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RESUMEN

Investigué como afecta la perturbacion del habitat a la actividad de los diversos poliniza-
dores nocturnos de Ceiba grandiflora utilizando video filmaciones nocturnas, asi como en el
éxito reproductivo de este arbol neotropical. Los sitios de estudio incluyen bosque no per-
turbado y bosque perturbado en la region de Chamela-Cuixmala, Jalisco. Una comparacion
en el numero de visitas y especies de visitantes, reveld diferencias significativas entre sitios
siendo mayor en el bosque no perturbado. Se identificaron a Leptonycteris curasoae, Glos-
sophaga soricina y Musonycteris harrisoni como los principales polinizadores de C.
grandiflora. M. harrisoni solo se encontré en bosque no perturbado. EI numero de visitas
de G. soricina fue significativamente menor en lugares perturbados, mientras que L. cura-
soae no parece ser vulnerable a la perturbaciéon. También se observaron a estas especies
alimentarse directamente del polen, mordiendo o arrancando las anteras. La cantidad de
luz lunar no influy6 en la tasa de visitas en ninguna condicion de habitat. E! mayor nimero
de visitas en las flores del bosque no perturbado parece explicar la mayor proporcion de
flores que producen frutos y la mayor producciéon de semillas encontradas en el bosque no
perturbado, en comparacion con lo encontrado en los sitios perturbados. Lo anterior sugie-
re que la perturbacion del habitat influye negativamente en el éxito reproductivo de C.
grandiflora al provocar una disminucion en el numero de visitas y en la cantidad de espe-
cies de murciélagos polinizadores en esta Bombacacea. Sin embargo, L. curasoae podria

servir como especie clave en la conservacion de las poblaciones de sitios perturbados.




ABSTRACT

I investigated how habitat disruption affects the activity of nocturnal pollinators of Ceiba
grandiflora using nocturnal video filming, and how these influences the reproductive success
of this Neotropical tree. The study site included undisturbed forest and disturbed forest in
the Chamela-Cuixmala region, Jalisco, México. A comparison of the number of visits and
species of visitors, showed significant differences between sites, being higher in undisturbed
forest. Leptonycteris curasoae, Glossophaga soricina and Musonycteris harrisoni were
identified as the primary pollinators of C. grandifiora. Musonycteris harrisoni, was found
only in undisturbed forest. The number of visits of G. soricina was significantly less in dis-
turbed habitats; however L. curasoae was not affected by habitat disruption. Bats also
visited flowers to directly feed on pollen by biting or pulling the anthers off. The amount of
moonlight did not influence the number of visits in either of the two habitat conditions. The
greater visitation rate in undisturbed sites appears to explain the higher fruit set and seed
production found in these sites compared to disturbed areas. This suggests that habitat
disruption may diminish the fitness of C. grandiflora due to fewer pollinator visits, and fewer
species of bat pollinators of this Bombacaceae. Nevertheless, L. curasoae could serve as a

key species in the conservation of populations of disturbed sites.



INTRODUCCION

La fragmentacion y la reduccion del habitat es uno de los efectos mas importantes de la
actividad humana sobre los ecosistemas, ya que es una causa potencial de la pérdida de la
biodiversidad (Kruess y Tscharntke 1994; Turner 1996; Laurance y Bierregaard 1997; Fah-
rig 2003). Keller y Anderson (1992) sugieren que la pérdida del habitat y la reduccion en la
densidad de los recursos asociados con la fragmentacion impactan a la biota mas que
cualquier otro factor.

La alteracion de los habitats puede afectar drasticamente las interacciones mutualistas
(Janzen 1987; Kattan y Alvarez-Lépez 1996; Murcia 1996; Cunningham 2000a; Lennarts-
son 2002; Johnson et al. 2004), reduciendo la eficacia de los polinizadores (Jennersten
1988; Bawa 1990; Aizen y Feinsinger 1994a; Olesen y Jain 1994; Morgan 1999; Cunning-
ham 2000a; Kremen y Rickets 2000), afectando la cantidad y/o calidad’ del polen
depositado en el estigma provocando una disminucion en la produccion de frutos y semillas
(Rathcke y Jules 1993; Aizen y Feinsinger 1994a, Ghazoul et al. 1998, Cunningham 2000a,
Cascante et al. 2002) o reduciendo el nivel de exocruzamiento e incrementando la autoferti-
lizacion (Morgan 1999; pero ver White et al. 2002). Por ejemplo, las flores del arbol
neotropical Samanea saman (Mimosaceae) ubicadas en sitios perturbados presentaron
menor cantidad de tubos polinicos en comparacion con los arboles de bosque no perturba-
do (Cascante et al. 2002). Aldrich y Hamrick (1998), encontraron que las flores del arbol
Simphonia globulifera reciben mas polen de la misma flor que las flores de arboles en sitios
no perturbados.

Asimismo, la fragmentacion del habitat reduce y aisla las poblaciones de plantas (Olesen
y Jain 1994). Este aislamiento puede, a su vez, incrementar la depresion por endogamia
(Heschel y Paige 1995; Young et al. 1996; Goverde et al. 2002; Lennartsson 2002) y even-

tualmente reducir la variacién genética en las poblaciones remanentes (Jennersten 1988,



Menges 1991; Bierregaard et al. 1992; Launer y Murphy 1994; Hall et al. 1996; Templeton
et al. 1990; Barret y Kohn 1991; Ellstrand y Elam 1993; Lamont et al. 1993; Young et al.
1996; Nason et al. 1997; Cruzan 2001; Jacquemyn et al. 2002). Dicha pérdida de variacion
genética puede disminuir el potencial de las poblaciones para resistir fluctuaciones ambien-
tales a largo plazo (Simberloff 1988), principaimente en poblaciones con tamafos efectivos
reducidos (Templeton et al. 1990) y en poblaciones aisladas o de polinizacion cruzada obli-

gada (Cox et al. 1991), entre otros.

Importancia de los polinizadores

Los animales que mueven el material genético (polen o semillas) entre los fragmentos
pueden reducir estos efectos negativos (Young et al. 1996), ya que ayudan a mantener el
flujo de genes entre plantas aisladas (Nason et al. 1997; Law y Lean 1999), reduciendo con
ello la tasa de fijacion de alelos por deriva génica (Charlesworth y Charlesworth 1987;
Templeton et al. 1990; Ellstrand 1992; Ellstrand y Elam 1993). Debido a que los animales
son los principales dispersores de polen y semillas de arboles tropicales (Bawa 1990), los
cambios en la composicion genética de las poblaciones de plantas pueden depender en
gran medida de su presencia y comportamiento (Nason et al. 1997). Diversos autores con-
sideran que la pérdida de unas pocas especies de polinizadores o dispersores podria
provocar una “cascada de extinciones” (Myers 1986; Terborgh 1986; Rathcke y Jules 1993;
Cox et al. 1991; Bond 1995; Kearns e Inouye 1997). Sin embargo, aunque existen diversos
casos de extincion de polinizadores, existen pocos datos sobre subsecuentes extinciones
de plantas. Por ejemplo, la abeja polinizadora del arbusto Ixianthes sp. (Scrophulariaceae)
se ha extinguido localmente, pero la planta actualmente no se encuentra amenazada (Stei-
ner 1993). Asimismo, la extincion del polinizador nativo de la planta hawaiana Freycinetia

arborea provoco un cambio de polinizador y no su extincion (Cox 1983).



La efectividad de un polinizador esta relacionada con la cantidad (tasa de visitas y canti-
dad de polen depositado en el estigma) y la calidad de polen depositado sobre los estigmas
(distancia de desplazamiento de polen; Herrera 1989). La polinizacion quiropterofilica pue-
de resultar en una mayor dispersion y calidad del polen debido a que los murciélagos se
desplazan grandes distancias (Law y Lean 1999), pueden cargar grandes cantidades de
polen y promueven la polinizacion cruzada (Eguiarte et al. 1987). Posiblemente los murcié-
lagos sean los polinizadores mas moviles de los tropicos, especialmente dentro de paisajes
fragmentados. Por ejemplo, se ha documentado que algunos zorros voladores (Pteropus
poliocephalus) pueden alimentarse en diversos fragmentos en una sola noche, consiguien-
do dispersar polen a una distancia de 6.8 km (Law y Lean 1999), mientras que el
nectarivoro Leptonycteris curasoae puede desplazarse hasta 30 km en una noche (Horner

et al. 1998).

Efectos de la perturbacion del habitat en los polinizadores

En la mayoria de los estudios (14 de 16) que han evaluado los efectos de la perturbacion
del habitat sobre los polinizadores, la abundancia, diversidad, riqueza y/o nimero de visitas
es menor en los sitios perturbados que en los sitios no perturbados (Tabla 1). Sin embargo,
la tendencia opuesta se ha observado respecto' al numero de visitas a una misma especie,
pero en distintos afos (Spears 1987) o a distintas especies en el mismo afio. En un estu-
dio en la selva del Amazonas, la tasa de visitas de cuatro especies de abejas fue
afectada por la perturbacion, mientras que la tasa de visitas de otras dos especies de abe-
jas fue significativamente mayor en sitios perturbados en comparacién con sitios no
perturbados (Powell y Powell 1987). De igual manera, la abundancia de algunas especies
de polinizadores oportunistas se ha incrementado en fragmentos mas pequefios (Donald-

son et al. 2002). En diversos casos no se encontraron diferencias entre sitios respecto
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Tabla 1. Estudios sobre efectos de la perturbacion del habitat sobre polinizadores y sobre el éxito reproductivo de las plantas.

Lugar de Parametro Exito reproductivo
Estudio o . . . . Visitantes
Abundancia Diversidad Riqueza # Visitas | # Tubos polinicos # Granos de polen Fruit set Seed set

Tropico' =41 N Abejas
Templado® ' o ¢ o Abejas
Templado3 Y Y Y Y Y Otros insectos
Trépico? =y = Abejas
Subtré)pico5 i i i i Varios insectos, aves
Subtropico® M M =° Abejas, otros insectos
TrC)pico7 M M M Abeja
Trc’>pi<:o8 =i M Murciélago
Templado® ' ' ' ' ' Abejas
Temp|ado10 ? i Varios insectos, aves
Tropico' { ¥ ' Abejas
Tropico' ' ' ' Abejas, otros insectos
Tropico™ = ? Abejas, otros insectos
Tropico™ =y ' ' ' Abejas
Tr(f)pico15 M M M Abejas, otros insectos
Templado'® ? ' ' ' Abejas, aves
Templado"’ ' ' = Abejas




Trépico © ' = = Otros insectos
Subtropico'® = =" =" =it =1 | Abejas, otros insectos
Templado20 ' Abejas, otros insectos
Templado®' ' ' } v= | Abejas

Tré)pico22 = =i Abeja

Subtrépico® ' ' = ' Polillas

1. Povyell y Powell 1987; 2. Spears 1987; 3. Jennersten 1988; 4. Becker et al. 1991; 5. Aizen y Feinsinger 1994a; 6. Aizen y Feinsinger 1994b; 7. Ghazoul et al. 1998; 8. Law y
Lean 1999; 9. Steffan-Dewenter y Tscharntke 1999; 10. Cunningham 2000b; 11. Parra-Tabla et al. 2000; 12. Somanathan y Borges 2000; 13. Dick 2001; 14. Ghazoul y McLeish
2001; 15. Rocha y Aguilar 2001; 16. Schulke y Waser 2001; 17. Steffan-Dewenter et al. 2001; 18. Cascante et al. 2002; 19. Donaldson et al. 2002; 20. Goverde et al. 2002; 21.
Lennartsson 2002; 22. Murren 2002; 23. Aguilar y Galetto 2004.

a. Existieron diferencias entre especies; b. Diferencia entre afos; c¢. Disminuyo el flujo de polen; d. Disminuy0 en el fragmento mas pequefio; e. Disminucién de visitantes nativos en
parches pequefios; f. Datos de Parra-Tabla y Magafia-Rueda (2000); g. Disminuyo la remocion de polen; h. Comparacién exclusiva entre distintos tamafios de parches; i. Disminuy6

en plantas con hercogamia, pero sin diferencias en plantas sin hercogamia.
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al namero de visitas (Powell y Powell 1987; Aizen y Feinsinger 1994b; Ghazoul y McLeish
2001), al nimero de especies (Becker et al. 1991; Donaldson et al. 2002), o la abundancia
de visitantes (Becker et al. 1991; Law y Lean 1999; Dick 2001; Ghazoul y McLeish 2001,
Donaldson et al. 2002; Murren 2002).

En general, los polinizadores varian grandemente en sus respuestas a la perturbacion
del habitat, siendo a menudo los mas vulnerables aquellos que son nativos (Aizen y Fein-
singer 1994b; Dick 2001), aquellos que requieren de habitats especializados (Laurance
1990; Aizen y Feinsinger 1994a; Donaldson et al. 2002), presentan tamafos poblacionales
reducidos (Laurance 1990; Turner 1996; Bierregaard y Stouffer 1997) y poseen habilidades
de dispersion limitadas (Laurance 1990). Dick (2001) y White et al. (2002), sefalan que
algunos polinizadores generalistas no se ven afectados por la perturbacion del habitat,

manteniendo el flujo de polen en las areas abiertas.

Efectos de la perturbacién del habitat en murciélagos

Ocho de los once estudios que han evaluado los efectos de la perturbacion del habitat
sobre la abundancia, riqueza y diversidad de distintos gremios de murciélagos, han encon-
trado que la perturbacion del habitat influye negativamente en uno o mas de estos
parametros (Tabla 2). Sin embargo, Brosset et al. (1996), Medellin et al. (2000), Estrada y
Coates-Estrada (2001b) y Gorresen y Willig (2004), reportan que la abundancia de algunas
especies aumenté en los sitios perturbados en comparacion con sitios no perturbados.
Cinco de estos estudios no encontraron diferencias entre lugares perturbados y no pertur-
bados en alguno de los tres parametros mencionados.

Tomando en consideracion solo a las especies nectarivoras, a excepcion de los estudios
de Medellin et al. (2000) y Estrada y Coates-Estrada (2002) los nueve estudios que han

evaluado la abundancia y/o riqueza de las especies de este gremio, describen una dismi-
12



nucion de estos dos parametros en los sitios perturbados cuando se comparan con sitios no

perturbados (Tabla 3).

Sin embargo, ninguno de estos estudios se ha enfocado en los

efectos de la perturbacion sobre la abundancia y riqueza de los murciélagos nectarivoros.

Tabla 2. Estudios sobre efectos de la perturbacion del habitat en murciélagos de diversos gremios.

Parametro Método
Lugar de Especie {s)/
estudio Acti- Abun- Diver- Riqueza # Visitas | Redes Detector Camara Gremio
vidad dancia sidad

Tropico' 1 v Varias
Tropico 2 = ! = v v Varias
Tropico ® ¢ é v Varias
Tropico® t ! v Varias
Trc')pico5 ) I 1) v Varias
Templado® | 1 v Insectivoros |
Tropico’ =" = v Varias
Tropico® =y ! v v S. australis
Tropico 9 t 1 ) v Varias
Tr(’)pico10 = = v Filostomidos
Tropico "' 1 = i v Varias
Tropico 2 e =3¢ @ v Varias
Subtropico' =y 1 t v Filostémidos

1. Crome y Richards 1988; 2. Fenton et al. 1992; 3. Estrada et al. 1993; 4. Brosset et al. 1996; 5. Cosson et al. 1999a;

6. Grindal y Brigham 1989; 7. Law et al. 1999; 8. Law y Lean 1999; 9. Medellin et al. 2000; 10. Schulze et al. 2000;

11. Estrada y Coates-Estrada 2001b; 12. Estrada y Coates-Estrada 2002; 13. Gorresen y Willig 2004.

a. Comparacion entre fragmentos de bosque con cultivos, cercas vivas y praderas; b. Cuatro especies fueron susceptibles a

la fragmentacion; c. La tasa de capturas del bosque no difieren con los fragmentos pequerios, pero si con los grandes; d. El

indice de diversidad fue el mismo entre fragmento de bosgue y plantaciones de sombra, pero mayor a los restantes habitat

perturbados; e. Diferentes respuestas segun la especie.

13



Diversos autores han reportado que las especies raras (Turner 1996; Cosson et al.
1999a; Medellin et al. 2000), las de talla pequefia (Cosson et al. 1999a), las de habitos y
dieta especializados (Laurance 1990; Bond 1995; Murcia 1996; Arita y Santos-del-Prado
1999; Cosson et al. 1999b; Gascon et al. 1999; Medellin et al. 2000; White et al. 2002), las
que habitan en el sotobosque (Turner 1996; Cosson et al. 1999a) y las especies rapidas
con alas largas y estrechas {Crome y Richards 1988; Law et al. 1999; pero ver Fenton et al.
1992) son las mas vulnerables a la perturbacion. La distancia del fragmento al bosque no
perturbado también result6 influir negativamente en la riqueza de especies en los fragmen-
tos (Estrada et al. 1993; Law et al. 1999).

Los refugios son un recurso critico para los murciélagos, pues los utilizan como lugares
de crianza, de apareamiento o de hibernacion (Fenton 1997). Law et al. (1999) mencionan
que posiblemente la calidad de los refugios se vea afectada por el tamario del fragmento,
ya que el bosque primario puede proveer de refugio en el follaje y huecos de los arboles,
los cuales pueden ser escasos en los sitios perturbados (Gorresen y Willig 2004).

La mayoria de los trabajos mencionados estudiaron diversos gremios y utilizaron sola-
mente redes de niebla y/o detectores ultrasonicos. Sélo un estudio (Law y Lean 1999),
evalud de forma directa (con el uso de una camara fotografica) la frecuencia de visitas de
un murciélago nectarivoro (Syconycteris australis), encontrando que el numero de visitas en
el bosque no perturbado fue el doble que Ia cantidad de visitas en fragmentos. Asimismo,
senalan que los murciélagos cargan seis veces mas granos de polen que las aves y aun-
que son visitantes menos frecuentes se alimentan por periodos mas cortos y se desplazan
a mayor distancia que las aves. Concluyen diciendo que los murciélagos depositan mayor
cantidad de polen y de mejor calidad que las aves en sitios perturbados, sin embargo no

comparan la efectividad de los murciélagos en ambos habitats.
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Tabla 3. Estudios sobre efectos de la perturbacion del habitat sobre abundancia y riqueza de diver-

sas especies de murcielagos nectarivoros.

Referencia
Especie
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
Anoura spp. i I
| Choeroniscus spp. ' ! y ! o®
Glossophaga soricina ¥ + i t i + t ¥
'{ Hylonycleris underwoodi I = ! t
Leptonycteris spp. ) = =1
Lichonycteris obscura i =1
Lionycteris spurrelli l
Lonchophylla thomasi ! i
| Phyllostomus spp. ' ' e o 1
| Syconyecteris australis =1
j Riqueza de especies - ! ! ¢ - ) - ¢ 1

1. Fenton et al. 1992; 2. Estrada et al. 1993; 3. Brosset et al. 1996; 4. Cosson et al. 1999a; 5. Law y Lean 1999; 6. Medellin
et al. 2000; 7. Schulze el al. 2000; 8. Estrada y Coates-Estrada 2001b; 9. Eslrada y Coates-Estrada 2002; 10. Gorresen y
Willig 2004.

a. La abundancia relativa aumenté en un habitat perturbado pero disminuy6 en otro lugar perturbado; b. La abundancia relati-
va aumento en un habitat perturbado pero no cambid en otro fugar perturbado; c¢. La abundancia relativa disminuyd en un

habitat perturbado pero no cambié en otro lugar perturbado.

Efectos de la perturbacion del habitat en el éxito reproductivo de las plantas

Diversos trabajos sefalan que la perturbacion del habitat afecta negativamente el éxito
reproductivo de las plantas (Tabla 1). Se ha encontrado que la cantidad de granos de po-
len depositados en el estigma y que la cantidad de tubos polinicos formados en los estilos
de las flores de sitios no perturbados es mayor que en los encontrados en los lugares per-
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turbados (Aizen y Feinsinger 1994a; Ghazoul et al. 1998; Cunningham 2000b; Parra-Tabla
et al. 2000; Ghazoul y McLeish 2001; Schulke y Waser 2001; Cascante et al. 2002). Asi-
mismo, gran cantidad de estudios (13 de 17; Tabla 1) muestran que la perturbacion del
habitat afecta negativamente la proporcion de flores que produjeron fruto y/o la produccion
de semillas. Sin embargo, Cascante et al. (2002) en un estudio en Guanacaste, Costa Ri-
ca, mencionan que no existieron diferencias entre bosque perturbado y no perturbado
respecto al numero de granos de polen depositados en el estigma, aunque si en la cantidad
de tubos polinicos que llegaron a los ovarios de las flores. Estos mismos autores, al igual
que Steffan-Dewenter et al. (2001) tampoco notaron diferencias respecto a la produccion de
semillas en zonas perturbadas vs no perturbadas. Spears (1987) y Donaldson et al. (2002),
reportaron patrones opuestos en diferentes anos o entre especies, mientras que Dick
(2001) reportd un mayor fruit set en el habitat perturbado.

En conclusion, diversas especies de plantas y distintos sistemas de polinizacion respon-
den de distinta manera a la perturbacion. Como lo menciona Bronstein (1995), las especies
mas sensibles a la perturbacion son aquellas asociadas a polinizadores especialistas o ra-
ros y aquellas que son sincronicas en su floracion. Por ejemplo, las especies visitadas por
una mayor cantidad de especies de polinizadores en sitios perturbados, mostraron una me-
nor disminucion en la recepcion de polen y numero de tubos polinicos que las especies
visitadas por polinizadores raros o especialistas (Aizen y Feinsinger 1994a). Sin embargo,
los sistemas reproductivos de las plantas pueden compensar la falta de polinizadores per-
sistiendo por propagacion vegetativa o con otros mecanismos compensatorios como la
autopolinizacion (Jennersten 1988; Olesen y Jain 1994; Bond 1995; Donaldson et al. 2002).

