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RESUMEN

Investigué como afecta la perturbación del hábitat a la actividad de los diversos poliniza-

dores nocturnos de Ceiba grandif/ora utilizando vídeo filmaciones nocturnas , así como en el

éxito reproductivo de esteárbol neotropical. Los sitios de estudio incluyen bosque no per

turbado y bosque perturbado en la región de Chamela-Cuixmala , Jalisco . Una comparación

en el número de visitas y especies de visitantes , reveló 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 encontró en bosque no perturbado. El número de visitas

de G. soricina fue significativamente menor en lugares perturbados , mientras que L. cura

soae no parece ser vulnerable a la perturbación . También se observaron a estas especies

alimentarse directamente del polen, mordiendo o arrancando las anteras. La cantidad de

luz lunar no influyó en la tasa de visitas en ninguna condición de hábitat. El mayor número

de visitas en las flores del bosque no perturbado parece explicar la mayor proporción de

flores que producen frutos y la mayor producción de semillas encontradas en el bosque no

perturbado, en comparación con lo encontrado en los sitios perturbados. Lo anterior sugie

re que la perturbación del hábitat influye negativamente en el éxito reproductivo de C.

grandiflora al provocar una disminución en el número de visitas y en la cantidad de espe

cies de murciélagos polinizadores en esta Bombacácea . Sin embargo , L. curasoae podría

servir como especie clave en la conservación de las poblaciones de sitios perturbados.
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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. grandiflora. 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.
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INTRODUCCiÓN

La fragmentación y la reducción del hábitat es uno de los efectos más 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 hábitat y la reducción en la

densidad de los recursos asociados con la fragmentación impactan a la biota más que

cualquier otro factor.

La alteración de los hábitats puede afectar drásticamente las interacciones mutualistas

(Janzen 1987; Kattan y Alvarez-López 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 disminución en la producción 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

lización (Margan 1999; pero ver White et al. 2002). Por ejemplo, las flores del árbol

neotropical Samanea saman (Mimosaceae) ubicadas en sitios perturbados presentaron

menor cantidad de tubos polinicos en comparación con los árboles de bosque no perturba

do (Cascante et al. 2002) . Aldrich y Hamrick (1998), encontraron que las flores del árbol

Simphonia globulifera reciben más polen de la misma flor que las flores de árboles en sitios

no perturbados.

Asimismo, la fragmentación del hábitat reduce y aísla las poblaciones de plantas (Olesen

y Jain 1994). Este aislamiento puede, a su vez, incrementar la depresión por endogamia

(Heschel y Paige 1995; Young et al. 1996; Goverde et al. 2002; Lennartsson 2002) yeven

tualmente reducir la variación genética en las poblaciones remanentes (Jennersten 1988;
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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 variación

genética puede disminuir el potencial de las poblaciones para resistir fluctuaciones ambien

tales a largo plazo (Simberloff 1988), principalmente en poblaciones con tamaños efectivos

reducidos (Templeton et al. 1990) y en poblaciones aisladas o de polinización 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 fijación 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 árboles tropicales (Bawa 1990), los

cambios en la composición genética de las poblaciones de plantas pueden depender en

gran medida de su presencia y comportam iento (Nason et al. 1997). Diversos autores con

sideran que la pérdida de unas pocas especies de polinizadores o dispersores podría

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 exísten diversos

casos de extinción 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 extinción del polinizador nativo de la planta hawaiana Freycinetia

arborea provocó un cambio de polinizador y no su extinción (Cox 1983).
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La efectividad de un polinizador está 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 polinización quiropterofíl ica pue

de resultar en una mayor dispersión 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 polinización cruzada (Eguiarte et al. 1987). Posiblemente los murcié

lagos sean los polinizadores más móviles de los trópicos, 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

nectarívoro Leptonycteris curasoae puede desplazarse hasta 30 km en una noche (Horner

et al. 1998).

Efectos de la perturbación del hábitat en los polinizadores

En la mayoría de los estudios (14 de 16) que han evaluado los efectos de la perturbación

del hábitat sobre los polinizadores, la abundancia, diversidad, riqueza y/o número 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 número de visitas a una misma especie,

pero en distintos años (Spears 1987) o a distintas especies en el mismo año. En un estu

dio en la selva del Amazonas, la tasa de visitas de cuatro especies de abejas fue

afectada por la perturbación, mientras que la tasa de visitas de otras dos especies de abe

jas fue significativamente mayor en sitios perturbados en comparación con sitios no

perturbados (Powell y Powell 1987). De igual manera, la abundancia de algunas especies

de polinizadores oportunistas se ha incrementado en fragmentos más pequeños (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 perturbación del hábitat sobre polinizadores y sobre el éxito reproductivo de las plantas .

Parámetro Exito reproductivo
Lugar de

Estudio
Visitantes

Abundancia Diversidad Riqueza # Visitas # Tubos polinicos # Granos de polen Fruit set Seed set

Tr óplco' = U
a

Abejas

Ternplado'' ~ u b { u b
Abejas

Ternplado '' ~ ~ ~ ~ ~ Otros insectos

Tr ópíco" =~d = Abejas

Subtróplco'' ~ ~ ~ ~ Varios insectos, aves

subtr óplco" ~ ~ = ~e Abejas . otros insectos

Tr ópico" ~ ~ ~ Abeja

Tróplco '' = ~ ~ Murciélago

Templado" ~ ~ ~ ~ ~ Abejas

Templado" ' ) ~ Varios insectos, aves

Tr ópico" ~r ~g ~ Abejas

Trópico 12
~ ~ ~ Abejas , otros insectos

Tr óplco'" = t Abejas , otros insectos

Tr óptco" = ~d = ~ ~ ~ Abejas

Tr ópico" ~ ~ ~ Abejas. otros insectos

Templado" t ~ ~ ~ Abejas . aves

Templado ." ~ ~ = Abejas



Tr óptco" ¡ = = Otros insectos

Subtrópico19 = ¡tah h h =¡fh =¡ tah
Abejas . otros insectos= =

Ternp lado /" ¡ Abejas . otros insectos

Templado" ¡ ¡ ¡ ¡ =i Abejas

Trópico22 = =¡ Abeja

Subtr ópico'f ¡ ¡ = ¡ Polillas

1. Powell y Powe1l1987; 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 Tscharnt ke 1999: 10. Cunningham 2000b: 11. Parra-Tabla et al. 2000: 12. Somanathan y Borges 2000; 13. Dick 2001: 14. Ghazou l y McLeish

2001; 15. Rocha y Agui lar 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 años; c. Disminuyó el flujo de polen; d. Disminuyó en el fragmento más pequeño : e. Disminución de visitantes nativos en

parches pequeños ; f. Datos de Parra-Tabla y Magaña-Rueda (2000); g. Disminuyó la remoción de polen; h. Comparación exclusiva entre distintos tamaños de parches ; i. Disminuyó

en plantas con hercogamia , pero sin diferencias en plantas sin hercogamia.
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al número de visitas (Powell y Powell 1987; Aizen y Feinsinger 1994b; Ghazoul y McLeish

2001), al número 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 varían grandemente en sus respuestas a la perturbación

del hábitat, siendo a menudo los más vulnerables aquellos que son nativos (Aizen y Fein

singer 1994b; Dick 2001), aquellos que requieren de hábitats especializados (Laurance

1990; Aizen y Feinsinger 1994a; Donaldson et al. 2002), presentan tamaños poblacionales

reducidos (Laurance 1990; Turner 1996; Bierregaard y Stouffer 1997) y poseen habilidades

de dispersión limitadas (Laurance 1990). Dick (2001) Y White et al. (2002), señalan que

algunos polinizadores generalistas no se ven afectados por la perturbación del hábitat,

manteniendo el flujo de polen en las áreas abiertas.

Efectos de la perturbación del hábitat en murciélagos

Ocho de los once estudios que han evaluado los efectos de la perturbación del hábitat

sobre la abundanc ia, riqueza y diversidad de distintos gremios de murciélagos , han encon

trado que la perturbación del hábitat influye negativamente en uno o más de estos

parámetros (Tabla 2). Sin embargo, Brosset et al. (1996), Medellín et al. (2000), Estrada y

Coates-Estrada (2001b) Y Gorresen y Willig (2004) , reportan que la abundancia de algunas

especies aumentó en los sitios perturbados en comparación con sitios no perturbados .

Cinco de estos estudios no encontraron diferencias entre lugares perturbados y no pertur

bados en alguno de los tres parámetros mencionados.

Tomando en consideración sólo a las especies nectarívoras, a excepción 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
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nución de estos dos parámetros 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 perturbación sobre la abundancia y riqueza de los murciélagos nectarívoros.

Tabla 2. Estudios sobre efectos de la perturbación del hábitat en murciélagos de diversos gremios.

Parámetro Método
Lugar de Especie (s) I

estudio Acti- Abun- Dive r- Gremio
Riqueza # Vis itas Redes Detector Cámara

vidad dancia sidad

Tr ópico ' f ./ Varias

Trópico 2 = ~ = ./ ./ Varias

Trópico 3 ~a ~a ./ Varias

Tr ópico" f ~ ./ Varias

Trópico s ~ ~ ~ ./ Varias

ITemplado" f ./ Insect ivoros

Trópico ? =l = ./ Varias

Tr ópico" ={ • ./ ./ S. australis

Trópico 9 f ~ ~ ./ Varias

Tr ópico" = = ./ Filostómidos

Trópico 11 f = ~ ./ Varias

Trópico 12 ~a = ~a o ~a ./ Varias

Subtrópico13 =H" f f ./ Filostómidos

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 1999; 7. Law et al. 1999; 8. Law y Lean 1999; 9. Medellín 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. Comparación entre fragmentos de bosque con cultivos. cercas vivas y praderas ; b. Cuatro especies fueron susceptibles a

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

índice de diversidad fue el mismo entre fragmento de bosque y plantaciones de sombra, pero mayor a los restantes hábitat

perturbados; e. Diferentes respuestas según la especie.
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Diversos autores han reportado que las especies raras (Turner 1996; Cosson et al.

1999a; Medellín et al. 2000), fas de talla pequeña (Cosson et al. 1999a), las de hábitos y

dieta especializados (Laurance 1990; Bond 1995; Murcia 1996; Arita y Santos-del-Prado

1999; Cosson et al. 1999b; Gascon et al. 1999; Medellín et al. 2000; White et al. 2002), las

que habitan en el sotobosque (Turner 1996; Cosson et al. 1999a) y las especies rápidas

con alas largas y estrechas (Crome y Richards 1988; Law et al. 1999; pero ver Fenton et al.

1992) son las más vulnerables a la perturbación . La distancia del fragmento al bosque no

perturbado también resultó influir negativamente en la riqueza de especies en los fragmen

tos (Estrada et al. 1993; Law et al. 1999).

Los refugios son un recurso crítico para los murciélagos, pues los utilizan como lugares

de crianza, de apareamiento o de hibernación (Fenton 1997). Law et al. (1999) mencionan

que posiblemente la calidad de los refugios se vea afectada por el tamaño del fragmento ,

ya que el bosque primario puede proveer de refugio en el follaje y huecos de los árboles.

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 ultrasónicos . Sólo un estudio (Law y Lean 1999),

evaluó de forma directa (con el uso de una cámara fotográfica) la frecuencia de visitas de

un murciélago nectarívoro (Syconycteris australis) , encontrando que el número de visitas en

el bosque no perturbado fue el doble que la cantidad de visitas en fragmentos. Asimismo,

señalan que los murciélagos cargan seis veces más granos de polen que las aves y aun

que son visitantes menos frecuentes se alimentan por periodos más 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 hábitats.

14



Tabla 3. Estudios sobre efectos de la perturbación del hábitat sobre abundancia y riqueza de diver-

sas especies de murciélagos nectarivoros.

Referencia

Especie

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

Anoura spp . l l

Choeron iscus spp . l l l l n a

IGlossophaga soric ina l l l f l l f l

IHylonycteris underwoodi l = fb l f

Leptonycteris spp . l = = fb

Lichonycteris obscura l = fb

Lionycteris spurrelli l

Lonchophylla thomasi l l

Phyllostomus spp . l l H a H a f

Syconycteris australis = {

Riqueza de especies - l l l - f - l f

1. Fenlon el 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 et al. 2000: 8. Estrada y Coates-Estrada 2001b: 9. Estrada y Coates-Estrada 2002: 10. Gorresen y

Willig 2004.

a. La abundancia relativa aumentó en un hábitat perturbado pero disminuyó en otro lugar perturbado: b. La abundancia relati-

va aumentó en un hábitat perturbado pero no cambió en otro lugar perturbado : c. La abundancia relativa disminuyó en un

h ábitat perturbado pero no cambió en otro lugar perturbado .

Efectos de la perturbación del hábitat en el éxito reproductivo de las plantas

Diversos trabajos señalan que la perturbación del hábitat 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 polínicos 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 perturbación del

hábitat afecta negativamente la proporción de flores que produjeron fruto y/o la producción

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 número 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 producción de

semillas en zonas perturbadas vs no perturbadas . Spears (1 987) y Donaldson et al. (2002),

reportaron patrones opuestos en diferentes años o entre especies, mientras que Dick

(2001) reportó un mayor fruit set en el hábitat perturbado .

En conclus ión, diversas especies de plantas y distintos sistemas de polinización respon

den de distinta manera a la perturbación . Como lo menciona Bronstein (1995), las especies

más sensibles a la perturbación son aquellas asociadas a polinizadores especial istas o ra

ros y aquellas que son sincrón icas en su floración . Por ejemplo, las especies visitadas por

una mayor cantidad de especies de polinizadores en sitios perturbados, mostraron una me

nor disminución en la recepción de polen y número 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 propagación vegetativa o con otros mecanismos compensatorios como la

autopolinización (Jennersten 1988; Olesen y Jain 1994; Bond 1995; Donaldson et al. 2002).

Con excepción de los trabajos de Dick (2001), Ghazoul y McLeish (2001) Y Cascante et

al. (2002) en árboles neotropicales, los estudios sobre los efectos de la perturbación del

hábitat en los polinizadores y en el éxito reproductivo de las plantas , se han enfocado en
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plantas herbáceas 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 áreas perturbadas o como posibles especies clave en la recuperación 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 únicos 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 información general respecto a los efectos de la perturbación del hábitat 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, ningún trabajo ha evaluado las

posibles consecuencias de la perturbación del hábitat sobre los murciélagos polinizadores y

sobre el éxito reproductivo de las plantas que polinizan. Por lo tanto se requieren de más

estudios que relacionen el comportamien to y presencia de murciélagos polinizadores con el

éxito reproduct ivo de las plantas.

Este trabajo fue diseñado para determinar los efectos de la perturbación del hábitat so

bre la actividad de los polinizadores nocturnos con relación al el éxito reproduct ivo del árbol

neotropical Ceiba grandiflora . De acuerdo a lo expuesto anteriormente, propongo las si

guientes hipótesis :
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• La riqueza de especies y abundancia de visitantes de Ceiba grandiflora será mayor

en bosque no perturbado que en árboles en sitios perturbados. Más del 80% de los

estudios (ver Tabla 1) han encontrado que la perturbación del hábitat disminuye la

abundancia, riqueza y/o tasa de visitas .

• El tiempo de visita por flor en los lugares perturbados será 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 serán los polinizadores más efectivos de C. grand iflora. Las carac

terísticas florales de esta bombacácea: color claro, antesis nocturna, duración de

una noche (Rose 1895), gran tamaño y gran producción de polen y néctar (alrede

dor de 600 ul por noche; Palacios-Guevara 2002) ; coinciden con el síndrome de

quiropterofilia (Faegri y van der Pijl 1979), por lo que se espera que los murciélagos

sean los polin izadores más efectivos al asum ir que existe una pres ión mediada por

el polinizador en dichas características florales (Pellmyr 2002).

• El número de polinizadores efectivos disminuirá en los sitios perturbados en compa

ración con los no perturbados. Si los murciélagos son los polinizadores efectivos de

esta ceiba, se espera que la tasa de visitas disminuya en los sitios perturbados a di

ferencia del hábitat no perturbado, ya que estud ios anteriores han descrito una

disminución en la abundancia de murciélagos nectarívoros en dichos sitios (ver Ta-

bla 3).

• Las especies más pequeñas o de hábitos alimentarios especialistas visitarán con

mayor frecuencia los árboles en bosque no perturbado que los árboles de lugares

perturbados, mientras que las más grandes visitarán ambos sitios en frecuencia si

milar. Cosson et al. (1999a) mencionan que los murciélagos de hábitos alimentarios
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alimentarios generalistas tienen mayor tolerancia a la perturbación del hábitat. Asi

mismo, diversos autores señalan que los murciélagos de gran talla pueden ser

menos vulnerables que otros polinizadores de menor talla a la perturbación del hábi

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 señalan que la abundancia de Glossophaga soricina (especie de talla

pequeña) ha disminuido en sitios perturbados, mientras que en Leptonycteris (espe

cie de talla grande) no se encuentra un patrón bien definido (ver Tabla 3).

• La producción de semillas por fruto, el número de granos de polen depositados en el

estigma y la probabilidad de que una flor produzca fruto será mayor en el hábitat 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 reproduc tivo 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 producción de frutos y semi

llas.

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

terminar el efecto de la perturbación del hábitat 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

ción de granos de polen en el estigma , fruit set y número de semillas producidas por fruto)

de Ceiba grandiflora en ambos sitios.
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MÉTODOS

Área de estudio

Éste estudio se realizó 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 Biósfera Chame

la-Cuixmala (19°30'N, 105°03"W), limitada al norte por el arroyo Chamela y al sur por el río

Cuitzmala con una extensión de 13,142 ha (Figura 1). El clima es cálido subhúmedo, 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 precipitación

promedio anual es de 748 mm (Bullock 1986), que se concentra en los meses de julio a

noviembre y con un prolongado periodo de sequía desde noviembre hasta junio (Bullock

1986; 1995; Bullock y Solis-Magallanes 1990; SEMARNAP et al. 1995).

La flora de la región 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 vegetación en Chamela : selva baja caducifolia , selva mediana subperennifol ia,

vegetación riparia, manglar, matorral xerófilo , palmar y dos asociaciones vegetales antro

pogénicas : tierras de cultivo y pastizales inducidos (Ceballos y Miranda 1986; Ceballos et

al. 1994).

Aunque los objetivos de la reserva son la conservación y la investigación . en la zona de

influencia de dicha región se practica la ganadería extensiva, así como la extracción de

maderas preciosas. Otras amenazas sobre la región incluyen el desmonte de extensas

áreas, la introducción de especies exóticas, la caceria, el tráfico y la explotación ilegal de

especies animales, la contaminación por basura, agroquímicos, fertilizantes o aguas negras

y el desarrollo turístico en el área (SEMARNAP et al. 1995).
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Figura 1. Área de estudio mostrando la ubicación de los árboles en bosque no perturbado (círculos) y los árbo-

les en sitios perturbados (estrellas). El área sombreada indica la ubicación de la Reserva de la Biósfera

Chamela-Cuixmala.

Especie de estudio

Ceiba grandiflora Rose (Sombacaceae) es una especie arbórea (hasta 12 m de altura y

60 cm de diámetro a la altura del pecho) endéniica de la selva tropical caducifolia de los

estados de Jalisco y Colima (Rose 1895; Lobo et al. 2003). Presenta espinas cónicas en

su tallo, sus hojas están 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; observación personal; Figura 2a). Produce

flores al final de la estación 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, leñosos, 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 están 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 autopolinización (Palacios-Guevara 2002).

a b

Figura 2. a Flor y b fruto de Ceiba grandiflora.

Selección de árboles

Se consideraron en hábitat perturbado aquellos árboles que estuvieran rodeados de

campos agrícolas, pastizales o zonas rurales, separados al menos 10 km del bosque conti-

nuo. Se localizaron principalmente a lo largo de la autopista número 200 entre los pueblos

de Charnela y José María Morelos. Los árboles en sitios no perturbados se encontraban

rodeados por bosque conservado tanto dentro de la Reserva de la Biósfera Chamela
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Cuixmala, como en las cercanas playas de Careyitos y Negritos (Figura 1). Se selecciona

ron solamente individuos reproductivos de tamaño (diámetro 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 utilizó una cámara de video nocturna (Sony Digital Handycam DCR-PC 100) con

lente infrarroja. A diferencia de otros métodos de uso más frecuente para documentar el

comportam iento de los polinizadores (redes de niebla, observación directa, detectores ul

trasónicos , cámaras fotográficas) , el uso de cámara infrarroja permite, entre otras ventajas :

(1) ver en forma directa más detalles acerca del comportam iento del polinizador (contacto

con las partes reproductoras de la flor , consumo de néctar y/o polen) , (2) colectar datos

más precisos (tipo de visitante , número 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

van Helversen 1999; Cunningham 2000a; Tschapka 2003).

La videocámara se colocó 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 condición se filmaban ambas flores. El sistema de iluminación infrarroja produce una

longitud de onda (>780 nm) no percept ible por los murciélagos (Mistry y McCracken 1990),

por lo cual se cree que no afecta en su comportamiento. Aún si el sistema de iluminación

influyera en el comportamiento de los murciélagos, el mismo sistema se utilizó en ambos

sitios lo cual evitaría cualquier sesgo en la comparación de los resultados. Los principales

23



datos obtenidos fueron: (1) especie de visitante; (2) duración, número y hora de visitas; (3)

contacto con anteras y/o estigma; y (4) consumo de néctar y/o polen. Si el murciélago in

troducía su rostro en la corola o entre los pétalos. se asumía que consumía néctar, si

tocaba con su lengua, mordía o arrancaba la antera se consideraba que se alimentaba de

polen.

