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El xate cada vez es mds escaso
aqui en La Cojolita y cada vez
hay que caminar mas lejos...

(xateros de Frontera Corozal,
Selva Lacandona)
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Resumen

Durante la defoliacion las plantas pierden tejido foliar que pueden compensar
mediante la alteracion de procesos relacionados con la fotosintesis y/o con los patrones
de asignacion de recursos. Esta compensacion puede reflejarse en i) un aumento post-
defoliacion del area foliar (sobre-compensacion), ii) disminucion del 4rea foliar (sub-
compensacion), ¢ iii) produccion de area foliar equivalente a la perdida por defoliacion
(compensacion completa).

Estos mecanismos de compensacion ocurren en el corto plazo. Especialmente, los
de naturaleza fisiologica se disparan inmediatamente después de la defoliacion. Estos
mecanismos tienen limites, ya que existen umbrales de defoliacion que las plantas no
soportan, por lo que llegan a sufrir efectos negativos a nivel funcional, lo que puede
reflejarse sobre el nivel demografico. Asi, los efectos negativos de la defoliacion pueden
manifestarse sobre la sobrevivencia, el crecimiento, la fecundidad y sobre la tasa de
crecimiento de la poblacién (). Diferentes estudios han descrito estos efectos, pero no se
ha evaluado la capacidad de recuperacion de plantas sujetas a defoliacion sostenida. Por
lo que, el presente estudio, representa uno de los primeros acercamientos en la
descripcion del proceso de recuperacion funcional y de la dinamica de poblaciones de
plantas sometidas a diferentes intensidades y eventos frecuentes de defoliacion. En
especial se contestaron las siguientes preguntas: ;Cuél es la intensidad de defoliacion por
encima de la cudl las plantas no son capaces de recuperarse? Si se recuperan, ;cual es el
tiempo requerido para que ocurra la recuperacion? ;Pueden las plantas defoliadas
recuperar la condiciéon funcional y demogréfica de plantas no defoliadas?.

Estas preguntas se abordaron con un sistema experimental previamente
establecido (Anten, N., Ackerly, D. & Martinez-Ramos, M. 1997-2000), en el que se
aplicaron semestralmente diferentes intensidades (0, 33, 50, 66 y 100%) de corte hojas a
poblaciones de palmas de las especies Chamaedorea elegans y C. oblongata en la selva
himeda de Chajul, Chiapas. Estas palmas, popularmente conocidas como palmas “xate”,
son econémicamente importantes por el valor de sus hojas y frutos para fines
ornamentales, floriculturales y horticolas. En los estudios anteriores de este proyecto se
han evaluado los efectos inmediatos al nivel funcional (Anten & Ackerly 2001a, Anten &
Ackerly 2001b, Anten et al. 2003) y demografico (Martinez-Ramos ef al. en prep.) que la
defoliacion provoca durante el periodo de cosecha de hojas (2-3 afios). La presente tesis
se concentra en analizar el proceso de recuperacion de las palmas de las poblaciones
experimentales una vez que se detuvo la defoliacion en Marzo de 2000. Este analisis
cubrié un lapso de dos afios. Globalmente, se espera que estos estudios contribuyan con
informacion ecoldgica atil para el manejo racional de estas especies.

Para el nivel funcional se evaluaron dos tipos de atributos: i) los relacionados con
el drea foliar (no. total de hojas, produccion y tamafio de hojas, y érea foliar nueva y
total) y los relacionados con la reproduccion (probabilidad de reproduccion, produccion
de inflorescencias, infrutescencias y frutos, y la proporcion inflorescencia/infrutescencia).
Para el nivel demografico se evalud la sobrevivencia, crecimiento y fecundidad. Ademas
se emplearon modelos matriciales de proyeccion lineal, para evaluar los efectos post-
defoliacion sobre la tasa finita de crecimiento de las poblaciones (L) y sobre la
importancia relativa de los estadios para el crecimiento de la poblacion.

En general en ambas especies, la recuperacion de atributos relacionados con el
area foliar fue mayor que la de atributos reproductivos. La recuperacion fue total después



de dos afios en el tratamiento de defoliacion del 33% pero no en los niveles mayores. La
recuperacion en atributos reproductivos dependié de la identidad sexual ya que palmas
masculinas defoliadas a cualquier nivel presentaron un rendimiento semejante a las
palmas control (0%), desde el primer afio post-defoliacion. Por el contrario, las palmas
femeninas defoliadas mostraron un rendimiento reproductivo menor, atin después de dos
afios post-defoliacion. La recuperacién de C. oblongata fue mas rapida que la de C.
elegans, ya que desde el primer afio post-defoliacion recuperd la mayoria de los atributos.
Este patron puede deberse a que las poblaciones de C. oblongata se defoliaron en cuatro
ocasiones, mientras que las de C. elegans en seis ocasiones. Las palmas defoliadas a
100% en ambas especies murieron en su mayoria desde inicios de este estudio, por lo que
fueron excluidas de los analisis.

Dos afios después de la altima defoliacion, las poblaciones de C. elegans bajo
defoliacion (33, 50 y 66%) mostraron un valor de A significativamente menor que la
poblacion control, aunque A > 1. C. oblongata presenté una tendencia similar, a
excepcion que la poblacion defoliada al 33% si recuperd el crecimiento poblacional,
siendo similar al de la poblacion control. La defoliacion también afectd el patron de
elasticidad en las dos especies y aun dos afios después de haber detenido la defoliacion
las poblaciones tienen un patron diferente a la poblacion control.

A partir de los resultados obtenidos en este y en los estudios previos del proyecto
general, se podran realizar simulaciones en donde se incluyan las intensidades de
cosecha, tiempo de descanso, porcentajes de poblacion en cosecha y diferentes aspectos
con la finalidad de contribuir con informacion ecolégica que pueda ser utilizada para el
establecimiento de un programa de manejo que permita un uso racional de estas dos
especies de palma.



Introduccion General

La destruccion de los ecosistemas tropicales continua a una velocidad alarmante a
pesar de diversos esfuerzos locales e internacionales por evitarlo (Bawa & Seidler 1998).
En respuesta a esta destruccion, se ha promovido el uso de sus recursos como una
alternativa de desarrollo, ya que en la actualidad es evidente que los ecosistemas muy
dificilmente seran conservados si no se promueve el aprovechamiento de algunos de estos
recursos (Peters ef al. 1989, Martinez-Ramos & Alvarez-Buylla 1995).

Para el caso de selvas tropicales, estos recursos estan representados por una
exuberante riqueza de especies de diferentes grupos biologicos. En especial, en México
se ha calculado que este tipo de bosques presentan alrededor de 5000 especies de plantas
(Rzedowski 1998), de las cuales alrededor de 1330 son utilizadas en alguna actividad
humana (Toledo er al. 1989b). Estos recursos, a excepcion de la madera son conocidos
genéricamente, como “Productos Forestales No Maderables™ (PFNM's) y pueden incluir
diferentes partes de plantas como hojas, tallos, frutos, latex y/o aceites, entre otros
(Oyama 1992, Vazquez et al. 1992, Hodel 1992, O'Hara 1999, Ogbazghi 2001, Svenning
& Macia 2002).

En algunos lugares la extraccion de algunos de estos PFNM’'s representa una
practica conducida durante mucho tiempo y que aparentemente se ha llevado a cabo con
bajos 6 nulos impactos sobre las poblaciones y/o las comunidades (Belsky & Siebert
1998, Velasquez 1998). Es por esto que su extraccion se ha propuesto como una mejor
perspectiva socioeconomica ante la agricultura, la ganaderia y/o la explotacion maderera
irracional, ya que puede promover la conservacion del bosque y el desarrollo de las
comunidades humanas (Pinard 1993, Velasquez 1998, O Hara 1999, Fransen 1999). Por
el contrario, en otros casos la extraccion de algunos PFNM's se ha llevado de manera
desorganizada y sin ninglin cuidado en no daiar el recurso, por lo que este manejo ha
llevado a diversas especies a disminuir sus poblaciones y/o a ponerlas en grave riesgo de
extincion (Toledo er al. 1989a, Svenning & Macia 2002). Este es el caso de muchas
especies de palmas en el Amazonas, como por ejemplo Geonoma supracostata, G.
deversa y Euterpe precatoria de las cuales se han sobre-explotado hojas, meristemos
apicales, frutos y/o tallos principales, provocando que estas especies hayan desaparecido

en algunas localidades (Zuidema & Booth 2000a, Svenning & Macia 2002). Igualmente



la sobre-explotacion de latex y/o aceites ha llevado a la misma situacion a diferentes
especies de arboles, por ejemplo Boswellia papyrifera en Eritrea ha practicamente
desaparecido por esta causa en muchas localidades en donde anteriormente era abundante
(Ogbazghi 2001).

En México una situacion similar ocurre con algunas especies de palmas del
género Chamaedorea, conocidas localmente en muchos lugares como “palmas xate™ 6
“palmas camedor™. Muchas de las especies de este género son explotadas comercialmente
sin ninguna planeacion a partir de poblaciones naturales en selvas tropicales de diferentes
partes del pais. Su explotacion se basa en la cosecha intensiva de hojas, frutos y en
algunas ocasiones individuos completos (Oyama 1990, Oyama 1992, Vasquez et al.
1992, Martinez-Ramos & Oyama 1994, Ramirez 1997, Ramos ef al. 2001, Dyer ef al. en
prep.). Esta explotacion ha causado la desaparicion de algunas especies en ciertas
localidades.

El adverso escenario actual de los PFNM’s en general, se debe a la escasa
informacion biologica y/o ecologica que se tiene acerca de estos recursos. En tal
contexto, es urgente desarrollar estrategias para el uso y conservacion de estos recursos.
En especial, es necesario conocer la informacion basica tal como la distribucion y
abundancia, los patrones demograficos y de dindmica de poblaciones, asi como los
efectos que una cosecha de algin producto de interés podria tener sobre la estructura de
la poblacion o la regeneracion de la especie, entre otros. Esta carencia de informacion
constituye un factor limitante para alcanzar un manejo sustentable de estos recursos
forestales (Olmsted & Alvarez-Buylla 1995, Velasquez 1998, O"Hara 1999).

En especial para las “palmas xate” existen ya diferentes estudios sobre aspectos
taxonomicos, ecologicos, funcionales, filogeograficos y biogeograficos (Oyama 1987,
Oyama 1990, Oyama & Mendoza 1990, Martinez-Ramos & Oyama 1994, Zarco 1999),
pero son escasos los estudios encaminados a explorar la sustentabilidad del uso de
algunos de sus productos.

En tal contexto, el proyecto dentro del cual se incluye esta tesis pretende abordar
las consecuencias que la remoci6n de hojas tiene sobre la fisiologia, el crecimiento y la
dinamica poblacional de dos especies de “palmas xate”, con el objetivo de aportar

informacion que pueda ser util para el uso sustentable, en términos ecolégicos, de estas



dos especies de Chamaedorea. El proyecto a cargo del Dr. D. Ackerly, Dr. N. Anten y
Dr. M. Martinez-Ramos inicié con el establecimiento de un experimento de defoliacion
sobre Chamaedorea elegans y C. oblongata en poblaciones naturales localizadas dentro
de la Reserva de la Biosfera Montes Azules, especificamente en los alrededores de la
Estacion Chajul. Dicho experimento inicié en marzo de 1997 y finalizo en marzo de
2000. A partir de esta fecha se detuvo la defoliacion y se inici6 un estudio para evaluar
los efectos que la defoliacion tiene a mediano plazo (dos afios) sobre aspectos funcionales
y demogréficos y para determinar como las poblaciones recuperan estos atributos. Esta
ultima parte representa el objetivo general de este estudio.

En especial, este objetivo se aborda en la presente tesis a partir de cuatro
capitulos: en el Capitulo I se presentan aspectos generales de las selvas tropicales, la
grave situacion de la biodiversidad contenida en ellas y la necesidad de conservar sus
recursos naturales. En especial, se abordan estos problemas en la zona de estudio.
También se presenta la importancia biologica, ecoldgica y socioeconomica de las
“palmas xate”, asi como la problemética en torno a este importante producto forestal no
maderable. En el Capitulo 1l se abordan los efectos a mediano plazo que la defoliacion
provoca sobre atributos funcionales y se evalia la recuperacion de estos atributos después
de un periodo de descanso (no defoliacion) de dos afios. En el Capitulo 111 se determinan
los efectos que la defoliacion provoca sobre la demografia y dindmica poblacional y
como influye un periodo de descanso en la recuperacion de estos atributos. Finalmente en
el Capitulo IV se presentan las conclusiones generales de este estudio, asi como las
perspectivas y posibles recomendaciones para futuros estudios y para el manejo de estas

dos especies de palma.



Capitulo I

Caracteristicas generales de la zona de

estudio y las palmas xate




1.1 Las selvas hiimedas y sus recursos naturales

México es poseedor de una diversidad biologica de excepcional riqueza. Asi lo
demuestran una gran cantidad de estudios sobre diferentes grupos de organismos
(Ramamoorthy et al. 1998). Este es el caso de la flora fanerogamica de México, que se
calcula en 22 000 sp de plantas, la cual representa un 12 % de la flora mundial. Esto la
ubica dentro de las 10 mas importantes en el planeta (Mittermeier 1998; Rzedowski
1998; Toledo & Orddiicz 1998). Dentro de ésta, muchas familias y/o géneros también son
muy importantes, unos de estos casos son representados por la familia Leguminosae
(Sousa & Delgado 1998), los géneros Pinus (Styles 1998), Quercus (Nixon 1998), etc
que encuentran en México su mayor diversidad. Igualmente importante es mencionar el
hecho de que buena parte de esta diversidad biolégica estd representada por un
componente que se ha originado y evolucionado en nuestro pais. Por solo mencionar un
caso, del total de las plantas vasculares alrededor de un 50 % corresponde a plantas
endémicas (Rzedowski 1998).

La diversidad biologica de México se encuentra contenida en los diferentes
ecosistemas que se presentan en el territorio. En especial en las selvas himedas, las zonas

aridas y los bosques templado-himedos (Toledo & Ordofiez 1998).

1.2 Las selvas himedas de México

Los bosques tropicales lluviosos de México (tropical rain forest sensu Richards
1996), 6 selvas altas perennifolias (sensu Miranda & Hernandez-X 1963), 6 bosques
tropicales perennifolios (sensu chldowski 1998) 6 simplemente selvas humedas son
desde el punto de vista de biodiversidad similares a las del resto del mundo. Es decir,
presentan una gran biodiversidad tanto a escalas locales como regionales (Sarukhéan
1991; Martinez-Ramos 1994; Richards 1996; Toledo & Ordoiiez 1998).
Desafortunadamente, al igual que sus homélogas en el mundo, la diversidad de las selvas
hiimedas de nuestro pais esta siendo amenazada debido al avance de la frontera agricola,
y/o ganadera y a la extraccion indiscriminada de recursos forestales (Mendoza & Dirzo
1999). Todo esto ha sido a consecuencia de una colonizacion humana mal planeada y a la

falta de estrategias para el aprovechamiento de los recursos.



Originalmente en nuestro pais las selvas hiimedas representaban el 1.6 % de todas
las selvas neotropicales, pero en las iltimas décadas han sido drasticamente desmontadas,
dando como resultado que solo alrededor de un 5-10% de la superficie original se
conserve en areas de considerables extensiones ubicadas en los estados de Veracruz,
QOaxaca, Campeche, Quintana Roo y Chiapas (Gomez-Pompa 1990, Sarukhén 1991,
Vazquez 1992, Cuardn 1997, Mendoza & Dirzo 1999). Desafortunadamente en estos
estados también se presentan unas de las mas altas tasas de deforestacion (Mendoza &
Dirzo 1999) debido al uso de la tierra para actividades agricolas (Gomez-Pompa 1990,
Pérez 1991, Vazquez 1992, Guevara et al. 1997) durante 2-5 afios, después del cual estos
terrenos se abandonan o se utilizan para el establecimiento de pastizales ganaderos (Pérez
1991, Vazquez 1992, Guevara et al. 1997). Esta situacion ha fragmentado los habitats y
ha originado un mosaico de campos agricolas y ganaderos, remanentes de selva y de
vegetacion secundaria (Guevara ef al. 1997, Méndez-Bahena 1999).

Como ya se menciond anteriormente otro de los factores que puede ser muy
importante en amenazar la biodiversidad de zonas tropicales, si no se tiene un adecuado
aprovechamiento, es la extraccion de recursos forestales. La actividad maderera por
ejemplo, ha llevado a una extraordinaria disminucion de algunas de las especies mas
importantes en términos de maderas tropicales. Ademas esta extraccion provoca un fuerte
impacto sobre el bosque, ya que en ocasiones las técnicas de obtencion y extraccion de la
madera no son las adecuadas ya que dafian mas arboles que los que se aprovechan (Bawa
& Seidler 1998). Por otra parte, la extraccion de recursos forestales no maderables, en
algunos casos se ha llevado a cabo de manera desorganizada, sin tecnologia alguna y
destruyendo en algunos casos los recursos vegetales, por lo que ha puesto en grave
peligro a diversas especies (Toledo er al. 1989a, Balick & Mendelsohn 1992, O'Hara
1999). Este es el caso de muchos métodos de cosecha de plantas que incluye practicas
destructivas para facilitar la obtencion del producto 6 debido a que para su obtencion es
necesario ¢l corte de la planta completa (Balick & Mendelsohn 1992, Pinnard 1993,
Olmsted & Alvarez-Buylla 1995, O'Hara 1999, Svenning & Macia 2002). Este ha sido el
caso de algunas especies de Sabal spp. importante por sus hojas para la construccion de
techos de casas, pero debido a su posicion en la palma y a la altura de esta, los colectores

derriban la palma completa para la obtencion de algunas hojas (O'Hara 1999). Otro caso



es la recoleccion de los meristemos apicales de algunas palmas, como Euferpe
precatoria, lo que practicamente destruye a los individuos cosechados (Zuidema & Boot
2000a). Igualmente la remocion de raices 6 tubérculos de muchos arbustos 6 plantas
herbaceas representan métodos destructivos, por lo que no es dificil poner en riesgo a las
poblaciones naturales. Este caso fue muy conocido en México con Dioscorea compositae
que fue ampliamente colectado en las zonas tropicales, lo que llevd a una gran
disminucion esta y otras especies similares (Téllez 1997).

Como ya se mostré anteriormente, son mucho los retos para la conservacion de la
biodiversidad de las selvas himedas y para su propia existencia, por lo que sera dificil
lograr el objetivo si no se generan eficientes estrategias de manejo y conservacion.

Esto es un problema mundial, pero que en especial nos concierne estudiar debido a
que nuestro pais es poseedor de una enorme riqueza biolégica, contenida en los diferentes

ecosistemas que en €l se presentan y en especial en las selvas himedas.

1.3 El caso de la Selva Lacandona

Las situaciones anteriormente mencionadas también se presentan con gran
intensidad en el Estado de Chiapas, en especial en la Selva Lacandona que es considerada
como el Gltimo gran remanente de bosque tropical en México (Pérez 1991, Sarukhan
1991, Gémez-Pompa 1990, Vazquez 1992, Mendoza & Dirzo 1999). Alli, las actividades
forestales, agricolas y ganaderas han reducido a casi la mitad la extension original de
selva (Pérez 1991, Sarukhan 1991, Lazcano et al. 1992). Esta deforestacion se ha dado a
partir de la década de la década de los 60’s y alcanzd su mayor tasa para los afios 80’s.
Para estos afios se ha calculado que se perdian 1412 ha/afio de bosque. Para la década de
los 90°s la tasa disminuyo a casi la mitad (744 ha/afio), pero ain es preocupante, dado
que se ha calculado que de seguir la deforestacion a esta velocidad, también se
incrementaran las tasas de extincion de especies (Mendoza & Dirzo 1999). Legalmente
dentro de esta zona se encuentran protegidas alrededor de 412,000 ha en cinco areas
naturales con diferentes categorias de manejo: Reserva Integral de la Biosfera Montes
Azules (RIBMA 331,200 ha.); Reserva de la Biosfera Lacantun (61,873 ha); Refugio de
Flora y Fauna Silvestre Chan-Kin (12,184 ha); Monumento Natural Bonampak (4,357 ha)

y Monumento Natural Yaxchilan. Ademas existen diferentes Reservas Forestales Ejidales



pero que al igual que las reservas oficiales aun presentan problemas de conservacion a
corto, mediano y largo plazo (de Vos 1992, Cuarén 1997, Mendoza & Dirzo 1999, INE
2000).

La colonizacion humana en la zona se di6 a mediados del siglo pasado,
comenzando con el establecimiento de pequefios asentamientos irregulares.
Posteriormente esta colonizacion fue oficialmente abierta en la década de los 70°s (Ditchl
1988, de Vos 1992). Eslo ocasiond que a la zona llegaran una gran cantidad de pobladores
que actualmente sobrepasa los 35,000 habitantes establecidos principalmente en cuatro
grandes centros de poblacion: Nueva Palestina, Frontera Corozal, Benemerito de las
Américas y Zamora Pico de Oro (de Vos 1992, Visquez ef al.1992). Las actividades
productivas en la region abarcan la agricultura, la ganaderia, la extraccion forestal
maderable, la colecta de algunos productos forestales no maderables (PFNM) y en menor
grado las actividades relacionadas con el turismo (Vésquez ef al. 1992).

La extraccion de PFNM's como actividad econdmica importante, incluye
principalmente la extraccion de hojas, frutos y fibras de algunas especies como
Chamaedorea elegans, C. oblongata, C. ernesti-augustii, Sabal mauritiiformis, Sabal
mexicana, Achmea bracteata y Vanilla planiflolia, conocidas localmente como xate ¢
cambray, jade, pata, guano, pita y vainilla, respectivamente (Vésquez et al. 1992, Ramos
et al. 2001, Dyer et al. en prep.). De estas especies, los productos de Chamaedorea
representan los PENM s mas importantes a nivel socioeconémico en la selva Lacandona.
A parte de estos productos existen otros que no son importantes comercialmente, sino
solamente a nivel doméstico y/o local como alimento, productos de medicina tradicional,
aromaticos y material para la construccion de casas. Dentro de estos se encuentran frutos,
hojas, latex y raices de diferentes especies como Carica papaya (papaya), Dioscorea
compositae (barbasco), Manilkara zapota (chicozapote), Piper auritum (hierba santa),
Pouteria zapota (mamey), Protium copal (copal), Spondias mombin (jobo) y Scheelea

liebmannii (corozo) por mencionar algunos (Miranda 1952).



1.4 El género Chamaedorea
1.4.1 Descripcién biolégica y ecolégica

Las palmas del género Chamaedorea representan una gran diversidad en
caracteristicas morfologicas y reproductivas. Por ello, la identificacion de especies es
generalmente dificil debido a una gran variacion intraespecifica (Hodel 1992, Oyama
1992, Zarco 1999). Son palmas dioicas, es decir, los sexos estan separados, en individuos
que presentan flores masculinas o femeninas pero nunca las dos. Los tallos son
fotosintéticos y presentan nudos como seiial de la produccion de hojas. Generalmente son
no ramificados, pero es posible encontrar tallo ramificados (C. cataractarum), asi como
tallos con estolones como es el caso de C. rhizomatosa 6 C. stolonifera. Pueden
encontrarse de tamafios muy pequefios como C. fuerckheimii que alcanza 40-60 cm. hasta
C. costaricana que puede llegar a medir 15m. Las hay de habitos solitarios y cespitosos
Generalmente crecen erectas, aunque pueden llegar a tener un habito rastrero y trepador
(C. elatior). Respecto a las hojas las hay pinnadas y simples, con margenes lisos y/o
dentados. En la mayoria de las especies se presentan laminas lisas. Las inflorescencias
son muy variables, pudiendo ser espigadas y ramificadas. Los frutos que siempre son
unisemillados son globosos, ovoide, elipsoide y de tamafios entre 3-12 mm. de largo
(Hodel 1992, Henderson et al. 1995, Zarco 1999)

Este género es el grupo mas diverso de palmas en el Continente Americano con
alrededor de 100 especies que se encuentran restringidas al sotobosque de selvas
humedas y bosques nublados del Neotropico en donde representan un grupo muy
importante (Hodel 1992, Zarco 1999). Este género se encuentra restringido al continente
Americano y se distribuye desde el este y oeste de México, a través de América Central,
hasta el oeste de Ecuador y la porcién Colombiana del Amazonas, el oeste de Brasil, el
este de Pertl y el norte de Bolivia (Hodel 1992).

En México se conocen alrededor de 45 especies de Chamaedorea, siendo Chiapas
y Veracruz los que mayor nimero de especies presentan con 23 y 17, respectivamente
(Martinez-Ramos & Oyama 1994). Esto lo hace junto con Guatemala una region
importante de distribucién y un centro importante de diversificacion del género (Hodel

1992, Zarco 1999).



1.4.2. Importancia del género

El hombre siempre ha estado interesado en diferentes grupos de organismos de los
cuales pueda obtener un beneficio. En México al igual que en otros paises, dentro de este
grupo se encuentran las palmas. Este grupo de plantas es de los mas abundantes dentro de
las monocotiledoneas y su importancia va desde los aspectos biolégicos, ecolégicos y
economicos. Esto se ve reflejado en el nimero de especies conocidas, que abarcan
alrededor de 2600 de las cuales un considerable porcentaje tienen alguna utilidad.
Alrededor de un 75% de las especies de palmas se presentan en bosques tropicales
(Pinnard 1993, Veliasquez 1998, Zuidema & Werger 2000, Svenning 2001, Svenning &
Macia 2002).

En especial, el género Chamaedorea 6 “palmas camedor” como son conocidas
comunmente, representan un elemento ecolégico importante en los bosques
neotropicales, ya que debido a su abundancia representan uno de los componentes mas
importantes de la biomasa aérea del bosque, por lo que son considerados como
determinantes en algunas condiciones (Oyama 1984, Oyama 1992).

Respecto a la importancia economica, el género Chamaedorea y sus productos
tienen una enorme importancia comercial desde hace mucho tiempo, ya que han sido
utilizados extensamente en horticultura y floricultura en muchas ciudades de Estados
Unidos y México. Chamaedorea spp. es muy popular como planta de omato en
decoracion de interiores y exteriores de casas, negocios, oficinas, hoteles y otros espacios
publicos. Su uso horticola también comprende la produccion y/o recoleccion de frutos de
poblaciones silvestres para la produccion y venta de planta en maceta. Las especies
principalmente usadas en esta industria son Chamaedorea seifrizii, C. elegans y C.
cataractum que comprenden alrededor de un 90% del mercado comercial. Otras especies
utilizadas aunque en menor escala son: Chamaedorea costaricana, C. elatior, C. ernesti-
augustii, C. metallica, C. microspadix, C. radicalis y C. tepejilote. La mayoria de los
frutos de estas especies comercializados en Estados Unidos provienen de poblaciones
silvestres de México (Hodel 1992), especialmente de estados como Chiapas y Veracruz.

Otras especies con mucho menor importancia en la industria horticola son C.

amabilis, C. fragans, C. pumila, C. sullivaniorum, C. tenella, C. tuerckheimii y C.



undulatifolia que no han sido muy exitosas debido a que requieren de condiciones muy
particulares para su cultivo y mantenimiento (Hodel 1992).

Respecto al uso en floricultura, las hojas de muchas especies de Chamaedorea
spp. son utilizadas ampliamente para arreglos y ramos florales en muchas ciudades de los
Estados Unidos y México (Hodel 1992). En muchos lugares también es muy comun el
uso de las hojas para adornos en mercados, quioscos 6 tiendas de venta de bebidas y/o
alimentos. Las especics usadas para cste [in son C. elegans, C. oblongata, C. oreophilla,
C. quetzalteca, C. radicalis, C. sartoririi, C. tepejilote. La mayoria de las hojas
comercializadas en Estados Unidos provienen de México, en donde son obtenidas por
recolectores locales de poblaciones silvestres (Hodel 1992).

Igualmente se han reportado usos comestibles para algunas especies de
Chamaedorea. Especialmente en el sur de México (Chiapas) y en Guatemala son
recolectadas las inflorescencias inmaduras de C. tepejilote, C. quetzalteca y C.
woodsoniana y consumida por los habitantes locales. Otros usos aunque no muy
conocidos incluyen los medicinales y el uso de hojas para la construccion de techos de
casas (Hodel 1992).

1.4.3 Problemitica socioeconémica

Como ya se mencioné anteriormente las hojas y en menor medida los frutos de
Chamaedorea spp. son dos de los productos forestales no maderables mas importantes en
la selva Lacandona en términos socioeconoémicos. La recoleccion de estos productos se
lleva a cabo por grupos de dos ¢ tres personas y hasta familias completas con hasta seis
integrantes, conocidas localmente como xateros (Dyer ef al. en prep., obs. pers.). Una
gran cantidad de personas se dedican a esta actividad, por ejemplo se ha estimado que
alrededor de un 40-50% de la poblacién de Frontera Corozal se dedica en algiin parte del
afio a la recoleccion de estos productos (Dyer et al. en prep.). Estos recolectores se
dedican a cortar entre una y cuatro hojas por palina, buscando en todos los casos las hojas
de mejor calidad (Ramos et al. 2001, Dyer ef al. en prep., obs. pers.). Estas hojas son
obtenidas principalmente en el area de la Sierra “La Cojolita” y en algunas areas al
interior de la Reserva de la Biosfera Montes Azules especialmente en los alrededores de

la “Laguna Lacanja” (obs. pers.). Una vez cortadas las hojas, las recolectores las venden



a cooperativas locales que exportan el producto principalmente a Estados Unidos
(Vasquez et al. 1992, Dyer et al. en prep., obs. pers.).

Se han estimado diferentes cantidades de hojas cortadas diaria, semanal y
anualmente (Toledo et al. 1989, Vasquez ef al. 1992, Hodel 1992) y en todas estas se ha
encontrado una cantidad exorbitante de hojas cortadas. Las enormes cantidades de hojas
extraidas indican que existe una fuerte presion sobre el recurso, lo cual se ha visto
reflejado en la disminucion y/o desaparicion de estas palmas en algunas localidades.
Debido a esto, mas de 30 especies de Chamaedorea estan incluidas en la lista de especies
en peligro de extincion de nuestro pais (Vasquez ef al.1992, NOM-ECOL-1994, Ramos
et al. 2001, Dyer ef al. en prep., obs. pers.). La desaparicion de las especies en
localidades cercanas ha provocado que los recolectores tengan que caminar a nuevos
lugares cada vez mas alejados, que en general representan areas mas riesgosas en donde
ponen en peligro sus vidas (Oyama 1992, Véasquez et al. 1992, obs. pers.).

Actualmente en varias localidades se ha empezado a reintroducir algunas especies
tanto al interior de la selva madura, como en dreas en regeneracion, pero en la mayoria de
las ocasiones no han sido totalmente exitosas debido a que la reintroduccién ha sido a
nivel de plantaciones (Pare er al.1997, Ramirez 1997, Morales 1998, Ramos er al. 2001,
INE 2000, obs. pers.).

Toda esta problemadtica hace urgente la necesidad de estudios ecoldgicos y socio-
econdmicos que aporten informacion para la implementacion de programas de manejo
adecuados sobre este tipo de especies. Asi mismo, es necesario determinar la
reglamentacion adecuada para llevar a cabo su extraccion.

La presente tesis se desarrollé como parte de un proyecto general a largo plazo a
cargo del Dr. Niels Anten, Dr. David Ackerly y Dr. Miguel Martinez en el cual se busca
conocer los efectos que ocasiona el corte de hojas en dos especies de palmas con la
finalidad aportar la informacion necesaria para el disefio de estrategias de manejo y
conservacion de las palmas Chamaedorea elegans y C. oblongata dos de las especies mas
importantes en la extraccién de hojas y semillas. En especial, en este estudio se evaluaron
poblaciones experimentales de Chamaedorea elegans y C. oblongata que fueron
previamente sometidas a cosecha de hojas con la finalidad de conocer los efectos de la

defoliacion a mediano plazo. Asi mismo, se evalud el efecto de un periodo de descanso



(no defoliacion) en la recuperacion funcional y en la dindmica poblacional de estas dos

especies de palmas del sotobosque.

1.5. Objetivo

En la presente tesis se evaluaron los efectos a mediano plazo que la defoliacion
sostenida provoca sobre diferentes atributos funcionales y demogréficos en poblaciones
de Chamaedorea elegans y C. oblongata y se explora el efecto de un periodo de descanso
(no defoliacion) de dos afios sobre el proceso de recuperacion en dichos atributos. En
especial, en este estudio se determing:

- La intensidad de defoliacion a la cual, las palmas defoliadas son capaces de

recuperar los atributos funcionales y demogrificos.
- El tiempo requerido para que palmas defoliadas recuperen la condicion de los

atributos de palmas no defoliadas.



1.6. Area de estudio

1.6.1 Localizacion

El estudio se llevo a cabo en la region sureste de la Selva Lacandona, en los

alrededores de la Estacion Chajul. Esta se encuentra ubicada dentro de la Reserva Integral

de la Biosfera Montes Azules (RIBMA) (16° 01" Norte y 90° 55" QOeste) en el Municipio
de Ocosingo, Chiapas (Fig. 1).

= Estacién Bioldgica Chajul
+ Sitio de C. oblongata

® SHio de C. eflegans

@T1n

o 10 =20

MEXICO

erjops  GUATEMALA ajon Ol 1.3 M 199

4.2 Vegetacion

La Reserva Integral de la Biosfera Montes Azules (RIBMA) abarca oficialmente
alrededor de 331,200 ha. (Vasquez 1992) y actualmente es la mayor extension en el pais
de bosque tropical perennifolio (sensu Rzdowski 1978) 6 selva alta perennifolia (sensu
Miranda & Hernéndez-X 1963). La Selva Lacandona, ademas de este tipo de vegetacion,

contiene una variedad de ecosistemas de gran biodiversidad, tales como, bosques de pino-

16



encino, Selva baja, Palmares, Vegetacion riparia y jimbales (Castillo & Narave 1992,
Garcia & Lugo 1992, Vasquez et al. 1992).

En los alrededores de la Estacion Chajul, se presentan cuatro unidades
geomorfologicas que corresponden a diferentes asociaciones vegetales. Una de estas son
las terrazas aluviales que se encuentran cubiertas por selva alta perennifolia, con especies
dominantes de mas de 35 m de altura, tales como Dialium guianense (Leguminosae),
Guarea glabra (Meliaceac), Ampelocera hotileii (Ulmaccac), Brosimum alicastrum
(Moraceae) y Spondias radkolferii (Anacardiaceae) (Siebe ef al. 1995, Rodriguez-
Velazquez & Martinez-Ramos 1998).

Ademas existen dreas que presentan selva mediana subperennifolia y perennifolia,
con arboles de 25-30 m de altura, que cubre zonas de lomerios bajos de roca lutita o
arenisca en donde Dialium guianense (Leguminosae), Cupania dentata (Sapindaceae) y
Brosimum alicastrum (Moraceae) son las especies més abundantes (Siebe ef al. 1995,
Rodriguez-Velazquez & Martinez-Ramos 1998) y es aqui en donde es muy facil localizar
a Chamaedorea oblongata (Gonzilez 2002). Una variante de la selva mediana
perennifolia se encuentra en las sierras carsticas en donde el dosel alcanza alturas de 30-
35 m. y en las que Brosimum alicastrum (Moraceae), Pouteria zapota y Manilkara
zapota y M. chicle representan las especies mas abundantes (Siebe er al. 1995,
Rodriguez-Velazquez & Martinez-Ramos 1998). En esta unidad ambiental Chamaedorea
elegans representa una de las especies dominantes a nivel del sotobosque (Gonzélez
2002).

