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Resumen

Las semillas grandes (> 8mm) estan limitadas a ser dispersadas por animales grandes,
pero es claro que los murciélagos pequefios dispersan una gran cantidad de especies de
semillas grandes por stomazoocoria a sus refugios. En la Reserva de la Bidsfera de
Montes Azules en Chiapas, México, se evalu6 el efecto que la dispersion por
murci¢lagos que usan hojas modificadas como refugios tiene sobre la germinacion de
semillas y supervivencia de plantulas de Brosimum alicastrum (Moraceae) en
comparacion a aquella debajo de los arboles parentales y refugios de alimentacion sin
tiendas. En general, se encontr6 que los murcié¢lagos dispersan las semillas de B.
alicastrum consistentemente lejos de los arboles parentales en densidades menores que
aquellas encontradas debajo de éstos. De las 6 tiendas evaluadas, 5 se encontraron a 50
metros 0 mas del arbol mas cercano y la densidad de semillas debajo de éstas fue en
promedio 9 +7 semillas/m”. La dispersion a los refugios de alimentacion y las tiendas
aumenta la sobrevivencia de las semillas probablemente por una diminucién del efecto
de depredadores poco méviles. Por otro lado, la densidad inicial de las plantulas de B.
alicastrum parece ser el factor mas importante para la supervivencia de las plantulas
después de 10 meses, donde los sitios con menor densidad tienen menor supervivencia.
La dispersion también parece disminuir la tasa de mortalidad de las plantulas en los
refugios de alimentacién nocturnos, aunque este efecto fue muy variado y no fue
aparente para las tiendas. La cobertura del dosel fue significativamente menor en las
tiendas que en los refugios de alimentacion sin tiendas, pero no fue un factor importante
para la germinacion y la supervivencia. Finalmente, el efecto de los depredadores sobre
las semillas y las plantulas result6 en una distribucion espacial mas uniforme después de
10 meses en comparacion al patron inicial observado para las semillas y las plantulas.
Estos pequefios y vagiles dispersores son efectivos tanto en el transporte y manipulacion
de las semillas como por su efecto positivo sobre la supervivencia de las semillas y
posteriormente la supervivencia de las plantulas, incluso cuando se encuentran en
acumulaciones en refugios de alimentacion con y sin tiendas. Es claro que son
importantes dispersores de especies de semillas grandes y por lo tanto para la

regeneracion y persistencia de estas especies de arboles en las selvas tropicales.

10



Abstract

Dispersal of large seeds (> 8mm) is sometimes limited to larger animals, but it is clear
that small bats disperse a large number of species of large seeded plants to their roosts.
In this study, we evaluated the effect of dispersal by bats to tents and other nocturnal
feeding roosts on germination and seedling survival of Brosimum alicastrum
(Moraceae) in the Montes Azules Biosphere Reserve in Chiapas, Mexico. In general, we
found that bats disperse seeds consistently away from parent trees and deposit them in
lower densities than underneath parents. From the 6 tents evaluated, 5 were found 50
meters or more away from the closest parent tree and the average seed density was 9+7
seeds/m”. Dispersal to tents and other feeding roosts increases germination most likely
due distance-dependent predators. On the other side, initial seedling density, and not
treatment, was the most important factor affecting seedling survival after 10 months.
Lower seedling density results in higher survival probabilities. Dispersal seems to also
decrease seedling mortality rate for feeding roost without tents, but the effect was very
variable and it was not present for seedlings under tents. Canopy cover was lower under
tents than under feeding roosts without tents. Canopy cover did not significantly affect
germination or seedling survival. Finally, the effect of predators and pathogens
enhanced evenness in the distribution of seedlings established after 10 months in
comparison to initial seed and seedling distributions. These small and vagile animals are
effective dispersers as they transport seeds away from parent plants without damaging
them and benefit germination and seedling survival even when seeds are dispersed in
aggregations under feeding roosts and tents. It is clear they play an important role in

forest regeneration and persistence of tree species in tropical forests.
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Introduccion general