Se empezó 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

filostómidos (ver La Val 1970; Davis y Dixon 1976; Fenton y Kunz 1977; Lemke 1984; Ra

mirez-Pulido y Armella 1987). Adicionalmente se filmó una noche entera para ver el pico

de actividad de los visitantes , encontrándose 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 filmó de dos a cuatro días por semana , alternando la

condición del hábitat, evitando filmar en condiciones de lluvia o mucho viento , para minimi

zar el error de muestreo causado por variaciones climáticas. Se estimaron los recursos

florales del árbol focal y de otros árboles conespecíficos dentro de un radio de 500 m alre

dedor del árbol filmado , para determinar si la abundancia de otros recursos influía en la

tasa de visitas .

Para comparar el tiempo de visita de las distintas especies de murciélagos en ambos si

tios, se aplicó un análisis de covarianza (GLM; SAS 2001) , utilizando como variable de

respuesta el tiempo de visita. La especie de murciélago se utilizó como variable indepen

diente, mientras que el número total de flores en árboles conespecíficos se usó como

covariable.
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Figura 3. Número de visitas por hora por flor en toda una noche de filmación en bosque no perturbado en Ceiba

grandi(Jora en la Reserva de la Biósfera Chamela-Cuixmala. La flecha indica el moment o en que se decidió

finalizar la colecta de datos para la tasa de visitas.

Para determinar si el número de visitas por flor por noche por especie era diferente entre

las dos condiciones de hábitat (perturbado vs. no perturbado), se utilizó un modelo genera l

lineal, con distribución poisson para la variable depend iente y una función logaritmica,

usando el procedimiento GENMOD de SAS (Stokes et al. 2000). Se calculó un parámetro a

escala para mejorar el ajuste de los residua les a la distribución poisson , ya que los datos se

encontraban sobredispersos (McCullagh y Nelder 1989). El modelo usó la condición del

hábitat como variable independ iente categórica . El número de visitas de otras especies y el

número de flores abiertas del mismo árbol y otros conespecíficos se utilizaron como cova-

riables. Para determinar si la condición del hábitat afectaba significativame nte al número

de visitas por flor por noche , se empleó una probabilidad de proporción tipo 111 , la cual fue

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

25



militud con y sin el efecto. Dicho estadístico presenta una distribución de ji-cuadrada. Los

grados de libertad fueron calculados como la diferencia en el número de parámetros 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 investigó 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 cál

culos . Para determinar si el número de visitas estaba relacionado con la cantidad de luz

lunar, se utilizó un análisis de varianza para cada condición usando el número de visitas

como variable dependiente y la fase lunar (luna llena, luna nueva) como variable indepen

diente .

Polinización natural

Para determinar el efecto de la perturbación del hábitat en la deposición de polen, se co

lectaron estilos de frutos en desarrollo provenientes de flores anteriormente filmadas y

embolsadas. Lamentablemente, solo se pudieron colectar cinco estilos provenientes de

flores de cuatro árboles ubicados en sitios perturbados y cuatro estilos de flores de cuatro

árboles de bosque no perturbado .

Los estilos colectados se conservaron en formalina y alcohol (FAA) , se tiñeron y se fija

ron según 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 existían diferencias significativas en el número de granos depositados
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en los estigmas de las flores de árboles de sitios perturbados y no perturbados, se utilizó

una prueba de i. utilizando el promedio de carga de polen por condición de hábitat.

Éxito reproductivo de Ceiba grandiflora

Se estimó la probabilidad de que una flor produzca fruto (fruil sel), de 17 árboles en si

tios perturbados y 18 árboles en lugares no perturbados, contando el número de flores y

frutos producidos por cada individuo cada siete días. Asimismo, se observaron diversas

flores en 10 árboles cada dos dias, para una estimación más precisa de la duración de ca

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

Tabla 4. Descripción y duración promedio de los estadios fenológicos en Ceiba grandiflora. Los

datos son promedio de días ± SE con n entre paréntesis.

Estadio

Botón verde

Botón flora l 1

Botón floral 2

Flor

Cáliz con estilo

Fruto iniciado

Fruto maduro

Descripción

Botón floral totalmente verde

Botón floral verde con desarrollo temprano de pétalos color café

(área café menor al área verde del botón)

Botón floral verde con desarrollo de pétalos color café (área café

mayor al área verde del botón)

Botón floral con pétalos totalmente desarrollados. La antesis

ocurrirá esa misma noche

Cáliz verde sin pétalos, con estilo

Cáliz café con inicio de fruto

Fruto verde desarrollado

Duración (días)

7.2 ± 1.00

(25)

1.7±0.16

(31)

1.6±0.10

(33)

1.0 ± 0.03

(32)

12.0 ± 0.00

(2)

8.0 ± 0.52

(6)

44.7 ± 0.67

(3)
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La cantidad de flores producidas por individuo se estimó como el área bajo la curva del

número de flores producidas cada semana (Fuchs et al. 2003). El fruit set fue calculado

como el cociente del número de flores producidas por individuo, entre el número de frutos

producidos por individuo por temporada. Se utilizó una regresión logística binar ia (Stokes

et al. 2000) para analizar el efecto de la perturbación en el éxito reproduct ivo de C. grandi

flora , usando la condición de hábitat como variable independiente y el logaritmo del fruit set

como variable de respuesta.

Se escog ieron al azar diez individuos por condición de hábitat (perturbado, no perturba

do) para estimar la producción de semillas por fruto. Se colectaron un total de 190 frutos ,

de los cuales 99 provinieron de árboles de sitios perturbados y 91 de árboles ubicados en

bosque no perturbado (4 a 14 frutos por individuo). Para cada fruto se registró el número

de semillas abortadas (semillas de forma irregular con el endospermo seco) y el número de

semillas viables (de forma ovalada, no secas) . Para evaluar el efecto de la perturbación del

hábitat en la producción de semillas, se utilizó un análisis de varianza factorial de dos vías

(SAS 2001) , incluyendo la condición del hábitat (perturbado o no perturbado) como efecto

principal y el número de semillas producidas como efecto al azar.
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RESULTADOS

Se filmaron un total de 78 flores (64 noches; 351 horas) en 15 árboles (35 flores) en lu-

gares perturbados y 24 árboles (43 flores) en sitios no perturbados. Se distinguieron siete

tipos de visitantes: tres especies de murciélagos, dos tipos de polillas, un marsupia l (Mar

mosa canescens) y un colibrí (Amazilia rutila). Las tres especies de murciélagos se

distinguieron en base a su tamaño (Tabla 5) y longitud del hocico , en comparación a la lon

gitud del cáliz y los estambres de la flor. Aunque Musonycteris harrisoni y G/ossophaga

soricina son similares en tamaño y peso, M. harrisoni presenta un rostro notablemente más

largo (más de la mitad de la longitud total de su cráneo; Nowak 1994), lo cual permitió su

diferenciación (Figura 4).

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

grandiflora.

Peso Longitud total Longitud de antebrazo
Especie

(g) (mm) (mm)

Glossophaga soricina a
51-79 33- 387- 15

Musonycteris harrisoni b 10-1 1 72-76 41-4 2

Leptonycteris curasoae e 20- 30 72-97 46-57

a. Álvarez el al. 1991; b. S ánchez-Hem ández 1978; c. Nowak 1994.

Se han reportado otras especies de murciélagos nectarívoros en el área (G/ossophaga

commissarisi, Choeroniscus godmani), las cuales son muy similares en tamaño y peso con

G. soricina, por lo cual los registros de G. soricina se podrian inclu ir 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 región [una vez por Watkins et al. (1972) y

cuatro veces en todo un año por Stoner (2002)], mientras que G. commissarisi, solo se ha
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colectado una vez en la región [Webster y Jones (1982); Stoner (2002) no capturó ningún

ejemplar en un año de muestreo)]. Por lo anterior, se consideraron como G/ossophaga

soricina a todos los individuos que no presentaban rostros largos y tenían una longitud de

antebrazo pequeño (33-38 mm).

Posiblemente existan más 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 tamaño dos morfotipos distintos de polillas (una polilla pequeña y una polilla grande de

la familia Sphingidae).

a b

e

Figura 4. Murclélaqos visitantes de Ceiba grandiflora en la Reserva de la Biósfera Chamela-Cuixmala. a Lep

tonycteris curasoae , b G/ossophaga soricina y e Musonycteris harrisoni.
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Los murciélagos realizaron la mayoría de las visitas (96.9% del total de visitas), siendo

G. soricina la especie de murciélago más común (51%), seguido por L. curasoae (43%) y

M. harrisoni (6%; Tabla 6). Los visitantes menos frecuentes fueron el marsupial Marmosa

canescens, la polilla chica y el colibrí 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 hábitat 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 (Tabla 6),

incluyendo las tres especies de murciélagos (G. soricina, L. curasoae y Musonycteris harri

soni) ; los dos tipos de polillas (morfotipo grande y morfotipo chico), el colibrí Amazilia rutila

y el pequeño marsupial Marmosa canescens. Este es el primer registro del marsupial

Marmosa canescens y del murciélago endémico M. harrisoni como visitantes de una Bom

bacácea.

El número total de visitas registradas en los dos hábitats fue de 1480, resultando en

28.3% de las visitas registradas en el área perturbada y 71.7% de las visitas en el bosque

no perturbado. La abundancia relativa de los visitantes (vista como número total de visitas)

disminuyó notablemente en los lugares perturbados a diferencia del bosque no perturbado

(Tabla 6). En sitios perturbados el número de visitas de L. curasoae se redujo hasta en un

24%, mientras que el número de visitas de la polilla grande y de G. soricina disminuyeron

hasta en un 50 y un 76%, respectivamente. en comparación al número de visitas en bosque

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

visitantesde Ceiba grandiflora en sitios perturbados (35 flores) y no perturbados (43 flores).

Perturbado No perturbado
Visitante Total de visitas

Visitas Noches Visitas Noches

Glossophaga soricina 143 20 585 38 728 (49.2%)

Leptonycteris curasoae 265 22 349 25 614 (41.5%)

Musonycteris harrisoni O O 92 7 92 (6.2%)

Marmosa canescens O O 4 3 4 (0.3%)

Polilla grande 11 6 22 6 33 (2.2%)

_ Polilla chica O O 7 3 7 (0.5%)

Amazilia rutila O O 2 1 2 (0.1%)

Total de visitas 419 - -- 1061 --- 1480

Total de visitantes 3 --- 7 .. - 7

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

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

Al contrario , en el hábitat perturbado L. curasoae fue el visitante más común , ya que se

observó en más del 60% de las noches de filmación , mientras que G. soricina fue el segun

do visitante más común (57 .1% de frecuencia de aparición). La polilla grande se observó

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

14% de las noches en que se filmó el hábitat no perturbado.

A diferencia del número de visitas observadas en el año 2001, en el año 2002 se regis

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

menor número de noches de filmación (19 vs 45) y menor cantidad de flores filmadas (22 vs

56) . No obstante, la composición de especies de visitantes en ambos años en el mismo

hábitat no varió considerablemente (Figura 5), excepto por que en los sitios no perturbados

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

visita por polilla grande como las 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 (más del 90% de las visitas; Tabla 7), ocasionalmente

se observó 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 las 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 ilegítima tomando néctar entre los pétalos sin introducirse en la corola (Figura 6a).

2001 2002

Perturbado

0,9

0,8
l/l
10 0,7
~
l/l

> 0,6
al
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c: 0,5
-o
u

0,4...
o
a.
o 0,3...
a..

0,2

0,1

o
2001 2002

No perturbado

• Otros

O M. harrisoni

Ea L. curasoae

¡;:¡ G. soricina

Figura 5. Proporción de visitas por especie por año en bosque no perturbado (n=43 flores) y sitios perturbados

(n=35 flores) en Ceiba grandiflora en la Reserva de la Biósfera Chamela-Cuixmala. En la categoría de otros se

incluyen las especies menos comunes (polilla chica y grande, Marmosa canescens y Amazilia rutila) .
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a b

Figura 6. a Consumo de polen y b consumo de néctar (robo) en flores de Ceiba grandiflora en la Reserva de la

Biósfera Chamela-Cuixmala.

Aunque se asumía que M. harrisoni era nectarívoro (Cifelli 1996) y existía evidencia

anecdótica sobre consumo de polen y néctar en flores de plátano, nunca se habian repor

tado observaciones directas sobre sus hábitos 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 alimenta 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 estimó la variación temporal en el consumo de polen por especie

(Figura 7), observándose 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 notó 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).

34



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

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

tas por especie que consumieron polen y/o néctar.

Visitante n Consumo de néctar (%) Consumo de polen (%)

Glossophaga soricina 728 91.8 8.4

Leptonycteris curasoae 614 93.2 7.2

Musonycteris harrisoni 92 98.9 1.1

Marmosa canescens 4 100.0 0.0

Polilla grande 33 100.0 6.1a

Polilla chica 7 71.4 28 .6a

Amazilia rutila 2 100 .0 0.0

a. Las polillas se posaban en las anteras, pero se desconoce si se alimentaban de polen .
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Figura 7. Consumo promedio de polen de Ceiba grandiflora por Glossophaga soricina (n=728), Leptonycteris

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

Las tres especies de murciélagos podrían ser los polinizadores más 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 (más del 97%) y con el estigma (más del 81%).

Aunque la polilla grande y el marsupial Marmosa canescens tocaron las anteras y el es-

tigma ocasionalmente, solamente conformaron alrededor 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 colibrí llegando a la base de la flor, justo arriba del cáliz, penetrando

entre los pétalos; sin embargo , dichas visitas se realizaron anteriores a la antesís de la flor.

Solo en dos ocasiones se observó al colibrí visitar la flor cuando ésta ya había abierto.

Tabla 8. Frecuencia de contacto con las partes reproductoras de la flor de Ceiba grandiflora por sus

distintos visitantes. Las frecuencias se muestran como número de visitas totales por espe-

ele/número de visitas por especie que tuvieron contacto con las anteras y/o estigma .

Visitante n Contacto con antera (%) Contacto con estigma (%)

Glossophaga soricina 728 79.0 44.9

Leptonycteris curasoae 614 97.6 83.4

Musonycteris harrisoni 92 97.6 81.5

Marmosa canescens 4 25.0 25.0

Polilla grande 33 40.5 14.7

Polilla chica 7 14.3 0.0

Amazilia rutila 2 50.0 0.0

Tasa de visitas de polinizadores efectivos

Hubo significativamente mayor número de visitas por flor por noche de G. soricina (co-

eficiente de regresión=1.18, X2=18.7 , df=1, P<O.001) y de M. harrisoni (coeficiente de
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regresión=27.5, X2=8.8, df=1, P<0.001) en bosque no perturbado que en áreas perturbadas

(Figura 8). A pesar de que L. curasoae visitó con mayor frecuencia las flores de áreas no

perturbadas, dicha diferencia no resultó ser significativa (coeficiente de regresión=0.31 ,

X2=0 .9, df=1, P=0.31). El número de flores abiertas en el mismo árbol y en otros árboles

conespecíficos no afectó el número 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 número de visitas por noche en

bosque no perturbado (F1• 25=0.01, P=0.930) ni en bosque perturbado (F1• 16=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 perturbados en la Reserva de la Biósfera Chamela-Cuixmala. El tamaño de

muestra (n) se encuentra dentro de las barras. Las líneas verticales muestran +1SE.
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en sitios perturbados y no perturbados en la Reserva de la Biósfera Chamela -Cuixmala. El tamaño de muestra
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Ceiba grandiflora en sitios perturbados y no perturbados en la Reserva de la Biósfera Chamela-Cuixmala. El
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Glossophaga soricina invirtió significativamente más tiempo (F2• 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 árboles en sitios no perturbados, dichas

diferencias no fueron significativas. El número de flores abiertas en otros árboles conespe-

cíficos no afectó el tiempo de visita por flor (F2.95=1.12, P=0.29), lo cual sugiere que las

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

Variación temporal en la tasa de visitas de murciélagos

Se observó un incremento en la actividad de los murciélagos en el hábitat 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 observó nin-

gún pico de actividad como en sitios no perturbados.
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Figura 11. Número de visitas totales de murciélagos por cada cuarto de hora en sitios perturbados (n=1026)

y no perturbados (n=408) en flores de Ceiba grandiflora en la Reserva de la Biósfera Chamela-Cuixmala.
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Respecto a la cantidad de visitas a lo largo de la época de floración de C. grandif/ora, G.

soricina presentó 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

presentó un pico de actividad a principios de mayo (Figura 12). En contraste, L. curasoae

fue más activo a fines de febrero y fines de marzo en bosque no perturbado, mientras que

en el hábitat perturbado presentó mayor tasa de visitas en la primera quincena de marzo y

fines de mayo . Por otra parte, M. harrisoni presentó mayor actividad a fines de marzo.

Analizando toda la comunidad de murciélagos visitantes de C. grandif/ora, se observa

una mayor actividad desde fines de febrero hasta principios de abril en lugares no pertur

bados, mientras que en los sitios perturbados se presenta en los primeros dias de marzo y

a fines de la temporada de floración .

Deposición de polen en estigmas

No existieron diferencias significativas (t0.05(2 ). 7= -0.534; P>0 .50) , respecto al número de

granos de polen depositados en los estigmas de las flores en ambas condiciones. En con

traste , Palacios-Guevara (2002) , encontró sign ificativamente mayor número de granos de

polen depositados en los estigmas de flores de C. grandiflora en bosque no perturbado que

en los sitios perturbados (X2 =7.3, df=1, P<0 .001). Dichas diferencias pueden deberse a los

distintos tamaños 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 número de visitas per se no es un buen indicador del número 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 más de 400 granos de polen en el estigma.
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Figura 12. Número de visitas promed io de murciélagos por noche e los meses de floración de Ceiba gran -

diflora en sitios perturbados , no perturbados y en ambos sitios Chamela-Cuixmala . a G/ossophaga

soricina (n=728 ), b Leptonycteris curasoae (n=614 ), e Musonycteri arrisoni (n=92) .
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Tabla 9. Número de granos de polen en estigmas de flores anteriormente filmadas en sitios pertur

bados y no perturbados. Se muestra número de visitas, tipo de visitante y el número de visitas que

tuvieron contacto con el estigma por visitante.

Condición de # Granos de # Visitas con contacto con estigma por especie
a

# Visitas
hábitat polen G. soricina L. curasoae Polilla grande

No perturbado O 13 6 - O

No perturbado 14 35 11 5 -

No perturbado 145 12 5 - -

No perturbado 354 48 13 - -

Perturbado 9 4 2 - -

Perturbado 78 22 12 3 -

Perturbado 121 31 10 21 -

Perturbado 309 24 1 O 2

Perturbado 428 13 1 - O

a, Las celdas con un guión 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 señalar que los granos de polen encontrados sobre el estigma pueden

provenir de la misma flor o de otras flores ,en la planta o de otros individuos. Para conocer

el papel que juegan los murciélagos en la autopolinización sería necesario contabilizar el

número de granos depositados en el estigma de flores emasculadas y compararlas con la

deposición en flores no emasculadas.

A pesar de que algunas flores presentaban un gran número de granos de polen en el es

tigma, ninguna de las flores a las que se les colectó el estilo desarrolló fruto maduro.

Debido a que la colecta de los estilos se realizó varios días posteriores a la noche de visitas

(6-7 días), dicha colecta no afectó la fecundación, ya que los tubos polinicos alcanzan el

ovario a los pocos días (2-3 días) posteriores a la polinización (com. pers. M. Quesada).
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Éxito reproductivo de Ceiba grandiflora

No existieron diferencias significativas en ambos sitios (F1• 33=0.42; P=0.52), respecto al

promedio de flores producidas . No obstante, la probabilidad de que una flor produzca fruto

tftuit sel) fue significativamente mayor en árboles ubicados en lugares no perturbados que

en áreas perturbadas (X2=59.9 , df=1 , P<0 .0001; Figura 13).
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Figura 13. Proporción de flores de árboles de Ceiba grandiflora que desarrollaron fruto en sitios perturbados

(n =17) Yno perturbados (n =18; + 1SE) en la Reserva de la Biósfera Chamela-Cuixmala.