El listado floristico de la region indica la existencia de al menos 3500 especies de

plantas superiores (Martinez et al. 1994).

1.6.3 Clima

El clima en la region es calido-himedo, con una precipitacion media anual
cercana a los 3000 mm y una estacion seca (con una precipitacion promedio mensual
menor a 100 mm) durante febrero-abril. Segun el sistema de Kopen (modificado por
Garcia 1973), el clima presenta variantes de los grupos A y C, que van desde calido

humedo a templado subhiimedo, en relacion con la altitud y la exposicién a los vientos.



La temperatura media anual es de 25 °C con oscilaciones entre el mes més célido y el

mas frio no mayores a 6° C.

1.6.4 Edafologia

En la zona se presentan principalmente cuatro tipos de unidades geomorfologicas:
terrazas aluviales, zonas inundables, sierras cirsticas y lomerios bajos. Los sitios de
estudio se ubicaron en sierras carsticas para Chamaedorea elegans y lomerios bajos para
C. oblongata. Estas unidades ambientales representan el 4rea local de distribucion de las
especies y en donde alcanzan una mayor abundancia (Gonzéilez 2002).

Las sierras cérsticas representa una unidad ambiental con poco desarrollo de suelo
(12-20 cm. en promedio) principalmente compuesto por detritos de hojas y ramas, segiin
la clasificacion de FAO (1988) corresponde al tipo Leptozol Rensico. Es muy comun el
afloramiento de la roca calcarea, asi como las grietas presentes en ellas, lo que permite un
drenaje activo del agua de Iluvia (Siebe et al. 1995). De las cuatro unidades ambientales,
las sierras carsticas presentan el menor porcentaje de claros en el dosel (Ibarra-Manriquez
& Martinez-Ramos 2001).

En los lomerios bajos se presentan suelos del tipo Acrisol Himico (sensu FAO
1975) con pH ligeramente acido, de moderada riqueza de materia orgénica y
disponibilidad de nitrogeno. La profundidad del suelo es de alrededor de 75 cm. De las
variantes de suelo presentes en la zona parecen representar los suelos menos ricos (Siebe
et al. 1995, Méndez-Bahena 1999, Suazo 1999). Estos sitios estan definidos por la
topografia ondulante provocada por lomas de 60-80 m. de altura. En esta unidad
ambiental se presenta una considerable perturbacién del dosel por la caida natural de

ramas y arboles (Ibarra-Manriquez & Martinez-Ramos 2001).



1.7 Materiales y Métodos Generales
1.7.1 Las especies de estudio

Chamaedorea elegans es una especie del subgénero Collinia. Habitante del
sotobosque de selvas himedas y bosques templados neotropicales. Es abundante en
lugares con poco desarrollo de la capa de suelo, especialmente en suelos cérsticos. Tiene
una amplia distribucion altitudinal que va desde los 100 hasta los 1600 msnm.
Generalmente, crece solitaria y erecta aunque es muy comun encontrar individuos
postrados. Es una especie de relativamente poco tamafio ya que el tallo de los individuos
adultos alcanza entre 0.4 y 2 m. de altura y un diametro de 0.8 y 1.5 cm. El tallo es verde
y con anillos muy prominentes y la longitud de los intemodos es de 0.5-3.0 cm. C.
elegans presenta de 5 a 10 hojas alternas o subalternas que miden de 15-60 cm y son de
color verde oscuro. Los frutos son esféricos y de color negro de 4-7 mm. de diametro y
con una sola semilla. En México C. elegans se distribuye en los estados de Chiapas,
Hidalgo, Oaxaca, Puebla, San Luis Potosi, Tabasco y Veracruz. También es posible
encontrarla en Guatemala y Belice (Hodel 1992. Henderson et al. 1995, Martinez-Ramos
& Oyama 1994, Zarco 1999). Para una descripcion detallada de la especie en la zona de
estudio se puede consultar el estudio de Gonzalez (2002).

Chamaedorea oblongata es una palma del subgénero Chamaedoriopsis. Al igual
que C. elegans esta especie también es habitante del sotobosque de selvas himedas y
bosques nublados neotropicales. Es abundante en lugares con un buen desarrollo de
suelo, tales como terrazas aluviales. Su distribucién altitudinal es entre los 100-350 msnm
(Hodel 1992). Crece solitaria y generalmente erecta, aunque pueden encontrarse
individuos postrados debido a la caida de ramas ¢ arboles sobre ellas. Los individuos
adultos pueden llegar a medir hasta tres metros de largo de tallo, y alcanzar un diametro
maximo de 2.5 em. El tallo es liso y verde, presenta cicatrices como sefial del crecimiento
y cada internodo puede medir de cuatro hasta quince centimetros. Esta especie presenta
entre 3 y 8 hojas pinadas que pueden llegar a medir hasta 80-90 cm. de largo y son
notablemente mas gruesas que las hojas de otras especies, por lo que pueden durar mucho
tiempo, ademds de que son resistentes al ataque de insectos. Los frutos de color negro son
ovoide-elipsoide y en algunas ocasiones globosos y llegan a medir 8-14 mm. de largo. En

nuestro pais C. oblongata se distribuye en los estados de Campeche, Chiapas, Oaxaca, Q.
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Roo, Tabasco y Veracruz. También es comin en Guatemala, Belice, Honduras y
Nicaragua (Hodel 1992, Henderson et al. 1995, Martinez-Ramos & Oyama 1994, Zarco
1999). Para los detalles precisos de esta especie en la zona de estudio consultar el estudio
de Gonzalez (2002)

Como ya se dijo anteriormente, las hojas de las dos especies son muy atractivas y
resistentes. Ademas tienen la propiedad de permanecer vivas y con buena calidad durante
varios dias después de ser corladas y es precisamente debido a esto que las hojas son

extensamente solicitadas en la industria floral (Hodel 1992, Vasquez et al. 1992).

1.7.2 Establecimiento de parcelas permanentes.

Como ya se menciono anteriormente, esta tesis representa la continuacion de un
estudio iniciado en 1997 para C. elegans en el cual se establecieron veintidés parcelas
permanentes de 50-60 m de largo x 10 m. de ancho, sumando un total de 1.12 ha
estudiadas. Las parcelas permanentes se ubicaron en el “Cerro El Tehuacan” que
representa un sitio de sierrras carsticas que es en donde C. elegans alcanza su mayor
abundancia. En total dentro de las parcelas se identificaron 971 individuos adultos. Para
el caso de plantulas y juveniles se establecieron 6 cuadrantes de 10 x 10 m. en los que se
identificaron un total de 103 individuos en total.

Para C. oblongata el estudio inicio en 1998 con el establecimiento de 11 parcelas
de 50-60 m. de largo x 20 m de ancho, sumando un total de 1.1 ha censadas. La
ubicacién de las parcelas fue en dos sitios de lomerios bajos separados por 300 m de
distancia. Regionalmente es en estos sitios en donde C. oblongata tiene una alta
abundancia de individuos. En total dentro de las parcelas permanentes se identificaron
785 individuos adultos. Para el caso de plantulas y juveniles se establecié una parcela de
10 x 20 m en la que se identificaron 152 individuos en total.

Los sitios para ambas especies estuvieron ubicadas en los alrededores de la
Estacion Chajul, dentro de la Reserva de la Biosfera Montes Azules, para asegurar que la
influencia humana no afectara los experimentos.

Para cada especie todas palmas contenidas dentro las parcelas permanentes se

marcaron, se numeraron y se mapearon a partir de un plano X y Y.
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1.7.3 Diseiio del experimento de defoliacion

Todas las palmas adultas presentes dentro de las parcelas permanentes fueron
asignadas al azar a uno de cuatro tratamientos de defoliacion y a un grupo control. Los
tratamientos de defoliacion representaron la remocion de una de cada tres hojas (33%),
una de cada dos (50%), dos de cada tres (66%) y todas las hojas presentes (100%),
respectivamente y son similares a los utilizados en poblaciones manejadas. También para
simular este manejo, las plantulas y juveniles fucron excluidos del experimento de
defoliacion. Estos individuos fueron utilizados en todos los tratamientos de defoliacién
para la evaluacion demograficos (Ver Capitulo 11). El grupo control (0%) representd
palmas a las que no se cosechd ninguna hoja. A partir de aqui se llamard indistintamente
poblaciones 6 tratamientos a los tratamientos de defoliacion.

La remocion de las hojas se realizo mediante un corte hecho con tijeras a la base
del peciolo de las hojas. Para tener un registro preciso de las hojas cortadas estas se
marcaron con etiquetas de diferente color para cada evento.

La primera defoliacion para C. elegans se realizdo en marzo de 1997 y para C.
oblongata en marzo de 1998. Se aplico el porcentaje de defoliacion sobre todas las hojas
presentes en los individuos. A partir de la segunda defoliacion y hasta la Gltima el
porcentaje de defoliacién se aplico exclusivamente sobre las hojas nuevas producidas.

La defoliacion se realizd semestralmente durante tres y dos afios (C. elegans y C.
oblongata respectivamente) después de los cuales se interrumpi6 la defoliacion, siendo la
ultima en marzo de 2000 para ambas especies. Es a partir de aqui donde empieza el
estudio de esta tesis, mediante la realizacion de censos semestrales a partir de marzo de
2001 hasta marzo de 2002, realizando en total 3 censos con la finalidad de conocer los
efectos de la defoliacion a mediano plazo y evaluar la recuperacion funcional y de la
dindmica poblacional de las poblaciones sometidas a defoliacion. Es decir, esta tesis
representa un estudio a partir de uno y dos afios de no-defoliacion, en €l cual se considera
que una poblacion esta recuperada cuando tiene un desempefio similar a una poblacion no
defoliada (grupo control).

Lo descrito hasta aqui representan los métodos generales previos al estudio de esta
tesis. Los métodos para cada nivel de evaluacion se presenta en la seccion referente a

Materiales y Métodos de cada capitulo.

21



Capitulo 11

Efectos funcionales post-defoliacion en
dos palmas de sotobosque de una selva

humeda del sur de México




2.1 Introduccién

Uno de los factores determinantes en el desempefio de las plantas es la capacidad
fotosintética y la cantidad de area foliar que presenten (Anten & Ackerly 2001a). Esta
ultima caracteristica va a depender de la tasa de produccion de érea foliar y del grado de
dafio que algunos factores bidticos y/o abidticos provoquen sobre ésta (Oyama &
Mendoza 1990, Strauss & Agrawal 1999, Anten & Ackerly 2001a). Dentro de los
factores abidticos que pueden provocar daiio 6 pérdida de area foliar se encuentran la
incidencia de fuertes vientos ¢ la caida de objetos del dosel, tales como ramas, frutos,
entre otros (Martinez-Ramos 1985, Mendoza et al. 1987, Oyama & Mendoza 1990,
Martinez-Ramos 1994, Anten & Ackerly 2001a). Por otra parte, las plantas también
pueden sufrir dafios por una gran cantidad de consumidores y patogenos que remueven y
dafian parcialmente cantidades importantes de 4rea fotosintética (Crawley 1983, Strauss
& Agrawal 1999). Dentro de los consumidores mas importantes se encuentran los
insectos y vertebrados herbivoros.

En algunas especies de plantas el hombre representa un importante herbivoro, ya
que obtiene grandes cantidades de area fotosintética para diferentes fines. Uno de ellos es
el corte de hojas para usos comerciales y domésticos, tales como la industria floral,
alimentacion, construccion, entre otros (Oyama & Mendoza 1990, Ratsirarson et al.
1996, Velasquez 1998, Zuidema & Werger 2000, Ackerly & Anten 2001a, Svenning &
Macia 2002).

La remocion de drea foliar ya sea por herbivoria o por defoliacion artificial tiene
fuertes efectos en las plantas. Los efectos mas importantes ocurren tanto a nivel
fisiologico como morfologico, cambiando los patrones de asignacion de recursos,
influyendo en la sobrevivencia, el crecimiento, el éxito reproductivo y en la capacidad de
recuperacion del area foliar (Oyama & Mendoza 1990, Bowers & Stamp 1993, Bazzaz &
Grace 1997, Pfab & Witkowski 1999, Anten & Ackerly 2001a).

2.1.1 Efectos funcionales de la remocion de drea foliar
En diversos estudios se ha reportado que la herbivoria altera la asignacion de
recursos y esto se refleja inmediatamente sobre la disminucion de recursos invertidos en

la funcion de crecimiento y/o en la de reproduccion (Bowers & Stamp 1993, Bazzaz &

23



Grace 1997). En especial, los cambios en [a asignacion de biomasa, representan un efecto
fisioldgico provocado por la remocion de 4rea foliar. Por ejemplo, se ha encontrado que
en algunas especies de Plantago la remocion foliar puede disminuir la biomasa asignada
a algunos o todos los atributos reproductivos y al crecimiento a expensas de asignar
mayor cantidad de biomasa al rebrote de hojas (Bowers & Stamp 1993). Este trueque
depende del grado con el que la defoliacion afecta el balance de carbono/nutrientes, ya
que dependiendo de este balance se produciran nuevos tejidos 6 no (Herms & Mattson
1992, Honkanen et al. 1999).

Los efectos sobre la tasa de crecimiento también van a depender del tejido que sea
dafiado. Por ejemplo, la remocién de tejido foliar en desarrollo en el arbusto Lathyrus
vernus afecté en un 20% el crecimiento, mientras que la remocién de hojas bien
desarrolladas disminuyé en un 30% el crecimiento (Ehrlen 1995). Contrario a esta
respuesta, en un estudio sobre Acacia drepanolobium se encontré que la remocion foliar
aumento el crecimiento de las ramas en las que se llevo a cabo la defoliacion (Gadd er al.
2001). En un estudio sobre cuatro especies del género Lonicera, también se encontré que
la remocion foliar provoco un incremento en el crecimiento debido a la asignacion de
recursos a hojas y a tallo (Schierenbeck et al. 1994).

Por otra parte, se ha encontrado que la remocion de drea foliar tiene efectos
diferenciales dependiendo del desarrollo ontogenético. Por ejemplo, en un estudio de
defoliacion llevado a cabo sobre la palma Astrocaryum mexicanum en la selva de los
Tuxtlas, Veracruz, se encontré que la remocion de hojas en plantulas no tiene ningtn
efecto en la produccién de hojas nuevas, en los juveniles los efectos ocurren solo bajo
fuertes intensidades de remocion y en adultos una baja remocion de hojas maduras
incrementa la produccién de hojas nuevas (Mendoza et al. 1987).

Un caso similar fue documentado con la palma clonal Geonoma deversa en la
Amazonia Boliviana (Zuidema & Werger 2000) en la cudl se encontré que la remocion
total del area foliar de “ramets” juveniles (10-120 cm de longitud del tallo) no afecto el
crecimiento del tallo, mientras que el mismo nivel de defoliacion aplicado a ramets
adultos (>120 cm) disminuy6 significativamente el crecimiento del mismo. La
defoliacion también tuvo efectos en la produccion de area foliar disminuyéndola en un

16%. La longitud del internodo es un atributo que fue fuertemente afectado, ya que se
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redujo en un 66% respecto al valor observado en palmas no defoliadas. Respecto al largo
de la hojas, la defoliacion no provocé ningun efecto negativo. Todos los efectos
negativos disminuyeron para el segundo afio de evaluacion, indicando que las palmas de
G. deversa requieren mas de dos afios para recuperarse totalmente de la defoliacion.

Los efectos pueden ser variables dependiendo de las especies, pues en algunos
estudios de defoliacion se han encontrado efectos positivos. Este es el caso del estudio en
Chamaedorea tepejilote, una palma dioica del sotobosque de la selva de los Tuxtlas,
Veracruz, en la que se estudio el efecto de tres tratamientos de remocion de hojas (25, 50
y 100 %) aplicados en un solo evento de defoliacion. Los efectos evaluados un afio
después de la defoliacion fueron el incremento en la produccion de hojas nuevas en
ambos sexos (Oyama & Mendoza 2000).

En plantas dioicas se ha encontrado que los efectos de la herbivoria pueden ser
diferenciales dependiendo del sexo y del estado fenologico en el que se encuentren las
plantas. Por ejemplo, la etapa de maduracion de frutos el crecimiento y la sobrevivencia
se afectan en gran medida ya que el desarrollo de los frutos representa un importante

gasto de carbono (Agren et al. 1999)

2.1.2 Los efectos de la remocion foliar sobre el desempefio reproductivo

Como respuesta a la perdida de tejido foliar, las plantas re-asignan recursos
dependiendo de la disponibilidad de éstos, sacrificando en algunos casos, la energia
destinada a la reproduccion y disminuyendo con esto el desempefio reproductivo
(Schlichting & Delesalle 1997, Strauss ef al. 1996). En algunos casos se afecta la
probabilidad de reproduccion, la produccion de flores, frutos y semillas u otros atributos
relacionados con la reproduccion. En un estudio sobre Euphorbia clivicola se encontrd
que la poblacién que sufrié mayor nivel de herbivoria produjo un menor nimero de
inflorescencias, frutos y semillas (Pfab & Witkowski 1999).

Estos efectos también se han encontrado para la herbacea Lathyrus vernus (Erlhen
1995). Al parecer en esta planta la produccion de frutos es muy sensible a cualquier tipo
de dafio foliar, incluyendo remocion artificial de hojas y el dafio natural producidos por

herbivoros.
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Los efectos también pueden hacerse evidentes en la probabilidad de reproduccion.
En el estudio anteriormente mencionado con Astrocaryum mexicanum, se encontré que
un solo evento de defoliacion disminuye dicha probabilidad hasta por dos afios. En
algunos tratamientos la produccion de frutos también se vié disminuida a niveles del
100% de defoliacion, pero en tratamientos de menores intensidades de defoliacion el
efecto fue contrario, ya que la defoliacion promovié un aumento en la produccion de
frutos (Mendoza et al. 1987). En la palma Neodypsis decaryi de Madagascar, una
defoliacion del 100% redujo la produccion de frutos y después de una segunda
defoliacion la plantas perdieron totalmente la capacidad de producir frutos (Ratsirarson et
al. 1996).

También se ha registrado un efecto negativo en la reproduccion vegetativa en
plantas clonales. Este es el caso de Geonoma deversa, en la que se encontré un fuerte
efecto de una defoliacion total, registrdndose hasta un 70% menos produccién de nuevos
ramets (Zuidema & Werger 2000).

En la palma tropical Chamaedorea tepejilote 1a defoliacién provocd un aumento
en la probabilidad de reproduccion en ambos sexos y en la produccién de inflorescencias
masculinas. Asi mismo, también se observd una mayor produccion de frutos respecto a
palmas controles no defoliadas (Oyama & Mendoza 1990).

Como una medida més fina del desempefio reproductivo se ha utilizado la
produccion de polen o el nimero de flores. Usando estos indicadores de desempefio se
han encontrado efectos negativos fuertes de la remocion foliar. En un estudio sobre
Raphanus raphanistrum, una planta hermafrodita, se encontré que el dafio foliar puede
reducir el niimero y el tamafio de las flores y la produccion de polen (Strauss et al. 1996).
En otro estudio, los efectos de la herbivoria sobre el desempefio reproductivo de Lobelia
siphilitica se analizaron a través de la germinacion del tubo polinico (Mutikainen &
Delph 1996), encontrandose que la remocién del 50% de las hojas disminuy6 en un 40%

dicha germinacion.
2.1.3 Efectos en la alometria de las plantas

La defoliacion tiene efectos directos en la estructura de la copa, reduciendo el area

foliar total y la proporcion de area foliar (LAR = biomasa en 4rea foliar/ biomasa total de
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la planta) (Gold & Caldwell 1990). Respecto a esto, en un estudio previo dentro del
proyecto en el cual también se enmarca esta tesis se encontré que la defoliacion sostenida
sobre Chamaedorea elegans (Anten & Ackerly 2001a) tiene efectos sobre el tamafio de
las hojas nuevas producidas y sobre el nimero de hojas producidas. El tamafio de la hoja
disminuye en tratamientos de defoliacion intensos hasta en tres veces el tamaiio original
de la hojas (Ackerly et al. 2003). Un efecto similar se describié en la palma Neodypsis
decaryi en la que dos defoliaciones en alta intensidad reducen el tamaiio de la hojas en un
40% (Ratsirarson ef al 1996).

2.1.4 Mecanismos de compensacioén

Como ya se ha visto existen diferentes maneras de responder a la remocion de
tejido foliar y esto depende de la especies y de diferentes mecanismos fisiologicos.

El drea foliar es la propiedad mas importante en la ganancia de carbono, y al haber
pérdida de tejido foliar se puede pensar que habra una reduccion proporcional en el
crecimiento y la reproduccion, pero como hemos visto anteriormente se presentan casos
en donde sucede todo lo contrario. La respuesta de las plantas a la pérdida de tejido
fotosintético es conocida como compensacion (Crawley 1983, Strauss & Agrawal 1999,
Ackerly & Anten 2001a, Ackerly et al. 2003) término utilizado para diferentes procesos
fisiologicos que ocurren posteriormente a una defoliacion y que permiten a la planta
recuperar o reajustar sus atributos a partir de una reasignacion de recursos.

Cuando plantas defoliadas tienen un desempefio similar al que se esperaria por
prediccion o comparado con plantas no dafiadas se dice que hay una compensacion
completa. Pero si el desempeiio de plantas dafiadas es mayor, se dice que hay
sobrecompensacién. Por el contrario, cuando el desempefio es menor estamos hablando
de una subcompensacion que dependiendo del tipo de compensacion puede dividirse en
parcial o negativa (Bergelson et al. 1996, Strauss & Agrawal 1999, Ackerly & Anten
2001a, Anten et al. 2003).

La compensacion puede presentarse principalmente a través de dos procesos:
1.- Cambios en parametros relacionados con la fotosintesis (Crawley 1983, Strauss &

Agrawal 1999, Anten & Ackerly 2001a).
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2.- Alteracién de los patrones de distribucion de fotosintatos y la movilizacion de
carbohidratos o proteinas de reserva para la formaciéon de nuevos tejidos (Hilbert et al.

1981, Crawley 1983, Strauss & Agrawal 1999, Anten & Ackerly 2001a).

1.- Parametros relacionados con la fotosintesis

Los procesos relacionados con la fotosintesis estan relacionados con cambios en
la tasa de fotosintesis neta por unidad foliar (ULR) (Crawley 1983, Strauss & Agrawal
1999). Esta se define como un parametro de produccion de peso seco por unidad de area
foliar y disminuye en hojas maduras. Una respuesta a la defoliacion es el aumento en esta
tasa hasta en un 10 % en las hojas remanentes (Crawley 1983). Esto también se ha
descrito para plantas del sotobosque de bosques tropicales en donde los niveles de luz son
muy bajos (Anten & Ackerly 2001a).

Dos parametros muy importantes para evaluar son la tasa de fotosintética neta y la
tasa fotosintética por unidad de area foliar. La tasa fotosintética neta (P) es igual al
promedio de la tasa fotosintética por unidad de 4rea foliar (Ps.c,), multiplicada por el drea
foliar de la planta (A).

P = (Pirea) X A

Si la defoliacion disminuye A, el proceso de compensacion puede llevarse a cabo
a partir de aumentar P, pero es dificil alcanzar la P de una planta no defoliada. Estos
parametros fueron evaluados en un experimento de defoliacion en Chamaedorea elegans,
encontrando que se diminuye directamente la fotosintesis neta, pero como respuesta
sobrecompensatoria las plantas aumentan un 10-18 % la tasa de fotosintesis por unidad
de 4rea foliar (Pse). El incremento fue debido a una mayor penetracion de luz en las
hojas remanentes, que previamente a la defoliacion se encontraban sombreadas. Estos
efectos se han registrado mas fuertes en plantas con copas muy densas y que tienen altos
niveles de autosombreo (Anten & Ackerlya 2001a, Anten & Ackerly 2001b).

Las respuestas en estos parametros se ven reflejadas en la ganancia en carbono y
esto a su vez en la produccién de area foliar. Este parametro fue evaluado mediante el
area foliar total y se encontré una disminucion en el area foliar total de las plantas

defoliadas (Anten & Ackerly 2001a).
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Otro efecto descrito en algunas especies es el cambio en la tasa maxima de
fotosintesis (Puax). Este parametro es comprendido como el umbral de fotosintesis en
respuesta a un punto de saturacion de luz. En C. elegans se encontré un aumento en este
parametro, pero solo para plantas que estuvieron en un ambiente rico de luz. Es decir hay
una capacidad intrinseca de la planta a compensar fisioldgicamente la defoliacion pero si
no se presentan las condiciones ambientales favorables esto no ocurrird (Anten &
Ackerly 2001a).

La defoliacion también provoca cambios en la concentracion de N, encontrandose
mayores concentraciones de N por unidad de drea (Ngwe) y por unidad de peso (Npeso)
(Anten & Ackerly 2001a). Por otro lado en plantas del campo, la relacion Py /Narea €5
muy baja debido a que Nj., es mas grande. Esto podria deberse segiin los autores a un
reflejo de asignacion de N a otros componentes como metabolitos secundarios, ya que las
plantas del campo tienen que enfrentarse a herbivoros, ataque de hongos y otros

patogenos.

2. Patrones de distribucion de fotosintatos y la movilizacién de nutrientes de reserva

El segundo mecanismo compensatorio que puede mitigar los efectos negativos de
la defoliacion incluye los relacionados con la movilizacion de carbohidratos y proteinas
de reserva para la formacion de nuevos tejidos (Hilbert er al. 1981, Crawley 1983,
McPherson & Williams 1998, Anten & Ackerly 2001a). Uno de estos es el que esta
relacionado con un aumento en la asignacion de biomasa a las hojas (Hilbert er al. 1981)
y un aumento en el crecimiento en tallo de la especie de liana Lonicera japonica de la
cual se describe un mecanismo sobrecompensatorio (Schierenbeck et al. 1994).

Las reservas de carbohidratos consisten de polisacaridos de varios tipos. Estos
pueden estar almacenandose por largos periodos, cuando la produccion de carbohidratos
excede las demandas de respiracion, crecimiento y reproduccion. Las plantas pueden
almacenar en diferentes formas estos carbohidratos, p.e. en forma de almidon o fructosa
(Crawley 1983) y éstos pueden almacenarse en raices o tallos y a partir de aqui
distribuirse a la parte de la planta en donde se necesiten (Strauss & Agrawal 1999, Anten
& Ackerly 2001a).
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Como ya se mostro anteriormente son diferentes los mecanismos fisioldgicos que
estan detras de una respuesta compensatoria y dependiendo de estos, las plantas
responderan negativa 6 positivamente y tendran una determinada capacidad de
recuperacion.

Generalmente los estudios sobre los efectos de la remocion foliar se han realizado
en cortos periodos de tiempo y no se ha evaluado como es la respuesta después de varios
eventos de defoliacion, ni como se recuperan los atributos funcionales afectados, después
de un periodo de no defoliacion. Realizar estos estudios, resulta de gran interés sobre
todo si se piensa que estos pueden aportar informacion para el disefio de programas de
manejo de especies que representan un importante recurso. Este es el caso de las dos
especies de palmas utilizadas en este estudio, que ademés de ser un importante recurso
forestal no maderable, presentan una forma de crecimiento monopodial, con hojas que
son producidas en el apice de un solo tallo. Esto las hace un modelo ideal para analizar
dichos efectos. Por lo anterior, en esta parte de la tesis evaluaré cuales son los efectos
funcionales que provocan varios eventos de defoliacion sobre Chamaedorea elegans y C.
oblongata y como influye un periodo de descanso (no defoliacion) en la capacidad de

recuperacion de los atributos funcionales.

2.2 Objetivos

En base a un experimento previo de defoliacion sobre Chamaedorea elegans y C.

oblongata

- Evaluar los efectos a mediano plazo que la defoliacion provoca sobre atributos
funcionales relacionados con el érea foliar y con la reproduccion.

- Evaluar el efecto de un periodo de descanso (no defoliacion) sobre la recuperacion de
atributos funcionales relacionado con €l 4rea foliar y la reproduccion.

- Determinar la intensidad de defoliacion a la cual es mas facil que una poblacion se

recupere, asi como el tiempo necesario para que ocurra esta recuperacion.
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Materiales y Métodos

Como ya se mienciond en la seccion anterior, ésta tesis representa la continuacion
de un estudio llevado a cabo durante 1997-2000, en el que se defoliaron
experimentalmente dos especies de palmas del sotobosque (para mayor descripcion ver
Métodos Generales). La defoliacion se detuvo en marzo de 2000 con la finalidad de
evaluar los efectos de la cosecha de hojas a mediano plazo y determinar como influye un
periodo de no defoliacion en la recuperacion de los atributos funcionales. Para esto, se
realizaron tres censos semestrales durante marzo de 2001 y marzo de 2002. Mediante la
informacion obtenida en dichos censos, se determiné la capacidad de recuperacion a uno
y dos afios después de la Gltima defoliacion. Es importante recordar que tanto plantulas,
como juveniles (Juveniles I en el caso de C. oblongata) fueron excluidos del experimento

de defoliacion.

2.3.1 Censos

Los censos se realizaron sobre los grupos de palmas con diferentes tratamientos
de defoliacion ubicados en diferentes parcelas permanentes. A todas las palmas se
hicieron diferentes medidas y/o conteos:

El crecimiento monopodial y la produccion de hojas en el apice de un solo tallo,
en ambas especies hizo muy fécil la identificacion de las hojas nuevas. En cada censo se
etiqueto la dltima hoja producida, de tal manera que la 6 las hojas que estuvieran por
arriba de la 1ltima hoja etiquetada representaron las hojas nuevas. Solo se consideraron
como hojas nuevas aquellas que estuvieran totalmente desarrolladas al momento del
conteo.

Las hojas nuevas se midieron desde la base del peciolo de hasta el altimo folio
para determinar su longitud, registrando solo la medida de la hoja mas nueva. También se
contaron el nimero total de hojas presentes en la planta, el nimero de inflorescencias y/o
infrutescencias por cada individuo reproductivo. Finalmente se conté el nimero de frutos
presentes de todas las infrutescencias de cada individuo. En el caso de infrutescencias con
frutos ya dispersados, se contaron las cicatrices que dejan los frutos en la raquila.

Para evaluar la recuperacion en el aspecto funcional se considero el analisis de los

atributos vegetativos relacionados con el érea foliar y los relacionados con la
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reproduccion. Estos fueron 6 se obtuvieron a partir de las mediciones y conteos
anteriormente mencionados: i).- nimero de hojas nuevas, ii) longitud de la hoja nueva,
iil) drea foliar nueva, obtenida mediante una correlacién a partir la longitud de la 6 las
hojas nueva, iv) el niamero total de hojas, v) el area foliar total obtenida con una
correlacion a partir de la longitud y el nimero total de hojas, vi) la probabilidad de
reproduccion representada por la relacion entre el nimero de palmas que se reprodujeron
y el numero total de palmas (considerando palmas reproductivas a aquellas con la
presencia de por lo menos una inflorescencia y/o infrutescencia), vii) nimero de
inflorescencias, viii) numero de infrutescencias, ix) FExito inflorescencias-
infrutescencias: que se consideré como una medida del éxito reproductivo para palmas
femeninas y que fue obtenida en base a las inflorescencias producidas en un periodo y a
las infrutescencias producidas en el siguiente periodo, x) finalmente el niimero de frutos

producidos por cada individuo reproductivo.

2.3.2 Anilisis estadisticos

Se realizaron dos tipos de andlisis estadisticos para cada atributo. El primero fue
para comparar los efectos del corte de hojas entre sexos y tratamientos de defoliacion
para cada periodo de evaluacion. En caso de que no encontrar diferencias entre sexos el
siguiente analisis se realizo juntando todos los individuos sin diferenciar sexos.

El segundo tipo de andlisis fue para comparar el desempefio de los sexos entre
periodos de evaluacion (P = periodos). Lo que implico analizar a los sexos
independientemente entre los tratamientos de defoliacion. Este analisis corresponde a un
analisis en donde los tratamientos estuvieron anidados al periodo de evaluacion (P/T
=Tratamiento anidado al Periodo) para asi determinar efectivamente los efectos del
tratamiento de defoliacion y compararlos entre periodos, lo que se interpreté como una
recuperacion del atributo 6 no.

Para analizar los atributos que representan conteos tales como: hojas nuevas,
hojas totales, inflorescencias, infrutescencias y frutos se realizaron analisis de devianza
utilizando un error Poisson y una funcién de unién logaritmica. Cuando se presento
sobredispersion en el error del modelo, los datos fueron reescalados como indica Crawley

(1993) para hacer las pruebas de cada factor del modelo més conservadoras.
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Para el caso de la longitud de la hoja nueva, el drea foliar nueva y el area foliar
total que presumiblemente presentan un distribuciéon normal se realizaron andlisis de
varianza de dos vias utilizando un error normal y una funcién de union de identidad
(Crawley 1993). Previamente se realizd un prueba de normalidad de Kolmogorov-
Smimov y de homogeneidad de varianzas. En el caso de datos que no cumplieran con
esta condicion se transformaron a términos logaritmicos (In (x+1)).

Para analizar la probabilidad de reproduccion y la relacion inflorescencia-
infrutescencia se realizd un andlisis de devianza de devianza utilizando un error binomial
y una funcion de union gama (Crawley 1993).

Los andlisis de devianza y de varianza se llevaron a cabo en el programa
estadistico Glim for Ecologist ver 3.7 (Royal Statistical Society 1985). Las pruebas de
normalidad de Kolmogorov-Smimov y de homogeneidad de varianzas se llevaron a cabo

en el paquete Sigma Stat. Ver. 2.0 (1997).
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2.4 Resultados

2.4.1 Chamaedorea elegans

El presente estudio muestra que a nivel funcional Chamaedorea elegans, a dos
afios después del ultimo corte de hojas ain presenta efectos negativos sobre el
rendimiento de las plantas. Los efectos fueron mas intensos en el primer afio y
disminuyeron durante el segundo aiio. En general, los atributos vegetativos (relacionadas

con el area foliar) tuvieron un ritmo de recuperacion relativamente mas rapido que los

reproductivos.

No de hojas nuevas

La produccion foliar medida en nimero de hojas nuevas es una variable funcional
que no fue considerablemente afectada en C. elegans en los tratamientos de defoliacion
del 33 y 50%, ya que en los dos periodos se registraron similar nimero de hojas nuevas.
Las palmas defoliadas a 66% produjeron menos hojas en ambos afios (Cuadro la y 1b).
Igualmente la defoliacion no causé efectos a largo plazo en la produccion de hojas en las
palmas dependiendo del sexo, ya que ambos sexos produjeron alrededor de 2 hojas/afio.