Dispersion de semillas

Uno de los procesos principales para la regeneracion y la preservacion de
especies de plantas en los bosques tropicales es la dispersion de semillas. Este es el
proceso que conecta el éxito reproductivo de una planta adulta con el establecimiento de
su descendencia y juega un papel importante en la demografia espacial de las especies
(Nathan y Muller-Landau 2000, Wang y Smith 2002). Posteriormente puede influenciar
otros procesos demograficos como la depredacion y otras causas de mortalidad, asi
como la colonizacion y mantenimiento de la diversidad de especies de plantas (Nathan y
Muller-Landau 2000, Wenny 2000, Wang y Smith 2002). Los patrones de distribucion
de una especie resultan de la interaccion entre la distribucion de las semillas y la
supervivencia de las semillas y las plantulas (Howe 1989). Si la distribucion espacial de
las semillas o sombra de semillas sirve como un patrén sobre el cual funcionan los
procesos subsecuentes de regeneracion de la selva (Janzen 1970, 1971, Schupp y
Fuentes 1995), entonces es importante entender los factores y mecanismos que afectan

la demografia de las especies en las distribuciones naturales (Howe y Miriti 2004).

La dispersion de semillas puede afectar la distribucion y demografia de las
especies de plantas a través de diferentes mecanismos (Fleming y Heithaus 1981, Howe
y Smallwood 1982, Howe 1986, Thomas 1991, Nathan et al. 2009). Aunque la
colonizacidon a nuevas areas tiene beneficios claros para una planta, asi como efectos
importantes en la dindmica poblacional de la especie, la dispersion a larga distancia es
un evento raro y puede no ser el mecanismo que provee la mayor ventaja (Howe y
Miriti 2004, Clark et al. 2005). Diferencias consistentes en la probabilidad de
germinacion, supervivencia y establecimiento a nivel local pueden tener un impacto
significativo en la composicion y la estructura de la vegetacion (Howe y Miriti 2004).
Tedricamente, los beneficios de la dispersion local estan bien establecidos (Fleming y
Heithaus 1981, Howe y Smallwood 1982), pero se ha demostrado que el efecto es muy

variable en la intensidad y en qué etapa de la historia de vida de la planta se observa
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(Augspurger 1983b, 1984, Clark y Clark 1984, Howe 1993, Wenny 2000). Las hipotesis
que tratan de explicar los beneficios de la dispersion local para la supervivencia son (1)
el escape de una alta mortalidad de las semillas y las plantulas debajo del arbol parental,
(2) la colonizacion de sitios aperturas en el dosel o claros y (3) encontrar microhabitats
o nichos de regeneracion que son beneficiosos para el establecimiento y crecimiento.
Estas alternativas no son excluyentes entre ellas, lo que puede dificultar el estudio de
sus beneficios (Howe 1984a). Dado que la dispersion a larga distancia puede ser un
evento poco comun, los procesos de dispersion a nivel local podrian potencialmente
explicar las fuerzas selectivas que actian sobre los diferenres patrones de dispersion y
los procesos de supervivencia (Howe y Smallwood 1982, Howe 1989).

