos que aquellos de las semillas grandes en ambos experimentos. (Figura 2). Sin embargo, las
diferencias entre tamafios de semilla fueron significativas s6lo en el caso de P. limonensis (X2
=17.9; 1 gi.; P <0.005) en el experimento I. Es posible que la ausencia de un efecto
significativo general de la categoria de tamaiio de semilla en la sobrevivencia en la sombra, se

debié a un tamario de muestra reducido.

Crecimiento.

La biomasa inicial de las plantulas estuvo directamente relacionada con la masa de las
semillas al interior de las especies (Tabla 2).

En condiciones naturales de la selva, la biomasa final de las plantulas aumenté con el
tamafio de la ;emilla en todas las especies estudiadas, en al menos un habitat, excepto en P.
simiarum en la cual no se detectaron efectos significativos (Tabla 3; Figura 3). Esta relacién se
encontrd principalmente en el bosque maduro, sin embargo, en dos especies; P. limonensis y P.
faxlucens, la biomasa aumenté con el tamaiio de la semilla también en los claros (Tabla 3;

Figura 3).
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En general la altura de los individuos varid con el tamafio de la semiila de manera
similar a la biomasa total, tanto para todas las especies como para todas las condiciones en
campo & mvernadero. Para evitar redundancia, se omitira 1a presentacion detallada de los
resultados correspondientes a la variable altura.

La tasa relativa de crecimiento varié de manera negativa con el tamaiio de la semilla en

5 especies en al menos un habitat (Figura 4). Este efecto no fue mas prevalente en alguno de los

habitats, encontrandose 3 casos en cada habitat.

En condiciones de invernadero, la biomasa final de las plantulas cambié
significativamepte entre categorias de tamafio de semilla s6lo en la condicién de luz baja
(Tablas 4 y 5; Figuras 5 y 6). En este ambiente, en general en todas las especies las plantulas
provenientes de semillas mas pesadas tuvieron mayor biomasa, aunque esta diferencia fué
significativa sélo en dos de cinco especies analizadas: P. papantlensis y P. faxlucens para el
experimento I, y s6lo en dos de tres casos en el experimento I1: P. papantlensis y P. flava
(Figuras 5y 6).

En ambos experimentos de invernadero se detecté que en condiciones de luz alta e
intermedia, la tasa relativa de crecimiento fué mayor en plantulas provenientes de semillas
menos pesadas, en general para todas las especies (en experimento I )luz alta: Fy 152 =40.60; P
< 0.0001, 1t} luz intermedia; F1,16 = 14.14; P < 0.001, Figura 5, y en experimento II: en luz alta:
Fy43=1521; P < 0.003, figura 6). En contraste, en la condicién de luz baja este efecto cambié
entre especies (en experimento I, luz baja: F, g2 = 4.137; P < 0.005, Figura 6 y, en experimento
II, luz baja: F; 4y = 3.321; P < 0.05, Figura 6). En el experimento I, la tasa relativa de

crecimiento fué significativamente mayor en semillas pequeiias sélo en dos de las cinco
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especies; P. limonensis y P. flava, en tanto que en el experimento II esto ocurri6 en una de las

tres especies; P. limonensis (Figuras 5 y 6).

Efectos del tamaiio de Ia semilla entre las especies.

Sobrevivencia.

La probabilidad de sobrevivencia de pldntulas de Psychotria fue més alta en los claros
que en la sombra bajo el dosel cerrado del bosque (F; 33= 14.43; P < 0.001).

En la selva no se detectd una relacion monoténica entre la masa de la semilla y la
probabilidad de sobrevivencia. En ambos habitats, se detecté una relacién cuadritica donde las
sobrevivencias maximas se alcanzaron hacia {as especies con semillas de tamafio intermedio
(Figura 7). El término cuadrético asociado a la masa de la semilla (MS*MS) fue significativo
(F36 = 14.18; P < 0.001), en tanto que la interaccién con el habitat (MS*MS*HAB) no fue
significativa (F; 34 = 0.414; P <0.531). Una de las especies, P. simiarum no siguié la tendencia
ya que presento niveles de mortalidad mucho mayores que las demas especies (Figura 7).

En ambos experimentos de invernadero la mortalidad de plintulas fue casi nula (< 3%)
en las condiciones menos limitantes en luz; luz alta y luz intermedia, y claramente esta
mortalidad m? estuvo asociada al tamafio de las semillas (Figura 7). En contraste, en ambos
experimentos en la condicién de luz baja, la probabilidad de sobrevivencia aumentd hacia las
especies con semillas mds grandes (Figura 7). En el experimento I, el modelo de regresién
logistica indicé una interaccion significativa entre la masa de la semilla y el tratamiento
luminico (F = 11.07; gl = 2, 12; P < 0.004), y s6lo en el ambiente de luz baja se detectd una
regresion significativa entre la masa de la semilla y la probabilidad de sobrevivencia (Figura 7).

En el experimento I, en el tratamiento de luz baja, se detectd un efecto significativo de la

(5O
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especie (tamafio de semilla) sobre la probabilidad de sobrevivencia (devianza (X?) = 55.39; gl=

4; P <0.0001). La especie con semilla méas pequefia presento la sobrevivencia mds baja (figura

7).

Crecimiento.

Se detect6 una relacion positiva entre la masa de la semilla y la biomasa inicial de la
plantula (coef. corr. pearson r = 0.956, 6gl., P < 0.00001).

Al nivel de las especies los efectos del tamaiio de la semilla sobre las diferentes
variables del crecimiento de plantulas, presentaron resultados similares entre el campo y el
invernadero. Las plantulas provenientes de especies con semillas més pesadas tuvieron mayor
biomasa en todos los habitats o condiciones luminicas (Tablas 5, y 6; Figuras 8, 9y 10). Para la
biomasa, las pendientes de esta relacién fueron mayores en el bosque maduro y en el
tratamiento de luz baja, siendo estas diferencias mas importantes en ¢l invernadero (Tablas 5 y
5; Figuras 8, 9y 10). La tasa relativa de crecimiento presentd una relacion con el tamafio de la
semilla inversa a la encontrada para la biomasa. Las pendientes de esta relacién fueron mayores
en los claros y en los tratamientos de luz alta e intermedia, siendo éstas diferencias més
importantes en el invernadero (Figuras 8, 9 y 10).

La alt;lra de las plantulas vario con e! tamafio de la semilla de manera similar a la
biomasa total tanto en campo como en invernadero. No se presentan resultados detallados para

esta variable con el fin de evitar redundancia.
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DISCUSION.
Efectos del tamanio de la semilla al interior de las especies.

Los resultados obtenidos tanto en condiciones controladas de luz, asi como en el campo,
apoyan la hipdtesis de que dentro de las especies, las plantulas provenientes de semillas grandes
tienen una mayor capacidad fisioldgica para sobrevivir en ambientes con limitacién severa en
luz. Un efecto mas importante del tamafio de la semilla en campo con respecto al invemnadero,
sugiere que en condiciones naturales de la selva otros factores de mortalidad, aparte de la luz,
potencian las ventajas de semillas grandes. Por ¢jemplo, caida de ramas y objetos del dosel, y
herbivoros. Algunos de estos factores pueden favorecer dentro de las poblaciones, plintulas
provenientes de semillas grandes atin en hdbitats sin limitacién severa en luz, simplemente
debido al mayor vigor de las mismas. La presencia de algunos efectos positivos del tamaiio de
la semilla detectados en los claros sugiere que dicho efecto pasivo del tamafio de las semillas
puede afectar de manera importante la sobrevivencia de pléntulas en el campo.

En general una semilla de Psychotria, con mayor peso (cotiledones mas embrién), se
transforma en una plantula con mayor biomasa y mayor altura, lo cual puede representar una
ventaja inicial para sobervivir y crecer bajo diferentes riesgos de mortalidad. Nuestros
resultados, tanto dentro como entre las especies, indican que la ventaja potencial impuesta por
semillas grandes puede manifestarse aiin despiies de un afio de crecimiento. De manera similar
a la sobrevivencia, las ventajas de semillas grandes fueron mds acentuadas en el campo que en

el invernadero y mucho mds importantes, pero no exclusivas del bosque maduro. Esto de



20

nuevo sugiere que otros factores ecologicos en la selva aparte de 1a luz, pudieron limitar en

mayor medida el crecimiento de las plantulas pequeiias.

Efectos del tamaiio de ia semilla entre las especies.

La consistencia en el efecto positivo del tamafio de la semilla sobre la sobrevivencia de
las plantulas en [a sombra, detectada tanto dentro como entre las especies en el invernadero,
sugiere Ia hipétesis de que el tamafio de la semilla esta asociado con mecanismos fisiolégicos
de las plantulas que permiten una mayor sobrevivencia en condiciones limitantes en luz,
independientemente de las especies. Esto es posiblemente el uso de las reservas de energia y
nutrientes en el endospermo, o alternativamente, e} efecto sobre otros aspectos de Ia fisiologia
de las plantulas, tales como las bajas tasas de crecimiento relativo. Nuestro analisis de los
resultados finales del experimento, sin embargo, no permite hacer inferencias sobre el
mecanismo implicado.

La ventaja fisioldgica asociada a semillas grandes, no parece explicar una relacioén no
monotdnica entre la masa de la semilla y la sobrevivencia, encontrada en condiciones de
campo, tanto en el bosque maduro como en los claros. En condiciones naturales otras
caracteristicas de las especies pueden determinar la sobrevivencia de las pléntulas. Por una
parte, la baja ;obrevivencia de plantulas de especies con semillas pequefias en ambos hdbitats,
puede ser consecuencia simplemente del reducido tamaiio inicial de las mismas, es decir de un
efecto pasivo del tamaiio de la semilla. Por ejemplo, las plantulas con menor vigor, derivadas
de semillas pequeifias, pueden resistir en menor grado el dafio por caida de ramas y hojarasca.

Por otro lado, la baja probabilidad de sobrevivencia hacia las epecies con los mayores

tamaiios de semillas en ambos hdbitats, sugiere que en condiciones naturales otros factores de
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mortalidad mas importantes que la luz o los dafios por agentes fisicos, pueden operar en contra
de plantulas provenientes de especies con semillas grandes. Por ejemplo, nuestras
observaciones de campo indican una mortalidad desproporcionadamente alta de plantulas de
especies con semillia grande (P. flava y P. faxlucens), causada por herbivoros ortépteros en
ambos habitats, El efecto positivo del tamafio de 1a semilla detectado al interior de estas dos
especies, sugiere que la mayor suceptibilidad de muerte por herbivoros u ofros agentes en
dichas especies es producto de caracteristicas particulares de 1as especies y no deli tamafioi de la
semillz de las mismas. Por ejemplo contenidos quimicos particulares para cada especie. La
elevada mortalidad encontrada en P. simiarum, sin embargo, no parece ser explicada por este

factor.

Relevancia del tamaiio de 1a semilla en el €xito de establecimiento de plantulas entre

diferentes ambientes regenerativos de la selva.

Los resultados aqui presentados indican que el tamaiio de la semilla es una
caracteristica de historia de vida que afecta la adecuacién de [as plantulas en las poblaciones
naturales. El tamafio de la semilla afecta la adecuacién por dos vias: i) aumenta la tolerancia
fisioldgica de las pléntulas a la limitacién en luz y por tanto la sobrevivencia, y ii) afecta el
tamafio iniciai de las plantulas, y por tanto la probabildad futura de sobrevivencia y
crecimiento. Estos resultados sugieren que existe el potencial de procesos de seleccién
fenotipica en las poblaciones naturales que favorecen semillas relativamente grandes
principalmente en ambientes limitantes en luz. Sin embargo, este papel del tamafio de las
semillas al interior de las especies no parece traducirse en un éxito diferencial de las especies

determinado por el tamafio de sus semillas. Las evidencias presentadas no sugieren la hipdtesis
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de factores ecoldgicos que favorezcan especies con tamarios de semillas diferentes entre
habitats naturales con disponibilidad de luz contrastante. Alternativamente, el efecto positivo
del tamafio de la semilla acotado a un rango de especies con semillas relativamente pequefias,
sugiere que después de una cierta masa (0.32 g), un mismo éxito en ¢l establecimiento de las
plantulas en el bosque puede ser alcanzado con tamafios de semilla muy diferentes.

La relevancia ecologica del tamafio de la semilla como una caracteristica que determina
el éxito de establecimiento de las plantulas ha sido cuestionada debido a la pronta desaparicién
de los efectos atribuibles al tamafio de 1a semilla (ver Westoby, 1992 para una revision;
Saverimuttu y Westoby, 1996). En este estudio se discuten tres aspectos que sugieren una
reconsideracion del efecto potencial del tamafio de la semilla en el establecimiento en
ambientes heterogéneos.

Las altas tasas de crecimiento asociadas a semiilas pequefias en condiciones no
limitantes de luz, han llevado a la prediccién de que las diferencias en el tamatfio de plantulas
pueden desaparecer ¢ incluso revertirse en semanas (p. ejem. Grime y Jefizey, 1965). Esta
prediccion ha sido extendida a hébitats de sombra ain cuando los trabajos experimentales en
dicha condicién son escasos (pero ver Leishmann y Westoby, 1994b). En este estudio se
muestra evidencia experimental en invernadero y campo, de que en condiciones luminicas
cercanas al punto de compensacitn, como los del bosque cerrado en la selva, la limitacién
severa al crecimiento puede resultar en el mantenimiento de los efectos iniciales del tamafio de
la semilla adn por un afio. En particular para las selvas, la memonia de dicho efecto en el
bosque cerrado puede ser atin mas longeva si se considera que las pldntulas de muchas especies
se mantienen por varios afios con crecimiento casi nulo (Hubell y Foster, 1986; Martinez-

Ramos, 1994),
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Las reservas maternas contenidas en las semillas pueden seyvir para mantener un
balance positivo de carbono en las plantulas bajo cendiciones de limitacidn luminica severa, sin
embargo son agotables en periodos cortos de tiempe o bien su contribucién fisitlogica es
desplazada conforme la plantula crece (Saverimutia y Westoby, 1936). Estudios recientes han
sugerido que 1a sobrevivencia de las pléntulas en condiciones de sombra sévera puede deberse
no solo a el uso de reservas metabolicas cotiledonarias, sino a un complejo de factores
morfolégicos y fisiolégicos que resultan en una economia de carbono de bajo costo y una de
sus caracteristicas centrales es una baja tasa relative de crecimiento {Kitayima, 1994; Chapin et
al., 1993 y Saverimuttu y Westoby, 1996). Estos mecanismos pueden facilitar 1a explicacion de
una mayor sobrevivencia en ia sombra de aquellas plantulas con menor tasa de crecimiento, '
incluso por um afio, como en el caso de Psychotria. Dado el escaso crecimiento en habitats
como el bosque cerrado, el estado fisiologico y mosfoldgico inicial en plantulas podria
prolongarse por periodos largos de tiempo, y por tasto el efecto inicial del tamafio de la semilla.