Cuadro 1.- Anilisis de devianza para evaluar el efecto del sexo y los tratamientos sobre la
produccion de hojas en poblaciones de Chamaedorea elegans de la selva himeda de Chajul,
Chiapas, durante el periodo a) 2000-2001 y b) 2001-2002. g.l.: grados de libertad, Xi’: valor

aproximado a una chi cuadrada, r2: porcentaje de la variacion explicado por cada factor y p:
probabilidad.

a) 2000-2001 b) 2001-2002
Factor Xi’ ¥ gl P Xi' r gl p
Sexo (S) 3.46 0 1 n.s. 2.18 0 1 ns.
Tratamiento (T) 7.8 0 3 .05 7.9 0 3 049
SxT 9.71 0 i n.s. 291 0 7 n.s.
Error 158.6 - 545 139.81 -- 530
Total 166.66 - 552 14771 - 537

Respecto a la variacion temporal en la produccion de hojas, se encontrd que en el
primer periodo se produjo un mayor nimero que en el segundo (P: Xi i’=12.05,gl.=1,p
< .0001, Fig 1), siendo el tratamiento del 66% el que mas baja produccion tuvo. Los
tratamientos del 33 y 50 % produjeron similar no. de hojas que el grupo control (0%).

Para el periodo 2001-2002, se observé una tendencia similar. Es decir, el tratamiento del
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66% continud produciendo menor nimero de hojas que todos los demas con 1.8 +.07 h,

pero en todos los tratamientos se produjeron menos hojas (P/T: Xi’= 12.67, gl. =6, p =

048, Fig 1).
0
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Longitud de la hoja nueva

Figura 1.- Produccion de
hojas/afio cn diferentes
poblaciones de Chamaedorea
elegans somelidas a defolia-
cion experimental en la selva
himeda de Chajul, Chiapas.
Las letras en cursivas represen-
fan el andlisis estadistico, letras
diferentes indican diferencias
significativas segiin pruchas de
comparaciones miltiples de
Bonferroni P < .05 (Crawley
1993).

La longitud de las hojas también es una variable afectada por el tratamiento de

defoliacion ya que las hojas de los tratamientos del 50 y 66 % para el primer periodo son

menores que las del grupo control que alcanzé una longitud de alrededor de 42 cm. Para

este periodo no se encontro efecto significativo entre sexos (Cuadro 2a y Fig. 2a;2b).

Para el periodo 2001-2002 si se encontré un efecto significativo del sexo, tratamientos y

la interaccion entre estos factores. Esto fue debido a la baja longitud que todavia

presentan las palmas femeninas del 66% (Cuadro 2b y Fig. 2a; 2b).

Cuadro 2.- Anilisis de varianza para evaluar el efecto del sexo y el tratamiento sobre la longitud
de las hoja en poblaciones de Chamaedorea elegans de la selva himeda de Chajul, Chiapas, durante
el periodo a) 2000-2001 y b) 2001-2002. g.1.: grados de libertad, CM: cuadrados medios, F: valor

de F y P: probabilidad.

a) 2000-2001 b) 2001-2002
Factor gl CM F P gl CM F P
Sexo (S) 1 29.96 351 ns. 1 5519 7.98 005
Tratamiento (T) 3 1466.6 17.2 < .0001 3 380.3  5.70 001
SxT 3 2328  3.02 03 3 2313 3.54 014
Error 544 76.84 - - 376 6539 -- --
Total 550  B85.19 = = 383 7043 -- =
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El ANOVA anidado realizado entre afios y tratamientos para comparar el largo de
las hojas en palmas femeninas indica que la longitud de la hoja es significativamente
diferente entre periodos (P: F 493 = 4.07, p = .041), al igual que el tratamiento anidado al
periodo (P/T: Fs 457 = 13.52, p <0001, Fig. 2a). El grupo control y el tratamiento del 33%
tuvieron tamafios de hoja menores para el segundo periodo (aunque solo significativo
para el control). Esto permitié que el tamafio de la hoja del 50% no difiera del 0% para el
scgundo periodo, sino solamente el 66% que atn (uvo tamafio de hoja muy bajo.

Para el largo de la hoja en masculinos no se encontré efecto entre periodo (P:
F1 430 = 065, n.s.), las diferencias estuvieron dadas por el tratamiento anidado al periodo
(P/T: F743:=2.07, p = .044) debido a que las palmas del tratamiento del 66% produjeron
hojas mas largas en el segundo periodo que en el primero, recuperando la condicion del

grupo control al igual que los tratamientos del 33 y 50% (Fig. 2b).

Longitud {cm)

) d d ¢ =a B b b &
50
.. Figura 2.- Longitud de la
dltima hoja  producida en
3L diferentes poblaciones de
10 Chamaedorea elegans some-
tidas a defoliacion experi-
mental en la selva himeda de
2 Chajul, Chiapas. a) palmas
femeninas, b) palmas
p - o masculinas. Las letras en
b) negritas representan el
13% analisis que compara sexo y
50 [ s0% tratamiento para un mismo
7 66% afio. Las letras en cursivas
40 comparan un mismo sexo
entre afios y tratamientos.
3 Letras diferentes indican dife-
rencias significativas segiin
20 pruchbas de comparaciones
miiltiples de Bonferroni P <
0 .05 (Crawley 1993).
L]

2000-2001 2001-2002

Area foliar nueva
La produccién de area foliar para el primer periodo (2000-2001) fue similar entre

sexos, las diferencias solo se encontraron entre tratamientos, siendo el del 66% el que
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menor produccion de area foliar produjo. Para el periodo 2001-2002 los masculinos del

tratamiento 66% alcanzan produccion similar de drea foliar que el grupo control, no asi

las hembras que produjeron menor area foliar que el grupo control y que los masculinos
del 66% (Cuadro 3b y Fig 3a; 3b).

Cuadro 3.- Andlisis de varianza para evaluar el efecto del sexo y el tratamiento sobre la
produccion de drea foliar en poblaciones de Chamaedorea elegans de la selva himeda de Chajul,
Chiapas, durante el periodo a) 2000-2001 y b) 2001-2002. g.l.: grados de libertad, CM: cuadrados

medios, F:valorde Fy P: probabilidad.

a) 2000-2001 b) 2001-2002
Factor gl CM F P gl CM F r
Sexo (S) 1 l4e® 032 n.s. 1 24’ 712 007
Tratamiento (T) 3 211’ 1836 <0001 3 496e' 507 002
SxT 4 293¢t 187 ns. 3 2.68¢! 277 .04
Error 547 2.15¢? - e 376 1.20e7 - F=
Total 550 237e° - e 382 1.28e” - -
a)
d d bhe a b b b a
0.020

b)
0.020

Area foliar (m?)

0.015

0.010

0.005
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Figura 3.- Area foliar/afio

producida por diferentes
poblaciones de
Chamaedorea elegans
sometidas a defoliacion

experimental en la selva
himeda de Chajul, Chiapas.
a) palmas femeninas, b)
palmas masculinas. Las
letras en negritas represen-
tan el andlisis que compara
sexo y lratamiento para un
mismo afio. Las letras en
cursivas  comparan  un
mismo sexo entre afos y
tratamientos. Letras
diferentes indican diferen-
cias significativas segin
pruebas de comparaciones
miltiples de Bonferroni P <
.05 (Crawlev 1993).

Para el primer periodo, las palmas femeninas de los tratamientos del 50 y 66%

produjeron un area foliar menor que el grupo control y el 33% (P/T: Fy 403 = 12.30, p
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<.001), pero esta diferencia se pierde para el segundo periodo debido a que el 0 y el 33%
produjeron un area foliar menor (P: Fs45; = 5.64, p <.0005) lo que ocasioné que no
existieran diferencias con el tratamiento del 50%, pero si con el del 66% (Fig. 3a).
Respecto a los masculinos se encontrd que los tratamientos producen similar area
foliar entre afios (P: Fj 435 = .0117, n.s.). Para el primer periodo el drea foliar producida es
similar entre los tratamientos, a excepcion del 66%, pero para el segundo afio alcanza una

produccion foliar similar al grupo control (P/T: F7 432 = 2.027, p <.049; Fig. 3b).

Hojas totales

Para el periodo 2000-2001 se encontraron diferencias significativas en el nimero
total de de hojas entre palmas de distinto sexo, siendo las del sexo masculino, las que
presentaron mayor numero de hojas. El tratamiento de defoliacion tuvo un efecto
significativo sobre esta variable. En particular, las palmas que estuvieron bajo defoliacion
de 50 y 66% presentaron menos hojas que el resto de los tratamientos. La interaccion
entre sexo y tratamiento de defoliacion no fue significativa (Cuadro 4, Fig. 4).

Para el segundo periodo anual (2001-2002) se encontraron diferencias entre los
sexos y entre tratamientos de defoliacion. Se encontraron diferencias entre palmas
masculinas y femeninas del grupo control, siendo los masculinos los que mas hojas
presentan. Las palmas femeninas que fueron sometidas a los tratamientos del 50% y 66 %
ain mostraron un menor numero de hojas que las palmas de menores niveles de
defoliacion (Cuadro 4 y Figura 4). Respecto a palmas masculinas, solo el tratamiento del
33% logro tener el mismo nimero de hojas que el grupo control. Como en el primer afio,

la interaccion sexo-tratamiento de defoliacion no fue significativa.

Cuadro 4.- Andlisis de devianza para evaluar el efecto del sexo y los tratamientos sobre el total de
hojas en pie en poblaciones de Chamaedorea elegans de la selva humeda de Chajul, Chiapas,
durante el periodo a) 2000-2001 y b) 2001-2002. g.1.: grados de libertad, Xi’: Valor aproximado a
una chi cuadrada, r”: porcentaje de la variacién explicado por cada factor y P: probabilidad.

a) 2000-2001 b) 2001-2002
Factor Xi’ r gl p Xi’ r gl p
Sexo (S) 6.15 2 I 013 389 0 1 047
Tratamiento (T) 2512 8.1 3 <.0001 2733 69 3 0005
SxT 248 0 3 ns. 2.51 0 3 ns.
Error 277.5 - 548 370.5 - -
Total 3088 - 552 3997 - 797
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Las palmas femeninas que sufrieron un mismo nivel de defoliacién presentaron
una misma cantidad de hojas en pie en los afios 2001 y 2002 (P: Xi’ = 0.218, gl =1,
n.s.). En ambos afios, las palmas femeninas que estuvieron sujetas a una defoliacion del
50% y 66% presentaron un menor nimero de hojas en pie que las palmas sometidas a
niveles menores de defoliacion (P/T: Xi*= 31.16, g.l.=7, p <.0005, Fig. 4a). Este patron
fue similar en las palmas masculinas (P/T: Xi’= 22.8, g.I. = 6, p < .001, Fig. 4b), en las
que solo se recuperaron las del tratamiento del 33% y no las sometidas a 50 y 66% de

defoliacion

Figura 4.- Hojas totales
presentes  en  palmas de
diferentes  poblaciones de
Chamaedorea elegans some-

tidas a defoliacion  experi-
- | K33 :
- mental en la selva himeda de
2 N 3% Chajul, Chiapas. a) palmas
: ] s0% femeninas b) palmas
z masculinas. Las letras en

] 66% : ot
negritas representan el andlisis

que  compara  Sexo ¥
tratamiento para un mismo
afio. Las letras en cursivas
comparan un mismo sexo entre
afios y tratamientos. Letras
diferentes indican diferencias
significativas segin pruebas de

comparaciones multiples de
2000 -2001 2001 -2002 Bonferroni P < .05 (Crawley
1993).

Area foliar total

Para el periodo 2000-2001 no se encontraron diferencias significativas en el area
foliar total entre palmas femeninas y masculinas. Las diferencias significativas se deben a
los tratamientos y a la interaccion sexo-tratamiento (Cuadro 5, Fig. 5). Este resultado fue
debido principalmente a que en palmas femeninas el Unico tratamiento que alcanzé un
area foliar total similar al del grupo control fue el del 33% de defoliacion. Por el contrario
en masculinos, aunque el tratamiento del 33% presenté un drea foliar similar a la de

palmas femeninas, esto no alcanzo a recuperar la condicion normal (0%). Las palmas



Area foliar (cm?)

masculinas de tratamientos del 50 y 66% presentaron mayor area foliar que las palmas
femeninas de estos mismos tratamientos, lo que indica que las palmas femeninas sufren

en mayor grado una defoliacion mas intensa.

Cuadro 5.- Anélisis de varianza para evaluar el efecto del sexo y el tratamiento sobre el drea foliar
total en poblaciones de Chamaedorea elegans de la selva himeda de Chajul, Chiapas, durante el
periodo a) 2000-2001 y b) 2001-2002. g.1.: grados de libertad, CM: cuadrados medios, F: valor de
F y P: probabilidad.

a) 2000-2001 b) 2001-2002
Factor gl. CM F P gl. CM F P
Sexo (S) I 5le 1.89 ns. 1 03 15.12 0003
Tratamiento (T) 3 55e 2337 <.0001 3 .02 11.69  <.0001
SxT 4 52¢° 238 048 3 01 2.63 04
Error 543 23e” - = 376 18e' - -
Total 550 27e&° - - 83 2.1e’ - -
1) e de ¢ a ¢ ¢ &b a
012
0.09 i :
Figura 5.- Area foliar total
de diferentes poblaciones de
0.06 Chamaedorea elegans
sometidas a defoliacion expe-
i rimental en la selva himeda
’ de Chajul, Chiapas. a) palmas
femeninas, b) palmas
0.00 masculinos. Las letras en
LA negritas representan el
B e 3 S Kl 13+,  analisis que compara sexo y
0.12 € g tratamiento para un mismo
afio. Las letras en cursivas
b O 66% i
b comparan un mismo Sexo
00 entre afios y tratamientos.
Letras diferentes indican dife-
0.06 rencias  significativas  segtin
pruebas de comparaciones
miultiples de Bonferroni P <
0.03 05 (Crawley 1993).
0.00 -
2000-2001 2001-2002

Para el periodo 2001-2002 las palmas masculinas presentaron un area foliar total
mayor que las femeninas y se presentd un patron similar al del periodo anterior. Es decir,

solo las palmas femeninas del 33% logran alcanzar la condicion del grupo control. Los
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tratamientos del 50 y 66% de masculinos siguen presentando mayor area foliar total que
el de palmas femeninas de estos tratamientos (Fig. 5).

Las palmas femeninas presentaron un area foliar similar en ambos periodos (P:
F.493=1.23, n.s.) a excepcion del tratamiento del 66% que presenté mas area foliar total
para el segundo periodo (P/T: F74s7 = 13.54, p <.0001, Fig. 5a). Solo el tratamiento de
defoliacion del 33% pudo alcanzar un drea foliar total similar a la del grupo control (0%).

Para el caso de las palmas masculinas no se presentaron diferencias significativas
en el area foliar total entre periodos (P: F; 5 = 2.01, n.s.), pero si se distinguieron
diferencias entre los tratamientos de defoliacion, siendo el grupo control (0%) y el
tratamiento del 66% el que mayor y menor érea foliar total presentaron, respectivamente.
Para el segundo periodo se presenté un patron similar, a excepcion de que los
tratamientos del 50% y 66% de defoliacion tuvieron un éarea foliar total similar (P/T:
F7432=4.57, p <.0001). En dos afos de evaluacién ningun tratamiento de defoliacion en

palmas masculinas alcanzé la condicion normal de una poblacion no cosechada (0%).

Probabilidad de reproducciéon

Al parecer normalmente las palmas femeninas tienen mayor probabilidad de
reproducirse, ya que en ambos periodos el grupo control (0%) de palmas femeninas tuvo
mas que el respectivo grupo de palmas masculinas. Respecto a los efectos de la
defoliacion sobre este atributo se encontrdé que los niveles de defoliacion intensos (>
50%) afectan fuertemente la probabilidad de reproduccion de palmas femeninas, ya que
tienen entre 1.5 y 2 veces menos probabilidad de reproducirse que el grupo control. Para
el caso de las palmas masculinas, al parecer la defoliacion no tiene fuertes efectos sobre
esta probabilidad, ya que no se encontraron diferencias significativas entre tratamientos
sobre la probabilidad de reproduccion. Para ¢l segundo periodo, el patréon fue similar al
del periodo 2000-2001 (Cuadro 6a, Fig. 6a).

Respecto a la variacion temporal de la probabilidad de reproduccion de palmas
femeninas, se encontrd que hubo una mayor probabilidad de reproduccién en el segundo
periodo (P: Xi’= 7.31, g.I. = 1, p < .006, Fig. 6a) aunque estas diferencias solo fueron
estadisticamente significativas para el grupo control (0%) (P/T: Xi’= 45.72, g.l.= 6, p <
0001, Fig. 6a). Los tratamientos del 50 y 66% presentaron una baja probabilidad de
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reproduccion en ambos periodos,

lo que indica que los efectos negativos de la

defoliacion sobre la probabilidad de reproduccion persisten después de dos afios.

Cuadro 6.- Anilisis de devianza para evaluar el efecto del sexo y los tratamientos sobre la
probabilidad de reproduccién en poblaciones de Chamaedorea elegans de la selva himeda de
Chajul, Chiapas, durante el periodo a) 2000-2001 y b) 2001-2002. g.1.: grados de libertad, Xa"zz valor
aproximado a una chi cuadrada, r2: porcentaje de la variacion explicado por cada factor y p:
probabilidad.

a) 2000-2001

b) 2001-2002

Factor Xi’ ¥ gl P Xi P gl p
Sexo (S) 13.94 35.1 | <0001 17.2 403 | <.0001
Tratamiento (T) 2271 5726 3 <0004 157 368 3 0013
SxT 3.03 0 3 n.s. 9.7 22.7 3 021
Error 3.04 - 3 - 001 -- 0 -
Total 39.66 = 7 = 4265 - 7 =

Como ya se menciond anteriormente, la defoliacion en palmas masculinas no

afecta negativamente la probabilidad de reproduccién, ni entre tratamientos (P/T: Xi'=

4.55, g.I. = 3, n.s., Fig. 6a), ni entre periodos (P: Xi’=1.46, g.I. = |, n.s., Fig. 6a).

Probabilidad de reproduccbn
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Produccién de inflorescencias

La produccion de inflorescencias también fue afectada por la defoliacion y sus
efectos persisten atn dos afios después de la ultima defoliacion. En el primer periodo se
produjeron en general mayor nimero de inflorescencias en palmas femeninas, aunque
esta produccion también dependio de los tratamientos de defoliacion, ya que las palmas
sometidas a defoliacion del 50% y 66% produjeron menor niimero de inflorescencias que
el grupo control (0%) (Cuadro 7, Fig. 7).

Para el segundo periodo hubo un patrén similar al anterior, ya que las hembras
tuvieron una mayor produccion de inflorescencias que las palmas masculinas y también
hubieron diferencias entre tratamientos de defoliacién, siendo el 66% el que menor
produccion de inflorescencias tuvo. Es decir, estas palmas no han podido recuperar la
condicién de una poblacién no manejada (0%). Los tratamientos del 33 y 50% tuvieron
similar produccion y no difirieron del grupo control (0%). Para el caso de masculinos no

hubo diferencias entre tratamientos de defoliacion (Cuadro 7, Fig. 7).

Cuadro 7.- Anilisis de devianza para evaluar el efecto de los tratamientos de defoliacion y el sexo
sobre la produccion de inflorescencias en poblaciones de Chamaedorea elegans de la selva himeda
de Chajul, Chiapas, durante el periodo a) 2000-2001 y b) 2001-2002., X i valor aproximado a una

chi cuadrada, r2: porcentaje de la variacion explicado por cada factor, g.1.: grados de libertad y P:
orobabilidad.

a) 2000-2001 b) 2001-2002
Factor Xit gl P Xi¢ gl p
Tratamiento (T) 28.2 1 3 <.001 8.02 2 3 047
Sexo (S) 5.09 4 1 <.01 0.1 - 1 ns.
TxS ] 227 -- 3 ns. 8.39 - 7 n.s.
Error 653.8 - 532 601.9 -- 516
Total 687.1 - 536 610.0 - 519

La produccion de inflorescencias en palmas femeninas fue mayor en el primer
periodo que en el segundo (P: Xi’= 10.1, g./. = 1, p = .0001; Fig. 7), pero esto solo fue
significativamente diferente para el grupo control (0%). Es decir, los tratamientos de
defoliacion produjeron un nimero similar de inflorescencias en ambos afios (P/T: Xi’=
32.9, g.l. = 6, p <.0001; Fig. 7). Para el primer periodo el 50% y 66% tuvieron menor
produccién de inflorescencias y para el segundo periodo el tinico tratamiento que produjo

el menor niimero de inflorescencias fue el del 66% de defoliacion.



Para el caso de las palmas masculinas, se encontré que produjeron un nimero

similar de inflorescencias entre periodos (P: Xi’= 0.51, g.I. = 1, ns. Fig. 7) y que el

tratamiento de defoliacion no tiene efectos negativos sobre la produccion de

. . & . ~ .2
inflorescencias, ya que no se encontraron diferencias respecto a este factor (P/T: Xi'=

6.32, gl. = 7, ns., Fig. 7). Es decir, la defoliacion no afecta a la produccion de

inflorescencias en palmas masculinas.
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Figura 7- No. de
inflorescencias/afio  produ-
cidas por diferentes po-
blaciones de Chamaedorea
elegans que fueron sometidas
a defoliacion experimental en
la selva himeda de Chajul,

Chiapas. a) palmas
femeninas, h) Palmas
masculinas. Las letras en
negritas  representan el

anélisis que compara sexo y
ratamiento para un mismo
ano. Las letras en cursivas
comparan un mismo sexo
enlre afios y (tralamientos.
Letras  diferentes  indican
diferencias significativas
segin  pruebas de com-
paraciones  miltiples  de
Bonferroni P < .05 (Crawley
1993).

Al igual que la produccion de inflorescencias en palmas femeninas, la produccion

de infrutescencias también fue afectada por la defoliacion. Respecto al analisis no se

encontraron diferencias entre periodos (P: Xi’= 2.46, g.l. = 1, ns.; Fig. 8), sino que las

diferencias estuvieron dadas por la anidacion del tratamiento al periodo (P/T: Xi’= 40.3,

g.l. =17, p <0001, Fig. 8). Para el periodo 2000-2001, las palmas de los tratamientos de

defoliacion del 33% recuperaron la condicion normal, no asi los tratamientos del 50% y
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Proporcién

66% que produjeron menor nimero de infrutescencias en los dos periodos de evaluacion.
Es decir, para el afio 2002 las palmas sometidas a estos tratamientos de defoliacion no

habian alcanzado la produccion normal de infrutescencias.

L | A Figura 8.- Infrutescencias
é /afio producidas por

33% diferentes poblaciones de

Chamaedorea elegans

(] s0% sometidas a defoliacion

- experimental en la selva

b [ s6% himeda de Chajul, Chiapas.

a) palmas femeninas, b)
palmas masculinas. Las
letras en cursivas repre-
sentan los resultados del
andlisis estadistico, letras
diferentes indican diferen-
cias significativas segin
pruebas de comparaciones
multiples de Bonferroni P <
.05 (Crawley 1993).
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Proporcion inflorescencias/infrutescencias

Este analisis se realiz6 debido a que se observo que no todas las inflorescencias
llegan a convertirse en infrutescencias. Es decir, hay cierta proporcion de inflorescencias
que interrumpen su desarrollo normal, y que no llegan exitosamente al estadio de
infrutescencias. Esto ocurre normalmente, ya que en el grupo control solo alrededor de un
40% alcanza el estadio de infrutescencia. Pero esta proporcion también es afectada por la

defoliacion experimental.

0.5

Figura 9.- Proporcion
Inflorescencia/Infrutescencia
de diferentes poblaciones de
Chamaedorea elegans que
fueron sometidas a defo-
liacion experimental en la
selva himeda de Chajul,
Chiapas. Las letras en
cursivas  representan  los
resultados del analisis es-
tadistico. Letras diferentes
indican diferencias signifi-
cativas segin pruchas de
comparaciones multiples de
Bonferroni P < .05 (Crawley

2000-2001 2001-2002 1993).
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Para el primer periodo esta proporcion fue menor en los tratamientos de
defoliacion del 50 y 66% y solo el tratamiento del 33% fue el unico similar a la condicion
normal. Para el segundo periodo todos los tratamientos tuvieron una proporcion similar a
la del grupo control. Es decir, recuperaron la condicion normal (P/T: Xi’= 14.85, gl=T,
p =.03; Fig. 9) aunque aun se ve una gran variacion entre las palmas en defoliacion, lo

que indica que hay una repuesta diferencial entre los individuos.

Frutos por palma reproductiva

La produccion de frutos es un atributo intensamente afectado por la defoliacion,
ya que a dos aiios después de haberse llevado a cabo el ultimo corte de hojas, atn se
presentan fuertes efectos sobre las palmas defoliadas. La produccion de frutos fue similar
en ambos afios (P; Xi’= 1.08 g./. = 1, n.s. Fig. 10), a excepcién de que para el primer
periodo todos los tratamientos de defoliacion produjeron menor nimero de frutos que el
grupo control (0%) y para el segundo afio solo el tratamiento del 33% alcanzd una
produccion similar a la del grupo control (0%). Los tratamientos de 50 y 66% atn
produjeron menos frutos que el grupo control y una produccion similar a la del primer
periodo (P/T: Xi’= 1651, gl =17, p= 021, Fig. 10). Es decir, palmas sometidas a
defoliacion intensa y sostenida (50% y 66%) necesitan mas de dos afios para recuperar la

produccion normal de frutos.

60 [ Figurg 10.-  Frutos/aiio
e producidos por palmas

N 3% reproductivas  de  diferentes
50 = poblaciones de Chamaedorea
WETA elegans que fueron sometidas a
40 c ) 6e% del'oliacié_n experimema[cn_ la
selva himeda de Chajul,
Chiapas. Las letras en cursivas
representan los resultados del
analisis  estadistico.  Letras
diferentes indican diferencias
significa-tivas segin pruebas
de comparaciones multiples de
Bonferroni P < .05 (Crawley
1993).
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2.4.2 Chamaedorea oblongata

En general Chamaedorea oblongata, se recuperd mas rapido que C. elegans,
especialmente en los atributos relacionados con el area foliar. Respecto a los relacionados
con la reproduccion ain tienen un rendimiento menor que palmas no defoliadas. La
defoliacion de palmas a 66% representé un tratamiento muy agresivo ya que las palmas
bajo esta condicion atn al segundo periodo de evaluacién presentan efectos negativos en

ambos atributos.

Hojas nuevas
La produccion foliar es una variable funcional que no es considerablemente

afectada en C. oblongata, ya que desde el primer periodo todos los tratamientos de
defoliacion produjeron similar nimero de hojas. La produccion de hojas fue similar entre
sexos (Cuadro 11a y 11b). Para el segundo periodo tampoco se encontraron diferencias
entre tratamientos. La tnica diferencia, se encontré entre sexos siendo las palmas
masculinas las que més hojas produjeron.

Cuadro 11.- Resultados de los analisis de devianza para evaluar el efecto del sexo y los

tratamientos sobre la produccion de hojas en poblaciones de Chamaedorea oblongota de la selva

hiimeda de Chajul, Chiapas, durante el periodo a) 2000-2001 y b) 2001-2002. g.l.: grados de

libertad, Xi’: valor aproximado a una chi cuadrada, r2: porcentaje de la variacion explicado por
cada factor v P: probabilidad.

a) 2000-2001 b) 2001-2002
Factor Xi' ro gl p Xi* r gl p
Sexo (S) 1.03 0 1 n.s. 7.98 215 | .004
Tratamiento (T) 4.20 0 3 n.s. 233 0 3 n.s.
SxT 6.08 0 7 n.s. 2.79 0 6 n.s.
Error 363.8 349 362.1 335
Total 363.8 349 370.1 336

Respecto a la variacion temporal en la produccion de hojas, para el caso de
palmas femeninas solo se encontraron diferencias entre periodos, con una produccién
menor de hojas en el segundo periodo (P: Xi’= 11.7, g.I. = 1, p < 0006, Fig 27a). El
tratamiento anidado al periodo no fue significativo, es decir, todos los tratamientos de
defoliacion produjeron similar nimero de hojas al grupo control (0%) (P/T: Xi’= 1.62,

g.l.=6,ns. Fig | 1a).
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Para el caso de masculinos se registré una tendencia contraria a la de palmas
femeninas, ya que hubo una mayor cantidad de hojas producidas para el segundo periodo
(P: Xi’=13.7, g.I. = 1, p < .0002, Fig 11b). La anidacion del tratamiento al periodo no
fue significativa. Es decir, no se presentaron diferencias entre tratamientos en ninguno de
los dos periodos (P/T: Xi'= 2.01,g.1.= 6, ns. Fig. 11b).

a)

a L L] a & a 2 2
1.5 J g & B
2.0 -
o Figura 11.- Produccién de
= hojas/afic  producidas por
i diferentes poblaciones de
. Ch dorea blong
- sometidas a  defoliacion
2 83 experimental en la selva
= himeda de Chajul, Chiapas.
b 0.0~ a) palmas femeninas b)
2 b) e e T oo palmas masculinas. Las letras
en negritas representan el
1.5 By 5 b INEEELA andlisis que compara sexo y
tratamiento para un mismo
2.0 afio. Las letras en cursivas
comparan un mismo Sexo
1.5 entre afios y tratamientos.
Letras  diferentes  indican
1.0 diferencias significativas
segin pruebas de
0.5 comparaciones miltiples de
Bonferroni P < .05 (Crawley
o 1993).
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Longitud de la hoja nueva

El analisis realizado para evaluar los efectos del sexo y el tratamiento sobre la
longitud de la hoja nueva de Chamaedorea oblongata, en el primer periodo de evaluacion
(2000-2001) indica que hay diferencias entre sexos, siendo las palmas del sexo femenino
las que tienen las hojas mas grandes. También se encontrd que existen diferencias entre
los tratamientos, siendo los del 66% los de menor tamafio (Cuadro 12a, Fig. 12a y 12b).

En el segundo periodo (2001-2002) se encontraron diferencias entre sexos. Se
encontré que no hay diferencias entre los tratamientos. Finalmente la interaccion sexo-

tratamiento no fue significativa (Cuadro 12b).
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Longitud (cm)

Cuadro 12.- Resultados de los andlisis de varianza para evaluar el efecto del sexo y el tratamiento
la longitud de las hoja en poblaciones de Chamaedorea oblongata de la selva himeda de Chajul,
Chiapas, durante el periodo a) 2000-2001 y b) 2001-2002. g.1.: grados de libertad, CM: cuadrados
medios, F: valor de F y P: probabilidad.

a) 2000-2001 b) 2001-2002
Factor gl CM F P gl CM F P
Sexo (S) | 6605  27.7  0.001 1 2251 9.42 0.002
Tratamiento (T) 3 736.7 3.14  0.024 3 113.4 047 n.s.
SxT 3 3813 164 n.s. 6 221.2 0.92 ns.
Error 3144 234.1 -- - 177 2389 - -
Total 347 2385 - - 178 250.2 - -
a)
T € € h h b b b
100
" = 2 P b o
e Figura 12.- Longitud de la
iltima hoja producida en
] diferentes poblaciones de
J Chamaedorea  oblongata
-, sometidas a defoliacion
experimental en la selva
20 1 himeda de Chajul, Chiapas.
a) palmas femeninas, b)
0 palmas masculinas. Las
b = letras en negritas represen-
- . x m L8 ) ad tan el andlisis que compara
100 W% sexo y tratamienlo para un
3 so% mismo afio. Las letras en
80 3 s6% cursivas  comparan  un
BT 100% mismo sexo entre afios y
60 tratamientos. Letras diferen-
tes indican  diferencias
40 significativas segin pruebas

de comparaciones multiples
de Bonferroni P < .05
(Crawley 1993).

m

000 -2001 001 -2002

El ANOVA anidado realizado entre afios y tratamientos para comparar el largo de
las hojas en palmas femeninas indica que la longitud de la hoja es significativamente
diferente entre periodos (P: F 312=5.57, p < 0.017), al igual que el tratamiento anidado al
periodo (P/T: Fs305=2.22, p < 0.026; Fig. 12a). Para el segundo periodo todos los
tratamientos se recuperaron. Para el largo de la hoja en palmas masculinas se encontrd

que no existe efecto entre periodos (P: Fy255= 2.79, n.s.), las diferencias estuvieron dadas
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por el tratamiento anidado al periodo (P/T: F3207=2.09 p < 0.037) debido a que todos los
tratamientos produjeron hojas mas largas en el primer periodo que en el segundo (Fig.

12b).

Area foliar nueva

La produccion de area foliar para el primer periodo de Chamaedorea oblongata
indica que hay diferencias entre sexos, siendo las palmas femeninas las que mayor érea
foliar produjeron. Respecto a los tratamientos también se encontraron diferencias
significativas. La interaccion sexo-tratamiento no fue significativa (Cuadro 13a). En el
segundo periodo (2001-2002) los masculinos de los tratamientos del 50 y 66% son los
que menos érea foliar produjeron que el grupo control, pero estas diferencias no fueron
significativas. Finalmente la interaccion sexo-tratamiento no fue significativa (Cuadro
13b).

Las palmas femeninas del tratamiento del 66% produjeron un area foliar menor
(.021 +.001 m?) que el grupo control, lo que indica que las palmas femeninas sufren mas
una intensa defoliacion (P/T: Fj3,=0.17, n.s.). La anidacion tratamiento al periodo se

encontrd que no es significativo (Fg305=1.28, n.s.; Fig. 13).

Cuadro 13.- Resultados de los andlisis de varianza para evaluar el efecto del sexo y el tratamiento
sobre la produccién de drea foliar en poblaciones de Chamaedorea oblongata de la selva himeda de
Chajul, Chiapas, durante el periodo a) 2000-2001 y b) 2001-2002, g.l.: grados de libertad, CM:
cuadrados medios, F: valor de F y P: probabilidad.

a) 2000-2001 b) 2001-2002
Factor gl. CM F P gl CM F P
Sexo (S) 1 1.8e" 229 00003 | 9.5¢" 123 0.0008
Tratamiento (T) 300 22¢Y 291 0033 3 7.0e® 091 ns.
SxT 3 Lie' 147 ns. 6 68e* 089 n.s.
Error 344 74’ = - 177 17¢€" o =
Total 348 8.le° o - 178 82¢° - -

Respecto a las palmas masculinas se encontré que los tratamientos producen
similar 4rea foliar entre afios (P: F) 214=0.40, n.s.). Para el primer periodo el area foliar
producida es similar entre los tratamientos, a excepcion del 50% que produjo .018 m’+
.0009, pero para el segundo afio alcanza una produccion foliar similar a los demas

tratamiento (P/T: Fg207=18.61, p=.0001; Fig. 13b).
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Area foliar (m 2)
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Hojas totales

Para el primer periodo (2000-2001) se encontré que las palmas femeninas
presentan el mismo numero de hojas totales que las palmas masculinas y las diferencias
solo se presentaron entre tratamientos. El tratamiento del 66% presenta un menor nimero
de hojas comparadas con las que presenté el grupo control (Cuadro 14a, Fig 14a; 11b).
Para el segundo periodo se encontrd que existen diferencias en el nimero de hojas entre
sexos y entre tratamientos de defoliacion, siendo las palmas masculinas las que mas hojas
presentan. Las palmas femeninas bajo tratamientos de defoliacion tuvieron menor
namero de hojas que el grupo control. En palmas masculinas el 33% y 50% presentaron
similar nimero de hojas que el grupo control y solamente las del 66% no lograron
recuperarse (Cuadro 14b y Fig. 14a; 14b).