Con excepcion de los trabajos de Dick (2001), Ghazoul y McLeish (2001) y Cascante et
al. (2002) en arboles neotropicales, los estudios sobre los efectos de la perturbacion del

habitat en los polinizadores y en el éxito reproductivo de las plantas, se han enfocado en
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plantas herbaceas o han sido llevados a cabo en pastizales, bosques templados o en re-
giones subtropicales (Spears 1987; Jennersten 1988; Aizen y Feinsinger 1994a; Steffan-
Dewenter y Tscharntke 1999; Cunningham 2000a; 2000b; Steffan-Dewenter et al. 2001,
Schulke y Waser 2001; Donaldson et al. 2002).

Algunos trabajos han abordado el tema de la importancia de los murciélagos como poli-
nizadores en éareas perturbadas o como posibles especies clave en la recuperacion o
mantenimiento de los ecosistemas alterados (Wilson et al 1996; Kearns e Inouye 1997,
Laurance y Bierregaard 1997; Cosson et al. 1999a), ya que de acuerdo a diversos autores,
los murciélagos son los principales, si no es que los Unicos polinizadores de ciertas espe-
cies de plantas (Cox et al. 1991; Petit 1995; Valiente-Banuet et al. 1996; Nassar et al.
1997). Por lo tanto, se considera que los murciélagos tienen un papel importante en el éxi-
to reproductivo de estas plantas (Heithaus et al. 1975; Fleming y Sosa 1994). No obstante,
se carece de informacién general respecto a los efectos de la perturbacion del habitat en la
ecologia de forrajeo de polinizadores vertebrados (Kremen y Ricketts 2000), pues virtual-
mente todas las investigaciones (19 de 20) se han enfocado en plantas polinizadas por
insectos, principalmente abejas (Tabla 1). Aunado a esto, ningun trabajo ha evaluado las
posibles consecuencias de la perturbacion del habitat sobre los murciélagos polinizadores y
sobre el éxito reproductivo de las plantas que polinizan. Por lo tanto se requieren de mas
estudios que relacionen el comportamiento y presencia de murciélagos polinizadores con el
exito reproductivo de las plantas.

Este trabajo fue disefiado para determinar los efectos de la perturbacion del habitat so-
bre la actividad de los polinizadores nocturnos con relacion al el éxito reproductivo del arbol
neotropical Ceiba grandiflora. De acuerdo a lo expuesto anteriormente, propongo las si-

guientes hipotesis:
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La riqueza de especies y abundancia de visitantes de Ceiba grandiflora sera mayor

en bosque no perturbado que en arboles en sitios perturbados. Mas del 80% de los
estudios (ver Tabla 1) han encontrado que la perturbacion del habitat disminuye la
abundancia, riqueza y/o tasa de visitas.

El tiempo de visita por flor en los lugares perturbados sera mayor que en los sitios
no perturbados. Debido a que volar grandes distancias es energéticamente costoso
(Zimmerman 1982) se espera que los visitantes en sitios perturbados inviertan ma-
yor tiempo en cada flor para optimizar la ganancia energética durante el forrajeo.
Los murciélagos seran los polinizadores mas efectivos de C. grandiflora. Las carac-
teristicas florales de esta bombacéacea: color claro, antesis nocturna, duracion de
una noche (Rose 1895), gran tamaro y gran produccion de polen y néctar (alrede-
dor de 600 ul por noche; Palacios-Guevara 2002); coinciden con el sindrome de
quiropterofilia (Faegri y van der Pijl 1979), por lo que se espera que los murciélagos
sean los polinizadores mas efectivos al asumir que existe una presion mediada por
el polinizador en dichas caracteristicas florales (Pelimyr 2002).

El numero de polinizadores efectivos disminuira en los sitios perturbados en compa-
racion con los no perturbados. Silos murciélagos son los polinizadores efectivos de
esta ceiba, se espera que la tasa de visitas disminuya en los sitios perturbados a di-
ferencia del habitat no perturbado, ya que estudios anteriores han descrito una
disminucion en la abundancia de murciélagos nectarivoros en dichos sitios (ver Ta-
bla 3).

Las especies mas pequerias o de habitos alimentarios especialistas visitaran con
mayor frecuencia los arboles en bosque no perturbado que los arboles de lugares
perturbados, mientras que las mas grandes visitaran ambos sitios en frecuencia si-

milar. Cosson et al. (1999a) mencionan que los murciélagos de habitos alimentarios
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alimentarios generalistas tienen mayor tolerancia a la perturbacion del habitat. Asi-
mismo, diversos autores sefalan que los murciélagos de gran talla pueden ser
menos vulnerables que otros polinizadores de menor talla a la perturbacion del habi-
tat, debido a su gran capacidad de vuelo (Estrada et al. 1993; 1994; Offerman et al.
1995; Granjou et al. 1996; Estrada y Coates-Estrada 2001a). Cinco de siete traba-
jos revisados sefalan que la abundancia de Glossophaga soricina (especie de talla
pequena) ha disminuido en sitios perturbados, mientras que en Leptonycteris (espe-
cie de talla grande) no se encuentra un patrén bien definido (ver Tabla 3).

La produccion de semillas por fruto, el numero de granos de polen depositados en el
estigma y la probabilidad de que una flor produzca fruto sera mayor en el habitat no
perturbado si se compara con sitios perturbados. Al verse reducida la tasa de visi-
tas de los polinizadores efectivos, su efectividad se puede ver disminuida, afectando
negativamente el éxito reproductivo de la planta que poliniza (Jennersten 1988; Ai-
zen y Feinsinger 1994a; Cunningham 2000a). Por otro lado, como Ceiba grandiflora
tiene un alto grado de autoincompatibilidad (97%; Palacios-Guevara 2002) depende
en gran medida de los polinizadores para una mayor produccion de frutos y semi-

llas.

Para comprobar las hipotesis anteriores, se plantearon los siguientes objetivos: (1) de-

terminar el efecto de la perturbacion del habitat sobre la riqueza y abundancia los visitantes

nocturnos de Ceiba grandiflora, (2) determinar los polinizadores efectivos y comparar su

actividad en sitios perturbados y no perturbados y (3) estimar el éxito reproductivo (deposi-

cion de granos de polen en el estigma, fruit set y nimero de semillas producidas por fruto)

de Ceiba grandiflora en ambos sitios.
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METODOS
Area de estudio

Este estudio se realizd de febrero a mayo del 2001 y de febrero a abril del 2002, en la
costa de Jalisco, México, dentro y en los alrededores de la Reserva de la Biésfera Chame-
la-Cuixmala (19°30’N, 105°03"W), limitada al norte por el arroyo Chamela y al sur por el rio
Cuitzmala con una extension de 13,142 ha (Figura 1). El clima es calido subhumedo, clasi-
ficado como Aw en el sistema de Koeppen (Lott 1985; Ceballos y Miranda 1986;
SEMARNAP et al. 1995). La temperatura media anual es de 24.9 °C y la precipitacion
promedio anual es de 748 mm (Bullock 1986), que se concentra en los meses de julio a
noviembre y con un prolongado periodo de sequia desde noviembre hasta junio (Bullock
1986; 1995; Bullock y Solis-Magallanes 1990; SEMARNAP et al. 1995).

La flora de la region comprende cerca de 1,200 especies (Lott et al. 1987), de las que un
alto porcentaje es endémico (SEMARNAP et al. 1995). Se han identificado seis tipos prin-
cipales de vegetacion en Chamela: selva baja caducifolia, selva mediana subperennifolia,
vegetacion riparia, manglar, matorral xeréfilo, palmar y dos asociaciones vegetales antro-
pogeénicas: tierras de cultivo y pastizales inducidos (Ceballos y Miranda 1986; Ceballos et
al. 1994).

Aunque los objetivos de la reserva son la conservacion y la investigacion, en la zona de
influencia de dicha region se practica la ganaderia extensiva, asi como la extraccion de
maderas preciosas. Otras amenazas sobre la region incluyen el desmonte de extensas
areas, la introducciéon de especies exoéticas, la caceria, el trafico y la explotacion ilegal de
especies animales, la contaminacion por basura, agroquimicos, fertilizantes o aguas negras

y el desarrollo turistico en el area (SEMARNAP et al. 1995).
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Figura 1. Area de estudio mostrando la ubicacién de los arboles en bosque no perturbado (circulos) y los arbo-
les en sitios perturbados (estrellas). El area sombreada indica la ubicacion de la Reserva de la Biosfera

Chamela-Cuixmala.

Especie de estudio

Ceiba grandiflora Rose (Bombacaceae) es una especie arbérea (hasta 12 m de altura y
60 cm de diametro a la altura del pecho) endémica de la selva tropical caducifolia de los
estados de Jali;s,co y Colima (Rose 1895; Lobo et al. 2003). Presenta espinas conicas en
su tallo, sus hojas estan dispuestas en espiral y son digitado-compuestas con 5-7 foliolos

(Rose 1895). Las flores son hermafroditas con cinco pétalos (9-13 cm), cinco filamentos
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blancos (6-10 cm) y un estilo central (9-11 cm; observacion personal; Figura 2a). Produce
flores al final de la estacion lluviosa en diciembre y continua hasta junio (Lobo et al. 2003).
La antesis ocurre al anochecer y dura aproximadamente una noche. Los frutos son ovala-
dos, lefiosos, de 10-18 cm de longitud, dehiscentes y persisten en las ramas. Una vez
maduros se abren y dejan expuesto su mesocarpo algodonoso en el cual estan incluidas
las semillas que son dispersadas por el viento (Rose 1895; Figura 2b). Su sistema repro-
ductivo es predominantemente por exocruzamiento, aunque puede presentar alrededor de

un tres por ciento de autopolinizacién (Palacios-Guevara 2002).
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Figura 2. aFlor y b fruto de Ceiba grandifiora.

Seleccion de arboles

Se consideraron en habitat perturbado aquellos arboles que estuvieran rodeados de
campos agricolas, pastizales o zonas rurales, separados al menos 10 km del bosque conti-
nuo. Se localizaron principalmente a lo largo de la autopista nimero 200 entre los pueblos
de Chamela y José Maria Morelos. Los arboles en sitios no perturbados se encontraban

rodeados por bosque conservado tanto dentro de la Reserva de la Biosfera Chamela-
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Cuixmala, como en las cercanas playas de Careyitos y Negritos (Figura 1). Se selecciona-
ron solamente individuos reproductivos de tamano (diametro a altura del pecho) similar en

ambos sitios.

Riqueza, abundancia y tasa de visitantes

Para estimar la riqueza, abundancia relativa, actividad y eficiencia de los visitantes noc-
turnos se utilizé una camara de video nocturna (Sony Digital Handycam DCR-PC 100) con
lente infrarroja. A diferencia de otros métodos de uso mas frecuente para documentar el
comportamiento de los polinizadores (redes de niebla, observacion directa, detectores ul-
trasonicos, camaras fotograficas), el uso de camara infrarroja permite, entre otras ventajas:
(1) ver en forma directa mas detalles acerca del comportamiento del polinizador (contacto
con las partes reproductoras de la flor, consumo de néctar y/o polen), (2) colectar datos
mas precisos (tipo de visitante, nimero y tiempo exacto de visitas), (3) mayor confiabilidad
(registro fidedigno en videocasete para futuras revisiones, descartar influencia por presen-
cia humana), y (4) accesibilidad y comodidad (no requiere de mucha luz ni de
observadores, menor esfuerzo en el trabajo de campo). No obstante, esta técnica ha sido
utilizada muy pocas veces para evaluar interacciones planta-polinizador (e. g. Tschapka y
von Helversen 1999; Cunningham 2000a; Tschapka 2003).

La videocamara se coloco de tal manera que se pudieran observar las anteras y el es-
tigma de la flor con nitidez. Si se encontraban dos flores cercanas que pudieran contar con
esta condicion se filmaban ambas flores. El sistema de iluminacion infrarroja produce una
longitud de onda (>780 nm) no perceptible por los murciélagos (Mistry y McCracken 1990),
por lo cual se cree que no afecta en su comportamiento. Aun si el sistema de iluminacion
influyera en el comportamiento de los murciélagos, el mismo sistema se utilizd6 en ambos

sitios lo cual evitaria cualquier sesgo en la comparacion de los resultados. Los principales
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datos obtenidos fueron: (1) especie de visitante; (2) duracion, numero y hora de visitas; (3)
contacto con anteras y/o estigma; y (4) consumo de néctar y/o polen. Si el murciélago in-
troducia su rostro en la corola o entre los pétalos, se asumia que consumia néctar, si
tocaba con su lengua, mordia o arrancaba la antera se consideraba que se alimentaba de
polen.

Se empezo a filmar después del ocaso (inmediatamente después de la antesis de la flor)
hasta cuatro horas y media después, lo cual corresponde al pico de actividad de muchos
filostomidos (ver La Val 1970; Davis y Dixon 1976; Fenton y Kunz 1977, Lemke 1984; Ra-
mirez-Pulido y Armella 1987). Adicionalmente se filmé una noche entera para ver el pico
de actividad de los visitantes, encontrandose un pico de actividad en las primeras cuatro
horas con algunas oscilaciones, disminuyendo definitivamente después de la sexta hora
después del atardecer (Figura 3). Se filmo de dos a cuatro dias por semana, alternando la
condicion del habitat, evitando filmar en condiciones de lluvia 0 mucho viento, para minimi-
zar el error de muestreo causado por variaciones climaticas. Se estimaron los recursos
florales del arbol focal y de otros arboles conespecificos dentro de un radio de 500 m alre-
dedor del arbol filmado, para determinar si la abundancia de otros recursos influia en la
tasa de visitas.

Para comparar el tiempo de visita de las distintas especies de murciélagos en ambos si-
tios, se aplico un analisis de covarianza (GLM; SAS 2001), utilizando como variable de
respuesta el tiempo de visita. La especie de murciélago se utiliz6 como variable indepen-
diente, mientras que el numero total de flores en arboles conespecificos se usdé como

covariable.
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Figura 3. Numero de visitas por hora por flor en toda una noche de filmacién en bosque no perturbado en Ceiba
grandiflora en la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala. La flecha indica el momento en que se decidio

finalizar la colecta de datos para la tasa de visitas.

Para determinar si el numero de visitas por flor por noche por especie era diferente entre
las dos condiciones de habitat (perturbado vs. no perturbado), se utilizdo un modelo general
lineal, con distribucion poisson para la variable dependiente y una funcion logaritmica,
usando el procedimiento GENMOD de SAS (Stokes et al. 2000). Se calcul6 un parametro a
escala para mejorar el ajuste de los residuales a la distribucion poisson, ya que los datos se
encontraban sobredispersos (McCullagh y Nelder 1989). El modelo usé la condicion del
habitat como variable independiente categoérica. El nimero de visitas de otras especies y el
numero de flores abiertas del mismo arbol y otros conespecificos se utilizaron como cova-
riables. Para determinar si la condicion del habitat afectaba significativamente al numero
de visitas por flor por noche, se empled una probabilidad de proporcion tipo 1ll, la cual fue

calculada para cada efecto principal como la diferencia de dos modelos de maxima verosi-

25



militud con y sin el efecto. Dicho estadistico presenta una distribucion de ji-cuadrada. Los
grados de libertad fueron calculados como la diferencia en el nimero de parametros entre
los modelos (McCullagh y Nelder 1989, Stokes et al. 2000).

Para minimizar el error de muestreo causado por variaciones en la cantidad de luz lunar,
se investigo la influencia de la luna en el comportamiento de forrajeo de los murciélagos
visitantes de C. grandiflora, ya que algunos autores (Tamsitt y Valdivieso 1961; Morrison
1978; 1980) argumentan que la actividad de los murciélagos disminuye cuando existe luna
llena a diferencia de cuando hay luna nueva (pero ver La Val 1970; Lemke 1984). Se con-
sideraron las flores filmadas en luna llena y luna nueva en ambas condiciones. Las noches
con presencia de luna en cuarto menguante o cuarto creciente no se incluyeron en los cal-
culos. Para determinar si el numero de visitas estaba relacionado con la cantidad de luz
lunar, se utilizd un analisis de varianza para cada condicién usando el numero de visitas
como variable dependiente y la fase lunar (luna llena, luna nueva) como variable indepen-

diente.

Polinizacién natural

Para determinar el efecto de la perturbacion del habitat en la deposicion de polen, se co-
lectaron estilos de frutos en desarrolio provenientes de flores anteriormente filmadas y
embolsadas. Lamentablemente, solo se pudieron colectar cinco estilos provenientes de
flores de cuatro arboles ubicados en sitios perturbados y cuatro estilos de flores de cuatro
arboles de bosque no perturbado.

Los estilos colectados se conservaron en formalina y alcohol (FAA), se tifieron y se fija-
ron segun la técnica de anilina azul (Martin 1959). Se contabilizaron los granos de polen
depositados sobre la superficie del estigma con un microscopio con luz epifluorescente.

Para determinar si existian diferencias significativas en el numero de granos depositados
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en los estigmas de las flores de arboles de sitios perturbados y no perturbados, se utilizo

una prueba de {, utilizando el promedio de carga de polen por condicion de habitat.

Exito reproductivo de Ceiba grandiflora

Se estimo la probabilidad de que una flor produzca fruto (fruit set), de 17 arboles en si-
tios perturbados y 18 arboles en lugares no perturbados, contando el nimero de flores y
frutos producidos por cada individuo cada siete dias. Asimismo, se observaron diversas
flores en 10 arboles cada dos dias, para una estimacion mas precisa de la duracion de ca-

da etapa de desarrollo de la flor (Tabla 4).

Tabla 4. Descripcion y duracion promedio de los estadios fenologicos en Ceiba grandiflora. Los

datos son promedio de dias + SE con n entre paréntesis.

Estadio Descripcion Duracion (dias) ‘
o 7.2%1.00
Boton verde Boton floral totaimente verde
. (25)
|
|
} Boton floral verde con desarrollo temprano de pétalos color café 1.7 £0.16
Boton floral 1
‘ (area café menor al area verde del boton) (31)
' Boton floral verde con desarrollo de pétalos color café (area café 1.6+0.10
Botdn floral 2
mayor al area verde del botdn) (33)
Botén floral con pétalos totalmente desarrollados. La antesis 1.0£0.03
Flor
ocurrira esa misma noche (32)
12.0+0.00
Caliz con estilo Caliz verde sin pétalos, con estilo
(2)
8.0+052
Fruto iniciado Caliz café con inicio de fruto
(6)
447 £ 0.67
Fruto maduro Fruto verde desarrollado
(3)
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La cantidad de flores producidas por individuo se estimé como el area bajo la curva del
numero de flores producidas cada semana (Fuchs et al. 2003). El fruit set fue calculado
como el cociente del nimero de flores producidas por individuo, entre el numero de frutos
producidos por individuo por temporada. Se utilizé una regresion logistica binaria (Stokes
et al. 2000) para analizar el efecto de la perturbacion en el éxito reproductivo de C. grandi-
flora, usando la condicion de habitat como variable independiente y el logaritmo del fruit set
como variable de respuesta.

Se escogieron al azar diez individuos por condicion de habitat (perturbado, no perturba-
do) para estimar la producciéon de semillas por fruto. Se colectaron un total de 190 frutos,
de los cuales 99 provinieron de arboles de sitios perturbados y 91 de arboles ubicados en
bosque no perturbado (4 a 14 frutos por individuo). Para cada fruto se registro el numero
de semillas abortadas (semillas de forma irregular con el endospermo seco) y el numero de
semillas viables (de forma ovalada, no secas). Para evaluar el efecto de la perturbacion del
habitat en la produccion de semillas, se utilizd un analisis de varianza factorial de dos vias
(SAS 2001), incluyendo la condicion del habitat (perturbado o no perturbado) como efecto

principal y el nimero de semillas producidas como efecto al azar.
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RESULTADOS
Se filmaron un lotal de 78 flores (64 noches; 351 horas) en 15 arboles (35 flores) en lu-

gares perturbados y 24 arboles (43 flores) en sitios no perturbados. Se distinguieron siete
tipos de visitantes: tres especies de murciélagos, dos tipos de polillas, un marsupial (Mar-
mosa canescens) y un colibri (Amazilia rutila). Las tres especies de murciélagos se
distinguieron en base a su tamaiio (Tablfa 5) y longitud del hocico, en comparacion a la lon-
gitlud del caliz y los estambres de la flor. Aunque Musonycteris harrison y Glossophaga
soricina son similares en tamafo y peso, M. harrisoni presenta un rostro notablemente mas
largo (mas de la mitad de la longitud total de su craneo; Nowak 1994), lo cual permitio su

diferenciaciéon (Figura 4).

Tabla 5. Diferencias morfolégicas entre las diversas especies de murciélagos visitantes de Ceiba

grandiflora.
B Peso Longitud total Longitud de antebrazo
Especie

(9} (mm) (mm)
|[ Glossophage soricina ® 7-15 51-79 33 38
|
| Musonyctens harrisoni ® 10-11 72-76 41-42
[ Leptonycieris curasoae © 20-30 72-87 46-57

a. Alvarez el al. 1991; b. Sanchez-Hemandez 1978; c. Nowak 1994,

Se han reportado otras especies de murciélagos nectarivoros en el area (Glossophaga
commissarisi, Choeroniscus godmani), las cuales son muy similares en tamarno y peso con
G. soncina, por lo cual los registros de G. soricina se podrian incluir a estas dos especies.
Sin embargo estas especies son muy escasas (Stoner 2002). Por ejemplo, Choeroniscus
godmani solo se ha capturado cinco veces en la region [una vez por Watkins et al. (1972) y

cuatro veces en {odo un afio por Stoner (2002)], mientras que G. commissarisi, solo se ha

29




colectado una vez en la region [Webster y Jones (1982); Stoner (2002) no capturd ningun
ejemplar en un afio de muestreo)]. Por lo anterior, se consideraron como Glossophaga
soricina a todos los individuos que no presentaban rostros largos y tenfan una longitud de
antebrazo pequeno (33-38 mm).