En ambientes heterégeneos donde los habits#s no limitantes en luz ocurren en pulsos
impredescibles para las plantas, como es el caso dela matriz de bosgue con dosel cerrado y los
¢claros ocasionales de la selva, el tiempo de permanencia de las plantulas en condiciones de
sombrz aumenta la probabilidad de reclutamiento (Hubell y Foster, 1986; Martinez-Ramos,
1994). La relevancia de las caracteristicas que permsiten mayor permanencia puede ser critica en
la medida en que los periodos de permanencia se acerquen al tiempo de retorno del ambiente
favorable. En ¢l caso de los Tuxtlas por ejemplo, eltiempo que pasa para que ocurra un nuevo
calro en cualquier punto de) bosque es aproximadacate 20 afios (Martinez-Ramos, 1994). Se ha
documentado que las pléntulas pueden permaneceren el bosque cemado por periodos cercanos

a § aflos, sin embargo no se tiene ninguna evidenciade si los efectos del tamafio de 1a semilla
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aim determinan la composicion de indivduos y especies sobrevivientes en los bancos de

pléntulas.

CONCLUSIONES.

Nuestros resultados sugieren la existencia de factores ecoldgicos que favorecen de
manera activa, dentro de Ias especies, a aquellas plantulas provenientes de semiilas grandes en
el ambiente sombreado del bosque maduro. La consistencia dentro y entre especies de los
efectos del tamaiio de la semilla en la sobrevivencia y el crecimiento de las plantulas en
condiciones luminicas controladas, indica la existencia de efectos fisiologicos independientes
de los taxa. Tales efectos sugieren que el tamafio de la semilla puede limitar el habitat
regenerativo de las especies en el bosque. Sin embargo, en condiciones naturales la presencia
de otros factores ecologicos aparte de la luz, tales como los herbivoros parecen operar en contra

de especies con semillas grandes, limitando su ventaja potencial en ambos habitats.
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Tabla 1. Regresiones logisticas de la probabilidad de sobrevivencia de plantulas a un afio
de edad, con respecto al tamafio de la semilla dentro de diferentes especies de Psychotria,
en el experimento de campo. Los factores explicativos fueron: el bloque y el hibitat. El
regresor fue la masa de la semilla en escala logaritmica. En esta tabla se presentan sélo
los términos de interés; masa de la semilla y masa de la semilla*h4bitat. Se presentan
también la devianza residual y su significancia.

Masa de la semilla Ms*Habitat Residual
(Ms)
Especies Devianza P< Devianza P< Devianza P<
P. limonensis 3.981 0.046 0.938 0.33 16.39 0.566

P. graciliflora 5.534 0.019 3.889 0.049 24.06 0.154
P. chagrensis 2127 0.145 5.569 0.019 17.21 0.509
'P. papantlensis 12.79 0.001 1.452 0.229 27.97 0.074

P. simiarum 0.001 0.975 0.068 0.795 42.17 0.002
P. flava 5.978 0.015 5441 0.620 18.23 0.441
P. faxlucens 8.598 0.004 12.65 0.001 26.61 0.087

d.f.: Ms = 1; Ms*Habitat = 1; Residual = 18. El nmero total de semillas para cada
especie varié entre 700y 840.



Tabla 2. Masa seca de la semilla y masa seca de las pléntulas a los
5 dias de la emergencia. Se presentan los valores promedio de
masa para las categorias mayor y menor de tamaifio de semilla
dentro de cada especie, asi como los intervdlos de confianza al
95% de la biomasa de plantulas. El niimero de plantulas por
categoria de tamafio de semilla fue 12.

Especie Categoria de masa Intervalo de
de la semilla (g) confianza (95%}) de
lamasade la

pléntula (g)
P. limonensis 1 (0.003) 0.0041 - 0.0048
4 (0.007) 0.0062 - 0.0070
P. veracruzensis 1 (0.011) 0.0057 - 0.0067
4 (0.022) 0.0069 - 0.0080
P. papantlensis 1 (0.017) 0.0085 - 0.0099
4 (0.029) 0.0116 - 0.0126
P. flava 1 (0.090) 0.0243 - 0.0333
4 (0.164) 0.0432 - 0.0528
P. faxlucens 1 (0.168) 0.0416 - 0.0526

4 (0.351) 0.0863 - 0.1012




Tabla 3. ANCOVAS de 1a biomasa de plantulas al primer afio de vida, en
relacion a la masa de la semilla dentro de las especies (regresor) y al habitat
{factor categérico), en el experimento de campo. Un modelo para cada
especie incluy6 los términos: bloque; habitat; bloque*hdbitat; masa de la
semilla y, masa de la semilla*habitat. En esta tabla sélo se presentan los
términos de interés: masa de la semilla y masa de la semilla*h4bitat. Cada
dato representa el valor individual promedio de crecimiento en cada sitio,
Para algunas especies no se realizaron ANCOVAS, sin embargo anélisis
alternativos se presentan en las graficas (Figs. 3,4 y 5).

Masa de la semilla (Ms) Ms*Habitat
Especies CM F P< CM F P<

P. limonensis 2.686 7.513 0.015 0.259 0.724 0.467
P. graciliflora 0.269  2.482 0.135 0.448 4.137 0.060
P.simiarum  0.081 0.416 0.53 0267 0.138 0.716
P.flava 0.078  0.761 0.396 0.162 1.585 0.226
P. faxJucens  1.773 3274 0.001 0.026 0.48 0.49

gl: Ms = [; Ms*Habitat = 2; Residual = 14 (excepto P. simiarum. Residual =
11). En cada modelo, los términos: Ms y Ms*Habitat se probaron utilizando el
error residual.




Tabla 4. Anélisis de varianza de la biomasa de plantulas en relacién al tamatfio de la semilla
dentro de las especies, en diferentes condiciones de luz, en el experimento I de invernadero.
Se utilizé un modelo por cada condicidn de luz, incluyendo los términos: bloque (B1), especie
(Es), categoria de tamafio de semilla dentro de las especies (Cat) y Es*Cat. Sin embargo sélo
se presentan los términos asociados al nivel intraespecifico: Cat y Cat*Es. Cada dato
representa un individuo (ver métodos ).

Fue.nte. ’de M
variacioén

Bl 0.063
Cat 0.044
Cat*Es 0.087
Residual 0.064

Luz alta

F P<

0.992 0.399
0.690 0.408
1.369 0.248

Luz intermedia
CM F P<
0274 2342 0.076
0.147 1263 0.263
0.015 0.129 0.972
0.117

™M

0.018
0.340
0.127
0.031

Luz baja

F P<

0.584 0.628
10.81 0.002
4.037 0.005

gl: Bl = 3; Cat = 1; Cat*Es = 4, Residual: 152 (Luz alta); 164 (Luz intermedia) y 82 (Luz baja).
En cada modelo todos los términos presentados se probaron utilizando ei error residual.



Tabla 5. Andlisis de varianza de la biomasa de plantulas en
refacion al tamafio de la semilla dentro y entre las especies en
diferentes condiciones de luz en el experimento II de
invernadero. Cada dato representa un individuo (ver métodos).

Luz alta Luz baja

Especies CM F P< CM F P<
Bl 0.183 2320 0.134 0.000 0.000 0984
Es 1265 9.111 0.099 5987 2965 0.061
BI*Es 0.139 0.002

Cat 0.002 0.033 0873 0354 1983 0.001
Cat*Es 0.071 0903 0416 0.037 2092 0.138
Residual 0.079 0.018

Bl = blogue; Es = especie; Cat = categoria de masa de semilla. gi:
Bl=1; Es = 2; Bi*Es = 2; Cat = 1; Cat*Es = 2; Residual: 48
{(Luz aita) y 41 (Luz baja). El término Especie fue probado
utilizando como error el término BI*Es. Los demés términos
fueron probados usando el error residual.



Tabla 6. ANCOVA de la biomasa de plantulas al primer afio de
vida, en relacion a la masa promedio de la semilla por especie
{regresor), y al habitat (factor categérico) en el experimento de
campo. Cada dato representa el valor individual promedio de
crecimiento por especie en cada sitio. N =41,

Fuente de variacién CM F P<
(Bh) 0.142 0.041 0.960
(Ha) 77.50 9.063 0.095%
Bi*Ha 8.551

(Ms) 148.5 42.89 0.001
Ms*Ha 10.52 3.040 0.091*
Residual 3.462

Bl = bloque; Ha = habitat; Ms = masa de la semilla. gl: Bl=2; Ha
=1; Ms = 1; BI*Ha = 2; Ms*Ha = 1; Residual = 33. El término Ha
se probé utilizando como error ¢l término Bi*Ha. Los demas
términos fueron probados utilizando el error residual. * indican
valores de P marginales (P <0.1).



Tabla 7. ANCOVA de la biomasa de plantulas al primer afio de
vida, en relacién a la masa de la semilla promedio por especie y al
tratamiento de luz, en el experimento de invernadero I. Cada dato
representa el valor individual promedio de crecimiento por especie
en cada bloque. N = 60 (ver detalles en métodos).

Fuente de variacion CM F P<
B! 0.039 2.053 0.119
Tl 5.115 138.2 0.001
BI*T1 0.037

Ms 5.252 276.7 0.000
Ms*T1 0.276 14.51 0.000
Residual 0.019

Bl = bloque; Ms = masa de la semilla; Tl = tratamiento de luz. gl: Bl =
3; Ms =1; T1=2; Ms*T1 = 2; Residual = 45. El término T! se probé
utilizando como error el término BI*T1. Los demas términos fueron
probados utilizando el error residual.
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Fig. 5.- Variables del crecimiento de plantulas de Psychotria a un afio de edad en relacién a la masa
de Ia semilla dentro de las especies, en el experimento de invernadero I, en Los Tuxtlas, México. Las
categorias de semilla corresponden a la minima y méxima de aquellas utilizadas en el experimento de
campo. Un efecto significativo general de categoria de semilla para todas las especies (de acuerdo al
ANOVA, tabla 4 y a contrastes, ver texto), se sefiala con **. En caso de interaccién significativa
entre categoria y especie, diferencias significativas entre categorfas de masa de semilla dentro de cada
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Fig. 6.- Variables del crecimiento de plantulas de Psychotria a un afio de edad
en relacion a la masa de la semilla dentro de las especies, en el experimento de
invernadero II, en Los Tuxtlas, México, Las categorias de semilla corresponden
a la minima y maxima de aquelias utilizadas en el experimento de campo. Un
efecto general de categoria de semiila para todas las especies (de acuerdo al
ANOVA, tabla 5), se sefiala con **, En comparaciones a posteriori diferencias
significativas entre categorias de masa de semilla dentro de cada especie y
ambiente(T1s- HSD; P < 0.01), se indican con *,
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Fig. 7.- Sobrevivencia de plantulas a un affo de edad en relacion a la masa promedio de la semilla por especie, en tres
experimentos: A) experimento de invernadero I ; B) experimento de invernadero Il y C) experimento de campo. Se
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letras diferentes representan diferencias significativas de acuerdo a comparaciones miltiples (t-HSDho; P < 0.05). En el
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Fig. 9.- Variables del crecimiento de plantulas de Psychotria al primer afio de vida, en relacién a la masa promedio de semillas
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CAPITULO V1.

PATRONES DE EXITO DIFERENCIAL DE RECLUTAMIENTO EN RELACION A LA MASA DE
LA SEMILLA EN AMBIENTES CONTRASTANTES EN LUZ DE LA SELVA. UN ANALISIS
PARA OCHO ESPECIES DE PSYCHOTRIA.
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RESUMEN.

Se ha planteado que el tamaiio de la semilla juega un papel importante en el
reclutamiento de plintulas en ambientes limitantes en recursos. En este estudio se exploré la
existencia de patrones en el éxito diferencial de reclutamiento de plantulas como funcion de la
masa de semillas y de la disponibilidad del recurso luminico, en poblaciones naturales de siete
especies arboreas de Psychotria, en la selva de Los Tuxtlas, México. El éxito de reclutamiento

se evalué de manera experimental en dos habitats naturales contrastantes en disponibilidad de

. luz {claros y bosque con dosel cerrado). Con el fin de evaluar el papel del recurso luminicoen .

esta relacion, aislado de otros factores ecoldgicos, se llevo a cabo un experimento de
invernadero que simul6 valores promedio de luz fotosintéticamente activa (LFA) encontrados

en los dos habitats.

Se construyd un indice de éxito de reclutamiento como el producto de la probabilidad
de que una plantula emerja y sobreviva hasta el primer afio de vida y el logaritmo de la biomasa
seca alcanzada por las plé’mtuias al afio de edad. Para cada especie, este indice se relativizo
(ERR) con respecto al valor maximo de reclutamiento observado. En el bosque, en todas las
especies el valor de ERR vari6 significativamente con la masa de la semilla en al menos un
hébitat. Esta relacién fue més fuerte y mas frecuenté en el bosque cerrado (se encontrd en seis
de siete especies analizadas) que en los claros (se observd en dos de siete casos analizados). En
el bosque cerrado, el ERR aument6 con la masa de las semillas en cinco de las siete especies,
mientras que en los claros esta relacién se observo en solo una especie. Estas tendencias fueron
similares en el invernadero. En general, los resultados sugieren que: i) las semillas grandes

tienen un valor selectivo més alto que las pequefias en condiciones limitantes de luz y ii) en



Psychotria Ia disponibilidad de luz desempefia un papel selectivo preponderante sobre la

variacion del tamaiio de las semillas durante la fase de reclutamiento



INTRODUCCION.