Sorprendentemente las palmas femeninas presentaron menos hojas para el periodo
2001-2002 (P: Xi’ =9.34, g.I. = 1, p < 0.002), e incluso los tratamientos del 33 y 50% que
ya estaban recuperado para el primer periodo presentaron menos hojas para el segundo.
Las palmas femeninas defoliadas a 66% fueron las que menos hojas en pie tuvieron (P/T:

Xi’=30.72, g.I. = 6, p < .0001, Fig 14a).
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Cuadro 14.- Resultados de los anilisis de devianza para evaluar el efecto del sexo y los
tratamientos sobre el total de hojas en pie en poblaciones de Chamaedorea oblongata de la selva
himeda de Chajul, Chiapas, durante el periodo a) 2000-2001 y b) 2001-2002. gl.: grados de
libertad, Xi’: Valor aproximado a una chi cuadrada, r’: porcentaje de la variacién explicado por
cada factor y p: probabilidad.

a) 2000-2001 b) 2001-2002
Factor Xi’ r gl p Xi’ r gl p
Sexo (S) 0.008 0 | n.s. 7.60 2.40 | 005
Tratamiento (T) 19.61 5.35 3 0002 12.59 397 3 005
SxT 2.85 0 3 n.s. 294 0 3 n.s.
Error 346.6 - 345 297.1 -- 300
Total 3663 -~ 348 3172 - 304
a)
¢ b b a h a a a
50 o i
k . .
. Figura 14.- Hojas totales
: . presenies en palmas  de
T diferentes  poblaciones de
a0
s Chamaedorea oblongata some-
2 tidas a defoliacion experimental
' i en la selva himeda de Chajul,
i : Chiapas. a) palmas femeninas
2 b) palmas masculinas. FEl
- i tratamiento del  100% fue
3 excluido del andlisis debido la
2 0w & i ® . v bajo nimero de palmas (n = 2).
. 3% Las letras en  negritas
e € o I 50% representan el andlisis que
1 66% compara sexo Yy tratamiento
o O3 100%  para un mismo aiio. Las letras
en cursivas comparan un mismo
30 i sexo enlire afios y tratamientos.
fif Letras  diferentes  indican
20 : diferencias significativas segtn
: pruebas  de  comparaciones
10 He miiltiples de Bonferroni PP < .05
; (Crawley 1993).
0.0 -

2000 - 2001 001 -2002

Respecto a las palmas masculinas se encontré que no existen diferencias entre

periodos (P: Xi’ =0.001, g.l. = 1, n.s.), solamente el tratamiento anidado al periodo fue
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significativo, siendo el 50 y 66 % las poblaciones que no han recuperado la condicion de
no palmas no defoliadas (P/T: Xi’= 14.4, g.l.=7, p=.044 Fig 14b).

Area foliar total

Para el periodo 2000-2001 se encontraron diferencias significativas en el érea
foliar total entre palmas femeninas y masculinas, siendo las palmas femeninas las que
mayor érea foliar produjeron. En cuanto a los tratamientos también se encontraron
diferencias significativas. La interaccion sexo-tratamiento no fue significativa (Cuadro
15a).

Para el segundo periodo (2001-2002) las palmas masculinas presentaron un érea
foliar total menor que las femeninas y se presenté un patron similar al del periodo
anterior. Es decir, solo las palmas masculinas del 33% logran alcanzar la condicién del
grupo control. Los tratamientos del 50 y 66% de las palmas femeninas siguen
presentando mayor area foliar total que el de palmas masculinas de estos mismos

tratamientos (Cuadro 15b y Fig. 15).

Cuadro 15.- Resultados de los anélisis de varianza para evaluar el efecto del sexo y el tratamiento
sobre el area foliar total en poblaciones de Chamaedorea oblongata de la selva himeda de Chajul,
Chiapas, durante el periodo a) 2000-2001 y b) 2001-2002. g.1.: grados de libertad, CM: cuadrados
medios, F: valor de F y P: probabilidad.

a) 2000-2001. b) 2001-2002
Factor gl. CM F P gl. CM F P
Sexo (S) 1 49¢ 116 00012 1 1.7¢"  5.65 0.017
Tratamiento (T) 3 25¢* 620 0.0007 3 7.8¢* 261 0.052
SxT 3 7a1et LTS ns. 6 43¢’ 147 ns.
Error 344 40t - o 177 1.7¢° = -
Total 348 44e' < 178 32¢° - -

Las palmas femeninas presentaron similar area foliar en ambos periodos (P: 7y 3/
= .473, n.s.) y solo el tratamiento del 66% no logro recuperar en dos afios (P/T: F7305 =
2.85, p <.0069, Fig. 15a).

Para el caso de las palmas masculinas no se presentaron diferencias significativas
en el area foliar total entre periodos (P: F; 2;3 = .0323, n.s.), sino solo entre tratamientos
(P/T: F7307=2.03, p<.0523, Fig. 15b). siendo para el segundo periodo las palmas de los

tratamientos del 50 y En el segundo periodo los tratamiento del 50% y 66% de
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defoliacion tuvieron un drea foliar total similar. En los dos afios de evaluacion el

tratamiento del 33% de defoliacion en palmas masculinas alcanzo la condicion normal de

una poblacion no cosechada (0%).
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Figura 15.- Area foliar total
de diferentes poblaciones de
Chamaedorea oblongata
sometidas a defoliacién expe-
rimental en la selva himeda
de Chajul, Chiapas. a) palmas
femeninas b) palmas
masculinas. Las letras en
negritas representan el andlisis
que  compara  sexo ¥
tratamiento para un mismo
afio. Las letras en cursivas
comparan un MmMismo Sexo
entre afios y (ratamientos.
Letras diferentes indican dife-
rencias  significativas segun
pruebas de comparaciones
miiltiples de Bonferroni P <
05 (Crawley 1993).

Para el periodo 2000-2001 no se encontraron diferencias en la probabilidad de

reproduccion entre sexos. Respecto a los tratamientos de defoliacion se encontraron

diferencias, y estas fueron debidas a palmas femeninas. Se encontré que el tratamiento

del 50 y 66% tuvieron 2-3 veces menor probabilidad de reproduccion que el grupo

control y solo el tratamiento del 33% tuvo una probabilidad similar al del grupo control.

Para el caso de las palmas masculinas no se presentaron diferencias entre tratamientos de
defoliacion (Cuadro 16a, Fig. 16a).
A diferencia del primer periodo, para el segundo periodo (2001-2002) si se

encontraron diferencias entre sexos, siendo las palmas femeninas las que mayor

probabilidad de reproduccion tuvieron. En cuanto a los tratamientos no se encontraron
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diferencias. Las palmas masculinas presentaron el mismo patron del periodo anterior
(Cuadro 16a, Fig. 16a; 16b).

Respecto al analisis de palmas femeninas se encontré que existen diferencias

significativas entre periodos, siendo el segundo periodo en el que mayor probabilidad de

reproduccion tuvieron (P: Xi° = 25.39, gl. =1, p < 0.001). Especialmente los tres

tratamientos de defoliacion alcanzaron una probabilidad similar al grupo control (0%)
(PIT: Xi’= 26.35, g.I. = 6, p< 0.0002, Fig. 16a). Es decir, para el segundo periodo todos

los tratamientos de defoliacidn recuperaron la probabilidad de reproduccion.

Cuadro 16.- Analisis de devianza para evaluar el efecto del sexo y los tratamientos sobre la
probabilidad de reproduccion en poblaciones de Chamaedorea oblongata de la selva himeda de
Chajul, Chiapas, durante el periodo a) 2000-2001 y b) 2001-2002. g.l.: grados de libertad, Xi%:
Valor aproximado a una chi cuadrada, 1’ porcentaje de la variacién explicado por cada factor y p:

probabilidad.
a) 2000-2001 b) 2001-2002

Factor Xi’ r gl p Xi’ r gl p

Sexo (8) 225 0 1 ns. 219 7021 1 <.0001

Tratamiento (T) 13.5 54.8 3 0.004 5.00 3 n.s.

SxT 1.1 45.1 4 0.025 13.2 6 ns.

Error 0 - 0 0 .. 0

Total 24.6 - 7 313 - 7

a)
c be b a b b ah  ab
]
08 : Figura 16.- Probabilidad de
reproduccion  de  diferentes
0.6 poblaciones de Chamaedorea
oblongata sometidas a

g 04 defoliacién experimental en la
£l selva himeda de Chajul,
.§ 0.2 Chiapas. a) palmas femeninas,
B b) palmas masculinas. Las
2 0.0 letras en negritas representan
= - el andlisis que compara sexo y
E b) fr B b ke a: B " o tralamiento para un mismo
= i 333 afio y las letras en cursivas
E ’ O so% comparan un Mmismo s$exo
[4 1 66% entre afios y tratamientos.
[

2000-2001

001-2002

Letras diferentes indican dife-
rencias significalivas segiin
pruebas de comparaciones
miltiples de Bonferroni P <
.05 (Crawley 1993).
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Para las palmas masculinas se encontré que la defoliacion no tiene efectos sobre
la probabilidad de reproduccion, ya que no se encontraron diferencias ni entre periodos

(P: Xi’=2.62, g.1.= 1, n.s.) ni entre tratamientos (P/T: Xi’= 7.95,g.1. =7, ns. Fig. 16b).

Produccién de inflorescencias

La produccion de inflorescencias representa un atributo reproductivo que también
fue afectado por la defoliacion y que aun no se puede recuperar. En el primer periodo se
produjeron en general mayor nimero de inflorescencias en palmas femeninas, aunque
esta produccion también dependid de los tratamientos de defoliacion, ya que las palmas
sometidas a defoliacion del 33, 50 y 66% produjeron menor niimero de inflorescencias
que el grupo control (0%) (Cuadro 17a, Fig. 17).

Para el segundo periodo hubo un patron similar al anterior, ya que las hembras
tuvieron una mayor produccion de inflorescencias que las palmas masculinas, pero no se
encontraron diferencias entre tratamientos de defoliacion. Es decir, estas palmas han
podido recuperar la condicion de una poblacion no manejada (0%). Los tratamientos del
33 y 50% tuvieron similar produccién y no difirieron del grupo control (0%). Para el caso
de las palmas masculinas no hubo diferencias entre tratamientos de defoliacion (Cuadro
17b, Fig. 17).

Cuadro 17.- Resultados de los analisis de devianza para evaluar el efecto de los tratamientos de
defoliacion y el sexo sobre la produccion de inflorescencias en poblaciones de Chamaedorea
oblongata de la selva himeda de Chajul, Chiapas, durante el periodo a) 2000-2001 y b) 2001-2002.,
Xi%: valor aproximado a una chi cuadrada, r2: porcentaje de la variacion explicado por cada factor,
g.1.: grados de libertad y P: probabilidad.

a) 2000-2001 b) 2001-2002
Factor Xi’ P ogl P Xi' v gl p
Sexo (S) 4.67 98 1 <031 2.09 42 1 n.s.
Tratamiento (T) 12.95 27 3 <.004 4.17 83 3 ns.
TxS 3.36 70 3 n.s. 14.9 29 7 <.037
Error 459.6 - 424 485.6 - 416
Total 4773~ 428 5005 -~ 429

La produccion de inflorescencias por parte de palmas femeninas fue mayor en el
segundo periodo que en el primer (P: Xi’=0.01, g.l. = 1, n.s. Fig. 17a), pero esto no fue

significativo. Es decir, los tratamientos de defoliacion produjeron similar nimero de
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Inflorescencias / ind.

inflorescencias en ambos afios (P/T: Xi’= 22.4, gl. =17, p <0022; Fig. 17a). Para el

primer periodo el unico tratamiento que produjo el mayor nimero de inflorescencias fue

el del 0% de defoliacion y para el segundo periodo todos los tratamientos produjeron el

mismo numero de inflorescencias.

Para el caso de las palmas masculinas, se encontré que produjeron similar niimero

de inflorescencias entre periodos (P: Xi’=0.51, g.[. = 1, n.s. Fig. 17b) y que el tratamiento

de defoliacion no tiene efectos negativos sobre la produccion de inflorescencias, ya que

no se encontraron diferencias respecto a este factor (P/T: Xi= 1.26, g.l. = 7, ns., Fig.

17b). Es decir, la defoliacion no afecta a la produccion de inflorescencias en palmas

masculinas.

b)
1.2]

T3

abh ab ab ab 13%
[ s0%

TREEL N 3 66%
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2001-2002

Produccion de infrutescencias

Figura 17- No. de
inflorescencias/afio  produci-
das por diferentes po-
blaciones de Chamaedorea
oblongata que fueron some-
tidas a defoliacion expe-
rimental en la selva himeda
de Chajul, Chiapas a) palmas
femeninas, b) palmas
masculinas. Las letras en
negritas representan el anilisis
que  compara  sexo Yy
tratamiento para un mismo
afio. Las letras en cursivas
comparan un mismo  sexo
entre afios y tratamientos.
Letras  diferentes  indican
diferencias significativas
segin  pruebas de com-
paraciones  miiltiples  de
Bonferroni P < .05 (Crawley
1993).

Al igual que la produccion de inflorescencias en palmas femeninas, la produccién

de infrutescencias también fue afectada por la defoliacion. Respecto al andlisis se

encontraron diferencias entre periodos (P: Xi’=16.2, g.l.=1, p<.0001; Fig. 18), siendo el
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primer periodo el que menor namero de infrutescencias produjo. También se encontraron
diferencias en la anidacion del tratamiento al periodo (P/T: Xi’=29.2, g.I. = 6, p <.0001,
Fig. 18. Para el periodo 2001-2002, las palmas de los tratamientos de defoliacion del 33
¥ 50% recuperaron la condicién normal, no asi el tratamiento del 66% que produjo un
menor nimero de infrutescencias en los dos periodos de evaluacion. Es decir, las palmas
sometidas a un 66% de remocion de las hojas dos afios después de la dltima defoliacion

ain no han alcanzado la produccion normal de infrutescencias.

Figura 18.- Infrutes-
= 0% cencias/afio producidas por
diferentes poblaciones de
o de Chamaedorea  oblongata
[ 500 que fueron sometidas a
5 e defoliacion  experimental
° en la selva himeda de
Chajul, Chiapas. Las letras
en cursivas representan los
resultados  del analisis
estadistico, letras diferentes
indican diferencias
significativas segin
pruebas de comparaciones
multiples de Bonferroni P <
05 (Crawley 1993),

0.6

Infrutescencias/ind

2000-2001 2001-2002

Proporcion inflorescencia/infrutescencia

Contrario a C. elegans y a otras palmas, el porcentaje de inflorescencias que
alcanzaron el estadio de infrutescencias fue muy alto, ya que en ambos periodos se
encontrd en el grupo control que esta proporcion es de alrededor de 80%. Esta proporcion
fue afectada por la defoliacion, encontrandose una menor proporcion en el primer periodo
(PIT: Xi’= 13.02, g.I. = 1, p < 0.003; Fig. 19) que en el segundo. Este resultado fue
debido a que en el primer periodo todas las palmas bajo tratamiento de defoliacion
tuvieron menor proporcion de inflorescencias que alcanzaron el estadio de infrutescencia.
Esta proporcion aumentd en todos los tratamientos de defoliacion hasta el segundo
periodo, incluyendo el tratamiento del 66% que no difirio del grupo control (P/T: =

12.61, g.l. = 6, p <0.049; Fig. 19). Es decir, todas las palmas en defoliacion necesitaron
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de dos afios de descanso

inflorescencias/infrutescencias.

1.0°

Proporcion

20002001

Frutos por individuo reproductivo

20012002

para recuperar la proporcion normal de
b b 0% Figura 19.- Proporcién
339, inflorescencias/Infrutescen-
cias de diferentes pobla-
[ 50% ciones de Chamaedorea
= oblongata  que  fueron
£ 66% sometidas a defoliacion

experimental en la selva
himeda de Chajul, Chiapas.
Las letras en cursivas
representan los resultados
del andlisis  estadistico.
Letras diferentes indican
diferencias  significativas
segin pruebas de compara-
ciones miiltiples de
Bonferroni P < 05
(Crawley 1993).

Entre periodos no hubo diferencias significativas en la produccion de frutos (P:

Xi’=0.23, g.l.= 1, n.s), pero esta fue muy variable entre palmas de un mismo tratamiento

de defoliacion. En el primer periodo algunos individuos de los tratamientos del 33 y 50%

produjeron similar cantidad de frutos al grupo control (0%), pero para el segundo periodo

estos individuos, no produjeron frutos y los que lo hicieron fue en menor cantidad (P/T:

Xit= 12.98, g.I. = 6, p < 0.043; Fig. 20). Esto hace que en el primer periodo se vea cierta

recuperacion de las palmas bajo tratamientos de 33% y 50% de defoliacion pero para el

segundo periodo se haya perdido esta tendencia. Dentro del tratamiento del 66% hubo

una gran variacion entre palmas en la produccion de frutos, con una baja produccion de

frutos en el primer periodo y para el segundo aumentd esta produccion.
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2.6 Discusion

Los resultados obtenidos indican que la recuperacion post-defoliacion en los
individuos sucede gradualmente, recuperandose primeramente los atributos relacionados
con el 4rea foliar y después los relacionados con la reproduccion. Este patron puede
explicarse con la teoria de historias de vida que asume que cuando hay recursos
limitados, entonces estos se asignan a una sola funcién y por lo tanto se hacen
indisponibles para otras funciones (Ashman 1994). En este caso, es evidente que es
necesario recuperar en primera instancia el area foliar (ya que de esto dependera la
captacion de energia) y después otras funciones, tales como la reproductiva.

La “velocidad de recuperacion”, depende en gran medida de la intensidad de
defoliacion, siendo mas lenta en las palmas defoliadas a mayor intensidad. Asi, en C.
elegans las palmas defoliadas a 33% recuperan la mayoria de los atributos al primer afio,
mientras que las del 66% no recuperaron la mayoria de los atributos ni siquiera dos afios
después de haber detenido la defoliacion (Cuadro 18).

Al parecer el nimero de eventos de defoliacion aplicados, también afecta la
velocidad de recuperacion, ya que C. oblongata, especie a la que solo se aplicaron cuatro
eventos de defoliacion recuperd la mayoria de los atributos, incluso se presentaron

atributos que se recuperan desde el primer afio de descanso (Cuadro 18).

2.5.1 Efectos y recuperacion en los atributos vegetativos

La capacidad de las plantas para recuperar la pérdida de tejido foliar se basa en
diferentes mecanismos fisiologicos (Bowers & Stamp 1993, Bergelson er al. 1996,
Ratsirarson et al. 1996, Anten & Ackerly 2001a). Esta compensacion al parecer tiene
ciertos limites, ya que las plantas no pueden compensar determinados niveles e
intensidades de remocion de area foliar, Esto se ha descrito en algunas especies, en las
que después de dos eventos de defoliacion en grandes proporciones se afectan
negativamente diferentes atributos tanto vegetativos como reproductivos (Quesada ef al.
1995, Ratsirarson ef al. 1996, Zuidema & Werger 2000).

Esta fue la respuesta encontrada por Anten & Ackerly (2001a) en el estudio
previo en C. elegans. Especialmente la defoliacion de 50 y 66% redujeron en el corto

plazo la produccién de érea foliar y este efecto ain se hizo evidente uno o dos afios
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después, dependiendo del tratamiento de defoliacion. Tal es el caso de la poblacion
cosechada intensamente (66%) que necesita mas de dos afios para recuperar la
produccion normal de hojas, tanto los individuos femeninos como masculinos (Cuadro
18).

Cuadro 18.- Tiempo (afios) en el que se recuperan los atributos vegetativos y reproductivos en palmas
femeninas (&) y masculinas (%) de a) Chamaedorea elegans y b) C. oblongata después de ser sometidas a
defoliacion experimental en la selva hiimeda de Chajul, Chiapas. HN: Hojas nuevas, LHN = Largo de hoja
nueva, AFN: Area foliar nueva, HT: Hojas totales, AFT: Area foliar total, PR: Probabilidad de
reproduccidn, Infl: Inflorescencias, Infr: Infrutescencias, Infl/Infr:  Proporcién  inflorescencias-
Infrutescencias, Fr: Frutos. | = recuperacion al primer afio de evaluacion, 2 = al segundo afio y No = No se
observé su recuperacion.

a)Chamaedorea elegans (&)

Atributos vegetativos Atributos reproductivos

HN LHN AFN HT AFT PR Infl Infr InfVInfr Fr
33 1 | | | No | | | 1 2
50 1 1 1 No No Mo 2 No 2 No
66 No. 2 2 No No No No No 2 No

(%)

33 1 | | 1 1 1 1 = = L
50 | 2 2 No No 1 1 - - -

66 No. No No No No 1 1 -- = ==

b) Chamaedorea oblongata (&)

Atributos vegetativos Atributos reproductivos

HN LHN AFN HT AFT PR Infl Infr InfVinfr Fr
33 1 1 I No 2 | 2 2 2 No
50 1 1 1 No 2 2 2 2 2 No
66 1 2 2 No No 2 No No 2 2

(%)

33 1 1 1 1 1 1 1 -- - -
50 1 1 2 2 1 I - - -
66 1 2 1 No 2 1 | - - -

La mejor recuperaci6n en la produccion de hojas en Chamaedorea oblongata, se
pudo deber a que en esta especie solo se realizaron cuatro eventos de defoliacién,

mientras que para C. elegans seis eventos. Esto puede confirmar la anterior idea de que
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los mecanismos de compensacion y la utilizacion de nutrimentos de reservas tienen un
umbral, después del cual las plantas sufren los efectos negativos y por lo tanto es mas
dificil recuperarse.

En relacion al hecho de no haber encontrado diferencias en la produccién de hojas
entre sexos en C. elegans, ni siquiera en el grupo control en ambos afios, contrasta con
los resultados registrados en otras especies de Chamaedorea (incluyendo C. oblongata
en este estudio). En C. bartlingiana y C. tepejilote se han registrado estas diferencias y se
argumenta que estas se deben a que la reproduccion femenina tiene un mayor costo
energético que la masculina y por lo tanto asignan menos recursos a los atributos
relacionados con el drea foliar (Oyama 1990, Ataroff & Schwarzkopf 1992). Esto
indicaria que en C. elegans la reproduccion femenina y masculina tienen un costo similar,
pero seria necesario realizar estudios mas adecuados para confirmar estos resultados.

La defoliacion tiene un efecto negativo sobre el tamafio de las hojas. Uno 6 dos
eventos intensos de remocion foliar provocan la reduccién del tamafio en las hojas nuevas
en las palmas Neodypsis decaryi y Geonoma deversa (Ratsirarson et al. 1996, Zuidema &
Werger 2000). Este misma tendencia se registré para las dos especies de este estudio,
aunque C. oblongata recuperd mas rapido que C. elegans la longitud normal de la hoja, lo
que nuevamente apoya la idea de que un régimen de defoliacion muy sostenido tienen
efectos mas marcados, de los cuales es mas dificil recuperarse, ya que la defoliacion
podria estar afectar tanto la disminucion de tejido foliar, como la pérdida 6 agotamiento
de las sustancias de reserva (McNaughton 1983).

El area foliar estd influenciada por los dos atributos anteriores y al parecer el
tamafio de las hojas es mas importante en recuperar el 4rea foliar “normal”. Esto se ve
muy claro en ambos sexos y en todos los tratamientos de C. elegans, que cuando
producen similar area foliar al grupo control (0%) es debido a un aumento en el tamaiio
de las hojas nuevas y no tanto por el nimero de hojas. Este resultado es posible que sea
debido a que el costo de la produccion de una nueva hoja es mayor que el aumento del
area foliar. Ademas el hecho de producir mas hojas puede aumentar el grado de
autosombreo, lo que disminuiria la captacion de luz (Ackerly & Bazzaz 1995, Anten &
Ackerly 2001a). Es decir, quizas en términos globales es mas conveniente la elongacion

del 4rea foliar y no la produccion de hojas nuevas.
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En palmas femeninas de C. oblongata el érea foliar total fue un atributo que pudo
recuperarse en mejor medida que el no. de hojas totales y al parecer esta recuperacion fue
debido a la produccion de hojas mas grandes y no tanto al nimero de hojas. El 4rea foliar
total en masculinos no fue fuertemente afectada por la defoliacion, ya que desde el primer
periodo las palmas sometidas a defoliacion (a excepcion del 50%) estaban recuperadas.
Al igual que en otros atributos, las palmas de C. oblongata sometidas a defoliacion
recuperaron mas rapido que en C. elegans el area foliar total. Como ya se menciono esto
puede ser debido a que se defoliaron en menos ocasiones.

En Chamaedorea oblongata a diferencia de C. elegans se registraron diferencias
en produccion de area foliar entre sexos, siendo las palmas femeninas las que mayor édrea
foliar produjeron. En palmas femeninas los tratamientos de 33% y 50% produjeron un
area foliar similar al grupo control, no asi las palmas del 66% que recuperaron este
atributo hasta el segundo periodo. Las palmas masculinas al parecer no tienen efectos
negativos de la defoliacion sobre la produccion de 4rea foliar & por lo menos los
recuperan relativamente mas rapido que las palmas femeninas, ya que desde el primer
periodo no se encontraron diferencias entre tralamientos.

Los efectos de la defoliacion sobre el ntimero total de hojas en C. elegans son mas
fuertes y representa un atributo mas dificil de recuperar en palmas con defoliacion mayor
a 33% en ambos sexos, ya que estas palmas en general aun dos afios después de la Gltima
defoliacién tienen 1-2 hojas menos que palmas no defoliadas, ain cuando ya han
recuperado la produccion normal de hojas. En C. oblongata la defoliacion también tuvo
efectos fuertes sobre el nimero el nimero total de hojas en pie. El hecho de que se haya
recuperado la tasa de produccion de hojas, el tamafio de las hojas y el largo de las hojas,
pero no el nimero total de hojas y el drea foliar total, nos puede estar indicando que no es
posible recuperar estos atributos después de una intensa remocién foliar 6 que la
recuperacion en estos atributos es un proceso mas lento 6 simplemente que este manejo
podria tener un efecto permanente en la alometria de estas plantas. Para poder contestar
esta pregunta seria importante ampliar 6 continuar estos estudios para conocer los
mecanismos a partir de los cuales se da esta recuperacion, 6 saber si las plantas

intensamente defoliadas no se recuperan.
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2.5.2 Efectos y recuperacion en los atributos reproductivos

En anteriores estudios se ha reportado que la defoliacion puede provocar tanto
disminucion (Astrocaryum mexicanum, Chamaedorea tepejilote, Geonoma deversa)
como aumento (Chamaedorea tepejilote) en la probabilidad de reproduccion de los
individuos. Estas respuestas pueden ser resultado de diferentes mecanismos de
compensacion y/o cambios en la reasignacion de los recursos (Mendoza et al 1987,
Oyama & Mendoza 1990, Zuidema & Werger 2000) y dependiendo de la especie la
probabilidad de reproduccion puede permanecer muy baja, incluso dos afios después de
una sola defoliacion al 100%, tal es el caso de Astrocaryum mexicanum (Mendoza et al.
1987).

Para el caso de C. elegans la defoliacion tuvo fuertes efectos solo sobre la
probabilidad de reproduccion de palmas femeninas. En masculinos la defoliacion no tuvo
efectos negativos 6 quizas es un atributo muy facil de recuperar. Esto ha sido explicado
en base a que los costos energéticos para la reproduccion masculina normalmente son
menores. Esto ha sido encontrado para otras especies de palmas tales como Chamaedorea
tepejilote y C. bartlingiana (Oyama 1990, Ataroff & Schwarzkopf 1992) y es quizas
debido a esto que la probabilidad de reproduccion de palmas masculinas no se afecta
(Oyama & Mendoza 1990).

La defoliacion en las palmas femeninas de C. elegans es un factor que afecta la
produccion de inflorescencias y del que no logran recuperarse aun después un afio de
descanso. Para el segundo afio, solo logran recuperarse las palmas de tratamientos leves
(33%) y moderados (50%) de defoliaciéon. Una defoliacion a 66% tiene fuertes efectos
negativos, ya que no recuperaron este atributo. Las palmas masculinas produjeron menor
numero de inflorescencias, pero esto es un patréon normal, ya que en ambos afios las
palmas femeninas del grupo control produjeron mayor nimero de inflorescencias que las
palmas masculinas de este mismo grupo (0%). Esto se ha reportado en Chamaedorea
bartlingiana (Ataroff & Schwarzkopf 1992), pero es opuesto a lo que sucede en C.
tepejilote (Oyama 1990) y se cree que en esta Gltima especie este patron es el responsable
de la gran cantidad de frutos producidos.

Las palmas masculinas de ambas especies que fueron sometidas a defoliacion no

presentaron un efecto negativo de la defoliacion sobre la produccion de inflorescencias,
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pues todos los tratamientos produjeron similar niimero de inflorescencias al grupo control
en ambos periodos. En ambas especies la produccion de inflorescencias en masculinos,
parecer ser un proceso de bajo costo y que no se afecta por la defoliacion o que es muy
facil de recuperar. Aunque seria importante determinar los efectos inmediatos de la
defoliacion a nivel como por ejemplo, la produccién de flores 6 de granos de polen, ya
que se ha encontrado que bajos niveles de herbivoria en Cucurbita texana, una planta
monoica puede estar afectando la produccién de flores, polen y el desempeiio de los
granos de polen (Quesada et al. 1995).

En otras especies de Chamaedorea se ha encontrado que la defoliacion provoca en
el corto plazo un aumento en la produccion de inflorescencias, mientras que en palmas
femeninas no provoca ningin cambio (Oyama & Mendoza 1990). Es posible que esto
haya podido pasar en las dos especies de este estudio, pero como los efectos que se estan
describiendo fueron después de seis eventos de defoliacion y un afio de descanso quizas
se hayan diluido y ahora solo se observe una similar produccién de inflorescencias.

Al igual que la produccion de inflorescencias en palmas femeninas, la produccion
de infrutescencias también se vio fuertemente afectada tanto en C. elegans como en C.
oblongata, aunque en la primera los efectos son mayores. En C. oblongata las palmas
bajo tratamientos de defoliacion producen el primer afio de evaluacion alrededor de un
50-60% menos infrutescencias que el grupo control y solo las palmas con tratamientos
leve (33%) y moderado (50%) logran recuperarse. En este aspecto también seria
necesario determinar los efectos de la defoliacion sobre la viabilidad de las semillas
producidas y en general sobre la biologia reproductiva, ya que se ha detectado que la
herbivoria puede tener efectos sobre el desempeifio de la funcion masculina en algunas
especies (Quesada er al. 1995), y esto se puede reflejar al momento de la fecundacién y
produccion de semillas. [gualmente se ha reportado que la herbivoria puede tener efectos
transgeneracionales (Agrawal 2001). Es decir, efectos que se hacen evidentes ademis de
en los individuos que sufren la defoliacién (“plantas madre”), en los descendientes de
estos.

Otro nivel que se utilizé para evaluar los efectos de la defoliacion es la relacion
entre el nimero de inflorescencias e infrutescencias. Una relacién de 1:1 indicaria que el

éxito de una inflorescencia de volverse infrutescencia es 100% y presumiblemente seria
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mayor en las palmas no defoliadas. Esta relacion fue muy baja ain en palmas no
defoliadas, lo que indica que normalmente esta relacion es afectada por diferentes
factores entre los que se pueden incluir la caida de objetos del dosel 6 la depredacion por
herbivoros que impiden el desarrollo normal de la inflorescencia (Martinez-Ramos 1985,
Martinez-Ramos et al. 1988, Martinez-Ramos 1994). Otra razén puede ser que no existen
los suficientes recursos para alcanzar el estadio de infrutescencia. Esta relacion también
fue afectada tanto en C. elegans como en C. oblongata por la defoliacion y fue mas
afectada cuando la defoliacion es mas severa. Los tres tratamientos de defoliacion se
recuperan para el segundo periodo de evaluacion.

El dltimo atributo sobre el cual se evaluaron los efectos de la defoliacion fue la
produccién de frutos y representa un atributo muy dificil de recuperar en C. elegans
ambas especies, ya que a un afio de la ultima defoliacién ninguno de los tratamientos de
defoliacion logré recuperar la produccion normal de frutos. Y para el segundo aiio, solo
el tratamiento del 33%. Esto se ha encontrado también en diversos estudios, por ejemplo,
en la palma Astrocaryum mexicanum una remocion total del tejido foliar elimina la
produccion de frutos y no es posible recuperarla sino hasta tres afios después (Mendoza et
al. 1987). Este efecto también se ha encontrado en otras especies de palmas como
Neodypsis decaryi en la que un evento de defoliacion al 100% disminuye la produccion
de frutos en un 50%, y para un segundo evento de defoliacion elimina por completo la
posibilidad de produccion de frutos (Ratsirarson et al. 1996). Resultados diferentes a
estos han sido encontrados en Chamaedorea tepejilote (Oyama & Mendoza 1990) y en la
palma clonal Reinhardtia gracilis. En esta tltima especie la defoliacion provoco en el
corto plazo un aumento en la produccion de frutos (Mendoza 1994). La autora atribuye
este aumento a que al momento de la defoliacion, las yemas florales puederon ya haber
estado diferenciadas. Otras explicaciones que se dan en este estudio, es que la defoliacion
puede estimular la produccion de hormonas y ademas la alta integracion clonal (Mendoza
& Franco 1992) de la planta puede determinar una reasignacion de recursos de ramets no
defoliados.

En C. oblongata se present6 similar tendencia, ya que a dos afios después de la
dltima defoliacion no se recuperd totalmente la produccion de frutos. Se observo cierta

tendencia, pero esto se debié a que algunos individuos produjeron frutos en similares
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cantidades a los del grupo control pero en general, la mayoria de los individuos no
lograron recuperar la produccion normal de frutos. Esto puede verse mas claramente en la
fecundidad (Capitulo III) en la que se consideraron todos los individuos de la poblacion
y no solo a los productores de frutos. En la mayoria de los atributos evaluados, las palmas
bajo tratamientos de defoliacion de C. oblongata recuperaron la condicion normal de
cada uno de estos, a excepcion de algunos atributos relacionados con la reproduccién.
Esto indica en general que los atributos reproductivos, se afectan inmediatamente después
de la defoliacion y que son muy dificiles de recuperar, especialmente si la defoliacion se

lleva a cabo varias veces y sin permitir la recuperacion funcional de los individuos.
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2.6 Conclusiones

La defoliacion representa un importante evento en el que las plantas pierden una
gran cantidad de area foliar y con ello la capacidad fotosintética. Esta remocion afecta
diversos atributos relacionados con el area foliar y con la reproduccion. Dependiendo de
la especie se pueden presentar diferentes procesos fisiologicos que ayudan a compensar
esta pérdida foliar, pero estos se llevan a cabo en el corto plazo después de la remocion
de area foliar, por lo que plantas sometidas a una defoliacion continua e intensa
dificilmente se mantienen sin sufrir efectos negativos sobre determinados atributos.