Posiblemente existan més de dos especies de polillas que visitan las flores de Ceiba
grandiflora, sin embargo, no fue posible identificarlas. Solo se pudieron distinguir en base a

su tamafo dos morfotipos distintos de polillas (una polilla pequefia y una polilla grande de

la familia Sphingidae).

Figura 4. Murciélagos visitantes de Ceiba grandiflora en la Reserva de la Biésfera Chamela-Cuixmala. a Lep-

lonycteris curasoae, b Glossophaga soricina y ¢ Musonycteris hamisoni,
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Los murciélagos realizaron la mayoria de las visitas (96.9% del total de visitas), siendo
G. soricina la especie de murciélago mas comun (51%), seguido por L. curasoae (43%) y
M. harrisoni (6%; Tabta 6). Los visitantes menos frecuentes fueron el marsupial Marmosa
canescens, la polilla chica y el colibri Amazilia rutila. Dichas especies solo se observaron

en menos del 1% del total de las visitas.

Riqueza y abundancia de visitantes nocturnos

Mientras que en el habitat perturbado solo se observaron dos especies de murciélagos
(Leptonycteris curasoae y Glossophaga soricina) y una especie de polilla (morfotipo gran-
de); en los sitios no perturbados se identificaron siete tipos de visitantes (Tabia 6),
incluyendo las tres especies de murciélagos (G. soricina, L. curasoae y Musonycleris harri-
soni); los dos tipos de polillas (morfotipo grande y morfotipo chico), el colibri Amazilia rutila
y el pequeito marsupial Marmosa canescens. Este es el primer registro del marsupial
Marmosa canescens y del murciélago endémico M. harrisoni como visitantes de una Bom-
bacacea.

El nimero total de visitas registradas en los dos habitats fue de 1480, resultando en
28.3% de las visitas registradas en el area perlurbada y 71.7% de las visitas en el bosque
no perturbado. La abundancia relativa de los visitantes (vista como nimero total de visitas)
disminuy6 notablemente en los lugares perturbados a diferencia del bosque no perturbado
(Tabla 6). En sitios perturbados el numero de visitas de L. curasoae se redujo hasta en un
24%, mientras que el numero de visitas de la polilla grande y de G. soricina disminuyeron
hasta en un 50 y un 76%, respectivamente, en comparacién al ndmero de visitas en bosque

no perturbado.
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Tabla 6. Numero de visitas por especie y nUmero de noches en que fueron observados los distintos

visitantes de Ceiba grandifiora en sitios perturbados (35 flores) y no perturbados (43 flores).

Perturbado No perturbado
Visitante Total de visitas
Visitas Noches Visitas Noches

Glossophaga sornicina 143 20 585 38 728 (49.2%)
Leplonycteris curasoae 265 22 349 25 614 (41.5%)
Musonycteris harnsoni 0 0 92 7 92 (6.2%)
Marmosa canescens 0 0 4 3 4 (0.3%)
Polilla grande 11 6 22 6 33 (2.2%)
Polilla chica 0 0 7 3 7 (0.5%)
| Amazilia rutila 0 0 2 1 2 (0.1%)
Total de visitas 419 .- 1061 --- 1480
Total de visitantes 3 -- 7 -- 7

Glossophaga soricina fue el visitante mas frecuente en el bosque no perturbado (88.4%

de frecuencia de aparicion), seguido por L. curasoae (58.1% de frecuencia de aparicion).

Al contrario, en el habitat perturbado L. curasoae fue el visitante mas comun, ya que se

observd en mas del 60% de las noches de filmacion, mientras que G. soricina fue el segun-

do visitante mas comun (57.1% de frecuencia de apancién). La polilla grande se observo

en menos del 20% de las noches de filmacion, mientras que M. harrisoni solo aparecid el

14% de las noches en que se filmé el habitat no perturbado.

A diferencia del numero de visitas observadas en el aio 2001, en el afio 2002 se regis-

traron menor nimero de visitas de todos los tipos de visitantes (1141 vs 339), debido a un

menor numero de noches de filmacion (19 vs 45) y menor cantidad de flores filmadas (22 vs

56). No obstante, la composicion de especies de visitantes en ambos anos en el mismo

habitat no varié considerablemente (Figura 5), excepto por que en fos sitios no perturbados

en el afio 2002 no se registrd ninguna visita por M. harrisoni, en contraste con las 92 visitas
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observadas en el ano 2001 y porque en el bosque perturbado en el 2002 no hubo ninguna

visita por polilla grande como ias hubo en el 2001.

Consumo de néctar y polen

Aunque el principal motivo de las visitas de los murciélagos hacia las flores de C. grandi-
flora fue para el consumo de néctar (mas del 90% de las visitas; Tabla 7), ocasionalmente
se observo consumo de polen, ya sea pasando su lengua sobre la antera, o mordiéndola
hasta a veces arrancar la antera completa (Figura 6b). En los casos en que se observaron
polillas posadas en ias anteras, se desconoce si en realidad se pudieron alimentar de los
granos de polen. En raras ocasiones se observaron a los murciélagos visitar las flores de

forma ilegitima tomando néctar entre ios pétalos sin introducirse en la corola (Figura 6a).

17 0.03 0.05 0.03
094 [oM = Otros
O M. harrisoni
0.8 - / B L. curasoae
E 0.7 1 0.32 8 G. soricina
° %
> 0‘6 ]
[
R
c 0,5 1
R
O
5 041
& —
& 9397 F0.54 £0-993
0.2 - £0.37 —
£0.264
0.1 1 e
0 T L] T T 1
2001 2002 2001 2002
No perturbado Perturbado

Figura 5. Proporcidn de visitas por especie por aio en bosque no perturbado (n=43 flores) y sitios perturbados
{n=35 flores) en Ceiba grandifiora en la Reserva de 3 Biésfera Chamela-Cuixmala. En la categoria de otros se

incluyen las especies menos comunes (polilla chica y grande, Marmosa canescens y Amazifia rutila).
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Figura 6. a Consumo de polen y b consumo de néctar (robo) en flores de Ceiba grandifiora en (a Reserva de la

Bi4sfera Chamela-Cuixmala.

Aunque se asumia que M. harrisoni era nectarivoro (Cifelli 1996) y existia evidencia
anecddtica sobre consumo de polen y néctar en flores de platano, nunca se habian repor-
tado observaciones directas sobre sus habitos alimentarios o comportamiento de forrajeo.
Este trabajo es el primero en describir la actividad alimentaria de M. harrisoni en condicio-
nes naturales, indicando que esta especie se alimenia de néctar y polen de Ceiba
grandiflora.

De acuerdo con las observaciones de consumo directo de polen por mes por las tres es-
pecies de murciélagos, se estimé la variacion temporal en el consumo de polen por especie
(Figura 7), observandose dos picos en el consumo de polen por G. soricina a fines de fe-
brero y principios de abril, mientras que para L. curasoae solo se notdé un incremento a
inicios de febrero. La mayor incidencia de consumo de polen para M. harrisoni fue a finales
de marzo. No se incluyeron las observaciones de las polillas que se posaban en las ante-
ras, debido a que se desconoce si en realidad se alimentaban de polen y a que no fueron

visitantes frecuentes (2.7% del total de visitas; Tabla 6).



Tabla 7. Frecuencia en consumo de néctar y polen de fa flor de Ceiba grandifiora por sus distintos

visitantes. Las frecuencias se muestran como nuamero de visitas totales por especie/niimero de visi-

tas por especie que consumieron polen y/o néctar.

Consumo de néctar (%)

Consumo de polen {%)

|

Visitante n
Glossophaga soricina 728 91.8 8.4
Leptonyclens curasoae 614 932 7.2
Musonyctenis harisoni 92 98.9 1.1
Marmosa canescens 4 100.0 0.0
Polilla grande 33 100.0 6.1°
Polilla chica 7 71.4 28.6°
Amazilia rutila 2 100.0 0.0

a Las polillas se posaban en )as anteras, pero se desconoce si se alimantaban de polen.

30 1

20

15 4

% de visitas

G. soricina
- ——— L. curasoae
—&— M. hamsoni

Febrero

Figura 7. Consumo promedio de polen de Ceiba grandiflora por Glossophaga soricina {n=728), Leptonycteris

curasoae (n=614) y Musonycleris harrisoni (n=92) en la Reserva de la Bibsfera Chamela-Cuixmala.
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Polinizadores efectivos

Las tres especies de murciélagos podrian ser los polinizadores mas efectivos de Ceiba
grandiflora, ya que tuvieron contacto con las partes reproductoras de la flor en mayor fre-
cuencia que los otros visitantes (Tabla 8). L. curasoae y M. harrisoni fueron los visitantes
con mayor contacto con las anteras (més del 97%) y con el estigma (mas del 81%).

Aunque la polilla grande y el marsupial Marmosa canescens tocaron las anteras y el es-
tigma ocasionalmente, solamente conformaron airededor del 2.5% del total de las visitas.
El colibri y la polilla chica nunca tuvieron contacto con el estigma (Tabla 8). Se observaron
diversas visitas del colibri llegando a la base de la flor, justo arnba del caliz, penetrando
entre los pétalos; sin embargo, dichas visitas se realizaron anteriores a la antesis de la flor.

Solo en dos ocasiones se observo al colibri visitar la flor cuando ésta ya habia abierio.

Tabla 8. Frecuencia de contacto con las partes reproductoras de la flor de Ceiba grandiflora por sus
distintos visitantes. Las frecuencias se muestran como numero de visitas totales por espe-

cie/namero de visitas por especie que tuvieron contacto con Ias anteras y/o estigma.

Visitante _ n Contacto con antera (%) Contacto con estigma (%)
Glossophaga soricina 728 79.0 44.9
Leptonyclens curasoae 614 876 83.4
Musonycleris harrisoni 92 97.6 81.5
Marmosa canescens 4 25.0 25.0
Polilia grande 33 40.5 147
Polilla chica 7 14.3 0.0
Amaziha rutila 2 50.0 0.0

Tasa de visitas de polinizadores efectivos
Hubo significativamente mayor nimero de visitas por flor por noche de G. soricina (co-

eficiente de regresion=1.18, X?=18.7, df=1, P<0.001) y de M. harrisoni (coeficiente de
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regresién=27.5, X°=8.8, df=1, P<0.001) en bosque no perturbado que en areas perturbadas
(Figura 8). A pesar de que L. curasoae visitd con mayor frecuencia las flores de areas no
perturbadas, dicha diferencia no resultdé ser significativa (coeficiente de regresion=0.31,
X?=0.9, df=1, P=0.31). El namero de flores abiertas en el mismo arbol y en otros arboles
conespecificos no afecté el numero de visitas por flor por noche.

Respecto a la posible influencia de la luz lunar en el forrajeo de los murciélagos visitan-
tes, no se encontraron diferencias significativas en el numero de visitas por noche en
bosque no perturbado (F; ,5=0.01, £=0.930) ni en bosque perturbado (F, =0.28, P=0.602;

Figura 9), aunque fue ligeramente mayor en luna nueva en sitios perturbados.
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Figura 8. Tasa de visitas promedio de las tres especies de murciélagos polinizadores de Ceiba grandiflora
en sitios perturbados y no periurbados en la Reserva de la Bidsfera Chamela-Cuixmala. El tamaio de

muestra (n) se encuentra dentro de las barras. Las lineas verlicales muestran +1SE.
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Figura 9. Tasa de visttas por flor por noche en fases de luna llena y luna nueva en flores de Ceiba grandiflora

en sitios perturbados y no perlurbados en la Reserva de ia Biéstera Chamela-Cuixmala. El tamano de muestra

(n) se encuentra dentro de las barras. Las lineas verticales muestran +1SE.
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Figura 10. Tiempo de visita promedio por flor por las diversas especies de murciélagos polinizadores de

Ceiba grandiflora en silios perturbados y no perturbados en i3 Reserva de la Biosfera Chameta-Cuixmala. El

tamanio de muestra (n) se encuentra denlro de tas barras. Las lineas verticales muestran £ SE.
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Glossophaga soricina invirtié significativamente mas tiempo (F»,95=3.0, P<0.05) en visitar
las flores que las otras especies de murciélagos; (58.7 vs 42.4 y 49.8 cents. de seg. para L.
curasoae y M. harrisoni, respectivamente; Figura 10). Aunque G. soricina y L. curasoae
invirtieron mayor tiempo en visitar las flores de los arboles en sitios no perturbados, dichas
diferencias no fueron significativas. El numero de flores abiertas en otros arboles conespe-
cificos no afecté el tiempo de visita por flor (F,95=1.12, P=0.29), lo cual sugiere que las

decisiones de forrajeo son independientes de la abundancia de flores en el area.

Variacion temporal en la tasa de visitas de murciélagos

Se observd un incremento en la actividad de los murciétagos en el habitat no perturbado
en la primera media hora después del atardecer, presentando menor actividad a las dos y
cuatro horas después del atardecer (Figura 11). En sitios perturbados no se observo nin-
gun pico de actividag como en sitios no perturbados.
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Figura 11. Numero de visitas totales de murciélagos por cada cuarto de hora en sitios penturbados (n=1026)

y no perturbados (n=408) en flores de Ceiba grandifiora en 1a Reserva de la Bidsfera Chamela-Cuixmala.
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Respeclo a la cantidad de visitas a lo largo de la época de floracién de C. grandiflora, G.
soricina presenté un aumento de actividad en la primera quincena del mes de marzo y pri-
mera de abril en los lugares no perturbados, mientras que en los sitios perturbados
present6 un pico de actividad a principios de mayo (Figura 12). En contraste, L. curasoae
fue mas activo a fines de febrero y fines de marzo en bosque no perturbado, mientras que
en el habitat perturbado presentd mayor tasa de visitas en la primera quincena de marzo y
fines de mayo. Por otra parte, M. harrisoni presenté mayor actividad a fines de marzo.

Analizando toda la comunidad de murciélagos visitantes de C. grandiflora, se observa
una mayor aclividad desde fines de febrero hasta principios de abril en lugares no pertur-
bados, mientras que en los sitios perlurbados se presenta en los primeros dias de marzo y

a fines de la temporada de floracion.

Deposicion de polen en estigmas

No existieron diferencias significativas (.0s2). 7= -0.534. P>0.50), respecto al numero de
granos de polen depositados en los estigmas de las flores en ambas condiciones. En con-
traste, Palacios-Guevara (2002), encontré significativamente mayor nUmero de granos de
polen depositados en los estigmas de flores de C. grandiflora en bosque no perturbado que
en los sitios perturbados (X*=7.3. df=1, P<0.001). Dichas diferencias pueden deberse a los
distintos tamanos de muestra, ya que en el presente trabajo solo se pudieron colectar nue-
ve estilos en ambos sitios, mientras que Palacios-Guevara (2002) obtuvo 39 y 49 estilos de
sitios no perturbados y perturbados, respectivamente. Por otro lado, los escasos resultados
sugieren que el numero de visitas per se no es un buen indicador del numero de granos
depositados en el estigma (Tabla 9). Por ejemplo, seis visitas de G. soricina que tuvieron
contacto con el estigma no depositaron ni un solo grano de polen, mientras que una sola

visita de esta misma especie pudo depositar mas de 400 granos de polen en el estigma.
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Figura 12. Numero de visitas promedio de murciélagos por noche eflllos meses de floracion de Ceiba gran-
diflora en sitios perturbados, no perturbados y en ambos sitios Chamela-Cuixmala. a Glossophaga

soricina (n=728), b Leplonycleris curasoae (n=614), ¢ Musonycterisfarrisoni (n=92).
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Tabla 9. NOmero de granos de polen en estigmas de flores anteriormente fiimadas en sitios pertur-
bados y no perturbados. Se muestra nimero de visitas, tipo de visitante y el nimero de visitas que

tuvieron contacto con el estigma por visitante.

Condicién de # Granos de # Visitas con contacto con estigma por especie *
# Visitas

habitat polen G. soricina L. curasoae Polilla grande
No perturbado 0 13 6 - 0
No perturbado 14 35 11 5 -
No perturbado 145 12 5 - -
No perturbado 354 48 13 - -
Perturbado ] 4 2 - .
Perturbado 78 22 12 3 -
Perturbado 121 31 10 21 -
Perturbado 309 24 1 0 2
Perturbado 428 13 ) - 0

3. Las celdas con un guion significan que no hubo visitas de esa especie. las celdas que presentan cero indican que esa

especie no tuvo contacto con el estigma.

Es importante senRalar que los granos de poien encontrados sobre el estigma pueden
provenir de ta misma flor o de otras flores en la planta o de otros individuos. Para conocer
el papel que juegan los murciélagos en la autopolinizaciéon seria necesario contabilizar el
numero de granos depositados en el estigma de flores emasculadas y compararlas con la
deposicidon en flores no emasculadas.

A pesar de que algunas flores presentaban un gran numero de granos de polen en ef es-
tigma, ninguna de las flores a las que se les colectd el estilo desarrolld fruto maduro.
Debido a que la colecta de los estilos se realiz6 varios dias posteriores a la noche de visitas
(6-7 dias), dicha colecta no afecto la fecundacion, ya que los tubos polinicos alcanzan el

ovario a los pocos dias (2-3 dias) posteriores a la polinizacion (com. pers. M. Quesada).
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Exito reproductivo de Ceiba grandifiora

No existieron diferencias significativas en ambos sitios (Fy 13=0.42; P=0.52), respecto al
promedio de flores producidas. No obstante, la probabilidad de que una flor produzca fruto
(fruit set) fue significativamente mayor en arboles ubicados en lugares no perturbados que

en areas periurbadas (X*=59.9, df=1, P<0.0001; Figura 13).

0.09
0.08
0.07
0.06
005
0.04 '|'
0.03
0.02
0 01

Fruit set

Penurbado No perturbado
Condicién de habitat

Figura 13. Proporcion de flores de arboles de Ceiba grandifiora que desarrollaron frulo en sitios perturbagdos

(n = 17) y no perturbados (n = 18, + 1SE) en la Reserva de Iz 8i6sfera Chamela-Cuixmala.

Por otro lado, no existieron diferencias significativas respecto al numero de semillas pro-
ducidas por fruto (F;. 158=0.40, P=0.5255) enlre los arboles ubicados en zonas perturbadas
y los arboles de bosque no perturbado (Figura 14a). Sin embargo, el numero de semillas
abortadas por fruto difirid significativamente entre ambas condiciones, presentandose ma-

yor tasa de aborcién en los frutos de sitios perturbados (Figura 14b).
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Figura 14. a Numero de semillas viables y b abonadas por fruto de arboles de Ceiba grandiflora en sitios

perlurbados (n = 99, + 1SE) y no perturbados (n = 81: + 1SE) en la Reserva de la Bidsfera Chamela-

Cuixmala,
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DISCUSION
Polinizadores efectivos de Ceiba grandifiora

En el presente estudio se consideraron como polinizadores efectivos a los visitantes que
tuvieron contacto con las anteras y el estigma de Ja flor, sin embargo para saber si realmen-
te un visitante es efectivo como polinizador se debe verificar si su visita a la flor resuita en
produccion de semillas (Dafni 1992; Fleming y Sosa 1994). No obstante, el contacto con
las partes reproductoras puede servir como indicador de las especies efectivas y para iden-
tificar a las especies que no pudieran fungir como polinizadores.

Las caracteristicas de Ia flor de Ceiba grandiflora (antesis nocturna, tamano grande, co-
lor claro. olor fuerte y gran produccién de néctar y polen en la noche) concuerdan con el
sindrome de quiropterofilia, descrito por Faegri y van der Pijl (1979). Diversos estudios han
mencionado la importancia de los murciéiagos como polinizadores de otras Bombacaceas,
por ejemplo: Adansonia digitata (Bakery Harris 1953; Ayensu 1974), Bombacopsis calophy-
lla (Fischer et a). 1992), Bombax sp. (Alvarez y Gonzalez 1970), Ceiba acuminata (Baker et
al. 1971), Ceiba aesculifolia (Heithaus et al. 1975; Lobo et al. 2003), Ceiba pentandra (Ba-
ker y Harris 1959; Carvalho 1960; Ayensu 1974; Heithaus et al. 1975; Baker 1983; Alvarez
y Sanchez-Casas 1999; Gribel et al. 1999; Lobo et al. 2003), Ochroma sp. (Mufoz-Saba et
al. 1997; Alvarez y Sanchez-Casas 1999), Pachira quinata (Fuchs et al. 2003; Lobo et al.
2003), Pseudobombax ellipticum (Quiroz et al. 1986; Eguiarte et al. 1987; Alvarez y San-
chez-Casas 1999; Lobo et al. 2003), Pseudobombax grandiflorum (Fischer et al. 1992; Silva
y Perachi 1999) y Pseudobombax septenatum (Heithaus et al. 1975). Estos estudios con-
cuerdan con lo encontrado en este estudio, ya que las tres especies de murciélagos
resultaron ser los visitantes mas frecuentes (97.6% de todas las visitas) y fueron los polini-
zadores mas efectivos, pues tuvieron contacto directo con los estambres y el estigma en
mayor frecuencia que los otros visitantes. Lo anterior coincide con lo encontrado por Lobo
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et al. (2003), que senalan (en base al conteo de granos de pofen en cuerpo y excretas) a L.
curasoae y G. soricina como el polinizador mas importante y como segundo mas importan-
te, respectivamente, de los arboles de la familia Bombacacea de Chamela-Cuixmala.

Las polillas son consideradas como polinizadores menores, ya que aunque presentan
contacto con las partes reproductoras de la flor, dichos contactos son muy poco frecuentes
y la frecuencia de visitas es muy baja (menos del 3% de las visitas registradas), en compa-
racion con la efectuada por los murciélagos. Probablemente la tasa de visitas por polillas
es muy baja porque el pico de abundancia de estos insectos es en la época de lluvias
(Frankie 1975), mientras que la etapa de floracién de C. grandifiora es en la época seca.

