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RESUMEN

Las palmas del género Chamaedorea (nombre comin ‘“‘xate”) constituyen uno de los productos
forestales no maderables mas importantes de México, se cosechan sus hojas, las semillas e individuos
completos, los cuales son utilizados en la industria de la floricultura en Estados Unidos y Europa. La
extraccion de partes e individuos completos se realiza en poblaciones naturales, debido a lo cual, éstas
han sido disminuidas severamente o desaparecidas de ciertas localidades. Chamaedorea ernesti-
augustii es una de las palmas “xate” mas explotadas en el sureste de México, se distribuye en el
sotobosque de las selvas perennifolias altas y medianas. La pérdida de tejido foliar en una planta
provoca cambios fisicos y fisioldgicos en el nivel individual (funcional) a través de los cuales la planta
enfrenta dicho estrés: las hojas remanentes reciben mayores recursos luminicos para realizar la
fotosintesis, incrementan fisiolégicamente su actividad fotosintética, y movilizan carbohidratos de
reserva desde el tallo y la raiz. El proceso mediante el cual la planta repone el tejido foliar perdido se
denomina compensacion. La explotacion sustentable de este recurso depende de que la extraccion de
hojas permita a los individuos compensar adecuadamente sus componentes vegetativo y reproductivo.
Este estudio tuvo como propdsito explorar los limites de cosecha de partes que permitieran el
mantenimiento del vigor vegetativo (sobrevivencia y crecimiento) y reproductivo de las palmas
(probabilidad de reproduccién y producciéon de inflorescencias). En la reserva de la biosfera de
Lacantin, Chiapas, se establecieron parcelas experimentales en una poblacioén natural de C. ernesti-
augustii, y se establecieron 5 tratamientos de cosecha de hojas: 0%, 25%, 50%, 75% y 100%; los
cuales se repitieron cada 6 meses; el periodo de cosecha experimental se extendié desde enero del 2006
a octubre de 2007. Se registraron parametros vegetativos: sobrevivencia, crecimiento del tallo,
produccién de hojas, longitud de las hojas nuevas, y pardmetros reproductivos: probabilidad de
reproduccion, produccion de inflorescencias/ infrutescencias y produccion de frutos. La produccion de
hojas nuevas fue compensada en todos los tratamientos, sin embargo la sobrevivencia se afectd
significativamente en el nivel de 100%. Los individuos masculinos presentaron una respuesta
compensatoria mas vigorosa que los femeninos. Un parametro importante para la comercializacion del
recurso (longitud de las hojas) presentd diferencias significativas entre el tratamiento control y los
tratamientos mds intensos, lo cual afecta la calidad del producto. El componente reproductivo fue més
sensible a la defoliacién que el vegetativo en ambos sexos. La probabilidad de reproduccion y la
produccién de inflorescencias disminuyeron significativamente al aumentar el nivel de defoliacidn,
siendo este efecto mds severo en las palmas masculinas. El andlisis de la produccién de estructuras
reproductivas en ambos sexos y la producciéon de frutos en las palmas femeninas no presentd
diferencias significativas cuando se consideraron unicamente los individuos reproductivos. Se sugiere
el establecimiento de niveles de cosecha de hojas de mediana intensidad para asegurar la sobrevivencia
de los individuos asi como la calidad de las hojas cosechadas. Sin embargo, es necesario realizar el
estudio demografico de la especie, bajo distintos niveles de defoliaciéon para evaluar los efectos de
dicha cosecha sobre la dindmica poblacional de la palma, y asi analizar las consecuencias directas del
abatimiento de la respuesta reproductiva derivada de la extraccion de hojas.



1. INTRODUCCION

Las palmas (Arecaceae) conforman uno de los grupos de plantas mas abundantes en el sotobosque de
las selvas neotropicales (Hodel 1992, Henderson et al. 1995) y, a su vez, constituyen uno de los
recursos forestales mas explotados por las comunidades humanas que habitan tales regiones (Balick
1988 en Svenning y Macia 2002). Esto se debe a que la extraccién de sus hojas, peciolos, tallos,
inflorescencias, frutos, semillas, meristemos, fibras y raices permite satisfacer algunas necesidades
humanas de vivienda, alimento, medicina y ornamento, principalmente (Kahn 1988; De Steven 1987,
Svenning 2002). La utilizacién de este recurso no implica necesariamente la muerte de los individuos,
ya que en la mayor parte de los casos se cosechan sélo partes especificas de las palmas y no los
individuos completos. Puesto que la extraccién no implica un drastico cambio de uso del suelo de los
bosques tropicales, las palmas se pueden caracterizar como uno de los productos forestales no
maderables (PFNM) mas importantes de los trépicos en la actualidad (Svenning 2002).

Algunas especies de palma son explotadas comercialmente a gran escala y representan una
fuente muy importante de ingresos econdémicos (v. gr. el género Chamaedorea, palma “xate”; Euterpe
edulis, palmito), de tal manera que en ciertas ocasiones su extracciéon ha llegado a amenazar la
viabilidad de las poblaciones naturales. En este sentido, se ha reconocido la importancia y la urgencia
del estudio de los pardmetros ecolégicos de sus poblaciones que permitan determinar la sustentabilidad
de las practicas extractivas, y a la larga, ofrecer recomendaciones y alternativas de manejo que
favorezcan la persistencia y la regeneracion de las poblaciones naturales de los PFNM’s.

Las palmas “xate” (Chamaedorea spp) son PFNM’s muy importantes en las regiones tropicales
de México. Las hojas de estas palmas son utilizadas en la industria de la horticultura y floricultura
nacional e internacional; tan s6lo en el 2004 el volumen de exportaciéon hacia EU fue de
aproximadamente 1,650 millones de hojas (CEC 2002). La explotacién de las palmas “xate” constituye

una fuente de ingreso monetario muy importante para la economia familiar de las comunidades
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humanas que habitan en el drea de infuencia de los ecosistemas tropicales humedos, de forma tal que la
alta demanda de hojas ha provocado la sobre-explotacién del recurso y, en consecuencia, el declive de
sus poblaciones naturales (ver Ramirez-Ramirez 2006 para un panorama mds amplio del
aprovechamiento del género Chamaedorea en México). La vulnerabilidad de las poblaciones naturales
de la palma “xate” provocada por la sobre-explotacion comercial, cuestiona la idea de que los PFNM’s
puedan constituir una alternativa inherentemente sustentable para el aprovechamiento de los
ecosistemas tropicales (Ticktin 2004).

Meéxico posee el mayor nimero de especies del género Chamaedorea en América —50 spp, 14
de las cuales son endémicas— ademds de ser uno de los dos probables centros de diversificacion de
este género (Hodel 1992). Debido a la relevancia de este grupo, se han realizado diversos estudios
sobre las especies de mayor importancia econdmica, como es el caso de Chamaedorea tepejilote, C.
elegans, C. oblongata y C. radicalis, en aspectos clave como sus historias de vida, demografia,
respuesta a la defoliacion y regimenes de cosecha, entre otros (Oyama 1987, 1990; Oyama y Mendoza
1990; Jiménez et al. 1999; Anten y Ackerly 2001; Anten er al. 2003, Endress et al. 2004, 2006;
Ramirez-Ramirez 2006; Valverde et al. 2006). La mayoria de estos estudios, sin embargo, han omitido
una referencia directa a los umbrales sustentables de cosecha de partes, como si se ha hecho para
algunos PFNMs (v.gr. la bromelia Aechmea magdaleneae o “pita”, Ticktin 2002; 2005), y falta todavia
un andlisis de los regimenes de extraccion de partes que los cosechadores llevan a cabo (v.gr. en C.
radicalis, Endress et al. 2004, 2006; o en C. hopperiana, Ramirez-Ramirez 2006).

La definicion de umbrales de cosecha depende de la comprension de las respuestas funcionales
(tales como cambios en el balance de carbono, en los patrones de asignacion de recursos y en la
operacion de mecanismos compensatorios) que las palmas individuales tienen como respuesta a la
extraccion de partes fotosintéticas, en funcién de su vigor vegetativo, edad, sexo, o condiciéon ambiental

(Anten et al. 2003). Esta definicion también depende de la comprension de cémo estos efectos



funcionales se traducen en cambios demograficos que afectan la dindmica de las poblaciones de la
especie manejada. A nivel de los individuos, la cosecha podria considerarse sustentable siempre y
cuando las respuestas compensatorias a la defoliacién permitieran mantener la calidad de las partes
extraidas (v.gr. tamafio y aspecto sin dafios de las hojas cosechadas) a través del tiempo (Endress et al.
20006) y a nivel demografico, si la poblacion se mantiene en crecimiento o en un equilibrio demogréfico
(Ticktin et al. 2003). En este sentido, el objetivo general de este trabajo fue el de analizar de forma
experimental la respuesta de la palma del sotobosque C. ernesti-augustii a distintos niveles
experimentales de cosecha de hojas con el fin de evaluar los efectos de la defoliacion sobre las tasas

vitales a nivel individual (funcional).
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1.1 Respuesta a la defoliacion de las tasas vitales de palmas tropicales del sotobosque

Uno de los factores determinantes del desempefio de las plantas es su drea foliar (Anten y Ackerly
2001a), la cual depende del nimero y del tamafio de las hojas, asi como del balance entre la tasa de
produccion y abscision foliar. Cuando este balance es alterado por la pérdida de area foliar (por
ejemplo debido a herbivoria, dafios fisicos o cosecha de hojas) se producen cambios funcionales que, a
su vez, pueden afectar la supervivencia, el crecimiento, la reproduccién y, en dltima instancia, la
adecuacion de las plantas y la dindmica de las poblaciones (Crawley 1983, Coley et al. 1985, Bowers &
Stamp 1993, Bazzaz y Grace 1997, Pfab & Witkowski 1999, Strauss & Agrawal 1999, Anten &
Ackerly 2001a). Cuando la defoliacion se generaliza, se intensifica y se mantiene entre los individuos
de una poblacidn, el proceso puede llevarla a su extincion local.

La defoliacion total y recurrente en palmas lleva a la muerte de la planta en un tiempo que
depende de los recursos almacenados en las raices y tallos (Martinez-Ramos, Anten y Ackerly, en
prep.), mientras que eventos de defoliacion moderada y de corta duracién producen efectos positivos
sobre el crecimiento y/o negativos en la capacidad reproductiva de las plantas (Mendoza et al. 1987,
del-Val & Crawley 2005, Oyama y Mendoza 1990, Bowers & Stamp 1993; Schierenbeck et al. 1994,
Valverde et al. 2006). Este tipo de trueque depende del grado en el que la defoliacion afecta el balance
de carbono/nutrientes (Herms & Mattson 1992, Honkanen et al. 1999), de la calidad del tejido foliar
perdido (Ehrlen 1995, Gadd et al. 2001, Oyama y Mendoza 1990), del estadio de desarrollo de la planta
(Mendoza et al. 1987) e incluso de la forma de vida de la especie (Obeso 1993). La reasignacién de
recursos puede sacrificar la energia destinada a la reproduccion, afectando negativamente la
probabilidad de reproduccion, la produccion de flores, frutos y semillas o la tasa de germinacion de las
semillas (Mendoza et al. 1987, Obeso 1993, Ehrlen 1995, Strauss et al. 1996, Ratsirarson et al. 1996,

Schlichting y Delesalle 1997, Pfab y Witkowski 1999, Valverde et al. 20006).