Por otro lado, no existieron diferencias significativas respecto al número de semillas pro-

ducidas por fruto (F1• 188=0.40, P=0.5255) entre los árboles ubicados en zonas perturbadas

y los árboles de bosque no perturbado (Figura 14a). Sin embargo, el número de semillas

abortadas por fruto difirió significativamente entre ambas condiciones, presentándose ma-

yor tasa de aborción en los frutos de sitios perturbados (Figura 14b).
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Figura 14. a Número de semillas viables y b abortadas por fruto de árboles de Ceiba grandiflora en sitios

perturbados (n = 99; + 1SE) Y no perturbados (n =91; + 1SE) en la Reserva de la Biósfera Charnela-

Cuixmala .
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DISCUSiÓN

Polinizadores efectivos de Ceiba grandiflora

En el presente estudio se consideraron como polinizadores efectivos a los visitantes que

tuvieron contacto con las anteras y el estigma de la flor, sin embargo para saber si realmen

te un visitante es efectivo como polinizador se debe verificar si su visita a la flor resulta en

producción 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 características de la flor de Ceiba grandif/ora (antesis nocturna, tamaño grande, co

lor claro, olor fuerte y gran producción de néctar y polen en la noche) concuerdan con el

síndrome de quiropterofilia, descrito por Faegri y van der Pijl (1979). Diversos estudios han

mencionado la importancia de los murciélagos como polinizadores de otras Bombacáceas,

por ejemplo : Adansonia digitata (Baker y Harris 1959; Ayensu 1974), Bombacopsis calophy

lIa (Fischer et al. 1992), Bombax sp. (Álvarez y González 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; Álvarez

y Sánchez-Casas 1999; Gribel et al. 1999; Lobo et al. 2003), Ochroma sp. (Muñoz-Saba et

al. 1997; Álvarez y Sánchez-Casas 1999), Pachira quinata (Fuchs et al. 2003; Lobo et al.

2003 ), Pseudobombax ellipticum (Quiroz et al. 1986; Eguiarte et al. 1987; Álvarez y Sán

chez-Casas 1999; Lobo et al. 2003), Pseudobombax grandif/orum (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 más frecuentes (97.6% de todas las visitas) y fueron los polini

zadores más 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 señalan (en base al conteo de granos de polen en cuerpo y excretas) a L.

curasoae y G. soricina como el polinizador más importante y como segundo más importan

te, respectivamente, de los árboles de la familia Bombacácea 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

ración 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 floración de C. grandiflora es en la época seca.

El pequeño marsupial Marmosa canescens se considera polinizador menor, ya que es

un visitante muy poco frecuente. Por otro lado, debido a que el colibrí Amazilia rutila llega a

la base de la flor, justo arriba del cáliz penetrando entre los pétalos cuando la flor aún no

abre, por lo cual se le considera como ladrón de néctar ("nectar thieving"; Inouye 1980) de

esta Bombacácea , aunque de baja intensidad debido a su baja frecuencia como visitante.

De igual manera lo señalan 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 polinización puesto que visita a las flores antes

de su apertura. Las pocas ocasiones en que se observó a Amazilia rutila 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 Bombacácea Pseudobombax ellipticum, donde los colibríes tampoco presen

tan ningún contacto con las partes reproductoras de la flor. A pesar de esto, las especies

catalogadas como parásitos o ladrones de néctar pueden ser polinizadores importantes de

otras especies de plantas (Eguiarte et al. 1987) Y por lo tanto, Ceiba grandiflora puede ayu

dar a mantener otras poblaciones de plantas al ser fuente alimenticia de sus polinizadores
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cuando dicha especie no esta floreciendo. Esto último aunado a que C. grandiflora produce

gran cantidad de néctar y polen en épocas en las que estos recursos escasean en esta

región, diversas poblaciones de animales e indirectamente de plantas pueden mantenerse

gracias a los servicios proporcionados por esta especie, por lo cual puede ser considerada

como una planta cornucópica (ver Mosquin 1971). Estas mismas características se han

reportado en las bombacáceas Ceiba acuminata (Baker et al. 1971) Y Pseudobombax ellip

ticum (Eguiarte et al. 1987).

Efecto de la perturbación del hábitat en la tasa de visitas

Las flores de C. grandiflora de los lugares perturbados presentaron menor riqueza y me

nor tasa de visitas, en comparación con las flores de sitios no perturbados. Lo anterior

sugiere que la perturbación del hábitat es una causa potencial de la pérdida de biodivers i

dad y alteración de las interacciones mutualistas planta-polinizador. Diversos autores han

encontrado menor riqueza de especies de murciélagos nectar ívoros en sitios perturbados

en comparación con bosque no perturbado (Estrada et al. 1993; Brosset et al. 1996; Cos

son et al. 1999a; Estrada y Coates-Estrada 2001a; pero ver Medellín et al. 2000; Estrada y

Coates-Estrada 2001b; Tabla 3). De igual manera, otros autores muestran como la pertur

bación del hábitat influye negativamente en la abundancia, riqueza y/o tasa de visitas de

otros polinizadores (Spears 1987; Jennersten 1988; Aizen y Feinsinger 1994b; Law y Lean

1999; Steffan-Dewenter y Tscharntke 1999; Parra-Tabla y Magaña-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 otras especies de plantas polinizadas por murciéla

gos compense la perturbación del hábitat, manteniendo asi la diversidad de polinizadores
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en sitios perturbados (Oostermeijer, et al. 1998; Costin et al. 2001). Sin embargo, en la

época de floración de C. grandiffora (estación 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

Bombacácea .

Las dos especies de murciélagos nectarívoros pequeños (Glossophaga soricina y Muso

nycteris harrisoni) , resultaron afectados por la perturbación del hábitat, principalmente M.

harrisoni , el cual fue observado exclusivamente en el área no perturbada. En contraste , el

murciélago nectarívoro de mayor tamaño Leptonycteris curasoae se encontró en similar

frecuencia en ambos sitios. Se ha mencionado que la sensibilidad a la perturbación está

negativamente relacionada con el tamaño del cuerpo del murciélago (Cosson et al. 1999a),

el cual se encuentra positivamente relacionado con el ámbito hogareño (Fleming et al.

1972; Cosson et al. 1999a). Cuando la distancia entre los recursos florales es mayor que el

ámbito hogareño de los polinizadores su densidad disminuye en las áreas perturbadas,

provocando una menor tasa de visitas (Kearns et al. 1998). Por consigu iente, es de espe

rar que las especies más grandes sean más tolerantes a la perturbación que las especies

más pequeñas, debido a sus habilidades de dispersión . Leptonycteris curasoae es una

especie migratoria altitudinal que puede cubrir hasta 2,000 km durante la migración (Coc

krum 1991) Y puede volar hasta 30 km en una sola noche (Horner et al. 1998; Sahley et al.

1993). Asimismo, en esta región 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

(hábitat no perturbado) por sitios perturbados y no perturbados (playa Careyitos y Negritos) ,

lo cual podría explicar su frecuencia de visitas similar en ambas condiciones, ya que mu

chos individuos necesitarían cruzar el mosaico de áreas perturbadas para llegar al bosque

no perturbado , pudiéndose alimentar en el transcurso de su viaje en estas áreas. Por otro
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lado, G. soricina no migra (Fleming et al. 1993) y tiene un ámbito hogareño relativamente

pequeño en comparación con L. curasoae (de 2 a 4 ha; Heithaus et al. 1975; Ramírez

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) señalan que es una espe

cie exitosa en hábitats altamente modificados, ya que puede explotar gran variedad de

recursos (Lemke 1985) y puede refugiarse en túneles, edificios, debajo de puentes (Tuttle

1976; Webster 1983) Y de diversas estructuras propias de hábitats perturbados, lo cual po

dría explicar la presencia de esta especie en los sitios perturbados. Al igual que Gorresen y

Willig (2004) , se puede concluir que los movimientos de forrajeo limitados de G. soricina y

la preferencia por hábitats con gran diversidad de recursos puede explicar su mayor abun

dancia en bosque continuo.

Desafortunadamente no existe información sobre el ámbito hogareño o patrones de dis

persión de M. harrisoni. Es una especie endémica de México que solo se distribuye en los

estados de Jalisco, Colima, Michoacán y Guerrero (Sánchez-Hernández 1978; Koopman

1993). Esta especie parece encontrarse en muy bajas densidades en esta región (Stoner

2002) y es considerada como una especie amenazada (SEDESOL 1994; Unión Mundial

para la Naturaleza 1999), lo cual puede explicar su respuesta a la perturbación, ya que las

especies raras generalmente son las más sensibles a la fragmentación (Cosson et al.

1999b; Laurance 1990; Turner 1996; Medellín et al. 2000). Laurance et al. (1997), mencio

nan que la mayoria de las especies vulnerables a la fragmentación son aquellas con baja

densidad de población y con habilidades de dispersión limitadas.

Debido a que el volar grandes distancias implica un mayor gasto energético (Zimmerman

1982) y a que los murciélagos nectarivoros poseen una alta tasa metabólica y ninguna for

ma de almacenar energía 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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energía durante el forrajeo de los polinizadores, evitando volar grandes distancias. Por otro

lado, la diferencia en el número de visitas por las distintas especies de murciélagos puede

estar relacionada con los requerimientos de hábitat y los hábitos alimentarios generalistas y

especialistas, siendo estos últimos los más vulnerables a la perturbación (Cosson et al.

1999b; Gasean et al. 1999; Medellín et al. 2000). No existe evidencia previa sobre los hábi

tos alimentarios de M. harrisoni, al parecer es un murciélago nectarívoro especialista, por la

forma del arco dental y su trompa larga, comparable a la de otras especies especialistas

nectarívoras (Cifelli 1996). Por lo anterior, es probable que esta especie; debido a su dieta

restringida, sea vulnerable en hábitats modificados, lo cual concuerda con lo encontrado en

este estudio. Aunque Leptonycteris curasoae es un nectarívoro especialista, su ámbito

hogareño amplio y su gran tamaño pueden compensar sus requerimientos alimenticios se

lectos, ya que los árboles aislados pueden proveer de un valioso recurso en abundancia a

nectarívoros especialistas capaces de volar grandes distancias (una sola flor de Ceiba

grandiflora puede producir hasta 500 !JI de néctar cuatro horas después de la antesis; ob

servación personal). En contraste, G. soricina es considerada como una especie omnívora

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 hábitos alimentarios de G.

soricina en esta área, 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 región mucho más pequeña es mayor que en especies más especiali

zadas (Lemke 1984), como es el caso de L. curasoae. Al parecer si la especie de planta

depende exclusivamente de murciélagos especialistas pequeños como polinizadores, expe

rimentará 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 murciélagos, ya que se ha

reportado que la perturbación del hábitat puede modificar el comportamiento de los polini

zadores voladores de grandes distancias , inhibiendo o restringiendo su potencial de vuelo

(Didham 1996; AguiJar y Galetto 2004). Lemke (1984) observó 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 más 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 territorial , impide que

mayor número de visitantes lleguen a visitar las flores que custodia , provocando una dismi

nución en la tasa de visitas en flores de árboles de sitios perturbados.

Por último, la fragmentación del hábitat puede producir un patrón de poblaciones peque

ñas y aisladas (Young et al. 1996), las cuales pueden tener menor probabilidad de atraer

polinizadores que las poblaciones grandes (Sih y Baltus 1987). Por tanto, las pequeñas

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 /ituratus y Vampyrodes caraccioli, suspendieron o redujeron grandemente su ali

mentación en luz de luna muy brillante; no obstante , sus vuelos entre áreas de alimentación

ocurrieron aun en estas circunstancias. Tamsitt y Valdivieso (1961) y Morrison (1978), se

ñalan una fuerte correlación negativa entre el número 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 al igual que lo reportado por La
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Val (1970) Y Lemke (1984), no se encontró 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 hábitat.

Consumo de polen

Se creía 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 podría ser un comportamiento frecuente en la actividad de los

murciélagos, aunque muy pocas veces documentado (ver Silva y Pine 1969; Baker et al.

1971).

El polen es muy importante en la dieta de los murciélagos nectarívoros (Howell 1974;

Herrera y Martinez del Río 1998). Las hembras, por ejemplo, durante la gestación y lactan

cia, requieren de abundancia en recursos alimentarios con altos niveles de energía y

proteínas (Jurgens 1982; Bronson 1989; Kurta et al. 1990). La energía la obtienen del néc

tar (Baker y Baker 1983), mientras las proteínas las obtienen del polen (Howell 1974). El

polen contiene altas cantidades de prolina (constituyente principal del colágeno, 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 reproducción (Todd y

Bretherick 1942). Por consiguiente, se esperaría un aumento en el consumo de polen en

los meses de lactancia de las hembras. En particular, en las especies de bombacáceas , ya

que su polen posee un alto contenido de proteínas 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 región de Charnela,
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encontró hembras de G. soricina lactantes en abril. Lo cual coincide con lo encontrado en

este estudio, ya que esta especie consumió polen desde febrero a abril, a excepción 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 área 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 polen

de esta especie observada en este trabajo . Una posible explicación al menor consumo de

polen por L. curasoae a partir del mes de febrero, es que dicha disminución se deba a que

varias hembras de esta especie, al parecer, migran y dejan la cueva (y muy probablemente

la región) a fines de febrero (Ceballos et al. 1997). Stoner (2002) señala que su abundan 

cia dismin uyó en 50 % en febrero , 30% en marzo y 20 % en abril.

Lamentablemente no existen datos sobre los periodos de lactancia de M. harrisoni. No

obstante, posiblemente exista un periodo de lactancia a mediados de marzo, en base al

dato obtenido de consumo de polen en ese mes, sin embargo sin más datos no se puede

aseverar esto.

Variación temporal

No se registró ningún 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 más y, por consiguiente. tarden más tiempo en visitar

las flores de los lugares perturbados. Asimismo, como la perturbación 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 observó una disminu

ción 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 número de visitas por G. soricina en los sitios perturba

dos. Esto puede deberse a que existe otro recurso preferido por estos nectarívoros en

esas fechas. Por ejemplo, Ceiba pentandra es el recurso floral más 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 aesculifolia (Stoner 2002; Lobo et al. 2003). Estos

cambios en los hábitos alimentarios de los distintos polinizadores de C. grandiflora podrían

ayudar a explicar la variación 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 más efectivas en atraer más polinizadores

las plantas que producen gran número de flores en corto tiempo (Bronstein 1995). Tal es el

caso de Ceiba pentandra y C. aesculifolia, otras bombacáceas presentes en el área de es

tudio que florecen masivamente en enero-febrero y mayo-junio, respectivamente.

Rosas-Guerrero (2000), en un trabajo sobre hábitos alimentarios de G. soricina en esta

región, señala que dicha especie prefiere alimentarse de insectos en febrero, mientras que

en abril su principal componente alimentic io 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 más bajos de

visitas a las flores de C. grandiflora (Figura 12a), excepto en mayo en el hábitat perturbado ,

lo cual puede ser un indicador de cómo la perturbación puede afectar el patrón de forrajeo

de esta especie, quizá por que los insectos que prefiere en esa época del año son vulnera

bles a la perturbación.
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Respecto a L. curasoae se nota desde febrero a abril una imagen casi de espejo en el

número de visitas por noche en el bosque no perturbado en relación con el hábitat 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 óptimos para forrajear, como

resultado de sus exploraciones anteriores y debido a que esta especie forrajea en grupos,

una vez que un Leptonycteris abandona una planta , todos los demás murciélagos lo siquen

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 tanto, 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 más recursos al bosque no

perturbado y, en caso de encontrarlos, se esperaría que la mayoría del grupo regresara en

las noches siguientes a este sitio. Así que se esperaría una alternancia 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 o se presente otro recurso de mayor calidad o más abundante.

Por ejemplo , a mediados de abril , cuando existe el pico de producción de frutos de Ficus

mexicana (Bullock y Solís-Magallanes 1990) y en mayo el pico de flores de Ceiba aesculifo

lia (Lobo et al. 2003).

Tiempo de visita y carga de polen

Aunque se esperaría que en sitios perturbados al haber menos visitas, las flores tengan

mayor cantidad de néctar dispon ible y los escasos polinizadores las visiten más tiempo , no

se encontraron diferencias significativas en el tiempo de visita de G. soricina y L. curasoae

en ambos sitios, aunque ambas especies invirtieron más tiempo en los sitios perturbados.
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Sin embargo, diversos factores influyen en la calidad y cantidad de néctar. Por ejemplo, en

los sitios perturbados se ha observado una menor retención de la humedad (Saunders et

al. 1991) Y una mayor remoción de la vegetación (Goverde et al. 2002), lo que podría pro

vocar una menor producción de néctar y, en consecuencia menor número 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 las partes reproductoras de la flor. Por ejemplo, G. sorici

na permanece más 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 deposición de granos de polen. Como se puede observar en la Tabla 9, es claro que ni

la tasa de visitas ni el número de visitas que tuvieron contacto con el estigma tienen alguna

relación con la carga de polen. Por ejemplo , mientras que seis visitas de G. soricina que

tuvieron contacto con el estigma no depositaron ningún grano de polen , una sola visita de

esta misma especie depositó 428 granos de polen.

Al parecer no existen diferencias significativas en la deposición de granos de polen en

las flores de ambos sitios. Sin embargo, se necesitan más datos para poder inferir conclu

siones más confiables. Palacios-Guevara (2002) en un trabajo realizado en esta área de

estudio, encontró que las flores de Ceiba grandiflora en hábitat no perturbado recibieron en

promedio 100 granos de polen más que las flores en lugares perturbados. Lo cual parece

indicar que una menor cantidad y/o calidad de visitas podría provocar una menor deposi

ción de granos de polen en el estigma de las flores de C. grandiflora en los sitios

perturbados.
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Lamentablemente, ninguna de las flores filmadas a las que se les contabilizó el número

de granos depositados en el estigma pudo desarrollar fruto maduro . La disminución en la

fertilización de los óvulos 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 limitación de

recursos (Stephenson 1992). Lamont et al. (1993) y Ghazoul et al. (1998) mencionan que

la calidad del polen más que el número de visitas de polinizadores explica las diferencias

en la fertilización de los óvulos. Probablemente ninguna de las flores examinadas con car

ga de granos de polen desarrolló 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 tamaño 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 árbol 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 más de

400 granos de polen producen frutos maduros . Palacios-Guevara (2002) menciona que la

probabilidad de que una flor de Ceiba grandiflora produzca fruto está 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 último podría explicar porque no se obtuvieron

frutos de las flores examinadas, pues la carga de polen de ninguna flor excedió los 430

granos.
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Éxito reproductivo

Los resultados obtenidos sugieren que C. grandiflora es una especie sensible a la per

turbación del hábitat debido a que su éxito reproductivo disminuyó en los sitios perturbados .

Algunos autores señalan que las especies de plantas más sensibles a la perturbación son

aquellas que tienen pocos polinizadores (Bond 1995; Bronstein 1995, pero ver Cane 2001 y

Aizen et al. 2002), presentan floración sincrónica y polinizadores especialistas (Bronstein

1995; Ashworth et al. 2004), lo cual coincide con las características de C. grandiflora que

aunque posee una larga y asincrónica etapa de floración (Lobo et al. 2003), posee pocos

polinizadores, siendo dos de ellos probablemente especialistas (L. curasoae y M. harrisom).

Una disminución 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 reducción en el tamaño efectivo de la

población (Bawa 1990; Menges 1991; Aizen y Feinsinger 1994a), lo cual puede causar una

pérdida de variación genética y una disminución en la adecuación de su progenie debido al

menor flujo génico y depresión por endogamia (Karron 1989; Barret y Kohn 1991, Menges

1991) Y a un a reducción en el número 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, aunque L. curasoae sea el polinizador más efectivo

(en base a la mayor frecuencia de contacto con las partes reproductoras de la flor), la dis

minución en la tasa de visitas de las otras dos especies de murciélagos en los sitios

perturbados, puede tener un efecto negativo en la producción de frutos. No obstante, las

poblaciones de plantas autocompatibles pueden responder a la limitación de polinizadores,

favoreciendo la autopolinización (Jennersten 1988; Vaquero et al. 1989; ülesen y Jain

1994; Washitani 1996). Sin embargo, debido a que Ceiba grandiflora es una especie prin

cipalmente exógama (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 la autopolinización, es

poco probable que se vea favorecida la autopolinización a consecuencia de la limitación de

polinizadores en los sitios perturbados .

Otra razón por la que los árboles en sitios perturbados presenten menor fruit set que los

árboles de bosque continuo, podria estar relacionada con los movimientos de los poliniza

dores, los cuales están 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 disponible debido a una menor frecuencia de

visitas (Goverde et al. 2002), lo cual podria provocar que los polinizadores restrinjan la ma

yoría 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

Iinizaciones (Menges 1991).

Contrariamente, las flores de los sitios perturbados podrian presentar menor cantidad de

néctar debido a una menor retención de la humedad (Saunders et al. 1991; Goverde et al.

2002), provocado por una mayor insolación 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 núme

ro de visitas a las flores por otros individuos incrementando de igual manera el nivel de

autogamia y geitonogamia, lo que provocaría una disminución en el éxito reproductivo de C.

grandiflora, ya que es una especie predominantemente autoincompatible. Jennersten

(1988), Aldrich y Hamrick (1998) y Cascante et al. (2002) reportan que flores de árboles

aislados presentaron niveles mayores de autopolinización. Asimismo, Goverde et al.

(2002), mostraron que el éxito reproductivo puede reducirse en los fragmentos debido a

una mayor frecuencia de cruces geitonogámicos y un incremento en la 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

retira (Sazima y Sazima 1978), sugiriendo que las visitas por G. soricina pueden resultar en

menores cruces geitonogámicos en sitios no perturbados . Por lo tanto, un mayor número

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 Bombacácea,

visitada principalmente por G. soricina) , los árboles en hábitat perturbado producían princi

palmente frutos de un solo progenitor, mientras que los frutos de los árboles en sitios no

perturbados comúnmente presentaban múltiple paternidad (Fuchs et al. 2003), lo cual co

rrobora la hipótesis de que G. soricina se alimenta de varios individuos conespecíficos 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 podría explicar el menor éxito re

productivo de C. grandiflora en los sitios perturbados . Según datos de Stoner (2002) G.

soricina utilizó como recurso alimentario un promedio mensual de 1.45 especies de plantas

de febrero a mayo, mientras que L. curasoae utilizó un promedio mensual de 3.18 especies

de plantas por el mismo periodo. Por lo tanto, al ser esta especie el visitante más frecuente

y con mayor contacto con el estigma de las flores de los árboles ubicados en lugares per

turbados, dichas flores podrían presentar mayor carga de polen de otras especies de

plantas y menor número de granos de polen de otros conespecíficos, provocando una ma

yor tasa de aborción de frutos.