La masa de las semillas es una caracteristica que puede mediar el proceso de
rechitamiento en las poblaciones de plantas. Por lo tanto, este es un atributo que puede ser
importante para la adecuacion darwiniana de los individuos (Stanton, 1984). Generalmente,
existe una amplia variacion de la masa de las semillas dentro de las poblaciones; esta variacion
puede estar sujeta a procesos de seleccion natural (Capitulo 1).

En herbaceas anuales, se ha encontrado que la masa de las semillas afecta componentes

_ de la adecuacion y que, en general, es un atributo con baja heredabilidad (Wulff, 1986) o bien

con heredabilidad via efectos maternos (Byers, Platenkamp y Shaw, 1997). En especies
arboreas, en particular para arboles tropicales, la evaluacion de estos aspectos es casi
inexistente. Dada la amplitud de vida de estos organismos, es dificil evaluar los efectos de la
masa de las semillas sobre su adecuacidn finat. Sin embargo, es posible obtener una evaluacion
sobre el reclutamiento, que es una de las fases mas agudas de mortalidad en el ciclo de vida de
los arboles; el éxito de reclutamiento puede determinar la contribucién demogréfica final de los
individuos (Swaine y Whitmore, 1988; Martinez-Ramos, 1994).

En las selvas humedas, varios factores ecologicos afectan el reclutamiento de las
plintulas que emergen de semillas con diferente masa. Estos factores pueden operar
selectivamente en direcciones opuestas. Por ejemplo, los vertebrados graniﬁoros y la elevada
radiacién solar pueden eliminar selectivamente semillas grandes (Janzen, 1971; Foster, 1986;
Moegenburg, 1996, pero ver Capitulo 3), mientras que la cobertura de litter y la limitacién en
energia luminica para las plantutas pueden efiminar selectivamente semillas pequeiias (Howe et

al., 1985; Foster, 1986; Capitulo 3). Por lo tanto, el éxito de reclutamiento dependera del
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balance neto entre los diferentes factores, como se ha documentado en Panama para el arbol del

dosel Virola surinamensis (Howe et al., 1985). Ademas, la direccién y magnitud de los factores

selecti\f;os pueden cambiar con el habitat. Por ejemplo, factores como la cantidad de hojarasca
que cubre a las semiilas (Facelli y Pickett, 1991), la granivoria (Martinez—Gallaido, 1995,
Schupp, 1988), y la cantidad de luz al nivet del suelo (Chazdon y Fetcher, 1984; Calvo, 1997),
varian de manera importante entre los habitats regenerativos del bosque.

Se ha propuesto que en los bosques perennifolios la luz es 1a fuerza selectiva primaria
en la evolucién del tamafio de las semillas. Otros factores modulan sus efectos selectivos
dependrendo del mvel de hmltacmn de luz (F oster, 1986 y Howe, et al., 1985, para un estudio
de caso). El proceso de renovacion natural del dosel genera en estos bosques un ambiente
heterogéneo en disponibilidad luminica (Martinez-Ramos, 1994). A nivel del suelo, en la
mayor parte de la superficie del bosque ocurren niveles bajos de luz (< 5% de la luz total
incidente en el dosel) y en una pequefia parte, en los sitios abiertos por la caida de arboles, se
presentan niveles altqs de este recurso (> 25%). Considerando este escenario ambiental, se ha
propuesto que en 1a sombra las semillas grandes tienen una ventaja selectiva sobre las
pequefias. Presumiblemente, las semillas grandes confieren a las plantulas una mayor
proporcion de recursos maternos que les permiten enfrentar con mayor éxito los riesgos de
muerte. En los claros, el tamafio de las semillas puede no ser importante para la sobrevivencia
debido 2 que las funciones de mantenimiento y crecimiento de las plantulas no se encuentran
limitadas por la disponibilidad de energia fotosintética (Foster, 1986). Estas hipotesis se
encuentran comanmente implicitas en muchos estudios sobre la ecologia de Ja regeneracién de
arboles en selvas (Foster y Janson, 1984; Ibarra-Manrriquez y Oyama 1992; Swaine y

Whitmore, 1988; Schupp, 1995). Sin embargo, estas predicciones no han sido probadas en las

poblaciones natucales.

-
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En el presente estudio se evalué si el éxito de reclutamiento de plantulas depende de Ia
masa de las semillas y de la disponibilidad del recurso luminico, en poblaciones naturales de
ocho especies arboreas del género Psychotria. Se abordan las siguientes preguntas:

1} ;El éxito de reclutamiento de plantulas esté asociado a la masa de las semillas?

2) ;Bajo Ia sombra, las semilla grandes confieren mayor éxito de reclutamiento que
las semillas pequefias? En los claros, la masa de la semilla no afecta el éxito de
reclutamiento? Son estas respuestas independientes a la identidad de las
especies?

3) ¢Si existe un reclutamiento diferencial asociado a la masa de la semilla de los

- e Lo

individuos, es la luz el factor selectivo mas importante?
Para responder a estas preguntas se utilizo un indicador de éxito de reclutamiento,
derivado de estudios previos que evaluaron el papel que juega la masa de las semillas en definir
la probabilidad de emergencia (Capitulo 3), sobrevivencia y crecimiento de pléntulas de las

especies aqui estudiadas (Capitulo 5).

METODOS.

En esta inve§tigaci6n se estudiaron ocho especies de arboles-arbustos del género
Psychotria cogxistentes en el sotobosque de la selva de los Tuxtlas, Veracruz, México (ver
Capitulo 2 para una descripcion de las mismas). En todas las especies se ha detectado
variacién importante en la masa de las semillas, la cual puede tener un dmbito de variacion,
dependiendo de la especie, de entre 4 y 8 veces (Capitulo 2). Los individuos adultos de estas

especies parecen ocupar preferencialmente sitios con diferente apertura de dosel en el bosque,



desde sitios con sombra persistente (P. faxlucens), hasta sitios con alta disponibilidad de luz (P,
limonensis).

En un experimento de campo, se utilizaron semillas representativas de la variacion
existente en la masa de las semillas de poblaciones naturales de siete de las ocho especies
estudiadas (P. imonensis, P, graciliflora, P. chagrensis, P. papantlensis, P. simiarum, P. flava
y P. faxlucens). Las semillas de cada especie se organizaron en cuatro categorias de masa
(peso seco en gramos) y se sembraron en tres sitios, cada uno incluyendo, de manera pareada,
una parcela de bosque con el dosel abierto (claros de un afio de edad y mayores 2 300 m?) y
otra con el dosel cerrado (bosque cerrado). Con este sistema, estudios previos evaluaron los
-efecto;s de ia masa dé lés se.millas sobre 1;1 en';eréenci; (Capituio 3), so-brt:evivencia y
crecimiento de las plantulas hasta el primer afio de vida (Capitulo 5). En el presente estudio se
utiliz6 la informacion derivada de ambas investigaciones para explorar los efectos netos de la
masa de la semilla en el reclutamiento de plantulas en condiciones limitantes (bosque cerrado)
y no limitantes (claros) de luz. Este efecto neto se evalud a través de un indice de éxito relativo
de reclutamiento (ver adelante).

Con el fin de evaluar los efectos de la masa de las semillas y el nivel de limitacién en
luz sobre la emergencia, la sobrevivencia y el crecimiento de las plantulas, aislados de los
producidos por otros factores ecolégicos, se realizaron experimentos de invernadero simulando
los niveles pr;unedios de luz encontrados en los claros y el bosque con dosel cerrado (para
detalles ver Capitulo 3 y 5). En este experimento se emplearon semillas de tres especies que
representaron a las semillas de categorias extremas de masa ("pequefias® y “grandes")
utilizadas en el experimento de campo antes descrito. Las semillas se introdujeron a dos

tratamientos de luz ("luz alta" y "luz baja™) y se registré el nimero de plantulas emergidas

durante un afio, segn se describe en el Capitulo 3. Utilizando el mismo sistema experimental,
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se evalud la sobrevivencia y el crecimiento de plantulas de cinco especies (P. limonensis, P,
veracruzensis, P. papantlensis, P. flava y P. faxlucens), provenientes de semillas pequefias y
grandes, segin se describe en el Capitulo 5. Al igual que para el experimento de campo, para
estas condiciones se calculo para cada categoria de masa de semilla un indice relativo de éxito

de reclutamiento por especie.

Indice de éxito de reclutamiento

En el cilculo de este indice se utilizaron tres variables de gran importancia demografica

- durante los primeros estadios de vida: i)-1a probabilidad de que la semilla transite al estadio de -

plantula (PS), ii) la probabilidad de que plantulas emergidas sobrevivan al primer afio de vida
(PS2) vy iii} la biomasa que la plantula alcanza al primer afio de vida (B), variable que puede
determinar en gran medida la probabilidad de sobrevivencia futura de las plantulas (Harper,

Lovell y Moore, 1970; Stanton, 1986; Martinez-Ramos, 1987).

El indice de éxito de reclutamiento absoluto (IER;) para una semilla de categoria de
masa i se calculé como: IER; =PS;PS;y Log (B), donde Log es el logaritmo en base diez. En
el experimento de campo, los valores de IER; se obtuvieron para cada especie en cada parcela
de claro o bosque cerrado. Posteriormente, se obtuvo un indice de éxito de reclutamiento
relativo ( IERR;) por especie, dividiendo los valores de reclutamiento absoluto entre IER;
méximo eacontrado en todas las parcelas. De esta manera, las semillas con el maximo éxito de
reclutamiento tuvieron un IERR; = 1, en tanto que el resto tuvieron valores positivos menores
que uno.

En condiciones de invernadero, ambos indices se calcularon considerando sélo el

producto: PS; Log (B). La probabilidad de emergencia de piantulas fue ignorada dada la



imposibilidad de obtener un estimador de la probabilidad de emergencia para dos de las cinco
especies estudiadas y a la ausencia de efectos de la masa de la semilla sobre esta probabilidad
en las otras tres especies (Capitulo 3). Se asumio6 que los valores dei IERR; obtenidos en
invernadero y en campo offecieron informacién similar, comparable de manera cualitativa,
aunque difirieron en valor absoluto. Para cada especie se calcul6 un valor de IERR; por

categoria de masa de semilla y tratamiento de luz.

Analisis estadistico.

En el experimento de campo, el efecto la masa de las semillas y del habitat sobre el
éxito de reclutamiento relativo se evalud para cada especie mediante un modelo de ANCOVA.
Se usd como regresor al promedio de cada categoria de masa de semillas y como factor discreto
al habitat. En todos los casos, se usd como variable de respuesta al logaritmo de IERR|, la cual
cumpli6 con los requerimientos del ANCOVA. En P. simiarum, la heterogeneidad de varianzas
existente entre habitats no permitié la utilizacién del ANCOVA. En este caso, se realizaron
regresiones separadas por cada habitat y los efectos del habitat fueron comparados de manera
cualitativa.

En condiciones de invernadero, la hipotesis de efectos positivos de la masa de las
semillas sobre el éxito de reclutamiento bajo sol y sombra, se explor utilizando pruebas de t

pareada, entre las categorias; “pequefia” y “grande” para todas las especies.

RESULTADOS.

En condiciones de campo, en al menos un habitat el éxito de reclutamiento relativo

varié de manera significativa con la masa de la semilla en todas las especies analizadas (Tabla
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1; Fig. 1). El porcentaje de la varianza del IERR explicado por la masa de las semillas varié
entre 32% y 59% (Fig. 1). El éxito de rgclutamiento varié en mayor grado con la masa de las
semillas en el bosque cerrado que en los claros: en €l bosque cerrado se detectaron relaciones
significativas entre estas variables en seis especies mientras que en los claros en solo dos (Fig.
1).

Los efectos positivos de la masa de la semilla sobre el IERRI estuvieron practicamente
restringidos al habitat sombreado del bosque: en cinco especies en el bosque con dosel cerrado
y en sola una especie (P. limonensis; la especies con las semillas de menor ma’.sa) en los claros
(Fxg 1). Esta ultima fue la Gnica especie en la cuil la pendtente de la relacion entre el [ERR y

{a masa de la sefmlla no dsﬁno entre habitats (Tabla 1 Flg l) En P simiarum, en condlcsones

de sombra, el TERR mostrd un valor maximo en semillas de masa intermedia (Fig. 1). En los
claros, el IERR vari6 de manera independiente con la masa de las semillas en cinco especies y
en P. flava (una de las especies con semillas de mayor masa) el l-eclutamiento mostrd una
relacion negativa con la masa de las semillas (Fig. 1).

Exceptuando a P, flava, en condiciones de invernadero las semillas mas grandes
tendieron a presentar mayor éxito de reclutamiento en ambos niveles de luz (Fig. 2). Sin
embargo, el efecto de la masa de la semilla fue significativo sélo en la condicién de luz baja
(Tag=-1.666; P < 0.090 en luz alta, y T4 = -2.321; P < 0.041, en luz baja, para pruebas de
una cola). Ex;:eptuando a P. flava, el incremento en IERRI en luz Ibaja vari6 entre el 20% y
70%, en tanto que en luz alta varid entre el 3% y 15%. (Fig. 2). En P. flava, 1a masa de la

semilla no afectd el éxito de reclutamiento (Fig. 2).
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DISCUSION.

Laos resultados obtenidos indican que la masa de [as semillas es un factor determinante
en el éxito de reclutamiento plantulas en poblaciones naturales de Psychotria. Dentro de las
especies estudiadas, una variacion menor al 400% en la masa de las semillas produjo un
cambio del 100% en el éxito de reclutamiento.

Las evidencias encontradas en el presente estudio apoyan la hipotesis de que bajo
condiciones limitantes en luz e! reclutamiento de plantulas se ve favorecida al aumentar la
masa de las semillas. En el grupo de especies estudiadas, se encontrd una alta prevalencia de
efectos positivos de la masa de la semilla sobre el reclutamiento en la sombra? pero no asi en
log claros. De hecho, en los claros el é){it;a gle reclutamiento varié de manera independiente, o
01; sentidos opuestos, con la variacion intraespecifica de la masa de las semillas.