11



1.2 Mecanismos de compensacion.

La defoliacion tiene efectos directos en la estructura del individuo al generar una reduccién del area
foliar total activa, asi como de la proporcion de drea foliar al cambiar la relacion area foliar/ biomasa
total de la planta (Gold y Caldwell 1990, Ratsirarson et al 1996, Anten y Ackerly 2001a). No obstante,
en muchas ocasiones ocurre una respuesta positiva de las plantas a la pérdida de tejido fotosintético,
conocida como compensacion (Crawley 1983, Strauss y Agrawal 1999, Ackerly y Anten 2001, Ackerly
et al. 2003). Este término se emplea para identificar procesos y mecanismos fisiologicos que permiten a
una planta recuperar & reajustar sus atributos funcionales como respuesta a la pérdida de tejido
fotosintético (Strauss y Agrawal 1999, Ackerly y Anten 2001, Anten et al. 2003).

La compensacion opera a través de procesos activos como los cambios en los pardmetros
relacionados con la fotosintesis (Crawley 1983, Strauss y Agrawal 1999, Anten y Ackerly 2001), la
alteracion de los patrones de distribucion de fotosintatos y la movilizacién de carbohidratos o proteinas
de reserva hacia la formacion de nuevos tejidos foliares (Hilbert et al. 1981, Crawley 1983, Strauss y
Agrawal 1999, Anten y Ackerly 2001b). También se producen cambios en la cantidad de energia
radiante que recibe la copa de las plantas lo que aumenta el nivel de recursos luminicos en las hojas
remanentes (Anten y Ackerly 2001a). La compensacion relacionada con atributos de la fotosintesis se
puede estimar calculando la tasa de fotosintesis neta y la tasa fotosintética por unidad foliar (TUF,
Crawley 1983, Strauss y Agrawal 1999), pues la defoliacion tiende a aumentar la TUF de las hojas
remanentes (Crawley 1983, Anten y Ackerly 2001). Estos dos parametros son importantes en el analisis
de la compensacion a la defoliacion. La tasa fotosintética neta (P) es igual al producto de la tasa
fotosintética por unidad de area foliar (TUF) multiplicada por el drea foliar de la planta (A): P =
(TUF)(A). St la defoliacion disminuye A, el proceso de compensacion puede llevarse a cabo a partir de
aumentar la TUF, aunque es dificil alcanzar el nivel de P de una planta no defoliada (Anten y Ackerly

2001a). En algunas especies la defoliacion induce un cambio en la tasa méxima de fotosintesis (Ppax,
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tasa mdxima de captura de C, Anten y Ackerly 2001b); este mecanismo compensatorio ocurre cuando
las condiciones de luz son favorables.

Otro mecanismo compensatorio se relaciona con la movilizacién de carbohidratos y proteinas
de reserva hacia la formacién de nuevos tejidos foliares (Hilbert ef al. 1981, Crawley 1983, McPherson
y Williams 1998, Anten y Ackerly 2001a). Las reservas de carbohidratos pueden estar almacenandose
cuando la produccién de carbohidratos excede las demandas fisiolégicas cotidianas. Los carbohidratos
se almacenan en la forma de almidon o azicares (Crawley 1983) en raices y tallos y pueden
redistribuirse a otras partes de la planta (Strauss y Agrawal 1999, Anten y Ackerly 2001a, Hilbert et al.
1981, Obeso 1993).

La pérdida de hojas en una planta frecuentemente provoca que las hojas remanentes accedan a
mejores condiciones luminicas, debido simplemente a una menor obstruccion de la luz. La mayor
disponibilidad del recurso permite entonces a las hojas remanentes aumentar su actividad fotosintética
(Anten y Ackerly 2001a).

Las plantas del sotobosque se desarrollan en condiciones luminicas especiales, en donde el
recurso luz es especialmente escaso. Chazdon (1984) determiné que el porcentaje disponible de
radiacion fotosintéticamente activa en el sotobosque de un bosque tropical humedo se ubicaba entre el
1% y el 2% de la radiacion que incide sobre el dosel a nivel global, de tal manera que su disponibilidad
es significativamente menor a las condiciones luminicas presentes en los estratos superiores. En este
sentido, las plantas del sotobosque podrian haber desarrollado estrategias de crecimiento especialmente
adaptadas a estas condiciones, lo que podria determinar el tipo de respuesta compensatoria observable,

por ejemplo, priorizando el almacenamiento de reservas (Svenning 2002).
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1.3 Respuesta vegetativa a la defoliacion en palmas

1.3.1 Supervivencia

En la mayoria de los estudios que analizan los efectos de la defoliacién experimental sobre atributos
vegetativos en palmas, se observa que la supervivencia de los individuos adultos no es afectada de
forma significativa en el corto plazo (no mayor a dos afnos, véaase por ejemplo Mendoza et al. 1987,
Oyama y Mendoza 1990, Ratsirarson et al. 1996; Zuidema y Werger 2000, Silva-Matos 2000,
Ramirez-Ramirez 2006). Incluso en condiciones de defoliacion total los adultos de la especie
Chamaedorea tepejilote no presentaron mortalidad alguna (Oyama y Mendoza 1990). Es probable que
las palmas posean suficientes recursos almacenados en el tallo y la raiz para soportar eventos severos
de pérdida foliar. Se ha sugerido que, dada la condicion vulnerable de las palmas del sotobosque a la
caida de arboles, éstas pudieran haber desarrollado una estrategia de tolerancia ante tales
perturbaciones, que les permita sobrevivir y recuperar el tejido foliar perdido (Chazdon 1991). Una
evidencia indirecta de esto la presentan Martinez-Ramos et al. (1988) al haber determinado la dindmica
de claros de un bosque tropical huimedo con base en el crecimiento observado del tallo en Astrocarium
mexicanum después de que los individuos habian sido derribados por la caida de arboles del dosel.

Sin embargo, la supervivencia de diferentes especies de palmas se vio afectada cuando se
aplicaron tratamientos muy intensos o defoliacion completa en individuos adultos (Chazdon 1991;
Mendoza et al. 1987; Endress et al. 2006) o en individuos juveniles de A. mexicanum (Mendoza et al.
1987) y de C. elegans (Valverde et al. 2000).

Jones y Gorchov (2000) realizaron un estudio de la abundancia de C. radicalis en relacién con
la distancia hacia los centros de poblacion, y no encontraron diferencias significativas en las densidades
de la palma entre poblaciones cercanas y las mds alejadas, lo cual podria reflejar que la extraccion
comercial no estd afectando la abundancia de esta especie en particular. Este resultado contrasta con la

percepcion de los cosechadores locales en ciertas regiones (Endress et al. 2004; Bridgewater et al.
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2006; obs. pers.) sobre la disminucién del recurso a causa de la sobre-explotacion. En el caso de palmas
del dosel, Ratsirarson et al. (1996) reporta que las densidades de Neodypsis decaryi afuera de las dreas
protegidas es significativamente menor que dentro de ellas, mientras que O’Brien y Kinnaird (1996)
determinaron que hay menores densidades de Livinstona rotundifolia en areas sujetas a cosecha en

comparacion con dreas libres de aprovechamiento de esta especie.

1.3.2 Crecimiento (produccion de hojas)

La produccion de hojas es un pardmetro importante que define el crecimiento vegetativo de las palmas,
ya que presentan un solo meristemo apical en el tallo (Dalrymple y Fisher 1994), y mantienen un
patrén continuo de produccion de hojas (Lugo y Rivera-Batlle 1987).

En algunas especies de palmas del dosel se correlaciond el tamafio de los individuos con la
produccion de hojas (véanse por ejemplo los trabajos de Ratsirarson et al. 1996 con N. decaryi; Lugo y
Rivera-Batlle 1987 con Prestoea montana; De Steven et al. 1987 con varias especies), especialmente
en especies clonales como Oenocarpus mapora (De Steven 1989), lo cual sugiere que los individuos
mas vigorosos resisten mas los efectos de la defoliacion. Este resultado se ha observado en palmas del
sotobosque, como en Calyptrogyne ghiesbreghtiana (Cunningham 1997) y en C. elegans (Valverde et
al. 2006). Sin embargo, esta produccion foliar dependiente del tamafio parece no ser general, ya que De
Steven (1987) no encontr esta respuesta en otras especies del sotobosque (Geonoma cuneata y
Chamaedorea wendlandiana).

Se ha observado en general, que las palmas compensan la pérdida de hojas a cualquier
intensidad de defoliacion (véase por ejemplo los estudios de Chazdon 1991 con Geonoma congesta;
Ratsirarson et al. 1996 con N. decaryi; Zuidema y Werger 2000 con Geonoma deversa, una palma
clonal; Anten et al. 2003 con C. elegans y C. oblongata; , Mckean 2003 con Hyphaene coriacieae;

Endress et al. 2006 con C. radicalis), e incluso la pueden sobre-compensar en condiciones de
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defoliacion ligera e intermedia (véanse los estudios de Oyama y Mendoza 1990 con C. tepejilote;
Chazdon 1991, Endress et al. 2006; Mckean 2003; Valverde et al. 2006 con C. elegans; y Ramirez-
Ramirez 2006 con Chamaedorea hooperiana). Pero en el caso de la extraccidon sostenida de hojas
durante varios afios,se han observado cambios en la intensidad de la respuesta, pues los tratamientos
mas intensos generan una disminucion significativa en la capacidad de compensar el tejido foliar
perdido (Endress et al. 2004; Valverde et al. 2006).

Lopez-Toledo (2005) evalud la persistencia de los efectos de la cosecha en C. elegans y
Chamaedorea oblongata después de 2-3 anos de haberse suspendido la defoliacion. Este autor mostro
que en los individuos sujetos a niveles de defoliacion intensa (> 50% cada seis meses), los efectos atn
eran evidentes dos afios después de suspender el corte de hojas, tanto en el aspecto vegetativo
(produccion de hojas, produccién de drea foliar) como en el reproductivo (probabilidad de
reproduccion, produccién de estructuras reproductivas), aunque con mayor severidad en este dltimo. La
capacidad de recuperacion de los atributos se diferencid entre especies y se relacion6 con el periodo de
cosecha a la que estuvieron sujetas previamente.

La capacidad de las palmas de compensar el drea foliar perdida se ve limitada porque las
dimensiones de las hojas nuevas pueden disminuir, lo cual reduce el drea de captura de carbono. Este
parametro se puede estimar al medir las longitudes totales de las hojas y proyectar el area foliar
alométricamente. Al estudiar esta variable en N. decaryi (Ratsirarson et al. 1996), G. deversa (Zuidema
y Werger 2000) y C. radicalis (Endress et al. 2006) se observd, por ejemplo, una reduccién en la
longitud total de las hojas nuevas. Esta condicion refleja que algunas especies de palmas sujetas a
cosecha de hojas son incapaces de compensar la defoliacién, totalmente en todos los caracteres
vegetativos. Tal limitacion tiene implicaciones serias para el manejo del recurso, puesto que el tamafo
de las hojas es un parametro muy importante para su comercializacion, ya que las hojas pequefias

tienen un menor valor econdmico en el mercado (O’Brien y Kinnaird 1996; Endress er al. 2004;
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Bridgewater et al. 2005). Por su parte, Chazdon (1991) no encontré diferencias respecto al control en el
tamafio de las hojas en la palma clonal G. congesta.