El pequeno marsupial Marmosa canescens se considera polinizador menor, ya que es
un visitante muy poco frecuente. Por otro lado, debido a que el colibri Amazilia rutila liega a
la base de la flor, justo arriba del céliz penetrando entre los pétalos cuando la flor aun no
abre, por lo cual se le considera como ladron de néctar (“nectar thieving”, Inouye 1980) de
esta Bombacacea, aunque de baja intensidad debido a su baja frecuencta como visitante.
De igual manera lo senalan Baker et al. (1971), que observaron visitas de Amazilia rutila
rutila en Ceiba acuminata tomando néctar desde la base de la corola entre los pétalos, indi-
cando que es claramente irrelevante para la polinizaciéon puesto que visita a las flores antes
de su aperiura. Las pocas ocasiones en que se observo a Amazilia rutifa visitar las flores
después de la antesis nunca tuvo contacto con el estigma, por lo cual su papel como polini-
zador es inexistente. Lo cual también concuerda con lo observado por Eguiarte et al.
(1987) en la Bombacacea Pseudobombax ellipticum, donde los colibries tampoco presen-
tan ningun contacto con las partes reproductoras de la flor. A pesar de esto, las especies
catalogadas como parasitos o ladrones de néctar pueden ser polinizadores importantes de
otras especies de plantas (Eguiarte et al. 1987) y por lo tanto, Ceiba grandifiora puede ayu-
dar a mantener otras poblacianes de plantas al ser fuente alimenticia de sus polinizadores
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cuando dicha especie no esta floreciendo. Esto ultimo aunado a que C. grandiflora produce
gran cantidad de néctar y polen en épocas en las que estos recursos escasean en esta
region, diversas poblaciones de animales e indirectamente de plantas pueden mantenerse
gracias a los servicios proporcionados por esta especie, por Jo cual puede ser considerada
como una planta cornucopica (ver Mosquin 1971). Estas mismas caracleristicas se han
reportado en las bombacaceas Ceiba acuminata (Baker et al. 1971) y Pseudobombax ellip-

ticum (Eguiarte et al. 1987).

Efecto de la perturbacion del habitat en la tasa de visitas

Las flores de C. grandifiora de los lugares perturbados presentaron menor riqueza y me-
nor tasa de visitas, en comparacion con las flores de sitios no perturbados. Lo anterior
sugiere que la perturbacion del habitat es una causa potencial de la pérdida de biodiversi-
dad y alleracion de las interacciones mutualistas planta-polinizador. Diversos autores han
encontrado menor ngueza de especies de murciélagos nectarivoros en sitios perturbados
en comparacion con bosque no perturbado (Estrada et al. 1993; Brosset et al. 1996; Cos-
son et al. 1999a; Estrada y Coates-Estrada 2001a; pero ver Medellin et al. 2000; Estrada y
Coates-Estrada 2001b; Tabla 3). De igual manera, otros autores muestran como la pertur-
bacién del habitat influye negativamente en la abundancia, nqueza y/o tasa de visitas de
otros polinizadores (Spears 1987; Jennersten 1988; Aizen y Feinsinger 1994b; Law y Lean
1999; Steffan-Dewenter y Tschamtke 1999; Parra-Tabla y Magana-Rueda 2000; Somanat-
han y Borges 2000; Steffan-Dewenter et al. 2001; Goverde et al. 2002; pero ver Powell y
Powell 1987; Becker et al 1991; Dick 2001; Schulke y Waser 2001; Donaldson et al. 2002;
Murren 2002; Tabla 1).

Es posible que la alta diversidad de ofras especies de plantas polinizadas por murciéla-

gos compense la perturbacion del habifat, manteniendo asi la diversidad de polinizadores
47



en sitios perturbados (Oostermeijer, et al. 1998; Costin et al. 2001). Sin embargo, en Ja
época de floracién de C. grandifliora (estacion seca) son muy escasas las flores de otras
especies de plantas polinizadas por murciélagos (Stoner et al. 2003). Por lo tanto, es de
esperar que los sitios perturbados no puedan mantener a los distintos polinizadores de esta
Bombacécea.

Las dos especies de murciélagos nectarivoros pequefnos (Glossophaga soricina y Muso-
nycteris harrisoni), resultaron afectados por la perturbacién del habitat, principalmente M.
harnisoni, el cual fue observado exclusivamente en el area no perturbada. En contraste, el
murciélago nectarivoro de mayor tamano Leplonycteris curasoae se enconiré en similar
frecuencia en ambos sitios. Se ha mencionado gque la sensibilidad a la perturbacion esta
negativamente relacionada con el tamano del cuerpo del murciélago (Cosson et al. 1999a),
el cual se encuentra posilivamente relacionado con el ambito hogareno (Fleming et al.
1972; Cosson et al. 1999a). Cuando la distancia entre los recursos florales es mayor que el
ambito hogareno de los polinizadores su densidad disminuye en las areas perturbadas,
provocando una menor tasa de visitas (Kearns et al. 1998). Por consiguiente, es de espe-
rar que las especies mas grandes sean mas tolerantes a la perturbacion que las especies
mas pequenas, debido a sus habilidades de dispersion. Leptonycteris curasoae €s una
especie migratoria altitudinal que puede cubrir hasta 2,000 km durante la migracion (Coc-
krum 1991) y puede volar hasta 30 km en una sola noche (Horner et al. 1998; Sahley et al.
1993). Asimismo, en esta region existe una colonia de cientos de individuos de esta espe-
cie en una cueva de una isla (isla Don Panchito) que se encuentra separada de la reserva
(habitat no perturbado) por sitios perturbados y no perturbados (playa Careyitos y Negritos),
lo cual podria explicar su frecuencia de visitas similar en ambas condiciones, ya que mu-
chos individuos necesitarian cruzar el mosaico de areas perturbadas para llegar al bosque
no perturbado, pudiéndose alimentar en el transcurso de su viaje en estas areas. Por otro
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lado, G. soricina no migra (Fleming et al. 1993) y tiene un ambito hogarefio relativamente
pequeiio en comparacidn con L. curasoae (de 2 a 4 ha; Heithaus et al. 1975; Ramirez-
Pulido y Armella 1987), siendo capaz de desplazarse hasta 1,450 m en una noche (Lemke
1984). Sin embargo, Alvarez et al. (1991) y Brosset et al. (1996) sefialan que es una espe-
cie exitosa en habitats altamente modificados, ya que puede explotar gran variedad de
recursos (Lemke 198S5) y puede refugiarse en tuneles, edificios, debajo de puentes (Tuttle
1976; Webster 1983) y de diversas estructuras propias de habitats perturbados, lo cual po-
dria explicar la presencia de esta especie en los sitios perturbados. Al igual que Gorreseny
Willig (2004). se puede concluir que los movimientos de forrajeo imitados de G. soricina y
la preferencia por habitats con gran diversidad de recursos puede explicar su mayor abun-
dancia en bosque continuo.

Desafortunadamente no existe informacion sobre el ambito hogarefio o patrones de dis-
persion de M. harrisoni. Es una especie endémica de México que solo se distribuye en los
estados de Jalisco, Colima, Michoacan y Guerrero (Sanchez-Hemandez 1978; Koopman
1993). Esta especie parece encontrarse en muy bajas densidades en esta regidon (Stoner
2002) y es considerada como una especie amenazada (SEDESOL 1994; Unidén Mundial
para la Naturaleza 1999), lo cual puede explicar su respuesta a fa perturbacién, ya que las
especies raras generalmente son las mas sensibles a la fragmentacion (Cosson et al.
1699b; Laurance 1990; Turmer 1996; Medellin et al. 2000). Laurance et al. (1997), mencio-
nan que la mayoria de las especies vulnerables a la fragmentacion son aquellas con baja
densidad de poblacién y con habilidades de dispersidn fimitadas.

Debido a que el volar grandes distancias implica un mayor gasto energético (Zimmerman
1982) y a que los murciélagos nectarivoros poseen una alta tasa metabdlica y ninguna for-
ma de almacenar energla en grandes cantidades (Lemke 1984), la mayor tasa de visitas en

el bosque no perturbado puede ser explicada por la necesidad de optimizar el uso de la
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energia durante el forrajeo de los polinizadores, evitando volar grandes distancias. Por otro
lado, la diferencia en el nimero de visitas por las distintas especies de murciélagos puede
estar relacionada con los requerimientos de habitat y los habitos alimentarios generalistas y
especialistas, siendo estos ultimos los mas vulnerables a la perturbacién (Cosson et al.
1999b; Gascon et al. 1999; Medellin et al. 2000). No existe evidencia previa sobre los habi-
tos alimentarios de M. harrisoni, al parecer es un murciélago nectarivoro especialista, por Ja
forma del arco dental y su trompa larga, comparable a la de otras especies especialistas
nectarivoras (Cifelli 1996). Por lo anterior, es probable gque esta especie, debido a su dieta
restringida, sea vulnerable en habitats modificados, lo cual concuerda con lo encontrado en
este estudio. Aunque Leptonycleris curasoae es un nectarivoro especialista, su ambito
hogareto amplio y su gran tamano pueden compensar sus requerimientos alimenticios se-
lectos, ya que los arboles aislados pueden proveer de un valioso recurso en abundancia a
nectarivoros especialistas capaces de volar grandes distancias (una sola flor de Ceiba
grandiflora puede producir hasta 500 pl de néctar cuatro horas después de la antesis; ob-
servacion personal). En contraste, G. soricina es considerada como una especie omnivora
generalista, ya que consume insectos y frutas aparte de néctar y polen (Fleming et al. 1972;
Howell 1974; Bonaccorso y Gush 1987). En un estudio sobre habitos alimentarios de G.
soricina en esta area, muestra que su dieta en los meses en que C. grandiflora florece,
consiste en un 48.5% de insectos y 51.5% de polen, siendo un 10.5% perteneciente al gé-
nero Ceiba (Rosas-Guerrero 2000). Por tanto, la probabilidad de obtener sus recursos
alimentarios en una regidon mucho mas pequefia es mayor que en especies mas especiali-
zadas {Lemke 1984), como es el caso de L. curasoae. Al parecer si la especie de planta
depende exclusivamente de murciélagos especialistas pequefios como polinizadores, expe-

rimentara severas limitaciones de éstos.
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Una causa adicional que puede explicar la diferencia en la tasa de visitas en ambos si-
tios, se encuentra posiblemente en el comportamiento de los murcielagos, ya que se ha
reportado que la perturbaciéon del habitat puede modificar el comportamiento de los polini-
zadores voladores de grandes distancias, inhibiendo o restringiendo su potencial de vuelo
(Didham 1996; Aguilar y Galetto 2004). Lemke (1984) observé que G. soricina muestra un
comportamiento territorial en respuesta a la baja diversidad y bajo suministro de recursos
alimenticios, defendiendo diversas flores de Agave desmettiana contra otros individuos de
su misma especie. Bajo condiciones mas favorables (p. ej. bosque no perturbado) los be-
neficios de defender su territorio pueden ser menores que los costos de su mantenimiento.
Por consiguiente, en sitios perturbados al adoptar un comportamiento territonal, impide que
mayor numero de visitantes lleguen a visitar las flores que custodia, provocando una dismi-
nucion en la tasa de visitas en flores de arboles de sitios perturbados.

Por ultimo, la fragmentacién del habitat puede producir un patréon de poblaciones peque-
nas y aisladas (Young et al. 1996), las cuales pueden tener menor probabilidad de atraer
polinizadores que las poblaciones grandes (Sih y Baitus 1987). Por tanto, las pequefias
poblaciones pueden recibir menos visitas y menor cantidad de polen (Jennersten 1988;:
Aizen y Feinsinger 1994a).

Con respecto a la posible influencia de la luz lunar en el comportamiento de los murcié-
lagos, Morrison (1980) menciona que en noches cercanas a luna llena, los murciélagos
Artibeus lituratus y Vampyrodes caraccioli, suspendieron o redujeron grandemente su ali-
mentacién en luz de luna muy brillante; no obstante, sus vuelos entre areas de alimentacion
ocurneron aun en estas circunstancias. Tamsitt y Valdivieso (1961) y Morrison (1978), se-
nalan una fuerte correlacion negativa entre el nimero de murciélagos capturados y la
cantidad de luz de luna. Esto puede deberse a que los murciélagos pueden alcanzar a ver
la red con la luz de luna y la evitan. En el presente trabajo af igual que lo reportado por La

51



Val (1970) y Lemke (1984), no se encontré evidencia de que los murciélagos reduzcan su
actividad en presencia de luz lunar. La cantidad de luz de luna no tuvo efecto en la tasa de

visita de los murciélagos en ninguna de las dos condiciones de habitat.

Consumo de polen

Se creia que el consumo de polen solo era a través de la ingesta accidental por acicala-
miento (Nowak 1994); sin embargo, en el presente trabajo se observaron en diversas
ocasiones a las tres especies de murciélagos lamiendo, mordiendo o arrancando las ante-
ras de la flor. lo cual podria ser un comportamiento frecuente en la actividad de los
murciélagos, aunque muy pocas veces documentado (ver Silva y Pine 1969; Baker et al.
1871).

El polen es muy importante en la dieta de los murciélagos nectarivoros (Howell 1974;
Herrera y Martinez del Rio 1998). Las hembras, por ejemplo, durante la gestacion y lactan-
cia, requieren de abundancia en recursos alimentarios con altos niveles de energia y
proteinas (Jurgens 1982; Bronson 1989; Kurta et al. 1990). La energia la obtienen del néc-
tar (Baker y Baker 1983), mientras las proteinas las obtienen del polen (Howell 1974). El
pofen contiene aitas cantidades de prolina {constituyente principal del colageno, importante
en las membranas de las alas y la cola) y tirosina (estimulante del crecimiento y abundancia
de leche materna), factores primordiales en la época de lactancia y reproduccion (Todd y
Bretherick 1942). Por consiguiente, se esperaria un aumento en el consumo de polen en
los meses de lactancia de las hembras. En particular, en las especies de bombacaceas, ya
que su polen posee un alto contenido de proteinas comparado con otras familias de plantas
(Roulston et al. 2000).

Fleming et al. (1972), mencionan que existe un pico de lactancia de G. soricina de febre-

ro a abril con un pico en marzo. Asimismo, Stoner (2002), en la region de Chamela,
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encontrd hembras de G. soricina lactantes en abril. Lo cual coincide con o encontrado en
este estudio, ya que esta especie consumié polen desde febrero a abril, a excepcién de que
el pico de consumo de polen (fines de febrero) no coincide con el pico de lactancia (marzo;
Figura 7).

Dos trabajos realizados en esta area de estudio encontraron varias hembras de L. cura-
soae lactando en febrero y en marzo (Ceballos et al. 1997) y doce hembras lactantes desde
enero hasta marzo (Stoner 2002). Lo anterior concuerda con la curva de consumo de poten
de esla especie observada en este trabajo. Una posible explicaciéon al menor consumo de
polen por L. curasoae a partir del mes de febrero, es que dicha disminucion se deba a que
varias hembras de esta especie, al parecer, migran y dejan la cueva (y muy probablemente
la region) a fines de febrero (Ceballos et al. 1997). Stoner (2002) sefala que su abundan-
¢cia disminuy6 en 50 % en febrero, 30% en marzo y 20 % en abiril.

Lamentablemente no existen datos sobre los periodos de lactancia de M. harrisoni. No
obstanle, posiblemente exista un periodo de lactancia a mediados de marzo, en base aij
dato obtenido de consumo de polen en ese mes, sin embargo sin mas datos no se puede

aseverar esto.

Variacion temporal
No se registré ningin aumento de actividad en las primeras horas en los sitios perturba-
dos a diferencia del bosque no perturbado. Esto probablemente se deba a que los
murciélagos se tengan que desplazar mas y, por consiguiente, tarden mas tiempo en visitar
las flores de los lugares perturbados. Asimismo, como la perturbacion afecta la abundancia
de visitas, es de esperar que no se presente tal pico de actividad en los sitios perturbados.
En las tres especies de murciélagos visitantes de C. grandiflora se observo una disminu-

cion notable en la tasa de visitas a inicios de febrero y desde mediados de abril hasta
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mediados de mayo, excepto en el nimero de visitas por G. soricina en los sitios perturba-
dos. Esto puede deberse a que exisie otro recurso preferido por estos nectarivoros en
esas fechas. Por ejemplo, Ceiba pentandra es el recurso floral mas importante en enero
para L. curasoae y durante enero y febrero para G. soricina, mientras que en febrero para
L. curasoae es Pseudobombax ellipticum, mientras que en mayo para ambas especies la
principal fuente alimenticia es Ceiba sesculifolia (Stoner 2002; Lobo et al. 2003). Estos
cambios en los habitos alimentarios de los distintos polinizadores de C. grandiflora podrian
ayudar a explicar la variaciéon temporal en la tasa de visitas de estas especies. Las plantas
que comparten polinizadores y florecen al mismo tiempo, se ven forzadas a competir por
los polinizadores (Rathcke 1983), resultando ser mas efectivas en atraer més polinizadores
las ptantas que producen gran nimero de flores en corto tiempo (Bronstein 1995). Tal es el
caso de Ceiba pentandra y C. aesculifolia, otras bombacaceas presentes en el area de es-
tudio que florecen masivamente en enero-febrero y mayo-junio, respectivamente.
Rosas-Guerrero (2000), en un trabajo sobre habitos alimentarios de G. soricina en esta
region, senala que dicha especie prefiere alimentarse de insectos en febrero, mientras que
en abril su principal componente alimenticio es el polen/néctar. Por otro lado, Fleming et al.
(1972) y Heithaus et al. (1975) mencionan que esta especie se alimenta exclusivamente de
néctar en el mes de marzo, cambiando a una dieta de insectos en mayo. Lo encontrado
por estos estudios concuerda con lo observado en el presente trabajo, ya que en la época
en que G. soricina prefiere los insectos en su dieta se presentaron los niveles mas bajos de
visitas a las flores de C. grandifiora (Figura 12a), excepto en mayo en el habitat perturbado,
lo cual puede ser un indicador de cdmo la perturbacion puede afectar el patron de forrajeo
de esta especie, quiza por que Jos insectos que prefiere en esa época del ano son vulnera-

bles a la perturbacion.
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Respecto a L. curasoae se nota desde febrero a abril una imagen casi de espejo en el
numero de visitas por noche en el bosque no perturbado en relacién con el habitat pertur-
bado (Figura 12b); es decir, los picos de visitas en sitios perturbados corresponden a la
menor tasa de visitas en los sitios no perturbados y viceversa. Este comportamiento puede
deberse a que algunos murciélagos recuerdan los lugares optimos para forrajear, como
resultado de sus exploraciones anteriores y debido a que esta especie forrajea en grupos,
una vez que un Leplonycteris abandona una planta, todos los demas murciélagos lo siguen
inmediatamente (Howell 1979). En consecuencia, en las épocas en que prefieren forrajear
en sitios perturbados, posiblemente una gran cantidad de individuos se encuentren en es-
tos sitios y por tanio, la mayoria de los individuos no se encuentran en los sitios no
perturbados. Asimismo, cuando escaseen los recursos en los lugares perturbados, posi-
blemente el grupo de Leptonycteris vaya en busca de mas recursos al bosque no
perturbado y, en caso de encontrarlos, se esperaria que ta mayoria del grupo regresara en
las noches siguientes a este sitio. Asi que se esperaria una altemnancia en la tasa de visi-
tas en ambos sitios a lo largo del tiempo, excepto cuando escaseen las flores de C.
grandiflora en ambos sitios o0 se presente otro recurso de mayor calidad 0 mas abundante.
Por ejemplo, a mediados de abrit, cuando existe el pico de produccion de frutos de Ficus
mexicana (Bullock y Solis-Magallanes 1990) y en mayo el pico de flores de Ceiba asesculifo-

lia (Lobo et al. 2003).

Tiempo de visita y carga de polen

Aunque se esperaria que en sitios perturbados al haber menos visitas, las flores tengan
mayor cantidad de néctar disponible y los escasos polinizadores las visiten mas tiempo, no
se encontraron diferencias significativas en el tiempo de visita de G. soricina y L. curasoae

en ambos sitios, aunque ambas especies invirtieron mas tiempo en los sitios perturbados.
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Sin embargo, diversos factores influyen en la calidad y cantidad de néctar. Por ejemplo, en
Jos sitios perturbados se ha observado una menor retencion de la humedad (Saunders et
al. 1991) y una mayor remocion de la vegetacion (Goverde et al. 2002), lo que podria pro-
vocar una menor produccion de néctar y, en consecuencia menor nimero y menor tiempo
en las visitas.

Por otro lado, el tiempo invertido en visitar las flores no es necesariamente un indicador
de la frecuencia del contacto con tas partes reproductoras de la flor. Por ejemplo, G. sorici-
na permanece mas tiempo por visita por flor, pero hace menos contacto con el estigma y
las anteras, a diferencia de las otras especies de murciélagos que tardan menos tiempo en
visitar las flores y tocan con mayor frecuencia las partes reproductoras. No obstante, ni un
mayor contacto con las partes reproductoras, ni una mayor tasa de visitas, implica una ma-
yor deposicidon de granos de polen. Como se puede observar en la Tabla 9, es claro que ni
la tasa de visitas ni el numero de visitas que tuvieron contacto con el estigma tienen alguna
relaciéon con la carga de polen. Por ejemplo, mientras que seis visitas de G. soricina que
tuvieron contacto con el estigma no depositaron ningun grano de polen, una sola visita de
esta misma especie deposité 428 granos de polen.