Las ventajas ofrecidas por la masa de las semillas en el reclutamiento de plantulas
parecen estar relacionadas con atributos que permiten la sobrevivencia bajo condiciones de
limitacién en luz. La consistencia en los efectos de la masa de Ia semilla entre ¢l invernadero y
el campo, donde todos los factores ecologicos actiian en conjunto, sugieren dicha hipotesis.
Participacion del tamano de las semillas en los mecanismos de tole;rancia a la sombra...

En condiciones naturales varios factores ecoldgicos, ademis de la luz, operan durante el
proceso de reclutamiento de plantulas de Psychotria (Capitulo 3 y 5). Estos factores producen
variacion en la funcion principal que tiene la masa de la semilla sobre la sobrevivencia de las
plintulas bajo condiciones de limitacion en luz. Por ejemplo, los animales granivoros remueven
semillas en funcién del tamafio de las mismas, e! habitat y la especie (Capitulo 3). Enuna
especie con semillas de tamafio intermedio (P, papantlensis), la mayor remoci6n de semillas

pequeiias reforzo las ventajas ofrecidas por semillas grandes en la sobrevivencia y el
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crecimiento de plantulas bajo la sombra (Capitulos 3 y 5). En contraste, la mayor remocion de
semillas grandes en P. flava promovi6 un menor €xito de reclutamiento para estas semillas en
los claros y anul6 sus ventajas para la sobrevivencia en la sombra (Capitulos 3 y 5).

Un caso interesante fue P. simiarum, una especie con semillas intermedias. En esta
especie, en la sombra diferentes factores de mortalidad actuaron en direcciones opuestas de
modo que las semillas de masa intermedia tuvieron el mayor éxito de reclutamiento. Los
animales granivoros removieron preferentemente semiilas con mayor masa, en tanto que otro
factor no identificado (posiblemente asociado con la cobertura por hojarasca) favorecio la
emergencia de plantulas provenientes de semillas grandes (Capitulo 3). Asimismo, esta
tendencia fue reforzada por el hecho de que las semillas de mayor masa dieron lﬁgar a plantulas
con mayor sobrevivencia y crecimiento en el habitat sombreado (Capitulo 5).

La presencia de efectos significativos de la masa de la semilla sobre el éxito de
reclutamiento, en todas las especies estudiadas, es una evidencia fuerte de la existencia de
factores selectivos que operan sobre la variabilidad fenotipica presente en la masa de las
semillas. Sin embargo, el desconocimiento del grado de la variacion heredable no permite
conocer las respuestas de las poblaciones a estas presiones de seleccidn, es decir, se desconoce
si actualmente existen procesos de seleccion natural. La observacidn de una variacion
importante en la masa promedio de semillas entre individuos, para todas las especies
estudiadas, excepto P. chagrensis (Capitulo 2), indica posibles fuentes de variacidén genética
interesantes a investigar.

La gran variacion en la masa de las semillas encontrada entre las especies de Psychotria,
ain entre aquellas especies que coexisten en sitios sombreados (entre 0.038g y 0.38g), podria
ser explicada, en parte, si consideramos que un compromiso selectivo entre el niimero y el

tamafio de las semillas (dindmica Smith-Fretwell, 1974) ha dado lugar a un tamaiio dptimo de
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semillas que es distinto para cada especie. Por otro lado, la variacion en los efectos producidos
per los granivoros sobre la sobrevivencia de las semillas de Psychotria, pueden generar
diferentes dindmicas tipo Smith-Fretwell entre las especies. A su vez, estas diferencias pueden
conducir a fa evolucion de diferentes tamafios 6ptimos de semillas entre las especies que se
reclutan con éxito en el mismo habitat. La exploracion de procesos de competencia
dependientes de la frecuencia en ambientes heterogéneos podria también ayudar a explicar, de
manera alternativa, la variacion en la masa de las semillas entre especies coexistentes, (Rees y
Westoby, 1997). Sin embargo, la informacién requerida para evaluar estas posibilidacies esta

aun por obtenerse.

CONCLUSIONES.

Como un patron general, este estudio mostrd que en especies de Psychotria el éxito de
reclutamiento de plantulas depende del tamafio de las semillas. Para la mayoria de las especies
existen presiones selectivas que favorecen el reclutamiento de plantulas provenientes de
semillas grandes en el habitat sombreado de la selva y no asi en los claros. No obstante, dos
especies no mostraron esta tendencia. La fuerzas que operan selectivamente sobre la variacién
en la masa de las semillas actian principalmente sobre la sobrevivencia de las plantulas, y su
efecto parece ser modulado por factores de mortalidad tales como la granivoria y la cobertura
por hoja:asca; los cuales actiian sobre las semillas y durante la emergencia de las plantulas.
Durante la fase de plantula, la disponibilidad de energia luminica parece ser el factor selectivo
més importante, aunque observaciones de campo sugieren que otros agentes de mortalidad de
plantulas, como los objetos que caen del dosel, pueden ser también importantes cuando no

existe limitacion de luz. Estos resultados constituyen la primera evidencia experimental, para

especies de plantas tropicales cercanamente emparentadas, de que ¢l tamaiio de las semillas
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posee una funcidn ecoldgica importante para el reclutamiento en ambientes limitantes en

i FECursos.
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Fig. 1.- Valores del indice de éxito de establecimiento relativo individual, en relacién a la categoria de
masa de semilla y al tratamiento de luz, en invernadero, Cada punto es un Unico vaior derivado de la
sobrevivencia y biomasa promedio por tratamiento, IEE = prob. sobrevivencia*log(biomasa
ind.*1000); JEER = IEE/IEEmax (ver métodos).
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Fig. 2.- Valores del indice de €xito relativo de establecimiento de individuos (IEER) en relacidn a la masa de las
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CaPiTULO VI
LA MASA DE LA SEMILLA: ;UNA ADAPTACION AL RECLUTAMIENTO EN LA

SOMBRA? UN ANALISIS COMPARATIVO ENTRE OCHO ESPECIES DE PSYCHOTRIA.



la semilla y la sobbrevivencia de plantulas en la sombra en condiciones de invernadero confirma
que la masa de la semilla esta relacionada con la fisiologia de las plantulas que permiten la
tolerancia a la sombra. Sin embargo en condiciones naturales de campo, donde los factores
selectivos operan en conjunto, la adaptacion a la sombra via la masa de {a semilla puede estar
restringida al interior de linajes dentro del género, Esta hipotesis preliminar debe ser explorada

con un mayor nimero de especies y linajes dentro del género Psychotria.



INTRODUCCION

Se ha detectado una gran variacion en la masa de las semillas entre especies de plantas
que habitan diferentes comunidades (Westoby, Leishman y Lord, 1995a). Por ejemplo, en
bosques tropicales hiimedos, bosques templados, matorrales xer6fitos y dunas, cerca det 65% de
la variacion total ocurre en un 4mbito de dos 6rdenes de magnitud en masa fresca, en tanto que
el ambito total de variacién .comprende de cinco 2 seis 6rdenes de magnitud (Westoby, Jurado y
Leishman, 1992). ;Cuil es el significado funcional de esta variacion y ¢6mo se ha originado son
preguntas de gran interés para los ecalogos y evolucionistas.

El significado evolutivo de la variacion observabie en la masa de las semillas, al igual
que el de 1a variacion en otras caracteristicas de historia de vida, puede ser en parte entendido
como ¢l producto de dos procesos; 1a adaptacion y la restriccion (Stearns, 1992). Es decir, en el
pasado, procesos selectivos pudieron haber moldeado ta variacién fenotipica, aunque limitados
porla aparicion de restricciones genéticas durante la historia de los linajes, llamadas
restricciones filogenéticas. Asi la variacion actual en la masa de las semillas y en otras
caracteristicas puede representar en parte adaptaciones y en parte herencia filogenética. Cémo
han interactuado estos dos procesos a lo largo de la historia de los linajés parece ser un marco
general de referencia para el estudio de 1a evolucién de caracteres de historia de vida (Stearns,
1992).

En la biologia comparativa, recientemente se han desarrollado métodos estadisticos que
permiten hacer pruebas de hipétesis adaptativas entre grupos de especies, controlando los
efectos de la historia filogenética (Harvey y Pagel, 1991 y referencias en este). Estos métodos
descansan en dos supuestos: i) que las especies no constituyen puntos independientes en la

bisqueda de correlaciones evolutivas, debido a que los valores de los caracteres presentes en



cada especie pueden ser resultado de herencia filogenética, y ii} que eventos de cambio enun
caracter dado desde ancestros hacia especies hijas son candidatos de adaptacion, en tanto que
eventos de no cambio, son vistos como herencia filogenética. En e analisis de caracteristicas de
historia de vida, dos tipos generales de preguntas han sido abordadas: i} ;qué caracteristicas
estan correlacionadas entre si?, ii) jtales correlaciones son producto de descendencia comtino .
bien son resultado de evolucion convergente? Asi por ejemplo, dada una hipétesis de relaciones
filogenéticas entre las especies, una hipotesis adaptativa que establece una funcién entre la masa
de la semilla y la sobrevivencia de las plantas se puede explorar en términos de la correlacion
entre los cambios en la masa de Ia semilla y los cambios en la altura de las plantas, ocurridos
durante la formacion de especies hijas a lo largo de la historia de los linajes {(método de
correlacion enire contrastes filogenéticamente independientes, Felsenstein, 1985).

Si bien estos métodos permiten reducir la probabilidad de equivocarse al considerar
como adaptaciones a aquellas caracteristicas fijas que simplemente son heredadas desde
ancestros a especies hijas, también pueden reducir Ia potencia estadistica para detectar
adaptaciones. Esto es debido a que dichos métodos ignoran la importancia de procesos
adaptativos que pueden resultar en la ausencia de cambios de los caracteres entre ancestros y
especies hijas, tales como procesos de seleccion estabilizadora qué favorecen la conservacion
del mismo nicko (“conservatismo del nicho”, sensu Harvey y Pagel, 1991; Lord y Westoby,
1994abc; Van Groendendal, 1997). Esta posibilidad puede ser especialmente importante en dos
casos: i) al analizar la variacion presente dentro de taxa recientes, como géneros o especies
congenéricas, ya que a este nivel es posible que la variacion fenotipica este aln sujeta a procesos
de seleccién actuales y no represente necesariamente canalizaciones o restricciones viejas en la

historia de los linajes (Ackerly y Donoghue, 1995), v ii) éuando la hipotesis adaptativa
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involucra um cambio correlativo entre una caracteristica y ef ambiente, tal como lamasadela
semilla y el ambiente de establecimiento? ya que en este caso, se hace més probable queel
status de dicha caracteristica sea resultado directo de la interaccion con el ambiente y no solo de
una restriccian de desarrollo (Westoby, Leishmann y Lord, 1997). En todos estos casos al usar
comparaciones independientes de 1a filogenia deben hacerse explicitas las suposiciones y
limitaciones del método, asi como considerar formas alternativas para explorar la existencia de
restricciones cansantes de la ausencia de variacion entre caracteres (Westoby y Leishman,

1997).

Hasta ahora, dos grupos de evidencias correlativas sugieren en conjunto una baja
importancia de la masa de la semilla como una adaptacion reciente al ambiente de
establecimiento de plantulas. Por un lado, gran parte de la variacion en este atributo puede ser
explicada por el nivel de parentesco filogenético o categoria taxonomica. Las especies que
pertenecen a un mismo linaje presentan tamafios de semillas mas semejantes que-aquellas
pertenecientes a diferente linaje, por ejemplo, entre familias dentro de un mismeorden (Kelly y
Purvis, 1993), pero principalmente entre géneros dentro de s mismas familias (Mazer, 1950,
Lord, et al., 1995; Metcalfe y Grubb, 1995; Grubb y Metcalfe, 1996). Esto sugiere una Baja
probabilidad de adaptaciones recientes. Por otro lado, la mayor parte de los estudios han
encontrado que otras caracteristicas de historia de vida, tales como el modo de dispersion, la
altura y la forma de crecimiento de las plantas, pueden explicar una mayor varianza en el tamafio
de las semillas que el ambiente de establecimiento de las plantulas (Foster y Janson, 1985,
Mazer, 1990; Kelly y Purvis, 1993; Kelly, 1995; Lord, et al., 1995; Metcalfe y Grubb, 1995;
Hammond y Brown, 1995). Esto sugiere la ausencia de consecuencias ecolégicas de la masa de

la semilla en los ambientes actuales.



Sin embargo, es posible que este conjunto de evidencias este sesgado por limitaciones
importantes derivadas de estudios al nivel de las comunidades, en particular en la exbaustividad
del analisis hacia las ramas mas bajas de los arboles, asi como en la robustez de la informacién
utilizada para realizar las correlaciones. Resulta claro que los valores extremos en el rango de
variacion de masa de las semillas presente en una comunidad, por ejemplo un bosque tropical,
este dado por la presencia de familias de plantas con semillas tipicamente pequeiias, como las
Pipericeas, y de familias con semillas tipicamenete grandes, como las Lauraceas. Sin embargo,
la mayor parte de las especies que componen las comunidades presentan semillas con tamafios
intermedios en dicho ambito, (dos drdenes de magnitud, de acuerdo a Westoby et al, 1997) y
que tan importante puede ser el parentesco filogenético versus otros factores como los
ecologicos en la explicacion de tal variacion ha sido poco explorado. Muy pocos estudios han
stdo disefiados para lograr un analisis de la variacion por debajo del nivel de géneros. De hecho
los Gnicos tres casos han sugerido evidencias contradictorias en la funcién de la masa de la
semilla ante diferentes riesgos ambientales: Fenner y Lee, (1989) y Mustart y Cowling, (1992)
sugieren evidencias positivas de una funcion de Ia masa de la semilla, en tanto que Grubb y
Metcalfe (1996) ofrecen una evi&encia negativa.