La edad de las hojas cosechadas también puede influir en el tipo de respuesta compensatoria de
una palma. En el estudio de Mendoza et al. (1987) con A. mexicanum, y el de Anten y Ackerly (2001a)
con C. elegans, se observé que la remocién de las hojas viejas gener6 una compensacion mas vigorosa
en algunos individuos, que la remocién de hojas nuevas. Al remover hojas nuevas se observd una
recuperacion mds lenta del vigor de la planta. Estos resultados indican que las hojas nuevas son
funcionalmente més importantes que las hojas viejas para la economia metabdlica de las palmas.

Asi como se ha observado que la pérdida de tejido foliar en una planta puede generar una
respuesta compensatoria en relacion con el nimero de hojas producidas, también se han observado
cambios en la tasa de absicion de hojas que pueden se parte de una respuesta compensatoria. En este
caso, una reduccion en la tasa de absicion permitiria a las plantas defoliadas obtener una ganancia
fotosintética adicional, generada a través de mantener y extender la vida util del tejido foliar ya
producido. Precisamente, esta respuesta se observd por ejemplo, en A. mexicanum (Mendoza et al.
1987). Sin embargo, Chazdon (1991) no encontré diferencias en la tasa de absiciéon de hojas de la

palma clonal G. congesta sujeta a remocion de hojas y de ramets.

1.4 Respuesta reproductiva a la defoliacion

El componente reproductivo de la mayoria de las especies de palmas que se han estudiado ha
demostrado ser variable en el tiempo, entre individuos e incluso entre poblaciones, lo cual sugiere que
la respuesta reproductiva es un caricter que no necesariamente refleja de forma directa los efectos de la
remocion de hojas en especies del sotobosque de vida larga (por ejemplo: Pifiero y Sarukhan 1982;
Oyama 1990; Cunningham 1997; Mendoza y Franco 1998; Berry y Gorchov 2004). Otra tendencia que

ha sido observada en diversos estudios es que la respuesta reproductiva a la defoliaciéon parece ser
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mucho mas sensible que la del componente vegetativo, sugiriendo la existencia de una disyuntiva
(trade-off) entre ambos componentes cuando las palmas se enfrentan a una pérdida severa de tejido
foliar (en relacion con este tema se puede consultar la revision de Obeso 1993). En dichos trabajos la
respuesta reproductiva se ha evaluado a través de variables como la probabilidad de reproduccion, la
produccion de estructuras reproductivas (inflorescencias/ infrutescencias), y la produccion de frutos por

individuo en el caso de las palmas femeninas.

1.4.1 Probabilidad de reproduccion

Endress et al. (2006) muestran un ejemplo claro de la disminucion progresiva de la probabilidad de
reproduccion en C. radicalis debido a la defoliacion, en donde las palmas del tratamiento de control
(sin defoliacion) presentaron los valores mas altos (56%) y a medida que la intensidad y frecuencia de
la extraccion de hojas aumentd la probabilidad disminuyé hasta un 31%. La palma A. mexicanum
también tuvo una reduccidn significativa de la probabilidad de reproduccién dependiente de la
remocion de hojas, la cual se agravd en el segundo afo en los tratamientos intensos de defoliacion
(Mendoza et al. 1987). Como se mencioné previamente, C. tepejilote tuvo una respuesta inversa, ya
que la defoliacién provocd un aumento en la probabilidad de reproduccion de las palmas, incluso dos
afios después del tratamiento experimental (Oyama y Mendoza 1990). En el caso de la palma clonal G.
congesta la defoliacion no afectd la probabilidad de reproduccion. Se ha sugerido que en este caso la
agregacion de ramets podria funcionar como una estategia que amortigua los efectos de la pérdida de

area foliar en las especies clonales (Chazdon 1991; De Steven 1989; Souza y Martins 2000).

1.4.2 Produccion de estructuras reproductivas
La respuesta reproductiva de una planta longeva del sotobosque puede ser muy variable, pues se asume

que ésta es dependiente de la disponibilidad de recursos para el individuo (Crawley 1983; Pifiero y
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Sarukhan 1982). En las palmas Calyptrogyne ghiesbreghtiana (solitaria) y Reinhardtia gracilis (clonal)
se encontrd una correlacidn positiva entre la produccién de estructuras reproductivas y el tamafo del
individuo (Cunningham 1997, Mendoza y Franco 1998, respectivamente). En general, la produccion de
inflorescencias en las palmas estd asociada a la produccion de hojas. Esto se debe a que la cantidad de
meristemos reproductivos depende de la produccion de hojas en palmas que presentan inflorescencias
axilares o intrafoliares (Cunningham 1997; Mendoza y Franco 1998; De Steven 1987). Por ello, podria
ser dificil asociar los efectos directos de la defoliacidn con la respuesta reproductiva. No obstante, se ha
visto que los efectos de la remocién de hojas en las palmas tiene repercusiones importantes en el
componente reproductivo de distintas especies, sugiriendo la existencia de una disyuntiva funcional
(Cunningham 1997; Endress et al. 2006; Valverde et al. 2006).

La produccion de estructuras reproductivas en diversas especies de palmas, tanto solitarias
como clonales, se correlaciona negativamente con la intensidad de la defoliacion (Mendoza et al. 1987,
Zuidema y Werger 2000). Sin embargo, cuando en C. radicalis se evalud unicamente la produccion
total de inflorescencias en palmas reproductivas, no se encontraron diferencias entre plantas con
distintos niveles de defoliacion (Endress et al. 2006). Esta respuesta muestra que el efecto de la cosecha
de hojas se reflejé en la probabilidad de reproduccién y no en el esfuerzo reproductivo individual
(medido como el nimero de inflorescencias producidas por individuo) de los individuos. El ejemplo de
C. tepejilote (Oyama y Mendoza 1990) nos muestra una respuesta en el sentido opuesto, ya que la
produccion de inflorescencias se correlaciond positivamente con la intensidad de la defoliacion,

especialmente en los individuos masculinos.

1.4.3 Produccion de flores y frutos
Diferentes caracteres reproductivos pueden ubicarse en una escala de sensibilidad en funcién del nivel

de cambio que sufren con la pérdida de édrea foliar (Reekkie y Bazzaz 2005). La probabilidad de
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reproduccion y el nimero de inflorescencias por individuo se ubicarian como caracteres sumamente
plasticos, mientras que el numero de flores o frutos/ inflorescencia y el tamafio de la semilla parecen
ser caracteres menos flexibles. Si la produccién de frutos responde a los niveles de carbohidratos de
reserva presentes en el individuo (Marquis et al. 1997), el nimero de frutos producidos por individuo
podria ser un caricter variable.

Por ejemplo, en A. mexicanum el nimero de frutos por infrutescencia es un atributo que varia
poco entre afios y sitios (Pifiero y Sarukhan 1982). En la palma C. ghiesbreghtiana se observo que el
nimero de estructuras reproductivas es un atributo mds variable que el nimero de flores por
inflorescencia (Cunningham 1997). La variacion del primer atributo se relacioné positivamente con el
nivel de carbohidratos no estructurales presentes en el tallo.

La produccién de frutos por individuo en A. mexicanum (Mendoza et al. 1987) y en C.
tepejilote (Oyama y Mendoza 1990) disminuy0 significativamnete con una defoliacion total de la copa.
En C. elegans la reduccion en la produccion de frutos se dio incluso al aplicar niveles menos intensos
de defoliacion, aunque este efecto varié notablemente entre afios (Valverde et al. 2006). En N. decaryi
(palma del dosel) una defoliacion ligera aument6 la produccion de frutos, un nivel intermedio provocéd
una respuesta compensatoria y solo la defoliacion total disminuy6 significativamente esta produccion

(Ratsirarson et al. 1996).

1.5 Correlacion de las tasas vitales con la frecuencia y la temporalidad de la defoliacion

Para abordar el estudio de los efectos de la defoliacion sobre el desempefio de especies de importancia
comercial, y especificamente de las especies que proveen de PFNMs, se debe de considerar que la
explotacion de estos recursos se realiza de manera periddica a lo largo del afio. Este régimen de
explotacion exige que en los disefios experimentales se integre el andlisis de la respuesta de las plantas

a cosechas recurrentes. Para abordar este andlisis algunos estudios desarrollaron un método para
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evaluar los efectos de la defoliacion recurrente sobre el crecimiento, la cual considera la pérdida
periddica de biomasa. Este tipo de enfoque se desarrolld en C. elegans y C. oblongata (Anten y
Ackerly 2001a; 2001b) y permitié analizar los mecanismos compensatorios que pueden permitir a las
plantas defoliadas reponer el drea foliar perdida. Bajo tratamientos de defoliacién recurrente (cada seis
meses) la compensacion del componente vegetativo dependié de una disponibilidad alta de energia
luminica (>15% de radiacion solar total); en cambio el componente reproductivo de C. elegans no fue
compensado bajo ningun nivel de radiacion (Anten y Ackerly 2001a; 2001b).

Se establecieron tratamientos experimentales de defoliacion recurrente bajo distintas
intensidades de cosecha en C. radicalis durante un periodo de 6 afios (Endress et al. 2006), y en C.
elegans durante dos afos (Valverde er al. 2006). En ambos casos se observé que los procesos
compensatorios desarrollados en estas palmas del sotobosque no lograron mantener un desempefio
funcional y demografico adecuado como para que las pricticas extractivas en estas especies pudieran
considerarse sustentables. Es decir, los pardmetros de la supervivencia, la producciéon de hojas y las
dimensiones de las hojas nuevas fueron disminuyendo progresivamente en los tratamientos intermedios
e intensos de defoliaicon, y mas aun cuando se aplicaron con una mayor frecuencia, en parte porque
probablemente se agotaron los recursos almacenados que posibilitan los mecanismos de compensacion.
Estos andlisis concluyeron que las préicticas extractivas mds adecuadas son aquellas de impacto
intermedio y a baja frecuencia. En Geonoma deversa 'y G. macrostachys se obtuvieron conclusiones
similares (Zuidema y Werger 2000; Svenning y Macia 2002).

La respuesta reproductiva de una palma sujeta a extraccion de hojas también puede depender de
la etapa reproductiva en la que se encuentra el individuo al momento de la defoliacion. Por ejemplo, la
defoliacion en A. mexicanum no afecto la respuesta reproductiva en el primer afio, a diferencia de los
dos afios consecutivos, probablemente porque la extraccion de hojas en el primer afio se realizé después

del inicio de la floraciéon (Mendoza et al. 1987); esto podria reflejar la incapacidad de la planta de
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reasignar los recusos comprometidos para la reproduccion de ese periodo hacia la compensacion del

area foliar perdida (Obeso 1998, Marquis et al. 1997).

1.6 Correlacion de las tasas vitales con las condiciones medioambientales

En varios estudios se ha analizado la respuesta funcional de las palmas a cambios en variables del
ambiente fisico, tales como la condicion luminica y la precipitacion. Aunque la luz es un recurso escaso
en el sotobosque de los bosques tropicales (Chazdon 1984), ésta determina de forma muy importante el
crecimiento y las respuestas compensatorias de las palmas que habitan en el sotobosque (Chazdon
1991; Marquis et al. 1997).

La luz se correlaciond positivamente con la produccion de hojas en Geonoma macrostachys
(Svenning 2002; Svenning y Macia 2002), en G. orbignyana (Rodriguez-Buritica et al. 2005), en G.
brevispatha (Souza y Martins 2006), en Chamaedorea hooperiana (Ramirez-Ramirez 2006), en C.
ghiesbreghtiana (Cunningham 1997), en C. elegans y C. oblongata (Anten y Ackerly 2001; Anten et
al. 2003); aunque De Steven (1987) no observo esta respuesta en G. cuneata 'y C. wendlandiana. Esta
relacion también se ha documentado en especies de palmas que se distribuyen en estratos superiores
como Aphandra natalia (Borgtoft Pedersen 1996) y Oenocarpus mapora (De Steven 1989).