Al parecer no existen diferencias significativas en la deposicién de granos de polen en
las flores de ambos sitios. Sin embargo, se necesitan mas datos para poder inferir conclu-
siones mas confiables. Palacios-Guevara (2002) en un trabajo realizado en esta area de
estudio, encontré que las flores de Ceiba grandiflora en habitat no perturbado recibieron en
promedio 100 granos de polen mas que las flores en lugares perturbados. Lo cual parece
indicar que una menor cantidad y/o calidad de visitas podria provocar una menor deposi-
cion de granos de polen en el estigma de las flores de C. grandifiora en los sitios

perturbados.
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Lamentablemente, ninguna de las flores filmadas a las que se les contabilizé el nimero
de granos depositados en ei estigma pudo desarrollar fruto maduro. La disminucion en la
fertilizacion de los évulos puede deberse a diversas causas: (1) una menor frecuencia de
visitas por polinizadores (Bierzychudek 1981; Jennersten 1988; Cunningham 2000a; Stef-
fan-Dewenter y Tscharntke 1999; Steffan-Dewenter et al. 2001; Whelan y Goldingay 1989},
(2) una menor carga de polen depositada en el estigma (Cunningham 2000a), (3) transfe-
rencia de polen incompatible o de baja calidad (Waser y Price 1991) o (4) por limitacion de
recursos (Stephenson 1992). Lamont et al. (1993) y Ghazoul et al. (1998) mencionan que
la calidad del polen mas que el numero de visitas de polinizadores explica las diferencias
en la fertilizacion de los dvulos. Probablemente ninguna de las flores examinadas con car-
ga de granos de polen desarrollé fruto porque la cantidad de granos depositados en el
estigma no fueron de calidad o porque la carga no fue lo suficientemente grande para evitar
que el fruto se abortara. Diversos estudios demuestran que el tamano de la carga de polen
es importante en determinar la probabilidad de frutos abortados (Sutherland y Delph 1984;
Stephenson et al. 1995). Por ejemplo, Quesada et al. (2001) indican que en el arbol neo-
tropical Pachira quinata (Bombacaceae), los estigmas que reciben menos de 200 granos de
polen no desarrollan o abortan los frutos, mientras que los estigmas que reciben mas de
400 granos de polen producen frutos maduros. Palacios-Guevara (2002) menciona gue la
probabilidad de que una flor de Ceiba grandifiora produzca fruto estd determinada significa-
tivamente por la carga de polen en el estigma, necesitando alrededor de 430 granos de
polen para que la flor produzca fruto. Esto dltimo podria explicar porgue no se obtuvieron
frutos de las flores examinadas, pues la carga de polen de ninguna flor excedié los 430

granos.
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Exito reproductivo

Los resultados obtenidos sugieren que C. grandiflora €s una especie sensible a la per-
turbacién del habitat debido a que su éxito reproductivo disminuyé en los sitios perturbados.
Algunos autores senalan que las especies de plantas mas sensibles a la perturbacion son
aquellas que tienen pocos polinizadores (Bond 1995; Bronstein 1995, pero ver Cane 2001 y
Aizen et al. 2002), presentan floracién sincronica y polinizadores especialistas (Bronstein
1995; Ashworth et al. 2004), fo cual coincide con las caracteristicas de C. grandiflora que
aunque posee una larga y asincrénica etapa de floracién (Lobo et al. 2003), posee pocos
polinizadores, siendo dos de ellos probablemente especialistas (L. curasoae y M. harrisony).

Una disminucién en la abundancia de polinizadores puede afectar negativamente a las
plantas, incluyendo un menor éxito reproductivo (Jennersten 1988; Bawa 1990; Lamont et
al. 1993; Steffan-Dewenter y Tscharntke 1999) y una reduccion en el tamano efectivo de la
poblacion (Bawa 1990; Menges 1991; Aizen y Feinsinger 1994a), lo cual puede causar una
pérdida de variacion genética y una disminucién en la adecuacion de su progenie debido al
menor flujo génico y depresién por endogamia (Karron 1989; Barret y Kohn 1991, Menges
1991) y a un a reduccién en el nimero de donadores de polen (Aldrich y Hamrick 1998;
Dayanandan et al. 1999; Sork et al. 1999; Dick 2001; Cascante et al. 2002; White et al.
2002; Fuchs et al. 2003). Por lo tanto, aungue L. curasoae sea el polinizador mas efectivo
(en base a la mayor frecuencia de contacto con fas partes reproductoras de la flor), la dis-
minucién en la tasa de visitas de las otras dos especies de murciélagos en los sitios
perturbados, puede tener un efecto negativo en la produccion de frutos. No obstante, las
poblaciones de plantas autocompatibles pueden responder a la limitacién de polinizadores,
favoreciendo la autopolinizacion (Jennersten 1988; Vaquero et al. 1989; Olesen y Jain
1994; Washitani 1996). Sin embargo, debido a que Ceiba grandiflora es una especie prin-
cipalmente ex6gama (solo presenta 3% de autocompatibilidad; Palacios-Guevara 2002) y a
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que la distancia entre las anteras y el estigma raramente permite [a autopolinizacion, es
poco probable que se vea favorecida la autopolinizacion a consecuencia de la limitacion de
polinizadores en los sitios perturbados.

Otra razén por la que los arboles en sitios perturbados presenten menor fruit set que los
arboles de bosque continuo, podria estar retacionada con los movimientos de los poliniza-
dores, los cuales estan basados, entre otros aspectos, en la cantidad de néctar que
encuentran en las flores (Heinrich 1979; Creswell 1990). Es posible que las flores en sitios
perturbados tengan mayor cantidad de néctar disponibie debido a una menor frecuencia de
visitas (Goverde et al. 2002), lo cual podria provocar que los polinizadores restrinjan la ma-
yoria de sus vuelos a plantas dentro del mismo fragmento, provocando que la frecuencia de
visitas repetidas a la misma flor se incremente, causando una mayor frecuencia de autopo-
linizaciones (Menges 1991).

Contrariamente, las fiores de los sitios perturbados podrian presentar menor cantidad de
néctar debido a una menor retencion de ia humedad (Saunders et al. 1991; Goverde et al.
2002), provocado por una mayor insolaciéon en dichos sitios (Saunders et al. 1991). Al es-
casear la calidad y/o cantidad de néctar es muy probable que G. soricina adopte un
comportamiento territorial en sitios perturbados (Lemke 1984), impidiendo un mayor nume-
ro de visitas a las flores por otros individuos incrementando de igual manera el nivel de
autogamia y geitonogamia, lo que provocaria una disminucién en el éxito reproductivo de C.
grandiflora, ya que es una especie predominantemente autoincompatible. Jennersten
(1988), Algrich y Hamrick (1998) y Cascante et al. (2002) reportan que flores de éarboles
aislados presentaron niveles mayores de autopolinizacion. Asimismo, Goverde et al.
(2002), mostraron que el éxito reproductivo puede reducirse en los fragmentos debido a
una mayor frecuencia de cruces geitonogamicos y un incremento en |a tasa de endogamia,
lo cual puede deberse a una menor tasa de visitas y un cambio en el comportamiento de
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los polinizadores. En contraste, en condiciones naturales, G. soricina visita una flor y se
refira (Sazima y Sazima 1978), sugiriendo que las visitas por G. soricina pueden resultar en
menores cruces geitonogamicos en sitios no perturbados. Por lo tanto, un mayor nimero
de visitas por G. soricina en dichos sitios puede favorecer el exocruzamiento y en conse-
cuencia, un mayor fruit set o seed set. En Pachira quinata (otra especie de Bombacacea,
visitada principalmente por G. soricina), los arboles en habitat perturbado producian princi-
palmente frutos de un solo progenitor, mientras que los frutos de los arboles en sitios no
perturbados comunmente presentaban muitiple paternidad (Fuchs et al. 2003), lo cual co-
rropora la hipotesis de que G. soricina se alimenta de varios individuos conespecificos en el
bosque no perturbado, mientras que en los sitios perturbados su actividad se concentra en
pocos individuos.

De igual manera, el comportamiento de L. curasoae podria explicar el menor éxito re-
productivo de C. grandifiora en los sitios perturbados. Segun datos de Stoner (2002) G.
soricina utilizd como recurso alimentario un promedio mensual de 1.45 especies de plantas
de febrero a mayo, mientras que L. curasoae utilizd un promedio mensual de 3.18 especies
de plantas por el mismo periodo. Por lo tanto, al ser esta especie el visitante mas frecuente
y con mayor contacto con el estigma de las flores de los arboles ubicados en lugares per-
turbados, dichas flores podrian presentar mayor carga de polen de ofras especies de
plantas y menor numero de granos de polen de otros conespecificos, provocando una ma-
yor tasa de aborcién de frutos.

Otra posible explicacién al menor éxito reproductivo en los sitios perturbados es que ios
arboles en estas areas pueden estar mas limitados de recursos que los arboles en sitios no
perturbados (p. ej. Nakamura 1986, Lee y Bazzaz 1986). Por ejemplo, el reciclamiento de
los nutrimentos en sitios perturbados puede verse afectado por factores ambientales (Step-

henson 1992) y cambios microcliméaticos provocados por la perturbacion, tales como mayor
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exposicion al viento, insolacién y desecacion (Lovejoy et al. 1986; Saunders et al. 1991),
provocando un mayor calentamiento del suelo, lo cual perjudicaria la descomposicién, la
retencion de humedad (Saunders et al. 1991) y la actividad y abundancia de microorganis-
mos e invertebrados del suelo (Klein 1989). Por otro lado, las plantas cercanas a los
bordes de los fragmentos pueden verse alteradas por stress fisioldgico, afectando la pro-
duccion o viabilidad de flores o frutos (Aizen y Feinsinger 1994a). No obstante, Parra-Tabla
et al. (2000), mencionan que tas diferencias en el éxito reproductivo son consecuencia de la
distinta disponibilidad de polinizadores, mas que de las diferentes limitaciones por recursos
matemos.

Los resultados sugieren que una reduccion en el numero de visitas en areas perturbadas
puede reducir el fruit set hasta en un 50%. Sin embargo, para saber si en realidad el éxito
reproductivo esta limitado por la actividad polinizadora y no limitado por los recursos de la
planta, es necesario realizar polinizaciones manuales. En caso de que las polinizaciones
manuales produzcan mayor numero de frutos o semillas que las flores polinizadas natural-
mente en ei mismo sitio, entonces la reproduccidn se vera limitada por la actividad

polinizadora y no por los recursos (Bierzychudek 1981).

CONCLUSION
En el presente estudio se muestra como la perturbacion del habitat afecta negativamente

a la riqueza y abundancia de los visitantes de Ceiba grandiflora. Asimismo, se muestra co-
mo debido a las perturbaciones antropogénicas se ve disminuida la tasa de visitas del
murciélago endémico Musonycteris hamisoni y del murciélago generalista Glossophaga
soricina, quienes junto con Leplonycteris curasoae figuran como sus principales pofinizado-
res, lo cual parece explicar la disminucion en la produccion de frutos y semillas viables de

este arbol neotropical. Este tipo de respuesta a la pérdida de habitat es de esperarse en
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especies predominantemente autoincompatibles, dependientes de pocos polinizadores
(Bond 1995; pero ver Aizen et al. 2002), con baja o nula propagacion vegetativa y con bajas
densidades poblacionales (Wilcock y Neiland 2002), las cuales son caracteristicas de mu-
chos arboles tropicales, entre estos Ceiba grandiflora. Es alarmante que este tipo de
perturbacion pueda ser detectado en especies con relaciones mutualistas no obligadas y
que no sepamos como remediar la pérdida de polinizadores nativos, ni siquiera saber si
tales remedios existen.

Los humanos dependemos de la polinizacién animal directa o indirectamente aproxima-
damente en una tercera parte de los alimentos que consumimos (Kearns et al. 1998). Por
ejemplo, los murciélagos son polinizadores clave de diversas especies importantes econo-
micamente, incluyendo muchas especies de las familias Agavaceae, Bombacaceae y
Cactaceae (Nobel y Quero 1986; Casas et al. 1999; Quesada et al. 2001). Por tanto, sin la
polinizacion por animales, la mayoria de las plantas con flor no se reproducirian sexualmen-
te y los humanos podriamos perder diversas fuentes alimenticias y otros productos
aprovechables. Especialmente en los murciélagos de la subfamilia Glossophaginae quie-
nes pueden ser mas susceptibles a la extinciébn que otros murciélagos neotropicales (Arita y
Santos-del-Prado 1999). Asi, el estudio de los movimientos y el uso de los recursos por los
polinizadores es necesario para determinar si se pueden mantener los diversos procesos
ecosistémicos, ya que cualquier cambio en la abundancia o diversidad de los polinizadores
puede causar una reduccion en el éxito reproductivo de las plantas que polinizan, las cua-
les a su vez pueden afectar drasticamente a otras especies que dependen de ellas, lo cual
podria provocar una reacciéon en cadena de extinciones (Myers 1986; Terborgh 1986; Ra-
thcke y Jules 1993; Cox et al. 1991; Bond 1995; Kearns e Inouye 1997).

Los estudios comparativos en ecologia reproductiva de plantas en lugares perturbados y
no perturbados pueden ayudar a predecir las respuestas de un rango mas amplio de espe-
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cies respecto a la perturbacion del habitat. Asimismo, los cambios en la composicién y/o
comportamiento de los polinizadores pueden ayudar a detectar alguna alteracion en el éxito
reproductivo de alguna planta amenazada o de interés comercial.

La selva seca tropical de Jalisco, México, ha sido identificada como una region critica
para la conservacion de la biodiversidad basado principalmente en el numero de especies
endémicas y en su riqueza de especies (Ceballos y Garcia 1995). Los pequerfios fragmen-
tos de selva pueden contener poblaciones importantes de especies de plantas y animales
amenazadas (por ej. Leptonycteris curasoae, Musonycteris harrisoni; Shull 1988;
SEDESOL 1994; Arita y Santos-del-Prado 1999; Union Mundial para la Naturaleza 1999;
Gorresen y Willig 2004), que pueden ser de gran importancia como polinizadores, por lo
cual es de vital importancia su conservacion. Asimismo, los fragmentos pueden servir co-
mo puentes para el flujo de genes entre parches, los cuales pueden contribuir a la variacion
genética del bosque no perturbado. Las estrategias de conservacion que involucren el ma-
nejo de areas naturales o restauracion ecolégica, deben considerar los efectos de la
perturbacién del habitat en el comportamiento de los polinizadores, asi como sus conse-

cuencias en el éxito reproductivo de las plantas que polinizan.

RECOMENDACIONES
o Grabar por mas horas incluso hasta la manana siguiente para conocer el comporta-

miento de forrajeo de los murciélagos en toda la noche y saber si existen
polinizadores diurnos.

o Uso de luces infrarrojas adicionales para captar mayor numero de flores o captarlas a
mayor distancia, asi como poder filmar todo el arbol para analizar el comportamiento
de forrajeo de los visitantes en todas las flores del arbol para estudios de geitonoga-

mia o territorialidad.
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o Captura de murciélagos nectarivoros con redes de niebla cercanas a flores de Ceiba
grandiflora para estimar la carga de polen intra e interespecifico por especie de mur-
ciélago.

o Para saber si los murciélagos favorecen la autopolinizacion, comparar el nimero de
granos depositados en estigmas de flores emasculadas y no emasculadas.

o Para conocer la efectividad real de los principales polinizadores se deben aislar flores
con bolsas de malla previamente a su antesis, posteriormente se destapa esperando
la primer visita del polinizador volviéndola a tapar hasta la produccion del fruto.

o Conocer la curva de produccion de néctar en ambos sitios para saber si existen dife-
rencias en relacion a la cantidad de recompensas disponibles para los polinizadores y
conocer mejor su comportamiento de forrajeo.

o Mayor colecta de estilos y frutos de flores filmadas para su posible relacion con el
tiempo, numero y tipo de visitas.

o Realizar cruces manuales para saber si el éxito reproductivo esta limitado por la acti-

vidad polinizadora o por los recursos de la planta.
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Consequences of tropical dry forest fragmentation on pollinator activity, reproductive

success and mating patterns of trees in Costa Rica and México
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Over the last decade several studies have proposed that tropical trees are
particularly vulnerable to forest fragmentation because they are mainly
pollinated by animals, occur at low densities, present self-incompatibility
systems and express high rates of outbreeding. Forest fragmentation is likely
to decrease pollinator activity and this in turn may decrease pollen flow,
increase endogamy and eventually produce a high differentiation among

remnant populations.

In this study we determine the effects of forest fragmentation in conjunction
with the effects of flowering phenology on the abundance of pollinators,
natural pollination, reproductive success and the genetic structure of trees of

Keywords: Fragmentation, tropical dry forest, pollination, mating patterns, Costa Rica,
Mexico, reproductive success.
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the family Bombacaceae in the dry forests of Costa Rica and Mexico. First, we
determined the relationship between the abundance of bat pollinators with
respect to the phenology of trees in continuous populatons in Guanacaste,
Costa Rica and Chamela, Mexico. We also determined the relationship
petween the species of pollen carried by bats and the species of bats during a
year of study in Chamela. In addition, we videotaped flowers of trees using
night vision cameras to quantify bat visitation rate to flowers and the species
of pollinators. Second, we evaluated the relationship between the deposition
of pollen with respect to the production of fruits and seeds in natural
populations of Pachira quinata and Ceiba grandiflora. Finally, we compared
fruit set and genetic relatedness within progenies in two conditions to
evaluate the effect of forest fragmentation on the reproduction of Pachira
guinata and Ceiba grandiflora: (a) isolated trees were separated by more than
500 m from other adult conspecifics and located in disturbed sites and (b)
trees .from continucus populations consisted of groups -of 20 or more
reproductive individuals per hectare surrounded by undisturbed mature
forest and were located within the Guanacaste Conservation Area, Costa Rica
and the Chamela—Cuixmala Biosphere, Mexico. In addition, to evaluate
flowering phenology on the same tree species, individuals were classified as:
(a) trees with synchronous flowering and (b) trees with asynchronous
flowering, based on the date of their flowering peak.

The results of our study indicate that there is a relationship between the
abundance of nectivorous bats and the flowering pattern of Bombacaceous
trees in Guanacaste and Chamela. In Chamela, the pollen from trees of the
family Bombacaceae is found on nectivorous bats during six months of the
year. Glossophaga soricina and Leptonychteris curasao are the most important
pollinators of Bombacaceous trees at Chamela. Glossophaga soricina is
significantly affected by forest fragmentation. In continuous populations of
Ceiba grandiflora, 10% of the flowers develop into fruit. On average, flowers
with more than 450 pollen grains on the sigma always develop into fruit
whereas flowers with less than 100 pollen grain abort. The population of
Ceiba grandiflora studied is predominantly outcrossing and seeds within fruits
are sired by several donors, indjcating that the pollinators visit several trees
within one night. Similarly, in continuous populations of Pachira quinata, only
6% of the flowers develop into mature fruits. Flowers with more than 400
pollen grains on the stigma always developed into mature fruits whereas
flowers that received less than 200 grains never matured fruits. Half of the
pollen grains transferred to a flower stigma germinated and developed
pollen tubes to the base of the style. The number of pollen grains on a stigma
explained 34% of the variation in seed number per fruit and the number of
seeds produced per fruit is positively correlated with the size of the seeds. In
Pachira quinata, 6% of the flowers set fruit in trees from continuous
populations whereas only 3% of the flowers developed fruit in isolated trees.
However, total fruit production per tree is apparently not affected by habitat
fragmentation because isolated trees tend to produce more flowers. Seed
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production per fruit was not affected by forest fragmentation. Fruit set is not
affected by the flowering phenology of trees but it is mainly influenced by
factors associated with forest fragmentation. A genetic analysis revealed that
the progeny of trees from continuous populations is produced under higher
levels of outcrossing and is sired by more pollen donors than trees in
isolation. The same effect is observed in trees with synchronous flowering.
The degree of relatedness of the progeny of isolated trees is greater than the
progeny of trees in continuous populations. The mating patterns of trees in
the family Bombacaceae are also affected by the species and behaviour of
pollinators.
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ANEXO Il

Effects of forest fragmentation on the Colima long—-nosed bat (Musonycteris

harrisoni) foraging in tropical dry forest of Jalisco, Mexico
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Effects of Forest Fragmentation on the Colima Long-nosed Bat
(Musonycteris harrisoni) Foraging in Tropical Dry Forest
of Jalisco, Mexico

ABSTRACT

We determined the entect of forest fragmentation on the nectarivorous Colima long-nosed bat (Musonyererss harrison
by observing foraging hehavior of this species i disturbed and undistucbed forests on the flowers of Ceiba grandiflors
(Bombacaceae). The study was conducied in the arcu of the Chamela—Cuismiala Biosphere Reserve in Jalisco, México,
Musonyeieris Inrrrisoni was obscrved visiting fAlowers during six nights (88 visits), exclusively in undisturbed forese. This
species feeds on the ncctar and serves 2s 2 pollinator of C grondiflora

RESUMEN

Dererminamos ¢l efecto de la fragmentacion del bosque sobre ¢l murciélago wompudo dv Hattison (Afusonyereris
harvisont) observanda el comportamiento de formjee de este especie en besque perturbado y no perturbado en las
flores de Cerba grandiflors (Bombacaceae). Sc realizé ¢l estuedio en ha region de la Reserva de la Biosiera Chamela-
Cuixmala en Jalisco, Mexico. Se observé M. harrisoni vistiando flores duranie seis noches (88 visitas). exclusivamente
en bosque no pertirbado. Esta especie se alimenta def nécuar y sirve como polinizador para C. gravdifiors.

Key rwords: bar foraging: Jorest fragmentation: indicater species. Mexico: Musanyctens harrisoni: nectarivere: pollinator,

mopical dry fares.

SEVERAL STUDIES $IAVE OEMONSTRATED that the composition and abundance of bats are negatively affected
by forese fragmentarion and percurbation (Fenton er 4l 1992, Brosset er al. 1996, Cosson er al 1999,

! Received 1 Maech 2002: revision accepred 7 May 2002.
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Law er al 1999, Medcllin ez o/, 2000, Schuize ¢r al 2000), whilc others have demonstrated the impor-
tance of corridors that facilitate movements berween fragments (Estrada er 2l 1993). Moreover, habicat
fragmentation has been identified as onc of the primary elements leading to the disruption of poltinators
{Kremen & Rickeus 2000), and some authors have reported thac fruic ser is reduced in disturbed areas,
presumably because of reduced pollinator activity (Powell & Powell 1987, Sih & Baleus 1987, Jennersten
1988. Aizen & Feinsinger 1994, Cunningham 2000, Fuchs er 4/, in press). A change in pollinator activiry
duc o forest fragmentation also has been associated with changes in mating patcerns of trees, which can
negatively affect the number of sires and offspring qualiry (Quesada er 4L 200}, Cascante ¢ 4l 2002,
Fuchs et al. in press): however, with the exception of one study on the blossom bat (Syconycterss australis)
in Australia (Law & Lean 1999), chere is a general Jack of information concerning the effects of forest
tragmentation on the foraging vcology of vertebrate pollinators (Kremen & Rickects 2000). The current
study was deugned co idendify the frequency and dme spend foraging by the nectarivorous Colima long-
nosed bat or banana bat (Musonyceeris harnsom) in disturbed arcas and undisturbed forests through
obscrvations of their foraging behavior on the flowers of the tree Ceiba grandifiora (Bombacaceae).