Otra posible explicación al menor éxito reproductivo en los sitios perturbados es que los

árboles en estas áreas pueden estar más limitados de recursos que los árboles 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 microclimáticos provocados por la perturbación, tales como mayor
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exposición al viento, insolación y desecación (Lovejoy et al. 1986; Saunders et al. 1991),

provocando un mayor calentamiento del suelo, lo cual perjudicaría la descomposición, la

retención 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 fisiológico, afectando la pro

ducción o viabilidad de flores o frutos (Aizen y Feinsinger 1994a). No obstante, Parra-Tabla

et al. (2000), mencionan que las diferencias en el éxito reproductivo son consecuencia de la

distinta disponibilidad de polinizadores, más que de las diferentes limitaciones por recursos

maternos.

Los resultados sugieren que una reducción en el número de visitas en áreas perturbadas

puede reducir el truit set hasta en un 50%. Sin embargo, para saber si en realidad el éxito

reproductivo está 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 número de frutos o semillas que las flores polinizadas natural

mente en el mismo sitio, entonces la reproducción se verá limitada por la actividad

polinizadora y no por los recursos (Bierzychudek 1981).

CONCLUSiÓN

En el presente estudio se muestra como la perturbación del hábitat 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 harrisoni y del murciélago generalista Glossophaga

soricina, quienes junto con Leptonycteris curasoae figuran como sus principales polinizado

res, lo cual parece explicar la disminución en la producción de frutos y semillas viables de

este árbol neotropical. Este tipo de respuesta a la pérdida de hábitat 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 propagación vegetativa y con bajas

densidades poblacionales (Wilcock y Neiland 2002), las cuales son características de mu

chos árboles tropicales, entre estos Ceiba grandiflora . Es alarmante que este tipo de

perturbación 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 polinización 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 econó

micamente , incluyendo muchas especies de las familias Agavaceae, Bombacaceae y

Cactaceae (Nobel y Quera 1986; Casas et al. 1999; Quesada et al. 2001) . Por tanto, sin la

polinización por animales, la mayoría de las plantas con flor no se reproducirían sexualmen

te y los humanos podríamos perder diversas fuentes alimenticias y otros productos

aprovechables. Especialmente en los murciélagos de la subfamilia Glossophaginae quie

nes pueden ser más susceptibles a la extinción que otros murciélagos neotropicales (Arita y

Santos-del-Prado 1999). Así, 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 reducción en el éxito reproductivo de las plantas que polinizan, las cua

les a su vez pueden afectar drásticamente a otras especies que dependen de ellas, lo cual

podría provocar una reacción 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 ecología reproductiva de plantas en lugares perturbados y

no perturbados pueden ayudar a predecir las respuestas de un rango más amplio de espe
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cies respecto a la perturbación del hábitat. Asimismo, los cambios en la composición y/o

comportamiento de los polinizadores pueden ayudar a detectar alguna alteración en el éxito

reproductivo de alguna planta amenazada o de interés comercial.

La selva seca tropical de Jalisco, México, ha sido identificada como una región crítica

para la conservación de la biodiversidad basado principalmente en el número de especies

endémicas y en su riqueza de especies (Ceballos y García 1995). Los pequeños fragmen

tos de selva pueden contener poblaciones importantes de especies de plantas y animales

amenazadas (por ej. Leptonycterís curasoae, Musonycterís harrísoní; Shull 1988;

SEDESOL 1994; Arita y Santos-del-P rado 1999; Unión 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 conservación. Asimismo , los fragmentos pueden servir co

mo puentes para el flujo de genes entre parches, los cuales pueden contribuir a la variación

genética del bosque no perturbado. Las estrategias de conservación que involucren el ma

nejo de áreas naturales o restauración ecológica, deben considerar los efectos de la

perturbación del hábitat en el comportamiento de los polinizadores, así como sus conse

cuencias en el éxito reproductivo de las plantas que polinizan.

RECOMENDACIONES

o Grabar por más horas incluso hasta la mañana 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 número de flores o captarlas a

mayor distancia, así como poder filmar todo el árbol para analizar el comportamiento

de forrajeo de los visitantes en todas las flores del árbol para estudios de geitonoga

mia o territorialidad.
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o Captura de murciélagos nectarívoros con redes de niebla cercanas a flores de Ceiba

grandif/ora para estimar la carga de polen intra e interespecífico por especie de mur-

ciélago .

o Para saber si los murciélagos favorecen la autopolinización, comparar el número 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 producción del fruto.

o Conocer la curva de producción de néctar en ambos sitios para saber si existen dife-

rencias en relación 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 relación con el

tiempo, número y tipo de visitas .

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

vidad polinizadora o por los recursos de la planta.
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ANEXO I

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-íncompatibility
systems and express high rates of outbreeding. Forest fragmentat íon is likely
to decrease pollinator activity and this in tum may decrease pollen flow.
increase endogarny and eventually produce a high differentiation among
remnant populations.

In this study we determine fue effects of forestfragmentation 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 populations fu Guanacaste,
Costa Rica and Charnela, Mexico. We also determined the relationship
between the species of polien carried by bats and the species of bats during a
year of study in Charnela. In addition, we vídeotaped flowers of trees using
níght vision cameras to quantify batovisitation 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. Finaliy, we comp'ared
fruit set and genetic relatedness withinprogenies in two conditions to
evaluate theeffect of forest fragmentation on the reproduction of Pachira
quinata 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 .frorn continuous populations consisted of groups -of 20 or more
reproductive individuals per hectare surrounded by undisturbed mature
forest and were located within the Cuanacaste Conservation Area, Costa Rica
and the Chamela-Cuíxmala Biosphere, Mexico. In addition, to evaluate
flowering phenology on the same tree species, individuals were c1assified as:
(a) trees w ith 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 pattem of Bombacaceous
trees in Guanacaste and Charnela. In Charnela, the polien from trees of the
farnily 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 Charnela. 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 polien grains on the stigma always develop into fruit
whereas flowers with less than 100 polien grain aborto The population of
Ceiba grandiflora studied is predominantIy outcrossing and seeds within fruits
are sired by several donors, indicating 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
polien grains on the stigma always developed into mature fruits whereas
flowers that received less than 200 grains never rnatured fruits. Half of the
polien grains transferred to a flower stigma germinated and developed
pollen tubes to the base of the style. The number of polien grains on a stigma
explained 34% of the variation in seed number per fmit 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 fmit in trees from continuous
populations whereas only 3% of the flowers developed fmit in isolated trees.
However, total fruit production per tree is apparentIy 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 fragrnentation. Fruit set is not
affected by the flowering phenology of trees but it is mainly influenced by
factors associated with forest fragrnentation. A genetic analysis revealed that
the progeny of trees from continuous populations is prodticed 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.

ESTA TESIS NO SAU
OE lA BIBIJOTECA
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ANEXO 11

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

nerrisonñ foraging in tropical dry forest of Jalisco, Mexico
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BIOTROPICA 34(3): 462-467 2002

Effects of Forest Fragmentation on the Colima Long-nosed Sat
(Musonycteris harrisoni) Foraging in Tropical Dry Forest
of Jalisco, Mexico1

ABSTRACT
We de terrni ned rhe effecr 01' foresr fragrnen rarion on rhe necta rivorous Colima long-n osed bat (Musol~" ,.trris harrison ñ
by observing fora gin g behavi or 01' rhis species in disrurbed and undisturbed foresrs on rhe Aowers 01' Cciba gralldiJIo",
(Bornbacaceae). The srudy was cond ucted in rhe area 01' rhe C hamda-Cuixmala Biosphere Reserve in Jal isco. M éxico.
Musonyctcris harrisoni was observed visiring Aowers duri ng six night s (88 visirs), exclusively in und isrurbed forest. This
species feeds 011 rhc necrar and serves as a pol linator 01' C. gmlld iJIom.

RESUMEN
Determinarnos el efec to de la frag me nta ci ón del bosque sobre el murciélago rrornpudo de Harri son tM usonycteris
liarrisonñ observando el cornporrarnienro de forrajeo de este especie en bosque perturbado y no perturbado en las
Aores de Ceiba grlllldiJIom (Bombacaceae), Se realizó el estud io en la región de la Reserva de la Biosfera C harnel a
C uixmala en Jalisco, Mexico. Se observó M. harrisoni visitando Aores d ura nte seis noches (88 visiras), exclusivamen te
en bosque no pert urbado. Esta especi e se alimenta del n éctar y sirve como po linizador para C. gralldiJIom.

Kry words: bar flmgillg ; flresr.fragmentarioll; indicator species: Mexico; Musonycrer is harri soni; nectari uore; pollinator:
tropical dry[orat.

S EVERAl. STU() Il~~ llAVE DE MONST RATED rhar rhe composirion and abundance of bars are negarively affecred
by fo resr fragmentario n and pe rt urbarion (Fenro n el al. 1992 . Brosser el al. 1996. Cosson el al 1999.

I Received 1 March 200 2; revision accepred 7 May 2002.
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Law et al. 1999 , Medellín et al. 2000, Schuize et al. 2000), wh ile orhers have demonsrrared the irnpor
tance of corr ido rs rhar facilitare movemenrs berween fragmenrs (Estrada el al. 1993). Moreover, habitar
tragmentation has been identified as on e of rhe primary e1em ents leading ro rhe disruption of pollinarors
(Kremen & Ricketts 2000), and sorne authors have reponed rhat fruit set is reduced in disrurbed áreas,
presurn ably because of reduced pollinaror acriviry (Powell & Powell 1987, Sih & Baltus 1987, Jennersren
1988 , Aizen & Feinsinger 1994, Cunningham 2000, Fuchs et al. in press) . A change in pollinaror activiry
due ro foresr fragmenrarion also has been associared wirh changes in maring patterns of trees, which can
negarively aflecr rhe number of sires and offspring qualiry (Quesada et al. 2001, Cascanre et al. 2002 ,
Fuchs et al. in press): however, wirh rhe exceprion of one srudy on rhe blossom bat (Syconyeteris australis)
in Australia (Law & Lean 1999), rhere is a general lack of informarion concerning rhe effecrs of foresr
fragmentarion on rhe foraging ecology of vertebrare pollinarors (Krernen & Ricketts 2000) . The currenr
srudy was dcsigned ro idenrify rhe frequency and time spenr foraging by rhe necrarivorous Colima long
nosed bar o r banana bar (Musonyeteris harrisonz) in disrurbed arcas and undisturbed forests through
observarions of rheir foraging behavior on rhe flowers of rhe rree Ceiba grandiflora (Bornbacaceae) .

Musonyctcris harrisoni is endemic ro rhe tropical dr y foresr in wesr-cenrral Mexico and is resrricred
lO rhe srares of Colima, Guerrero, Jalisco , and Michoacán (Kooprnan 1993). This species was firsr
described by Schaldach and McLaughlin (1960) 42 years ago . Excepr for raxonornic, disrriburional, and
morphological descriprions (Winkelman 1962, Goodwin 1969, j ones & Caner 1976, 1979 , Rarn írez-P

1' ( al. 1977 , S ánchez 1978 , Websrer et al. 1982, Baker et al. 1989, C ifelli 1996) , no information exists
abour rhe ecology of rhis species. Musonycteris harrisoni is considered a rhrearened species (Unión Mundial
para la Na turaleza 1999), bur rhere is no informarion on irs demography or abundance. Based on
.mecdoral evidence, rhis species is thoughr ro consume pollen, necear, and insecrs found in banana flowers
(Schaldach & McLaughlin 1960, Villa -R. 1966); however, no dire cr observations of its foraging behavior
or dier have been reponed. Furthcrrnore, bananas are nor narive ro rhe Neotropics and are parchily
disrribured in the region of Colima and Jalisco, occurring only whe re rhey are culrivared,

Our srudy was designed ro quanrify thc effecr rhar foresr fragmentation has on the foraging behavior
of M . lmrrisoni and lO document necrar consumption of rhis species, Since a few previous studies have
shown rh.u pollinarors are adversely affecred by foresr fragmentation (review in Kremen & Rickerrs 2000)
wc hyporhesized rhar the presence and number of M . harrisont visirs would be less for Howers found on
rrces in disrurbed habir ars rhan for rhose found o n rrees in undisturbed foresr.

The srudy was conducred in rhe central Pacific coast of Me xico wirhin and surround ing rhe C hamela
Cuixrn ala Biosphere Reserve (ca 19()30'N, 105()03'W). This 13,200 ha reserve is locared berween Puerro
Vallarru, Jalisco and Man zanillo, Colima (Ceballos & García 1995) . The predominanr vegerarion in this
arca is tropical dry foresr, whi ch is characterized by a rain y season from rhe middle of June rhrough
O crober and an exrended dry season from November rhrough May. Average annual rainfall is 750 mm
and rhe average remperarure is 25()C (Bullock 1995) . Two main habirars have been described in rhis
area, upland and arroyo foresr (Lon et al. 1987).

To examine rhe effecrs of foresr fragmenrarion on rhe foraging behavior of M . harrisoni, rhe flowers
ot C. gm ndiflom (Bombacaceae), which are known ro be visired by several necrarivorous bars (Quesada
e ( a/. 200 1, Stoner in press, Sroner et al. in press), was used for observarion. Foraging behavior was
recorded for flowers found on trees in disrurbed habirars and flowers on trees in undisrurbed foresr. A
tree was consiJered ro be in a disrurbed habirar if ir was surrounded by agriculrural fielJs or pasrures,
\Vas isolared , or had less rhan three reproducrive conspecifics wirh in an area of 100 X 100 m (1 ha) ,
anJ was separared by more rhan 2 km from orher conspecifics. Trees in disrurbed sires were locared along
Highway 200 berween rhe lOwns of Careyes and José Maria Morelos. Trees from undisrurbed areas
consisted of groups of ten or more reproducrive individuals per hecrare surrounded by undisrurbed marure
toresl and were located wirhin rhe Chamela-Cuixmala Biosphere Reserve. Four undisrurbed popularions
separated from each orher by ar leasr 8 km were sampled in different warersheds wirhin rhe reserve .

Ceiba grandiflora Rose (Bombacaceae) is a small tree « 12 m and 60 cm DBH [diameter at breasr
heighrJ) rhar is only known from rhe rropicai dry foresr in rhe srares of Jalisco and Colima, Mexico (Rose
1895). Cream-colored hermaphrodiric Aowers are borne ar rhe end of branches and anrhesis occurs ar
sUllSe!. Flowers are perfect , acrinomorphic, contain 5 petals (9.8-12 .2 cm), 1 sryle (6-7 cm) , and 5
anthers (5-6 cm). Each individual rree produces flowers over a prolonged period in rhe dry season from
December rhrough May.
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TABLE l . N umber of trees, flowen. and nights jilnudjOr each hábitat condition and number ofnights tbat M. harrison i
toas obserued.

Condi rion

Disr urbed
Un d isru rbed

Trces

15
19

Flowers

25
34

Nighrs filmed

20
30

Nighrs observed

o
6

Toral visirs

o
88

Flowe rs were vid eo raped rhree ro four n ighrs each week from February rh rough M ay 2001 , using a

So ny Di giral H andycarn O CR-PC 100 camcorder ad apr ed ro a D ark Invader O wl Super Gen 2 poc

kerscope wirh a laser illu m inaror (MSE, Ine. , Sr. C ha rles, M issou ri). Videor aping began ar su nse r before

anr hesis and co nri nue d for 4 hours an d 30 m inures. Fo r each Aowe r rh ar was film ed, rh e following

in formar ion was co llec red: (1 ) number of visirs; (2) durarion of each visir; (3) frequency of contact by

rh e ba ts ro rhe Hower's srigma o r anr hers; and (4) rh e form by wh ich rhey arrived ar rhe Aower (hovering

o r lan d ing). The num ber of o pe n Aowers o n the rree filmed and rhe n umber o f ope n Aowers in con 

specifics wirh in a 1 ha arca (100 X 100 m ) of rhe filmed cree also we re recorded. Alrhoug h rhi s may

ap pea r ro be an impossible rask , becau se rh e nurnber of ope n Howers per cree was relari vely small (1

10) and Aower in g occ ur red during rh e dry season w he n more rhan 80 per cenr o f rh e spe cies were leafless,

ir was fcasibl c [O obrain rhi s informari on .

The rhree bar species o bserved visiring C. grandifiora Aowers wcre di sringuish ed based on rh eir relative

size and body proporrions in co mpariso n ro rhe lengrh of rhe Aower perals and reproducri ve parr s.

Leptonycteris curasoae weighs 20-30 g wi rh a fo rearm measu ring 46-57 m m (Nowak 19 94) and Glossop
haga soricina weigh s 8- 11 g wirh a forearm m easuring 36-38 mm (Alva rez el al. 1991) . Alrhough M.

harrisoni is sim ila r in weighr ro G. soricina ( 12- 13 g; rhe forearm is larger (4 3--49 mm; KES, per s. obs.) .

T he m osr im po rra nr d iagnosri c cha racrerisric of rh is rare species is rhe e!ongared rostrurn , which is more

th an o ne- hal f rhe tor al lengrh o f rhe skull and longer rhan che rosrrurn of any orher related ge n us excepr

fo r Platalina fmm So u rh America (Nowak 1994 ).

In ad d irio n ro ni gh r filmi ng, we also evalua red rhe abundance of M. harrisoni in undisrurbed foresr

usin g rnisr ne rs. Grou nd- Ieve! mi sr ner sam pling was co nduc red 2 days per week, for a toral of 100 nighrs

tro rn ]une 2000 rhrough ]une 200 1, in rrai! s and natural openin gs wirhin rhe foresr of rhe C ham e!a

C u ixmala Biospher e Reser ve. Eve ry 15 days, we sarnpled in designared arcas wirhin upland and arroyo

Ioresr, an d the remai ni ng sam p ling nighrs eac h m o nr h we re ran d omly selec red ro ind ud e di ffe renr areas

wirhi n the reserve. O ne 12 m , o ne 9 m , and o ne 6 m mi sr ne r we re o pened for four hours beginning

ar dusk on eac h sample n ighr. Borh nocrurnal video rapi ng and mi sr ner sam p ling wer e conducred o n

nighrs w irh linle m oonlighr due ro rh e por enrial negari ve effecr of moonlighr o n bar foraging acriviry

(M o rrison 1971\a, b) .

In 50 ni glm of video recording (225 hours), 25 f1 0w ers from 15 rre es were film ed in di srurbed areas

(90 ho urs) amI 34 Aowers from 19 crees were filmed in un disrurbed fo resr (135 hours; Tabl e 1). Muso

nycteris harriso/li was o bse rved visiring Aow ers d ur in g 6 nighrs in rhree o f rh e four warersh eds, from

March rhrough M ay, for a roral o f 88 floral visirario ns (Table 2). This rar e ne crarivorous bar was found

ro exdusively f(¡rage in flowers on crees in und isrurbed foresr. Musonycteris harrisoni was nO[ observed

visiring Aowers o n crees in di sru rb ed areas during rhe 20 nighrs of filming. The sym parr ic ne crarivorous

spec ies G. soricill fl an d L. curasoae also wer e observed visiring rhe sam e Aowers. On rwo nighrs , however,

M . harrisoni mad e up more rh an 50 perc enr of rh e visirarions (Ta b le 1). No relarionsh ip was observed

berween rhe number of bar visirs and rhe num ber of o pe n Aowers on rhe rree o r rhe number of open

Aowers on conspecific crees wirhin a 1 ha area (Table 1). Musonycteris harrisoni arrived ar rhe f10wer and

hov ered in froll( o f ir while inserr ing rhe enrirc snOlJ( ro drink necrar. T h is species was never observed

co nsu m ing pollen from rh e anrhers. The durar ion of eac h Aower vis ir was 0.51 sec 2: 0 .21 SO (N =
88). In 99 pereenr o f rhe visirs, co nr acr was made wirh rhe anrhers; in 81 percenr, conracr was made

wirh rhe srigma: and in 8 1 percenr, co nra cr wa s made wirh rhe srigma and anrher.

Ouring 400 hours o f misr nerring (1200 ner hours) , only rwo M. harrisoni were caprured, one in

upland foresr amI rhe orher in arroyo foresr. One nonreproducrive adulr femaJe wirh pollen on irs face

from rhe rree ¡pomea sp. wa s caprured in arroyo foresr in Februar y and one nonreproducrive adulr female

wir h no poll en o n irs bod y was ea p ru red in upland foresr in Au gu sr.
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TABLE 2. Nu mbe r ofbat uisits pa nig/u (o.e . , 4 h 3 0 min ofjilming beginning at dusk) for each jlo wer that toas uisited
by Mu sonycreris harri soni, number of uisits for other bat species, number ofopm jlowas on the tree obserued,
"lid number ofopm jlowas on conspecijic trees within a 1 ha area. A II jlowers that receiued uisits from M .
harriso ni tuere 10CflUd in trees from continuous fo resto M . h. = M . harrison i: G. S. = Glossop haga soricina;
and L. c. = Lepron ycreris curasoae .