En las etapas sucesionales relativamente tempranas de los bosques tropicales se presenta una
mayor disponibilidad de radiacion luminica que en el bosque maduro. Se ha observado que el
desempefio vegetativo de algunas palmas puede ser mejor en estas condiciones (Svenning y Macia
2002; Ramirez-Ramirez 2006, Gudifio 2006). La mayor disponibilidad de radiacion luminica presente
en sitios cubiertos por vegetacion secundaria podrian explicar las diferencias intraespecificas en el
desempefio de ciertas especies. Por ejemplo, los individuos de C. hooperiana ubicados en acahuales
compensaron la defoliaciéon produciendo hojas de mayor tamafio que aquellos ubicados en parcelas de

bosque maduro (Ramirez-Ramirez 2006). En A. mexicanum el ambiente luminico del sotobosque afecta
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la reproducciéon de las palmas, aumentando la probabilidad de reproduccién y la producciéon de
estructuras reproductivas en palmas encontradas en claros con respecto de aquellas encontradas en
sitios de bosque con dosel cerrado (Pifiero y Sarukén 1982).

La variacion intra-anual de la produccion de hojas en C. radicalis se correlaciond positivamente
con la variacion estacional de la precipitacion (Endress et al. 2004). En este mismo sentido, se especuld
que la variacién interanual en el desempefio vegetativo de G. deversa estaria relacionada con la
variacion interanual en la precipitacion (Zuidema y Werger 2000). En relacion con los atributos
reproductivos, Olmsted y Alvarez-Buylla (1995) observaron que en Thrinax radiata y Coccothrinax
readii que la produccion de frutos se redujo notablemente en afios mas secos en comparacion con afios
lluviosos.

La produccion de frutos por afio en A. mexicanum se relaciond positivamente con la
edad/tamafio de los individuos (Pifiero y Sarukhan 1982). Dado que las palmas reproductivas mds
jovenes tienen menos de un metro de altura y las mdas longevas tienen entre seis y ocho metros, se
postula que esta relacion se debe en parte a que las palmas més jovenes reciben una menor cantidad de

radiacion luminica que las mas viejas (Pifiero y Sarukhan 1982).
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1.7 OBJETIVOS E HIPOTESIS

Objetivo general

Explorar cudles son los niveles sustentable de cosecha de hojas en la palma Chamaedorea ernesti-
augustii a través de una evaluacién de los efectos de la defoliacion recurrente sobre el componente
vegetativo y reproductivo de individuos masculinos y femeninos, bajo condiciones experimentales de

campo.

Objetivos particulares

Evaluar los efectos de la defoliacion sobre el componente vegetativo de los individuos

(supervivencia, produccién de hojas y produccion de area foliar).

e Evaluar los efectos de la defoliacion sobre el componente reproductivo de los individuos

(probabilidad de reproduccién, produccion de estructuras reproductivas y produccion de frutos).

e Evaluar la capacidad de compensacion de las palmas sujetas a diferentes niveles de defoliacion en

los componentes vegetativo y reproductivo.

e Analizar la influencia de la condicién luminica y el tamafio del individuo sobre las respuestas

compensatorias.
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Hipétesis de trabajo

e Los tratamientos de defoliacion ligera e intermedia no afectardn significativamente el crecimiento
vegetativo de los individuos (especificamente la supervivencia y la produccién de hojas) debido a la

existencia de procesos compensatorios (Anten y Ackerly 2001).

e El componente reproductivo serd mas sensible a la defoliacién que el componente vegetativo. Si la
defoliacion provoca una disyuntiva (trade off) funcional entre el componente vegetativo y el
reproductivo en C. ernesti-augustii, en una especie de vida larga, la disyuntiva favorecera al

crecimiento vegetativo (Obeso 1993).

e Si son limitadas las reservas de carbohidratos almacenadas en el tallo y la raiz, que son reasignadas
a compensar el tejido foliar perdido (Chazdon 1991; Anten y Ackerly 2001a; Svenning 2002;
Endress et al. 2006), se espera que bajo altos niveles de defoliaciéon repetida se afecten

negativamente tanto el componente vegetativo como el reproductivo.

e La condicién luminica es un factor que determina significativamente el desempefio funcional de las
plantas del sotobosque, favoreciendo positivamente la capacidad compensatoria de los individuos

(Anten y Ackerly 2001a).

e Si la cantidad de reservas utiles para compensar los efectos de la defoliacion dependen del tamafio
de los individuos, se espera que las respuestas funcionales se relacionen con el tamafio de las

palmas.
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2. METODOS

2.1 Descripcidn de la especie.

Chamaedorea ernesti-augustii Wendl. (Arecaceae) es una palma de tallo solitario que puede alcanzar
hasta 2 m de altura y un didmetro promedio de 1 a 1.5 cm, siendo éste de color verde oscuro y con
nudos prominentes. La hoja es erecta, simple, peciolada, profundamente bifida en el apice, con una
longitud total media de 40 cm de la base del peciolo al &pice. Es una palma dioica con inflorescencias
erectas, las masculinas son ramificadas de color verde claro, mientras que las femeninas son espigadas
de color verde oscuro el estipe y rojo intenso la raquilla; las flores de ambos sexos presentan una
coloracion que va del amarillo al naranja. Las infrutescencias presentan frutos simples, carnosos, de
forma subglobosa a elipsoidal, de color negro y con diametros de 1 a 1.5 cm (Hodel 1992), cada
infrutescencia produce de 40 a 50 frutos. Su distribucion comprende desde el sureste de México hasta
Honduras, y habita en el sotobosque de las selvas altas y medianas perennifolias, en un intervalo de
altitud de 150 a 800 msnm (Vallariello 2005). La distribucion de esta especie se ha asociado
preferentemente con serranias de origen calcareo. EIl uso comercial de C. ernesti-augustii se basa en la
cosecha de hojas, frutos e individuos completos de poblaciones naturales; las partes e individuos
cosechados se exportan para la industria de la floricultura. Recientemente se han establecido
plantaciones de esta especie (alrededor de 70 ha, obs. pers.) en Frontera Corozal, Chiapas, las cuales
han tenido aceptacion dentro de la comunidad y podrian constituir una opcion viable para el

aprovechamiento de esta especie (obs. pers.).

2.2 Sitio de estudio
El sitio de estudio se localiza aproximadamente a 14 km al SE de la zona arqueolégica de Bonampak

(16° 37° 15.03*, -90° 58 22.36) dentro de los limites de la Reserva de la Biosfera de Lacantin (61,874
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ha), Chiapas, México. Esta area natural protegida se localiza en la porcion oriental del estado,
colindando hacia el noreste con la Reserva de la Biosfera de Montes Azules, en la regién conocida
como Selva Lacandona. Esta regién comprende una superficie total de 1.5 millones ha de las cuales se
calcula que 500 mil ha ain conservan su cobertura boscosa (Medellin 1994); constituye junto al Petén
guatemalteco y a la selva de Belice el macizo de bioma tropical mas importante de Centroamérica
(Dirzo y Mendoza 1999). La Selva Lacandona estd considerada dentro de las regiones terrestres
prioritarias para la conservacion (Arriaga et al. 2000) debido a su riqueza ecosistémica y especifica.

El sitio en el que se llevd a cabo el muestreo de la poblacion de C. ernesti-augustii se ubica
especificamente en la provincia fisiografica “Sierra de Chiapas” y, a su vez, en la unidad fisiografica
“Sierras de la Cojolita-Jalapa”; ésta se asienta sobre afloramientos del Cretécico Inferior y Superior
(Carta Geoldgica Nacional del Medio Fisico 1981, Mulleried 1957 en Meave 1990). Tales
afloramientos se originaron a través de procesos endogenos (plegamientos y afallamiento) que dieron
lugar a la formacion de un complejo sistema de montafias alargadas con orientacién noroeste-sureste
separadas por valles inter-montanos; su exposicién a las condiciones atmosféricas provoco el desarrollo
de paisajes de tipo carstico (Arriaga et al. 1983). La altitud promedio de esta serrania es de 600 msnm,
y separa al valle del rio Lacanja del valle del rio Usumacinta (Meave 1990).

Los datos climatolégicos mas cercanos al sitio de estudio los reporta Meave (1990) para
Bonampak, en donde se registra una temperatura media anual de 24.6°C con una variacion muy
pequefia, siendo la minima de 21.8°C y la maxima de 27.2°C;. La temporada de lluvias se extiende de
mayo (136 mm) a enero (111 mm) siendo agosto el mes mas hiumedo (468.8 mm). El promedio de
precipitacion anual es de 2609 mm, y la precipitacion anual para el area total de la reserva varia entre
2500 y 3500 mm (Arriaga et al. 1983). El clima corresponde al Amw"ig (de acuerdo a la clasificacion
de Kdeppen modificada por Garcia 1973). Los suelos son delgados y en fase cromica, con porciones

orgénicas de textura media, presentan tonalidades negras, rojizas o amarillas, derivadas de roca caliza;
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su clasificacion general es rendzina, los cuales son susceptibles a erosion y lavado en los terrenos de
grandes pendientes (Meave 1990, INE 2000, Arriaga et al. 2000); existen otros dos tipos de suelo en la
region, el litosol y nitosol, pero son muy escasos.

La vegetacion dominante de la reserva es selva alta y mediana perennifolia de acuerdo con la
clasificacion de Miranda y Hernandez X. (1963, Pennington y Sarukhan 1988, Meave 1990, Martinez
et al. 1994, Medellin 1994, Arriaga et al. 2000). Se ha registrado un total de 3400 especies de plantas
vasculares y se estima que podria haber 4300 (Martinez et al. 1994), un nimero importante de las
especies registradas son raras 0 se encuentran en peligro de extincion. La regién de la Selva Lacandona
ha estado sujeta a procesos muy importantes de pérdida de habitat en la historia reciente; las tasas de
deforestacidn mas recientes se estiman en un promedio de 2% anual (Dirzo y Mendoza 1999). Las
principales amenazas que enfrenta esta regién son: el cambio de uso de suelo hacia pastizales
ganaderos, la incertidumbre en la tenencia de la tierra, la invasion de tierras, los incendios, la

deforestacion, y el trafico de especies (Parkwatch 2000).

2.3 Disefio experimental
Se seleccion6 una poblacion natural de C. ernesti-augustii que no hubiera estado sujeta a explotacion
en la Sierra de la Cojolita-Jalapa, dentro de la Reserva de la Biosfera de Lacantin; dicha poblacion esta
ubicada sobre una ladera con orientacién N-S, la cual presenta una cobertura de bosque maduro de
selva alta perennifolia con una altura del dosel de 25 a 30m de altura, aproximadamente. Se
establecieron dos parcelas experimentales de 50 x 30 m, ubicadas a 100 m una de la otra, con el
objetivo de que estuvieran sujetas, en lo posible, a condiciones fisiograficas, edaficas y climaticas
similares.