Musonycteris harrisoni is endemic to the aopical dey forest in west—central Mexico and is restricted
to the stres of Colima, Guerrcro, Jalisco, and Michoacin (Koopman 1993). This species was first
described by Schaldach and Mclaughlin (J960) 42 years ago. Excepe far raxonomic, distriburional, and
maorphological deseriptions (Winkelman 1962, Goodwin 1969, Jones & Carter 1976, 1979. Ramirez-P
er al 1977, Sinchez 1978, Webscer er al. 1982, Baker er al. 1989, Cifelli 1996), no informacion cxists
about the ccology of this specics. Musonycreris harrisoni s considered a threatened species (Unién Mundial
para ko Naruraleza 1999). bur there is no informacion on its demography or abundance. Based on
ancedotal evidence, this species is thought to consume pollen, nectar. and insects found in banana flowers
(Schaldach & Mclaughlin 1960. Villa-R. 1966); however, no direct obscrvations of its foraging behavior
or dict have been reported. Furcthermore, bananas are not naave o the Neotropics and are patchily
distribuced in the regson of Colima and Jalisco. occurring only where they are cultvated.

Our study was designed 1o quantify the effect that forest fragmentation has on the foraging behavior
ol M. horrisoni and to documenc nectar consumption of this species. Since 2 few previous stedies have
shown that pollinators are adversely affected by forest Fragmentation (review in Kremen & Ricketrs 2000)
we hypothesized that the presence and number of M. harrvisoni visits would be less for flowers found on
trees in disturbed habitats than for those found on rtrees in undisturbed forest.

The stiely was conducted in the central Pacific coast of Mexico within and surrounding the Chamela—
Cuoixmalz Biosphere Reserve (ra 19°30'N, 105°03°W). This 13,200 ha reserve is located beawveen Pucrco
Vallarta, Jalisco and Manzanillo. Colima (Ceballos & Garcia 1995). The predominant vegetation in this
arca is tropical dry forest. which is characrerized by 1 rainy season from the middle of Junc through
October and an extended dry season from November through May. Average annual rainfall is 750 mm
and the average temperacure is 25°C (Bullock 1995). Two main habitats have been described in this
areq, upland and arroyo forest (Lote er 2/ 1987).

To examine the cfects of forest fragmentation on the foraging behavior of M. harrisons, the Aowers
of C. grandiflora (Bombacaceae). which are known o be visiced by several nectarivorous bats (Quesada
er al 2001, Stoner in press. Stoner o 2l in press). way used for observation. Foraging behavior was
recorded for Rowers found on trecs in disturbed habitats and flowers on trees in undisturbed forest. A
rree was considered to be in a disturbed habitac if ic was surrounded by agriculcural fields or pastures,
was 1solared, or had less than three reproductive conspecifics within an arca of 100 X 100 m (1 ha).
and was separated by more than 2 km from other conspecifics. Trees in discurbed sites were located along
Highway 200 between the owns of Careyes and José Maria Morclos. Trees from undisturbed areas
consisted of groups of ten or more reproductive individuals per heciare surrounded by undisturbed mature
forest and were located within the Chamela—Cuixmala Biosphere Reserve. Four undiscurbed populations
separated from cach other by at leust 8 kin were sampled in different watersheds wichin the reserve.

Ceiba grandiflora Rosc (Bombacaceac) is a small trec (<12 m and 60 cm DBH [diameter at breast
height}) thar is only known from the tropicai dry forest in the states of Jalisco and Colima, Mexico (Rose
18Y5). Cream-colored hermaphroditic flowers are borne ac the end of branches and anthesis occurs ar
sunset. Flowers are perfect. actinomorphic, contain 5 petals (9.8-12.2 ¢m), 1 siyle (6-7 cm), and 5
anrhers (5=6 ¢cm). Each individual tree produces fAowers over a prolanged period in the dry season from
Dccember through May.
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TABLY. 1. Number of trees. flowers, and nights filmed for cach babitai condision and number of nights that M. harrisoni
1was observed.

Condition Trees Flowery Nights filmed Nights observed Toral visies
Disturbed 15 25 20 0 0
Lindisturbed t9 34 30 6 38

Flowers were videotaped threc to four nights each week from February through May 2001, using a
Sony Digital Handycam DCR-PC 100 camcorder adapied 10 a Datk Invader Owl Super Gen 2 poc-
ketscope with a laser illuminator (MSE. Inc.. St. Charles. Missouri). Videotaping began at sunser before
anthesis and continued for 4 hours and 30 minutes. For cach Rower thar was filmed. the following
informacion was collected: (1) number of visits; (2) duradon of cach visit; (3) frequency of contace by
the bats 1o the Rower's stigma or anthers: and (4) the form by which they arrived at the flower (hovering
or landing). The number of open flowers on the tree filmed and the number of open flowers in con-
specifics within v 1 ha area (100 X 100 m) of the hlmed tree also were recorded. Although this may
appear 1o be an impossible task, because the number of open flowers per trec was relacively small (1-
10) and Aowering occurred during the dry scason when mose than 80 percent of che species were leafless,
it was feasible o obtain this information.

The three bar species observed visiting C. grandiflora Bowers were disringuished based on their relative
size and body proportions in comparison (o the length of the Aower petals and reproductive parts.
Leptonyrteris cnrusvae weighs 20-30 g with a forearm measuring 46-57 mm (Nowak 1994) and Glossop-
haga soricing weighs 8—11 g with a lorcarm measuring 36-38 mm (Alvarez er al. 1991). Although M.
barrisoni is similar in weight o G. sorfcina (12-13 g: the forearm is larger (4349 mm; KES, pers. obs.).
The most important diagnostic characteristic of this rure specics is the clongated rostrum, which is more
than one-half the toal lengrh of the skull and longer than che rostrum of any other relaced genus excepe
for Platalina from South America (Nowak 1994).

In addicon o night filming, we also evaliated the abundance of M. harrisoni in undisturbed forest
using mist nets. Ground-level mist ner sampling was conducted 2 days per week. for 2 toal of 100 nights
from June 2000 chrough Junc 2001, in trails and natural openings within the forest of the Chamela—
Cutxmala Biosphure Reserve, Every 15 days. we sampled in designated areas wirhin upland and arroyo
lorest. and the remaining sampling nights each month were randomly sclected 1o include different areas
within the reserve. One 12 m, one 9 m, and onc 6 m mist net were opened for four hours beginning
at dusk on each saniple aight. Both nocturnal videotaping and misc net sampling were conducted on
mghes with linle moonhght due 1o the potential negative effecr of moonlight on bac foraging activity
(Morrison 1978a. b).

In 50 nighis of video recording (225 hours). 25 flowers from 15 trees were filmed in disturbed areas
(90 hours) and 34 flowers from 19 trees were filmed in undisturbed forest (135 hours; Table 1). Miuso-
nycieris harrisuni was observed visiting flowers during 6 nights in three of the four warersheds. from
March through May. for a toral of 88 foral visitauons (Table 2). This rare nectarivorous bat was found
o exclusively torage in flowers on trees in undiscurbed forest. Musonycieris harrisoni was not observed
visiting flowers on trees in disturbed areas during the 20 nighis of Alming. The sympatric necrarivorous
species G. soricina and L. carasone also were obscrved visiting the same flowers. On two nights, however,
M. harrisani made up more than 50 percenc of the visications (Table 1). No relationship was observed
berween the number of bac visits and the number of open flowess on the tree or the number of open
Rowers on conspecific trees wichin a | ha area (Table 1). Musonyeteris barrisoni arrived ac the Aower and
hovercd in front of it while inscrting the cntire snout 10 drink nectar. This species was never observed
cansuming potlen fram ¢he anthers. The duration of cach fower visit was 0.51 sec % 0.21 SD (N =
88). In 99 percent of the visits, contact was made with the anthers; in 8) percent, contact was madc¢
with the stigma: and in 81 percent, contact was made with the stigma and anther.

During 400 hours of mist nerting (1200 net hours). only two M. barrisoni were caprured, onc in
upland forest and the other in arroyo forest. One nonreproductive adulr female with pollen on its face
from the trec {pomen sp. was captured in arroyo forest in February and onc nonreproductive adult female
with no pollen on its body was caprured in upland forest in August.
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TABLE 2. Number of bat visizs per night G.e.. 4 b 30 min ofﬁ[ming beginning ar dusk) for eath flower thar was visited
by Musonycretis hartisoni, number of visits for other bat spectes, number of open flowers on 1he rree observed,
and number of open flowers on conspecific trees within a 1 ha area. All flowers ihat received visits from M.
harrisoni were located in trees from continuows forest. M. b = M. harrisoni; G. 5. = Glossophagn soricina;
and L. ¢ = )eptonycienis curxoae.

Specics
Date M. h. G s. . L. c. Fi/trec F1/ha

9 March 23 22 ] 4 6
13 March 9 37 0 | |
16 March S 4 23 ) 3
20 March 46 13 26 5 4
22 March 4 12 18 | 0
18 May 1 3 1 2 0
Toral 48 91 69

* Nac including open flowers on the filmed rec.

Our study demonstrated for che first ime thar forest ragmentation negatively affeces the foraging
behavior of a bat pollimator in the Neotropics. We found that the bat endemic to the tropical dry forest
of Mexico. M. harrisoni, is linmvited (o forage in undisturbed forest. In contrast, the sympatric nccuarivore
G. soricia has been teported (o forage and By in disturbed areas (Lemke 1984, 1985) and L. curasoae
is known to migrate ladtudinally (Cockrum 1991). presumably passing through and foraging in frag-
mented landscapes. Musonycteris harrisoni apparently differs from these other nectarivorous bats by 1s
being restricted to forage in undisturbed forest.

Our study is the first o describe the feeding activity of M. harrisoni under natural conditions. A
phylogenetic study of the family Phyliostomidac based an morphological, chromosomal, and biochemical
dara concluded that M. borrisoni is part of the Glossophagini cribc (Baker er 22 1989). It has been
assumed that this bat is nectarivorous like other specics of rhis 1axon. In addition, a comparative study
of the mandibular and dental mocphology of a sample of New World leaf-nosc bats (Phyllostomidae)
suggested thar the shape of the dewal arcade of M. harriconi is comparable to the long, slender snouc of
necrar-feeding specialists (Cifelli 1996); however, no previous empirical evidence has demonstrated che
teeding ecology of M. harrisoni. Our data indicare thar this species feeds on the necrar and serves as a
pollinacor of C. grandiflora.

Our data from mist nctung suggest that M. barrisons is a rare bat (r.c.. only two individuals captured
in 1200 net houns) in this area: however. more extensive mist netting needs to be conducted 1o determine
W M. barriconi is Aying higher than ground level. thus accounting for its very low capture rate in our
study. The necurivorous bat L. cnrasoae is rarely capeured in ground-level mist nets at Chamela even
when it 1s quite abundanc (Stoner in press). In addition, abundance of M. harrisoni should also be
cvaluated by searching porential roost sites. Since this specics is present in the region at least from February
through August, coinciding with the period in which the L. curasone population in the Chamela region
is lowese (Stoner er al in press), this necrarivore may be an important pollinator for many other species
in the ropical dry forest of chis region. It has been documented thar other nectarivorous bats use more
than 20 species of trees and shrubs as nectar resources (and likely serve as pollinatars) in che tropical dry
forest in the Chamela area (Stoner in press, Sroner ¢r al in press), and it is likely that M. barrisoni utilizes
many of these species as well.

Althaugh the concept of indicaror species (species sensitive to habiat degradation or contaminaton)
has been widely debated (Meffe & Carroll 1994), the face chac M. harrisoni is endemic to the arca and
only found foraging in undisturbed forest suggests that this species may be an appropriate indicator
species of the tropical dry forest ecosysiem in this region of Mexico. The presence of M. barrisoni likely
indicates an undisturbed ccosysiem; however. the absence of this specics does not necessanly indicate a
disturbed babirar without exrensive sampling (1.e., duc 10 low abundance). Future srudies should evaluace
nocturnal activity of M. harrisoni (o determine if foraging activiry of this specics occurs later ac nighe,
thus accounting for the low abundance obsceved in the nocturnal filming and misc netting (which
occurred for 4 hours and 30 minutes aftcr sunset).
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The tropical dry forest in Jalisco, Mexico has been identified as a critical geographical region for the
conservation of biodiversity based largely on number of endemic species and species richness (Ceballos
& Garcia 1995): however, few empirical ecological studies have provided evidence chat demonstrates
species interactions. To develop a conservation strategy for the protection of dry forests in Mexico. it is
imporcant to identify and understand species interactions rhat contribute to the maintenance of this
endangered veosystem. Our srudy is the first step in identifying the rale of M. harrisoni as a pollinaror
in this endangered ecosysrem.
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ANEXO 1l

Effects of habitat disruption on the activity of nectarivorous bats (Chiroptera:

Phyllostomidae) in a dry tropical forest: implications for the reproductive success of

the Neotropical tree Ceiba grandifiora
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Introduction

Habital disraption and lorest fragmentation ace likeh 1o
alfeet plant—animal interactions at pollination and sced
dispersal stages (Fensinger TORT! Bawa 19900 Avzen and
Feinsinger  1994: Ghazoul et al 1998 Cunningham
2000:: Cascante et al. 2002). Moreover, lorest Iragnien-
Gition may reduce the population size of planis which
often resulis in the loss of genetic variation ind lxation ol
defeterious alleles due 1o high levels ol genetic drilt and
inbreeding depression (Charlesworth and Charlesworth
1987 Ellstrand and Elam 1993 Young ct al. 1996: Nason
et ul. 1997,

Avimals thal mave genctic material (pallen or secds)
benween fragments can help reduce the negative effects of
Torest Magmentation {(Youny ct al. 1996). The abundance
and movement of animal vectors and density ol repro-
ductive trees s expected Lo ablect the guantity and quoatity
of pollen Dow and seed dispersal (Nason et al. 1997),
This. in wen ix likely 1o aflect the genetie structure and
mating  patierns ol” plants in Jrogmented  landscapes,
especially in the case of omerossing species. Therelore,
cene (Tow between fragmenis promoted by polhimators
will reduce the rate of lixation of alleles obtinned from

eenctic diilt (Charlesworth and - Charlesworth - 1987:
Fllsteand 1992 Ellstrand and Ellam 1993),
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Bats are especially ymportant polhnators because of
their ability 1o carry paollen over short or long distinees
resulting e oulerossing between nnrelated  trees and
promoting gene flow inafragmented landscape (Heithaus
ctal 19750 Bawae 9000 Fleioming and Sosa 1994). In
wddinion., bas wre key pollinators of several economically
iportant species in the neotropics  including  many
species Trom the families Agovaceae. Bombacaceae and
Cactaceae (Nobel and Quero 1986: Casas ¢t al. 1999:
Quesiclic et ol 20010). Several studies that have evaluated
the effeet of Turest fragmentation on the diversity and
abandince of bas have concluded that habitat disruption
negatively allects bak comnumities (Brosset et al, 1996,
Cosson et al. 1999 NMedellin et al. 2000: Schojze e al.
2000: Bstrada and Costes- Eatrada 2002) However, none
ol these stadies have tocased specilically on nectarivo-
docuomuented  the consequences  that 1he
disruption of (hese pottuntons may hivve on the repro-
Juction ol plants,

NMamy ol 1he studies examining the clieel ol forest

[RRTAN |\;|I\ or

fraementation on pothmators and reproductive suceess olf
phints have worked swith herbaceous plants and most ol
them have been conduvted i yrasshands, woodlands ind
shrublands i temperate or <ubtropical zones (Sih and
Baltus 19872 Spears 1987; dennersten 1988: Aizen and
Femsinzer 19940 Ghazoul ¢t al T998: SielTan-Dewenter
and Txeharnike 1999 Cunnmeham 2000w, 2000b: So-
manathan and Borees 20000 Sieffan-Dewenler et al, 2001
Donaldson ¢t al. 20022 Muorren 2002). Morcover, the great
majority ol stadies Tooked o msect-pollinated  planis.
Studies 1 the ropies thar have evaluated the clleet ol
forest Bragmentation on polhoator activity have used
conene estiinaes ut cone How to ater pollinator hehi -
ror Fhese studies cuzeest ap apparent inerease i distiner
ol pallen movement by omal vectors between {rag-
mented habeais, However, the genctic diversiny of the
proseny of trees i ragments wends o decrease as o result
o reduction in the number of pollen donaors (Aldrich
and Hanrick 1998 Davanandim er ale 19992 Sork ¢ al.
1909 Dick 20010 Cascante ¢t al, 2002: White . 2002:
Fuchs et al 2003) Therefore. more studies need 1o
dureetly eedate the behaviar and movement of pollinzors

with plann ceprodactive success and gene flow ol nopical
traes,

Oar study wax designed o document the effect of
forest distuption on pollmator visitanion sind plant repro-
ductive success ol the bat-pollinated 1ropical dry fores
tree Cetba grandiflna, Qur objectives melude o: (1)
determine the effecis ot Jorest disrupuon on the diversny
and abundunce of cffective pollimnors, (2) compure
pollinado acovity B distarbed areas with vidhistsrhed
forest. (3) conyxue the amount of pollen deposited on
Howers Tound m disturhed and undisturbed Torest, ind (4)
conpie the reproductine siceess ol C. grandiflora mn
divtorbed and undisturbed fovest,

201

Materials and methods
Study arca amd stady species

The study was conducted between February 2001 and Apri) 2002 in
the central Pucific coast of Mexico within and sormowxding  the
Chamela-Cuismila Biosphere Rexerve (ca. 930N, 105°03W),
Thix reserve v located approximately between Puerta Valkirta,
Lulisco und Manzanilly, Colima and hax an extension ol 13,200 ha.
Fhe predominant vegelation type in this region is tropical dry foresi
with aa average annuad raindail of 750 mm and i marked dry season
Irenn November until Tune tBullock [9935).

Ceiba grandiflora Rose {Bombacavene) is a neotrapical tree (8~
12 m highy endenic w the (rapical dry Torest ol Whe states of Jalixco
ind Colinma in centra) svexiern Meaico, This s scdeciduous species
which begins Nowering ai the end ol the sy scason 1 December
and continties Nowering vnal May or June (Lobo er al. 2003, The
Nerwers are hermaphroditic with five Tilaments and a single centrl
<ivle: Anthesis seeurs at dusk and the Howers Jast Toe only one
might Fruits are deliseent amd seeds aee wind dispersed (Rose
IXUS). Each ovary contains 120 (SD 6} ovales, The brecding
system of 1his species is predominately ovterossing,  although
selling v possible (o some degree (e 3% Palacios-Giuevarra
2002y,

Selection of trees

Trees were evaliined i two habitid conditions m our study . A tree
wits considercd oo distirbed habitat 10t was sunounded by
anricultural Gelds or pasteres, wnd had Tess than theee repraductse
conspecttics per hectre, Trees in disturbed sites were located along
Highway 200 between the towns ol Careyes amnd Puerto Vallut
and were separated by i mmimum ol S kne Teees from indisturbed
habital consisted ol groups of ten or more reproductive mdividuals
per hectare surrownded by andisturbed mature forest and were
focated within the Choamela-Cuismala Biosphere Reserve. Four
undixturbed populations separated by at least S K were xamplaed
dilTerent wittersheds within the reserve

Divenaty. abusdimee i visnation fates

I'be diversity, abundance. and achivily ol the night visitors were
recorded asing i Sony Digital Handycam DCR-PC 100 cicorder
adapted o o Dk Invader Owl Super Gen 2 pocketscope witl a
Lser ifluminior (MSE. St Charles. Moo, The cainmera was placed
calliciently close 1o the Hower ta allow clear vision ol the anthers
and stigma, Videotipimg began aC sunsel dght before anthesis and
continued for 3.3 h, which corresponds 1 pesh foraging tmes ol
most phyHostomid bats (Fenton and Kunz 1977). The lollowmy
dota were collected  for each pollinastor visiz (1) specivs, (2}
duration ab visit: (33 il contaet wis made with the sugma or andhers:
and ()1 pollen or nectar was fed upon, 11 the xnou ol the bat was
inserted into the Tower corolla we assumed the bar was Feeding on
nectar. I the anther was bitten or pulled off, we sasumed the bai
wits leedhng on pollen. The three bat sapecies abserved visiung ¢
grondiflore Mowers were distinguished based on their relaive size
and bady proportions in comparison o the kength of the Nower
petals and reproductive  pants. Leptonyvereriv carasoue weighs
20-30 o with i« Forcarm meisuring 46-37 mm and Glowophaga
voricna weighs S=11 ¢ wih u forearm measuning 36-38 mm
(Nowak 199 Although Minonyveteris hasoni s santlie m
weight 1a G osortema 112=13 1) the Torcamu is bacger 1H—13 nny
Nowiak 1994y Flowers were Dlmed for =3 nizlis a0 week
altiermating habitat condivon e, distirbed wnd nmlisturbed s from
February 1o May 2001 and February (o Aprl 20020 In 69 nights of
video recording (351, 33 Nowers from 18 irees c1=3 Towers/iree)
were Mimed e disturbed habitar (138 hy wnd 43 Dowers (1-3
Nowers/iceey from 24 rees were fihed i undisharbed babiin
{194 hy, To estimate potentzl pullen resoarces within the arei. cach
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night the number of open Nowers on e Tocal tree and conspecifics
within o 300 m- rudius were cowned.