En las dos especies de Chamaedorea la recuperacion de estos atributos se di6 de
forma lenta, especialmente en C. elegans debido al mayor nimero de cosechas aplicadas.
Por el contrario, C. oblongata se recupero relativamente mas rapido en algunos atributos
(en un afio) debido a que solo se aplicaron cuatro defoliaciones.

La recuperacion también depende de la intensidad con la que se llevd a cabo la
defoliacion, ya que es mas dificil recuperar los atributos en tratamientos de defoliacion
mas fuertes, como el caso de las palmas defoliadas a 66% en ambas especies que no
recuperaron la mayoria de los atributos. Por el contrario, defoliaciones a bajas
intensidades (33%) recuperan relativamente mas rapido la mayoria de los atributos.

Para la recuperacion también, va a ser importante el tiempo que se permita
descansar (no defoliacién) a las poblaciones, ya que como se vio algunos atributos no se
recuperan ni en dos afios después de la ultima defoliacion, especialmente en intensidades
de cosecha altas. El caso de la produccion de frutos en ambas especies fue un atributo que
no pudo recuperarse en ambas especies.

En general, tanto en Chamaedorea elegans como en C. oblongata los atributos
vegetativos relacionados con el drea foliar fueron mas faciles de recuperar que los
atributos reproductivos, a excepcién del nimero total de hojas que no se recuperd en las
palmas de C. elegans sometidas a defoliacion de 50 y 66% y en C. oblongata en ningin
tratamiento de defoliacion.

Es decir, las poblaciones sometidas a una defoliacion del 33% son las poblaciones
que se pueden recuperar mas facilmente. Esta recuperacion en la mayoria de los casos se

da en un afio, aunque hay algunos atributos que se recuperan hasta el segundo afio. Por el

69



contrario poblaciones defoliadas a 50 y 66% necesitan dos 0 mas afios para recuperar la
condicion normal de la mayoria de los atributos analizados.

La defoliacion en palmas masculinas no afecta fuertemente los atributos
relacionados con la reproducciéon ¢ por lo menos son mas ficiles de recuperar, ya que
desde el primer aiio en todos los tratamientos de defoliacion se presentaron iguales
condiciones a las de palmas femeninas no defoliadas. Por el contrario, palmas femeninas
defoliadas recuperan en su mayoria los atributos reproductivos hasta el segundo aiio 6 en
algunos casos no se recuperan.

Para finalizar se puede decir, que los efectos y la recuperacion de los atributos
funcionales, entonces dependeran de la intensidad de cosecha, del nimero de eventos de
defoliacion, del tiempo entre cosechas y del tiempo de descanso durante el cual las
palmas no se defolien.

Esta informacion generada serd util en la planeacion de estrategias para el uso
racional de estas dos especies de “palma xate”, a partir de la integracion con los

resultados generados en los estudios anteriores.
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Capitulo III

Efectos post-defoliacion y la recuperacion
de la dinamica poblacional en dos palmas
de sotobosque de una selva himeda del
Sur de México




3.1 Introduccion

La intensa deforestacion en las zonas tropicales ain no se ha podido detener, sino
al contrario continua aumentando. Esto ain cuando se han implementado una gran
cantidad de programas y campafias tanto locales como internacionales que han tratado de
detenerla (Bawa & Seidler 1998). Principalmente, esta deforestacion es debida al avance
de la frontera agricola, forestal y ganadera propiciada por la colonizacion humana mal
planeada (Mendoza & Dirzo 1999).

Una de las opciones que puede ayudar a mitigar este dificil panorama la
representan los Productos Forestales No Maderables (RFNM's) que pueden representar
un medio para llevar a cabo la conservacion de las selvas y sus recursos (Peters ef al.
1989, Velasquez 1998, Belsky & Siebert 1999), pero siempre y cuando su extraccion se
haga de manera planificada, ya que de lo contrario también pueden provocar graves
riesgos sobre las poblaciones (Toledo ef al. 1989a, O'Hara 1999,). Este ha sido el caso de
la extraccion de muchos de estos recursos que se ha llevado a cabo de manera
inmoderada, priacticamente sin tecnologia y sin ninguna estrategia de aprovechamiento.
El mal manejo de algunos de estos productos ha llevado a algunas especies a ser ubicadas
en alguna de las categorias de las listas rojas (Toledo et al. 1989a, NOM-ECOL-1994,
O’Hara 1999).

El anterior escenario reclama urgentemente la generacion de eficientes estrategias
de manejo y conservacion de recursos, pero desgraciadamente en algunos casos no
existen ni siquiera los estudios bésicos para muchos de estos recursos (Toledo er al.
1989a, Velasquez 1998, O'Hara 1999). Esto hace urgente la necesidad de realizar los
estudios ecologicos que nos permitan conocer la distribucion y abundancia de los
recursos y los factores ecologicos que la afectan. Asi mismo, serdn importantes los
estudios acerca de la regeneracion de las especies, los efectos de una cosecha sostenida y
una gran cantidad de aspectos que deben empezar a conocerse si se quiere lograr el
objetivo de la conservacion de las zonas tropicales y de la biodiversidad en ella contenida

(Velasquez 1998, O Hara 1999, Nations et al. 1999).
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3.1,1 La demografia y dinimica poblacional en el manejo de los recursos

Es obvio que en la actualidad para conservar los ecosistemas forestales y en
especial la selva humeda, ya no podemos mantenerla intacta. La tnica opcion es la
busqueda de algunos recursos que puedan ser explotados, pero sin que alteren demasiado
la estructura de las poblacionales y/o de la comunidad (Martinez-Ramos & Alvarez-
Buylla 1995, Bawa & Seidler 1998).

Durante mucho tiempo el manejo de los recursos se enfoco a su explotacion con el
tnico fin de proveer de bienes y servicios a la sociedad (Grumbine 1997), pero
actualmente esta tendencia ha cambiado hacia un uso en el que ademas de satisfacer las
necesidades de la sociedad se cuide la integridad de las especies y de los ecosistemas.
Asi, uno de los objetivos en el manejo de recursos es conocer el “punto ideal de cosecha”
en donde las poblaciones explotadas subsistan a largo plazo. Esto implica que debe haber
un punto intermedio entre sobreexplotacion y subexplotacion, ya que por un lado, la
sobreexplotacion puede llevar a las poblaciones a una situacion riesgosa, hacia una
desvalorizacion econdmica o incluso a la desaparicion local 6 a la extincion del recurso.
Por el contrario, una subexplotacion puede hacer que la cosecha del recurso no sea
economicamente sustentable y sea abandonada, evitando con esto una estrategia para la
conservacion de los recursos y los ecosistemas (Grumbine 1997, Case 2000).

En este sentido los analisis demograficos y de dinamica de poblaciones pueden ser
de gran ayuda para establecer los criterios de manejo mas adecuado (Martinez-Ramos &
Alvarez-Buylla 1995, Olmsted & Alvarez-Buylla 1995, Silvertown ef al. 1993, Caswell
2000b).

La demografia de poblaciones de plantas implica el analisis de las diferentes
etapas del ciclo de vida de una poblacion para revelar sus patrones de mortalidad,
crecimiento y reproduccion (Pifiero ef al. 1934, Cordova 1985, Martinez-Ramos et al.
1988, Begon er al. 1996, Gotelli 1998). Estos estudios han mostrado ya ser una
herramienta util en el entendimiento de los factores que determinan los cambios
numéricos de las distintas fases del ciclo de vida de los organismos, asi como de las
causas que determinan el tamafio de las poblaciones (Begon & Mortimer 1981, White

1985, Pierson & Turner 1998, Martinez-Ramos et al. 1988).
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Cada poblacion posee componentes demograficos que son relativamente mas
importantes para su dinamica. Por lo tanto, detectando estos componentes criticos es
posible establecer que procedimientos de extraccion y manejo de recursos se pueden
llevar a cabo sin poner en riesgo a las poblaciones manejadas (Martinez-Ramos &
Alvarez-Buylla 1995). Es decir las técnicas de demografia y dinamica poblacional son
buenas herramientas que pueden servir para la generacién de programas de manejo. En
especial, en México se ha acumulado una gran cantidad de informacion y experiencia
sobre demografia de poblaciones de érboles, palmas y una gran variedad de plantas
(Pifiero et al. 1977, Sarukhan et al. 1984, Cordova 1985, Oyama 1987) lo que puede
servir como base para el manejo de algunas poblaciones de plantas con importancia

socio-economica y/o para la conservacion.

3.1.2 Los modelos matriciales

Los modelos de andlisis matriciales representan una poderosa técnica en la
demografia y dinamica poblacional, ya que a partir de las probabilidades de permanencia,
crecimiento y fecundidad de los diferentes estadios de una poblacion en un intervalo de
tiempo en particular, se pueden calcular pardmetros bésicos como la tasa de crecimiento
poblacional (L), la estructura estable de edades y el valor reproductivo representadas por
propiedades matematicas de las matrices (Martinez-Ramos & Alvarez-Buylla 1995,
Caswell 1997, Caswell 2000a), a partir de las cuales se pueden proyectar, predecir o
simular el destino de una poblacion (Caswell 1986, Mendoza 1994, Silvertown et al
1996).

Los analisis matriciales también son importantes, ya que a partir de estos se han
derivado diferentes técnicas que cuantifican la importancia de los diferentes estadios para
el crecimiento de la poblacion (Martinez-Ramos & Alvarez-Buylla 1995, Mills et al.
1999, Caswell 2000a). Estos “analisis de perturbacion” representan actualmente eficaces
herramientas que pueden ser utilizados en estudios de biologia evolutiva, para cuantificar
la incertidumbre en algunos parametros estimados, para conocer los efectos de factores
ambientales sobre la tasa de crecimiento y para comparar y/o recomendar diferentes

estrategias de manejo en especies econdmicamente importante 6 especies en peligro de
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extincion (Olmstead & Alvarez-Buylla 1995, Caswell 1997, Caswell 2000a, Caswell
2000b, Heppell et al. 2000).

Dentro de estos analisis se encuentran los “andlisis de sensibilidad y elasticidad”.
El primero mide la importancia de cada uno de los elementos de la matriz sobre el
crecimiento de una poblacion y en base a este escenario se pueden simular los impactos
que un determinado cambio en una transicion a; tendria sobre la tasa de crecimiento (L)
de una poblacion. Los anlisis de elasticidad expresan esta misma importancia, pero en
términos proporcionales, a diferencia de la sensibilidad. Es por esto que la elasticidad
permite comparar la importancia de cada uno de los elementos de la matriz, aunque se
encuentren en diferentes escalas de medicion. Por ejemplo, las probabilidades de
transicion en la matriz son probabilidades que van de 0 a 1, mientras que los valores de
fecundidad son conteos que pueden tomar valores muy grandes dependiendo de la
especie estudiada (Martinez-Ramos & Alvarez-Buylla 1995, Silvertown et al. 1993,
Caswell 2000a, Caswell 2000b, Heppell et al. 2000).

Una importante propiedad de las elasticidades que también ha hecho que estos
analisis sean muy utilizados es el hecho de que estos indices indican la importancia
relativa de cada estadio, por lo tanto la suma de las elasticidades de todos los estadios
suma | (6 100%). Esto convierte a los analisis de elasticidad en una importante
herramienta para comparar poblaciones de una misma especie y de diferentes especies
(de Kroon et al. 1986, Martinez-Ramos & Alvarez-Buylla 1995, Silvertown et al. 1993,
Caswell 2000a, Caswell 2000b, de Kroon et al. 2000), permitiendo identificar patrones y
procesos evolutivos por grupos biolégicos y/o ecoldgicos.

Las simulaciones mencionadas anteriormente se pueden referir a depredacion
natural por consumidores, competencia, factores ambientales que impiden el éxito de
determinado estadio 6 a la extraccion intencional de individuos de algin estadio, tales
como semillas, plantulas, juveniles y/o adultos llevado a cabo por humanos. Por lo que
estos andlisis representan una de las mejores herramientas para definir estrategias de
manejo de determinado recurso (Caswell 1997, Mills er al. 1998, Caswell 2000a, Caswell
2000b). Es por esto, que actualmente se utilizan en la evaluacion acerca de los efectos
que tienen actuales programas de manejo sobre cierto recurso y/o para determinar el

mejor programa de manejo, experimentado escenarios de cosecha de hojas 6 simulando
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los efectos de cosecha de frutos y de individuos completos en la dindmica de la poblacion
(Pinard 1993, Olmsted & Alvarez-Buylla 1995, Ratsirarson ef al. 1996, Zuidema & Boot
2000a, Zuidema & Boot 2000b, Zuidema & Werger 2000, Svenning & Macia 2002,
Hoffman 2003).

A partir de los resultados obtenidos en estos estudios se han sugerido tasas de
cosecha Optima del recurso, los estadios que pueden ser cosechados y los periodos de
descanso necesarios para que la cosecha pueda ser llevada a cabo sin que la poblacion
sufra consecuencias graves. Algunos estudios en los que se han hecho recomendaciones
de este tipo incluyen especies como: [riartea deltoidea una especie de palma de la
Amazonia Brasiliera de la que se utiliza el tallo completo de Adultos como columna en la
construccion de casas (Pinnard 1993); Thrinax radiata y Cocothrinax readii (Olmsted &
Alvarez-Buylla 1995) dos palmas de la Peninsula de Yucatén igualmente utilizadas a la
especie anterior; Neodypsis decaryi una palma de Madagascar de la cual se utilizan las
hojas, se consumen los frutos y se utilizan los tallos en la construccion de casas
(Ratsirarson et al. 1996); Bertholletia excelsa (Zuidema & Boot 2000b) conocida como
“nuez de Brasil”, importante por la cosecha de frutos; Geonoma machrostachys
(Svenning & Macia 2002) una especie de palma de la cual se aprovechan las hojas, pero
generalmente la obtencion de las hojas implica la muerte de los individuos. Rizophora
mangle (Hoffman 2003) una especie de arbol de los manglares venezolanos del cual el
tronco es ampliamente utilizado en la construccion de casas.

Este tipo de estudios generalmente estan basados en modelos deterministicos en el
que las tasas vitales se suponen iguales a través del tiempo. Es decir, asumen un ambiente
constante, 6 poblaciones en las que no se presenta densodependencia, pero sabemos que
en la realidad el ambiente puede presentarse de una manera totalmente azarosa y que en
muchas ocasiones se presentan efectos de densodependencia sobre algunas de las tasas
vitales (Caswell 1997, Grant & Benton 2000, Martinez-Ramos ef al en prep.). Respecto a
esto los modelos matriciales también pueden incluir estos efectos y realizar simulaciones
con ambientes estocisticos y con efectos densodependientes, pero deben estar basados en
estudios de largo plazo para tomar en cuenta la mayor cantidad de variaciones en los

parametros poblacionales.
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También es muy importante sefialar que aunque estos analisis representan una
importante herramienta para el disefio de programas de manejo para especies importantes
como recurso forestal ¢ para la conservacion, estos estudios deben de ser tomados con
precaucion, ya que como se menciond anteriormente los estudios deben estar basados
tratando de tomar en cuenta diferentes poblaciones y por varios afios para detectar los
parametros demograficos mas importantes y/o las variaciones estocasticas ambientales
que pueden afectar diferencialmente a los individuos y/o a las tasas vitales y que a veces
no se detectan en periodos cortos de estudio (Mills ef al. 1998, Menges 2000, Zuidema &
Franco 2001). Igualmente estos estudios deben estimar la variabilidad de las tasas vitales
y modelar los efectos de esta variacion (Mills et al. 1998, Menges 2000, Zuidema &
Franco 2001). En algunos estudios se ha encontrado que una gran variacion en tasas con
importancia relativa baja puede tener mayores efectos sobre la tasa de crecimiento de la
poblacion que los provocados por una baja variacion en tasas con alta importancia por lo
que esto puede determinar en gran medida el éxito ¢ fracaso de un programa de manejo
(Zuidema & Franco 2001) ya que con los valores mas altos dentro de ese rango pueden
determinarse programas de manejo, que serian muy diferentes a los que se disefiarian
tomando en cuenta el valor mas bajo (Mills er al. 1998, Menges 2000, Zuidema & Franco
2001).

3.1.3 Los efectos de la defoliacion a nivel demografico

Como ya se vio en el capitulo referente a los efectos funcionales, existen diversos
estudios en los que se han evaluado los efectos de la remocién foliar sobre las plantas y
que han aportado interesantes e importantes resultados a nivel fisiologico y funcional
(Mendoza et al. 1987, Oyama & Mendoza 1990, Chazdon 1991, Ratsirarson et al. 1996,
Anten & Ackerly 2001), pero hasta ahora son pocos los estudios en los que se han
evaluado los efectos de la defoliacion a nivel demografico.

En especial un estudio sobre la palma clonal Geonoma deversa en el que se
evalud el crecimiento poblacional a partir de los efectos sobre ramets y genets se
encontro que la defoliacion total (100%) no tiene efectos sobre la mortalidad y la tasa de

crecimiento poblacional (L) se ve muy poco afectada. Respecto a los efectos sobre la
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importancia relativa de los estadios, la permanencia aumenta su importancia en la tasa de
crecimiento de la poblacion, mientras que el crecimiento y la fecundidad disminuyen.

Los estudios que han abordado este aspecto se han llevado a cabo a corto plazo,
con una sola defoliacion (Zuidema & Werger 2000), evaluando los efectos a uno y dos
afios y simulando mediante modelos matriciales los efectos de cosechas continuas y
periodicas, pero también es necesario llevar a cabo experimentos a largo plazo en donde
se apliquen varios eventos de defoliacion, diferentes intensidades de cosecha de hojas y
tiempos de descanso para conocer su efecto sobre los pardmetros demograficos y sobre la
capacidad de recuperacion de las poblaciones. Conocer estos efectos resulta por demas
interesante ya que implica un acercamiento a escenarios maés reales y especialmente si se
piensa que estos pueden aportar informacion para el disefio de programas de manejo de
especies que representan un importante recurso.

Este es el caso de Chamaedorea elegans y C. oblongata dos especies de palmas,
que ademas de representar un importante recurso forestal no maderable presentan un
ciclo de vida relativamente sencillo lo que las hace un modelo ideal para analizar dichos
efectos. Por lo anterior, en esta parte de la tesis evaluaré en base a un experimento previo
de defoliacion, cuales son los efectos demograficos y sobre la dinamica de las
poblaciones que provocan varios eventos de defoliacion y como influye un periodo de
descanso (no defoliacion) en la capacidad de recuperacion de los parametros

demograficos y de la dinamica poblacional.

3.2 Objetivos

En base a un experimento previo de defoliacion sobre Chamaedorea elegans y C.
oblongata
- Evaluar los efectos a mediano plazo que la defoliacion provoca sobre la
demografia y dindmica poblacional.
- Evaluar el efecto de un periodo de descanso (no defoliacion) sobre la
recuperacion de los parametros demogréficos y la dindmica poblacional.
- Determinar los estadios con mayor importancia relativa en el crecimiento

poblacional y los efectos de la defoliacion sobre estos.
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3.3 Materiales y Métodos

Para determinar los efectos post-defoliacion y evaluar la recuperacion de los
pardmetros demograficos y la dinamica poblacional se realizaron tres censos durante
2001-2002 sobre poblaciones de Chamaedorea elegans y C. oblongata que previamente
fueron sometidas a cosecha experimental de hojas (Ver Métodos Generales). Mediante la
informacion obtenida en dichos censos, se determind la capacidad de recuperacion a uno
y dos afios después de la 0ltima defoliacion. Para los fines de este estudio los tratamientos

de defoliacion seran tratados como poblaciones (experimentales).

3.3.1 Estructura poblacional

La estructura poblacional para cada tratamiento de defoliacién en ambas especies
fue determinada en base a la longitud del tallo. Esta se midi6 desde el nivel del suelo
hasta la base de la dltima hoja desarrollada. Las categorias de tamafio y el no. de
individuos por categoria se obtuvo siguiendo las recomendaciones de tener el mayor
nimero de categorias posibles y una buena representacién de individuos en cada una
(Vandermeer 1978). En base a esta sugerencia se obtuvo para C. elegans un estadio de
plantulas, uno de juveniles y seis de adultos (Cuadro 1). La poblacion del 100% de esta
especie desaparecio casi por completo en marzo de 2000 por lo que no se presentan

resultados.

Cuadro 1.- Categoria de tamaiios de dos especies de palmas de sotobosque en
la selva humeda de Chajul, que fueron sometidas a defoliacion. LT = Largo de ta

Transgenerational consequences of plant responses to herbivory:

C. elegans C. oblongata
LT (em) E (afio) Estadio LT (cm) E (afio)
Plintulas <10 < Plintulas <10 <l
Juveniles <10 =1 Juveniles | <10 >1
Adultos I 10-19.9 - Juveniles 11 10-69.9 -
Adultos 1 20.299 - PreAdultos 70-119.9 -
Adultos 11 30-39.9 - Adultos I 120-159.9 -
Adultos IV 40-49.9 - Adultos 11 160-249.9 -
Adultos V 50-59.9 - Adultos 111 250-299.9 -
Adultos V1 > 60 - Adultos IV =300 -
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Para C. oblongata se determin6 un estadio de Plantulas, dos de Juveniles, uno de
Preadultos, y cuatro estadios de Adultos (Cuadrol). Es importante recordar que los
estadios de Plantulas y Juveniles (JI en el caso de C. oblongata) fueron comunes para

todos los tratamientos de defoliacion en cada especie.

3.3.2 Censos demograficos

Los censos a partir de los cuales se obtuvo la informacion se realizaron
aproximadamente cada seis meses. El primero se llevo a cabo en marzo de 2001, el
segundo en noviembre de 2001 y el altimo en marzo de 2002. La metodologia empleada
en obtener las mediciones fue exactamente igual a la realizada en el estudio previo de
Anten et al. (1997-2000). A continuacién se detallan los métodos empleados para cada
una. Todos estos registros fueron realizados en cada uno de los tres censos y comparados
para obtener una medida anual.

1.- El sexo se determiné a partir de la identificacion de estructuras reproductivas,
tales como inflorescencias, infrutescencias y frutos. Es decir, se identificaron todos los
eventos reproductivos de todos los individuos marcados. A partir de esto se obtuvo la
proporcion de sexos y de individuos no reproductivos.

2.- La sobrevivencia se calculd anualmente para cada estadio, registrando la causa
de mortalidad para cada palma y a partir de esto se estimo la probabilidad de muerte
anual para cada tratamiento en cada especie. La sobrevivencia por categoria estd incluida
en las matrices de transicion como permanencia (ver Andlisis matricial).

3.- El incremento en longitud de tallo se determind midiendo esta longitud desde
el suelo hasta la base de la tltima hoja desarrollada. Para obtener el crecimiento entre
2000-2001 se utilizaron los datos del ultimo censo realizado por Anten et al. (1997-
2000).

4.- Se registraron todos los eventos reproductivos de los individuos y la
produccion de frutos por parte de las palmas femeninas en cada categoria, tratamiento y
periodo de evaluacion. La fecundidad, entendida ésta como el numero de individuos
producidos en promedio por cada individuo de las categorias reproductivas se estimoé a
partir del nimero de frutos producidos y se multiplico por la probabilidad de las semillas

de alcanzar el estadio de plantulas. Esta probabilidad fue obtenida en condiciones
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naturales por Anten ef al. (datos no publicados). También se calculé la fecundidad total

para cada poblacion (tratamientos de defoliacion) para cada periodo de evaluacion,

3.3.3 Dinamica poblacional: el modelo matricial

Con base en las categorias de tamaiios, el nimero de individuos que permanecen
en cada categoria, los que avanzan a las siguientes categorias y a la fecundidad se
construyd un modelo de flujo de individuos que integra las probabilidades de
permanencia, de crecimiento y los valores de fecundidad.

Con base en estos valores se estimd la tasa de crecimiento de las poblaciones a
través de un modelo matricial con la forma n(t+1) = An(t), en la que n(t) representd un
vector con el namero de individuos en cada una de las ocho categorias para cada periodo
(f). A constituyd una matriz de valores de transicién entre ocho categorias (estadios) de
vida, con 8 (columnas) x 8 (renglones) elementos a; que representan transiciones de una
categoria j a una categoria 7 en un intervalo de tiempo (de ¢ a t+7]). Estos elementos aj;
representaron cada una de las probabilidades de permanencia, crecimiento y fecundidad
en un intervalo de un afio (Caswell 1997, Caswell 2000a).

Para este analisis se usaron matrices de transicion tipo Lefkovitch, desarrollados
para el estudio de dinamica de poblaciones estructuradas en estadios de desarrollo 6
categorias de tamafios (Caswell 2000a). Cada matriz estuvo conformada por tres
componentes principales. El primero ubicado en la diagonal principal de la matriz
corresponde a las probabilidades de permanencia en un mismo estadio (Pif), obtenido
como el cociente: nimero de individuos sobrevivientes que permanecieron en una
categoria entre el numero de individuos originales en esa categoria. El segundo
componente son todos aquellos valores ubicados por debajo de la diagonal principal y
que representan progresiones a estadios posteriores (Gij), obtenidos como el cociente:
nimero de individuos sobrevivientes que avanzaron a una categoria siguiente entre el
nimero de individuos originales en la categoria inicial. Finalmente el tercer componente
se ubico en la primera linea de la matriz y representa los valores de fecundidad promedio
(Fif) de cada categoria reproductiva (Caswell 1997, Caswell 2000b) medido como el
numero de plantulas producidas por un individuo femenino promedio de cada categoria.

Este valor de estimé a partir de la produccion de frutos y multiplicados por la
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probabilidad de semillas de alcanzar el estadio de plantula, obtenido por Anten et al.
(datos no publicados). Debido a que en las poblaciones estudiadas no presentaron otras
transiciones, tales como retrocesos ¢ progresion a mas de un estadio, el resto de los
elementos a;; de la matriz fueron igual a cero.

Para cada una de las cuatro poblaciones experimentales (correspondiente a los
tratamientos de defoliacion, excepto para la del tratamiento del 100% cuyos individuos
murieron en su totalidad), se obtuvo una matriz por cada periodo anual teniendo en total
de cuatro matrices para cada afio y un total de ocho para los dos afios de estudio. En
algunos casos, especialmente en los tratamientos de defoliacion de C. elegans, el estadio
de Adultos-1 se perdié debido a la mortalidad en periodos anteriores 6 a la progresion a
otras categorias. En estos casos, se utilizaron las probabilidades de transicion
(permanencia y crecimiento pero no fecundidad) correspondientes a la poblacion control
(0% de defoliacion), bajo el supuesto de que son individuos que se integran a la
poblacion y sin haber sufrido ninguna defoliacién.

Una vez obtenidas la matriz A y la estructura de tamafios n(f) de cada tratamiento
de defoliacion, siguiendo criterios descritos en Caswell (2000a), se procedio a la
multiplicacion e iteracion de estas entidades hasta alcanzar el valor asintotico de la tasa
finita de crecimiento de la poblacién (A) que representa el valor dominante de la matriz
A. Cuando ) es < | se considera que la densidad de la poblacion disminuye con el
tiempo, si A es > | la poblacion aumenta con el tiempo y si A = | la densidad de la
poblacion permanece constante a traves del tiempo.

Para establecer un intervalo de confianza de los valores obtenidos de A, se us6 un
programa de simulacion Montecarlo (L. Hoffman y M Martinez-Ramos, no publicado).
Este programa genera una familia de valores aleatorios de A usando los errores asociados
a las probabilidades de transicion observados, los cuales dependen a su vez del tamafio de
la muestra empleada. Ademas, el programa usa errores de distribucién apropiados a cada
tipo de elemento de la matriz. Para el caso de las probabilidades permanencia y
progresion utiliza un error binomial y para los valores de fecundidad un error poisson.
Para cada elemento de la matriz se establece un intervalo de confianza a un 95 o0 99%. El
programa elige un valor al azar para cada elemento de la matriz dentro de ese intervalo de

confianza y la matriz asi generada se itera hasta obtener un valor estable de A. Esta rutina
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se repite n veces para obtener una muestra aleatoria grande de As. En el caso de este
estudio, se usaron 256 iteraciones para cada proyeccion y 1000 repeticiones para cada
poblacion. Estos son operaciones que son frecuentemente usadas en este tipo de estudio
(Zuidema & Franco 2001). A partir de las muestras -aleatorias se obtuvieron los valores
promedios de L y sus intervalos de confianza a 95% bajo el método de percentiles (sensu
Caswell 2000a).

3.3.4 Analisis de perturbacién

Ademas de A, de acuerdo con métodos descritos en Caswell (2000a), se
obtuvieron dos vectores: el derecho e izquierdo de la matriz A correspondiente a la
estructura estable (w) de tamafios y al valor reproductivo (v), respectivamente. Estos
vectores fueron utilizados para obtener un indice de sensibilidad de la tasa de crecimiento
de la poblacion (X) a cambios en los elementos de la matriz (a;). Este indice se obtuvo
bajo la siguiente ecuacion:

Sy = 6M/Bay; = v, wi/(vw),
donde v; representa el elemento ; en el vector reproductivo (v), w; es el elemento ; en la
estructura estable de tamanos (w) y (vw) es el producto escalar entre estos dos vectores
(Caswell 1997, Caswell 2000a, de Kroon et al. 2000).

También se obtuvo un indice de sensibilidad relativa, llamada “elasticidad™, que
define la contribucion en términos relativos de cada elemento de la matriz a la tasa de
crecimiento de la poblacion ()). Este indice varia entre 0 y |, de modo que el elemento
con el mayor elasticidad implica que si se realiza algin cambio relativo en el valor de ese
elemento el valor de A tendria un cambio relativo mayor. De este modo, es posible
identificar a los parametros demograficos relativamente mas importantes para la dinamica
de ka poblacion. Siguiendo a de Kroon et al (1986) este indice se obtuvo como:

e;= (ay/)) (5Mday),
en la que ay representa cada elemento de la matriz, A es la tasa finita de crecimiento de la
poblacion y (8A/5a;) es la sensibilidad de cada elemento de la matriz. A partir de este

analisis también es posible cuantificar los cambios en A provocados por cualquier cambio
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en algin elemento a; de la matriz A (Caswell 1997, Caswell 2000b, de Kroon et al.
2000).

Los valores sensibilidad y elasticidad de se obtuvieron para cada poblacion
experimental a través del programa Montecarlo antes descrito (pag. 80). Para cada uno de
las 1000 simulaciones empleadas para cada matriz analizada, se calcularon los valores de
sensibilidad y elasticidad correspondientes (de acuerdo con Caswell 2000a). A partir de
estos valores se obtuvieron los promedios los intervalos de confianza a 95% bajo el
método de percentiles para cada elemento de la matriz (sensu Caswell 2000a).

Finalmente, se determiné la elasticidad promedio y los intervalos de confianza
para componente demografico (Py, G; vy Fy) (sensu Silvertown et al. 1993) y la
contribucion de los estadios de vida a estos componentes, considerando tres grupos de
estadios para C. elegans (Plantulas, Juveniles y Adultos) y cuatro para C. oblongata

(Plantulas, Juveniles, PreAdultos y Adultos).

3.3.5 Anilisis Estadisticos

Debido a que las poblaciones fueron experimentales no fue necesario comparar la
proporcion de sexos.

Para la mortalidad, el crecimiento y la fecundidad total se realizaron dos tipos de
analisis estadisticos: i) analisis de dos vias con el sexo y los tratamientos de defoliacion
como factores, realizando un analisis para cada periodo de evaluacion y ii) andlisis
anidado de dos vias con el Periodo de evaluacion (P) y el Tratamiento de defoliacion
anidado al Periodo de evaluacion (P/T) como factores. Este analisis se realizo para cada
sexo y en caso de que en el anterior analisis no existieran diferencias entre sexos se
realizé un solo andlisis juntando palmas masculinas y femeninas. Con este analisis se
pudieron comparar las poblaciones bajo defoliacion y con la poblacion control en un
mismo periodo y entre periodos, lo que se interpreté dependiendo de las diferencias
significativas como una recuperacion del atributo 6 no. ‘

Para la mortalidad todos los analisis realizados fueron bajo un analisis de devianza
con un error binomial y una funcién de unién gamma.

Para el crecimiento se realizd un anélisis de varianza de dos vias utilizando un

error normal y una funcién de unién de identidad. Previamente se realiz6 una prueba de
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normalidad de Kolmogorov-Smirnov y de homogeneidad de varianzas. En caso de datos
que no cumplieran esta condicion y para evitar los efectos de la presencia de ceros los
datos se transformaron a términos logaritmicos (In (x+1)).

Para la fecundidad total se utilizé un analisis de devianza con un error Poisson y
una funcion de union logaritmica. Cuando se presenté sobredispersion en el error del
modelo, los datos fueron reescalados como se indica en Crawley (1993) para hacer las
pruebas de cada factor del modelo més conservadoras.

Respecto a la fecundidad por categorias de tamaiios se realizo un anélisis para
cada periodo de evaluacion. En estos se compard la fecundidad entre categorias de
tamafio y los tratamientos de defoliacion mediante un andlisis de devianza con un error
Poisson y una funcién de unién logaritmica. Al igual que la fecundidad total si se
presentd sobredispersion en el error del modelo, los datos fueron reescalados (Crawley
(1993).

Para comparar la tasa de crecimiento poblacional () se seleccionaron de cada
poblacion treinta valores al azar de los 1000 obtenidos de la simulacién Montecarlo, para
cada periodo de evaluacion. Con estos valores se realizd un Analisis de Varianza
anidado de dos vias con el Periodo de evaluacion (P) y el Tratamiento de defoliacion
anidado al Periodo de evaluacion (P/T) como factores. Con este andlisis se pudieron
comparar las poblaciones bajo defoliacion y con la poblacion control en un mismo
periodo y entre periodos, lo que se interpreté dependiendo de las diferencias
significativas como una recuperacion de la tasa de crecimiento (1) 6 no.

Los analisis de devianza hechos para mortalidad, fecundidad total y fecundidad
por categorias de tamafios y los andlisis de varianza para el crecimiento y la tasa de
crecimiento de la poblacion (L) fueron realizados en el programa estadistico Glim for
Ecologist ver 3.7 (Royal Statistical Society 1985). Las pruebas de normalidad de
Kolmogorov y Smimov y de homogeneidad de varianzas fueron realizadas en el

programa Sigma Stat ver. 2.03.

85



3.4 Resultados
3.4.1 Chamaedorea elegans
Estructura poblacional

Lo que se describe en esta seccion como estructura poblacional se refiere al
nimero de palmas utilizadas en cada categoria de tamafio para cada tratamiento. Los
estadios de “Plantulas™ y “Juveniles” fueron comunes para todos los tratamientos. Es
decir, en el analisis matricial en todos los tratamientos se utilizaron las mismas
probabilidades de transicion de “Plantulas™ y “Juveniles™. Al inicio del estudio (2000) se

tuvieron 48 “Plantulas™ y 46 palmas juveniles (Cuadro 2a).