En las parcelas se identificaron y se marcaron todos los individuos adultos reproductivos de C.

ernesti-augustii con alturas iguales 0 mayores a un metro y que poseyeran al menos cuatro hojas
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maduras. Se definid el género de cada palma con base en la observacion de sus estructuras
reproductivas, las cuales se diferencian inequivocamente (como se indicé anteriormente). En cada
tratamiento de defoliacion se incluyeron 30 individuos de cada sexo. Los individuos se asignaron
secuencialmente, de acuerdo a su sexo, a uno de cinco niveles de defoliacion experimental: 0% (control
sin defoliacién), 25% (1 de cada 4 hojas), 50% (2 de cada 4 hojas), 75% (3 de cada 4 hojas) y 100%
(todas las hojas en pie). En el caso particular de palmas cuyo numero total de hojas no permitiera
establecer un nivel de cosecha exacto (por ejemplo, una palma con 5 hojas en el tratamiento de 50%),
se procurd cosechar hojas aproximandose lo mas posible al nivel defoliacion correspondiente y
procurando balancear entre los individuos del mismo tratamiento el promedio de defoliacion buscado.

Para aplicar los tratamientos de defoliacion se comenz6 con la hoja méas joven y continuando
con las hojas subsigientes hasta completar el nimero total de hojas de acuerdo al tratamiento asignado.
De esta forma, en los tratamientos ligeros e intermedios se evito el corte de las hojas mas viejas, las
cuales no tienen valor comercial en el mercado porque generalmente presentan herbivoria o infecciones
fangicas.

En la categoria de 100% de defoliacion se asignaron solo 15 individuos de cada sexo debido a
que se sabe que las palmas sujetas a una defoliacidn total presentan una alta mortalidad en el corto y
mediano plazo (Martinez-Ramos et al. en prep.), ademads de que en la practica los xateros
experimentados evitan defoliar completamente a las palmas (obs. pers.). EI nimero total de palmas de
ambos sexos identificadas y marcadas fue de 270 (135 individuos femeninos y 135 masculinos). Se
marcaron las hojas mas jovenes y las hojas nuevas aun no abiertas de cada planta con alambre
plastificado para registrar la produccion de hojas nuevas cada seis meses. La caida de un arbol grande
por causas naturales provoco la muerte de 50 palmas de los distintos tratamientos. Por ello el promedio
de individuos por tratamiento y sexo se redujo a 25 y a sélo 11 en el tratamiento de cosecha de100%.

Todas las palmas afectadas por la apertura del claro fueron excluidas de los analisis.
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La defoliacion se inicié en enero de 2006, y se establecid una frecuencia de cosecha de 6 meses,
de forma tal que se repitieron los mismos tratamientos en julio 2006, en febrero y en agosto de 2007,
completando un periodo total de 20 meses de experimentacion. En las defoliaciones subsecuentes a la
inicial, las hojas cosechadas correspondientes a cada nivel de defoliacidn se definieron dependiendo del
total de hojas producidas en cada intervalo de 6 meses, siguiendo la légica establecida anteriormente.

Cada tratamiento se consider6 como una poblacion experimental (5 poblaciones en total).

2.3.1 Efectos de la defoliacidn sobre el componente vegetativo.
Para evaluar el rendimiento vegetativo de las palmas ante la cosecha de hojas se registraron las
siguientes variables de respuesta al inicio del experimento y en cada periodo de seis meses: 1) nimero
total de hojas presentes en la palma, 2) longitud del tallo, 3) longitud total de la hoja nueva, 4) longitud
del raquis de la hoja nueva, 5) longitud de la hoja no abierta y 6) nimero de hojas nuevas producidas.
Se colectd una muestra de 50 hojas de todo el intervalo de tamafios, de las palmas sujetas a los distintos
tratamientos de defoliacion; se escanearon una semana después de su colecta y se procesaron con el
software RootEdge v2.3 (ftp://ftp.nstl.gov/software/rootedge) para determinar el area foliar de cada una
de ellas. Con esta informacién se obtuvo una regresién exponencial (y = 128.57e%®) altamente
significativa (R* = 0.8586, n = 45, p < 0.0001) entre el 4rea de la lamina y el largo del raquis de la
hoja. Con la ecuacion obtenida se estimo el area foliar total de cada una de las palmas de los distintos
tratamientos de defoliacién al inicio y al final del experimento, multiplicando el area (cm?) de la hoja
mas joven por el numero total de hojas en pie de cada palma.

La informacion registrada en todas las palmas de cada tratamiento permitié cuantificar las

siguientes variables de respuesta:
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i. Supervivencia, calculada como la proporcion de palmas que quedaron vivas 20 meses después
de la primera defoliacion.

ii. Crecimiento, calculado como la produccién total de hojas por palma en 20 meses y la
produccion total de area foliar por palma en este lapso

iii. Tamafo promedio de las hojas nuevas producidas, considerando la longitud foliar y el largo

del raquis de la hoja.

2.3.2 Efectos de la defoliacidn sobre el componente reproductivo.

Para evaluar el efecto de la defoliacion en la respuesta reproductiva de las palmas en el nivel funcional
se contaron y se marcaron todas las estructuras reproductivas (inflorescencias o infrutescencias)
producidas por cada individuo, a lo largo de todo el periodo del experimento. En el caso de las palmas
femeninas se contabiliz6 el nimero total de frutos producidos. Los frutos dejan una cicatriz muy
evidente en la raquilla, lo que permite determinar su produccion total por palma femenina. En el caso
de las palmas masculinas s6lo se contabilizé la produccion de estructuras reproductivas. Con estos

datos se cuantificaron las siguientes variables de respuesta:

iv. Probabilidad de reproduccién acumulada, calculada con base en la proporcion de palmas que
produjeron estructuras reproductivas en un periodo de 20 meses.
v. Produccion acumulada promedio de inflorescencias por palma en el periodo de 20 meses.

vi. Produccion acumulada de frutos por palma en el periodo de 20 meses.

2.3.3 Evaluacion del ambiente luminico.
Se registrd el ambiente luminico de cada una de las palmas en la parte superior de cada individuo. Para

ello se utilizd un densidometro esférico concavo (Lemmon 1956), el cual permite estimar el porcentaje
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de cobertura del dosel. Se registré una medida de cobertura del dosel en la direccion de cada uno de los
puntos cardinales (asociados a cada palma) y se promediaron los cuatro valores para obtener una media
para cada una de las palmas incluidas en el experimento. Estas mediciones se realizaron en agosto del

2006, es decir, 7 meses después de iniciada la defoliacion.

2.4 Analisis estadisticos

La respuesta de los componentes vegetativo y reproductivo de los individuos experimentales en
funcién de los tratamientos de defoliacion se analiz6 por medio de modelos lineales generalizados,
especificamente a través de un andlisis de varianza (ANOVA) de dos vias, en donde se evalu6 el efecto
del nivel de defoliacion y del sexo , asi como la interaccion entre ambos. Las variables dependientes
(con error normal) fueron: produccion de hojas (transformada logaritmicamente), produccién de area
foliar, longitud total de la hoja y produccion de estructuras reproductivas (inflorescencias y frutos,
variables transformadas logaritmicamente). La comparacion entre tratamientos, cuando se encontraron
diferencias significativas, se llevd a cabo un anélisis post-hoc de Bonferroni. Se utiliz6 el software
Datadesk v6.1 (Data Description, 1996). Para las variables supervivencia y probabilidad de
reproduccion (con error binomial) se utilizaron modelos lineales generalizados (GLM, analisis de
devianza) con una funcion logistica; se utilizo el software S-PLUS (Insightful Co).

Se utilizaron analisis GLM para evaluar, ademas del propio tratamiento de defoliacion, la
influencia de otros factores en la respuesta de las tasas vitales de esta especie, como el ambiente
luminico (apertura del dosel) y el tamafio de la planta (longitud del tallo y namero inicial de hojas). Los
modelos incluyeron el nivel de defoliacion, el sexo, y el nimero inicial de hojas como variables
independientes, y la apertura del dosel como covariable; las variables de respuesta fueron: la
produccién de hojas nuevas, la produccion de estructuras reproductivas (ambas variables considerando

un error Poisson y una funcion de union logaritmica), la produccién de area foliar, la longitud del
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raquis (ambas variables con un error normal y funcién de unién de identidad) y la probabilidad de
reproduccion (con error binomial y funcion de union logistica). En estos andlisis se utilizé el software

S-PLUS (Insightful Co).
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3. RESULTADOS

3.1 Efectos de la defoliacion sobre el componente vegetativo

3.1.1 Supervivencia

La defoliacion no afectd la supervivencia de las palmas en los tratamientos ligeros e intermedios de
defoliacion (25% y 50%, respectivamente). En el nivel de 75% murieron s6lo dos individuos, pero no
determinaron una diferencia significativa en comparacion con los tratamientos anteriores (Figura 1). En
la defoliacion mas intensa (100%) sélo el 69% + 0.09 [error estdndar] de las palmas de ambos sexos
sobrevivieron despues de 20 meses de cosecha recurrente. Esta disminucion en la supervivencia fue

significativa (y*= 38.98, g.l. = 4, p < 0.0001) e independiente del sexo.
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Figura 1. Efecto de distintos tratamientos de defoliacion sostenida sobre la supervivencia de C. ernesti-augustii
bajo. Las lineas verticales equivalen a 1 error estandar.

3.1.2 Produccidn de hojas
La produccion de hojas vario entre los niveles de defoliacidn y entre los sexos, pero los efectos de estos

factores fueron independientes (cuadro 1). Se observo una tendencia hacia una mayor produccion de
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hojas en los tratamientos ligeros e intermedios de defoliacion, mientras que en los niveles mas intensos
de cosecha las palmas produjeron hojas en la misma magnitud que las palmas del control (Figura 2).
No se encontraron diferencias significativas entre el control y los tratamientos de 25% y 50% de
defoliacion; sin embargo, el tratamiento de 100% redujo significativamente la produccion de hojas con
respecto a estos dos ultimos tratamientos. Globalmente, los individuos masculinos produjeron

significativamente méas hojas (3.56 + 0.12, cuadro 1) que las palmas femeninas (3.03 + 0.11).
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Figura 2. Produccién acumulada de hojas nuevas en C. ernesti-augustii bajo distintos tratamientos de defoliacién
recurrente, en un periodo de 20 meses. Las lineas verticales equivalen a 1 error estandar.

Cuadro 1. Resultados del andlisis de varianza (ANOVA) del componente vegetativo de C. ernesti-augustii bajo
distintos tratamientos de defoliacion sostenida. El periodo de respuesta abarca 20 meses, con una frecuencia de
cosecha de hojas cada 6 meses.

Produccion de hojas (log) Largo de la hoja nueva (cm) Produccién area foliar (cm?)
Fuente de gl. CM F p gl. CM F p g.l. CM F p
variacion
Tratamiento 4 011 441 <0.01 4 390 470 <0.01 4 23735 565 <0.001
Sexo 1 0.34 1412 <0.001 1 2465 29.67 <0.0001 1 34164 887 <0.01
Trat * Sexo 4 0.01 0.36  0.8387 4 142 171 0.15 4 1151 030 0.8785
Error 217 0.02 212 031 195  38.50
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3.1.3 Produccion de area foliar
El efecto de los tratamientos de defoliacion sobre la produccién de area foliar fue significativo (cuadro
1). Sélo las palmas de los niveles de defoliacion ligero e intermedio (25% y 50%) compensaron
totalmente la defoliacion. En los niveles de remocion mas intensos el area foliar se redujo
significativamente con respecto al control. El tratamiento de 100% de defoliacion redujo la produccion
de area foliar en un 35% (Figura 3).