Specics

Dare M . h. G. S. L. c. F l/rree F I Ih a'

9 Marc h 23 22 I 4 6
13 March 9 37 O 1 I
16 March 5 4 23 I 3
20 March 46 13 26 5 4
22 March 4 12 18 I O
18 May I 3 I 2 O
Toral 88 9 1 69

.• Nor includ ing oren Howers on [he filmed cree.

O ur srudy de rno ns rra red for rhe !irse rime th ar [oresr fragmenra rio n negar ively affec rs rhe forag ing
beha vior o f a bar pollinaror in rhe Neorropics . We found that rhe bar ende m ic co the tropical dry for esr
of M exico, /11. harrisoni, is lirn ired ro forage in undisru rbed fores t . In co n tras t , rhe syrnpa rric nectarivo re

G. soricina has been reponed ro forage and Ay in di srurbed areas (Lern ke 1984, 1985) and L. curasoae
is known ro m igrare larirudinally (Cockrum 199 1), presumably passing rhrough and foragi ng in frag
menr ed landscap es. Musony cteris harrisoni appa rendy differs fro m th ese o rhe r necrari vor ous bars by its

be ing resrr icred ro for age in undisrurbed for esr.
Our study is rhe firsr ro describe rhe feed ing acr iviry of M. harrisoni under natural co ndi rions. A

phy loge ne ric srudy of rhe fam ily Ph yllostornidae based on morphol ogica l, ch romosomal , an d bioch em ical
dara concluded rhat M . harrisoni is pa n o f rhe G losso phagini cribe (Baker et al. 1989). Ir has been
assu rned rh.u rh is bar is necra rivo rou s like orher species of thi s raxo n. In addirion, a cornparative srudy
of rhe mand ibular and denral morphology of a sarnp le of New Worl d leaf-nose bats (P hy llos ro rnida e)

suggesred rhat the sha pe o f rhe dental arcade of M . barrisoni is co mpa rable ro rhe lon g, slender sno u t o f
necra r-feedi ng speci alisrs (Cifelli 1996); however, no previous em pi rical eviden ce has demonstr ared [he

feedi ng eco logy of M . harrisoni. Our da ra indi care tha r chis species feeds on rhe nectar and serves as a
polli naro r of C. grandiflom.

O ur da ta fro m rnisr nening suggesr rha r M . harrisoni is a rare bar (i.e., onl y rwo in d ivid uals cap rur ed
in 1200 ner hours) in rhi s arca: however, mor e exrens ive rnisr nening needs ro be cond uc red ro determine
if M. barrisoni is Ayin g higher rha n ground level, rhus acco unti ng for its very low caprure rare in o u r
srudy, The necra rivo rous bar L. curasoae is rarely captur ed in gro und- Ievel mis t nets at C harnela even
when i[ is q u ire ab undanr (Sro ner in pr ess). In add irio n, ab unda nce o f M . harrisoni should also be
evaluared by searchi ng pot enrial roo sr sires. Since rh is species is presenr in rhe region ar leasr fro m Februa ry
rhrough Aug us r, co inc idi ng wi rh [he per iod in whi ch rhe L. cumsoae po pulario n in rhe C ha rnela region

is lowesr (Sroner et al. in pressJ. rhi s neerarivo re may be an importam pol!inacor for many o rhe r species
in rhe rropi cal dry for esr o f rhi s region. Ir has been documented rhar ot her necrarivorous bars use more

rhan 20 species of crees and sh rubs as necrar resources (an d likely serve as poll inacors) in rhe tro pical dry
foresr in rhe C ha rnela area (Sconer in p ress, Srone r el al. in p ress), and ir is likely rha r M . harrisoni ur ilizes

man y of rhese spec ies as wel!.
Alrh ou gh rhe concepr o f indicaror species (species sens irive ro habirar degradarion o r co nram ina rion)

has been widcly debared (Meffe & Ca rroll 1994), rhe facr rhar M . harrisoni is endemic co rhe area and
on ly found foraging in und isrurbed foresr suggesrs rhar rhi s species may be an appropriare ind icaro r
species of rhe rro pical d ry fo resr ecosys rem in rhis region of Mexico. The presence of M . harrisoni likely
indicares an undisrurbed ecosys rem ; however, rhe absence of rh is spe cies does not necessaril y indicare a
disrurbed habirar wirhollt exrens ive sam pling U.e., du e ro low ab undance). Furure srudies sho u ld evaluare
nocrurnal acriviry of M . harrisoni ro derermine if foraging aeriviry of rhis spe cies occurs larer ar nighr,
rh us accounring for rhe low abu nda nce ob served in rhe nocrurnal filming and mi sr nenin g (w hich

occ urred for 4 hours and 30 minures afrer sunser).
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T he tropical dry foresr in Jalisco, Mexico has been idenriíied as a crirical geographical region for the
conservarion of biodiversiry based largely on number of endemic species and species richness (Ceballos
& García 1995) ; however, few empirical ecological srudies have provided evidence chat demonstrares
species inre racrions . To develop a conserva rion srraregy for the protec rion of dry fores rs in Mexico, ir is
importanr ro idenrify and undersrand species inreracrion s rhar contribure ro che mainrenance of this
endangered ecosysrem. Our srud y is rhe firsr srep in idenrifying rhe role of M. harrisoni as a pollinaror
in rhis endangercd ecosysrcm .
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ANEXO 11I

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 grandiflora
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PLANT ANIMAL INTERACTIONS

Mallricio Quesada . Kuth ryn E. St one r .
Vícto r Rosas-Guerre ro . Ca rolina Palucios-Guevara .
Jorge A. Loho

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 grandiflora
1 ~ I" ' I' II I'd : 2 Ik " I' lllhl'l" 2()112 I t\eeq lll'd : 2(, l:d 1rua ry :W03 / Puh lish cd onlinc: 2X Marrh 2(){)3
.' , :-; 1' r1 1l ~ I ' r · \ 'l' r"' :,: 20().;

,\ hsl rac t In lllL' tropic.¡l dry foresl of thc central P;,cifi c
( 1': 1' 1 n( ,\ k \ il'O rhc pol l in. uion and rcproduc tivc succcss
.>1 ' iIlL' l'n rll l' dc; IU: UUS i rcc Ccih« g ru ll dij ln r tl was ncgu
li, . 'I ~ :ll l'c- ,'I"d hy halut. u dixruption . Two ol the ihrcc hut
,' pl'l' i,' s ih .u Iuuct ion ,IS c lfcctivc polli narors Ior this
'l " ' l ' il" I I ; i".\ ,lnl , lt tl .~ (/ soricin« .uid Musonvctcris har
r i ",;¡i l , i, iIL'd Ilo wcr-, io uud in Ire,' s in disturbcd hnbita ts
sl:': l1 iJ il' :II11 ly kss Ih,I11 11\:eS tound in undisturhcd hahi tntx.
:\ <inn l.rr p.iuc rn \\'a ' uhxcrvcd for ihc c ffcc ti vc hat
p,lllin ;II .'!'. /., '/'¡ n ll ."l'I l'l'i.' cu rasocu': howcvcr thc dilfc r
,' 11\',' \\ ,1' IH.l , ignifiC"\I1 1. Thc thrc c ncct .irivorous b.us thal
fUIlL'lio llL'd ;1" clfcctivc pollin.u ors of e. g l'll ll d ijl n l'll also
\ i, il,'d ll owrr-, III cxclu sivcl v leed Oll pol lcn by bit ing or
j llil ll l l~ , >1 '( ~ I n ;1I 11 he r (xcc Fig. S 1 uf Elec tronic Supple
Ilh'llI;¡1'\ \ 1:11 ,-ri;t1 l. Th L' num hcr of po l lc n gra ins dcposucd
, ' 11 sIiglll;l.' trom Ilo wcrs in undistu rbcd arcas was
,i:':l1ifiu lI ll , gr,'atcr iha n t rom nO\\'L'r S in di siurbcd
h:iI'II:II" Thc grcall'l' vixitutiou rute .md thc grc.ucr
11I 11II h,-r , >1 i'l'¡ k n grains dep osiled on llowcrs trom trec s
in II nd islUrhl'l1 fores t rcsulrcd in a s ignificantly grc.uc r
l ru i1 .'L' I 1', ' 1' 1rccs in 1hcxc arca s. Our study dcmonxtratcs
Il1 l' ne~; l li "e e lrcet thal hahil;lt disr UplioJl has OJl bal
p<llliJl;Il<l rs in lro pica l dry I'orest ecosystcms ami doell 
111 ,'nls Ihe negat ive co nsL'tI uenee s for the plants Ihey
pnll in'IIL' .

\1. {.lUl·" "'" , ' . l' ¡,; , F , s¡ 'IIIll'J" ' V , ¡{ " , ;ls·ljul'1rcl"ll .
( ' . 1 ' ;t1 ;l l· II I ;-" - (; ll l· \a r~1

( ·I".'I U I"I' l k 1 1l \ ' l" l i ~ ; lC ill ll l" I".' U 1':c n , isl l' 1l1;1' _

I 'u j' l' r, id ;,d '\:Il' ioll; i1 ;\Ull; lllIlI1a de :'1<'\ico ,

:\ I);IIladll 1', "I ;i1 27-3 ( X ; II1~ar i) , :;Xll:-N ;'l·lo rl' lia .

\ 111·lh "II':ill. \ k\ico

1 ' · ulai 1: lI1 '1UC"" '" (lI'o iI-;O ' ,UIl;II11 .I1 I\

,1, :\, L "h..
!'.se uc l:¡ de Biolog ía.
1:Ilj'· .: rs idad de C O'l a Rica .
S;111 Pl'd r.. . ('osla Rica

Electrnnic Sup p leme ntn ry Matcrinl Supplc ruentury
mat eri al is avai lable for ihi s aui clc if you acc ess 111 L~

an id e: al http ://d x.doi .org/IO . I00 7/s00-l-l2-003-123-l-3, A
link in i hc tr ame on thc Iefl on ih at pugc lakes you
dirc cil y to thc supplcmenra ry mate rial .

Kevwo rds Habitar íragmcn uuion ' Pol lin urion dec line
Phyl losiomid b.us ' Plant reproduct ivo succcss
Pl.nu-uni ma l intcractions

lntroduction

Habitut d isrupi ion ami torest fragm L'nlalion are likcly lo
a lfcc t plant - unimal inrcractions al po llina tion ami sccd
dispersal stage s (Fcinsingcr 19X7: Bawa 1990 : Aizcn ami
Fcinsingcr 19lJ4; Ghazoul e l al. 199X: Cunningh.un
20()1J:i : Cascante L'I al. 2002¡. Morco vcr. Iorc st fragm L'll 
tat ion muy reduce the populatiou size of planr s w hic h
oltcn rcs ults in the lo ss 01' gcn eti c variation and fixuri on 01'
delcrcrious nl lc les due lo hig h leve ls 01' genetic drift and
inbrccding dcprc ssion (C ha rleswo rth and Charlesworlh
IlJX7: Ellslrand and Elam 1993: Young el al. 19lJ6: Nason
el al. 19(7),

Anima ls lhal move genL'tic maleria l (po llen or sced s)
hL't ll'ee n fragments can hdp reduce lhe negali ve clrcct s 01'
I'oresl frag l1le nta lion (Yo llng e l a l. 19lJ6). T he ah unda nce
'1 m! nHlvem cnl of anima l vec tors and den sil Y o f repro
dllcti l'e lree s is expeeted lo a llect lhe quantity and qu al ily
01' pollen llow and seed dispersa l (Nason el al. 19( 7),
Thi s. in lurn , is likdy to afrect lhe gen elic sl ruclurc am i
mat ing patterns 01' planl s in fragnlL'llleJ landscapL's,
L'speL' i;t1 ly in lhe case of Oll lLTOssing species. T hercfore.
gene llOlV hetwcen fragmelll s promolcd hy pollinators
will redu ce lhe rale 01' fixalio n of a lle les obtained fmm
genelic dr ift (Charleswonh ami Charlcsworlh 19X7:
ElIstrand 1992; El lslrand amI Ellam 19(3) .
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Hals are espcciall y importan! pollinarors becau sc of
thcir ahi li ty lO carry po llcn ovcr shorl or long d isi a nccs
rl' ~ ulling in outcrossing bciwccn unrclatcd treos and
pn>llloling gen e Ilow in a Iragmcn tcd landscupc (Hcithaus
el ;11 . IlJ75: Buwa IlJlJO: l-lcmming ami Sosa 1994 ). In
.uklition. hats are kcy pollinators of scvcral ccon ornically
imporian t spec ics in thc neot ropics including many
~pel' ie s Irom the lumilics Aguvaceae . Bombacaceae and
Cactaccac (Nobc l and Q ucro 19X6: Casas el a l. 1999:
(}ues;lda el al. 200 1l. Scvcr.i l studics that havc cva lu.ucd
ihc clfc ct 0 1' Iorcs t fr;lgtlll' nlat iun on the divcrs ity and
.ibundancc ot b.us havc couc ludcd that habit ar disruption
111'g;lIivl'iy a lfccts b;11 conununitics (Brosset el a l. 1996:
Cllss un el a l. 1999: Mcdcl lin el a l. 20()O: Sc hulzc el al.
~¡)()() : Estrada und Co.ucs-Estruda 2()02). Howcver, nonc
I,f lhesl' studics hnvc Iocu scd spccifical ly on necrarivo
l ', \ I I~ h;IIS or .l ocumcnrcd Ibe co nscquencex th.u 1he
di-ruption uf thcxc poll in.uor.... muy havc on thc repro
. luc t ion l,f plalll s,

j\'!any of thc sludies cxumining rhc ctfcct 01 lorc ...1
fr;l glll1' 11I;llilln on ppllill;lIllrs and reproduclive success pf
!,I;ll1 h 11;I I'l' \\'(1I1cd \\'ilb bl'rh accou s planl s and 11111S1 of
,hl' lll ha \'\.' bCl'n condul' led in grass lal1ds. \\'ood land.s ;lIld
, hrubland., in (ell1per;lIl' o r SUbln>pic;d zones (S ih and
1, :dIUS I ():\7: Spe;lr~ 1'):\7: .lcnnersten IlJXX: Aizen allll
I:" insinger I l) ()'-l: Gha zllul el al. IlJl)X : Sle flan -Dewente r
:llld Tscb ;lIntke I() ()!) : Cunni nglwlll 20()Oa. 2()OOb: So
111:111:lI bal1 ;Ind Bl\rges 20()O: Slcllan-Dewenlcr e l al. 200 1:
I)'lila ldsOIll'l al. 20()2: ;\hl1Tell 20()2). Moreovcr. lhe grl'al
ill:l.ill rily llf slud ies 1I \()ked al insecl -pol linatcd plaIllS.
"ludil'S in Ihe Irllpics Ib;ll h;lve evalualed Ihe cllect of
f,' rl" l fr:lg lllenl:llilll1 llll 1)IJllinalur ;Iclivily have u~ed

;e l' lll' lic l" li lll; l le~ pf gl' Il1' n(\\\ 111 inkr pllllinalor beha \'
1<'1' , Thl' Sl' sllId ies ' U::'::'l' sl ;\Il ;lppa rclll illcrease in disl;lnl'c
,' 1 p,,1 len 1111 )\'l' lll1' nl hy allilllal vcc lors bel wee n fr;lg
Illc' llIed h;lhit;IIS, H(\\\'el'e r. Ihe ge netil' d il'l' rsity o f lhe
l' rt'gl' Il Yof {rees in fr;lg lll,'n h tend s In decrease as a result
" f ;1 rl'dul' li'1I1 in ¡he Illllllhl'r Ilf poll en c!onor s (A ldr ich
;Itld Il:imriek 1()lJS: D;I\':II ¡;lIldan el al. IlJl)l) : Sork el al.
Il)l)l): Dick 2 () () 1: C lScante e t al. 2002 : Wh ile el al. 2002 :
hlchs el al. 2()()3 1. T here fore. /llore sludies need 111
dir,'c lly relale Ihe heh; II'illr ;lI1d lllovel11en! 01' pollin;llors
\\i lh 1'1 ;1111 reprndIl Cl i\ l' ~U l'ce s s ami gene flo\\' 01' tn .pic d
1rl'CS,

Our study \\,;IS designed lo doe ulllenl Ihe cllccl 01'
f"il'S I disrup lion on p,'"inalor visila tion anu planl n:p ro
dlll' li v l~ success 01' Ihe h;ll-pllll inaled tropical dry foresl
llú ' Cl'ihll g rtl lltl i/ lo l"cl . ()ur objcclives include lo: ( 1)

dcll'l"llline Ihe e llcclS llf fllre ~1 disru plion on the divers ilY
alld ;i1ll1ll d anCl~ 0 1' l' lleC!ive polli nators. (2) co mpare
1'"llina lllr ;lclivilY in d islur hed areas wilh undistu rhed
fllrcs!. ( 31 compare Ihe ;1I 11ounl 01' po llcn dc pos iled on
nowcrs found in dislurhed amI und islurhcd fores!. and (4)

l'l)llIpare Ihe rcprndUeli\'l' success of C. grtllltli/7ortl in
di"'llI rbed allll undi slu rhl'd fores!.
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Materials and methods

Study arca and s rudy s pcc ics

The study wus conducred bctwccn Fchruary 200 I and April 2(X12 in
th c cent ral Pacifi c coas t 0 1' Mexi co wit h in ami s urro und iug tlu:
Chamela-C uixma la Biosphere Re serve (ca , 19'.10'N , I0 5 °0 .rW ).
This reserve is locatcd approxi mately bctween Puerro Vallurtu.
Jali sco ami Manzanillo, Colima ami has an extensi ón 01' 1.1.200 ha ,
Thc prcdomi nant vcgctation rypc in this rcgion is tropical dry Iorc st
with un average ann ual raintull 01' 750 mili ami a markcd dry xeason
Irmn Nove mber unri l June (Bullock 1( 1)5 ),

Crib a grund ijlor« Rosc (Bum hacacc ac) is a ncot ropi cal trcc (¡.>
12 m high ) cndcmic lo ihc tropical d ry rorCsl 0 1'thc s la lcs 01' Jali sco
ami Colima in cen tra l wcxt crn M éx ico . Thi-, is a deciduous s pcc irs
which beui ns tlnweri nu al thc c nd 01' the ra inv scas o n in Dccemher
ami continucs 110\Veril;g unril May 01' Junc (Lobo e l al. 200.1) , Thc
flowers are hcrmaphroditic wi th fivc Iiluments a mi a s ing le ce ntra l
s i1'11' , Anrhc sis occurx a l du xk and Ihe llowcrs la sl Ior onlv une
n¡'ghl. Frui ts are dch ixcc nt ami sccdx are wi nd d ixpc rs cd ¡Ro se
I XI)5), Ea c h ovarv co n l:lins 120 (SD (, ) ovule s , T hc hrccd uu;
xysrcm 01' this spccic-. is prcdomiuatc lv oUlcrossing . a li lll)ug ll
s~ l ri llg is po ssihh- lo <omc dL'~rcl' ( i.c . ~(i;.: Pal ucios-Guc varr«
2( 02).