Las semillas son la etapa movil predominante para las plantas y el movimiento
ocurre a través de una variedad de mecanismos de dispersion que incluye dispersion por
viento, agua, mecanismos balisticos y por animales (Nathan y Muller-Landau 2000). El
estudio de los sindromes de dispersion ha resultado en una serie de caracteristicas
generales asociadas a estos mecanismos (Howe y Smallwood 1982, Willson y Traveset
2000). Por ejemplo, las caracteristicas morfoldgicas que le permite a una semilla viajar
por viento puede incluir estructuras en forma de alas que disminuyen la resistencia al
aire y la velocidad de la caida (Willson y Traveset 2000). Las especies dispersadas por
animales generalmente producen frutos con pulpa que atraen y ofrecen nutricion a
consumidores. Algunas limitaciones a la aplicacion de estos conceptos incluyen
presiones de seleccion natural opuestas. Por ejemplo, el tamano de las semillas esta
influenciado, entre otros factores, por la necesidad de proporcionar la cantidad de
recursos necesarios para germinar y establecerse, por lo que se seleccionarian semillas
grandes. Por otro lado, las semillas més grandes estan limitadas en cuanto a la forma de
dispersion ya que no son dispersados de forma efectiva por viento o mecanismos
balisticos. Las semillas grandes estan frecuentemente limitadas a ser transportadas por
dispersores animales mas grandes y son dispersadas a menor distancia (Willson y
Traveset 2000). Es importante recordar que las modificaciones morfoldgicas de las
plantas no siempre predicen o excluyen ciertos tipos de dispersion o dispersores, entre
otras razones porque las caracteristicas de una didspora estdn sujetas a las historias,

origenes y otras restricciones evolutivas de las especies (Howe y Smallwood 1982).
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Frugivoria y dispersion de semillas por vertebrados

Una gran variedad de plantas con diferentes formas de vida es dispersada por
animales (Estrada y Fleming 1986). Hasta un 90% de las especies de arboles tropicales
producen fruta con pulpa que es consumida por animales (Howe y Smallwood 1982).
En las selvas humedas, 85% de los arboles del dosel son dispersados por vertebrados
(Fleming y Sosa 1984). Algunos vertebrados tropicales dependen completamente de
frutos para su alimentacion y se piensa que estas interacciones pueden ser responsables
de la diversificacion tanto de algunos vertebrados frugivoros como de las angiospermas
(Karr 1980, Tiffney y Mazer 1995). Algunas teorias iniciales sobre las interacciones
entre las plantas y sus dispersores proponen que las caracteristicas de los frutos como
morfologia y contenido nutritivo evolucionaron como resultado de presiones selectivas
por parte de los dispersores que éstos atraen (Snow 1971, McKey 1975). La asociacion
de ciertas caracteristicas morfologicas de los frutos con sus dispersores o sindromes de
dispersion fueron sido ampliamente descritas por van de Pijl (1969). Algunas
caracteristicas que pueden influir en la seleccion de un fruto por su consumidor son el
tamano, el color, la posicion y el olor (van de Pijl 1969, Gautier-Hion et al. 1985, Howe
1986). Por ejemplo, en general las aves y algunos mamiferos diurnos seleccionan frutos
con colores llamativos, mientras que los murciélagos consumen frutos de colores
pardos, blancos y verdes y se guian por otros atributos como el olor (van der Pijl 1969,
Fleming 1979, Gautier-Hion et al. 1985, Lobova et al. 2009). Por otro lado, no siempre
se han encontrado relaciones cercanas entre especies y sus consumidores. No
necesariamente existe mayor particion entre grupos taxondémicos de consumidores
evolutivamente distantes que indique que han evolucionado para alimentarse de frutos
con ciertos atributos y para evitar competir por recursos. Gautier-Hion et al. (1985)
encontraron mayor particion entre mamiferos terrestres y arboricolas, que entre
mamiferos y aves. Esto indica que otros aspectos ecoldgicos y de comportamiento de
cada especie son mas importantes en cuanto a los frutos seleccionados por los
consumidores. Howe y Estabrook (1977) proponen que el mecanismo que explica la
coevolucion entre plantas y sus dispersores es la competencia intraespecifica por atraer
dispersores efectivos. Los autores plantean dos posibles estrategias segun la limitacion
en el nimero de dispersores y su efectividad, lo que resulta en dos estrategias de