Las palmas masculinas produjeron significativamente méas area foliar (0.26 m? +0.01 E.E.) que
las femeninas (0.18 m? +0.007 E.E.), sin embargo, la interaccion entre el tratamiento de defoliacion y el

sexo no fue significativa (cuadro 1).
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Figura 3. Produccidn de area foliar en C. ernesti-augustii bajo distintos tratamientos de defoliacion recurrente; la frecuencia
de cosecha fue de cada 6 meses, el area foliar se evalu6 durante un periodo de 20 meses. Las lineas verticales equivalen a 1
error estandar. Las letras distintas arriba de las barras significan que hubo diferencias significativas entre tratamientos.

3.1.4. Tamafio de la hoja
Los efectos observados de la defoliacion sobre la longitud de la hoja y el largo del raquis fueron

similares a aquellos mencionados para la produccién del area foliar (Figuras 4 y 5). Las palmas de los
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tratamientos de cosecha ligero e intemedio produjeron hojas del mismo tamafio que las de las palmas
no defoliadas. Las palmas defoliadas al 75% y 100% produjeron hojas significativamente menores a las

de palmas sin defoliacion (cuadro 1).
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Figura 4. Longitud de la hoja nueva producida por individuos de C. ernesti-augustii bajo distintos tratamientos de
defoliacion recurrente (cada 6 meses), durante un periodo de 20 meses. Las lineas verticales equivalen a 1 error estandar.
Las letras distintas arriba de las barras significan que hubo diferencias significativas entre esos tratamientos.

Se observo un efecto significativo del sexo sobre el tamafio de las hojas producidas (cuadro 1).
Las palmas masculinas produjeron hojas mas grandes (37.31 cm + 0.61 E.E.) que las palmas femeninas
(34.18 + 0.73 E.E.), independientemente del tratamiento de defoliacion (la interaccion tratamiento x
sexo no fue significativa, cuadro 1). Esta diferencia también se observa cuando se analiza el raquis de

la hoja (Figura 5, cuadro 2).

Cuadro 2. Resultados del andlisis de varianza (ANOVA) de la longitud del raquis de las hojas deC.
ernesti-augustii bajo distintos tratamientos de defoliacidn recurrente. El periodo de respuesta abarca 20
meses, con una frecuencia de cosecha de hojas de cada 6 meses.

Longitud del raquis foliar (cm)

g.l MC F p
Tratamiento 4 99.546 6.703 < 0.0001
Sexo 1 410.501 27.645 < 0.0001
Trat * Sexo 4 3.007 0.202 0.9368
Error 14.849
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Figura 5. Longitud del raquis de la hoja nueva producida por los individuos de C. ernesti-augustii, bajo distintos
tratamientos de defoliacidn recurrente (cada 6 meses), durante un periodo de 20 meses. Las lineas verticales equivalen a 1
error estandar. Las letras distintas arriba de las barras significan que hubo diferencias significativas entre esos tratamientos.

Cuadro 3. Resultados del andlisis de varianza (ANOVA) de la probabi-
lidad de reproduccidn de C. ernesti-augustii bajo distintos tratamientos
de defoliacién sostenida. El periodo experimental duré 20 meses, con
una frecuencia de cosecha de hojas de cada 6 meses. Las lineas verticales
equivalen a 1 error estandar.

Probabilidad de reproduccién

Fuente de variacion gLl CM F p
Tratamiento 4 4.63 4,441 <0.01
Sexo 1 15.00 14.366 < 0.001
Trat * Sexo 2 0.55 0.534 0.5868
Error 181 1.04
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3.2 Efectos de la defoliacion sobre el componente reproductivo.

3.2.1 Probabilidad de reproduccion.

La probabilidad de reproduccion disminuyd notoria y significativamente (cuadro 3) al aumentar el
nivel de defoliacion, sobre todo en las palmas masculinas. Bajo una defoliacién total los machos no se
reprodujeron mientras que las hembras alcanzaron una probabilidad de reproduccion mayor al 60%.

AdUn sin defoliacion las palmas femeninas tuvieron mayor probabilidad de reproduccién (Figura 6).

1.0 a d

Nivel de defoliacion (%) Nivel de defoliacion (%)

Figura 6. Probabilidad de reproduccion de las palmas femeninas y masculinas de C. ernesti-augustii bajo distintos
tratamientos de defoliacion recurrente, con una frecuencia de 6 meses, el periodo experimental abarcé 20 meses. Las lineas
verticales equivalen a 1 error estandar. En la figura izquierda se representan los individuos femeninos y en la figura derecha
los masculinos.

3.2.2 Produccion de inflorescencias

Se encontraron diferencias significativas entre los tratamientos de defoliacion y entre ambos sexos en la
produccion promedio de estructuras reproductivas por palma, sin que estos dos factores tuviesen
efectos interactivos (cuadro 4). La produccion de inflorescencias fue disminuyendo significativamente
al aumentar el nivel de defoliacion (Figura 7), especialmente en las palmas masculinas del tratamiento
de 100% las cuales no produjeron ninguna inflorescencia durante todo el periodo. Las palmas
femeninas produjeron un numero significativamente mayor de inflorescencias (3.10 + 0.22) que las

masculinas (1.52 + 0.18, cuadro 4).
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Figura 7. Produccién de estructuras reproductivas en C. ernesti-augustii, bajo distintos tratamientos de defoliacion
recurrente (cada 6 meses), durante un periodo de 20 meses. Las lineas verticales equivalen a 1 error estandar. Las letras
distintas significan que existieron diferencias significativas entre los tratamientos.

El anélisis de varianza de los efectos de la defoliacion sobre la produccion de inflorescencias en
palmas reproductivas mostré diferencias significativas entre tratamientos, sin embargo, cuando se

aplico el ajuste de Bonferroni las diferencias entre tratamientos desaparecieron (cuadro 4).

3.2.3 Produccion de frutos
La produccion de frutos en las palmas de los distintos tratamientos de defoliacion no presento
diferencias significativas (cuadro 4). El resultado fue similar cuando se incluyeron sélo las palmas

reproductivas.
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Cuadro 4. Resultados del analisis de varianza (ANOVA) de la respuesta reproductiva de C. ernesti-augustii bajo
distintos tratamientos de defoliacion sostenida. El periodo de respuesta abarca 20 meses, con una frecuencia de
cosecha de hojas de cada 6 meses.

Produccion de estructuras

Produccion de estructuras reproductivas (log), Produccion de frutos
reproductivas (log) palmas reproductivas
Fuente de
1 CM F A1 CM F 1l CM F
variacion 9 P g P g P
Tratamiento 4 0.99 14.03 <0.0001 4 0.09 244 <0.05 4 004 059 067
Sexo 1 329 4656 <0.0001 1 004 118 0.28
Trat * Sexo 4 0.09 1.23  0.2977 3 005 135 0.26
Error 220 0.07 148 0.04 46  0.07
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3.3 Efectos de la defoliacion, de la disponibilidad luminica y del tamafio de los individuos.

Cuando se considero la apertura del dosel y el nimero inicial de hojas junto con el tratamiento y el
sexo en un mismo modelo, desaparecio el efecto de la defoliacidn sobre la produccion de hojas (cuadro
5). En este caso, la produccion foliar fue afectada significativamente por la apertura del dosel, el sexo y
el tamafio del individuo, este ultimo representado como el nimero inicial de hojas porque la longitud
del tallo no result6 significativa. Estos tres factores explicaron un porcentaje reducido de la varianza
total (aproximadamente 22%) y no interactuaron entre si (cuadro 5). La produccion foliar aumentd

significativamente con la apertura del dosel y con el tamafio de la copa (Figura 8).
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Figura 8. Produccion de hojas nuevas en los individuos de C. ernesti-augustii en funcién de la apertura del dosel y del
tamafio del individuo. Las palmas estuvieron sujetas a distintos tratamientos de defoliacion experimental sostenida, con una
frecuencia de 6 meses, durante un periodo total de 20 meses. El analisis de la variable nimero inicial de hojas se analiz6 con
un error de Poisson.

Cuadro 5. Resultados del andlisis de devianza para la produccion de hojas en
C. ernesti-augustii (error Poisson).

2

Factor g.l. Devianza r p
Sexo 1 4.7722 0.0466 <0.05
Apertura del dosel 1 11.4816 0.1122 <0.001
# Hojas iniciales 1 5.4925 0.0537 <0.05
Error 218 80.5270
Total 221  102.2735
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La defoliacién tuvo efectos significativos sobre el tamafio foliar (longitud total del raquis) sin
interactuar con el nivel de luz ni con el nimero inicial de hojas (cuadro 6). Asimismo, el efecto del
sexo sobre el tamarfio foliar fue independiente de la apertura del dosel y del tamafio del individuo. De
estas dos ultimas variables, s6lo el nimero inicial de hojas tuvo un efecto significativo y positivo sobre
el tamafio de las hojas (Figura 9), aungue el porcentaje de variacién explicada por esta variable fue bajo

(R? = 7%).

35
’é‘ )
) 30 1 .
» N I
S . i . ) )
. SRR
. | 1
) 20 1 . ' s
5 . . s s
3 ® * ] *
s ] b
: RN
> 10 A L
] .
g _
5 5 | y = 0.8742x +
15.749
0 | | | R’ = 0.0675
0 2 4 6 8 10 12

Numero inicial de hojas

Figura 9. Correlacion entre la longitud del raquis foliar de los individuos de C. ernesti-augustii y su ndmero inicial de
hojas. Las palmas estuvieron sujetas a distintos tratamientos de defoliacion experimental recurrente, con una frecuencia de
cada 6 meses, el periodo experimental abarco 20 meses. La variable de nimero inicial de hojas se analizé con un error de
Poisson.

El efecto de la defoliacién y el sexo sobre la produccion de area foliar fue independiente de los
efectos de apertura del dosel y del tamafio del individuo. Asimismo, se detectaron efectos aislados y de
interaccion de estas dos ultimas variables sobre la produccion de area foliar (cuadro 6). EI modelo
obtenido que relaciona el cambio de la producion de area foliar en funcién de la luz y el tamafio del
individuo muestra una respuesta compleja (Figura 10). Las palmas que se ubican en sitios con bajos
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porcentajes de apertura del dosel disminuyen su produccion foliar a medida que aumentan en tamafio; y
las palmas encontradas en sitios con los mayores valores de apertura del dosel aumentaron su
produccién foliar al aumentar su tamafio. Las palmas con pocas hojas disminuyeron su produccion
foliar a medida que aumenta el nivel de luz, mientras que, las palmas que poseian muchas hojas
aumentaron su produccion foliar a medida que aumento el nivel de luz (Figura 11).

Cuadro 6. Resultados del andlisis de covarianza para la longitud del raquis (cm) de las hojas nuevas

producidas, y para la produccion de area foliar (m?) en C. ernesti-augustii bajo tratamientos de
defoliacion recurrente.

Longitud del raquis

Fuente de variacion g.l. SC MC F p
Tratamiento 4 360.878 90.219 6.413 < 0.0001
Sexo 1 509.762 509.761 36.234 < 0.00000001
# Hojas Iniciales 1 133.287 133.287 9.474 <0.01
Residuales 197 2771.528 14.068

Area foliar producida (m?