Selee lio n 01" Irees

T rec s \Vere eva lua led in l \\'O ha hilal eOlld il ioll s ill o u r s lulh '. i\ Irl'C'
\Vas con s idered in a d is llIr be d ha bi la l il" it \Vas sUITou'nded by
ag ric uliural fields or pa slUres, a m i had Iess Iha n Ihree n:pm du e liv c
l'OIISpce irics pcr hlTlar e , Trees in d isl ur hed SilCS \Ven: loca lcd along
High\Va y 200 bel \Veell lhe lll\" ns 0 1' Careye s ami PUl'l"lo Va llana
ami \Ven: se pa raled by a m in imu nl 01' 5 km , TITCS I"ro m un di .Slllrbed
habilal ('o ns is led 01' groups 01' Icn 01' n1l1l'l' reprodlll'li" l' intl ividu: lb
pl'r heelare s ur ro unJ cd hy undislurhed lI1alure f, ' lesl a m i \Vere
Itll';lIed wilh in lhe Chamcla -Cui xmala Bio~phl're Re" 'r,,e . Fonr
IIlHlis lu rhed populalion s se l'a ra led hy al k asl X ~1I1 " 'l'I"l' sa m pk d in
d irkrenl wa lc rs hcd~ wilhill lhc res c rvc ,

I )i"ers ily . ah nndanl'l' and \'i ~il :ll ion ra les

The tli vl'l"siIv, ahu nd a nce . an d ae l iv ilV 0 1' lhe nichl , i,i lo r.' liT re
re l'o nkd lISi;lC a Son\" D icilal Handvc~lIn DCR-I' C: IOll call1eonk r
ad :lfllnl lo a Dark " {vad e' r 011'1 Su,; er Gcn :' podel sl'ope w ilh a
la ser illu ll1ina lo r ( i'\'I S t: . S I. C ha rle s, i\'lo ,), T he ea ll1era \Vas plaeed
.su lTie ie nl lv cl ose lo lhe r!o w er lO a llow c !l:a r " is io n 0 1" Ih l' a nlhe rs
ami ~ l i gm;1. Vidcolap ing hega n al sunsel rig ht hcfore an lhesi , ami
l'OIlli nue tl fOl" ·L 'i h. whidl corres po nd s lo peak l"nraging lill1es 0 1'
mosl ph yll o slomid hal s ( Fe lllo ll ami Kunz 1'.177 ). The rn llll\ving
d ala \Vere eo lk l' led rnr e ;,ch pnllinalor "i,il : (1) .' pec ies : (2)
d ural io n 01' visi l: (.1"¡ ir eOlllae l \Vas lIIalle lI'i lh Ihe , 1¡CIl1 :101'an lhers :
a mi (4) ir pnll en o r Ilec lar lI'a , red upon . Ir lh e s no ul 0 1'lhe ba l lI'a s
inserlcd inl o lhe n o w l'l" enrolla \Ve ass ullled Ihe bal wa .s ked inc on
ne el ar. Ir thc anlher \Vas billcn or pulkd o ff. II'C ass ullled lhl~ hal
\Vas fccdin g o n pollen . Thc Ihrce ba l s pee ics ohser"ed vis il ing C.
g r" l/(/ij lllrt/ Ilowers were dislinguishcd bascd on Ihe ir rela li"e s i/.e
a nd body propon ion~ ill comparison lo Ihe le ngl h nf Ihe n owcr
pe la ls ami re produclive pa n s, 1," fJ/rlll." ("/c r i,1 (" lIr"WII" \\ 'l' igh s
20 -.1 0 g wi lh a forc anll mea,uring 4 6-57 Illlll an d (,' /o .',W/J/lIIg11
sn/"ioul weic.hs X-J I !! \vith ti fllrean n I nt.:~lsll ri l1c 36-~X 111 111
( Nm va k 11)')4 ). A\thollgh M II,'m ln'/ni" lr" ITi.w rri ' is , imi la r in
weight lo G. .mririJ/(/ ( 12-1J g) lhe rorearlll is la rge r (.1I - -U 1I11ll :

Nowak 11)1)4). Flo\\'crs \\'ere lilmed ror 1- .1 ni chb a IIce~

a\terna linc habital co nd ilio ll ¡i .e. d islurbl'tI ami lIndi ~lurhcd) from
Fl' brua ry lo May 200 I a mi Fchruary lo i\pril 2002 . 111 (¡.1 n ighl s 01'
" ideo rcconlillC (35 1 hl. .15 n owers rrolll 151rees 1.1- 3 n Oll'e rs /llú'¡
were lilmed i~l d islUr hl 'lI hahilal (1 5 X h ) a mi .13 !lo \Vers ( I -.~
l1owl'I"s/ lrce') rrolll 24 Irecs \\'l'I"e filincd in ull d isl urhcd h:lhil;11
( t') .1 hl. To estimall' POlclllia l pollcn resourecs wilhinlhe area , eac h

89



-1 112

lliglll rhc uumhcr Or OpCIl ll owcrx 0 11 Ihe roea l i rcc uml conxpccifi cs
wiihin :1 ) 00 m' r.ulius wcrc counred.

To compa rc lime spen l plT tlowcr '''r cac h b.n spcci es we
c" ' lldlll'll;d a n una lvs i-, or co va n uucc ((;1. 1\ 1. S ;\\ 2(01) wi th time
pl' r ,i sil as lhe ;'esponsl' va riab le. spccies as lile' indcpcndem
v.ui .ihl r. an d rhc roral number o r llowcrs within a )00 m! radius as
a covari.uc. To determine ir rhc numhcr of b.u visit« depended upon
h:¡}lil:11condirion. the iourl num bcr o r visit» o r cach b.u spec ics cach
lli ~ l lI \Vas uscd :IS rhc de penden: variable . Bccausc thc scalc <1 nd
dis lrih lllio ll o r thi -, variahlc d"cs not rollo\\' a normal dixuihut ion,
\l e uscd :1 ucucral izcd linea r moi lcl l"i n!.: a ('o iss"n d istribuii on rol'
thc dep Cll ll e lll variab le ami rhc l o~ a r¡l hm i c tun ciion as a link
1"ti1l ,'l i"ll lI si n ~ thc (jEN i\ IO D proccdu rc frmn S:\S (Sto kcs el a l.
2111 Hll. :\ sca l i ll~ paramclL'r was calcul.ucd 1(1 im pro vc thc fit o r Ihe,
rl'sidll :lIs 1(1 rhc P(li,sson dixtribuuun bccausc rhc da la wcrc ovc r
d i' p,'r s,'d (;\ k ClIllagh ami Nc lde r I(¡~'Jl. The modcl uscd IrCL'
l''' llIlili'' ll :" Ihl' , 'a legoric:1I indcpcn dc ut variab le . T hc n umbcr o f
\ ¡si,s or "Ihn b.u ,spcl·i,'S. and thc numb cr 01' opcn Ilowcrs in
.''' Il' I'l·,·iric Ir,'e s within a 500 m2 r.rdiu-, \lL'rl' uxcd as co vnri.uc s.
\\ ',' IISl'd :1IVI'" 111 liJ.. l,lih""d r.n io 1(1 dete rm ine ir h.rhit.u cond itiun
siglliriL':llll ly :II'k cled thc numhc r " r " isils pL'r !l(l\\'L'I' pcr n i ~ h l. 111
,hl' (i l::\ i\10 D 1" " ú 'dlll C rrom SAS ISloJ..cs c l al. 2IHIOI. T ypc 111
sl:llislics arc C:lk lll:lled rllll'a d ] prillcip:1I L'llt'cl as Ihe dirkrc nec 01'
1\\o l o ~ liJ..c' liho."l m." k ls ",ilh ami \1 ilh"lI l Ihe l'¡lecl. Th is slalislic
h:l' :1 ' cln -"'1l1:lIl' di ,llihlll ioll :111 .1 Ihe ,kg rL'L's o f rrcl'dom arl'
,':lk ul:lIl'd as Ihl' dilTerl' nl'l' in Ihl' IHUllhl' r (1 1 p:lr:nlll' lcrs hel\\'\'en
Illlllk ls 1,\ k CI" I:lgh a lld ,'ie lllL'r I l ) ~ <) : S,,, J.. c, l' l :1 1. 2(00).

r o dc'lL'I' lllinl' Ihc e l'kc l o r r" rl's l di snlpl ion " n 1l:t1l1 ra l p" lIinal ion .
"\l' , '" Ikc'lcd Y¡ sl\"l es rr(lln 1I ' 1\\\' IS rro lll l .; IIL'L'S ill lIndislllrhn l
.¡ Il" " lid . jI} sl\ks ¡'rom 111 Ill'l'S ill d islm hL'd sill'S, S,,'k's \le re " nl\ '
,', oI k .-l..:d In 'n; 1I(1\1'L'rs Ih:ll inili:ll,'d rn lil dl·\ l'¡"pmC;11. Slyks \\cr~'
pll·s.:nl'd in r" rm:llill :Iml ak"h, ,1 (1' :\ ;\ ) and Ihcn rixcd am i slained
1I,illg \ 1:1l'lill' , 111}) ')) :lnililll' hluc lech lliqlll' . P.,l kn ::rains on (hl'
... ¡ i ;':1I1:lI i c 'l lr l":I I."L· \ \ ·L' rL' 1..·1\ t1lll l' d \\"il h l'pinllPrL''' \.'l'Il1 1l1icro"copy _
Sl lUi LII 111 lb ..: p l'1...~ \ i o ll ;-' ' 1 ~ lt i~ l i l'~d :111;d.\:-- i :-. . \ \ 'C \.' t l ll d u Cl l'd ~ I

,:l' l!l' r:Jii/l'd lill" :II' 1I1,,<kl l" ill:: :1 P"i " " 11 d i'lri"Uli" lI :Id jllsled 1'(1 1'
.. ,- ," d"l'n sioIl ISIIIJ..l'S l'l :11 . 21)( )( l l lo :"S I"S \lhl'lhn lilL'llll lllhn o r
!'" lIl'lI ;':1;111 1. dCI'"sll cd "11 lill' ' l i.c: lll:t v:tril'd "CI\I'l'L' 1I ilahil:1I
"" lIdlli"1I ¡ i.,·. d isllIIhnl :IIHI lllldislurh,'d ,. Th c Ill"d el USl'S Irl'L'
"" II,lili" lI :IS Ih,' illlkpclldl'II1 varia hle :111.1 Ih,' lIulllhL'l' or I'0l fl'n
;.: r.l ill" :1:-. I lk' rL':-- J1dll~l' \ · ~ l r i a h lt· ,

'1"11 c v:Jiuall' 1l'J>r(ld lll'li vc .succcss "r c. gl'tllld i/ l" l'tI. "'c
.:' 11I 11:t1l'l1 h uil sc l hv d"c uuIL'nlill.c: 11,, \\ cl :Ind rm il pmdll cli on
1111 111 17 11'c'l'S in d islllrlwd :1 11 .1 I ~ Irú " ill IlIltlislll rhl'd Il:lhilal. \Vc
,''' lIllll'd Ihl' IllllllhlT ,, 1' n 'l\\C IS and ¡"n lit., I'roduced h~ cac h IrL'e
l'\L' I ~ 7 .1 ;" ' . \\ 'l' l~s l i ma led ¡hc 101:" nO\l L'I' I'rodul"Iion of L' ac h
illd" 'idu:11 :" Ih,' :Ul'a 1I1llkr lill' di slrihulioll "hl ainL'd hv Ihc nllJllIlL,r
,,1 " ,," L'l's I'r"dul'L'd ver sus liml' IhlL'hs L' I a l. 20() .~ t. Tilc lolal
111 11 11 " " 1' "r Il ui ,s I'l'lldlll'l'd hy ca cil IIL'l' "'as lilc Ill:L,inlllul rrllil
1'I"duc" tI du rill:: lilL' rruilill:: 'L':I''' 11. ' :rllil sl' l \la , c:l1 clllaled ror
'-:Il'il Irú ' :" lill' 1llll1lhcr " l' rru ils I'l'lldllcL'dl 1l1l111 llcI ,,1 n ll\\'lT,S . ,\
¡' III:W, I";.:islic rl';':IL,,,ion \\':1 ' USL'd 1" :1I1:I1 Y/C IhL' L'I'féCI "r hahil al

Ta hk I Ik l:lils or no ra l visilali oll '"1 (',.¡I>t/ g rt/llllif/"J'I/ in Ihe
rc;.:i " lI llr lilc Ch:ll11c la-Cllixlll:Jia Hi" ' l'ilcl l' RcsCl' vc. .Ialisco .
\ k \ i,'" , Tilc rrclfllL'ncv 1hal IWl' lar "r po llcn "':ls k d 1I1'0n. Ihc

coudi rion on Iruit ser (Stokes el a l. 20()()). T he nuxlcl uses trcc
condirion as thc indepcndcn t varia nte uud the logil 0 1' Iru it sct as ihc
response variable .

Results

A total 01' 1,059 VIS I\S in und isturbed habit ar were
obscrvcd and ~ 19 visi ts in d ist urbcd habi tar. A lihough
s ix Ilowcr visiiorx wcrc o bscrvcd in und ist urb cd sitcs
(thrcc spcc ics of hats, thc marsupial MlIrJIIO,\'{/ ClI II I'SCeIlS ,

and two spccies 01' moth s), bats mude up more than 96 .7'1r
01' all visits. In disturbed habit ar. only two spec ies 01' bats
wcre obse rved. acco unting 1'01' 97.6(!n 01' all vis its, ami o nc
spccies 01' moth . Glossophuga soricina wax the most
co mmo n hat obscrvcd visiting C. g r w /{ l ijl o /'{/ Ilo wcrs ,
accouuting 1'01' 51 % 01' ihe obs crvcd bal visirs. followcd
by Lcptonvcteri» C II /'{/S!I{/(' uccounring for 43rk . and
¡'VIIlS!lI1VCleri,1 fl/lrris!llIi accollnling for 6% (11= I . ·n~ lota l
hat visi lSl.

These three ncclari voro us hals "' ere the only ellecl iVc'
poll inators beea use Ihey wen: Ihe onl)' visi lors that made
din:cI conlaet \Vilh Ihe reproduL'li ve part s 01' lhe rJowcr .
Neve rlhcless , dllrin g SO llle visilS lhe hals bil 01' hroke oll
Ihe anlhe r in a form 01' "roll inivory" (Ta hle 1: Fig. SI o f
c1ecl ronic supplc menlary malerial ). In sr ile 01' Ihe facl
Ihal D. s!l r icil/ lI spenl s igni ficanll)' more lime per tlo\Vcr
visil Ih;ln lhe olher lwo specit:s (Fe. ,)~=3 .0 , I' <O.05 J, il did
nol come in conl ;ICI wilh lhe repru dllclive parls as ofle n ;IS

Ihe olher two spec it:s (Ta hlc 1). Thc number 01' open
rJo"ers wilhin a 500 m2 rad ills did nol a llec l lhe lime
spen l per visil (F2. , ) ~= I. I~. I'=( l.~ <) )

There were significanlly more \'isi IS hy G. S!l l' ic i llil in
IIndislllrhed lhan in dislurbed h;lhil;¡t (re!!rt:ssion coctl i
c ienl = I. IX. i = IX.7, 11(=1, / 'd U)OI : Fig. 1). and the
nlllllhl'l' 01' visilS were negali vely af'kclt:d by lht: numhe r
01' visilS 01' L. CllmS(I(/1' (re!!ressio n coe ffic ienl =-o . ()~ .

/ =7.5, dr=1, P<O.O1). In co~ll rasl. althou gh L ClI ru .\'IJ(/( '

was ohserved visiling rJ owt:rs more frequcnll y in undi s
lurhed lhan dislurbed habilal s. lhis dillerence was nol
statislicallv si!!nificanl (re!!rt:ssion cocfl ic ienl=O.3 1.
/ =().9. (ír=1, P =().31. The ~ numh er 01' visils by L.
('{ fmSO(/(' was negali vcly alleclcd hy lhe nllm ber 01' visilS
hy G. so r i c i l/ (/ (regrt:ssion Cllc llic ienl =-0.045 , XC=6.X.
111'=1. Pd J.()1). Similar lo G. so r i, ·i l/il . lhere were signif
ica nlly more visils by ¡'v/. f lll rri ,wl/ i in lIndislurbed lhan in

I'rL'q lll' lIcy of COJlIaCI wi lh rcpmduclivc pan s, alld Ihe til11e spelll pcr
no wer vi, il l'or L' aeh 0 1' Ihe Il1rce hal spcc ies (11=lIul11 he r o r I1m:d
visils )

S",,',,: il ' ''' F\.· L'dill ~ n n FL'L'd ill ~ " n C"lllael w ilh Conl al'l \\ ilh T il11c
Ih..'Ct :tr" f ';f ) pollen"' ('k ) a lllhers ('1; ) s lig nla ('3) (stri o wL' r)'

( ;1 / 1,'sI IJ, lltl ,~/{ ,"tlri, '/uu (11=72:-\) '}2 X 7<) -1 5 O.5·!±O.O2
/. ( '/'( O IlY I '1( ''';s ( ' II J'(l S(}(/ t ' ( 1l=(11 --i ) 1) ., 7 l¡ ~ ~ ' O.-l.'i±O.O-'..'
,\ / II.\f IJl H '/ I ' rlS ¡'1l J'riso /l i ( 1l= ( 2) 1}1} I ,)~ X::' O.4'J±O.07

.• 11 11ll' ' 11 11 11 1 ,,1' Ihe ":11 \\'as iusL'ned illlll Ih,' rIllwer corolla \\'L' assll luL'd Ihe hal was k L'din g on neclar
i· Illlt l' ;1I11her W: ts hiUl'1l 01' 1'1I 1kd " I'f. \\'l' asslll11L'd IhL' hal was kL'dill.c: ou pu lleu
. \ ' :dlll'S :lre 1l1,'ans±S E 90



Und is turbe d Disturbed
Habi tat condition

Fig. I A \' l'I"a~ ,: numbcr . ,f h'll I isib pcr Ccib« g rcllll/i/lurc¡ llow cr
1',"1 ll i ~ 11 1 ( I.S mc.m-, ±l)5',; couti dc ncc iurcrv.r l) in d ist n rbcd and
Illld i, llIIh,'" hahit.u in 111" rcuion 01' 11lL' Ch.uucl.r-Cui xmula
ll i,'spl1l'rc Rl'SCI'I',' . Ja lis,','. i\'1 n i l'l,
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tound within disturbed habitar (l=7 .3. d(= l . P<0.007 ;
Fig. :2) . Furthcrmore, fruit set was significantly grcnter in
trccs found in und isturbed habitar than in disturbed habitar
(X2=59.9. d(=I, /)<0.0001; Fig . 2) .

Discussion

Our stud y shows that thrcc ncctarivorous hatx wcre the
only c ffc cti vc pollinators 01' C. grandijlo r« . Othcr
nocturnal visitors did not touch thc stigma 01' anthcrs,
and thus cannot he e ffec tive pollinators 1'01' this spccies.
Sevcral studics havc idcntified othcr flower vis itors as
potcntial pollinaro rs 01' so me bomhacaeous trces (Bukcr el
al. 1971: Aycnsu IlJ74: Toledo IlJ77: Baker 19X3 ; Gribcl
el al. IlJ9lJ). ncv crthcle ss, our study dcmonsrnucs rhat
detai led ohscrvut ions are necessary lo beuer doc ume nt
pollin.uor bchavior and thcir role in pol lination. More
ovcr. thc time spcnt per visir is not ncccssurily un
indic ator 01' thc Ircqucncy 01' conract with reproductivo
parts. as G. soriiina spcnt significa ntly more lime pcr
visir bUI hall less co ntac t with anthcrs and stigmas than
thc shorter visits of L. curusoac 0 1' ,\I harrisoni.

Flowers 01' C. g l'll//clij71J1'II Iound in undi sturhed habit ut
rcceivcd signiticnntiy more pollinaror visit« than flowers
tound in trcc s in di sturbcd huhit:u . Thix obscrvat ion
agrecs with sorne prcvious studics lhal havc shown that
many pnllin.uors are ucgauvc ly uftcctcd by Iorcs t frug
mcntation and rhat abundancc and vi sir.uion rutes are
lowcr in disturbcd arca s (Powc l l and Powcll 19X7; A izcn
ami Fcinxingcr IlJ94: Cunninghum ~OOOa: Di ck 200 1:
Ghazoul ct al. 200 1: Stcflu n-Dcwcmcr el al. 200 1:
Murren ~OO~ J .

Thc xma llcr ncct.irivorcs. G. soricina a nd M. harrisoni
wcrc both ucg.u ivcly uffcct ed hy torcst disruption.
Musonvctcris harrisoni wus cxc lus ivcly ohscrvcd in
undisrurbcd habi tar. A lthough G. soriciua W;lS obscr vcd
in disturbcd habitar . il wax signific.mrly more common in
und isturb ed arca s, Thc larga ncc iari vore. L. curasoae
wax Iound in a similar lrequenc y in dislurbed and
undi slurbed habilals. Evcn lhough L. CI/ I'II SO (/I' may be
the mosl importanl e free live pollinalor (i.e. based on
conlacl wilh répmduclive parls ). lhe redu clinll in visils hy
lhe olher lwo bal species in dislurbed hahital appears lo
have negal ive conseqllences on fruil se!.

Onc possihle explanalion 1'01' lhe fora ging diftáences
ohserved helwecn lhese bal species is relaled lo lhe size 01'
home ranges ulilizcd and Iheir capacily lo fly. holh 01'
which are relaled lo Iheir hody sizcs , Evidcnce fmm lhe
literalurc indicales Ihal L. c l / raso(/ 1' is a laliludinal
migranl lhat mal' cover more lhan 2.()(JO km during
migration (Cockrum 199 1) and may f!y as much as
100 km in a single nighl (Horner el al. 199 X), In conlras!.
G. sorici//lI doe s nol migrale (Fleming el al. 19lJ3) and has
been rep0rled lo use a relalively small home range (2
4 ha. Heilhaus el al. 1975; Lemke 19X..r¡, UnrOrlunately.
there is nn informalion ahOlll home range size 01'

llligralory patlerns 01' the endangered end emic hal M .
!/l/rriso//i . Our previolls results SUggésl lhal lhis s¡§.1:ies is
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Fig.2 a 1\ l l'I"age Illllllhl'l" .. f pol kll ~ ra i ll s dcpCl'ile:d 01110 sliglllas
(I.S 1l1e¡IIlS ±lJ5';; c" llfid,' Il"" illll'l" \'a l) ¡¡Ild h ¡¡I'cra!.!,' fruil sel (LS
1l1l"¡1l1 S ±')5'i;, l'ollfidl'llcC illll'l"Vail l'nr (""ihu grc¡{{tli/~ ,rc l Irces l'nulld
ill di ' llIIhnl ami uIHIi,lurh,'d l1ahilal s ill lile: re: !.! ioll of 111,' Ch ¡Il11l"l a
Cll ixllla la B¡..sp l1l'l'e RC.'CJ'\ l' . J¡,lisc'o. i\kx i," ;

dislllrhed hah il ~ll s (re~rC S si ll ll l'lle ll icielll =27 .5. / =X.X .
tfF= l. ! )«l.O 1: Fi ~ . 1): IllllI'é\ 'er lhe Ilumher ( 11' visils were
nlll afkct ed hy e ilhn llr lhe other hals.