Foccompare e spent per Tlower lor cach bat species we
conducted an analyvsis of covarimee (GLNL SAS 2001) with ume
per visit as the response varsable. species as the independent
variable, and the el mavher of Howers within a 300 m? radius as
acovariate. To determine 11 ihe number of hat visits depended npon
habir condition, the total number of visits of cach bat species each
nizht wan used ax the dependent vanable. Because the seale and
distribution of this varable does pot tollow o normal distribution,
woted o senerilized Tincar model using o Poisson distrbution for
she dependent varable and the logarithmic Tuncuon as a link
function using the GENMOD procedure trom SAS (Stokes et al,
2000 A calme parimeter was caleulited womprove the i of the
resuduads 1o the Poisson distribution because the data swere over-
dispersed oveCullagh and Nelder 19891 The madel used e
combinon as the categoncal independent varable, The number ol
visits ol other bat species. and the sumber ol open flowers in
conspedtlic rees withm i 300 7 rados were used s covariales
W ised aonvpe (I Tikelihood ratio o determine 1f bt condition
sty attected the mnber of vesits per Nower per night. In
the GENMOD procedure from SAS (Stokes et al, 20001 Type 11
statistes are calealated tor cach prmcipal elfect as the difference of
tan Jog Irhehhood models with cod withown the efTect. This statistic
Bas o chesquane distitbution and the desrees of treedom: are
colenlated ax the difterence m the munnber ol parameiers belween
miedels oNeCullagh sod Nelder FOXO0 Stokes et oal, 2000)

Natural pothmation and reproduchine saccess

Focdetermime the effeet of Torest distuption on natural pollination,
o eollected 3 aves Trom fowers Trom 13 trees i ondisturbed
atesand 9N es rome Teees in disturbed sitess Sivles were onldy
colleeted trom tHowers that sabated Troin deyvelopment. Sty lex were
proserved m formalin and adcohol (EAN and then fixed and stined
asie Nt s (1939 anidine: blue rechmgue. Pollen grams on the
scmate surbiwee were connted waith epitluyorescent pucroscopy.
St o dhe condueted g
cirerihreed fmear model wsang o Posson disinbuiion adjusted for
coordspersion e STokes et al 200 1oassess w liether the sonmber of
pollen s deposaed on the stzoie vared benveen habiag
cendinon cees disturbed and undisturhed i The model uses nee
counditon s the independent varable and the nomber ol pollen

previons  satnbcal analvss, we

srats s the response vanable

oo evalwne reproductive ol O wramdiilora, we
cubinited frme se by docomenting Hower amd fruse production
feom 17 Trees e chisturbed and IN frees i imchsturbed habitar, We
cotnted the number of Mowers amd foaes prosduced by eacly ree
crery 7ok We entmated the ol Hower production of ¢ach
devidoal s the area under the disinbunon vbianed by the number
ol Hewers produced versus time (Fachs er al 2003 The otal
nunber of truis produced by each ree was the maxoman fruit
prodiced during e fromg scasons Frot set was caleelaed Tor
cachymree as the monber of s produced? sumber ol Towers. A

SULULCLESS

s dozeshe regression was asad wooanalvee the eflect of habien

Table 1 Ocre I of 1ol vistdon ot by eraomdiflone in the
resson o dhe ChamckeCuismale Biosphere Reserve. Jaliseo.

condiion on Jruit <et (Stohes @ ab 20003, The model uses tree
condition as the indepeadent vintable and the login of Truil set as the
response vartible.

Results

Al ol 1.059 visits i undhsturbed  habitat were
observed and 419 vinits in disturbed babitat, Although
six tlower visitors were ohserved w undisturbed  sites
(theee species ol bats, the marsupial Marmaosa canescens,
and (wo species ol mothys), bats made up more han 96.7%
of all visits. In disturbed habilat. only two species of hals
were abserved. accoumting for 97.6% ol all visits, and one
species ol motl. Gloxsophaga soncina was the mosi
common bt observed visiting ¢ grandiflora Dowers,
accounting for S1% ot (he observed bat visits, [ollowed
by Lepronvereris  curaxnae accounting for 43%. and
Musonyeteris harrisoni accounting Tor 6% (n=1 434 1ol
bt visis),

These thive nectirivorous bats were the only effective
polloiators because they were the only visitors that made
direct comact with the reproductive parts ol the Fower.
Nevertheless, during some vishis the bats hic or hroke of T
the smther i foe of “pollinivory™ (Table 1: Fig. ST of
clecronic supplementary miateriil). In o spite ol the lact
(hat G, sorfeing spent significsndy more ame per Nowe
vigitthan the other two species 12 gs=2.0, 2<0.05). 01 dwd
nol conte in contact with the reproductive parts as olien s
the other two species (Table 1), The nomber ol open
Nowers within o 300 m= radios did not aflect the time
spent per visit (Fx y5=1.12. 2=0.29)

There were signilicanty moe visits by G xoricing in
unddistorbed than in distrbed habita (regression coel1i-
cient =L I8, 77 =187, df=1. P<0O0): Fig. 1y and the
number of visiss were negatively ailected by the nuumber
of visits ol Lo curasoae (regression coctlficient =—.04,
1 =7.5. di=1, P<.01). In contrast. althongb L. curasoac
was observed visiiing lowers more trequenty m undis-
tehed than disturbed habitns. chix difference was ol
stastically  <ignilicant  {regression cocllicient=0.31,
77=09. df=1. P=0231. The number ol viols hy [
cmaxoae was negatively aflecied by the mumber ol visits
by G sorcina (regression coetTicient =—0.045, =69,
di=1. P<0.010), Similar to Goosovsc e there were signid-
icently more visits by M. harrisani io undistorbed thao in

Frequeney of contauy with repridacas e pars, and the time spent per
Nower visit Yor ¢ach ol the taee bat species tr=number o Horal

Visils)

Moo The fregueney that occtin o pablen was fed upon, the

Species ceding on Feeding on Contacr with Contact with Tame
neckn™ {40 pollen®™ (% anthers (%) g (50 s/ ower

Cilaxsopliited soriend (1=728) 02 X 79 45 0.34=0.(12

Loptonveteric carasone (n=01-) DR 7 ON R®3 0450023

Vivepvctesis arvoisont (n=42 Wy | ON N2 O 49=0 (7

It the ~pout of the bat was mserted into the Hower corolla we assumed the bat was [eeding on nectar
P e anthier was bitten o prdled ol we ssanmed the bat was feedme on pollen

\dues are ncanseSE
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Fieo 2 u Aserage number of pollen graing deposied onie stigmas
(LN means =95% confideoce ey and b avesiee Teait set (1S
nicuns 295% coalrdence i tor Cerbsa grandiflora rees loand
(o distirhed and endisturbed habitais i the recion of the Chameta-
Cuniali Brosphere Reserve Jaliseo, Moo

disturbed habiits (regressaon coefitcient =275, Z‘\ZX &,
di=3 . P<0.0}: Fie, L however the number of vicits were
not alfected by cithey of the other bats.

Siznficantdy more pollen prains were deposied on
sognxis fronmy Howers found e andisturbed than those

MM

faund within disturbed habia (;(3:73\ di=1. P<0.007;
Fig. 2). Furthermore, fruit set was significanily greater in
trees found in undisturbed habitat than in disturbed habitat
(X=59.9. df=1. P<0.0001; Fig. 2).

Discussion

Our study shows that three nectarivorous bals were the
only elfective polliators ol C. grandiflora.  Other
noctumal visitors did not wouch the sngma or anthers,
and thus cannot he cffective pollinators Tor 1his speciex,
Several studics have identified ather flower visitors ax
potential pollimaors of some bombacacous tices { Baker e
al. 1971 Ayensu 1974: Toledo 1977, Baker 1983 Gribel
ctoale 1999), nevertbeless, our study demonstrates that
detailed observations wre necessitry 10 better document
pollinator behavior and their role in pollination. More-
over. the 1ime spent per visit 15 nol necessarily an
mdicator of” e frequency of contiet with reproductive
parts. ax G soricing spenl <ignificintly: more time per
visit but had less contact with anthers and stigmas than
the shorter visits ol L. enrusoue or M. harrisani.
Flowers of C. ¢ramdiflora Tound in ugdisturbed hibina
received sgnificantly more polhnator visits than Howers
found 1 trees in disturbed  babitat. This observalion
agrees with some previous studies (i have shown thin
miny pollinnors are acgatively affected by forest vag-
mentation and that abundance and visitation rates are
lower in disturbed arcas (Powell and Powell 1987: Aizen

and Femxinger 1994: Cunninghion 20000 Dick 2001
Ghazoul ¢r all 200010 Steflan-Dewenter et al. 2001

Marren 20024

The soualler nectarivores, G soricina and M. harrisoni
were  hoth negatvely affected by Torest  disruption.
Musonvereris harrisoni was  exclusively ohxerved i
undisiurbed habitat. Although G. soricing was observed
i disturbed habitat, it wax sienilicanlly more conunon
undisturbed areas. The larger ncclarivore. L. curasoae
was Tound i o similr Treguency i disturbed  and
undistorbed habitiis, Even thoogh L. curasoae may be
the most important effective pollinator (e based on
contact with reproductive paris), the reduction in visils by
ihe other two bat xpecies in disturbed habitt appears 1a
have negative consequences oa froit xel.

One poxxible explanaton for the foraging differences
observed between these hat speciex is reliated 1o the size of
home ranges utihized and their capacity to 1y, both of
which are related 10 their body sizes. Evidence (rom 1he
hterature indicamex that L. cnresoae s o latitudingl
migrant that may cover more than 2,000 km  dusing
migration (Cocknom 199)) and may Iy ax much ax
100 km iy a single night (Horer ctal. 19985, In contrast.
G. soricing does not wigrate (Fleming eral. 1993) and has
been reported 1o use a relatively small home range (2-
4 ha. Heithaux et al. 1975; Lemke 1984). Unlorumately.
there 35 no inlormation  about home  runge size oy
migratory  piterns ol the endingered endermic bat M.
harrisoni. Ous previous results suzgest that this s@eties s



dod

rextricted to andistarbed habiGi and s Tound at very tow
population densities in (he study wea (Sioner el at. 2002).

Another factor that facilitates the use ol C. grandiflora
Howers in distorbed arcas by L. curasoae is the Tact that
this species is a speciahist nectarivore and these Nowers
provide an importint resource during the Jry season when
other bat-pollinnted Dowers are scarce (Stoner et al.
2003) Each Nower produces in average of 600 pl nectar
per night (Palacios-Guevarn 2002), thus. isolaled trees
may provide valoable sources ol Tood for large-hodicd
nectar specialisis moving  hetween trees in disturbed
arcas, 1o comtrust, G xoricina ix a0 generahst
consumes many other nems in the diet besides nectar
and potlen and thus allows it 1o oblain resources within i
saller wreas Similir (o Lo curasoae, M. harvisoni is
specilist nectarivore. however. its smaller body  xize
Bhely results e o snmatler home runge accounting for iis
abaeoce 1 disturbed habitar,

(v spite of the fact that these thiee nectanvoroas bats
are the onhy etfective pollinatos of Co eramdiflora. they
also visit the flowers 1o exclusively feed on pollen. All
three species were observed arriving at the Tower and
Pt or pulling o7 an anther (Table ©: see Fig. ST of
Electrome Supplementary: Materiahy, This form ol “polli-
nvorn T by bars has not previoushy been deseribed for any
species al plant and i1 has heen assomed that pollen
maesbon o nectarnvorous bats resulis from grooming
potlen from their e and body iNowak 19943, Gaven the
importance ol pollen m the dier ol specialized nectari-
vores tHowell 1974 L 19922 Herrern amd Martine del
Rio 1998). especially toovbtain protein, this phenamenon
may be common 1o aectarnvorous bads, bat previonsly
dndesenibed In particular, bombsicaceous species are
DRely o inpartant source ol pollen for nectamvorons bis
boecanse aof the relatively higher percentage ol protein
compared o other plant famihies (Roulston et al, 2000).

Ouy stady ndicates Bun halat disruption nevatively
alfects reproduction in Co erandiflora, Stenilicamiy fewer
polien sy were deposited on the sugmas o Nowers

that produced traits in disturbed tham those i undisturbed
habatats, Morcover. the probabiliny thae a Hower produces
o fruit was sienthicant!y lower o diswrbed than undis-
tuehed habnins, These resulis are similir 1o those seported
by Cunningham 20000 who found thar habitat ragmen-
taton can fead (o dechine i pollination with subsequent
decrease e it set in Neacia brachyboiryn and Ere-
moplila clabra in the woodlnds o New South Wales.
Aostralia.

One explnation for lower repraductive saccess in
distarbed habuat may be relared 1o the grearer ninhber off
pollinator vistts i undistuebed arcas. The pollen depostt-
cd resulied  trome ammal-vector  dispersion. since the
separsdton and disianee benween anthers wnd the <tigma
gare v allows for self-deposition, Therefore, the gieater
monber ol pollen peains deposited on stigmas in undjs-
turbed wreasos aoesult of the greater number ol pollinalac
vinits The owers of trees i undisturbed aveas receved
anzeerize of 100 poflen grains per flower more than Trees
in disturbed arcos (Fig, 230 Fven though Howers within

that”

both habitats received sufficient pollen grains 10 lertilize
all the ovules in the ovary, a greater pollen load size on
the stigmas of flowers ol undisturbed sitex may have
resubied inan increase i Mt set. Several stodies have
demonziraled 1hat the size of the pollen lowd per pisti) ix
important in delermining the probability of fruit abortion
and  maturation  under nalural  pollination  conditions
(Sutherland and Delph 1984; Stephenson et al. 1995:
Qucsada et al, 2001).

Another explanation for lower reproductive success in
disturbed  habital may he related to ahe pattern ol
pollinator visitation (i.¢. the number ol trees visiled) in
disturbed and undisturbed habitats. Jt has been shown in
one hummingbird pollinated plant that pollinators are less
abundant i isolaled plants. but once the pollinators locate
isolated patches they reccive more visits (Schulke and
Winer 2001, A simil pattern was ohserved tor the bee
pollinated vee Shorea siamenxis, in which bees spent
more time foraging o tie canopies of isolated  trees
{Ghazoul and Mcleish 2001) Finally. Fuchs er al. (2003)
showed that v Pognira quinata, another hombacaceots
vee principally pollimited by Go sorcina, reex within
disturbed hahitar have a tendency 1o produce single sired
Iraits whereas in undisturbed habitat multiple paernity is
mare common. This suggesis that G yorfeing {orages in
several difterent conspecific trees within forests, whereis,
in disturbed habitat they concentrate on fewer rees. Since
C. grandiflori s principally an oulcrossing species. Visits
(o [lowers in disturbed areas are more  likely  within
isolated individuals that could resolt i apparently sulf-
cient pollen 10 produce a frui, bat would result in
eenonogamous crosses that are less likely 10 set fruit,
Py, an ahernative explanation for lower reproductive
sticeess s hat trees in disturbed arcas are more vesouree
Iimined te.g. arcas with soil erosion and decreased winer
avatlability) than tees v the forest. and reproducuve
success might be influenced by cavironmental factors
other tham the amount ol poallen transterred by pollinators
(Stephenson 1992,

Although fruit set s alected by numy genetic aml
cenvironmental factors, our study suggests that reduced
pollinator visiation axl the  consequent reduction in
pollen grains deposited on 1Mowers Tound i disturbed
arcas may redoce frun set of Co erandiflora by as much as
S04 . Morcover. our study  demonstrales how  Torest
disraption nuy differentially wlfeet sympatne pollinator
species thal are clogely related and use the same resource.
The endemic dhy forest bat M. harrisonui and G. soricine
appear 10 he valnerable to habitan disruption. Conserva-
tion steategies that involve forest management plans or
ceological restoration shoald consider the changes (hi
habitt disraplion may have an the behavior of pollinators
and the conseqiiences on ihe seproductive suceess and
population structure ol planis.
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Consequences for Plant Reproductive Success and Mating Patterns
in Bat-pollinated Bombacaceous Trees!'
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ABSTRACT

Forest fragmentation and the resulting spatial isolation of tree species can medify the activiry of pollinaiors and may
have important implications for the reproductive success and mating systems of the plants they pollinace. The objectives
of this study were o (1) evaluate the effece of forest fragmentation on pollinator activity in bat-pollinated bombaca-
ceous trees and (2) dezermine the clfecs of forese fragmentation on reproduciive success and nating sysiems of
bombacaceous trees. We studied chese paranetees in three bombacaccous tree species in tropical seasonal forese of
Chamela, Jalisco. Mexico, and Osa and Guanacaste, Costa Rica. For Criba aesculifslia, more visits were observed in
fragments by both Glosaphaga soricing and Lepeonycteris curasone. For Ceiba grandiflora, Muserycteris harrisoni visited
Rowers exclusively in torest and G. soricina visited more Bowers in forest than in fragments: no difference was shown
by 1. curasone. For Ceiba pentandra in Chamela, nu differences were found in visitation by G. sorscina berween forest
and fragments: /.. cwasoae visited significantly more Rowers in forest. Ceiba penrandra reccived more visies by Phyllos-
tosnus discalor than G. soricina in Guamacaste, whereas no bae visttors were observed in Osa. Total mean Rower
production was greater in fragments than forese for C aescnlifolia, whereas no difference was observed for C. grandiflor.
Fruit ser was greater in forest chan in fragments for C grandiflora, whereas no difference was observed for C. aesculifolia.
Outcrossing rates were bigh for C. aesculifolin and C. grandiflorn in Chamela, and for C. pentandre in Guanacaste,
idependent of tree habitac, while C pestandra in Osa showed a mixed-mating system. The cffects of forest frag-
mentation on bac pollinators, plant reproductive success, and mating patterns varied depending upon the bombaca-
coous species. This variabilicy was associated with the ¢ffects that forest fragmentadion may have on differences in
fowering paterns, bat foraging hehavior, and plam sclf-incompanbility systems.

RESUMEN

La fragmentacion de bosques y el aislimiento espacial, producio de este fendmieno. pueden modificar la acrividad de
los polinizadores y pueden tener implicaciones importantes sobre ¢l éxito reproductivo y los sistcemas de apareamicnto
de las planwas que polinizan. Los objetivos de este estudio consisten en: (1) evaluar fos efectos de la fragmentacién de
bosque sohre 2 actividad de los pofinizadores de dtboles de Bombacaceas, y (2) determinar los cfecros de la fragmen-
tacion sobre el exiw reproductive y cl sistema de aparcamicnro de #rboles de Bombacaceas. Evaluamos estos pardmerros
en 3 aspecies de drboles de esta familia en bosques estacionales en Jalisco, México y Guanacaste y Osa, Costa Rica.
Las Aores de Cetba aesculifplio fucron mas visitadas e fragmencos poc Glossophugn soricina 'y Leptonycteris curasode. En
Criba grandiflora. Misengeteres harrisoni visdé Hores exclusivamente en el bosque y G. soricina visité mas flores en <l
bosque que en los fragmenios micnieas que no hubo diferencias pary L curasoze. En Chamyela, no hubo diferencias
en lawsa de visitas de flores entre bosque y fragmentos para G. soricina en Criba prntandra micnteas que L curnone
visitd mds Hores ea ¢l bosque. £n Guanacaste, C. pentandra recibid mis visitas de Phyllostomus discolor que de G.
soricina micntras que no hubo visitas por murciélagos en Osa. La produccion total promedio de flores fué mayor en
los fragmentos que en el bosque para C. aesculifolia micntras que no hubo diferencias para C grandiflora. La proba-
bilidad de que una Hor produzes fruto fué mayor en ¢l bosque que en los fragmentos para C. grandifiora pero no
hubo dferencias en €. aescuelifolia, Ya rasa de exocruzamiento fue alta para C aescubifolin y C. yrandiflora ¢co Chamch,
y para C. pentardra en Guanacasce. mientras que (C. prutandra en Osa mostrd un sistema de aparcamicnto mixto. Los
clectos de la fragmentacién de bosques sobre 12 pohoszacién por murciélagos, la reproduccion de plantas y sus patrones
de apareamiento varian dependiendo de | especic de Bombacaceae. Esta variabilidad estd asociada a los cfectos que
la fragmencicion de bosques pucde tener sobre diferencias en los patrones de Roracion, ¢l comportamiento de forrajeo
de los polinimadores. v los sistemas de incompaubilidad de has planeas.

Key words:  Bowmbacacene: Chameln=Cuismaly Beosphere Reserve: fragmentation; Guanacasic: o1icrossing rares: nectart-
voross bais: plant veproductive snccess; mopical dry forest.

! Recvived 24 Nuovember 2003: revision accepred 6 February 2004,
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S Universidad de Costa Rica, Escucla de Biologia, San Pedro, Costa Riea.
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DEFORENTATION IN I ROPICAL. AREAS, PARTIGULARLY IN
pRY FOrEst, produces more spatially jsolaced forese
fragments every day, in spite of efforts to create
protecied areas o buffer this problem (Sanchez-
Azofeifa ¢ al. 2003, Quesada & Stoner 2004). For-
est fragmenration and the resulting spatial isclation
of tree species can modify the activity of pollinators
by reducing the densigy of potential food resources
and increasing the distance between those resources
(Sih & Balwus 1987). The reduction of Aoral re-
sources resulex in Jonger travel distances berween
resting and feeding areas and often results in pol-
linators crossing disturbed areas that are dominated
by agriculwure (Kearns er 2. 1998). When the dis-
rance henveen plants is greater than the home
range of che pollinacors. their densicy will decrease
in the disturbed areas and this will resulc in fewer
pollinacor visits (Kearns er a/. 1998). Specialist pol-
linators that are less fexible in exploidng food re-
sources are the most susceptible 1o local extinction
(Estrada er 4/ 1993, Cosson o7 af. 1999, Stoner et
al. 2002).