Fuente de variacion g.l. SC MC F p
Tratamiento 4 14076528 3519132 5.653 <0.001
Sexo 1 36184409 36184409 58.124 0.0000000000
Apertura del dosel 1 11452326 11452326 18.396 <0.0001
# Hojas Iniciales 1 19810202 19810202 31.821 < 0.0000001
Ap. D. * Hojas iniciales 1 17049427 17049427 27.387 < 0.000001
Residuales 206 128243421 622541

44



— 7000

—6000

—5000

—4000

Produccion de area
foliar (cmz)
—3000

—2000

—1000

N
©

(@]
—

A (0]

® —r T 1 1 1!
Apertura del dosel = NI m < oo~ oS

(%)

Numero inicial de hojas

Figura 10. Superficie de respuesta de la produccién de area foliar en los individuos de C. ernesti-augustii en funcién del
namero inicial de hojas y del porcentaje de apertura del dosel.

El efecto de la defoliacion y del sexo sobre la probabilidad de reproduccion no dependi6 de la
apertura del dosel ni del tamafio de las palmas; sin embargo, estas Gltimas variables tuvieron un efecto
interactivo significativo (cuadro 7). La Figura 11 muestra el modelo resultante de esta interaccion.
Puede notarse que cuando las palmas tuvieron un numero muy bajo de hojas (una o dos) la
probabilidad de reproduccion aumento linealmente con la apertura del dosel, pasando de cerca de 50%
de palmas reproductivas al 100% cuando la apertura del dosel aumentd del 2 a méas de 25%. A medida
que la planta tiene mas hojas el efecto de la luz disminuye, de modo que en palmas con 10 hojas en pie

pueden alcanzar una probabilidad de reproduccion del 100%, independientemente del nivel de luz.
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Figura 11. Superficie de respuesta de la probabilidad de reproduccion en los individuos de C. ernesti-augustii en funcién
del nimero de hojas iniciales por individuo y del porcentaje de apertura del dosel.

Cuadro 7. Resultados del analisis de devianza realizado para evaluar el efecto del tratamiento del
defoliacion, sexo, luz y tamafio individual sobre la probabilidad de reproduccion y la produccién de
estructuras reproductivas en C. ernesti-augustii.

Probabilidad de reproduccion

Factor g.l. Devianza r’ p
Tratamiento 4 27.0622 0.1008 < 0.0001
Sexo 1 43.3476 0.1614 < 0.0001
Ap. dosel * # Hojas iniciales 1 13.5727 0.0505 <0.001
Error 215 184.4747

Total 221 268.4572

Produccion de estructuras reproductivas

Factor g.l. Devianza r? p
Tratamiento 4 72.1584 0.1308 < 0.0001
Sexo 1 59.6300 0.1081 <0.0001
Ap. dosel 1 28.4780 0.0516 <0.0001
# Hojas iniciales 1 43.9207 0.0796 <0.0001
Error 212 347.5570

Total 219 551.7440
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Figura 12. Produccion de inflorescencias en los individuos de C. ernesti-augustii en funcion de la apertura del dosel (%) y
del nimero total de hojas en pie al inicio del tratamiento. Las palmas estuvieron sujetas a diversos tratamientos de
defoliacion experimental sostenida, con una frecuencia de 6 meses, durante un periodo total de 20 meses. La variable de
hojas iniciales se analizé con un error de Poisson.

La defoliacion y el sexo tuvieron efectos significativos sobre la produccién de estructuras
reproductivas que fueron independientes de la apertura del dosel y del nimero inicial de hojas; estas
dos ultimas variables afectaron positivamente la produccion de estructuras reproductivas sin tener
efectos interactivos (cuadro 7). La apertura del dosel explico un 5% de la variacion observada en la

variable de respuesta mientras que el tamafio de los individuos explico un 7% adicional (Figura 12).
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4. DISCUSION Y CONCLUSIONES

Los resultados del presente estudio muestran que la cosecha de hojas recurrente cada seis meses, en un
lapso de casi dos arfios, tiene un bajo impacto sobre el componente vegetativo pero un impacto negativo
significativo sobre el componente reproductivo. La Figura 13 sintetiza los resultados obtenidos
mostrando respuestas funcionales de las palmas masculinas y femeninas al aumentar el nivel

defoliacion.
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Figura 13. Respuestas de las tasas vitales de individuos de C. ernesti-augustii sometidos niveles crecientes de defoliacion
experimental recurrente, con una frecuencia de 6 meses. La duracion total de los tratamientos fue de 20 meses. Los valores
en el eje de ordenadas se muestran como porcentajes relativos al tratamiento de control; a) palmas femeninas y b) palmas
masculinas. La funcion reproductiva (respuesta reproductivos) se refiere a la produccion de estructuras reproductivas por
individuo adulto.
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Si consideramos que la explotacion sustentable de un PFNM implicaria necesariamente el
mantenimiento de las funciones vitales de los individuos a través del tiempo (sustentabilidad
ecoldgica), claramente una defoliacion recurrente del 100% no es sustentable. Aunque las palmas
compensaron el namero de hojas producidas, éstas no compensaron su area foliar; ademas, la
aplicacion de este nivel de cosecha obliterd la supervivencia de los individuos, redujo el tamafio de las
hojas por debajo del tamafio comercial (longitud del raquis > 25 cm, Holy-Porter 2004, Figura 5) y
disminuydé severamente la capacidad reproductiva. Al considerar el porcentaje de palmas que
produjeron hojas de tamafio comercial, se observd que esta proporcion se redujo en un 50% en los
individuos masculinos y en un 80% en los individuos femeninos (andlisis no mostrados).

El nivel de defoliacion sostenida del 75% tampoco es sustentable en términos ecoldgicos. A
pesar de que bajo este tratamiento las palmas compensaron la produccion foliar y practicamente todas
las palmas sobrevivieron hasta el final del experimento, las palmas no compensaron el area foliar, ni la
longitud de las hojas ni la probabilidad de reproduccién. En el caso de las palmas masculinas, la
produccion de estructuras reproductivas se redujo severamente. La proporcion de palmas con hojas
comercializables en este nivel de cosecha se redujo en un 35% en los individuos masculinos y 25% en
individuos femeninos (analisis no mostrados).

Una cosecha sostenida que no supere el 50% podria ser considerada sustentable en los términos
descritos previamente. En estos niveles de cosecha todas las palmas sobrevivieron, compensaron los
atributos vegetativos y la probabilidad de reproduccion. Sin embargo, ain en estos niveles de
defoliacion se redujo la produccion de estructuras reproductivas, aunque esta reduccion no fue severa

como en los niveles de defoliacion mas elevados.
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4.1 Componente vegetativo

La supervivencia se afectd de forma importante con el nivel mas intenso de defoliacion recurrente
(100%), como se ha visto en otras especies de este mismo género (Endress et al. 2006). En
Chamedorea elegans una defoliacion del 100% aplicada cada seis meses disminuyo la supervivencia al
0% al primer afio (Martinez-Ramos et al. en prep.). En el caso de otras palmas del sotobosque, como
Astrocaryum mexicanum (Mendoza et al. 1987), se ha reportado que una unica defoliacién total no
afectd la supervivencia de los adultos en el transcurso de los siguientes tres afios. En el caso de las
palmas clonales del sotobosque, su misma condicion de agregacion entre individuos les permite
soportar defoliaciones intensas sin sufrir mortalidad (Chazdon 1991). Estos resultados sugieren la
existencia de un almacenamiento de recursos que pueden ser reasignados para compensar los efectos de
la defoliacion pero que se agotan si recurrentemente se elimina toda el area fotosintética del individuo
(ver mas adelante).

La compensacién del tejido fotosintético en C. ernesti-augustii, expresada como produccion de
hojas nuevas, se realizo de forma similar a la respuesta observada en C. elegans y C. oblongata (Anten
y Ackerly 2001a; Valverde et al. 2006), en C. tepejilote (Oyama y Mendoza 1990), en C. radicalis
(Endress et al. 2004), en el sentido de que en todos los niveles de defoliacidn se observo la capacidad
de estas especies de compensar el nimero de hojas perdidas, e incluso sobre-compensar (i.e, producir
mas hojas que las palmas no defoliadas) como en el caso de C. tepejilote. En las palmas de C. ernesti
augustii de los tratamientos ligeros e intermedios de defoliacion también se observd una tendencia
hacia la sobre-compensacion de la produccion de hojas, pero las diferencias entre estos niveles y el
control no fueron significativas. En cuanto al numero de hojas producidas, las palmas de los
tratamientos intensos de cosecha (100%) compensaron completamente el efecto de la defoliacion. Esta
variable vegetativa se relacionaria con las reservas de carbohidratos de una forma similar a la variable

de supervivencia.
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La longitud promedio de las hojas nuevas y la estimacion del &rea foliar producida en los
diferentes tratamientos de defoliacidn reflejarian de forma maés precisa la capacidad compensatoria de
C. ernesti-augustii. La longitud total de la hoja y la longitud del raquis presentaron una disminucion
significativa en los niveles mas intensos de cosecha (> 75%), este ultimo parametro se utilizd para
estimar el area foliar. Los resultados muestran que el proceso compensatorio es totalmente eficiente
solo en las palmas de los tratamientos sometidos a defoliacion ligera (25%) e intermedia (50%),
mientras que en los niveles mas intensos las palmas no fueron capaces de compensar la totalidad del
area perdida. Existe un dimorfismo sexual que genera una diferencia en el vigor en los individuos, y
que se expresa como una capacidad diferencial de las palmas masculinas de producir mas hojas y de
mayor tamafio. La variacion de este caracter vegetativo podria ser un aspecto que a considerar en el
disefio de planes de manejo de esta especie, como por ejemplo, instruir a los xateros a diferenciar las
palmas de acuerdo a su género y persuadirlos de tener un criterio de cosecha mas conservador (dejar
mas hojas en pie) con las palmas femeninas.

La reduccién de la longitud total de la hoja tiene implicaciones directas sobre la explotacion del
recurso, porque uno de los criterios que determinan el precio de cada hoja es el tamafio (obs. pers.). Un
aspecto que seria interesante explorar es la disponibilidad de hojas de calidad comercial (raquis > 25
cm) en las poblaciones explotadas de esta palma, de forma tal que pudieran ajustarse las intensidades
de cosecha en funcién de este parametro. La reduccién del tamafio de las hojas como respuesta a la
defoliacion, se ha observado en varias especies de palmas de interés econémico como en Livistona
rotundifolia (O’Brien y Kinnaird 1996), en Chamaedorea radicalis (Endress et al. 206), en Neodypsis

decaryi (Ratsirarson et al. 1996) y en Geonoma deversa (Zuidema y Werger 2000).
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4.2 Componente reproductivo

La respuesta reproductiva de palmas de C. ernesti-augustii sometidas a defoliacién presenta un patron
muy distinto al reportado cominmente en la literatura (véase la revision de Obeso 1993, 2002), cuando
existen diferencias en la magnitud de la respuesta reproductiva, son mayoria absoluta los casos en los
que los individuos masculinos superan a los femeninos (Obeso 2002). En el caso de C. ernesti-augustii
se observO una respuesta mas vigorosa en las palmas femeninas, tanto en los tratamientos de control
como en las distintas intensidades de cosecha, con un comportamiento muy distinto al observado, por
ejemplo, en C. elegans y C. oblongata (Martinez-Ramos et al. en prep.), incluso en C. tepejilote
(Oyama 1990) en donde no se aplicaron tratamientos de defoliacion pero que puede servir como
comparacion con las plantas del tratamiento de contol de C. ernesti-augustii. En el caso de C. ernesti-
augustii los individuos masculinos fueron mas sensibles a la defoliacion y presentaron una disminucion
mas drastica tanto en la probabilidad de reproduccion como en la produccién de estructuras
reproductivas, comparados con las palmas femeninas. Este tipo de respuesta podria asociarse con la
respuesta sobre-compensatoria que presentaron en rasgos vegetativos, en los cuales, al parecer
asignaron la mayor cantidad de recursos. También seria interesante evaluar el esfuerzo reproductivo de
las palmas masculinas en la floracion, y especificamente en la produccion de polen, ya que éstos
producen mucho mas flores/inflorescencia que las palmas femeninas (obs. pers.).