Por otro lado, la mayor parte de los estudios han utilizado informacién correlativa, en la
cual por observaciones, se asigna a cada especie un ambiente de establecimiento. Esto genera el
riesga de que en parte las correlaciones obtenidas sean producto de la asignacion incorrecta de
los ambientes de establecimiento. Este problema parece ser aparente al comparar Jos resultados
correlativos, con la alta prevalencia de resultados experimentales en ambientes controlados que
indican una funci6n de la masa de la semilla ante riesgos ambientales particulares (Westoby et

al.,, 1992; Westoby et al. 1997). Sin embargo, la presencia de maltiples factores ecoldgicos que



operan sobre la masa de las semillas, algunos en direcciones opuestas, como los granivoros y la
limitaciém ea luz, demanda la exploracion de los efectos de la masa de la semilla en los
ambientes reales de establecimiento, donde todos los factores operan en conjunto (Capitulo I).

En ¢l presente estudio se explora el posible significado adaptativo de la masa de la
semilia durante el reclutamiento de plantulas en ambientes limitantes en luz, en un sistema de
especies congenéricas y simpatricas. Este sistema ofrece la posibilidad de comparar de manera
experimental las consecuencias de un aumento en la masa de la semilla en diferentes ambientes
luminicos de 1a selva, tanto en condiciones controladas como en condiciones de campo, asi
como Ia posibilidad de utilizar dos enfoques comparativos que pueden aportar informacién
complementaria; i) comparaciones filogenéticamente independientes y ii) comparaciones
cruzadas, Se abordan las siguientes preguntas:

B ;Las semillas grandes representan una adaptacion para la emergencia, la
sobrevivencia y el reclutamiento de las plantulas en el ambiente de alta sombra,
generado por el dosel cerrado del bosque, pero no asi en ambienteston alta
disponibilidad de luz, como los claros de la selva?

8 ;Lamasa de la semilla esta asociada funcionalmente con el nivel de limitacién en luz
en ¢ hibitat, o bien con otros factores en el ambiente de establecimiento?

La exploracion de las preguntas anteriores se encuentra limitada en este estudio, debido
al reducido nimero de especies a comparar. Una consecuencia importante es la baja potencia
estadistica en cualquier andlisis. En contraste, se ofrece una exploracion detallada de los efectos
de la masa de Ia semilla que pueden dar fuz sobre la funcién de la masa de la semilla en-grupos
més amplios de especies. En este estudio s6lo se discuten hipotesis derivadas de las tendencias

encontradas, utifizando como marco de referencia resultados de otros estudios comparativos, asi



como resultados de los estudios experimentales analizando las consecuencias ecoldgicas de la

variacion intraespecifica para el mismo conjunto de especies aqui tratadas (Capitulo 3).

METODOS

Sistema de estudio
Se estudiaron ocho especies de arboles-arbustos del género Psychotria coexistentes en el
sotobsoque de la selva de los Tuxtlas, Veracruz, México. Estas son: P. limonensis K. Krause,

P. gracilifiora Benth, P, chagrensis Standley, P. papantlensis (Oersted) Hemsley, P. flava
Oersted ex Standley, P. faxiucens Lorence y Dwyer, P. simiarum Standley y P. veracruzensis
Lorence and Dwyer. El tamafio de las semillas entre las especies varia en dos 6rdenes de
magnitud, desde 0.007 g a 0.38 g en peso fresco con testa. Esta variacién no parece estar
asociada a diferencias entre las categorias taxonOmicas propuestas dentro del grupo, ya que
existe una varianza similar tanto dentro como entre secciones taxondmicas (Paz, datos no
publicados). Los frutos de todas las especies son drupas de color rojo 2 azul intenso,
regularmente contienen dos semillas ovadas con una morfologia basica similar a la del café.
Todss las especies parecen ser dispersadas principalmente por aves y algunos roedores (Sinaca e
Ibarra-Manriquez, com. pers.). Los individuos adultos parecen ocupar preferencialmente sitios
con diferente ‘apertura de dosel en el bosque, desde sitios con alta sombra (P, faxlucens), hasta
sitios con alta disponibilidad de Juz (P, limonensis). La dispersién de los frutos ocurre entre los

meses de noviembre a enero, generando la presencia simultdnea en el suelo de semillas de la

mayoria de las especies (Tharra-Manrriquez; Sinaca y Paz, obs. pers.)
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Evaluacion del éxito de reclutamiento de plintulas.

En este estudio, tres variables indicadoras del desempefio de las plantulas de las especies
fueron consideradas para explorar hipétesis evolutivas: i) la probabilidad de emergencia de
plantulas (“emergencia’™), ii) la probabilidad de sobrevivencia de plantulas hasta el primer afio de
vida (“sobrevivencia”), y iii) un indice de éxito de reclutamiento de plantulas (“IER”), el cual fue
calculado como el producto entre la emergencia, 1a sobrevivenciay la biomasa seca de las
pléntulas al aflo de vida (escala log). Se plantea este indice como indicador tanto de la
probabilidad que tienen los individuos de sobrevivir hasta el primer afio de vida, asi como de el
potencial de sobrevivencia futura como plantulas.

La emergencia, la sobrevivencia y Ia biomasa alcanzada por plantulas de Psychotria
después del primer afio de vida en habitats naturales con diferentes niveles de luz (Capitulos 4 y

5) fueron evaluados en estudios previos. En el campo, se sembraron semillas que representan la

variacion natural de poblaciones de siete especies (P, limonensis, P. graciliflora, P. chagrensis,
'3

P. papantlensis, P. simiarum, P. flavay P, faxlucens), dentro de tres sitios con dosel abierto -

claros de un afio de edad y mayaores a 300 m’- y tres sitios con dosel cerrado -bosque cerrado-,

(ver Capitulo 3). Por otra parte, la sobrevivencia y la biomasa de plantulas de Psychotria al
primer afio se evaluaron también en condiciones de luz controlada. En invernadero pléntulas
recién emergidas de cinco especies (P. limonensis, P. veracruzensis, P. papantlensis, P, flava y
P. faxtucens) fueron sometidas a dos tratamientos de luz; luz baja (PAR (x + e.¢)=13.1 £2.33
pmol'm? s'; temperatura maxima del aire (TM) = 28.1 £ 0.5 °C; cociente R/RL = 0.6 £ 0.05) y
luz alta (PAR = 105.7 £ 9.33 pmol'm? s ; TM=32.7+ 1.2 °C; R/RL = 1.23 £0.2 ), con los
cuales se simularon los ambientes luminicos registrados en claros grandes (mayores a 300 m?)y

sitios bajo el dosel cerrado en la selva de los Tuxtlas (Vazquez-Yanes, et al., 1990).

LU



Lo,
i1

Andlisis estadistico,
Para explorar la hipotesis de una funcién adaptativa de la masa de la semilla a diferentes

ambientes luminicos del bosque, se realizaron dos procedimientos i) comparaciones entre

contrastes filogenéticamente independientes, sensu Felsenstein (1985) para las variables:

emergencia, sobrevivencia e indice de reclutamiento, y ii) la comparacion de el anéalisis de
contrastes independientes con los resultados obtenidos en estudios previos donde se analizé la
emergencia y la sobrevivencia de plantuias, tomando a cada especie como un punto
independiente (Capitulos 4 y 5). Ademas en el presente estudio, también se realizaron
comparaciones cruzadas para una variable mis; el indice de éxito de reclutamiento.

En las comparaciones independientes se tomaron en cuenta tres hipotesis de relaciones
filogenéticas entre Ias especies aqui estudiadas (Fig. 1), construidos a partir de un anélisis de
parsimonia de caracteres morfolégicos no relacionados directamente con la masa de la semilla
(Capitulo 2). Tres conjuntos de contrastes independientes para la masa de la semilla y para las
variables de desempefio de plantulas, fueron derivados a partir de los arboles. Cada contraste es
una comparacion de dos taxa o elementos de un clado, que comparten un ancestro comin
inmediato, o cual permite disminuir la posibilidad de que diferencias entre los atributos de
cualquier par de taxa sean debidas a que Ias especies presenten atributos que han heredado de
otras especies de su linaje (Harvey y Pagel, 1991). Para cada variable (masa de semilla y
variables de desempefio) y para cada habitat, los contrastes fueron calculados como la diferencia
entre los valores promedio presentes en los elementos de cada clado, siguiendo el procedimiento
indicado por Harvey y Pagel, (1991). Para homogeneizar varianzas entre contrastes de masa de
semilia la variable original se transformd a una escala logaritmica. Asimismo, con el fin de

asegurar [a normalidad de los contrastes de emergencia y sobrevivencia, las variables originales
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fueron transformadas como la raiz cuadrada del arcoseno. Debido a que no se conoce la
longitud de cada rama del 4rbol filogenético, se asumio longitudes iguales. El calculo de los
contrastes estandarizados por su varianza, se realiz6 utilizando el paquete estadistico CAIC ver
2.0 (Purvis y Raumbaut, 1995).

La hipbtesis de una relacion funcional positiva entre la masa de la semilla y cada variable
del desempeiio en cada habitat o condicién luminica, se probé mediante un anélisis de regresion
con intercepto eero entre los contrastes de masa de semilla y los contrastes de cada variable de
establecimiento.

En las comparaciones cruzadas, la posible relacion funcional entre 1a masa de la semilla y
las diferentes variables del desempefio de plantulas, asi como & cambio en estas relaciones con
el habitat luminico, se probd usando modelos de regresion logistica o bien simple, de acuerdo al
tipo de variable. Cada punto en la regresion fue derivado a partir de un minimo de 400 semillas
por cada especie por habitat. Todos los analisis estadisticos fuerop realizados wtilizando el

programa SAS ver 6.08 (SAS, 1994). : i

RESULTADOS

Coutrastes flogenéticamente independientes.

En co;rdiciones de alta sombra en el suelo de la selva, un aumento en la masa de la
se;rﬁlla tendid a estar asociado a un aumento en cada una de las variables de de;empeﬁo
evaluadas: probabilidad de emergencia, sobrevivencia e indice de reclutamiento de las plantulas,

al menos a una significancia marginal: p < 0.10 en seis casos y p <0.05 en 3 casos (Figs. 2,3y

4). Este resultado ocurri6é como una tendencia general para todas las hipotesis filogenéticas

-
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consideradas, aunque el nivel de significancia de las correlaciones vari6 con la variable de
desempeiio. Por ejemplo, la sobrevivencia presentd una correlacién marginal con la masa de la
semilla en las tres filogenias, en tanto que el indice de reclutamiento presentd correlaciones
significativas al 5% en dos de las tres filogenias.

En los claros del bosque se observo una situacién diferente. En este habitat un aumento
en la masa de la semilla no estuvo relacionado con un cambio ¢n las variables de desempefio
para ninguna de las filogenias consideradas (Figs. 2, 3 y 4).

En condiciones controladas de invernadero, bajo €l tratamiento de sombra, un aumento
en la masa de la semilla estuvo relacionado con un aumento en la sobrevivencia de las plantulas,
independientemente de la filogenia considerada, en tanto que ninguna relacion fue detectada en

la condicién de luz alta (Fig. 3 a, b, ¢).

Comparaciones cruzadas,

Fl indice de reclutamiento varié de manera cuadratica con la masa de la semilla,
independientemente del habitat; tendié a aumentar en un rango de semillas pequefias a
intermedias, en tanto que tendid a disminuir en el rango de semillas grandes, aunque una especie
(P. simiagrum) present6 valores extremadamente bajos, y no seguio la tendencia general (Fig. 5).
Este resultadé coincidié con las tendencias reportadas previamente para la sobrevivencia de
plantulas en ambos habitats (Fig. 5). Los resultados previamente obtenidos para la emergencia
de plantulas indican un aumento en la probabilidad de emergencia hacia semillas grandes en el
bosque con dosel cerrado, pero no asi en los claros, donde una relacion cuadratica similar a la

obtenida en la sobrevivencia fué detectada (Fig. 5).

-t
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En condiciones de sombra en el invernadero, la sobrevivencia de las plintulas aument6
linealmente con la masa de la semitla (T1g = 4.65; P < 0.002), en tanto que en condiciones no
limitantes en kiz la sobrevivencia no estuvo asociada con la masa de Ja semilla (Tys = 0.238; P <

0.9).

DISCUSION

Correlacién masa de }a semilla - desempeifio de plintulas: contrastes independientes vs.
comparaciones cruzadas.

En el habitat abierto del bosque la t;lasa de la semilla no afecté la emergencia, la
sobrevivencia, ni éxito de réclutamiento de plantulas. En contraste, en el ambiente de sombra
bajo el dosel cerrado del bosgue, [a conclusién sobre la funcion ecoldgica de un aumento en la
masa de ia semilla fué sensible al método comparativo utilizado; comparaciones cruzadas vs
comparaciones filogenéticamente independientes.

Los analisis de contrastes independientes sugirieron como tendencia general, que en el
habitat sombreado, las semillas grandes favorecen el éxito de reclutamiento de nuevas plantuias
en ¢l hibitat sombreado del bosque, y no son relevantes para el reclutamiento en los claros. Un
aumento en la masa de la semilla parece afectar el éxito de reclutamiento por dos vias: Ii)
favorece la Wiﬁdad de transitar desde semilla a plantula, y ii) favorece la sobrevivencia de
las plantulas durante su primer afio de vida. Si bien 1a mayor parte de las correlaciones entre
contrastes de masa de la semilla y contrastes de las diferentes variables del desempefio tuvieron
una significancia solo marginal (P < 0.10), la consistencia de relaciones positivas restringidas

sOlo a ef hibitat sombreado en todas las variables de respuesta y en todas las filogenias
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propuestas, sugiere la existencia de relaciones reales, limitadas por el escaso nimero de
especies comparadas en este estudio.

Al igual que las comparaciones independientes, las comparaciones cruzadas detectaron
ventajas de semillas grandes en la emergencia de las plantulas en el habitat sombreado del
bosque. Sin embargo no indicaron que las semillas grandes favorecen la sobrevivencia ni
tampoco el reclutamiento final de las plantulas bajo la sombra.