The cffects of fragmentation on pollinator di-
versity and foraging behavior may have imporeant
yimplications tor both the reproductive success and
macing systems of the plants chey pollinate. Be-
casc resources in fragmented landscapes may be
less abandanc and the distance berween resources
greater. many pollinators invest more ime foraging
within the same plant or flower, increasing dhe level
of selfing (Mustajirvi er al 2001, Cascance e al.
2002, Fuchs ¢ 4l 2003) or reducing seed set in
self-incompatible species (Lamond ef al. 1993, Ai-
zen & Feinsinger 1994, Costin er 2/ 2001, Steffan-
Dewenter e al. 2001, Cascante e al. 2002, Que-
sada et 4/ 2003). For example. in rhe tropical dry
forest insect-pollinated (rce Samanen saman, Cas-
cante ¢t al. (2002) showed that sceds produced by
different fruits within trees were more likely 10 be
relaced i isolated trees than irees from continuous
populations. Nevertheless, seudics on tropical crees
have shown thac some gencralise pollinators are not
negatively affected by forest fragmentation and in-
crease pollen movement 1n open areas (Dick 2001,
White /1 af 2002).

Specialist pollinators are expected to be more
susceptible to forest fragmencation because chey use
flowers from 2 limited number of plant specics that
usaally occur ac low densivies, particularly in the
tropics. Only a few studics have cvaluared the con-
sequences of forest fragmentation on the relation-
ship benveen specialist pollinators and the repro-
duciion of planes (Law & Lean 1999, Parra-Tabla
et of. 2000, Murren 2002, Stoncer ef al. 2002, Que-
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sada er al. 2003). For cxample, Law and Lean
(1999) cvaluated the role of bat pollinators within
fragmenced landscapes in rain forest of north
Queenstand, Australia, comparing rhe effectiveness
of the common blossom bat (Synconycteris australis)
with the effectiveness of birds for pollinating the
wree Syzygium cormifforum in a fragmented land-
scape. They found char bats carried six times more
pollen than birds. buc werc less frequent visitors to
the flowers. They also obscrved thar bats fed for
shorter periods within one trec and moved much
larger dissances benwveen trees than birds. They con-
cluded that bats carry much higher quality pollen
than birds in fragmented landscapes; nevertheless.
they did not comparc the cffectiveness of bats as
pollinators in fragmented and continuous forests.

A faw studies have cvaluated ¢he cffeets of for-
est fragmentation on bodb plant reproduction and
gencuic structure or mating systems of the popu-
lacions (Aldrich ot 2l 1998, Dayanandan er af
1999. Dick 2001, Cascante er al. 2002, White e
al. 2002, Fuchs et 2l 2003); however, no studics
have simulianeously evaluated pollinator behavior,
planc reproductive success, and genctic structure or
mating systems in tropical trees. In general, there
is a lack of wnformacion that direcdy evaluates the
effecis of pollinator activity on the reproductive
success of plants in fragmented environments. fn
particular, almost no information cxists about bat
pollinarors (Law & Lean 1999, Stoner er al. 2002.
Quesada ¢ al 2003). Our study is the firsc 1o di-
rectly analyze the activity of bat pollinacors in re-
lation to reproductive success and maring system
of trapical tree species in spatially isolated forest
fragments. The objectives of our study were o (1)
evaluate the effeci of forest fragmentation on pol-
linacos activiry at bat-pollinated bombacaccous
trees and (2) determine the effects of forest frag-
mentaton on reproductive success and marting sys-
tems of bombacaceous trees.

METHODS

Sroiy seres anp wercies.~—This study was con-
ducted in rhree seasanal cropiaal foreses on the Pa-
cific coast of Mcsoamerica. The first site was lo-
cated in tropscal dry forest on the central Pacific
coast of Mexico within and surrounding the Cha-
mela—Cuixmala Biosphere Reserve (cz 19°30°N,
105°03°W) with an area of 13,200 ha. The second
site also conststed of tropical dry forest and was
locaced in che northern Pacific coast of Costa Rica
in the province of Guanacaste (10°45'N, 85°30"W)

within and surrounding Guanacaste National Park
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with an extension of 50,000 ha. The third sitc was
located in seasonal tropical wer forest in the Os2
Peninsula in the southern Pacific coast of Costa
Rica (88°26’N, 83°83'W) within and surrounding
Corcovado Narjonal Park with an extension of
50.200 ha. Trees werc cvaluated in cwvo habicar
conditions. A (ree was considered in a fragmented
habitar if it was surrounded by agricultural fields
or pastures amndl had less chan five reproductive con-
specifics per hecrare, usually distributed in small
clumps. Ceibn pentandra was only found as isolated
individuals. Trees in fragmenred habitats were sep-
arated from cach other by at least 5 km and were
ac least 10 kmy from the continuous forest. Trees in
forest were found wichin undisturbed continuous
forest v protected areas. We used reproductive
wrees of similar size (7.c.. diameter at breast heighe)
for each species in borh tree habieacs.

We stadiced three species from the kmily Bom-
bacaceae in |alisco, Mexico (Cerbn aesculifplit, C
gwdiflorn, and C. pesiandra) and one specics in
Guanocaste and Osa, Costa Rica (C. pentnndra).
Al species studied ace predominanty sclf-incom-
patible. hermaphroditic, and possess chiropterop-
hilic Rowers that are principally visited by bats and
sphingid moths (Heithaos o ol 1975 Haber &
Frankic 1989; Quesada er 2/ 2001, 2003;: Sioncer
2002; Fuchs e1 al 2003: Stoncr er al. 2003). Data
were collected Tor one year for vach specics beeween
1999 and 2003.

Acoviy or ronaNaror visris,—The acuvity of
nocturnal visitors way recorded during the dry sez-
son with a Sony digica) camcorder (Handycam
DCR-TRV18) using che technique of Quesada ot
al. (2003). Videotaping of flowers (inflorescences
in C. pemtasdha) began at sunset nght belore an-
thesis and continucd for 4.5 hours. which corre-
sponded 10 peak foraging times of most phyllas-
romid bars (Fenton & Kunz 1977). For inflores-
cences found higher than 15 m. we used an inlra-
red flash (Sony HVL-IRH2) and a 2x teleconverter
(Sony VCL-HG2030X) to improve visibiliry. The
average number of visits for each bar species per
hour was calculated for each Rower or inflorescence
filmed. Bar species were identified based on size
differences and snour morphology (Stoner et al.
2003). We Almed 26 Aowers from 15 trees locared
in fragmented habitats and 25 flowers from 9 tres
in forest for C. aesculifolin. For C. grandiffora. we
filmed 25 flowers from 17 rrees in fragmented hab-
itats and 39 fRowers lrom 18 trees in forest. For C
pentandmr in Chamela, we filmed 10 inflorescences
from 5 wees in fragnienced habirats and 9 inflores-
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cences from 6 trees in forest. For C. pentandra in
Guanaaaste, we Almed 193 inflorescences from 5
trees in fragmented habitats and none in forest (be-
cause nonc could be locared) and in Osa, we Almed
100 inforescences from $ trees in fragmented hab-
itats and 93 inflorescences from 3 rrees in forest.

To derermine if the number of bar visits de-
pended upon habirac conditjon. for each tree spe-
cies the average number of visits per hoar per flow-
er of each bar species each night was used as che
dependent variable. Because the sale and discri-
bution of this variable did not follow a normal
distribution, we used a generalized Jincar model us-
ing a gamma distribution for the dependent van-
able and the logarithmic function as a link function
using the GENMOD procedure from SAS (SAS
2000, Swokes er al 2000). The model used tree
habicat as the categorical independent variable. We
used a likelihood radio test to determine if tree hab-
itat significandy affecred the average number of vis-
its per hour per inflorescence per night. This sta-
tistic had a chi-square distribution and the degrees
of freedom were calculaced as the difference in the
number of parameters between models (McCullagh
& Nelder 1989, Stokes er 2/ 2000).

EStiMANON OF REPRODUCTIVE success.—Reproduc-
tive success was evaluated as fruit ser, which was
estimated as the proporrion of rhe rotal number of
fruits over the total number of Aowers produced
by c¢ach individual tree during onc Aowering sca-
son. Flower and fruit production were estimared
using the same mcthodology described by Fuchs ¢/
al. (2003). We counted the number of flowers pro-
duced by cach individual every 15 days and esdi-
maced the toeal flower production of each tree as
the ares under the distribution obtrined by the
number of flowers versus time. We estimated the
production of fruits for cach individual tree by
counting the rotal number of fruits produced every
IS days during the fruitng period. The total num-
bher of fruits produced by each individual was es-
timated as the maximum number of fruits pro-
duced at the end of the fruiting period. This was
a good esmate of total fruit production because
all species have dry fruit apsules thar remain ar-
tached to the mother tree for several months. Flow-
¢rs and fruits were counted on 20 trees located in
disturbed sites and 9 trees in continuous forest for
C. acsenlifolin and on 17 trees located in disturbed
sites and 18 trees in continuous forest for C. gran-
diflora. We used an analysis of variance (GLM; SAS
2000) to analyze the cficct of habitat condition on
iotal flower production and fruit sc. The model
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Avernge number of bar visis = SE per flower (inflorcscence for Ceiba pentandra) per hour per night for
different bat species in fragmented hnbitats and forest by e species in Chamela. The number of flowers or
inflorescences filmed for rach species in cach forest condition is gven in parentheses. Each flower or inflorescence
twns filmed for 4.5 hours afier anthesis. Resulis are from n generalized linear model analyss 1o determine 1f

TABLE 1.

iree habitat sigmfieantly affected the avenige number of visiss per hour per inflorescence per night (" P < 0.05).

Glossophaga rorvicina

Leptonycteris curasoac Musonycteris harrisoni

Fragment Forest Fragment Forest Fragmene Forest
Ceiba vescidifolin 39 <19 1.6 = 1.2 129 = 3.3 1.9 = 0.8 0 0
(26)" 29%) {26)" (23)
C grandiflorn 13 =03 333> 05 24 > 06 20 = 04 0 0.5 % 0.2
(25) (29)* (25) (39) (39)*
C pr/:mu//rd 09 > 0.3 1.5 = 0.7 26 =09 115 = 2.8 (¢} 0
{9) (7 9) 7y

we used considered tree habicu (r.e., forest or frag-
ment) as the main effect. To achieve normaliry. we
tansformed 1the data by using the square root of
the aresine for fruic sct and che natara) logarithm
for toral Howes production.

Generic anaivsis.—Approximarely 10 fruits per
tree and 4-10 seeds per fruit were analyzed for the
generic analysis. Mating patteras in rhe progeny of
the tress were determined by analyzing the varia-
von in isozymes (C. acscnlifolia and C. grndifiora)
or miicrosatellice markers (C pentandra in Costa
Rict) developed by Brondani er el (2003), We
stuched variation in six isozymes (AAT), AAT2,
EST. GPL. ICD, and SKDHM) and six microsarel-
lites (CP1, CP12, CPI13. CPI15. CP19, and CP22).
The methods of isozymes followed Fuchs o al.
(2003) and the methods for PCR were rhe same
used by Brondani er 2f. (2003). We estimaced mul-
olocus outcrassing rate (mn) for cach tree species
by tree habtac using the models proposed by Rir-
land (1989) and the MLTR compuier program
(Ruland 2002).

RESULTS

FArrer OF FORFST FRAGMUIN FATION ON RAT $OULINA-
101 acrviey.—~The ¢ffect of forest fragmentacion
on the average number of bar visits per hour was
variable in Chamela depending on the bar specics
and the tree sprcies (Table 1), Signifcandy more
visits were abserved in fragments by both Closso-
phaga soricina (x* = 3.7, P = 0.05) and Leptonyc-
1erls curasoae (x-’ = 22, P < 0.005) for C. aescu-
lifolin. Yor C. grandiflora, Musonycieris harrisoni vis-
ited Bowers exclusively in forest and G. soricina vis-
ited flowers significantly more in forest chan in
fragments (x2 = 11.7. P = 0.0006). while L. cu-
rasoae showed no difference (x2 = 0.31: P= 0.57).

No differences were found in visitation by G. so-
ricina between forest and fragments for C pentan-
dra in Chamcla, whereas L. curasone visited signif-
icantly more Howers in forest (x> = 10.8, P =
0.0009). No bar visits were observed in farests or
{ragments in the scasonal tropical sver forest of Oxa.
No comparisons could be made berween forest and
fragments for C. pentandra in the wopical dry forest
of Guanacaste because they are only found in dis-
turbed arcas of this region. The inflorescences
filmed in Guanacaste received an average of 2.5 =
0.5 visits/inflorescence/hour/night by Phyllosiormns
discolor and 0.25 = 0.16 by G. soricina.

CONSFQUENCES FOR REPRODUC TIVE SUCCEss.— [o(al
mean flower production was significantly greater in
fragmenes than in the forest for C aescnlifolin
(Fi_ 15 = 5.63. P = 0.025), while no differences
were observed for C. grandiflora (Fy 13 = 0.42, P
= 0.52: Table 2). Fruit ser was significantly greater
in forest than in fragmenes for C. grandiflora (F)
33 = 5.12. P = 0.03). while no differences were
obsceved for C. aesculifolia (Fy 3y = 0.15, P =
0.45: Table 2).

CONSEQUENCES FOR MATING PATTERNS.—Ourcross-
ing rates werc high for C. assculifolia and C. gran-
diflora in both fragmented and forest arcas, indi-
cating that rhese species are predominantly out-
crossing (Table 3). Similarly, ouccrossing rates for
C. pentandra populatons in fragments at Guana-
caste werc high but a change to a mixed-mating
system was observed in fragments for the Osa pop-
ulation.

DISCUSSION

The cffects of forest fragmentacion on bat polli-
nators, planr reproductive success, and mating pat-
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TABLE 2. Least-square means (LSMeans) for total number of flowers and fruit s = SE in two species of bombacaceous
trees in fragmenred babitay and forest. Frun set was caleulated a the percems of total fruit producrion over
roial Nower production for each individual tree. Results are Sfrom an analysis of variance to cvaluate the effect
of habiuts condition on total flower production and fruir set (* T < 0.05).

Fragnent Foresr
N Flowers Fruit sct N Flowers Fruin set
Criba /ltrm/l]f)/i:: 20 1130 = 245" .37 > 1.14 9 320 * 300° 55 £ 1.7
C. gandifiorn 17 SIS = 147 35+ 124" 18 352 =143 69 = 121

terns varied depending upon the bombacaceous
species. The vanable response of bar pollinators o
forest fragmenarion was likely 2 consequence of
the Aowering pattern of cach tree species and the
availability of other chiroprerophilic resources, as
well as (he foraging pawrerns of the bats. For €
avsculifolia, both G. sericina and L. curasoac visited
Aowers in fragmenis significantly more than in for-
est. This mav have been due to the fact thae C
acsenlifoliu produces beeween 20 and 100 fowcrs
pet night and blooms from May to June when few
other chiropierophilic Alowers are available (Sconcr
et 4l 2003) and because isolated trees in [ragments
produce twice as many flowers than trees in the
foresc (Table 2). In contrast. for C. grandiflora,
which produces only a few flowers (1-3) a night
over an cxeended peried (Lobo er 2/ 2003), (he
small-bodicd species of M. harrisoniand G. soricina
visited Howers Tound 1n fragmencs significantly less
chan forest. while the larger, more mobile L. cnrn-
soac showed 1o difference. Although G soriciia
may bc found in Irapmenced areas (Lemke 1985),
the cose af foraging in wrees with very few Howers
does not aunweigh the benefic, especially when oth-
¢r resources are available within their relatively
smull home range (Heithaus er 2l 1975). Finally,
the short-term {enr | mo) massive flowering species
C. pertandra received significanily more visits from

L. ctmrasoae in forest chan fragments while G. sorr-
c1na showed no differences in the wropicat dry forest
of Guanacaste. This result was likely due to the
proximity of the C. pensandra individuals in forest
to the primary perch of L. curasoae in the region
(Stoner ¢r al. 2003) and che superabundance of
resource at this massive flowering species. Although
L. curasaoe has the abilicy ro forage over long dis-
tances 10 obrain resources when they are saarce, if
long movements arc not necessary, they forage as
closc ta 1their home perch as possible (Horner of al.
1998). Glossophaga soricina docs not forage over
long distances, but abundant resources provided
from C. pentandra would make this an auractive
resource in forests as well as fragments (Heichaus
of al 1975). The notable lack of bat visits 1o C
pentandra in Osa was likely related 10 the avail-
ability of other chiropterophilic resources in this
wer forest.

Our results indicare rhar fruir set was sigmhfi-
candly lesy in fragments for C. grandiflora, a similar
trend was obscrved for C aescrdifolia, alchough thss
difference was noc significant. Trees in fragments
produced morc flowers than trees in forest, buc
fruit production was lower in fragments. Because
most of these species are self-incompatible, ir is
Likely that pollinators in isolated trecs facilitatc
mostly geitonogamous crosses; rhis promotes self-

TABLE 3. Quecrosang rutes = SE in four species of bombacaccous rrees in forest ﬁwgmnm and continpous forest by iree
species. hwbitmy (TDF = Tropical Dry Forest and TWF = Tropical Wet Forest), and site. ND refers 10 no

//lllll.
Fragment Forest

TDF Chamela N Outcrossing rate N Ouircrossing rare
Ceiba wescrdifplin 31 0.969 = 0.060 36 0.962 = 0.048
C. grandiflora 18 0913 = 0.067 12 0.896 = 0.140
TOFR Guanacasic

C peniandra 8 0.885 = 0.04) ND
TWE, Osa

C. pentandry Vé 0.400 = 0.059 ND
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ing withia individuals, which results in lower fruit
sct. Pollinacion with compatcible pollen is hindered
in fragmented habitacs. chereby limiting the abilicy
of individuals o achieve high levels of fruit ser.
Similar resules have been reported for Paguira qui-
nata i Guanacaste, where fruic sec is less in frag-
nented habitaes chan continuous forest (Fuchs er
al. 2003). Although bats arc visiring Bowers in frag-
mented habiacs, and in the case of C neseulifolia,
the visitation rare was actually higher chan in forest,
they may not be moving pollen benween fragmenis
as well as in foresis, given the spadial isolation of
many trees in (ragments. Other researchers have
found a similar relationship berween fruir sex and/
or seed production and forest fragmenration (Aizen
& Feinsinger 1994, Ghazoul ez /. 1998, Gigord ¢r
al. 1999, Cunningham 2000, Parra-Tabla er al
2000, Ghazoul & Mcleish 2001). but a few stud-
ics have found no ditferences in seed production
(Dick 2001, Murren 2002).

Our study also showed that the mating system
was not affected by isolation due to forese frag-
mentation.  Ceiba assculifolia and  C. grandiflora
maintined a predominandy self-mcompauble sys-
tem. Ceiba peutandra showed a flexible mating sys-
tem depending upon che forest type (1.c. ropical
wert forest or tropical dry forest). Studies on the
mating systems and incompatibility mechanisms of
the family Bombacaceac suggest that population es-
timares of ourcrossing rates can be influenced by
density or spatial isolation (Murawski & Hamrick
1992, Gribel 2t 2l 1999, Quesada e 2l 2001,
Fuchs er 4l 2003). Our study also suggests that che
absence of pollinators may change the maring par-
terns in rrees. as observed for C. pentandra. Simi-
larly, populations of 7 guinata located in contin-
uous forest are mainly self-incomparible bur trees
in isalation tend o be partially self-compatibile
(Quesada ¢r al. 2001, Fachs er al. 2003). Self-in-
compatibility has been reporred for several species
of the family Bombacaceae and apparently the in-
compatibilitcy reaction occurs at the base of the
Aowes style or at the ovary, but sell-ferclization is
not completely discarded (Baum 1995, Gribel er
al. 1999, Quesada er al 2001, Gribel & Gibbs
2002). In other species, pleintropic cffects of mod-
itying genes (Levin 1994, lvey er 0l 1999, Good-
Avila & Stephenson 2003). polyploidy or gene du-
plication (de Neuancourr 2001), or temporal plas-
ticiry in the cxpression of sell-incomparibilicy
(Richardson er al. 1990, Vogler er 2l 1998) can

change a stnct self-incompatible system to a mixed

Quesada. Sioner, Lobo, Hemerias-Diego. Palacios-Guevara, Mungufa-Rosas, O.-Salazar, and Rosas-Guerrero

mating system in natural populations, as may be
occurring in P guinara. Even though the frag-
mented population of C. pentandra in Guanacaste
was predominantly outcrossing, the population in
QOsa and other studies indicate that this species is
capable of cxpressing a mixed-mating system (Mu-
rawski & Hamrick 1992, Gribel er 2. 1999). Cetba
pentandra in Osa had a2 mixed-mating sysrem, pos-
sibly associated with the absence of pollinators at
this sice. A similar flexible breeding system has been
obscrved in dipterocarp trees afier forest fragmen-
tadion or logging modihed the original continuous
population (Murawski er al. 1994, Lec 2000). In
sum. che parrerns of visitation of pollinators may
modify the mating system of trees from ouccrossing
to sclfing with a possible reduction in the genetic
diversity of the remmanc populations for cereain
specics.

The experimenaal design used in our study es-
tablished a companison beeween bat pollinators and
plant reproductive success and beeween continuous
farest and ncarby fragmenced populations. It is
Jikely that the main refuge and resources for some
of the bat species come from the continuous forest
and thac the climination of this forest would neg-
acively reduce the bat pollinators that we observed
in the fragments. Even for long-disrance pollinators
(e.g.. L. curasoac) that can travel up 1o 100 km a
night in search for Rowers (Horner or /. 1998).
dus highly gregarious species is found principally
roosting in caves within undiscurbed arcas, which
makes 11 vulnerable to human disturbance (Stoner
et al. 2003). To evaluate the importance ol contin-
uous forest for mainmining bar pollinators, futuse
studies should analyze the movement of bar polli-
nators and gene flow patterns of the planis they
pollinate in corridors and forest fragments ac vari-
able distances from continuous forests.
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