SignifiL';llllly morc pllllcn gr;¡ins werc depllsiled on
sl i~lIl a s rmm f!llwers fllund in undi slurhcd Ihall those



restrictcd ro undisturbcd hubiuu and is Iound al ver] low
popul.ui on dc nsit ie« in thc xtudy arca (Stoncr ct al. 2(02) ,

A norhcr fal'lm rha: facililates ihc use of C. grandijlora
Ilowcrs in disturbcd arcas by L. ('tlrtI.I'OI/C is thc tact thar
Ihis xpccic-, is a xpcciali-a ncctariv orc and thcsc Ilowcrs
prov idc un importunt rcsourcc during the dry seasan when
01hcr hat -po l l in.ucd tlowers are scurce (Stoner et al.
20(3 ), Each ílowcr produces un average uf (¡OO !JI nectar
pcr nigh l (Pa laciox-Gucvara 20(2). thus, isolated trees
mav prov idc valuablc so urccs of Iood tor largc-bodi cd
ncctar spccialixts moving bctwccn trccs in disturbcd
arcas , In corurasr. C;. soriciru¡ is a gcncralist that
co nsumes munv othcr itcms in thc dict bcsidc x ncc tar
and pollcn :IIHI thus allow« it to ohtain rcsourc cx within a
sm.il lcr :Ire:\. Similar t" L curusou r. iv/. liarrisoni is a
' pl'c i:dis t nccr .uivorc. howc vcr, its smallcr body s izc
l i kc lv result s in :1 xmul lcr ho rne range :lCcl)unling Ior its
:Ihsellce in d isiurbcd hahit ;il,

In xpitc of thc luct ih.u thcsc thrcc ncctarivorous hats
a re thc 11 nl;: cltcc tivc pollin.nors of C. g rl/ tl d (j7ortl. ihcy
:dsp visi: tlll' fI,' \\'erS 1" l'XciIlSi\'c1 y feed on rollen. AII
Ihrl'l' ~pCl"il' S \\ l' re Oh~l'r \ 'l' d arriving at Ihl' now er ami
hilillg pr pulling oll :In :Inthcr (Ta hle 1: Sl'l' Fig. SI of
¡-:IcLll'\lni c Supplclllenlary ¡vlaterial), Thi s forlll of "po lli
ni\'or;:" hy h:il,<; has nlll pre\'iou sly heen deslTibcd for any
SP"C il'S llf pl:lnl :¡nd it has been ass ullled thal pollen
ingl'slio n in nl'clarivnrous h;lls rl' sult ~ frolll groomin g
1,,' llcn rrom Ihl' ir f;ll'e :md hod;: f,i\O\\':11-.: 1l)1)4). Givcn lhe
ilnp,.rt :¡nCl' ur pollen in thl' diel of spec i:dil.ed nectari 
\ p rl'~ f1 'lo \\'e ll 1'174: L I\\ 1')') 2: Herrera ;lIld \'!artino del
Ríll I')')X) , es pl'c i:d ly lo llhl:¡in prolein , this phenoJl1enon
m:lv h,' l'Ulllll1 ,' n in n"l' t:lrivorolls h:ilS. hUI previously
lllhk,crih" ll. In partin Ji ar. h'"l1h:lclcelllh species are
li l-.:,'I~ :lll illll'l\l'l:lIil sour,'e llf Illll lell fur Ill' l'I;lri\'orou s hals
hCC:llhl' ,,1' ' Ihl' rl' l:lli\l' l;: highcr percelll:lge of protei n
l'llI1l P:lIül \1 1 olhl'l' plalll families (Roulston l'l al. 20(0).

Our slud;: indicatc~ lh:lt habital disruption negat ively
:I! ll'l'l' replw luclion in C. :-: r ll/u /i/ I(}/'{/, Sign ificlIll ly kwcr
J1( llk n grains \\ ,' rc dC J111Si lcd lln lile sligm,\s of flo \Vers
111;1 1 J1 n ,duCl'd I"rllit s in di, tllrhl'd lhan Ihllse in undis turhcd
h;lhil;lls, i\,lllr,'(I\'e r. lh,' J1 l'l\ bahilily Ihal :l ill)\\Tr produc es
:1 fruil \\ :I S s i g n i fi c an t l ~ Ill\\'C r in dislurhed than undis 
lllrbed h:lhil:llS . These rc ~ ull s :Ire similar ll) ,hose reported
h\ Cunning ham (2()()();] I \V ho found Ih:1I habitat fragmen
1:lIioll ClIl Ie;ld lo decline in pollinal ion \\'ilh subsequent
decre:l' l' in rruil sel in ..\, '(/( 'ill hmt'llrh(}/r\'(/ amI E rc
JlI(}/Jlti/1I g /lI hm in the \\"Hld lamb of Ne\\' South Wales.
AU~ l ra l ia .

One e,'planation f,'r lower reprol!uclive succcss in
di ~lurhed hab it;11 may hl' rclated lo lhc grealer numher of
poll inalor vi ~ils in undi sturhed arcas. The pollen deposit 
el! reslllled from :lI1illlal -vcclo r dispersion, since the
sc paratilln and diSl:¡ncc hC I\\'Cen :lnlhns ami lhe sligllla
I'arc ly :t1 lp\\,s fllr sclf-lk posililln, Thl'l'crore, lhe greater
11l1l11bcr lIr po llcn gr:lins depo siled on st igmas in und is
lurhed :lre:lS i~ a rl'sl tlt llr Ihe grealer Illlmher of polli nalor
\'i~ils , T lJc l1 o\\'crs of Irl'es in undislurhed areas reeeived
:In :1\'er:lge of 100 pollcn grains pcr no\\'er more than lree s
in distllrhed arcas (Fig. ~) . Even lhollgh ilowcrs within

both habiuus rcccived suffic ient pollcn gra ins lo fertilizo
all the ovules in rhe ovar)' , a greutcr pollen load size on
lhc stigrnas o f Ilowcrs of undi sturbcd sitos muy have
rcsultcd in un incrcase in fruit ser. Scveral studics havc
dcmon strated that the size 01' the pollen load per pistil is
import ant in determining the probability 01' Iruit abortion
a11(1 maturution under natural pollination conditions
(Sut herland und Delph 1984 : Srephenson el al. 1995:
Quesada et al. 200 IJ.

Another cxplanation for lowcr reproductivo succcss in
disturbed hab itar may be rclaicd to the pattern 01'
pollinator visitation (i.e. thc numbcr of trccs visited) in
disturbed and undisturbed habitat s. It has been shown in
onc humm ingbird pollinated plan! tluu pollinators are less
abundunt in isolatcd plants. bUI onc e the pollinators locatc
isol.ucd parches ihey recc ive more visiis (Schulke ami
Wasc r 200 I l. A similar pau crn \Vas ohscrvcd tor thc bce
po l l iuatcd trcc S//III"CI I siamensis. in which becs spcnt
more lime foraging in thc canopics ol' isolatcd trccs
(Ghazoul a11(1 Mcl.c ish 200 1). Finully . Fuchs el al. (20m)
sho\\'ed lhal in PIIl/uil"u quillu/u , anolher bombacaeeous
lree principally pollinaled by C;. s(}I"ic i1lll , trces within
dislurhed hahilal have a lendency to produce singl e sircd
fruits \Vhereas in und is!urbed hahilal multipl e paternily is
more commOIl. This sugges ls lhal G. so r ic i llll forages in
se veral different conspecific lrees \V ilhin forests, wherea s,
in dislurbed hahilat lhey concenlrale on fewer lrees . Since
C. g m l/( /i /7(}rtI is princ ipally an outLToss ing spec ies, vis ils
to nowcrs in disturhed arcas are more likd)' within
isolaled indiv iduals Ihat l'lllild result in apparen lly sufTi
cienl pollen to produce a fruil. hU I would result in
ge itonogamo us crosses lhal are Ie,ss likel )' to set frllit.
Finall y. an alternal i\'c cxplanation for lower repro ducli ve
suceess is lhat trees in dislurbed arcas are mnre resource
lillliled k .g. arcas wilh so il ero sion and decreased waler
availahility) Ihan tree s in the fores!. and reproducti ve
success might he influenced by environmenlal factors
olher lhan lhe amounl of poll cn Iransfe rred hy po llinato rs
(Stephenson 1( 92 ).

;\ Ithough fruit sel is a ITccled hy man)' genelic ami
env ironmcnt;i1 faclors, our sludy suggests lhal reduced
pollin ator visitation ami the consequent reduction in
pollcn grains deposited on f1o\\'ers found in dislurbcd
arca s may reduce fruit set 01' C. g l"(// u li/ I(}m by as Illueh as
5()(i~ , Mon:over. ou r stud)' dell10nstrates ho~: forest
disruplion Illay dill erenti ally ;tflect sympalr ic pol linator
spel'ies that are ciosely relat ed ami use the sa l1le reso urce .
Thc endemic dry rorest bat M. /l{/rriso/ll1 i amI G, .I'o l"ic i// II
appear lo he vulnerab le to habital dis ruplio n. Conserva
lion slrategics lhat involvc forest l1lanagemcnt plans or
ecologicai restoralion shou ld l"onsidcr lhe changes that
habilal disrurtion may have on the hehavjor 01' pollinalors
;\ /1( 1 Ihe eonsc qllences on the reproduct ive success and
popul at ion slruelure of planls.

Acknll\\'lcdgl'lIIcnls \V.: al'': graldll l ¡'nI'SlIppnl'\ provideu hy gra nl'
¡'rom Ihe Con,.:jo Nac iona l de C iencia y Tecnolog í¡I, Méxi co. In
M.e) .. K,ES ami J.I\.1.. n I X~h-N). Ihc Dirccci tÍn General de'
I\ SlInlns del I't'r",nal Académ icn a l Ihe LJ n i vcr~idad Nac iona l
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ANEXO IV

Effects of forest fragmentation on pollinator activity and consequences for plant

reproductive success and mating patterns in bat pollinated bombacaceous trees
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Effects of Forest Fragmentation on Pollinator Activity and
Consequences for Plant Reproductive Success and Mating Patterns
in Bat-pollinated Bombacaceous Trees'
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ABSTRAeT
Foresr fragmema¡jon and rhe resulring spar ial isolarion of tree species can rnodi fy rhc acriviry of pollinarors and may
have imporranr impli carion s for rhe reproductive success and marin g sysrems of the pl anes rhey pollinare. The objecrives
of rhis srudy wcrc lO (1) evaluare rhe d Tecr of foresr fragm elllarion on pollin aror acriviry in bat-pol linared bombaca
ceous rrccs and (2) de termine the eITecrs of foresr fragmenralion on repr oducrivc success and marin g syslems of
bombacaccou s rrces. We srud ied rhese paramercrs in duce bom bacaccous rrec species in tropical seasonal fo resr of
C hameln, Jalisco. Me xico, and Osa and GuanacaSle, C osta Rica. For Ceibn aesculifolia, more visirs were observcd in
(ragmellls by bor h Glossop hag« soricina and Leptonycteris cumsoae. For Ceiba grandiflom. Musonycteris barrisoni visired
Howers cxclusivclv in foresr and G. soricina visired more Howers in [oresr rhan in fragme ms ; no d iITerence was shown
by l.. curasoar. For Criba pentandra in C harnela, no difTerences were found in visirarion by G. soricina berwee n foresr
and fragmems: L. curasoar visited significanrly more Howers in forest . Ceibn pentandra rcceived more visirs by Phyllos
tomus discolor rhan G. soriana in C uanacasre, whereas no bar visito rs were observcd in Osa. Total mean Rower
producrion was greare r in fragmellls rhan foresr for C. aesCIIlifolia. whereas no d ifferenc c was observed for C.grandiflom.
Fruir ser was grcarer in foresr than in fragmenrs for C.grandiflom, whereas no diITerence was observed for C. anculifolia.
Ourcrossing rarcs were high (or C. aesculifolia and C. gmndifWm in C ha rnela, an d for C. pentandra in Guanacasre.
indc pcndc nr of rrcc habit ar, whil e C. pentandm in Os a showed a mixed-marin g sysrem. The eITecrs of foresr frag
mcn rnrion on b.l! pol linaro rs, planr reproducrive success, and marin g panerns varied dcpcnding upon the bombaca
ccous spccies. T his variability was assoc iared wirh the eITecrs rhar [orest (ragm elll arion may have on diITerences in
/lowering pancrns. bar foraging behavior, and planr sclf-inco mpa ribil iry sysrcms.

RESUMEN
La fragm em ación de bosq ues y el aislam iento espacial. produ cto de este fenómeno, pu eden modificar la actividad de
los polin izadores y puede n tener implicacio nes im porta ntes sobre el éxito reproduct ivo y los sistemas de apar eamiento
de las plantas que polinizan . Los objetivos de esre estudio consisten en : (I ) evalu ar los efectos de la fragrnenraci ón de
bosque sobre la acrividad de los polinizadores de árbo les de Bombacaceas. y (2) der erminar los efeclOs de la fragmen
ración sobre el éxiw rep rodu crivo y el sisrema de apar eam ielll o de árbo les de Bombacaceas. Evaluamos eslOS parámerros
en 3 especies de :írboles de esra fami lia en bosqu es esracional es en Jalisco, México y G uanacasre y Osa. Cosla Rica.
Las Hores de Ce'iba Ill'sCIIlifolia fueron mas visiradac en fragm elllos por Glossophaga sorici rll/ y Leptonycteris cumsoae. En
e ·iba gmndiflom. M lISonyeteris harrisoni visiró Hores exclusivamellle en el bosque y G. soricina visiró mas Hores en el
bosque qu e cn los fragme mos mielllras que no hubo di ferencias para L. cumsoae. En C ha rnela, no hubo diferencias
en la rasa de " isiras de Hores emre bosque y (ragm em os para G. soricina en Ceiba pentalldm mienrras que L. cumsoae
visiró n¡;Ís Hores cn el bosqu e. En G uanacasre. C. pmtandm recibió más visiras de Phyllostomus discolor que de G.
soricirul mielll ras que no hubo visiras por murciélagos en Osa . La producción IOlal promedio de Rores (ué mayor en
los (ragm em os que en el bosque para C. anculifolitl mientras que no hubo diferencias para C. grandiflora. La prob a
bilidad de q ue una Hor produzca frulO fué mayor en el bosque que en los fragme lllos para C. grandiflora pero no
hubo diferencias en C. aesculifolia. La rasa de exocru z3mi em o fue aira para C. aesCIIlifolia y C. grandiflom en Charnela,
y para C. pentalldm en G uanacasre. mielllras que C. pentalldra en Osa mosrró un sisrema de apareamielllo mixlO. Los
cfecros de la fragme lllación de bosques sob re la polinización por murciélagos, la reproducción de plalllas y sus parrones
de apareamielllo varían dependiendo de la especie de Bombacaceae . Esra variabilidad esrá asociada a los efecros que
la fragmelllación de bosqu es pu ede rener sobre di feren cias en los parrones de Roración . el comporramienro de forrajeo
de los polin izadores . y los sisremas de incom palibilidad de las plalllas.

Key lVords: BOlllbaCtlceae; Chmne/n-Cuixma/n Biosphere Reserve; fagm enta tion; Glllw aCllSfe; outcrossing mfeS; nectari-
vorollS baH; p¿ lm reproduetive SIlca ss; tropical dry fo resto

J Receivcd 24 Nove mber 2003; revision accepled G February 200 4.

2 Correspo ndin g aurhor.

.\ Universidad de C osra Rica, Escuela de Biología. San Pedro , Cosra Rica.
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DEr()R I~~TATI()N IN TROPICAl. AREAS, PA RTICUI.ARI.Y IN
DRY rORESTS, produces more sparially isolared foresr
fragrncnrs evay day, in spire of effort s ro crea re
prorecred arcas ro buffer rh is problem (Sanchez
Azofeifa et al. 2003, Q uesada & Sroner 2004) . For
esr fragme nta tio n and rhe resulring spa rial isolarion
of rree species can modity th e acriviry of pollinarors
by redu cing rhe densiry of potencial food resources·
and increasing rhe disrance berween rhose resources
(Sih & Balrus 1987). T he redu crion of floral re
sources resulrs in lon ger travel disrances berween
restin g and feeding arcas and oft en resulrs in pol
linarors crossing distu rbed áreas thar are dorn inated
by agr ieulrur e (Kearns et al. 1998). When rhe d is
tance berwee n planr s is greater than rhe home
range of rhe pollina rors, rheir densiry will dec rease
in rhe disturbed areas and rhis will resulr in fewer
pollin aror visirs (Kearn s el al. 1998 ). Specialist pol
lina rors rhar are less flexible in exploiting food re
sources are rh... most suscep tible ro local exrincr ion
(Estrada el Id 1993, Cosson et al. 1999. Sroner et

al. 2002 ).
The effeets of fragmentarion on po llina ror di 

versiry and foraging behavior mar have imporrant
impli carions for borh rhe repr oducrive success and
mating systems of rhe planr s rhey po llinate . Be
cause resources in fragm ent ed lan dscapes may be
less abu ndanr and rhe disrance berween resources
greater, many pollin arors invcsr more tim e foragin g
wirhin rhe sa nie planr or Hower, increasing the level
of selfing (t-Iusrajarvi el al. 2001 , Cascant e et al.
200 2. Fuchs t't al. 2003) or redu cin g seed ser in
self-in eomparible species (Lamont el al. 1993 , Ai
zen & Feinsinge r 1994, Cos tin et al. 200 1, Steffan
Dewenter et ¡/1. 200 1, Cascante et tll. 2002. Q ue-

. sada et tll. 20(3) . For example. in rhe tropical dr y
forest insect -po llinated tree Samanel1 saman, Cas
cant e et tll. (2002) show ed that seeds pro duced by
d ifferent fruirs within trees were more likely ro be
relat ed in isolated trees than trees from cont inuo us
populat ions. Nevert heless. stud ies on trop ical trees
have shown rha t some generalist polli narors are not
nega rively affeered by forest fragmentat ion and in
crease pollen movem ent in open areas (D ick 200 l .
W hite et al. 20(2) .

Specialisr pollinarors are expecred ro be mor e
susceptible ro foresr fragmentation because the y use
Aowers from a limired number of plant species that
usually occur at low densiries, parti cu larly in rhe
tro pies. O nly a few srudies have evalua ted rhe con
sequences of foresr fragmentation on the relation
ship between specialisr pollinarors and the repro
duetion of plants (Law & Lean 1999. Parra-Tabla
et tll. 2000, Mur ren 2002. Stoner et al. 2002. Q ue-

sada et al. 2003) . For exarnple, Law and Lean
(I999) evaluated rhe role of bar pollinators within
fragmented Iand scapes in rain foresr of north
Q ueensland , Australia. co mparing rhe effecriveness
of the common blossom bar (Synconycteris australis)
wirh rhe effectiveness of birds for poll inaring rhe
tree Syzygiu m cormif/orum in a fragmented land
scape. They found that bats carried six times more
pollen th an birds, bur were less frequent visirors ro
th e flowers. They also observed rhar bars fed for
sho rte r per iods with in on e tree and moved mu ch
larger d istan ces berween trees than birds. They con
cluded rhar bars carry much higher qualiry pollen
rhan birds in fragmenred landscapes: neverrheless,
rhey did nor compare rhe effecriveness of bars as
polli narors in fragmenred and conr inuous foresrs.

A few srudies have evaluated the effects of for
est fragm entation on borh planr reproduct ion and
genetic srruc rure or mating sysrems of th e popu
larion s (Ald rich et al. 1998, Da yanandan et al.
1999. Dic k 200 1, Cascanre et al. 2002, W hite et
al. 2002, Fuchs et al. 20 03); however, no srudies
have simu lraneo usly evalua ted pollin aror behavior,
plant repr oducrive success, and generic srrucrure or
ma ting sysrems in tropi cal rrees. In gene ral. rhere
is a Iack of informa tion rha r direcrly evaluares th e
effects of poll ina ror act iviry on rhe rep roducrive
success of planrs in fragm enr ed enviro nme nrs . In
parti cular. almost no information exists abo ur bar
poll inarors (Law & Lean 1999. Sroner et al. 2002.
Q uesada et al. 200 3) . Our srudy is rhe lirsr to di 
recdy ana ly¿e rhe ac riviry of bar pollinarors in re
larion ro rep roducrive success and maring sysrem
of tro pica l tree species in spatially isolated foresr
fragments. T he obj ective s of our study were ro (1)
evaluare th e effect of foresr fragm entarion on 1'01
linaror acrivi ry ar bat -p ollin ated bombacaceous
trees and (2) determ ine rhe effects of foresr frag
mentarion on reproducrive success and maring sys
tem s of bom bacaceou s trees.