El mapeo de la direccion de los contrastes (positiva o negativa) en las diferentes
variables de desempeiio 2 lo largo de las ramas de los arboles filogenéticos, sugiere posibles
explicaciones a las discrepancias y similitudes de los resultados entre métodos.

En las comparaciones cruzadas, la ausencia de una tendencia general de relaciones
positivas entre la masa de semilla y la sobrevivencia y ei éxito de reclutamiento de plantulas, en
¢l habitat sombreado del bosque, parece deberse a un factor de confusion dado por el
parentesco enire las especies. En particular, caracteristicas propias de linajes equivalentes a
subgéneros, pareceln determinar de manera importante la sobrevivencia bajo el dosel cerrado del
bosque. En la sombra, los valores de sobrevivencia y éxito de reclutamiento fueron més altos en
el linaje correspondiente al subgénero Psychotria que en el linaje hermano (contraste negativo en
la raiz de todas las filogenias propuestas), aunque en los contrastes al interior de cada lingje las
semillas grandes tuvieron el mayor desempefio. En las comparaciones cruzadas esto se reflejo en
valores del desempefio extremadamente bajos en las especies no pertenecientes al subgénero
Psychotria; P. simiarum y P. faxlucens, los cuales determinaron un patrén de variacién no
explicado por una relacién positiva (ver Fig. 5). Un resultado similar fué encontrado por
Armstrong y Westoby (1993) al analizar, mediante contrastes independientes, los efectos de Ia

masa de la semilla en la sobrevivencia de plantulas después de una defoliacion severa. Dentro de
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linzjes (familias o subfamilias) la masa de la semilla favorecié el desempefio de plantulas, pero
entre hinajes otras caracteristicas parecen explicar una alto porcentaje en la varianza del |
desempefio de las plantulas. Armstrong y Westoby, (1993) sugieren que caracteristicas
directamente relacionadas con el sistema fotosintético (independiente de las reservas maternas)
pueden generar variacion entre linajes en la sobrevivencia de las plantulas erl condiciones de
déficit de carbono. (Field, 1988; Chapin, et al.,, 1993; Osunkoya et al., 1992, entre otros). En
Psychotria, en cambio, dos evidencias sugieren que la variacién de la sobrevivencia de plantulas
en condiciones naturales entre linajes parece estar mas asociada con caracteristicas del sistema
de defensa de las plénfulas. Por un fado, los efectos del parentesco entre especies del mismo
subgénero se manifestaron sélo en el campo, pero no en invernadero, donde se controlaron
otros factores ecoldgicos. Por otro lado, observaciones de campo indican que las especies no
pertenecientes al subgénero Psychotria sufrieron un mayor ataque por herbivoros,
independientemente del habitat luminico (Paz, datos no publicados). e

Los resultados encontrados en el invernadero confirman las evidencias détectadas en
miltiples estudios comparativos en condiciones aistadas; la masa de la semilla afecta la fisiologia
de Ia tolerancia de las plantulas a la sombra (Capitulo 5). Sin embargo, como se ha discutido
anteriormente, en condiciones de campo la importancia de los efectos de la masa de la semilla
sobre la fisiologia de la tolerancia a la sombra parece estar sujeta a la respuesta de las plantas
ante factores de mortalidad diferentes  la limitacion en luz.

Las correlaciones obtenidas en este estudio sugieren que la funcién més consistente de la
masa de las semillas en la sombra, es aquella relacionada con las ventajas que ofrecen semillas
grandes en la transicion semilla a pléntula; los efectos positivos de la masa de la semilla sobre la

emergencia se observaron independientemente del control del parentesco filogenético. El
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mecanismo implicado parece ser principalmente fisico; las semillas con mayor masa producen
plantulas con mayor biomasa y por tanto mayor probabilidad de vencer la barrera fisica impuesta
por el suelo y litter ( ver Facelli y Pickett, 1987). En Psychotria, la ausencia de efectos positivos
de la masa de 1a semilla sobre Ia emergencia en los claros del bosque, esta relacionada con una
mayor actividad de granivoros vértebrados en los claros, los cuales consumen selectivamente
semillas grandes y reducen la probabilidad de transicion semilla-plantula en dicho habitat

(Capitulo 4).

La masa de la semilla como una adaptacion a Ia sombra.

La correlacion entre un aumento en la masa de la semilla y un aumento en el éxito de
reclutamiento de las plantulas en el ambiente sombreado del bosque, sugiere que existen
presiones seiectivas que pudieron haber moldeado la variacién de la masa de las semillas al
interior del género Psychotria. Tres evidencias experimentales previas apoyan fuertemente esta
hipotesis. Primero, para las mismas especies de Psychotria se han documentado factores
ecoldgicos que pueden explicar las ventajas de plantulas de especies con semillas més grandes en
el habitat sombreado del bosque (Capitulos 4 y 5). Segundo, se han documentado ventajas de
las semillas grandes en el reclutamiento de pléntulas en la sombra también al interior de las
especies (Cap;itulo 6). Tercero, se ha encontrado que presiones selectivas similares operan tanto
dentro como entre }as especies (Capitulos 3,4,5,6). Por supuesto una hipotesis de evolucion de
lamasadela semill# por seleccion natural requiere la evidencia de herencia genética en dicho
caracter, sin embargo al momento no se cuenta con informacion al respecto.

La evidencia de variacion en el reclutamiento de plantuias en la sombra asociada a

caracteristicas propias de cada linaje (subgénero) y no a la masa de la semilla, sugiere que los
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procesos de adaptacion a la sobrevivencia en sombra via cambios en la masa de la semilla
pueden estar restringidos en el marco de la variacion de otras caracteristicas entre los linajes. Si
se asume que la evolucion de la masa de 1a semilla en cada especie ha ocurrido como resultado
de un compromiso entre la sobrevivencia de propagulos y el mimero de los mismos {dinamica
Smith y Fretwell, 1987), 1a variacion en caracteristicas linaje-especificas que determinan
sobrevivencia diferencial en la sombra, puede promover variacién en las dinamicas Smith-
Fretwell, seguidas por las especies de cada linaje y por tanto ser una fuente de variacién en la
masa de la semilla alcanzada entre especies congenéricas. La magnitud de esta restriccidn en la
funcién de 1a masa de la semiila no puede ser evaluada en este estudio, dado el escaso namero
de especies en cada linaje, asi como probablemente, el reducido dmbito de variacion en masa de
semilla considerado.

Hasta el momento no existen otros trabajos experimentales al interior de géneros que
permitan valorar la importancia relativa de las restricciones filogenéticas ys la masa de la semilla

o

-ent la tolerancia a la sombra. Sin embargo, dos predicciones de un escenario evolutivo en el cual
la masa de las semillas tiene una baja jerarquia en la constelacion de caracteristicas que
determinan la tolerancia de plantulas a la sombra, parecen ser consistentes con los resultados de
otros estudios comparativos en bosques tropicales: i) una amplia variacién en masa de semilla
entre especies congenéricas dentro de ambientes sombreados, y ii) la ausencia de diferencias en
la masa de semillas entre especies congenéricas que se reclutan en distintos habitats luminicos .
Por ejemplo, ea dos de los géneros con la mayor riqueza de especies presentes en el sotobosque
de la selva; Piper ( Vazquez-Yanes ) y Miconia (Elisson, Denslow, Loiselle y Brenes, 1993), se
ha detectado una amplia variacion en masa de semilla (.01 mg a 10 mg), para especies que

parecen reclutarse en la sombra, aunque en ninguno de estos estudios se ha abordado el efecto
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de la masa de Ia semilla. Por otra parte, en el Gnico analisis correlativo disefiado para explorar la
funci6n de la masa de la semilla al interior de los géneros de familias comiines, Grubb y
Metcalfe, (1996) no detectaron diferencias en la masa de la semilla entre especies que se
reclutan en la sombra y especies que se reclutan en sitios abiertos.

En este mismo estudio, Grubb y Metcalfe (1996) concluyen que la presencia de una
asociacin entre masa de la semilla y habitat de establecimiento al nivel de géneros dentro de las
mismas familias, pero no al interior de los mismos, es producto de una escasa variacion en la
masa de la semilla por abajo del nivel de género, debida posiblemente a la pérdida de variacion
genética. Es decir, que los procesos de adaptacion a la sombra via la masa de la semilla pudieron
ocutTir sélo en los linajes que dieron origen a géneros. Las evidencias ofrecidas en este estudio,
sugieren una explicacion alternativa. Los procesos de adaptacion a la sombra via Ia masa de la
semilla pueden ocurrir entre las especies congenéricas ain cuando estas presentan una variacion
reducida en Ia masa de la semilla (0.004 g a 0.38 g). Estos procesos pueden ocurrir como
ajustes finos al ambiente dentro de cada linaje (por ¢jemplo subgéneros), después de que otras
caracteristicas propias de cada linaje determinan diferencias mayores en la tolerancia a la
sombra. Es decir, en la constelacion de caracteristicas que determinan la tolerancia a la sombra,
al nivel de géneros la masa de la semilla puede ser la carateristica mas importante, dado un
mayor rango de variacion a este nivel, en tanto que al interior de los géneros la masa de la
semilla puede tener una importancia secundaria, cuyos efectos estan restringidos al interior de
linajes.

Dado que las presiones selectivas pueden cambiar con la masa de la semilla, como ha
sido mostrado para Psychotria en estudios previos (Capitulos 3 y 4) las predicciones de la

funcién de 12 masa de la semilla pueden cambiar con el rango de variacién absoluta considerado.
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Si la variacion en masa de semilla esta restringida por la filogenia, entonces es importante
considerar Ia funcion ecolbgica de la masa de la semilla al interior de grupos filogenéticos
particulares.

E! conjunto de evidencias generadas hasta ahora por diversos investigadores sugiere un
escenario evolutivo en el cual se puede enmarcar la funcion ecologica de la masa de las semillas.
Primero la variacion en masa de las semillas parece estar estructurada enire los grupos
filogenéticos; i) La variacion dentro de linajes es menor que entre linajes. Entonces diferentes
funciones de la masa de la semilla pueden ser esperables para cada linaje, como familias, por
ejemplo. ii} En general, existe una disminucion en la variacion relativa de la masa de la semilla a
lo largo de los linajes. Esto puede tener dos efectos contrarios: a) una reduccién de las ventajas
o desventajas relativas entre semillas grandes y pequefias, y b) una mayor probabilidad de que la
masa de la semilla sea la Gnica caracteristica responsable de una funcion ecolégica. La
importancia relativa de estas dos variables a lo largo de los linajes puede determinar que tan
recientes pueden ser los procesos adaptativos via la masa de la semilla. Las evidencias aportadas
por este estudio sugieren la posibilidad de que en el género Psychotria, la masa de la semilla
pueda tener una funcién ecologica actual, restringida al marco de variacion de otras
caracteristicas entre linajes al interior del género.

Desde el punto de vista ecoldgico, la funcion de la masa de la semilla tiene que ser
abordado en el contexto de la ancestria y el rango de variacién existente denatro de cada linaje;
familias, géneros, subgéneros, etc. La interaccidn con otras caracteristicas variando entre linajes
puede conducir a una amplia variacion en la masa de las semillas de especies adaptadas para

reclutarse en fa sombra.

“r Y
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CONCLUSIONES

Los resultados de :ste estudio sugieren que la masa de la semilla favorece el
reclutamiento de plantulas en el habitat de alta sombra generado por el dosel cerrado del
bosque. La potencia de esta afirmacién, sin embargo, esta limitada por el nimero reducido de
especies comparadas. Las ventajas de semillas grandes en la sombra ocurrieron tanto durante la
fase de transicion semilla-plintula, asi como en la sobrevivencia de las plantulas durante el
primer afio de vida. Los efectos de la masa de la semilla en la transicion semilla-plantula fueron
independientes de la filogenia, en tanto que los efectos de esta carécteristica en ia fase de
plantula y en el éxito de reclutamiento final parecen estar sujetos a la variacién de otras
caracteristicas linaje especificas al interior del género. Caracteristicas asociadas con el sistema
de defensa contra herbivoros se sugieren como caracteres con mayor jerarquia que la masa de la
semilla determinando la sobrevivencia de plantulas en habitats naturales. Como hipétesis se
plantea que la funcién de la masa de la semilla como una adaptacién a la sombra durante el
reclutamiento de las plantulas parece estar restringida a ajustes finos al interior de los linajes en
el género estudiado. En términos ecolbgicos, es esperable la ocurrencia de una amplia variacién
en la masa de la semilla de especies que se reclutan bajo la sombra, donde la capacidad de

reclutamiento parece ser resultado de la combinacion de un complejo de caracteristicas entre las

cuales se encuentra la masa de la semilla.
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Filogenia 1

Filogenia 2

Filogenia 3

Fig. 1 Hipotesis filogenéticas de
méxima parsimonia, obtenidas a
partir de datos morfoldgicos no
relacionados directamente con la
masa de la semilla. €» indica
contraste entre dos nodos. (g) indica
masa de semilla promedio en gramos.
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P. flava (0.230 g)
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Contraste de masa de semilla

Fig. 2. Contrastes de la probabilidad de emergencia de plantulas en relacion a
contrastes en masa de semilla para especies de Psychotria en dos habitats con
diferente disponibilidad de luz, en Ia selva de Los Tuxtlas. Se presentan tres
grupos de contrastes, a), b), ¢), derivados de tres hipdtesis de relaciones
filogenéticas entre las especies. Las lineas representan regresiones lineales con
intercepto cero. Se presentan los valores de probabilidad para la hipdtesis nula
de una relacion no positiva entre contrastes de emergencia y masa de semilla.



Contraste de sobrevivenci

018 1

_ oluzala p=0388 8)
| eluzbajJa p=0.014

00s?

03 -
025 1
0.2+
0.5 +
014
005 +

01 02 03 04 05 ¢ 06

ohzalta p=0.2389 b)
eluzbaja p=0.010 .

o

00 ?