La disminucién de la expresion reproductiva en los tratamientos de defoliaciéon de las palmas
femeninas y masculinas (expresada como una disminucion de la produccion de estructuras
reproductivas) se origin6 a partir de la reduccion de la probabilidad de reproduccién méas que de la
reduccién de la produccion de inflorescencias por individuo. Si se compara la produccion de
estructuras reproductivas excluyendo a las palmas no reproductivas, no se encuentran diferencias
significativas. Esta respuesta concuerda con la caracterizacion de los niveles de sensibilidad de los

caracteres reproductivos en plantas (Reekie y Bazzaz 2005).
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En el caso C. ernesti-augustii, la probabilidad de reproduccién de los individuos seria un
caracter més variable que el nimero de inflorescencias producidas. Al parecer, las palmas requieren
alcanzar un umbral de recursos almacenados minimo para desarrollar un evento reproductivo, una vez
que se alcanza este umbral las palmas podrian tener un esfuerzo reproductivo constante (Cunningham
1997). Esta condicién se ha observado en Calyptrogyne ghiesbreghtiana (Cunningham 1997), especie
en la cual el nimero de estructuras reproductivas producidas resultdé un caracter relativamente
constante a través del tiempo, en donde los individuos més vigorosos mantuvieron tal condicion en
distintos afios. La produccién de frutos en el presente estudio no presentd diferencias entre
tratamientos. Estas observaciones indican que la respuesta reproductiva de C. ernesti-augustii se regulé

a través de la probabilidad de reproduccion.

4.3 Compensacion de las tasas vitales

En términos generales, la respuesta funcional a la defoliacion de C. ernesti-augustii sugirié la
existencia de una disyuntiva (trade off) funcional entre el componente vegetativo y el reproductivo; en
las palmas de todos los tratamientos se observé un proceso compensatorio que favorecio la reposicién
del tejido foliar sobre la reproduccion. Esta respuesta es consecuente con los estudios que asocian este
comportamiento a especies de larga vida (Obeso 1993). El abatimiento progresivo de la respuesta
reproductiva se observd de forma similar tanto en las palmas femeninas como en las masculinas.

En especies de vida larga del sotobosque la reproduccion se asocia a la existencia niveles
minimos de reservas en el individuo (Marquis et al. 1997, Kobe 1997, Ehrlén y van Groenendael
2001). Tales reservas de carbohidratos determinan la produccion de estructuras reproductivas; y en este
sentido, si los mecanismos compensatorios (mayor disponibilidad de luz en las hojas remanentes,
aumento de tasas fotosintéticas, reasignacion de recursos y movilizacién de reservas) se abocan a la

reposicion del tejido foliar, entonces los individuos reducirian el esfuerzo reproductivo hasta que
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repusieran los niveles dptimos de reservas para desencadenar nuevamente los eventos reproductivos.
En Calyptrogyne ghiesbreghtiana (Cunningham 1997), palma del sotobosque, se observé que la
cantidad de carbohidratos no estructurales presentes en el tallo recuperaron sus niveles basales poco
tiempo despues de un evento de defoliacion. Los individuos priorizaron la reposicion de las reservas
sobre la expresién reproductiva en esta palma. La disminucion progresiva de la respuesta reproductiva
en C. ernesti-augustii desde los primeros niveles de defoliacion, sugiere que en estas palmas pudo

haber ocurrido una respuesta similar.

4.4 Relacion de la defoliacion con la condicién luminica y el tamafio de los individuos.
La condiciéon luminica en la que se encuentra una palma del sotobosque determina de forma
significativa su respuesta funcional; por ejemplo, Anten y Ackerly (2001a) encontraron en C. elegans
que s6lo compensé adecuadamente el area foliar cosechada cuando estuvo expuesta a altas intensidades
luminicas. En C. ernesti-augustii la cantidad de luz que recibieron las palmas individuales determin6
significativamente la respuesta del componente vegetativo y del reproductivo, como la produccion de
hojas nuevas, el area foliar producida, la probabilidad de reproduccion y la produccion de estructuras
reproductivas. La correlacion positiva entre la luz y el componente vegetativo se ha documentado en
varias palmas del sotobosque como en G. macrostachys (Svenning 2002; Svenning y Macia 2002), en
G. orbignyana (Rodriguez-Buritica et al. 2005), en G. brevispatha (Souza y Martins 2006), en C.
hooperiana (Ramirez-Ramirez 2006), en C. ghiesbreghtiana (Cunningham 1997), en C. elegans y C.
oblongata (Anten y Ackerly 2001; Anten et al. 2003); aunque De Steven (1987) no lo reporta para G.
cuneata y Chamaedorea wendlandiana.

El tamafio del individuo (asumido como el nimero de hojas en pie al inicio del tratamiento)
también fue un factor que determiné la respuesta del componente vegetativo y del reproductivo de esta

especie: produccion de hojas, la longitud del raquis de las hojas nuevas, el area foliar producida, la
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probabilidad de reproduccién y la produccién de estructuras reproductivas. La longitud del tallo, por
otra parte, no tuvo ningun efecto significativo en la respuesta de las tasas funcionales de C. ernesti-
augustii La influencia sobre el aspecto vegetativo se ha documentado en otras palmas del sotobosque y
del dosel como: Calyptrogyne ghiesbreghtiana (Cunningham 1997), C. elegans (Valverde et al. 2006),
Neodypsis decaryi (Ratsirarson et al. 1996), Prestoea montana (Lugo y Rivera-Batlle 1987) y
Oenocarpus mapora (De Steven 1989). De Steven (1987) no encontrd esta respuesta en dos especies
del sotobosque (Geonoma cuneata y Chamaedorea wendlandiana).

El analisis de la interaccion entre la apertura del dosel y el tamafio de las palmas dentro del
GLM, mostré patrones de respuesta muy interesantes en C. ernesti-augustii. La prediccion de una
disminucion de la produccion de area foliar total en una palma que posea muchas hojas y que se
encuentre en condiciones luminicas bajas (Figura 11), podria explicarse por el hecho de que un
individuo de grandes dimensiones no podria asignar recursos suficientes para generar una ganancia de
biomasa, por el gasto de carbono que implicaria su propia funcion respiratoria. En el caso contrario, el
de palmas con muy pocas hojas y ubicadas en condiciones luminicas muy altas, en las cuales se que
disminuya su produccién de area foliar, el patron podria explicarse por la pérdida excesiva de agua, que
le provocarian las altas tasas de evapotranspiracién que implican tales condiciones. Por lo tanto, las
mejores alternativas para generar una ganacia de area foliar serian aquellas en las que un individuo con
un numero de hojas medio o alto se encontrara sujeto a condiciones de alta disponibilidad luminica; o
por el contrario, también se podria generar una ganancia de area foliar en individuos con pocas hojas
que estuvieran ubicados en zonas del sotobosque con niveles bajos de radiacion luminica.

La probabilidad de reproduccién de una palma se explicé en el GLM a través de la interaccion
de los mismos factores mencionados para la produccion de area foliar: el nimero inicial de hojas
(considerado como el tamafio del individuo) y la apertura del dosel. En este caso, el modelo predice

una respuesta reproductiva determinada de forma importante por el nimero inicial de hojas. En
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aquellas palmas que poseen un niumero de hojas en pie mediano o alto, la probabilidad de reproducirse
es alta aln en bajas condiciones luminicas, y que pequefios incrementos en la disponibilidad de luz
provocan que la probabilidad de reproducirse aumente drasticamente. Esta prediccion concuerda con el
papel determinante que tienen las reservas de carbohidratos en la produccion de inflorescencias,
especialmente en palmas del sotobosque (Marquis et al. 1997; Chazdon 1991, Anten y Ackerly 2001a).
Las palmas con pocas hojas en pie y sujetas a condiciones luminicas bajas, aumentan su probabilidad
de reproduccion de forma lineal ante incrementos en la disponibilidad de luz; quiza debido a que los
fotosintatos son asignados preferentemente al crecimiento y a la formacion de reservas de

carbohidratos.

4.5 Aspectos relacionados al manejo de palmas del género Chamaedorea.

Los resultados de los distintos tratamientos de defoliacidn sugieren que los regimenes de cosecha que
podrian proponerse para lograr la sustentabilidad de las palmas de C. ernesti-augustii no deben rebasar
las intensidades medias de cosecha por individuo; sin embargo, estos resultados sélo reflejan la
respuesta en el nivel funcional de la especie, por lo que debe explorarse la dindmica poblacional de esta
especie sujeta a distintos niveles de defoliacion, y asi determinar la viabilidad de las poblaciones bajo
explotacion.

Uno de los principios que deben implementarse en las précticas de extraccion de hojas de
palmas de sotobosque es el cambio del modelo de extraccién: la cosecha a destajo, en el cual se
favorece la explotacion del recurso por volumen y no por la calidad del producto (Endress et al. 2004;
Bridgewater et al. 2006). Porter-Morgan (2004) menciona que los porcentajes de hojas desechadas de
Chamaedorea spp. en los centros de colecta en el Petén guatemalteco se mantenian en niveles similares
a los reportados por Heinzmann y Reining (1992) en esa misma regién, en la cual se llega a desechar

del 45% al 65% de las hojas recolectadas debido a que no cumplen con la calidad suficiente para su

56



comercializacion. En la region de la Huasteca Potosina (México) Endress et al. (2004) documentaron
que el 25% de las hojas se desechan en los centros de recoleccion locales. Un principio sencillo que se
podria sugerir a los cosechadores seria que restringieran la cosecha de hojas Unicamente a aquellas
hojas que cumplan con las medidas minimas para su venta adecuada (longitud total de la hoja y
longitud del raquis).

La implementacion de estrategias de cosecha sustentable de hojas debe de considerar la
exploracién de modelos novedosos de comercializacion, como la certificacion de la cosecha vy el
establecimiento de relaciones comerciales con compradores comprometidos con la sustentabilidad.
Existen ejemplos de este tipo de relaciones comerciales entre algunas iglesias norteamericanas y
comunidades de Chiapas y Guatemala, las cuales poseen plantaciones de palma “xate” en bosques
tropicales secundarios (CEC 2002; Current 2005).

Un aspecto importante que es relevante para la investigacion cientifica relacionada con el
manejo de PFNM'’s, es la exploracion experimental de los regimenes de manejo que se practican
cotidianamente. Endress et al. (2006) con C. radicalis y Ramirez-Ramirez (2006) con C. hooperiana,
disefiaron sus metodologias experimentales con base en las practicas de cosecha utilizadas por los
xateros locales, lo cual les permitié analizar de forma mas directa la viabilidad de los niveles actuales
de cosecha y los escenarios posibles para una utilizacién sustentable del recurso.

El aprovechamiento sustentable de un recurso tiene implicaciones en el ambito social y el
ambito econémico de las comunidades humanas que dependen de la utilizacion de las hojas de palma
“xate”, ya que una explotacion inmoderada puede llevar a las poblaciones naturales de palmas a la
extincién local, lo que a su vez, ocasionaria la pérdida de un medio de sustento muy importante y que
obligaria a los individuos de estas comunidades a buscar otras alternativas productivas o a ver reducido

su ingreso econdémico.
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