METHons

STUOY SITES ANO S PECII~ .-This srudy was con
du cred in rhree seasona l tropical foresrs on the Pa
cilic coast of Mesoamerica. The lirst site was 10
cated in tropical dry forest on rhe central Paci lic
coas t of Mexico wirhin and surrounding the C ha
mela-Cuixmala Biosphere Reserve (ca 19°30'N,
105°03 'W) with an area of 13,200 ha. The second
site also consisted of tropical dry forest and was
located in the northern Pacilic coasr of Costa Rica
in the province ofG uanacasre (IOo45'N. 85°30 'W)
wirhi n and surround ing G ua nacasre Na rion al Park
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wirh an exrcnsion of 50,000 ha. T he third sire was
locared in seasonal tropical wer foresr in rhe Osa
Pen ínsula in rhe sout hern Pacific coast of Cosra
Rica (88°26 'N, 83°83'W) wirhin and surro und ing

'Corcovado Na tional Park with an exrension of
50 ,200 ha. Trees were evaluared in rwo habitar
conditions. A tree was considered in a fragmented
hab itar if ir was surrounde d by agricultura l fields
or pastur es and had less than five reproducrive con
specifics per hecrare, usually disrributed in small
c1umps. Ceiba pentandra was only found as isolared
individuals. Trees in fragme nted habirars were sep
arared from euch o rhe r by ar least 5 km and were
at least 10 km from rhe continuous forest. Trees in
forest were limnd wirhin undisru rbed conrinuous
[oresr in prorccred ureas, We used reproducrive
trees of similar sizc (i .e.. diameter at breasr heighr )
for each specics in borh tree habira rs,

We srud ied rhree spec ies from rhe fami ly Bom 
bacaceae in Jalisco . Mexico (Ceibll aesculifolia, C.
grandiflora, and C. pcntandra) and one species in
Guanacasre and Osa. Costa Rica (c. pentandra) .

AlI species srud ied are predominant1y self-incom
paribl e, herrnaphrodiric, and possess chiroprerop
hilic Aowers rhat are principally visired by bars and
sphingid morh s (Heithaus el al. 1975; H aber &
Frank ie 198') ; Q uesada el al. 200 1, 2003; Stoner
2002; Fuchs rt al. 2003 ; Sroner el al. 2003). Dara
wcre collccrcd Ior onc year for each specics bcrwccn
1999 and 200 .,.

ACI'IVITY 0 1' 1" l I.I.I N AT< l l\ VIS ITS.- The actl vlty of
nocturnal visitors was recorded during rhe dry sea
son wirh a Sony digital camco rder (Ha ndycam
DCR-TRV I8) using the techniq ue of Q uesada el
al. (2003) . Videotaping of Aowers (inAorescences
in C. penllt/ulm) began at sunset right before an
thesis and conti nued for 4.5 hou rs, which corre
spo nded ro peak liHaging times of most phyllos
romid bats (Fenton & Kun z 1977) . For inAores
cences found higher than 15 m, we used an infra
red Aash (Son y HVL-IRH2) and a 2x teleconverter
(Sony VCL-HG2030X) ro improve visibility. The
average number of visits for each bat species per
hour was calcula ted for each Aower or inAorescence
filmed . Bat species were identified based on size
differences amI snout morphology (Sroner el al.
2003 ). We filmed 26 Aowers from 15 trees located
in fragm ent ed habi iats and 25 Aowers from 9 trees
in forest for C. aesculijOlia. For C. grandiflo ra, we
filmed 25 Aowers from 17 trees in fragmented hab 
ita ts and 39 Aowers from 18 trees in forest. For C.
penrandra in C hamela, we filmed 10 inAorescences
from 5 trees in fragmented habi tats and 9 inAores-
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cences from 6 trees in foresto For C. pentandra in
Guanacasre, we filme d 193 inAorescences from 5
rrees in fragme nte d habi rats and non e in forest (be
cause none could be locared) and in Os a, we filmed
100 inAoresce nces from 5 trees in fragm ented hab
itars and 93 inAorescences from 3 trees in forest.

To determine if rhe number of bar visits de
pen ded upon habitar condition, for each tree spe
cies the average num ber of visirs per ho ur per Aow
er of each bar species each night was used as rhe
dependenr variable. Because rhe scalc and distri 
bu rion of this variable did not follow a normal
disr ribution, wc used a genc ralized linear mod el us
ing a gamma distribution for rhe dcpendent vari
able and rhe logari thmic function as a link function
using rhe GENMOD proce dure from SAS (SAS
2000, Srokes el al. 2000) . T he model used tree
habitar as rhe catego rical independent variable . We
used a likelihood ratio test ro determine if rree hab 
irar sign ificant1yaffected rhe avcragc number ofvis
irs per hour per inAorescence pe r nigh t. Th is sra
risric had a chi-square d isrriburion and the degr ees
of freedom were calculared as rhe diffcrencc in rhe
number of pa rameters berween models (McCullagh
& Nelder 1989, Srokes el al. 2000).

ESTIMATION 0 1' REI'RODUCTIVE suc cEss.- Reproduc
rive success was evaluared as fruit ser, which was
estirnated as rhe proportion of rhe toral nu m ber of
fru its over th e tot al num ber of Aowers p roduced
by each individu al tree during one Aowerin g sea
son. Flower and fruit producrion were estirnated
using rhe same methodology described by Fuchs el
al. (20 03). We cou nred rhe number of Aowers pro 
cluced by each individual every 15 days and esri
mated the tOtal Aower production of each tree as
the area under rhe disrribution obtained by rhe
number of Aowers versus time. We esrima red rhe
produ crion of frui rs for each indi vidual tree by
count ing the tOtal number of frui ts pro duced every
15 days during rhe frui ting periodoThe tOral nu m
ber of fruir s produced by each individual was es
tima ted as the maxi mum num ber of frui ts pro
d uced ar rhe end of rhe frui ring per iod o T his was
a good esrimare of tOtal frui r pro ducrion because
all speci es have d ry fruit capsu les rhat remain ar
rached tO rhe mot her tree for several mo nths. Flow
ers and fruirs were counred on 20 trees located in
dis tur bed sires and 9 trees in contin uous foresr for
C. aesculijOlia and on 17 trees locared in disrurbed
sires and 18 trees in continuous forest for C. gran
diflora. We used an analysis of variance (GLM; SAS
2000) ro ana lyze rhe effecr of habir ar condirion on
tOral Aower producrion and fruir ser. The mo del
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TABLE l . Al'emge number of ba¡ uisits ~ SE pa flower (injlomcmCt' JOr Ceiba pentandra) pa hour pa nighl JOr
diff¡'rml bar species in ftngmmud habitats and JOml by tree species in Charnela. Tbe number offlowen or
injlorescenCt's jilmedJOr each species in each JOresl condition is givm in parentheses. Each flower or inflo racenc«
uras jilmed JOr 4.5 hours afia anthesis. Results are ftom a gmaaliud linear model anaiysis lo determine if
trer liabitat signiJimm/y nfficud the nvange number ofuisits per hour pa injlorescmCt' per nighl (" P < 0.05).

<7loliophagnsondna Leptonycteris curasoae Musonycteris barrisoni

Fragrnenr Foresr Fragment Foresr Fragment Fore sr

Ccibn twculiJóli,¡ 3.9 :!: 1.9 1.6 :!: 1.2 12.9 :!: 3.3 1.9 :!: 0.8 O O
(26)" (25) (26)" (25)

C. grtlndiJlortl 1.3 :!: 0.3 3.33 :!: 0.5 2.4 :!: 0.6 2.0 :!: 0.4 O 0.5 :!: 0.2
(25) (39)' (25) (39 ) (39) "

c. prntandra 0.9 :!: 0.3 1.5 :!: 0.7 2.6:!: 0.9 11.5 :!: 2.8 O O
(9) (7) (9) (7)'

we used co ns idered rree habitar (i.e. , forest or frag

menr) as rhe ma in effecr. To achi eve norrnaliry, we

rranslormed rhe data by using rhe square roor of

rhe a rcsine fo r fruir ser and rhe natural logarirhm

for 100al Hower producrion .

G ENETIC AN,' lysls.- App ro xim ale ly 10 fruir s per

rree and 4-10 seeds per fruir were analyzed for rhe

gen eli c ana lvsis. Maring panerns in rhe progen y o f

rhe rress were dc rcrrnined by analyzing rhe varia

rion in isozymes (c. aesc/llifolia and C. grandifloril)
or mi crosarellire markers ( c. pcntandra in C os ta

Rica ) developcd by Brondani rt al. (2003). We

stud ied variario n in six isozyrnes (AATI . AAT2,

EST. GPI. ICO. and SKOH) and six microsarel

lit es (CP 1, C P 12, CP 13 . C P 15. C P 19 . and C(22).

The merh od s of isozymes íollowed Fuchs et al.
(2 003) and rhe merhods for PCR were rhe sarne

used by Brondani et al. (2003). We esrimared mul

liloCllS olllcrossing rale (tm) for each Iree species

by lree habilal lIsing rhe models proposed by Ril

land (1989) and lhe MLTR compuler program
(Rid and 200 2).

RESULTS

EFFEc r 01' FOREST FRAI;MENTATION ON nAT I'Ol.l.INA

TOII ACTIVITY.- The effecr of fore sl fragmentarion

on lhe average number of bal visirs per hour was

variable in C ham ela depending on lhe bal species

and lhe Iree spccies (Table 1). Signilicandy more

visirs were observed in fragments by bOlh Closso
phaga soricina (Xl = 3. 7 , P = 0.05) and Leptonyc
teris CUrilsoae (Xl = 22 , P < 0.005) for C. aesclI
lifi,/ia. For C.gmndifloril, MllSonycterisharrisonivis

ired Aowers exclll sively in foresl and G. soricina vis

iled Aowers signilicandy more in fores l rhan in

fragmenrs (Xl = 11.7, P = 0.0006). while L. CII

m SMe showed no difference (X2 = 0 .3 J; P = 0 .5 7).

No differences wcrc found in visitation by G. so
ricina berween fore sr and fragments for C. pentan
dril in C harnela, whereas L. curasoae visired signif

icanrly more Aowers in foresr (Xl = 10. 8 , P =
0 .0009). No bar visirs were observed in foresrs or

Fragrnents in rhe seaso nal tropica l wer fore sr ofOsa .

No cornparisons could be rnade berween foresr and
fragmenrs for C. pentandra in rhe tropical dry [oresr
of Guanacasre because rhey are only found in dis
turbed arca s of rhi s region. The inAorescences

lilmed in Guanacasre received an average of 2.5 :t

0 .5 visirslinAorescence/hourlnighr by Phyllostomus
discolor and 0 .25 :t 0.16 by G. soriana.

CONSEQUENCES FOR RFI'RODUCTIVE SUCC ESS.-Toral

mean Aower producrion wa s sign ilican dy grearer in

fragments than in rhe foresr for C. aesculifolia
(F1• 26 = 5.63. P = 0.025). while no differences

were observed for C. grandiflora (FI, :n = 0.42, P
= 0.52; Table 2) . Fruir se r was signilicandy grearer

in fore sr rhan in fragmenrs for C. grandiflom (FI,
.13 = 5.12. P = 0 .03). while no differences were

observed for C. aesculifolia (F1• 28 = 0 .15 . P =
0.45; Table 2) .

CONSEQUENCES FOR MATING 1'A"IT ERNs.-Ourcross

ing rares were high for C. aesCIIlifolia and C. gran
diflora in borh fragmenred and foresr areas. indi

caring rhar rhese species are predominandy our

crossing (Table 3) . Similarly. ollrcrossing rares for

C. pmtandra popularions in fragmenrs ar Guana

casre were high bur a change ro a mixed-maring

sysrem was observed in fragments for lhe O sa pop

uiarion.

DISCUSSION

The effecrs of foresr fragmenrar ion on bar polli 

narors. planr reprodllcrive success, and maring par -
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TABL E 2. l.east-square means (LSM~am) jOr total nu mber o/j/oUJ~rs and fruit set ~ SE in tu/o species o/bombacaceous
trres in fragmented hnbitats an d [orest. Fruit set u/as calculated as th~ percent o/ total fruit production ouer
total j/oUJer production for each individual tree. Resulss are from an analysis o/uariance to eualua te tb« effiet
ofhabita¡ condition on total j/ow~r production and fruit set ( ' P < 0.05).

Fragmenr Foresr

N Flowers Fruir ser N Flowers Fru ír ser

Cciba acscllli}Jlia 20 1130 ::':: 245" · 3.7 ::':: 1.14 9 320 ::':: 300' 5.5 ::':: 1.7
C. gm lldiJlom 17 515 ::':: 147 3.5 ::':: 1.24" 18 352 ::':: 143 6.9 ::':: 1.21"

TABLE 3. Ollt,.,.ossing m ies ~ SE in j óur species o/bombacaaous tru s in jOrestfragments and continuous jOr~st by tree
sprci,'s, habit,w (TD F = Tropical D~y Forest alld 7WF = Tropical \\í'ct Forest) . and site. ND uftrs to no
"JI /ti .

rern s var ied depending up on rhe bombacaceou s
species. T he variable response of bar pollinaro rs ro
foresr fragnll'llla rion was likcl y a consequence of
rhe Aowering panern of each tree species and rhe
availabiliry of o rhe r chi rop rero ph ilic resources, as
well as thc fi.lragin g panerns of rhe bars . For C.
aesculifolitl, bo rh C. soricina and L. curasoae visired

Aowers in fragm elll s significanrly more rha n in for
ese T his m,¡y have bee n du e ro th e fact rhar C.
aesculifolitl produces berween 20 and 100 Howers
per nighr ami bloo ms fro m May ro june wh en few
orher chi roprero ph ilic Howers are available (Sroner
et al. 2003) and because isolared trees in fragmenrs
produce rwice as man y Aowers than trees in rhe
foresr (Table 2) . In con rrasr, for C. grandiflora,
wh ich produces o nly a few Aowers (1- 3) a nighr
over an extende d peri od (Lobo et al. 2003), rhe
small-bodi ed spc cies of M. harrisoni and C. soricina

visired Howcrs lou ud in fragm enrs significan dy less
rhan for esr. whi le rhe Iarger, more mobile L. cura

sone sho wed no di fferen ce. Alrhough C. soricina
may be found in fragme llle d areas (Lem ke 1985),
rhe cos r of fi.mlging in trees wirh very few Howers
doe s nol ourweigh rhe benefir, especially when orh
er resources are available wirhin rhe ir re!arively
sma ll hom e ran ge (He irha us et al. 1975). FinalIy,
rhe sho rt- rerm (m I mol massive Aowering species
C. penttlndra rt'ceived signi ficandy more visirs from

L. curasoae in foresr th an fragmel1ls wh ile C. sori
cina showed no differences in the tropical dry foresr
of C uanacasre. This resulr was likel y due ro rhe
prox im iry of rhe C. pentandra individuals in foresr
ro rhe primary perch of L. curasoae in the region
(Sroner el al. 2003) and the superabundance of
resource ar rhis massive Aowering species, AIrho ugh
L. curasaoe has rhe abiliry ro forage over long dis 
tunees ro obrain resources when rhey are scarce, if
lon g movernents are not necessary, rhey forage as
close ro rheir home perch as po ssible (Horner et al.
1998). Clossophaga soricina does nor forage over
long disrances, bu t abundan r reso urces provided
from C. pentandra would make chis an atrracrive
resource in foresrs as welI as fragmellls (H eirhaus
et al. 1975). The notable lack of bar visirs ro C.
pentandra in Osa was likely related ro rhe avai l
abiliry of o rher chiroprerophi lic resources in this
wer foresr.

Our resu lrs indicare th ar fruir ser was signifi
can tly less in fragmeI1ls for C. grandiJlortt; a similar
trend was observed for C. aesculifolia. alrhough rhis
difference was nor significane Trees in fragmellls
produced mo re Aowers rhan trees in fores r, bur
fruir producrion was lower in fragmellls. Because
mosr of rhese species are self-inc om parible. ir is
like!y rhar poll inarors in iso lared tree s facilirare
mosd y geironogamolls crosses; rhis promores self-

Fragmcnr Forc sl

TOF. C hamcla N O Ulcrossing rale N Olllcro ssing rale

Criba aesCIIlifóli" 3 1 0.969 ::':: 0.060 36 0.962 ::':: 0.048
C. grandiJlom 18 0.913 ::':: 0.067 12 0.896 ::':: 0.140

TOE G uanac aslc

C. penttllul", 8 0.885 ::':: 0.041 NO

TWF. O sa

C. penttllldm 7 0.400 ::':: 0.059 NO
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ing wirh in indi viduals, which resulrs in lower fruir

ser. Pollinarion w irh compatible polien is hindered

in fragmenred habirars, rhereby lim iring the abiliry

of ind ivid ua ls ro achieve high Jevels of fmir ser.

Similar resulrs have been reponed for Paquira qui
nata in G uanacas re , wh er e fru ir ser is less in frag

m enrcd habitars rhan co n rin uous fore sr (Fuchs et

al. 2003). Alrhough bat s are visiring Howers in frag
menred hab irars, and in the case of C. aesm lijOlia.
rhe visirarion rare was acrually higher rhan in foresr,
they m ay nor be m ov ing poll en berw een fragmenrs
as we ll as in forest s, given rh e sparial isolarion of

many t rees in fragmeIHs. O ther researchers have
found a sim ilar relarionship berween fruir ser and/
o r seed producrion and foresr fragmenrarion (Aize n

& Feins inger 1994, C hazoul et al. 1998. Cigo rd el

al. 1999, C unningharn 2000, Par ra-Ta bla et al.
2000, C hazou l & M cLeish 200 1), bur a few srud
ieshave Found no differen ces in seed producrion
(D ick 200 1. Murren 2( 02) .

O u r sru dy also showe d rhar rhe maring sys rem

was nor affecre d by iso lar io n due [O fore sr frag

men rarion . Ceiba aesm lijOlia and C. gmndiflom
main rained a p redomi na n riy self-i ncompa rib le sys
re rn. Criba pcntandra sho we d a Hexib le m aring sys

rern dep end in g upon rhe Foresr rype (i.e., tropical
wer foresr o r tr opica l d ry foresr). Srudies on rhe

m aring sys te ms and in comparibiliry mechanism s o F

rh e family Bombacacea e suggesr rhar poplllarion es

rima res of o urcrossi ng ra res ca n be inHuenced by

de nsi r)' or spa ria l iso lario n (M uraws ki & H amrick

1992, C ribe! ,'t al. 1999, Quesada et al. 2001.
Fuc hs el al. 2( 03) . O u r sru dy also suggesrs rhar rhe

absence of poll inarors may cha ng e rhe maring par

rerns in rrees, as o bse rved For C. pentandra. Sim i

lady, poplllarions o F P qllinata locared in co nrin

UOllS Foresr are m ainly se lF- inco m parib le bur rrees

in iso larion rend ro be pa nia lly self-com pa ribi le

(Quesada ,'t tll. 200 1, Fuchs et tll. 2003) . SelF- in 

co m pa rib iliry ha s been rep oned For several spec ies

oF rhe Family Bombacaceae and apparend y rhe in

co m parib iliry rea cri on occllrs ar rhe base oi" rhe

Hower sryle or ar rhe ova ry. bllt selF-Fen ilizario n is

nor co m plerely di scarded (Ballm 1995. C ribel et
111. 1999, Q ucsada el al. 200 l . C ribe! & Ci bbs

20(2) . In O(hcr species, p leiorrop ic effecrs of rnod

ifYing genes (Levin 19')6 , Ivey el al. 1999, Cood 

Avila & Srephcn son 2003) , pol ypl oidy o r gene du

pl icarion (de N ertan coun 200 1). or remporal plas

riciry in rhe exp ressio n oF selF-incomparibiliry

(Ri chardson et al. 1990 , Vogler el al. 1998) can

cha nge a srri cr se1F-incom pa rib le sysrem [O a mixed

m ar in g sys rem 111 natural popularions, as may be

occurring in P. quinata. Even rhough the frag

m enred popular io n o f e pen tandra in Cuanacasre

was pred ominandy ourcrossing, rhe popularion in

O sa an d orher sru d ies indicare that rhis species is

capa ble oF exp ressing a mixed-maring sysrem (Mu

rawski & Hamrick 1992. Cribe! et al. 1999). Criba
pen tandra in O sa had a mixed-maring sysrem, pos

sib ly associa red with rhe absence of pollinators ar
rhis site. A simi la r Hexible breeding sys rem has been
observed in dipterocarp rrees after Foresr Fragmen

rarion o r logging modified rhe original conrinuous

populati on (Murawski et al. 1994, Lee 2000). In

su mo rhe parterns oF visiration of pollinarors m ay

mod ify rhe m ar ing sysrem o Frrees from o u rcross ing

[O sel fing w ith a possibl e reducrion in rhe gene ric

d iversiry oF rhe rernnanr populari ons Fo r ce rrai n

species,

T he experimental design used in o u r srudy es

rablished a co m pariso n berween bar pollinarors and
planr reproductive success and berween co nr in uo us

Foresr and nearby fragm enred populari ons. Ir is
likely thar rhe main re fu ge and resources for so rne

oF che bar species co me From the conrinuous foresr

and thar rhe elirnina rion of rhis foresr wou ld neg

atively red uce rhe bar pollinarors rhar we observed
in rh e Fragmenrs. Even For long-disran ce pollinarors

(e.g., L. curasoae) rhar can rravel up ro 100 km a

ni ghr in sea rch for Howers (Horner et al. 1998),
thi s h ighl y g rega rio us spec ies is Found principally

roosr ing in caves wirhin undistllrbed arcas , w h ich

m ak es ir vu lne rable ro human di srurban ce (Sro ne r

et al. 2003) . To eva luare rh e imporran ce oF co nr in

uous fo res r For maiIHaining bar pollinarors, Furure

stll d ies sho uld ana lyze rhe movemelH oF bar polli

na rors and gene How parr erns oF rh e planrs rhey

pollinare in co rridors and Foresr fra gmeIHs a r vari

ab le di sra nces From conrinuous foresrs.
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