035 +

043 -

oz
oz

0.15 4

0.4 0.2 03 04

oluzata p=0.344
eluzbaja p=0.008

o058 01

0.2 03 0.4 05 086

02 P
0.15 4 [}

-0.1
»
-0.15 -
025 1 odam p=0355 ©)
02} ¢ e maduro p = 0.087

§ © 0t - 02 03 04 O0f% 06

oclare  p=0251 f
02 bt emaduro p =0.055

-0.1
-0.15

Contraste de masa de semilla

Fig. 3. Contrastes de 1a probabilidad de sobrevivencia de plantulas al primer afio de vida en
relacion a contrastes en masa de semilla, para especies de Psychotria en dos hébitats con
diferente disponibilidad de luz, en invernadero y en campo, en la selva de Los Tuxtlas. Para
cada experimento se presentan tres grupos de contrastes (a,b,c, en invernadero y d,e.f, en
campo) derivados de tres hipétesis de relaciones filogenéticas entre las especies. Las lineas
representan regresiones lineales con intercepto cero. Se presentan los valores de
probabilidad para la hipdtesis nula de una relacién no positiva entre contrastes de
emergencia y masa de semilla.
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Fig. 4. Contrastes de el indice de éxito de reclutamiento de individuos
en relacion a contrastes en masa de semilla para especies de
Psychotria en dos hébitats con diferente disponibilidad de luz, en la
selva de Los Tuxtlas. Se presentan tres grupos de contrastes (a, b, ¢),
derivados de tres hip6tesis de relaciones filogenéticas entre las
especies. Las lineas representan regresiones lineales con intercepto
cero. Se presentan los valores de probabilidad para la hipétesis nula
de una relacion no positiva entre contrastes de emergencia y masa de
semilla.
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DISCUSION Y CONCLUSIONES GENERALES,

En el presente estudio se han abordado dos preguntas generales acerca de la ecologia y
evolucion de la masa de la semilla;

1.- ;Cual es el papel de la masa de la semilla como determinante de el éxito de reclutamiento
de plantulas y en Gltima instancia de la distribucion de las especies de plantas entre habitats con
diferente nivel de recurso luz?

2.- (La variacion existente en la masa de la semilla entre las especies puede ser resultado de
procesos de adaptacion a los habitats de reclutamiento de plantulas? En particular, ;las semillas
grandes pueden representar una adaptacion a habitats con baja disponibilidad en luz?

Estos topicos fueron evaluados a través de preguntas particulares ubicadas en un sistema
experimental de especies congenéricas y simpatricas expuestas a dos habitats naturales del bosque
tropical con disponibilidad de luz contrastante; claros y bosque con dosel cerrado. Este sistema
experimental permitid el control de diferencias importantes entre las especies, debidas a historias
evolutivas marcadamente distintas. La utilizacion de un enfoque experimental y comparativo de las
consecuencias de la masa de la semilla dentro de las especies como entre las mismas, permitid
explorar el funcionamiento de la masa de la semilla a dos escalas; ecologica, explorando procesos
actuales de rectutamiento diferencial entre individuos con diferente masa de semilla, e histérica;
explorando patrones del funcionamiento de la masa de la semilla a lo largo de linajes de especies.
Finalmente, el uso de experimentos en condiciones naturales y controladas, permiti6 evaluar los
efectos de factores ecolégicos determinantes de el éxito de reclutamiento de individuos y especies con
diferente masa de semilla, tales como: el nivel de energia fotosintéticamente activa, los granivoros y la

cobertura por hojarasca y suelo.



En esta seccién se discuten los aportes generados por este trabajo en el contexto del
conocimiento actual sobre la ecologia y evolucién de la masa de la semilla y se plantea una agenda de

trabajo sobre aspectos interesantes a investigar.

Valor ecologico de la masa de las semillas en el reclutamiento.

Los resultados de este estudio indican que al interior de las poblaciones naturales de
Psychotria , la masa de la semilla afecta el éxito de reclutamiento de las plantulas en el bosque. Esto
constituye una de las primeras evidencias de procesos de éxito diferencial en ¢l reclutamiento asociado
a la masa de la semillas en poblaciones naturales, y en particular en bosques tropicales himedos. Un

estudio anterior, realizado con una poblacién de Virola surinamensis (un arbol del dosel, en Panama)

sugiere también el potencial de procesos de seleccioén fenotipica sobre el tamafio de las semillas
(Howe, et al. 1985).

Como una tendencia general al interior de las especies, en el habitat limitante en luz, las
semillas grandes tuvieron mayor éxito de reclutamiento como plantulas que las semillas pequefias, en
tanto que en los claros el reclutamiento no varié con la masa de las semillas (Tabla 1- 8). Este patron
resultd principalmente de una mayor sobrevivencia bajo las sombra, de aquellas plantulas provenientes
de semillas grandes, y no de efectos de la masa de la semilla en la germinacion ni tampoco en la
habilidad de las plantulas para emerger (Tabla 1- 7y 6). Es decir, la masa de las semillas no afectd la
capacidad de inbibicidon y germinacidn, ni tampoco, como tendencia general, la probabilidad de
sobrevivir a depredadores o vencer barreras fisicas. La tendencia de una mayor sobrevivencia de
plantulas de semillas grandes encontrada también en el invernadero, aislando otros factores de
mortalidad distintos a la luz, apoya la hipétesis de que fa masa de las semillas afecta la fisiologia de la

tolerancia a 1a sombra (Tabla 1-3). Sin embargo, un efecto de la masa de la semilla mas importante en



condiciones de campo, sugiere que ademas de la luz otros factores ambientales parecen favorecer
semillas grandes en el habitat de sombra (Tabla 1- 7). Se ha planteado que otros factores que
disminuyen el balance de carbono en las plantulas, tales como los herbivoros u otros agentes de dafio
fisico, como los objetos que caen del dosel, pueden tener efectos intensificados en condiciones
limitantes en kuz (Foster, 1986).

Un mayor riesgo de depredacion hacia semillas grandes no fue un patron general, como ha
sido planteado en mdltiples estudios (Reader, 1993). En algunas especies las semillas con mayor masa
tuvieron el mayor riesgo de étaque por granivoros, en tanto que en otras no hubo preferencia, o bien
las semillas mas atacadas fueron las mas pequeiias, y estos efectos no estuvieron asociados
preferencialmente a un habitat (Tabla 1- 4). Al parecer la selectividad hacia semillas pequefias o bien
hacia semillas grandes dentro de las especies es resultado de diferentes grupos de granivoros
operando sobre las especies de acuerdo a el rango de tamafios de sus semillas. En particular semillas
pequefias atacadas por hormigas y semillas grandes atacadas por vertebrados.

La propuesta comun de que los granivoros pueden nulificar las ventajas de semillas grandes
durante el proceso de reciutamiento (Reader, 1993; Dalling, et al., 1997) parece ser en parte apoyada
en este estudio. Sin embargo, la fuerte variacion entre las especies, en la contribucion de los
granivoros a los patrones del éxito diferencial de reclutamiento dependiente de la masa de las semillas,
sugieren que este agente de mortalidad tiene un papel mas complejo. Por ejemplo, en una especie los
granivoros reforzaron las ventajas ofrecidas por semillas grandes para la sobrevivencia de las plantulas
bajo la sombra (P. papantlensis), en tanto que en otra condujeron a un reclutamiento maxime de
semillas con tamafio intermedio (P. simiarum).

A una escala de variacion inter-especifica la masa de las semillas también estuvo asociada con

el desempefio de semillas y plantulas en el ambiente sombreado, aunque sus efectos fueron distintos a



los detectados al interior de las poblaciones (Tabla 1). A este nivel, la masa de las semillas estuvo
relacionada con un mayor éxito en la emergencia pero no con la sobrevivencia de las plantulas. Al
igual que al interior de las especies, la germinacion no estuvo relacionada con la masa de las semillas.
Estas diferencias parecen ser resultado de dos fenémenos: i) presiones selectivas comunes, cuyos
efectos cambian con la escala de variacion en la masa de la semilla, principalmente durante el proceso
de la emergencia de plantulas y, ii) caracteristicas propias de las especies que afectaron la
sobrevivencia de las plantulas en mayor medida que la masa de las semillas.

Al parecer la variacion en masa de semillas de alrededor de un orden de magnitud gener¢
diferentes oportunidades para emerger bajo la hojarasca (Tabla 1-5), y expuso a las semillas a
diferentes tipos de granivoros, con preferencias por tamafios de semillas distintas entre si y
probablemente con niveles de actividad distintos entre habitats. Las hormigas removieron solo
especies con semillas pequefias en ambos habitats, en tanto que lo opuesto ocurrié con vertebrados
aunque s6lo en los claros. Una explicacion alternativa a las variacién en el riesgo de remocion entre
especies es que estas difieran en el nivel o tipo de defensas quimicas contra granivoros. Si bien la
informacién sobre contenidos quimicos puede ser una pieza importante en el entendimiento del éxito
de las semillas, adin no se cuenta con esta. En todo caso, la observacion de variacion en la
selectividad de distintos tamafios de semillas dependiendo de el grupo de granivoros, al interior de las
especies, indica a estos agentes como causales de la variacion en el riesgo de remocion entre las
especies. La informacion sobre el nivel de actividad de los diferentes gremios de granivoros entre los
habitats es aun escasa, y al rr{enos, en ¢l caso de vertebrados, no parece variar sistematicamente entre
claros y el bosque cerrado (Schupp, 1995). Fendomenos de cambio en la direccion o intensidad de un

factor selectivo con la escala de variacion de una misma caracteristica, como la masa de la semillia,



pueden limitar de manera importante la generalizacién de predicciones de optimizacion al interior de
las especies.

Al igual que al interior de las especies, también entre las especies se detectd evidencia de que
semillas grandes ofrecen ventajas fisiologicas para la sobrevivencia de plantulas en condiciones
limitantes en luz, como lo muestra el experimento de invernadero (Tabla 1-3). Sin embargo, la funcion
de la masa de la semilla en los habitats naturales, donde multiples factores ambientales operan en
conjunto, parece estar restringida por otras caracteristicas variando entre las especies. Las
observaciones de campo sefialan a los atributos relacionados con la defensa anti herbivoros, como
atributos importantes. La utilizacién del control estadistico de efectos linaje-especificos, reveld que al
interior de los subgéneros las semillas grandes confieren ventajas importantes en el reclutamiento de
las pléntulas (Tabla 1- 7 y 8). Estos resultados sugieren que el potencial predictivo de el
establecimiento de plantulas de Psychotria en los ambientes, via la masa de las semillas es restringido,
en particular parece restringirse a linajes especificos. Un par de especies elegidas al azar en el género
pueden reclutarse con el mismo éxito en cada habitat independientemente de la masa de sus semillas.
No obstante si la seleccidn de especies se restringe al interior de cada subgénero, la especie con mayor
masa tendra mayor éxito en la sombra pero no en los claros.

La distribucion de los adultos de las especies observada entre los claros y el bosqug cerrado,
podria ser en parte explicada por los efectos de la masa de la semilla en el reclutamiento. Ninguna
especie de Psychotria parece reclutarse mejor bajo la sombra del bosque que en los claros. Sin
- embargo, en cada subgénero; las especies con semilla extremadamente grande estuvieron asociadas a
la sombra y tuvieron mayor éxito de reclutamiento en dicho ambiente, en tanto que las especies en ¢l
otro extremo, estuvieron asociadas a los sitios abiertos y tuvieron bajo éxito en la sombra. Otros

estudios comparativos, han sefialado la importancia de controlar posibles sesgos en la generalizacién



de la funcion ecologica de una caracteristica, al no considerar el parentesco entre las especies,
principalmente debido al problema de pseudo-replicacién  (Kelly y Purvis, 1993). En este estudio se
enfatiza el riesgo de no detectar la existencia de una funcién ecoldgica, al no explorar como ésta se
estructura al interior de los lingjes, debido a restricciones impuestas por otras caracteristicas variando

entre los mismos.

Evolucion de la masa de la semilla y las demandas durante el reclutamiento.

La evolucién de la masa de las semillas puede ser producto de una amplia gama de procesos
selectivos y no selectivos. Existe una multitud de factores de seleccion natural que pueden moldear la
variacion en la masa de las semillas tanto de manera indirecta, donde la presion de seleccion puede ser
sobre otra caracteristica correlacionada con la masa de la semilla, por ejemplo, seleccion por tamafios
de flores 0 de frutos o incluso por tamafio de individuos, y/o de manera directa como seleccion por la
sobrevivencia y el reclutamiento de nuevas plantulas (Westoby, et al., 1992). En esta seccion se
discutira el significado de presiones selectivas directas durante el reclutamiento, en el contexto de
diferentes escenarios posibles de seleccion natural. Una pregunta general puede ubicar este aspecto:
jcual es el significado de los efectos ecologicos de la masa de las semillas detectadas al interior de las
especies como entre las mismas, en la evolucion de la masa de las semillas en el grupo de especies de
Psychotria?

Funcion de lIa masa de las semillas al interior de las poblaciones.

Los resultados de este estudio indican que actualmente en las poblaciones de Psychotria

existen procesos de sobrevivencia y crecimiento diferencial de los individuos en sus etapas tempranas,

dependientes de la masa de las semillas. En particular, bajo la sombra del dosel, las semilias mas



grandes tienen mayor éxito en la generacion de reclutas, que las semillas pequefias. Este resultado
puede tener dos implicaciones evolutivas. Por un lado, indica que la masa de la semilla es una
caracteristica con valor potencial en la adecuacién de los individuos, v por tanto sujeto potencial de
seleccidn natural, independientemente de la identidad de los taxa. Por otro lado, puede indicar
escenarios selectivos bajo los cuales la masa de las semillas pudo evolucionar, tanto dentro de las
especies como entre las mismas. La falta de informacion sobre la naturaleza (genética o ambiental),
de la variacion actual en la masa de las semillas en las poblaciones de Psychotria limita las hipotesis
sobre seleccion natural activa. La fina diferenciacion en masa de semilla promedio presente entre
especies que comparten un ambiente de alta sombra en el sotobosque, sugiere que o bien existen
procesos activos de seleccion estabilizadora hacia éptimos particulares en cada especie o bien la
seleccion actuando en el pasado ha disminuido la variacidén heredable, conduciendo a la diferenciacion
en masa de semillas entre las especies. Se podrian invocar diferentes escenarios evolutivos en las
poblaciones que resultaran en la diferenciacion de las especies, corriendo el riesgo de plantear
explicaciones had-hoc. Sin embargo, dos observaciones parecen acotar este riesgo. Por un lado, si
bien en el pasado la variacion en masa de las semillas pudo no corresponder a los rangos de variacién
existentes en las poblaciones, 1a evidencia de factores selectivos comunes operando a diferentes
escalas de variacion, sugiere ique los procesos actuales de reclutamiento diferencial en las poblaciones
pueden ser utiles al construir escenarios evolutivos. Por otro lado, se puede recurtir a escenarios
selectivos suficientemente generales en ambientes con cobertura vegetal densa y dindmica, como el del
bosque tropical actual.