Cuadro 2.- Namero de palmas de Ch, dorea elegans en cada categoria de tamafio
para cada tratamiento al inicio del proyecto (1997) y al inicio de este estudio (2000).
a) Plantulas y Juveniles b) Adultos.

a)
Afio Plantulas Juveniles Total
1997 33 70 103
2000 48 46 94
b)
Tratamiento Afio Al A2 A3 A4 A5 A6 Total

1997 134 71 56 37 24 32 354
Control (0%) 2000 35 59 S8 54 33 65 304

1997 190 47 48 25 20 33 192
33% 2000 0 4 41 35 30 45 155

1997 30 52 38 2 18 28 190
50% 2000 2 9 33 39 20 50 153

1997 31 46 36 29 14 35 191
66% 2000 2 15 36 31 22 41 147

1997 6 13 8 7 5 5 44
100% 2000 0 1 10 0 0 2
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Respecto a los estadios de adultos se tuvieron en total 630 palmas, de las cuales
42% pertenecieron al grupo control, 21% al tratamiento del 33%, 20% para el tratamiento
del 50 % y 16 % para el tratamiento del 66%. Las palmas asignadas al tratamiento del
100% murieron casi en su totalidad entre 1997 y 1999, quedando solo 2 palmas al inicio
de este estudio (Cuadro 2b).

Para cada tratamiento alrededor de 85-90% de las palmas fue posible identificar el
sexo, encontrandose una relacion 1:1 Femeninas / Masculinas. Alrededor de 15% de las

palmas de cada tratamiento fueron no diferenciadas (Fig. 1).

051 . Femeninos
[ ] Masculinos
[Z3 No diferenciados
0.4
w2 Figura 1.- Proporcion de
sexos en las poblaciones
experimentales de
0.2 - Chamaedorea elegans de

Proporcién (%)

la selva himeda de Chajul,
Chiapas que fueron some-
tidas a diferentes trata-
mientos de defoliacion.

0.1

0% 33%

Efectos de la defoliacién sobre las tasas vitales
Para el periodo 2000-2001 que representa un afio de descanso desde el ultimo
evento de defoliacion (Marzo 2000) Chamaedorea elegans ain presentd efectos sobre las
tasas demogréficas. Algunas de estas se recuperan para el segundo afio de descanso
(2001-2002) alcanzando valores similares al tratamiento control (0%), pero en algunos
' casos estas similitudes no son estadisticamente significativas. A continuacién se aborda

cada una de estas.
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Mortalidad

Para el primer periodo de evaluacion (2000-2001) aun se presentan efectos de la
defoliacion sobre la mortalidad, siendo el tratamiento de 66% y 100% los que mayor
mortalidad presentaron. La defoliacién afecta por igual a las palmas masculinas y las
femeninas. (Cuadro 3a). Para el segundo periodo (2001-2002) tampoco se encontraron
diferencias entre sexo y la mortalidad fue similar entre los tratamientos. La interaccion
sexo-tratamiento tampoco fue significativa (Cuadro 3b). Debido a esto el analisis para
evaluar si la mortalidad varia entre periodos y tratamientos se realizo sin tomar en cuenta
el sexo. Respecto a este anilisis se encontrd que la mortalidad fue mayor en el periodo
2000-2001 (P: Xi’ = 33.39, g.I. = 1, p < .001) y que el tratamiento anidado en el periodo
es significativo (P/T: Xi’= 27.78, g.l. = 6, p = .0013), lo que indica que la mortalidad
aumenta proporcionalmente con el tratamiento de defoliacion en el periodo 2000-2001,
pero para el periodo 2001-2002 ya no se presenta esta tendencia (Fig 2). Para el
tratamiento del 100% de defoliacion todas las palmas murieron y es debido a esto que en

posteriores anélisis no se menciona.

Cuadro 3.- Resultados de los analisis de devianza para evaluar el efecto del sexo y los
tratamientos sobre la mortalidad en poblaciones de Chamaedorea elegans de la selva himeda de
Chajul, Chiapas, durante el periodo a) 2000-2001 y b) 2001-2002. g.l.: grados de libertad, X.I"):
Valor aproximado a una chi cuadrada, *: porcentaje de la variacion explicado por cada factor y p:
probabilidad.

a) 2000-2001 b) 2001-2002
Factor Xi* gl P Xi' r gL P
Sexo (S) 2.45 0 | ns. 2.04 0 1 ns.
Tratamiento (T) 21.53 884 3 <.0001 .76 0 3 ns.
SxT 31 0 6 ns. 6.14 0 7 ns.
Error 37 - 4 6.14 7
Total 2436 - 9 6.14 7
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Probabilidad de muerte
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Figura 2.- Mortalidad de

. diferentes  poblaciones de

% Chamaedorea elegans some-
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multiples de Bonferroni P < .05
{Crawley 1993).
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Crecimiento

El analisis de varianza (ANOVA) realizado para evaluar los efectos del sexo y el
tratamiento sobre el crecimiento en largo del tallo de Chamaedorea elegans, en el primer
periodo de evaluacion (2000-2001) indica que no hay diferencias entre sexos. Las
diferencias se deben a los tratamientos de defoliacion. Al igual que el sexo la interaccion
entre estos dos factores tampoco fue significativa (Cuadro 4a). Para el segundo periodo
(2001-2002) tampoco se encontraron diferencias entre sexo y contrario al periodo
anterior el crecimiento no varié dependiendo del tratamiento. Finalmente la interaccion
sexo-tratamiento tampoco fue significativa (Cuadro 4b).

Al igual que la mortalidad, el andlisis para el crecimiento del largo del tallo se
realizo sin tomar en cuenta el sexo, debido a que no fue un factor significativo. Respecto
a este andlisis se encontrd que el crecimiento fue mayor en el periodo 2001-2002 (P:
Frio7 = 7.22, p = .007). lgualmente se encontrd al tratamiento anidado en el periodo
como significativo (P/T: Fg 01/= 3.97 p = .009), lo que indica que el crecimiento es
mayor en el periodo 2001-2002, especialmente para el tratamiento 50 y 66%, que en el

periodo 2000-2001 crecieron 2.52 y 2.32 cm. respectivamente y para un afio después
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crecieron 3.19 y 3.04 cm en promedio. Para este periodo no hubo diferencia entre los

tratamientos (Fig. 3).

Cuadro 4.- Resultados de los andlisis de varianza para evaluar el efecto del sexo y el
tratamiento sobre el crecimiento en la longitud del tallo en poblaciones de Chamaedorea elegans
de la selva humeda de Chajul, Chiapas, durante el periodo a) 2000-2001 y b) 2001-2002. g.1:
grados de libertad, CM: cuadrados medios, F: valor de F y P: probabilidad.

a) 2000-2001

b) 2001-2002

Factor gl. CM F | LA § F r
Sexo (S) 1 0.015 0016 ns. 1 0.097 367 ns.
Tratamiento (T) 3 052 573 .02 3 0.095 1.68 ns.
SxT 3 0.061 0.067 ns. 3 0.004 007 ns.
Error 550  0.091 -- -- 526 0.057 - -
Total 557  0.092 - - 533 0.059 - -

he

Crecimiento (cm)

A

33%
[ s0%
5] 66%

2000-2001 2001-2002

Fecundidad

Figura 3.- Crecimiento en
longitud del tallo de diferentes
poblaciones de Chamaedorea
elegans sometidas a defoliacion
experimental en la selva
himeda de Chajul, Chiapas.
Los datos mostrados
representan los dos afios de
descanso a partir de marzo de
2000, fecha en que se realizo la
ultima defoliacion. Las letras
representan los resul-tados del
analisis  estadistico, letras
diferentes indican dife-rencias
significativas segin pruebas de
comparaciones miltiples de
Bonferroni P < .05 (Crawley
1993).

La fecundidad fue una variable demografica sumamente afectada por el corte de

hojas, ya que en ambos periodos se presentaron efectos negativos sobre las poblaciones

defoliadas. A pesar de que estas aumentaron su fecundidad para el segundo periodo atin

no alcanzan la condicion de una poblacion no manejada (P/T: Xi’ = 56.1, g.l. = 6, p <

.001). Al parecer, también hay un efecto ambiental que influye sobre la fecundidad, ya

90



Fecundidad

Ind/Ind/

que las diferencias incluso para el grupo control entre periodos son muy grandes (P: Xit=

71.4,g.l.= 1, p<.0001, Fig. 4).

no

Ciclo de vida

0.9

0.6

0.3

2000-2001

M,
3%

[ 5%
2 66%

2001-2002

Figura 4.- Fecundidad
(Ind/Ind/afio) en diferentes
poblaciones de
Chamaedorea elegans so-
metidas a  defoliacion
experimental en la selva
himeda de Chajul,
Chiapas. Las letras
representan los resultados
del andlisis estadistico,
letras  diferentes indican
diferencias  significativas
segiin pruebas de
comparaciones miiltiples
de Bonferroni P < .05
(Crawley 1993).

En base a las observaciones y a los analisis realizados durante este estudio (2000-

2002) y al estudio previo (Anten & Ackerly 2001a, Anten & Ackerly 2001b, Anten ef al

2003, Martinez-Ramos et al en prep.) se construyo el ciclo de vida de Chamaedorea

elegans (Fig. 5), el cual se encuentra organizado en ocho estadios. De estos, el primero

corresponde al estadio de “Plantulas™, que representa palmas de 0-10 cm de altura con un

aiio 0 menos de edad.

El siguiente estadio representa la etapa de palmas “Juveniles” que son aquellas

que tienen 0-10 cm de altura pero con mas de un afio de edad.
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Figura 5.- Ciclo de vida de Chamaedorea elegans representado en un modelo de flujo de Palmas.
Las probabilidades indicadas corresponden a la poblacion control para el periodo 2000-2001. Los
nimeros en cursivas en las flechas entre dos estadios representan la probabilidad anual de progresién
(Gij). Los nimeros entre las flechas que se originan y permanecen en un mismo estadio representan
la probabilidad anual de permanencia (Pij). Los niimeros entre los cuadros representan la produccién
de semillas y los nimeros subrayados entre las lineas punteadas indican la Fecundidad (Fi

Los ultimos estadios corresponden a seis categorias de “Adultos™ que son aquellas
palmas que tienen la capacidad de reproducirse y contribuir en términos de fecundidad
(Fij) al crecimiento de la poblacion. En la Fig. 5 se muestra el ciclo de vida completo de
Chamaedorea elegans, en el que se muestran las probabilidades de transicion del Grupo
Control (0%) para el periodo 2000-2001 como ejemplo. En este se puede ver los seis

estadios de Adultos, asi como la importancia de cada uno en términos de fecundidad,

siendo el estadio 5 y 6 los mas importantes.
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Las “poblaciones” con tratamientos de defoliacion siguieron este mismo ciclo de
vida, a excepcion de que el estadio Al desapareci6 para el segundo periodo de evaluacion

debido al avance y/o a la mortalidad de las palmas de esa categoria.

Dindmica de las poblaciones

En base a la Figura 5 que representa el ciclo de vida de Chamaedorea elegans se
construyd el modelo matricial y a partir de esto las matrices de transicion para cada
tratamiento en cada uno de los periodos de evaluacion. En total se tuvieron ocho matrices
(Cuadro 6 y 7). Como ya se menciono anteriormente las probabilidades de transicion para
“Plantulas” y “Juveniles™ son iguales en todos los tratamientos.

Para el estadio de “Plantulas™ se presenta una baja mortalidad (15%) y la mayoria
de las palmas avanzan a otros estadios como “Juveniles” (80%) y Adultos 1 (5%), sin que
se presente Permanencia (Pij). En ambos periodos las probabilidades de crecimiento (Gij)
fueron similares (Cuadro 6 y 7).

Para el caso de “Juveniles” las probabilidades fueron diferentes en los dos
periodos de evaluacion, registrandose mayor permanencia (67%) y menor crecimiento y
mortalidad en el primer periodo (14 y 19% respectivamente; Cuadro 6 y 7).

La categoria de Adultos 1 (10-19.9 em.) en todos los tratamientos desapareci6
debido al avance de las palmas a otras categorias o a una alta mortalidad. Debido a esto
se utilizaron las probabilidades de transicion del grupo control. Para el primer periodo
este estadio presentd una baja mortalidad (8%) y la mayoria de las palmas (63%)
permanecieron en esta categoria y el 29% avanzaron a la categoria de Adultos 2 (Cuadro
6 y 7). Para el segundo periodo se presenta una menor permanencia y una mayor
proporcion de las palmas avanzaron a Adultos 2.

Para las demas categorias de adultos de los tratamientos de defoliacion en el
primer periodo, las probabilidades de permanencia y crecimiento son diferentes a las del
grupo control, presentandose mayor mortalidad en categorias de poca longitud de tallo,
tales como Adultos 2 y 3 (10-19.9 y 20-29.9 cm). En las demas categorias de adultos las
probabilidades de mortalidad fueron similares. Por el contrario, las probabilidades de
permanencia y crecimiento son en general menores a las del grupo control (Cuadro 6 y

7). Para el segundo afio la mayoria de las probabilidades de los tratamientos son similares
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y hay una baja mortalidad, a excepcion de la categoria.A2 para el tratamiento del 66% en
la que se registré una mortalidad de 12%.

El efecto mas fuerte de la defoliacion se hace evidente en la fecundidad de las
poblaciones experimentales como ya se mostré anteriormente (Fig. 4), pero esta
“tendencia” se debe a dos patrones: i) disminucién del nimero de estadios reproductivos
que aportan fecundidad y 2) una menor aportacion de fecundidad de cada estadio (Cuadro
5; Fig. 6a y b). Es decir, el nimero de estadios con fecundidad va disminuyendo
dependiendo del tratamiento de defoliacion y en estos la fecundidad es menor (Cuadro
5a). Los estadios que presentan mayor fecundidad son los que tienen mas longitud de
tallo. Durante el primer periodo en el grupo control (0%) los seis estadios Adultos
presentan fecundidad, mientras que en el tratamiento de 33% solo 4, en el 50% 3 estadios
y en el tratamiento de 66% de defoliacion solo un estadio con fecundidad. Para el
segundo periodo aumenta el niimero de estadios con fecundidad, asi como la fecundidad
de cada uno de estos en 4-10 veces comparando con el mismo tratamiento durante el

periodo anterior (Cuadro 5b; Fig. 6a y b).

Cuadro 5.- Resultados de los andlisis de devianza para evaluar el efecto del tratamiento de defoliacion
y los estadios sobre la fecundidad de poblaciones de Chamaedorea elegans de la selva himeda de
Chajul, Chiapas, durante el periodo a) 2000-2001 y b) 2001-2002. g.1.: grados de libertad, X i’: Valor
aproximado a una chi cuadrada, r’; porcentaje de la variacion explicado por cada factor y p:
probabilidad.

a) 2000-2001 b) 2001-2002
Factor . XiPi o gL P Xif rf gl P
Tratamiento (T) 289 132 3 <0001 436 130 3 <0001
Estadio (E) 160 13 S <001 288 85 5 <0001
TxE 65 0 13 ns 175 0 12 ns
Error 1751 - 287 i 2656 -~ 286 -
Total 2199 - 295 - 3319 - 294 -
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Cuadro 6.- Matrices de transicion de Lefkovitch de poblaciones de Chamaedorea elegans que
fueron sometidas a defoliacién experimental en la selva himeda de Chajul, Chiapas. Las
abreviaciones corresponden a los siguientes estadios: PI = Plantulas, Juv = Juveniles, A = Adultos
(seis categorias). Las probabilidades de transicion en negritas indican Permanencia (Pij).

2000-2001

Grupo control (0%)

COPLT U A1 A2 A3 AATUTAS AR
Pl. . 000 ©0 005 008 034 035 054 055

Juv. 080 0.67 0 0 0 0 0 0
Al 005 0.14 0.63 0 0 0 0 0
A2 0 0 029 0.76 0 0 0 0
A3 0 0 0 019 0.53 0 0 0
Ad 0 0 0 0 039 050 0 0
A5 0 0 0 0 0 046 055 0
As 0 0 0 0 0 0 030 0.86
Tratamiento 33%

P Juv e A A2 A3 A A5 AB

Pl 0.00 0 0 0 010 0.20 006 0.18
duv. . 080 0.67 0 0 0 0 0 0
Al 005 0.14 0.63 0 0 0 0 0
A2 0 0 029 050 0 0 0 0
A3 0 0 0 050 0.61 0 0 0
M 0 0 0 0 024 063 0 0
A5 0 0 0 0 0 029 0.77 0
As 0 0 0 0 0 0 017 0.93

Tratamiento 50%

Pl duv Al A2 A3 A4 A5 A8

Pl 0.00 0 0 0 0 004 000 009
Juv. 080 0.67 0 0 0 0 0 0
Al 005 0.14 0.63 0 0 0 0 0
A2 0 0 029 0.22 0 0 0 0
A3 0 0 0 033 0.67 0 0 0
Ad 0 0 0 0 0.18 0.58 0 0
A5 0 0 0 0 0 032 065 0
A8 0 0 0 0 0 0 025 0.86

Tratamiento 66%

Pl Jduv A1 A2 A3 M A5 A8
Pl 0.00 0 0 0 0 0 0.11 0.00
Juv 080 0.67 0 0 0 0 0 0
Ad 0.05 0.14 0.63 0 0 0 0 0
A2 0 0 029 053 0 0 0 0
A3 0 0 0 020 0.61 0 0 0
A4 0 0 0 0 011 0.61 0 0
A5 0 0 0 0 0 026 0.64 0
As 0 0 0 0 0 0 0.14 0.66




Cuadro 7.- Matrices de transicion de Lefkovitch de poblaciones de Chamaedorea elegans que
fueron sometidas a defoliacion experimental en la selva himeda de Chajul, Chiapas. Las
abreviaciones corresponden a los siguientes estadios: PI: Plantulas, Juv: Juveniles, A: Adultos (seis
categorias). Las probabilidades de transicion en negritas indican Permanencia (Pij).

2001-2002
Grupo control (0%)

Pl Juv Al A2 Al A A AB
Pl 0 0 0.14 047 117 141 213 1.4

Juv 076 0.46 0 0 0 0 0 0
Al 004 025 055 0 0 0 0 0
A2 0 0 036 0.82 0 0 0 0
A3 0 0 0 018 0.61 0 0 0
Ad 0 0 0 0 037 072 0 0
A5 0 0 0 0 0 022 077 0
A6 0 0 0 0 0 0 019 094
Tratamiento 33%
‘Pl Juv Al A2 A3 M A5 AB
Pl 0 0 0 0 013 067 078 065
Juv 076 0.46 0 0 0 0 0 0
Al 004 025 055 0 0 0 0 0
A2 0 0 036 050 0 0 0 0
A3 0 0 0 050 052 0 0 0
Ad 0 0 0 0 041 063 0 0
A5 0 0 0 0 0 031 058 0
A6 0 0 0 0 0 0 036 0.99
Tratamiento 50%
Pl Juv Al A2 A3 M A5 A8
Pl 0 0 0 0 0 093 027 046
Juv. 076 046 0 0 0 0 0 0
M 004 025 055 0 0O O 0O O
A2 0 0 036 033 0 0 0 0
A3 0 0 0 067 0.68 0 0 0
A4 0 0 0 0 032 079 0 0
A5 0 0 0 0 0 021 076 0
A6 0 0 0 0 0 0 020 0.96
Tratamiento 66%
Pl Juv Al A2 A3 T A AS T AG
Pl 0 0 0 0 040 000 033 032
Juv 076 0.46 0 0 0 0 0 0
Al 004 025 055 0 0 0 0 0
A2 0 0 036 0.38 0 0 0 0
A3 0 0 0 050 0.56 0 0 0
A4 0 0 0 0 036 074 0 0
A5 0 0 0 0 0 017 0.82 0
A6 0 0 0 0 0 0 018 0.93
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Figura 6.- Fecundidad por

estadios de diferentes
poblaciones de Chamaedorea
elegans sometidas a

defoliacion experimental en la
selva himeda de Chajul,
Chiapas. Las letras en
negritas representan los dos
periodos a) 2000-2001 y b)
2001-2002, Las letras en
cursivas representan los resul-
tados del andlisis estadistico,
letras diferentes indican dife-
rencias  significativas segin
pruebas de comparaciones
multiples de Bonferroni P <
.05 (Crawley 1993).

Las frecuencias de la tasa de crecimiento poblacional () obtenidas a partir de la

iteracion y simulacion de cada matriz se presentan en la figura 7a y b. Para el primer
periodo el grupo control presenta alrededor de un 50% de las lambdas distribuidas por
arriba de 1 (Fig. 7a) y una tasa de crecimiento poblacional promedio de 1.009 (Cuadro
8a; Fig. 8). A pesar de que el tratamiento del 33% tiene una distribucion similar, presentd
una lambda menor que | (L = .979) (Cuadro 8a; Fig. 8). La mayoria de las lambdas de
las poblaciones del 50 y 66% de defoliacion se ubicaron por debajo de .. = 1 (Fig. 7) y el
promedio de lambdas también fue menor a 1, siendo la poblacion del 66% la que menor

tasa de crecimiento presentd (Cuadro 8a; Fig. 8). El analisis indica que para el primer
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periodo de evaluacién las poblaciones estin creciendo a diferentes tasas y que por lo
tanto atn hay efectos de la defoliacion (P/T: Fy ;5= 197.2, p < .00001).

El segundo periodo de evaluacion, representé un buen afio para el crecimiento
poblacional, ya que las tasas de crecimiento de todos los tratamientos e incluido el grupo
control aumentaron (P: F 23, = 99.3, p < .0001; Fig. 8). La distribucion de las lambdas
en todos los tratamientos se encuentra por arriba de A = 1, a excepcion del tratamiento del
66%, que alrededor de un 15 % de las lambdas fueron <I. Contrario al primer periodo la
distribucion de las lambdas del grupo control y el 33% fueron diferentes y esta ultima fue
similar al del tratamiento del 50%, superponiéndose en la mayoria de su distribucion.

Cuadro 8.- Tasa de crecimiento poblacional (L) de poblaciones de Chamaedorea

elegans sometidas a defoliacién. Se presentan los limites de confianza a 95% obtenidos
mediante el método propuesto por Caswell (2000a).

a) 2000-2001 b) 2001-2002
Trat. (%) A L. S. L. L by L. S. L. L
0 (control) 1.009 1.090 932 1.147 1.244 1.055
33 0.979 1.051 914 1.092 1,233 1.009
50 0.898 0.931 880 1.076 1.179 989
66 0.810 0.894 17 1.008 1.085 931

A pesar de que las lambdas de las poblaciones bajo defoliacion aumentaron para
el segundo periodo y que algunos son significativamente diferentes de 1 (Cuadro 8b), no
alcanzaron la condicién del grupo control (0%) que presentd una lambda de 1.147. La
tasa de crecimiento de la poblacion de 33% fue similar a la del 50% (Cuadro 8; Fig. 8). El
tratamiento del 66% presentd una ) muy baja (1.008) y diferente a todos los tratamientos.

Los limites de confianza al igual que A fueron mayores para el segundo periodo y
también hubo en general mas variacion en los valores de lambda obtenidos de la

simulacion (Cuadro 8; Fig. 7).
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Figura 7.- Distribucion de
frecuencias de lambda para
Chamaedorea elegans
resultado de 1000 proyec-
ciones con  Simulacion
Monltecarlo. A partir de estas
proyecciones se estimaron los
errores  estiandar,  (sensu
Caswell 2000a) y el promedio
para cada poblacion por
periodo. a) Periodo 2000-
2001 y b) 2001-2002. la
linea vertical punteada
representa b = 1,

Figura 8.- Tasa de
crecimiento  poblacional (1)
de poblaciones de
Chamaedorea elegans some-
tidas a defoliacion experi-
mental en la selva himeda de
Chajul, Chiapas. El valor de
lambda representa un prome-
dio de 1000 valores obtenidos
mediante SMontecarlo y las
barras de error representan un
error estandar sensu Caswell
(2000a). Las letras
representan  los  resul-tados
del analisis estadistico, letras
diferentes indican diferencias
significa- tivas segifi(pruebas
de comparaciones multiples
de Bonferroni P < .05



Analisis de elasticidad

Los efectos de la defoliacion también se presentan en la importancia relativa que
cada estadio tiene sobre el crecimiento de la poblacién. En una poblacion no sometida a
cosecha de hojas (0%) la permanencia de los Adultos 2 (10-19.9 ¢m.) y Adultos 6 (> 60
cm.) es la que mayor importancia relativa presentan para el crecimiento de la poblacion
(eif = 0.16 y 0.15, respectivamente) (Fig. 9a). Pero este patrén cambia en las poblaciones
experimentales del 33 y 50%, en las que la mayor importancia recae sobre un estadio:
Adultos 6 que presentan una e;j= 0.45 y 0.58 respectivamente (Fig. 9). Para el tratamiento
del 66% se presenté otro patron diferente, ya que en este la importancia radica en la
permanencia de las categorias de adultos A1,A3, A4 y A5 y en la de Juveniles (Fig. 9).

Este patron se puede ver mas claramente en la figura 10a en la que se encuentran
agrupados los estadios dependiendo de la tasa vital. En esta representacién de los datos se
puede ver que en una poblacion no manejada (0%) la Permanencia de los adultos (P;), es
la tasa vitals mas importante para el crecimiento de la poblacion y esta aumenta en los
tratamientos de defoliacion. El mismo patrén se presenta para la permanencia de los
Juveniles.

La siguiente tasa en importancia es el crecimiento ¢ progresion a otro estadio
(Gij), que en la poblacion control (0%) se presenta una elasticidad de casi .30 siendo en su
mayoria mas importante en los adultos, pero en los tratamientos de defoliacion disminuye
debido al aumento en la permanencia (Fig. 10a).

La importancia de la fecundidad en la poblacion control fue muy baja
especialmente para los estadios de poca longitud de tallo. Este patron es alterado por la
defoliacion, ya que en general en los tratamientos de defoliacion la fecundidad fue ain
mas baja ¢ no se presento (Fig. 10a).

La Fig. | la resume ain mas los patrones definidos anteriormente, ya que presenta
los datos dependiendo solo de las tasas vitales. En esta figura se ve mas claramente que la
Permanencia (P;) es la tasa vital mas importante en la poblacién control y que esta se
vuelve mas importante con el aumento en la defoliacion. Por el contrario, el crecimiento
y la fecundidad disminuye dependiendo de la intensidad de defoliacion.

Para el periodo 2001-2002 que representa un lapso de no defoliacion de dos afios,

para los tratamientos de defoliacion se encontrd una tendencia similar al primer periodo,
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pero ya en menor importancia, ya que los estadios, que presentaban una gran elasticidad
en el primer periodo ahora disminuyeron. El estadio A6 que en el primer periodo
presentaban una elasticidad .45 y .58 para las poblaciones de 33% y 50% de defoliacion
ahora presentan una elasticidad de .34 y .20, es decir, alrededor de la mitad que en el
primer periodo (Fig. 9b).

El crecimiento en los estadios de adultos también mostré aumento, para el
segundo periodo especialmente para los estadios A2 y A3, pero no llega a ser tan
importante como para la poblacién control (0%) (Fig. 9b). La importancia de los adultos
también se presentd en el crecimiento, aunque también las plantulas y los juveniles
presentaron mayor importancia en crecimiento (Fig. 10b). En la Fig. 11 se puede ver que
la elasticidad de crecimiento aumentd en las poblaciones bajo defoliacion, aunque no
alcanzd los mismos valores de la poblacion control.

Respecto a la fecundidad en las poblaciones defoliadas, algunos estadios
aumentaron su importancia relativa, especialmente los estadios A4 y A6. (Fig. 9b). Como
efecto de este aumento en la importancia de la fecundidad de algunos estadio la
fecundidad total también aumento pero al igual que las otras tasas vitales, fue un poco

menor que la del grupo control (0%) (Fig. 10b y 11b).
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Elasticidad (Eij)
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Figura 9.- Valores de elasticidad (eij) para cada una de las transiciones de poblaciones de Chamaedorea elegans sometidas a defoliacién experimental en la
selva himeda de Chajul, Chiapas. ay 2000-2001, b) 2001-2002. Las abreviaciones comesponden a los siguientes esiadios: Pl = Planmlas, Juv = Juveniles, A =
Adultos (seis categorias). Note la escala ajustada en el eje de la X's.
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Figura 10.- Valores de
elasucidad de las tasas witales
por conjuntos de estadios en
diferentes  poblaciones  de
Chamaedorea elegans someti-
das a defoliacién experimental
en la selva himeda de Chajul,
Chiapas. a) 2000-2001, b)
2001-2002. Pij: Permanencia,
Gij: Crecimiento, Fij : Fecun-
didad.

Figura 11.- Elasticidad de las
tasas  wvitales de diferentes
poblaciones de Chamaedorea
elegans sometidas a defolia-
cion experimental en la selva
himeda de Chajul, Chiapas. a)
2000-2001, b) 2001-2002. Pij =
Permanencia, Gij =Crecimiento,
Fij = Fecundidad.
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3.4.2 Chamaedorea oblongata
Estructura poblacional

La estructura poblacional para C. oblongata estuvo conformada por ocho estadios
de los cuales las “Plantulas™ y “Juveniles” fueron comunes para todos los tratamientos. Es
decir, en el analisis matricial en todos los tratamientos se utilizaron las mismas
probabilidades de transicion de “Plantulas™ y “Juveniles”. Al inicio del estudio (2000) se

tuvieron 47 Plantulas y 103 palmas Juveniles (Cuadro 9a).

Cuadro 9.- Nimero de palmas de Ch dorea oblongata en cada categoria de
tamafio para cada tratamiento al inicio del proyecto (1998) y al inicio de este estudio
(2000). a) Plantulas y Juveniles b) Juveniles 11, PreAdultos y Adultos.

a)
Aiio Plintulas Juvenil Total
1998 55 97 152
2000 47 103 150
b)

Tratamiento Ao  JII PA Al A2 A3 A4 Total
Control (0%) 1998 16 33 51 98 36 26 260
2000 6 18 38 98 34 24 218

33% 1998 10 12 20 4] 16 11 110
2000 4 8 14 37 14 10 87
50% 1998 25 28 46 97 40 25 26l
2000 8 26 28 98 35 25 220
66% 1998 12 14 13 48 15 7 109
2000 5 10 12 39 12 10 88
100% 1998 6 5 8 14 7 5 45
2000 2 2 1 5

Respecto a los estadios mayores (Juveniles I1, PreAdultos y Adultos) se tuvieron en
total 618 palmas, de las cuales 35% pertenecieron al grupo control, 14% al tratamiento del

33% de defoliacion, 36% para el tratamiento del 50 % y 14% para el tratamiento del 66%.

103



Las palmas asignadas al tratamiento del 100% murieron casi en su totalidad, quedando solo
3 palmas al inicio de este estudio (Cuadro 9b).

Para cada tratamiento alrededor de 75-85% de las palmas fue posible identificar el
sexo, encontrandose una relacion 1:1 Femeninas / Masculinas, a excepcion del tratamiento

del 100%. Alrededor del 15-25% de las palmas de cada tratamiento no fueron identificadas
(Fig.12).

0.7 ,
. Femeninos
06 (] Mascuiines
No diferenciadbs
é 0.5
=
2 041 . e
2 L Figura 12.- Proporcion de
=] sexos en las poblaciones
g‘ 0.31 experimentales de
-9 Chamaedorea  oblongata
de la selva himeda de
0.2 1 Chajul, Chiapas que fueron
sometidas a tratamientos de
011 defoliacion.
0+ T - )

0% 33% 50% 66% 100%

Efectos de la defoliacion sobre las tasas vitales

Para el periodo 2000-2001 que representa un afio de descanso desde el tltimo
evento de defoliacion (Marzo 2000) Chamaedorea oblongata ain presenté efectos sobre
las tasas demograficas. Algunas de estas se recuperan para el segundo afio de descanso
(2001-2002) alcanzando valores similares al tratamiento control (0%), pero en algunos
casos estas similitudes no son estadisticamente significativas. A continuacién se aborda

cada una de estas.
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Mortalidad

Para el primer periodo de evaluacion (2000-2001) ain se presentan efectos de la
defoliacion sobre la mortalidad, siendo el tratamiento de 66 y 100% los que mayor
mortalidad presentaron. La defoliacion afecta por igual a las palmas femeninas y
masculinas. (Cuadro 10a). Para el segundo periodo (2001-2002) tampoco se encontraron
diferencias entre masculinos y femeninos y la mortalidad fue similar entre los tratamientos.
La interaccion sexo-tratamiento tampoco fue significativa (Cuadro 10b), lo que indica que
ya se habia recuperado la tasa de sobrevivencia normal. Respecto al analisis entre periodos
se encontré que la mortalidad fue mayor en el periodo 2000-2001 (P: Xi’=34.92,g.l. = 1,p
< 0.001). El tratamiento anidado en el periodo fue significativo (P/T: Xi’=26.22, g.. =8, p
= (.009. Fig. 13). lo que indica que la mortalidad aumenta proporcionalmente con el
tratamiento de defoliacion en el periodo 2000-2001 y esta misma tendencia se presento para
el periodo 2001-2002. Para el tratamiento del 100% de defoliacion la mayoria de las palmas
murieron y es debido a esto que en posteriores andlisis no se menciona este tratamiento

(Fig. 13).

Cuadro 10.- Resultados de los andlisis de devianza para evaluar el efecto del sexo y los tratamientos
sobre la mortalidad en poblaciones de Chamaedorea oblongta de la selva haimeda de Chajul, Chiapas,
durante el periodo a) 2000-2001 y b) 2001-2002. g.1.: grados de libertad, X . Valor aproximado a una
chi cuadrada, 1*; porcentaje de la variacién explicado por cada factor y p: probabilidad.

a) 2000-2001 b) 2001-2002
Factor Xt gl p X' ¢ gl p
Sexo (S) 0.22 0 | ns. 1.26 0 I n.s.
Tratamiento (T) 948 633 3 0024 630 0 3 n.s.
SxT 529 0 3 n.s. 12.34 0 7 ns.
Error 5.28 = 4 12.34 - 7
Total 14.98 = 7 12.34 — 7
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0.7 oo Figura 13.- Mortalidad de
¢ y diferentes  poblaciones  de
0.6 33% Chamaedorea oblongata

sometidas a  defoliacion
D 50% experimental en la selva
0.5 himeda de Chajul, Chiapas.
66% La grifica corresponde a

datos de palmas femeninas y
@ 100% masculinas, ya que no existen
diferencias significativas
entre  sexos.  Las  letras
rep los ltados del
analisis  estadistico, letras
diferentes indican diferencias
significativas segun pruebas
de comparaciones miltiples
de Bonferroni P =< 05
(Crawley 1993).
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Crecimiento

El analisis de varianza (ANOVA) realizado para evaluar los efectos del sexo y el
tratamiento sobre el crecimiento en largo del tallo de Chamaedorea oblongata, en el primer
periodo de evaluacion (2000-2001) indica que no hay diferencias entre sexos. Las
diferencias estan dadas por los tratamientos de defoliacion. Al igual que el sexo la
interaccion entre estos dos factores tampoco fue significativa (Cuadro 11a). Para el segundo
periodo (2001-2002) tampoco se encontraron diferencias entre sexo y contrario al periodo
anterior el crecimiento no varié dependiendo del tratamiento. Finalmente la interaccion
sexo-tratamiento tampoco fue significativa (Cuadro 11b).