dispersion. De acuerdo con la primera, la planta produce frutos nutricionalmente ricos
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para consumidores especialistas altamente efectivos. La segunda estrategia produce un
gran numero de frutos y semillas para un numero ilimitado de consumidores
generalistas que entre todos proveen dispersion efectiva. Este es el caso de especies
comunes como Brosimum alicastrum que son dispersadas por una variedad de
dispersores como aves y mamiferos grandes hasta pequefios murciélagos frugivoros. En
estas estrategias, Howe y Estabrook (1977) elaboran la dicotomia entre dispersores
especialistas y generalistas que habia sido propuesta por Snow (1971). Estas ideas
ademas proponen una relacidon entre el beneficio nutricional, los costos de forrajeo,
transporte, manipulacion y procesamiento del alimento, con la seleccion de frutos por el
dispersor y su efectividad (Herrera 1985, Gautier-Hion et al. 1985, Howe 1986). En este
escenario, se esperaria que las especies que son dispersadas por especialistas mostraran
mayor necesidad de escapar de la mortalidad denso-dependiente debajo de los arboles
parentales mientras que aquellas dispersadas por especies generalistas presentarian
menor dependencia (Howe 1993). Por otro lado, en general se considera que esas
interacciones planta-animal altamente coevolucionadas e interdependientes son raras
(Howe y Smallwood 1982, Howe 1984b, Herrera 1985, Fischer y Chapman 1993), y la
pérdida de este tipo de interacciones mutualistas puede tener graves consecuencias para
algunas plantas (Temple 1977, Willson y Traveset 2000).

Aunque se pueden identificar sindromes de atributos generales, dada la alta
variacion en la actividad de los dispersores y en los procesos de establecimiento de las
plantulas, estas hipotesis representan solamente los extremos de un continuo de
estrategias (Gautier-Hion ef al. 1985, Howe 1993). Al caracterizar las relaciones entre
especies particulares de plantas y sus dispersores es importante determinar su
efectividad y por lo tanto se tiene que cuantificar como éstos afectan los procesos post-
dispersion. Los murciélagos se han descrito como dispersores efectivos basado en su
comportamiento, pero existen pocos estudios sobre el efecto que tienen sobre los

procesos demograficos como la germinacion y supervivencia de plantulas.

Los murciélagos: su diversidad e importancia

Se han identificado méas de 1300 especies de murci¢lagos en el mundo que se
distribuyen en todos los continentes, excepto en la Antartica (Kunz y Pierson 1994,

Fenton y Simmons 2015). Es el segundo orden de mamiferos con mayor niimero de
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especies y los unicos que han evolucionado con la capacidad de un vuelo verdadero. El
vuelo explica en parte su amplia distribucion y es uno de los factores importantes que
les ha permitido explotar recursos que no eran accesibles para otros animales, tanto de
tipos de refugios como de dieta (Fenton 1992, Kunz y Pierson 1994, Kunz y Lumsden
2003, Althringham 2011, Norberg 2012). Los murciélagos pueden refugiarse en cuevas
y grietas en rocas, en troncos huecos, en el follaje y hasta en la corteza de arboles, y
algunos frecuentemente aprovechan estructuras hechas por el hombre. Se alimentan de
otros animales como insectos (insectivoros), de vertebrados (carnivoros) como roedores,
aves, otros murciélagos y peces (piscivoros), y algunos se alimentan de sangre
(hematdfagos). Otros se alimentan de néctar (nectarivoros), polen (polinivoros), frutos

(frugivoros), semillas (granivoros) y hojas (folivoros).