Un posible escenario es que la adecuacion individual se encuentre limitada por la disyuntiva de
producir mis semillas, de tamafio pequefio, con baja sobrevivencia pero alta probabilidad de alcanzar

habitats favorables (en luz), y de producir menos semillas de tamafio grande , con alta sobrevivencia



en ambientes limitantes y baja dispersion (dinamica Smith-Fretwell, 1974). En Psychotria, la clara
asociacion entre la especie de semilla mas pequefia [a sobrevivencia mas baja en la sombra y una
distribucidén de adultos mas restringida a lugares no sombreados en el bosque, asi como las relaciones
opuestas para la especie de semillas mas grandes, sugiere que estas especies pueden representar
soluciones extremas a dicha disyuntiva. En este esquema, una diferenciacién més fina en la masa de
las semillas entre las especie:é no extremas podria ser explicada por dindmicas Smith-Fretwell (S-F)
distintas para cada especie las cuales condujeran a cada especie a un optimo diferente. En el sistema
de estudio, dos evidencias sugieren dicho escenario. Primero, en un ambiente luminico comin para
todas las especies (sitios con dosel cerrado), las curvas de la ganancia de adecuacion (sobrevivencia o
reclutamiento) con respecto a la masa de la semilla de las especies no siguen una pendiente o
tendencia general Unica (Fig. 1), contrariamente presentan fuerte variacién aiun considerando una
escala logaritmica en masa de semillas. Segundo, la variacién en la direccion {positiva o negativa) con
que diferentes factores selectivos, como los granivoros operan sobre la masa de las semillas en el
ambiente comun del sotobosﬁue, pueden representar una fuente de la variacion en las dinamicas S-F.
Este escenario podria explicar la existencia de especies con diferente masa de semillas alin en un
ambiente de sombra homogénea o variable en espacio y tiempo. Es posible también que la variaciéon
en la masa de semillas entre especies sea producto de segregacion entre micro-habitats luminicos
debido a competencia o bien limitaciones en la dispersion de las especies. La variacion en la magnitud
de estos dos riesgos ambientales en ultima instancia podrian también traducirse en diferentes
dinamicas S-F ( Fig. 2 ). Las observaciones de la distribucion de adultos y plantulas de las especies de
Psychotria entre ambientes luminicos sugiere mas una distribucion difusa que una estructuracion fina

entre habitats, sin embargo no se cuenta-con datos precisos al respecto.



Un escenario completamente distinto a la diversidad en dinamicas S-F para explicar la amplia
variacidén en masa de semillas en las comunidades, es la ocurrencia de dinamicas evolutivas
dependientes de la frecuencia, dirigidas por procesos de competencia en ambientes heterogeéneos
(Rees y Westoby, 1997). En estos, dada la existencia de parches heterogéneos libres de competidores,
una estrategia evolutiva de alta habilidad competitiva dada por semiilas grandes, puede ser invadida
por estrategias de colonizacién dadas por semillas pequefias, dando lugar a una gama de estrategias
con diferente masa de semilla. La ocurrencia de dinamicas competitivas dependientes de la frecuencia
en bosques tropicales no han sido documentadas. De hecho la baja densidad de plantulas en el
sotobosque bajo el dosel cerrado de la selva parece ser un escenario ambiental menos probable para

interacciones competitivas interespecificas, que los parches formados por claros.

Funcion de la masa de las semillas entre las especies.

Utilizando un enfoque mas histérico que ecoldgico para explicar la variacién en la masa de las
semillas entre las especies, también se detectaron evidencias que sugieren que las semillas grandes
pueden ser una adaptacion para el reclutamiento en la sombra. Sin embargo, la importancia relativa de
esta caracteristica como determinante del éxito de las plantulas parece estar estructurada a lo largo de
las relaciones de descendencia entre las especies.

Al controlar el posible efecto de la herencia filogenética mediante la utilizaciéon de contrastes
independientes, se detectd e\;idencia significativa de patrones de evolucion convergente a lo largo de
los linajes, entre la masa de las semillas y el desempefio de plantulas en la sombra; emergencia,
sobrevivencia y éxito de reclutamiento (Tabla 1-6, 7 y 8). La consistencia de los patrones de
asociacion entre masa de semilla y el desempefio de plantulas para las tres hipétesis filogenéticas

propuestas, sugiere la posibilidad de adaptacion en esta caracteristica. Sin embargo, la robustez de



dichos patrones debe ser explorada utilizando un mayor nimero de contrastes, asi como el analisis de
otras caracteristicas no relacionadas directamente con el establecimiento de las plantulas, para evitar
el riesgo de equivocar la caracteristica sobre la cual opera la seleccién, y también descartar la
posibilidad de evolucién de la masa de la semilla por procesos no adaptativos.

Explicaciones no adaptativas de la variacidén en masa de semillas. Algunos estudios

comparativos sugieren que la seleccion via caracteristicas que favorezcan la dispersion como el
tamafio de los frutos, puede explicar en mayor medida la variacion en masa de semillas que el habitat
de establecimiento (Mazer, i989; Kelly y Purvis, 1995; Leishman, Westoby y Jurado, 1995). Sin
embargo, esto no descarta la adaptacion a la sombra via la masa de la semilla, pues la dispersion
parece estar estrechamente relacionada con la disyuntiva entre el nimero y la masa de las semillas,
dada en parte por presiones selectivas durante el establecimiento (Westoby, et al., 1992). Un caso
extremo de variacion no adaptativa en la masa de la semilla, es que el cambio en la altura de los
arboles puede estar asociado, por alometria, a cambios en la masa de las semillas. Individuos grandes
producen mddulos mas grandes; hojas, entrenudos, flores, frutos, etc (Thompson y Rabinowitz,
1989). Al igual que en muchas especies, también en el grupo estudiado, especies mas altas tienden a
presentar semillas con mayor masa. En el caso de Psychotria, sin embargo, el principio de alometria
no parece dictar de manera inflexible la variacion en otros médulos como el tamafio de las hojas o el
tamafio de las inflorescencias (ver apéndice, Cap II), lo cual abre la posibilidad de variacion debido a
procesos selectivos. Es posible invocar una explicacién adaptativa via la masa de la semilla a la
refacidn entre altura y masa de semillas. Si individuos con mayor altura poseen mayor energia y/o
mayor capacidad para soportar semillas y frutos mas pesados, y no existen presiones de sobrevivencia
sobre los hijos, se esperaria que la adecuacion se maximizara aumentando el nimero de semillas

pequefias; especies mas altas producirian mayor nimero de semillas. En cambio si existen presiones



selectivas sobre la sobrevivencia de las plantulas, se esperaria un aumento en la masa de la semilla y
dicho aumento seria mayor en tanto menor sea la limitacién de soporte. Especies con individuos més
altos presentarian semillas ﬁés pesadas.

La masa de la semilla como una adaptacion a la sombra, . Estudios anteriores han aportado
evidencias de que la variacion en masa de la semillas existente entre géneros puede ser adaptativa ante
un ambiente de sombra.(Grubb y Metcalfe, 1996) o bien ante el riesgo de limitacién en ganancia de
carbono (Armstrong y Westoby, 1993). Sin embargo, el estudio de Psychotria representa la primera
evidencia al interior de un género que sugiere adaptacion a la sombra via la masa de la semilla.

La exploracion detallada de los contrastes a lo largo de las lineas filogenéticas, sugirio la
hipétesis de que al interior del género Psychotria los procesos de adaptacion a la sombra via la masa
de las semillas pueden estar restringidos a ajustes finos al interior de los linajes mayores, ubicados
taxondmicamente como subgéneros. Esta restriccion en la importancia relativa de la masa de las
semillas en el desempeiio de las plantulas no parece estar asociada con una disminucién en el nivel de
variacion de la masa de las semillas a lo largo de los linajes. De hecho, la variacion en esta
caracteristica tendid a disminuir desde la base de los 4rboles hacia las puntas, aunque no asi la
variacion en el desempefio (sobrevivencia o reclutamiento). Es posible que esta tendencia sea
producto de que especies cada vez mas relacionadas comparten mas atributos, y nichos mas similares.
En este escenario, variaciones relativamente pequefias en un atributo particular pueden tener mas peso
en el desempefio que variaciones mayores entre especies no relacionadas. En sintesis estos resultados
sugieren que el peso relativo de una caracteristica particular puede depender no sélo de la magnitud
de su variacién, sino también del grado de control en la variacion de otros atributos que

potencialmente afectan la misma funcién. Asi, dentro de ambos subgéneros de Psychotria, variaciones



en masa de semilla menores a un orden de magnitud pueden significar ajustes a la sobrevivencia de las
plantulas bajo la sombra.

De manera interesante, la funcion de la masa de la semilla en la transicion de semilla a plantula
fue menos dependiente de efectos especificos ai linaje, que la funcién sobre la sobrevivencia de las
mismas. Es posible que esto se deba a que el mecanismo implicado en la emergencia sea meramente
fisico; semillas grandes se transforman en plantulas grandes, con mayor habilidad para vencer barreras
fisicas, y por tanto dependa mas directamente de la masa de la semilla que la tolerancia a la sombra.
Aun cuando esta funcién de la masa de las semillas se esperaria como una ventaja para cualquier
ambiente luminico, en el estudio presente este no fue el caso. En particular, se detecté una presion
selectiva que limito las ventajas de semillas grandes en los claros, esto es granivoros con preferencias
hacia semillas grandes. En los bosques tropicales, la alta variacion en la actividad de granivoros
vertebrados entre los habitats, detectado por otros estudios (ver Schupp, 1988a), sugiere que la
funcion de la masa de la semilla durante la transicion de semilla a plantula puede ser altamente variable

entre habitats.

Conclusiones generales
En este estudio se ha aportado evidencia de que la variacion existente en la masa de la semilla
al interior de un género tiene un significado adaptativo en el reclutamiento de plantulas en habitats
naturales con alta sombra. Primero, para todas las especies estudiadas, se detectd que en ambientes
con alta sombra {naturales y controlados), las semillas grandes tienen mayor valor de adecuacion
(sobrevivencia y reclutamiento de plantulas) que las semillas pequefias. Segundo, al nivel de las
especies también se detectaron ventajas de semillas grandes para la sobrevivencia de plantulas en

condiciones limitantes en luz, sugiriendo que existe un mecanismo comun en la fisiologia de la



tolerancia a la sombra, 0 bien que la masa de la semilla se encuentra correlacionada con otros
atributos causales de la tolerancia a la sombra. Tercero, controlando el parentesco filogenético, se
detect6 evidencia de evolucién convergente entre la masa de la semilla de las especies y el éxito de
reclutamiento de plantulas en la sombra. En el contexto de otros estudios comparativos sobre la
funcién de la masa de las semillas, €l presente trabajo aporta dos aspectos: i) apoya la evidencia de
una proporcion importante de la variacion en la masa de la semilla esta asociada a la filogenia, ii)
contradice la propuesta de que la variacion funcional (adaptativa) de la masa de la semilla ocurre sélo
por arriba del nivel de géneros y familias (Kelly y Purvis, 1995 y Grubb y Metcalfe, 1996). Este
trabajo indica que estudios experimentales al interior de géneros, pueden aportar informacion
relevante en el entendimiento de la masa de las semillas como una adaptacion al reclutamiento de

plantulas.

Aspectos interesantes a investigar,

1.- Mecanismos implicados en la tolerancia a la sombra. Dos preguntas son centrales en esta area:
i) Por qué semillas grandes producen plantulas mas tolerantes a la sombra?

ii) ;jExiste un mecanismo comuin o bien este varia entre grupos de especies? Particularmente
interesante es la posible relacion funcional entre masa de semilla y tasa relativa de crecimiento, como
determinantes de la sobrevivencia, ya que la convergencia entre ambos caracteres ocurre entre y
dentro de muchas familias.

iii) Los resultados en Psychotria revelan que la masa de las semillas esta correlacionada con la
sobrevivencia de plantulas de un afio de edad en condiciones de sombra. ;existe un mecanismo
asociado con la masa de la semilla, el cual permita el mantenimiento de un balance positivo de

carbono ain en la fase autétrofa de las plantulas? Alternativamente, ;es esta correlacion producto de



covariacion entre la masa de la semilla y otros atributos de las plantulas responsables de la alta
sobrevivencia en la sombra?. Por ejemplo, bajas tasas de crecimiento, valores altos de area foliar y alta
asignacion de recursos a defensas anti-herbivoros en las plantulas?

2 .- Significado del reclutamiento diferencial dependiente de la masa de las semillas. /Existe variacion

genética en la masa de la semilla que de lugar a procesos de seleccion natural por tamafios de semillas
en los habitats regenerativos del bosque? La utilizacion de métodos de descomposicion de varianza
entre miembros de distintas familias genéticas puede ser particularmente 1til para arboles de larga
vida.

3.- Correlaciones evolutivas entre especies. jLa convergencia evolutiva entre masa de la semilla y

éxito de reclutamiento en la sombra se mantiene al considerar un mayor nimero de especies y linajes
dentro de Psychotria ? ;Es esta una tendencia general para otros géneros?

4.- ;La variacidén en masa de la semilla se encuentra evolutivamente correlacionada con otras
caracteristicas de las plantas no relacionadas con el éxito de reclutamiento de plantulas, tal que
sugiera evolucion por arrastre en la masa de la semilla y no adaptacion?. Por gjemplo el caso de la

tasa de crecimiento relativo de adultos.
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