El analisis para el crecimiento del largo del tallo se realizo sin tomar en cuenta el
sexo, debido a que este factor no fue significativo. En este andlisis se encontrd que el
crecimiento fue mayor en el periodo 2000-2001(P: F) ¢s3=5.95, p = 0.014). Igualmente se
encontr6 al tratamiento anidado en el periodo como significativo (P/T: Fggg0=3.48, p<

0.0008; Fig. 14).
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Cuadro 11.- Resultados de los anilisis de varianza para evaluar el efecto del sexo y el
tratamiento sobre el crecimiento en la longitud del tallo en poblaciones de Chamaedorea
oblongata de 1a selva himeda de Chajul, Chiapas, durante el periodo a) 2000-2001 y b) 2001-
2002. g.1.: grados de libertad, CM: cuadrados medios, F: valor de F y P: probabilidad.

a) 2000-2001 b) 2001-2002
Factor gl. CM F P gl. CM F P
Sexo (S) 1 897 059 ns. 1 1194 103 ns.
Tratamiento (T) 3 9726 668 .0004 3 19.16 166 ns.
SxT 4 323 0.22 n.s. 7 10,03 086 ns.
Error 348 14.55 - - 334 11.63 - -
Total 351 15.28 -- -- 334 11.63 -- -

10.0 -
R0
—
E
<
e 60}
=
2
g
8 401
1 ™)
&S]
20-
0.0
2000-2001
Fecundidad

2001-2002

Figura 14.- Crecimiento en

longitud  del tallo  de
diferentes  poblaciones  de
Chamaedorea oblongata
somelidas a  defoliacion

experimental en la selva
himeda de Chajul, Chiapas.
El tratamiento del 100 % no
se incluyo en los andlisis
estadisticos debido al bajo
nimero de palmas. Las letras
representan los resultados del
andlisis  estadistico, letras
diferentes indican diferencias
significativas segin pruebas
de comparaciones multiples
de Bonferroni P < .05
(Crawley 1993).

En el primer periodo ningin tratamiento de defoliacion tuvo similar fecundidad al

grupo control, siendo el mas bajo el de palmas sometidas a 66% de defoliacion. En general

todos los tratamientos tuvieron una menor que la registrada en el segundo periodo (P: Xi’ =

13.8, g.l. = 1, p < .0002, Fig. 15). Para el segundo periodo en todos los tratamientos de

defoliacion aumentd la fecundidad, pero atin se encontraron diferencias con el grupo

control, lo que indica que a dos afios después de haber detenido el experimento, aln se
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presentan efectos en todos los tratamientos de defoliaciéon (P/T: Xi? = 16.5, gl=6,p<
.011). Al parecer, también existe un efecto ambiental que influy6 sobre la fecundidad, ya

que ain el grupo control tuvo diferencias entre periodos.

1.07
¢ M 0%

6.0 33%  Figura 15.- Fecundidad
_—~ . .
'E ] 50% {Indflnlw’ano) en diferentes
3 50 poblaciones de
5 2 he by 1 66% Chamaedorea  oblongata
= sometidas a defoliacion
? 4.0 1 ab experimental en la selva
= himeda de Chajul,
- Chiapas. Las letras repre-
% 3.0 g sentan los resultados del
= # anilisis esta-distico, letras
§ 2.0 I difer_enlc._ﬁ Iindic‘an dil'le-
g " rencias significativas segun
= a pruebas de comparaciones

1.0 miiltiples de Bonferroni P

< .05 (Crawley 1993).
0.0 T 1

2000-2001 2001-2002

Ciclo de vida

El ciclo de vida de Chamaedorea oblongata se encuentra organizado en ocho
estadios. De estos, el primero corresponde al estadio de “Plantulas”, que representa
individuos <10 ¢m de altura con un afio o menos de edad. El estadio de Juveniles I que son
palmas de <10 cm de altura pero con mas de un afio de edad. Estos dos estadios fueron
comunes para todas las poblaciones (tratamientos de defoliacion) y representaron
individuos no defoliados.

Los siguientes estadios representa individuos incluidos en el experimento de
defoliacién y son Juveniles II (palmas <70 cm de altura), Preadulto (palmas de 70- 119.9
cm de altura) y cuatro estadios de adultos que corresponden a aquellos individuos que
tienen la capacidad de reproducirse y contribuir en términos de fecundidad (Fij) al
crecimiento de la poblacion. En la Fig. 16 se muestra el ciclo de vida completo de
Chamaedorea oblongata, en el que se muestran las probabilidades de transicion del Grupo

Control (0%) para el periodo 2000-2001 como ejemplo. En este se puede ver los cuatro

108



estadios de Adultos, asi como la importancia de cada uno en términos de fecundidad

siendo el estadio 3 y 4 los mas importantes.
Las “poblaciones™ con tratamientos de defoliacién siguieron este mismo ciclo de

vida, a excepcion de en algunos casos en el segundo periodo en el que el estadio Al
desaparecio debido al avance a la categoria de All y/o a la mortalidad de los individuos de

esa categoria, utilizaindose en esos casos la correspondiente del grupo control (0%).

- -
’
T
b
1” -l\ e
# ]
132 '.'
; ! ! 0216
& 4 '
! 1
203.4 1.858 '
L4
P J 1880
r' ! y "
0.83] Adultos : ! Juveniles | 830
v 21829 ] 1
," 52.23 5.62 %
[ "
] J L) .
0.059 J ! | % 0.170
’ 1 1 LY
‘|
Adult
Adultos Adultos ‘ uitos PreAdulted
(Ll 0.061 0.184 1 0.278
0.735 0.735 0.789 0.722
b\ o en un modelo de flujo de individuos.

Figura 16.- Ciclo de vida de Ch dorea
Las probabilidades indicadas corresponden a la poblactén cunlmi para el periodo 2000-2001. Los nimeros en

cursivas en las flechas entre dos estadios representan la probabilidad anual de progresion (Gij). Los nimeros
entre las flechas que se originan y permanecen en un mismo estadio representan la probabilidad anual de
permanencia (Pij). Los nimeros entre los cuadros representan la produccién de semillas y los nimeros
subrayados entre las lineas punteadas indican la Fecundidad (Fij). El estadio PreAdultos no contribuyé con

fecundidad al crecimiento de la poblacién.

Dindmica de las poblaciones
En base a la Figura 16 que representa el ciclo de vida de Chamaedorea oblongata se

construyé el modelo matricial y a partir de esto las matrices de transicion para cada

tratamiento en cada uno de los periodos de evaluacion. En total se tuvieron ocho matrices
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(Cuadro 13 y 14). Como ya se menciond anteriormente las probabilidades de transicion
para “Plantulas™ y “Juveniles” son iguales en todos los tratamientos.

Para el estadio de “Plantulas™ se presenta una alta mortalidad (58%) y los individuos
que sobreviven avanzan a otros estadios como “Juveniles I" (38%) y “Juveniles I1" (4%),
sin que se presente Permanencia (Pij). En el segundo periodo la probabilidad de
crecimiento (Gij) fue mayor, ya que el 17% de los individuos avanzaron a la categoria de
“Juveniles II" (Cuadro 13 y 14).

Para el caso de “Juveniles I"" las probabilidades de crecimiento fueron diferentes en
los dos periodos de evaluacion, registrindose mayor permanencia (70%) y menor
crecimiento y mortalidad en el segundo periodo (11 y 19% respectivamente) (Cuadro 13 y
14).

Los efectos del corte de hojas en el estadio Juveniles 11, se hacen evidentes en las
probabilidades de permanencia y crecimiento presentandose en general una menor
permanencia en los tratamientos de defoliacion. En el grupo control las probabilidades de
crecimiento de este estadio fueron similares en los dos periodos de evaluacion (Cuadro 13 y
14). Para el primer periodo la mortalidad en este estadio en todos los tratamientos de
defoliacion fue mayor que el grupo control, siendo el tratamiento del 66% el que mas
mortalidad presentd (60%). Para el segundo periodo la mortalidad disminuyé en el
tratamiento del 33% y fue similar al grupo control (0%). Para los tratamientos de 50 y 66%
de defoliacion este estadio ya habia desaparecido debido a la alta mortalidad y/o el avance a
otros estadios en el periodo anterior.

Respecto a la categoria de Preadulto (PA) en el grupo control, las probabilidades de
crecimiento fueron diferentes en los dos periodos de evaluacion, registrandose mayor
permanencia (86%) y menor crecimiento (14 %) en el segundo periodo (Cuadro 13 y 14).
Los efectos sobre este estadio fueron en general una disminucion en la permanencia y un
aumento en la mortalidad tanto en el primer como en el segundo periodo, siendo el
tratamiento del 66% el que mayor mortalidad presentd en ambos periodos (20 y 29%
respectivamente).

Similar patrén se presenté en los Adultos | (120-159.9 cm.) para los dos periodos

de evaluacion, estadio que en el grupo control presentd 79-80% de permanencia y 18-20%
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de crecimiento. En las poblaciones bajo cosecha de hojas disminuyeron, en general, la
permanencia y el crecimiento y aumenté la mortalidad (Cuadro 13 y 14).

La sobrevivencia de los Adultos 2 (160-249.9 cm.) se ve afectada por la defoliacion.
Especialmente en el tratamiento 66% tuvo una considerable mortalidad en ambos periodos.
En los demas tratamientos no se ve una tendencia clara, respecto a este estadio. En general
se presenta una baja progresion en todas las poblaciones (Cuadro 13 y 14).

La defoliacion parece no tener efectos persistentes sobre los Adultos 3 (250-299.9
cm.) ya que se presentd una tendencia similar entre tratamientos en el primer periodo. La
probabilidad de permanencia fue entre .71-.74 y el crecimiento a la categoria de Adultos 4
también fue similar entre los tratamientos de defoliacion y varié entre 0 y .07. Para el
segundo periodo la mortalidad fue muy baja 6 nula y no hubo grandes diferencias entre
tratamientos en permanencia y crecimiento (Cuadro 13 y 14).

Como efecto de la defoliacion la mortalidad de los Adultos 4 (palmas > 300 cm.) en
las poblaciones cosechadas para el primer periodo fue muy alta, siendo el tratamiento del
66% el que mayor mortalidad registro (73%). Para el segundo periodo este escenario fue
muy diferente ya que se presentd en general baja mortalidad (Cuadro 13 y 14).

Al igual que en C. elegans el efecto sobre la defoliacion se hace evidente en la
fecundidad de las poblaciones cosechadas como ya se mostré anteriormente (Fig. 15), y
también esta “tendencia” es debida a dos patrones: i) disminucion del nimero de estadios
con fecundidad y 2) una menor aportacion de fecundidad estos estadios (Cuadro 12; Fig.
17a y b). Es decir, el niimero de estadios con fecundidad va disminuyendo dependiendo del
tratamiento de defoliacion y en estos la fecundidad es menor (Cuadro 12a). Los estadios
que presentan mayor fecundidad son los que corresponde a palmas con mas longitud de
tallo (A3 = 250-299.9 cm y A4 = > 300 cm.) Durante el primer periodo en el grupo control
(0%) los cuatro estadios Adultos presentan fecundidad, mientras que en el tratamiento de
33% solo 3, en el de 50% de defoliacion 3 estadios y en el 66% solo un estadio con
fecundidad. Para el segundo periodo aumenta el nimero de estadios con fecundidad, asi
como la fecundidad de cada uno de estos. La poblaciéon sometida a una defoliacion del 66%
alin presenté menos estadios que aportaron fecundidad (Cuadro 12; Fig. 17a y b). En la
mayoria de los estadios aun para el segundo periodo se presentd una fecundidad mas baja

que la de los estadios del grupo control (0%), especialmente las palmas defoliadas a 66%.
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Cuadro 12.- Resultados de los anélisis de devianza para evaluar el efecto de los tratamientos y el
estadio sobre la fecundidad de poblaciones de Chamaedorea oblongata de la selva himeda de Chajul,
Chiapas, durante el periodo a) 2000-2001 y b) 2001-2002, g.l.: grados de libertad, Xi’: Valor
aproximado a una chi cuadrada, r’: porcentaje de la variacion explicado por cada factor y p:

probabilidad.

a) 2000-2001

b) 2001-2002

z

Factor Xi © gl P Xi’ r gl P
Tratamiento (T) 1.6 5.7 3 <0008 928 4.17 3 <0257
Estadio (E) t73. ‘85 3 <0006 1058 503 3 <0142
TxE 19.7 9.7 9 <0198 10,24  4.60 9 n.s.
Error 154.4 - 196 - 202.7 -- 196 --
Total 203 - 211 - 2226 - 202 -
a)
be
10
c
g
6 % Figura 17.- Fecundidad por
ab estadios de diferentes
i L poblaciones de Chamaedorea
e ¢ ab oblongata  sometidas  a
:s defoliacion experimental en la
B 2 ab selva himeda de Chajul,
s a ‘J—l Chiapas. Las letras en
= _— negritas representan los dos
= periodos a) 2000-2001 y b)
E b) | A 20(}!-2002. Las letras en
b= . cursivas representan los resul-
‘g 10 N 33% tados del analisis estadistico,
= € 1 so% letras diferentes indican dife-
@ g - rencias significativas segin
e abe (3 66% pruebas de comparaciones
ks miiltiples de Bonferroni P <
6 .05 (Crawley 1993),
4 ab
2
0
Ad
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Cuadro13.- Matrices de transicion de Lefkovitch de poblaciones de Chamaedorea oblongata que
fueron sometidas a defoliacién experimental en la selva himeda de Chajul, Chiapas. Las
abreviaciones corresponden a los siguientes estadios: Pl = Plantulas, Juvl = Juveniles uno, Juvll =
Juveniles dos, PA = Preadultos y A = Adullos (cuatro categorias). Las probabilidades de transicién
en negritas indican Permanencia (Pij).

2000-2001
Grupo control (0%)
Pl Juvl Juvii PA A1 A2 A3 M
Pl.  0.00 0 0 0 020 1.88 7.86 7.32
Juv. 038 024 0 0o 0 0 O ©
Juvil 0.04 0.22 0.83 0o 0 0 0 0
PA 0 0017072 0 0 0 O
Al 0 o0 0 028 079 0 O 0
A2 0 0 0 0018073 0 O
A3 0 0 0 O0 0 006 074 0
Ad 0 0 0 0 0 0 006 0.83
Tratamiento 33%
PL Juvl Juvll PA A1 ‘A2 A3 A4
Pl. 000 O 0 0 0 182 383 1.97
Juvl 038 024 0 0 O O 0o o0
Juvil 004 022 050 0 O O 0o 0
PA 0 0 025 0.63 0 0 0 0
Al 0 0 0 025 0.71 0 0 0
A2 0 0 0 0 021 092 0o 0
A3 0 0 0 0 0 000 0.71 0
Ad 0o 0 0 0 0 0 0.07 0.70
Tratamiento 50 %
Pl. Juvi Juvii PA A1 A2 A3 A4
P. 000 © 0 0 125 237 187 0
Juvl 038 024 0 0 O O 0 0
Juvil 004 022 013 © 0 o0 0 0
PA 0 0 050 062 0 O 0 0
Al 0 0 0 0.31 0.68 0 0 0
A2 0o 0 0 0 021 084 O 0
A3 0 0 0 0 0 004 074 0
A4 0 o0 0o 0 o0 0 0.06 0.72

Tratamiento 66%

TPL Juvl Juvil PA Al A2
Pl.  0.00 0o 0 o0 0 101
Juvl 0.38 0.24 0 0 0 0
Juvil. 004 022 0.20 0 0O 0

OQQDOQ&
OCJI:'CJQG:

PA 0O 0020060 0 O
A1 0O O 0 020 08 O
A2 0 0 0 0 017 062
A3 0O 0 O 0 0005073 0
A4 0 0 0 0 0 0 000 027




Cuadro 14..- Matrices de transicién de Lefkovitch de poblaciones de Ch
que fueron sometidas a defoliacion experimental en la selva himeda de Chajul, Chiapas. Las
abreviaciones corresponden a los siguientes estadios: Pl = Plantulas, Juvl = Juveniles uno, Juvll =
Juveniles dos, PA = Preadultos y A = Adultos (cuatro categorias). Las probabilidades de transicién

en negritas indican Permanencia (Pij).

dorea

kil

2001-2002
Grupo control (0%)
Pl Juvl Juvil PA A1 A2 A3 A4
PL 000 0 0 0 215 648 691 3.38
Juvl - 027 0.70 o 0 0 0 0 ©
Juvil 014 011 080 O O 0 0 O
PA 0O 00208 0 0 0 0
Al 0 o 0014 080 0 0 O
A2 0 0O O 002008 0 0
A3 0 0 0 0 0009 094 O
Ad 0 0 0 0 0 0 0.03 0.95
Tratamiento 33%
Pl oJuvli Juvil PA A1 A2 A3 A4
Pl. 000 O 0 0 149 387 639 1.70
Juvl 027 0.70 o 0 0 0O 0 ©
Juvil 014 011 050 ©0 O 0 0 O
PA 0O 00508 0 0 0 0
Al 0o 0 0017 083 0 0 ©
A2 0 0 0 000808 0 0
A3 0 0 0 0 0014 080 O
Ad 0o 0 0O 0 0 0 020 099
Tratamiento 50 %
(P Juvi Juvil PA' A1 A2 A3 A4
Pl.. 000 0O 0 0 326 252 564 4.53
Juvl . 027 0.70 o 0 0O O 0 o0
Juvil, 014 011 080 O O ©0 O O
PA 0O 002007 0 0 0 0
Al 0 0 0 020081 0 0 O
A2 0o 0 0 000708 0 O
A3 0 0 0 0 0 0.07 077 0
Ad 0 o0 0 0 0 0 013 080
Tratamiento 66%
Pl Juvl Juvil PA° Al A2 A3 A4
Pl. 000 0O 0 0 225 248 313 0
Juvl 0.27 0.70 O 0 0 0 0 o0
Juvll 0.14 0.11 0.80 0 0 0 0 0
PA 0 002005 0 0 0 ©
Al 0 0 0014 075 0 0 0
A2 0 o 0 0 017 0.81 0 0
A3 0 o0 0 0 0 000 09 O
A4 0 o0 0O 0 0 0 010 0.99

&
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Tasa de crecimiento poblacional (1)

Las frecuencias de la tasa de crecimiento poblacional (1) obtenidas a partir de la
iteracién y simulacion de cada matriz mediante el programa SMontecarlo se presentan en la
figura 18a y b. Para el primer periodo el grupo control (0%) presenté alrededor de un 33%
de las lambdas distribuidas por arriba de 1 (Fig. 18a) y una tasa de crecimiento poblacional
promedio de 1.048 (Cuadro 15a; Fig. 19). La poblacion con una defoliacion de 33%
presentd alrededor del 41% de las lambdas distribuidas de por arriba de | y una tasa de
crecimiento poblacional promedio de 1.004 (Cuadro 15a; Fig. 19). El tratamiento del 50%
tiene una distribucion y un tasa de crecimiento similar al tratamiento del 33% (1.000).

La poblacion mas afectada fue la de palmas sometidas a 66% de defoliacion ya que
se estimo6 una lambda menor a 1(Xo = .894). La distribucion de las lambdas se encontré en
su mayoria para debajo de 1 y con un comportamiento muy erratico (Cuadro |5a; Fig. 19).
El andlisis indica que para el primer periodo de evaluacion como efecto de la defoliacion
las poblaciones estan creciendo a diferentes tasas (P/T: Fg 3, =33.87, p <.0001).

Cuadro 15.- Tasa de crecimiento poblacional (L) de poblaciones de Chamacdorea
oblongata sometidas a defoliacion. Se presentan los limites de confianza a 95%
obtenidos mediante el método propuesto por Caswell (2000a).

a) 2000-2001 b) 2001-2002
Trat. (%) X L.S. L. L I L.S. L.L
0 (control) 1.048 1.153 951 1.169 1.318 1.039
13 1.004 1.118 903 1.161 1.331 1.021
50 1.000 1.099 907 1115 1.266 978
66 0.894 1.013 759 1.056 1.210 980

El segundo periodo de evaluacion, representé un mejor afio para el crecimiento
poblacional, ya que las tasas de crecimiento de todos las poblaciones con defoliacion y el
grupo control aumentaron (P: F; 35 = 168.5, p < .0001; Fig 18). Al igual que X los limites
de confianza fueron mayores para el segundo periodo y hubo mayor variacion en la tasa de
crecimiento de la pohlaciéﬁ (Cuadro 15; Fig. 18). La distribucion de las lambdas en todos
los tratamientos se encuentra por arriba de A = 1, a excepcion del tratamiento del 66%, que
alrededor de un 15 % de las lambdas fueron <I. Las tasas de crecimiento poblacional del 0
y 33% no difirieron estadisticamente, lo que indica que una poblacién sometida a este nivel

de defoliacion, puede en dos afios recuperar la dindmica de una poblacién no manejada. Los

115



Lambda (i)

tratamientos y 66% atn fueron estadisticamente diferentes de la poblacion control (0%), es

decir no se han recuperado.

a)
250 1
200
Figura 18.- Distribucion de
150 frecuencias de lambda para
Chamaedorea oblongata
100 resultado de 1000 proyecciones
con Simulacién Montecarlo. A
50 partir de estas proyecciones se
- estimaron los errores estindar,
g “ (sensu Caswell 2000a) y el
g promedio para cada tratamiento
g b) de defoliacion y periodo. a)
- -@- % 2000-2001, b) 2001-2002. La
250 i —&— 33% linea vertical punteada
1 —A 50% representa . = |.
200 1
150
100
S0
u ’a
0.0 07 08
141 Figura 19.- Tasa de
[ ] 0% crecimiento poblacional (L) de
®  diferentes poblaciones de
1.2 ¢ 33% Ch dorea oblongat
sometidas a defoliacion
| - 50% experimental en la selva himeda
Loy s | 665, de Chajul, Chiapas. El valor de
lambda representa un promedio
0.8 de 1000 wvalores oblenidas por
. SMontecarlo. Las barras de error
representan un error estdndar
0.6 sensu Caswell (2000a). La linea
horizontal punteada en X = |
representa un manltenimiento del
0.4 lamafio poblacional. Las letras
representan los resultados del
02 analisis estadistico, letras
- diferentes indican diferencias
- significativas segin pruebas de
00— — comparaciones  multiples  de
2000-2001 2001-2002 Bonferroni P < .05 (Crawley
1993).
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Analisis de elasticidad

La importancia relativa de cada estadio en el crecimiento de las poblaciones de
Chamaedorea oblongata fue afectada por la defoliacion. En una poblacién no sometida a
cosecha de hojas (0%) la permanencia de los estadios Juvenil Il (£ 69.9 cm.), Pre-Adultos,
Adultos T y Adultos Il es la que mayor importancia relativa tienen para la tasa de
crecimiento ya que contribuyen entre los cuatro en un 50% al crecimiento de la poblacion
(Fig. 20a). Pero este patron cambia en las poblaciones experimentales de cosecha de hojas,
dejando de ser importantes los Juveniles Il y Pre-Adultos y convirtiéndose los Adultos 1,
Adultos 11 y Adultos 111 en los estadios mas importantes para la tasa de crecimiento de la
poblacion, alcanzando entre estos dos estadios una e;; de .40-.60. Otro de los efectos que se
hace evidente en las poblaciones experimentales es la alteracion de los patrones de
fecundidad, perdiendo la importancia relativa algunos estadios.

El crecimiento ¢ progresion (Gj;) no es muy importante para la tasa de crecimiento
poblacional de C. oblongata y en las poblaciones experimentales la importancia relativa de
los estadios no es muy afectada. La poblacion de 50% de defoliacién en algunos estadios
(P1, JI, PA) presenté mas elasticidad que el grupo control y las poblaciones de 33 y 66%
presentaron en todos los estadios una importancia relativa menor, pero estas diferencia
parecen no ser importantes ya que los cambios de elasticidad son muy pequefios (+ .01-
03).

Respecto a la elasticidad de la fecundidad en este mismo periodo, se encontré que
en la poblacion no cosechada (0%) es muy baja y la defoliacion en general disminuye atin
maés esta importancia, a excepcion del estadio A2 para las poblaciones de 33% y 50 % que
presentaron ligeramente una mayor elasticidad (Fig. 20a).

Este patron se puede ver mas claramente en la figura 21a en la que se encuentran
agrupados los estadios dependiendo de la tasa vital de que se trate. En esta representacion
se puede ver que en una poblacién no cosechada (0%) la Permanencia (P;) de los Adultos
y Juveniles tiene una importancia relativa muy alta para el crecimiento de la poblacion,
mientras que en poblaciones cosechadas, aumenta la importancia de la permanencia de
Adultos y la de Juveniles se vuelve poco importante. Respecto al crecimiento 6 progresion
(Gy) el patron de la poblacion cosechada a 33% no fue muy diferente del de la poblacion

control (0%), pero la del 50% se ve mas claro que en la figura anterior que tuvo elasticidad
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un poco mas grande que la poblacion control. La poblacion defoliada a 66% si fue afectada
en crecimiento ya que tuvo valores de elasticidad 2 veces menores que el grupo control,
como consecuencia del aumento en la permanencia mencionado anteriormente. Los
cambios en elasticidad respecto a fecundidad no son muy importantes (Fig. 21a).

La Fig. 22a resume aun mas los patrones definidos anteriormente para el primer
periodo, ya que presenta los datos dependiendo solo de las tasas vitales. Es aqui mas
evidente que la permanencia (P;) es la tasa vital mas importante en esta especie de palma y
que esta se vuelve mas importante en poblaciones sometidas a cosecha de hojas. Como
reflejo del aumento en la permanencia en poblaciones cosechadas disminuyen el
crecimiento y la fecundidad. La excepcion a este patron lo representa la poblacion de 50%
de defoliacién, que tuvo una elasticidad menor en permanencia y mayor crecimiento que el
grupo control.

Para el periodo 2001-2002 que representa un lapso de no defoliacion de dos afios, se
encontrd un patron diferente al primer periodo, ain para la poblacion control, ya que las
transiciones que presentaban una elasticidad importante en el primer periodo disminuyeron
para el segundo y las que presentaban elasticidad baja 6 intermedia fueron mas importantes.
El cambio mas importante respecto al primer periodo, fue una disminucion en la
importancia relativa de la permanencia de los estadios Al y A2 en los tratamientos de
defoliacion, lo que hizo que fueran mas similares a la poblacion control (0%).

En la poblacion defoliada a 33% alrededor del 60% de las transiciones presentan
valores similares a la poblacion control (Fig. 20b), especialmente en transiciones que
implican crecimiento y la permanencia de Adultos y PreAdultos (Fig. 21b). La importancia
relativa de la fecundidad en cada estadio son diferentes a la poblacion control (Fig. 20b)
pero la suma de todas las fecundidades es muy similar (Fig. 21b y 22b).

Casi la mitad de las transiciones de la poblacion con 50% de defoliacion tuvieron
una elasticidad similar a la del grupo control (Fig. 20b), especialmente las transiciones que
implican crecimiento en Plantulas, Juveniles y PreAdultos y los relacionados con
Fecundidad (Fig. 21b). Las restantes transiciones tuvieron diferente elasticidad a las de la
poblacion control.

La poblacion defoliada a 66% presenté todavia para el segundo periodo mayor

elasticidad en permanencia en algunos estadios, especialmente el estadio JII, Al, A3 y A4.
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(Fig. 20b). Este patron se ve mas claro en la Fig. 21b. que la permanencia en los adultos y
de los Juveniles, lo que en general marcé una permanencia mas grande que todos los demas
tratamientos (Fig. 22b). Por el contrario, la importancia relativa del crecimiento es menor
en la mayoria de los estadios, lo que se refleja en un crecimiento total menor que en el
grupo control y las demas poblaciones. La fecundidad en general fue similar a la del grupo

control.
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Figura 20.- Valores de elasticidad (eij) para cada wansicidn en poblaciones de Chamaedorea oblongata sometdas a defoliacion experimental en la selva himeda
de Chajul, Chiapas. a) 2000-2001, b) 2001-2002. Las abreviaciones corresponden a los siguientes estadios: Pl: Planmlas, Juv: Juveniles de 70-119 cm, Juvil:
Juveniles de 120-159 cm, PA: Individoos raramente reproductivos de 160-249 cm, A: Adultos {cuatro categorias). Note la escala ajustada en el eje de la X's.
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Figura 21.- Valores de
elasticidad de las tasas vitales
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Figura 22.- Elasticidad de las
tasas vitales de diferentes
poblaciones de Chamaedorea
oblongata sometidas a
defoliacion experimental en la
selva himeda de Chajul,
Chiapas. La grifica corresponde
a datos de palmas femeninas y
masculinas, ya que no existen
diferencias significativas entre
sexos. a) 2000-2001, b) 2001-
2002. Pij: Permanencia, Gij:
Crecimiento, Fij: Fecundidad.



3.5 Discusion
3.5.1 Recuperacion de las tasas vitales

El corte de hojas de manera sostenida representa un fuerte impacto en la
demografia y la dinamica poblacional de las especies estudiadas independientemente del
sexo. Esto es debido a que la defoliacion remueve los 6rganos mas importantes en el
proceso fotosintético y partir del cual se obtiene la mayor parte de la energia. Se han
descrito diferentes mecanismos compensatorios (ver capitulo anterior) que pueden ayudar
a las plantas a reajustar sus patrones de asignacion de recursos y a no alterar o incluso a
superar las tasas vitales de plantas no defoliadas (Oyama & Mendoza 1990, Anten &
Ackerly 2001la, Anten et al. 2003). Estas reservas ¢ los mecanismos fisioldgicos
compensatorios al parecer responden en sentido positivo después de una ¢ dos intensas
defoliaciones, pero generalmente no llegan a ser suficientes para soportar una cosecha
sostenida por lo que se llegan a presentar fuertes reducciones en algunos atributos .
funcionales (Anten & Ackerly 2001a, Anten er al. 2003) que se reflejan en el nivel
demogriéfico.

Una defoliacion sostenida 6 una fuerte herbivoria agota los recursos al maximo,
disminuyendo primero los recursos asignados hacia fecundidad, luego hacia crecimiento
y finalmente si las plantas ain contintan perdiendo tejido foliar puede aumentar la
probabilidad de muerte (Bowers & Stamp 1993, Schierenbeck ef al. 1994, Erlhen 1995,
Pfab & Witkowski 1999) y al parecer cuando se detiene la defoliacion la recuperacion se
da en el sentido contrario primero disminuyendo la mortalidad, luego recuperando el
crecimiento y finalmente la fecundidad. Este fue el patron que se presentd en C. elegans,
que dependiendo de la intensidad de defoliacion la mortalidad fue mas alta y el
crecimiento menor que la poblacion control. Los efectos en el tratamiento del 100%
fueron tan fuertes que murieron todas las palmas bajo este tratamiento. En el tratamiento
del 66% cuando la mortalidad fue alta el crecimiento fue muy bajo, pero cuando la
mortalidad disminuye (en el segundo periodo) se presenta una recuperacion en el
crecimiento. En el tratamiento del 50% la mortalidad disminuy6 desde el primer periodo,
pero el crecimiento se recuper6 hasta el segundo periodo. El unico tratamiento que tiene

una mortalidad similar a la poblacién control desde el primer periodo y que recupero el
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crecimiento al mismo tiempo fue el tratamiento menos agresivo de defoliacion (33%)
(Cuadro 17).

Cuadro 17.- Tiempo (afios) en el que poblaciones de a) Chamaedorea elegans y b) C.
oblongata recuperan atributos demograficos después de ser sometidas a defoliacion
experimental en la selva himeda de Chajul, Chiapas. | = recuperacion al primer afio de
evaluacion, 2 = al segundo afio y No = No se observé su recuperacion.

a) Chamaedorea elegans

Sobrevivencia Crecimiento  Fecundidad A
33 | | No No
50 | 2 No No
66 2 2 No No

b) Chamaedorea oblongata

33 1 1 No 2
50 I No No No
66 ) No No No

C. oblongata presentd similar patron al explicado anteriormente, a excepcion de
que en el primer periodo, la mortalidad de la poblacion sometida a 100% de cosecha de
hojas fue menor que en C. elegans. Bajo el supuesto explicado anteriormente, las
poblaciones defoliadas de C. oblongata podrian haber recuperado maés facilmente el
crecimiento en el segundo afio, considerando que se defoli6 solamente en cuatro
ocasiones, pero solo se recuper6 la poblacion defoliada a 33%. Esto podria indicar que C.
elegans tiene una mejor capacidad de recuperacion en crecimiento, ya que aunque fue
defoliada en seis ocasiones todos los tratamientos de defoliacion lograron recuperar el
crecimiento (Cuadro 17).

En estudios de uno 6 dos eventos de defoliacion en Astrocaryum mexicanum,
Chamaedorea tepejilote, Geonoma congesta y Neodipsys decaryi no se registraron
efectos negativos de la cosecha de hojas sobre la mortalidad, ni en el crecimiento
(Mendoza et al. 1987, Oyama & Mendoza 1990, Chazdon 1991, Ratsirarson et al. 1996)
ya que diferentes procesos fisioldgicos estan involucrados en compensar esa pérdida y no
afectar estas tasas vitales. Esta compensacion (ver capitulo anterior), también ocurre en
C. elegans (Anten & Ackerly 2001a, Anten et al. 2003) pero solo en el corto plazo y
cuando la defoliacion es muy intensa y se lleva a cabo de manera sostenida, entonces los
mecanismos de compensacién no son suficientes y se presentan efectos negativos sobre

algunos atributos demograficos como la mortalidad y el crecimiento.
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La cosecha sostenida de hojas en C. elegans y C. oblongata también afecto la
fecundidad y ain dos afios después de haber detenido la defoliacion, en ambas especies
no se recupera la capacidad reproductiva, ain cuando la mortalidad ya habia disminuido
para algunos tratamientos desde el primer periodo y ain cuando el crecimiento ya se
habia recuperado. Para el primer periodo hubo una baja fecundidad en general en todas
las poblaciones, pero en especial las poblaciones bajo defoliacion tuvieron fecundidad
mas baja que la poblacion control. Para el segundo periodo, las poblaciones defoliadas
aumentaron su fecundidad pero sin lograr recuperar la condicion normal que fue
alrededor de 2-4 veces mayor. La disminucion en la fecundidad total en cada especie se
debid a dos patrones: i) la disminucion en el nimero de estadios que aportan fecundidad
y ii) una menor aportacion de fecundidad de cada estadio.

En algunos de los trabajos ya mencionados se habian encontrado efectos similares
pero no directamente sobre la fecundidad, si no sobre una medida indirecta de la
fecundidad que es la produccion de frutos, encontrando una disminucion especialmente
en tratamientos de intensa defoliacion (Mendoza et al. 1987, Ratsirarson et al. 1996).
Igualmente en estos estudios se encontré que la capacidad de produccion de frutos se
recupera hasta dos ¢ tres afios después de una sola defoliacion. Es decir, si recuperar este
atributo es muy dificil después de una sola defoliacion, entonces para las poblaciones de
este estudio que fueron sometidas a varios eventos de defoliacion es posible que la
recuperacion tome mucho mds tiempo, ya que ni siquiera la poblacion bajo 33% de

defoliacion logro recuperarse después de dos afios de descanso.

3.5.2 DinAmica de las poblaciones

Chamaedorea oblongata presento tasas de crecimiento mayor que las de C.
elegans en ambos periodos. En parte esta diferencia puede estar debida a que C. elegans
desarrolla su ciclo de vida completamente en la parte mas baja del sotobosque en donde
la disponibilidad de luz es muy baja (Hodel 1992, Anten & Ackerly 2001a, Anten et al.
2003). Por el contrario, C. oblongata alcanza una altura de hasta tres metros en donde la
disponibilidad de este recurso es mayor. En diferentes estudios se ha reportado que una

mejor disponibilidad de luz puede ser muy importante en determinar la demografia y
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dindmica de las poblaciones (Pifiero ef al. 1984, Oyama 1990) y muy probablemente la
mayor tasa de crecimiento de C. oblongata se debe a este hecho.

Como ya se vié anteriormente la defoliacion tuvo efectos negativos sobre la
sobrevivencia, el crecimiento y la fecundidad de ambas especies (Cuadro 17). Estos
efectos aunados a la recuperacion de estas tasas vitales se reflejan en la dindmica
poblacional y en la variacion de la tasa de crecimiento (1). En general en ambas especies
en las poblaciones con alta defoliacion (66%) en el primer afio presentaron alta
mortalidad y bajo crecimiento y fecundidad, lo que provocd una kes < | que fue menor
que la de las demas poblaciones. Para las poblaciones del 50% y 33% de defoliacion en
ambas especies, a pesar de que tuvieron una menor mortalidad y que las de C. elegans
recuperaron el crecimiento, ninguna de las poblaciones presentaron una tasa de
crecimiento similar a la de la poblacién control (0%). Es decir, ninguna poblacién bajo
defoliacion de las dos especies recuperd en el primer afio el crecimiento de la poblacion
no cosechada (Cuadro 17).

El segundo periodo de evaluacion fue un buen afio para el crecimiento de ambas
especies, ya que todas las poblaciones tuvieron una baja mortalidad, aumentaron el
crecimiento y aunque en menor medida, también la fecundidad lo que se reflejé en un
aumento en la tasa de crecimiento (A). El aumento en L en las poblaciones bajo
defoliacion permitié que su tasa de crecimiento estuviera por arriba de A = 1. Sin
embargo, aiin se siguieron presentando efectos negativos de la defoliacion en todas la
poblaciones de C. elegans, ya que ninguna tuvo una lambda similar a la poblacion
control. Las poblaciones bajo defoliacion de 33% y 50% tuvieron un crecimiento similar
y la poblacion del 66% fue la que menor L present6. Esto indica que poblaciones
manejadas a estos niveles de intensidad necesitan de mucho mas tiempo para recuperarse.

En C. oblongata a diferencia de C. elegans se registro la recuperacion de la
poblacién sometida a 33% de defoliacion. Esta recuperacion en parte estd debida a que
esta especie solo fue defoliada en cuatro ocasiones, mientras que C. elegans fue sometida
a seis eventos de defoliacién. Las poblaciones del 50 y 66% no pudieron recuperarse, ya
que aunque tuvieron una lambda por arriba de A = 1, estas fueron menores que la de la

poblacién control. Esto indica que los efectos sobre la dinamica de la poblacién y el
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tiempo necesario para la recuperacion va a depender del nimero de eventos y de la

intensidad de defoliacion.

3.5.3 Dinamica poblacional durante la defoliacién

Lo anteriormente sefialado queda mejor ilustrado si analizamos parte de los
resultados obtenidos durante los eventos de defoliacion (1997-2000) previos a esta tesis.
En C. elegans después del primer afio de defoliacion (dos eventos durante 1997) las
poblaciones no tuvieron efectos negativos sino al contrario (a excepcién de la poblacién
del 100%), las palmas respondieron en sentido positivo en el nivel fisioldgico y
funcional, debido a diferentes mecanismos de compensacion (para una mejor descripcion
ver Anten & Ackerly 2001a, Anten et al. 2003) que parecen haberse reflejado en el nivel
demografico, ya que superaron la tasa de crecimiento () de la poblacién control (Fig. 23,
Martinez-Ramos et al. en prep.).

Es decir, la compensacion fisiologica se puede reflejar en una compensacion
demografica. El concepto de compensacion es ampliamente utilizado para el nivel
fisiologico y funcional (Bergelson et al. 1996, Strauss & Agrawal 1999, Ackerly & Anten
2001a, Anten et al. 2003), pero lo podriamos referir en términos de lambda bajo la
siguiente proporcion:

C = Lol
En donde A representa la tasa de crecimiento de cierta poblacion experimental, 2, la
tasa de crecimiento de la poblacién control y C el grado de compensacion de la poblacion
experimental en determinado periodo. Esta proporcion puede tomar valores menores,
mayores O iguales a 1. Durante los eventos de defoliacion (1997-2000) un valor C>1
indicaria un mayor crecimiento que la poblacién control y por lo tanto, una
“sobrecompensacion demografica”, C</ una “subcompensacion™ 6 efectos negativos
sobre el crecimiento de la poblacion y una C=1 una “compensacion completa™. Después
de la defoliacion, valores de C</ indicarian que la poblacion ain tiene efectos negativos
y que no ha recuperado la tasa de crecimiento de una poblacién no defoliada y una C =/
indicaria que la poblacion ha recuperado 6 superado el crecimiento poblacional de una

poblacioén control. Esta proporcion solamente representa una aproximacion para explicar
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la dindmica de las poblaciones defoliadas y no un concepto bien desarrollado, por lo que

debe tomarse con precaucion.
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Figura 23.- Variacion anual de
la tasa de crecimiento (L) de
diferentes poblaciones de
Chamaedorea elegans sometidas
a tratamientos de defoliacién en la
selva himeda de Chajul, Chiapas.
Los  datos de 1997-2000
representan datos obtenidos por
Anten et al. y los datos 2000-2002
representan los datos obtenidos en
este estudio. El tratamiento 0%
representa la poblacién control.
La linea vertical punteada en A = |
indica un tamafio poblacional
estable. La  linea  wertical
representa la fecha del dltimo
evento de defoliacion, después de
la  cual se observé su
recuperacion. Las barras de error
representan un error estandar
sensu  Caswell  (2000a). a)
Chamaedorea elegans b) C.
ohlonvata.

Esta proporcion en Chamacdorea elegans en el primer afio fue >lIpara las

poblaciones bajo defoliacion de 33, 50 y 66%, siendo esta ultima la que mayor

sobrecompensacion presenté. Para C. oblongata especie en la que el experimento se

inici6 un afio después, (1998-1999) se presenté un patrén similar con la excepcion de que

la poblacién defoliada a 66% tuvo una tasa de crecimiento menor que la de la poblacion

control (Ags2 < how) ¥ por lo tanto una C<I. Es decir, solo las poblaciones defoliadas a

33% y 50% tuvieron una sobrecompensacion (Cuadro 16). Esta diferencia en parte pudo

deberse, como anteriormente se discutio, a que C. elegans probablemente tiene mejores

mecanismos de compensacion que C. oblongata y/6 como se discutira mas adelante a las
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condiciones climaticas de ese afio en especial que hicieron que C. oblongata no
respondiera de la misma manera que C. elegans

Bajo el anterior escenario de sobrecompensacién demografica, si se hubiera
detenido la defoliacion en ese momento (1998 para C. elegans y 1999 para C. oblongata)
las poblaciones probablemente no hubieran tenido fuertes efectos funcionales, ni
demogrificos, sino al contrario podria haber aumentado el crecimiento de las poblaciones
(Fig. 23).

Para el segundo periodo de experimentacion (1998-1999 en C. elegans y 1999-
2000 en C. oblongata) ya se evidenciaron los efectos negativos de la defoliacion en
ambas especies, ya que todas las poblaciones sufrieron una fuerte disminucion de la tasa
de crecimiento, dependiendo de la intensidad de defoliacién. La situacion extrema estuvo
representada por la poblacion defoliada a 100% en ambas especies que presentaron un A
alrededor de .60 (Fig. 23). A partir de este periodo, se presenté una C<I en todos los

periodos y todas las poblaciones (Cuadro 16).

Cuadro 16.- Grado de compensacion (1997-2000) 6 recuperacion (2000-2002) en la tasa de
crecimiento (1) en diferentes poblaci de a) Ch dorea elegans y b) C. oblongata que fueron
sometidas a defoliacion en la selva himeda de Chajul, Chiapas.

a) Chamaedorea elegans
Poblacion (%) 1997-1998  1998-1999  1999-2000 2000-2001  2001-2002

0 (control) 1 1 1 1 1
1n 1.054 991 967 97 952
50 1.059 929 991 889 938
66 1.069 Bed 899 R02 879
100 914 614 0 0 0

b) Chamaedorea oblongata

0 (control) I 1 1 1
33 1.050 947 958 .99
50 1.068 .BRO 955 952
66 963 897 851 875
100 775 .502 0 0

Ademés para Chamaedorea elegans en 1998 también se registré una disminucién
de A en la poblacion control (0%). Esto nos dice que también hubieron otros factores

diferentes a la defoliacion que afectaron el crecimiento poblacional. Respecto a esto se
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encontré que la intensa sequia en ese afio en la region (como efecto de la ocurrencia del
fenémeno meteorologico “El Nifio”), fue un factor responsable de los fuertes efectos a
nivel demogréfico (Martinez-Ramos et al. en prep.). Esto aunado al efecto de la
defoliacion llevé a las poblaciones a una gran disminucion en la tasa de crecimiento de la
poblacion.

El siguiente periodo correspondié a un mejor afio para el crecimiento poblacional,
ya que en ambas especies hay un aumento en A, pero las poblaciones bajo defoliacion ain
tuvieron una tasa de crecimiento mas baja que la de la poblacién control. Para el periodo
2000-2001, que corresponde al primer afio de evaluacion de esta tesis, como ya se
mencioné anteriormente el crecimiento poblacional disminuye, incluida la poblacion
control de ambas especies. En este afio al parecer actuaron conjuntamente el efecto de
una baja precipitacion pluvial en la zona y el efecto acumulado de la defoliacion sobre la
tasa de crecimiento, ya que fue cuando las poblaciones bajo defoliacion tuvieron la tasa
de crecimiento mas baja. La C en todas las poblaciones fue menor que I, lo que indica
que ninguna de las poblaciones logré recuperar la tasa de crecimiento poblacional
Finalmente en el ltimo afio de evaluacion, A es atin menor en todas las poblaciones bajo
defoliacion en las dos especies, a excepcion de la poblacion de 33% que recuperd el
crecimiento de una poblacion no defoliada y una C~ 1. ‘

Es evidente que existe una variacion en el crecimiento poblacional en las dos
especies estudiadas de Chamaedorea. Esta variacion puede ser debida a los efectos
ambientales, ya que en ambas especies se nota un comportamiento similar. Este efecto ha
sido documentado en diferentes especies de plantas. Por ejemplo se sabe que la fenologia
reproductiva y vegetativa de palmas como Astrocaryum mexicanum, Chamaedorea
tepejilote, Reinhardtia gracilis, Thrinax radiata y Cocothrinax readii depende en gran
parte de las condiciones climaticas y esto puede tener consecuencias sobre la dinamica de
las poblaciones (Oyama 1990, Ibarra 1992, Mendoza 1994, Olmsted & Alvarez-Buylla
1995). Se ha encontrado también que la heterogeneidad espacial y temporal en las selvas
himedas, provocada por la activa formacion de claros puede tener efectos sobre la
reproduccidn, especialmente favoreciendo patrones asincronicos (Martinez-Ramos ef al.
1988, Oyama 1990) que se pueden ver reflejados en la demografia y dinamica

poblacional de las plantas (Pifiero et al/ 1984, Stevensson et al. 1993, Horvitz &
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Schemske 1995, Pierson & Turner 1998). Es por esto que los estudios con enfoque hacia
el aprovechamiento de especies deben eslar basados en un tiempo grande de estudio para
conocer lo mas posible los efectos de la heterogeneidad ambiental, ya que de no
advertirse estos efectos se podrian hacer recomendaciones erréneas. Por ejemplo, si se
toman decisiones de extraccion en base a un afio con una lambda grande, se podria llevar

a la poblacion a una declinacion importante en el tamafio poblacional.

3.5.4 Efectos sobre la importancia relativa de los estadios

En las dos especies de Chamaedorea se encontré que la sobrevivencia 6
permanencia (Py) es la tasa vital mas importante para el crecimiento de las poblaciones
control. En especial, la sobrevivencia de Adultos en C. elegans y de Adultos y Juveniles
en C. oblongata llega a ocupar 50-60% de la elasticidad total. Este patron es muy comun
en especies de ciclo de vida largo tales como arbustos, arboles y palmas (Silvertown et al.
1993, Golubov et al. 1999, Hoffman 2003) por ejemplo en Thrinax radiata, Cocothrinax
readii (Olmsted & Alvarez-Buylla 1995), Iriartea deltoidea (Pinard 1993), Reinhardtia
gracilis (Mendoza 1994), Neodypsis decaryi (Ratsirarson et al. 1996), Bertholletia
excelsa (Zuidema & Boot 2000b), Euterpe precatoria (Zuidema & Boot 2000a),
Geonoma machrostachys (Svenning & Macia 2002), Rizophora mangle (Hoffman 2003)
se ha reportado que la sobrevivencia de los adultos llega a ser importante en un 45-60% y
cuando se altera la sobrevivencia de uno 6 dos de estos estadios (por ejemplo, simulando
cosechas) las consecuencias sobre la tasa de crecimiento (A) son muy fuertes, ya que
llegan a disminuir hasta en 15-40% el crecimiento poblacional dependiendo de la
intensidad de la alteracion (Pinard 1993, Ratsirarson ef al. 1996, Svenning & Macia
2002). Como efecto de esta alteracion, la elasticidad de los estadios mas importantes
disminuye y aumenta la importancia de otros, generalmente estadios adultos no alterados
que en condiciones de no extraccién no tienen mucha importancia relativa (Hoffinan
2003).

Similares resultados se encontraron en este estudio, ya que en las poblaciones
defoliadas al primer afio post-defoliacion, la permanencia de algunos de los estadios de
Adultos fue muy bajo, en comparacién con la poblacion control, y como consecuencia de

la permanencia de otros estadios fue muy alta, especialmente Adultos de mayor tamafio,
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como el A6 en C. elegans que en general, tuvo un valor de elasticidad 6-7 veces mayor
que la poblacion control. En total, la permanencia en las poblaciones defoliadas para el
primer afio post-defoliacion representa alrededor de 80-85% del total en ambas especies.

En este mismo periodo la importancia relativa del crecimiento (Gj) para la tasa de
crecimiento (X) en la poblacion control de las dos especies represento alrededor de un
30%, de la cual la mayor parte se concentré para C. elegans en los Adultos. Para C.
oblongata todos los estadios (Plantulas, Juveniles, PreAdultos y Adultos) tuvieron similar
importancia. Al igual que la permanencia (P), el crecimiento (Gj) también cambié en
las poblaciones bajo defoliacion. Para C. elegans se registré una disminucion de 50-75%
comparado con la poblacién control y en C. oblongata solo en la poblacion defoliada a
66% se vieron los efectos mas fuertes. Este patron también ha sido encontrado en algunos
estudios en los que se ha simulado la extraccion de individuos, por ejemplo en Rizophora
mangle la extraccion simulada de individuos adultos intermedios (Al y A2) disminuye la
elasticidad en crecimiento en la mayoria de los estadios (Hoffman 2003). Similar
resultados se han encontrado en Bertholletia excelsa especie en la que la extraccion de
adultos, provoca una disminucion de la importancia relativa del crecimiento en la
mayoria de los estadios, pero especialmente en adultos (Zuidema & Boot 2000b).

La importancia relativa de la fecundidad en el crecimiento de las poblaciones
control de Chamaedorea elegans y C. oblongata fue muy baja, ya que presentaron una e;;
de alrededor de .05. En los estudios ya mencionados anteriormente con especies como
Neodypsis decaryi, Reinhardtia gmcih’s, Geonoma machrostachys, Bertholletia excelsa,
Iriartea deltoidea y Euterpe predatoria (Pinard 1993, Mendoza 1994, Ratsirarson et al.
1996, Zuidema & Boot 2000a, Zuidema & Boot 2000b, Svenning & Macia 2002)
también se ha reportado que la fecundidad tiene una importancia relativa muy baja. Este
patrén, al igual que baja elasticidad en crecimiento y alta elasticidad en permanencia, es
caracteristico de especies de ciclos de vida largos (Silvertown et al. 1993). La baja
elasticidad en estas especies hace que la fecundidad puede ser modificada sin tener
impactos (6 con impactos muy bajos) sobre A. Por ejemplo, en Neodypsis decaryi, se
simuld la extraccion de frutos afectando la fecundidad hasta en un 95% y esto no tuvo
fuertes efectos sobre la tasa de crecimiento, sino hasta después de modificarse este

fecundidad entre un 96 y 99% (Ratsirarson et al. 1996). Para Bertholletia excelsa especie

131



importante por la extraccion de frutos, se ha calculado que en algunos lugares de la
Amazonia Boliviana se extraen alrededor de un 93% de estos, sin que esta extraccion
lenga consecuencias sobre la poblacion (Zuidema & Boot 2000b).

La importancia relativa de la fecundidad durante el primer afio post-defoliacion en
las poblaciones bajo cosecha de hojas de C. elegans, fue en total, ligeramente menor que
la de la poblacion control, debido a que algunos estadios disminuyen su importancia
relativa y otros la aumentan, lo que hace que en total no haya grandes diferencias. En C.
oblongata se presentaron menores efectos post-defoliacion sobre la elasticidad en la
fecundidad, ya que desde el primer afio no se presentaron grandes diferencias entre las
poblaciones sometidas a defoliacion y la poblacion control.

En general, para el segundo afo post-defoliaciéon en ambas especies, las
poblaciones bajo defoliacién tuvieron una ligera recuperacion de los valores de
elasticidad. Es decir, fueron mas similares a los de la poblacion control en comparacion
con los del primer afio, pero en la mayoria de los estadios esta recuperacion no fue
suficiente para alcanzar los valores de elasticidad de las poblaciones control.
Especialmente, en C. elegans los valores relacionados con Permanencia (P;), ain fueron
mayores que los de la poblacién control, y en particular el estadio A6 en las poblaciones
del 33% y 66% ain tuvo valores de Permanencia tres ¢ cuatro veces mayores. En C.
oblongata, |a recuperacion de los valores de permanencia de las poblaciones defoliadas
fue mayor, pero al igual que en C. elegans ain hubieron estadios con valores de
elasticidad mas grandes que los de la poblacion control.

Similar comportamiento presentaron los valores de crecimiento (Gy) de las
poblaciones bajo defoliacion en ambas especies, ya que aunque aumentaron los valores
de elasticidad, no llegaron a ser iguales a los de la poblacion control. En ambas especies
la poblacion que menos elasticidad tuvo en crecimiento fue la sometida a 66%.

Finalmente, la fecundidad (Fj;) en todas las poblaciones de C. elegans bajo
defoliacion no se recuperd totalmente, pero si fue muy similar a la de la poblacion
control. Por el contrario, las poblaciones defoliadas de C. oblongata del 33% y 50%

recuperaron totalmente la elasticidad, pero no la del 66%.
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Para finalizar en lo relacionado a este aspecto podemos decir que las poblaciones
defoliadas de ambas especies no recuperaron el patrén de elasticidad de una poblacién no

defoliada, aun a dos afios después de la tltima defoliacién.

3.5.5 El anilisis de elasticidad en el manejo de Chamaedorea elegans y C. oblongata

En base a los analisis de elasticidad de la poblacién control se determiné que la
Permanencia (P;) es la tasa vital mas importante para el crecimiento de las poblaciones
de ambas especies, mientras que el crecimiento (Gj;) y la fecundidad (F;; ) lo son en
menor grado. Este patron fue para las poblaciones no defoliadas ligeramente diferente
entre afios, pero se conserva cierta tendencia en la importancia de los estadios. En
especial la permanencia (P;) se encuentra contenida en solo uno 6 dos estadios de adultos
en ambas especies, en tanto que estadios como plantulas y juveniles (JI en el caso de C.
oblongata) tienen una baja importancia relativa para el crecimiento de la poblacion (1).
Esto tiene fuertes implicaciones practicas en cuestiones de manejo, ya que nos esta
indicando que la cosecha, ya sea de hojas ¢ individuos completos, no debe afectar en gran
medida la Permanencia de los estadios adultos, ya que esto puede verse reflejado en una
disminucion de la tasa finita de crecimiento de la poblacién (X). Un resultado similar fue
encontrado en un estudio de simulacion realizado en Neodypsis decaryi, palma en la que
un estadio de adulto es el mas importante para el crecimiento de la poblacion y si se
afecta su permanencia en un 50% (por extraccion de individuos y/o incremento en la
mortalidad por cosecha de hojas) la tasa finita de crecimiento (L) disminuye hasta en
15%, mientras que una extraccion hasta de 90% de plantulas 6 juveniles no afecta
significativamente ) (Ratsirarson ef al. 1996). Esto sugeriria que de implementarse un
programa de manejo basado en la extraccion de individuos, los estadios como plantulas y
juveniles (J1 en caso de C. oblongata) tendrian un potencial de manejo mas importante
que el de adultos. En caso de que el programa de manejo estuviera enfocado a la cosecha
de hojas, el corte de estas, no debe afectar la mortalidad de los adultos.

Finalmente dado que la fecundidad tiene una baja importancia relativa para el
crecimiento de las poblaciones de las dos especies, es posible llevar a cabo una

extraccion de frutos sin provocar efectos importantes sobre el crecimiento de la poblacién



(A), tal y como se ha descrito en otras poblaciones de plantas (Ratsirarson et al. 1996,
Zuidema & Boot 2000b, Svenning & Macia 2002).

Las estrategias de manejo como las anteriores representan recomendaciones
obtenidas de un modelo sencillo basado solamente en un patrén de elasticidad, pero en
base a los resultados de este estudio y los obtenidos durante los eventos de defoliacion
(1997-2000), se podrian simular programas de manejo basados en analisis matriciales
mas sofisticados en el que se incluyan los efectos de una cosecha de hojas a diferentes
intensidades, la cosecha de hojas sostenida en uno ¢ mas eventos de defoliacion (hasta
seis), con diferentes intervalos de tiempo entre cosecha (semestral y/o anual), el efecto
de un periodo de descanso, proporciones de la poblacidn con y sin defoliacion 6 tomar en
cuenta la mejor produccion de hojas dependiendo del sexo y/o la categoria de tamafio.
También seria muy importante explorar si en estas especies estan libres de efectos de
densodependencia, asi como la simulacion de los efectos de estocasticidad ambiental y
demografica.

Un aspecto que también seria importante determinar es el efecto de la variacion de
las tasas vitales en los patrones de elasticidad y en el crecimiento de la poblacion (1), ya
que una alta variacion en algunas tasas vitales con baja elasticidad puede tener efectos
mayores sobre el crecimiento de la poblacion, que los efectos de una baja variacion en
tasas vitales con alta elasticidad. Es decir, este aspecto es muy importante para tomar en
cuenta en las recomendaciones de manejo, ya que se puede sugerir cierta estrategia en
base al valor mas alto de elasticidad que tendria efectos muy diferentes si esa tasa vital
tomara su valor mas bajo.

A partir de estos modelos se podrian simular diferentes aspectos que se acerquen a
escenarios mas reales, para asi poder hacer mejor recomendaciones para el uso racional

de estas dos especies y lograr su conservacion a largo plazo.



3.6. Conclusion

En las dos especies de Chamaedorea estudiadas en esta tesis la capacidad de
recuperacion demogrifica es un proceso lento. En C. elegans algunos atributos tardan
mas en recuperarse debido a que el nimero de cosechas llevadas a cabo (seis) afectd en
mayor medida los atributos demogréficos. Lo contrario sucede para C. oblongata que
recupero relativamente mas rapido (en un afio) la mayoria de los atributos debido a que
solo se aplicaron cuatro defoliaciones.

La remocion del drea foliar en las poblaciones de Chamaedorea elegans y C.
oblongata tuvo fuertes efectos sobre la mortalidad, el crecimiento y la fecundidad y a dos
afios después de haber detenido la defoliacion la fecundidad en las dos especies y el
crecimiento en las poblaciones de C. oblongata defoliadas a 50 y 66% no recuperaron la
condicion de la poblacion control.

La recuperacion en cada uno de estos parametros se vio reflejada sobre la
dinamica de las poblaciones y como consecuencia de esto, a dos afios después de haber
detenido la defoliacion, las poblaciones defoliadas recuperaron importantemente la tasa
finita de crecimiento, pero sin llegar a ser igual a la de la poblacién control, a excepcion
de la poblacion del 33% de Chamaedorea oblongata que presentd una tasa de
crecimiento similar a la de la poblacion control.

Como efecto de la defoliacion la elasticidad ¢ importancia relativa de la
permanencia (P;) de algunos estadios aumenta en las poblaciones bajo defoliacion
comparado con la poblacién control y disminuye la elasticidad del crecimiento (Gj) y en
menor medida la elasticidad en fecundidad (F}). Este patron a dos afios después de la
ultima defoliacion no se recuperd totalmente, es decir, ain se presentaron diferencias en
elasticidad entre las poblaciones defoliadas y la poblacién control, a excepcion de la
fecundidad que en general se recuperd en las dos especies.

El tiempo que las poblaciones tardan en recuperarse depende de la intensidad con
la que se llevé a cabo la defoliacion, ya que es mas dificil recuperar la tasa de crecimiento
y el patrén de elasticidad en poblaciones defoliadas a altas intensidades, como el caso de
las poblaciones de 66% en ambas especies que no recuperaron la mayoria de los
atributos, pero defoliaciones a intensidades bajas (33%) recuperan facilmente la mayoria

de atributos.

135



Ademas para la recuperacion va a ser importante el tiempo que se permita
descansar (no defoliacion) a las poblaciones, ya que como se vio algunos atributos no se
recuperan ni en dos afios después de la tltima defoliacion, especialmente en intensidades
de cosecha altas.

Los efectos y la recuperacion de los atributos funcionales, entonces dependeran de
la intensidad de cosecha, del nimero de eventos de defoliacién al que se hayan sometido
las poblaciones, del tiempo entre una y otra cosecha y del tiempo de descanso durante el
cual las palmas no se defolien. Es decir, las poblaciones de ambas especies defoliadas a
33% son capaces de recuperarse mas facilmente que las poblaciones de 50 y 66%. La
mayoria de los atributos de la poblacion del 33% se recuperaron desde el primer afio,
pero otros como la fecundidad necesitan hasta mas de dos afios. Las poblaciones
defoliadas a 50% y 66% requieren de un periodo de dos afios 6 en algunos casos hasta
mas de este tiempo para recuperar la condicion original de la mayoria de los atributos
estudiados.

Es decir, que un manejo con pocos eventos de defoliacion y a baja intensidad de
cosecha de hojas, tendra relativamente menos efectos 6 por lo menos que seran mas
faciles de recuperar. Estos resultados tienen fuertes implicaciones para el manejo de
estas dos especies, ya que a partir de estos se podran realizar simulaciones basadas en
modelos matriciales en el que se incluyan intensidades de cosecha, eventos de defoliacion
periodicos con diferentes intervalos de tiempo y otros factores como proporciones de la
poblaciéon con y sin defoliacion 6 poblaciones con diferentes intensidades de cosecha.
Estas simulaciones pueden ser muy importantes en la generacion de programas de manejo
que se acerquen a escenarios mas reales mediante los cuales se puedan hacer sugerencias

mas acertadas y que permitan un uso racional de estas dos especies.
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Capitulo IV

Consideraciones finales




Las selvas tropicales son consideradas como los ecosistemas con mayor
diversidad del planeta, pero también como uno de los que presentan mas problemas para
su conservacion a largo plazo. Se ha considerado que el uso racional de algunos de los
productos forestales no maderables puede ser una buena estrategia para lograr la
conservacion de las selvas tropicales, pero en la mayoria de los casos no se tienen los
estudios ni la regulacion necesarios para lograr un aprovechamiento sustentable de estos
productos (Toledo et al. 1989b, O'Hara 1999).

Las “palmas xate” representan uno de los productos forestales mas importantes en
muchas regiones tropicales himedas del pais. Este producto se ha explotado desde la
década de los 40’s y en la mayoria de los casos esta explotacion se ha llevado a cabo sin
ninguna planeacion lo que ha llevado a la desaparicion del recurso en muchas localidades
(Vasquez et al. 1992, Ramirez 1997, Martinez-Ramos & Oyama 1999, Ramos et al.
2001). Similar situacion se presenta en la selva Lacandona, a pesar de que en esta region
el nivel de cosecha de hojas parece ser menor (10-12%) (Ramos et al. 2001) que el
considerado como de bajo impacto en este estudio (33%). Al parecer, en parte los
factores responsables en la disminucién de las poblaciones ha sido el gran nimero de
eventos de defoliacién sobre una misma poblacion en un afio, ya que se pueden defoliar
hasta en tres 6 cuatro ocasiones (Ramos ef al. 2001, obs. pers.). Esto como se vid
anteriormente (Capitulo II y III) provoca fuertes efectos sobre diferentes atributos
funcionales y demogrificos, lo que se traduce en la disminucion y/o desaparicion de las
poblaciones.

También es posible que las técnicas con las que se lleva a cabo la cosecha de
hojas no sean las mas adecuadas, ademas de que no se tiene cuidado en el corte de las
hojas, ya que en algunos casos se utilizan navajas con poco filo, que no cortan la hoja
eficazmente y en el intento de cortar una hoja se arranca la planta completa (Ramos et al.
2001, obs. pers. ). Otro factor que puede hacer que el actual manejo de la palma xate no
sea sustentable es que en muchas ocasiones al hacer el corte de la ultima hoja nueva se
dafia el meristemo apical (Ramos er al. 2001, obs. pers.). Mediante estos dos

procedimientos se aumenta la mortalidad y al parecer estos son algunos factores que han
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influido en la desaparicion local de las especies. Aunque en realidad no se conoce
efectivamente las causas que han determinado esta situacion.

El escenario actual en torno de las “palmas xate” ha llamado la atencion de
instancias gubernamentales y de los mismos colectores de “palma xate”, y como
consecuencia se han definido acciones y estrategias para la conservacion de estas
especies de palmas. Entre las més importantes se encuentran las relacionadas con el
manejo del habitat, restauracion y/o regeneracion de las poblaciones naturales, la
promocion de plantaciones semi-naturales y el apoyo para la comercializacion del
producto (Ramirez 1997, INE 2000, SEMARNAT 2001). En la region Lacandona
algunos de estas estrategias se han iniciado con el apoyo de instituciones de los gobiernos
federales y estatales, por ejemplo en Frontera Corozal y en Lacanaja Chansayab ya se han
establecido cultivos de Chamaedorea elegans y C. oblongata, pero en algunos casos no
han sido muy exitosas debido a que se han introducido a nivel de plantaciones.

También se han decretado reglamentos que establecen los criterios,
procedimientos y especificaciones para el aprovechamiento, transporte y almacenamiento
de hojas de palma (NOM-006-RECNAT-1997). Desafortunadamente estas normas no
estan basadas en estudios biologicos ¢ ecoldogicos, sino al parecer solamente en
indicadores empiricos que no reflejan situaciones reales. Por ejemplo, en la mencionada
Norma se especifica que “la intensidad de la corta en cada planta debera ser como
méximo del 75% del total de las hojas existentes™. Este criterio se contrapone a los
resultados generales de este proyecto, que indican que las intensidades optimas de
cosecha podrian ir entre un 33 y 50%, aunque idealmente la primera cifra es la mas
recomendada,

Los resultados del presente estudio aunados a los demas resultados del proyecto
en general, daran importantes herramientas para la planeacion de programas de manejo
para Chamaedorea elegans y C. oblongata. A primera vista, una de las recomendaciones
podria ser el tomar en cuenta estos resultados en las disposiciones de la norma que regula
el corte de hojas, recomendando la remocion del 33%, al maximo, durante cuatro
cosechas (dos por afio). Para el caso de cosechas al 50% solo durante dos 6 tres cosechas
y finalmente cosechas al 66% durante solo una cosecha. La cosecha al 100% debe ser

evitada al maximo o realizarse en solo una ocasion.
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Los resultados de este estudio, en especial podran ser utilizados para simular
diferentes intensidades de cosecha aplicados a diferentes intervalos de tiempo y con
distintos tiempos de descanso, asi como porcentajes de la poblacion con y sin defoliacion
0 poblaciones con diferentes intensidades de cosecha.

También sera importante, que estos resultados sean conocidos y tomados en
cuenta por las personas dedicadas a esta actividad. Por todo esto es necesario hacerles
llegar estos conocimientos a partir de la implementacion de cursos, manuales y/o talleres
en donde se explique claramente los efectos de una cosecha intensiva y la necesidad de
tiempos de descanso. Asi mismo serd necesario conocer mas detalladamente el proceso
de obtencion de hojas que llevan a cabo las personas dedicadas a esta actividad, para
poder generar programas de manejo exitosos. La necesidad de esta transmision de
conocimientos se basa en el hecho de que son precisamente estas personas las que
implementaran las estrategias de manejo y si simplemente no las conocen, el fracaso de
esle tipo de programas es predecible.

Asi mismo sera importante la regulacion de la compra-venta de este producto, ya
que en muchas ocasiones los bajos precios pagados por las “cooperativas” y/o
compradores hacen que las personas corten excesivas cantidades de hojas para obtener

mejores ganancias.

4.1 Conclusiones generales

En este estudio se determinaron los efectos que la defoliacion sostenida provoca a
mediano plazo (dos afios) sobre diferentes atributos funcionales y demograficos en
poblaciones de Chamaedorea elegans y C. oblongata y se determiné el efecto de un
periodo de no defoliacion en la recuperacion de dichos atributos, En especial se
determind que:

- La remocién del 33% de defoliacion representa la intensidad a la cual las palmas
defoliadas de ambas especies son capaces de recuperar la mayoria de los atributos
funcionales y demograficos.

- El tiempo requerido para que poblaciones defoliadas recuperen la condicion de
los atributos de palmas no defoliadas depende de la intensidad de defoliacion. Las

poblaciones defoliadas a 33% recuperan la mayoria de los atributos en el primer
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afio de descanso, a excepcion de los atributos relacionados con la reproduccion.
Las poblaciones defoliadas al 50 y 66% recuperan la mayoria de los atributos
hasta el segundo afio 6 incluso algunos necesitan mas tiempo para recuperarse
totalmente.

Los atributos funcionales relacionados con el drea foliar son en general mas
faciles de recuperar que los atributos relacionados con la reproduccion.
Especialmente la produccion de frutos no se recupera en ninguno de los
tratamientos de defoliacion de ambas especies.

Las palmas masculinas defoliadas no tienen fuertes efectos sobre los atributos
relacionados con la reproduccién, ya que desde el primer afo todos los
tratamientos de defoliacion no presentaron diferencias con respecto a palmas no
defoliadas. Por el contrario, palmas femeninas atn dos afios después de la Gltima

defoliacion no recuperaron algunos atributos reproductivos
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