La diversidad de su dieta refleja la gran diversidad de especies en este orden y su
importancia ecologica y economica. Los murciélagos son los polinizadores principales
de una variedad de especies, desde cactus columnares en zonas desérticas hasta el
baobab (Adansonia spp.) en las sabanas africanas y a veces son los polinizadores mas
efectivos en sistemas generalizados (Kunz y Pierson 1994, Valiente et al. 1996, Arias-
Coyolt et al. 2006, Bustamante y Burquez 2010, Fleming ef al. 2009, Muchhala et al.
2009, Stewart y Dudash 2016). En México, polinizan numerosas especies de agaves
(Asparagacea) con importancia econdmica. Los murciélagos insectivoros controlan las
poblaciones de insectos en diversos habitats y de plagas de cultivos importantes
economicamente (Cleveland et al. 2006, Kunz et al. 2011, Maas et al. 2013, 2016,
Wanger et al. 2014, Puig-Monserrat ef al. 2015). Los murcié¢lagos son considerados los
responsables de un porcentaje alto de las semillas dispersadas tanto en sitios de
vegetacion primaria como areas perturbadas tanto en el neotropico como el paleotropico
(Charles-Dominique 1991, Thomas 1991, Medellin y Gaona 1999, Galindo-Gonzalez et
al. 2000). En la savanna de Costa de Marfil, Thomas (1991) encontr6é que en el 75% de
los frutos de Ficus capensis fueron removidos en la noche y 95% de éstos fueron
dispersados por murci¢lagos (familia Pteropodidae). Medellin y Gaona (1999)
encontraron que los murciélagos dispersaban un mayor niimero de especies que las aves
en la selva Lacandona, México. Los murciélagos son consumidores a diferentes niveles
de la cadena trofica y redistribuyen nutrientes y energia en los ecosistemas (Kunz et al.

2011). En México, se pueden encontrar 138 especies de murciélagos en 8 familias
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(Medellin et al. 2008). Estan distribuidos en la gran diversidad de ecosistemas que
abarca el pais dentro de los cuales juegan un papel ecologico importante con

repercusiones econoémicas y culturales (Medellin et al. 2008).

Mureciélagos tienderos

Meéxico incluye los limites de dos regiones biogeograficas y una gran variedad
de ecosistemas y climas (Medellin ef al. 2008). Esto genera parcialmente la gran riqueza
de especies de murciélagos en el pais y es un factor importante en la diversidad de
refugios que usan. El uso de refugios en los murciélagos estd influenciado por factores
climaticos, fisiologicos, sociales y restricciones filogenéticas (Kunz 1982, Kunz y
Lumsden 2003). Méas cominmente en los tropicos, las condiciones climaticas permiten
el uso del follaje como refugio. Estos tipos de refugios incluyen hojas de una variedad
de plantas tanto del dosel como del sotobosque (Kunz 1982). Mientras algunas especies
de murciélagos usan las hojas sin modificarlas, otras las modifican para construir
“tiendas” por los que comunmente se les llaman murcié¢lagos tienderos.

En general, la modificacion de una hoja por los murciélagos tienderos incluye
mordeduras en nervaduras que ocasiona que la lamina foliar caiga en forma de una
carpa o tienda. Se han documentado 22 especies de murciélagos que ocupan distintos
tipos de hojas con algln tipo de modificacion (Rodriguez-Herrera et al. 2007). Dado
que se han realizado muy pocas observaciones directas de los murciélagos construyendo
tiendas es dificil distinguir entre las especies que usan tiendas de forma obligatoria y
aquellas que las usan de forma oportunista (Chaverri y Kunz 2010, Hernandez-Mijangos
y Medellin 2013). Es posible que algunas de las especies que se han observado
ocupando tiendas, no las construyan, si no que utilizan tiendas construidas por otras
especies. Por lo que, generalmente se le refiere como murciélagos que utilizan tiendas
para diferenciarlas de las que las construyen (Rodriguez-Herrera ef al. 2007). En el
neotrdpico, se han identificado 17 especies de murcié¢lagos frugivoros ocupando tiendas.
Estas especies son relativamente pequenas (8-50g) de la familia Phyllostomidae,
principalmente de la subfamilia Stenodermatinae y una de la subfamilia Carolliinae
(Kunz y Lumsden 2003, Rodriguez-Herrera ef al. 2007). Se han identificado 8 tipos de
arquitecturas (Tabla 1) que son construidas en al menos 77 especies de plantas (41
géneros en 18 familias) (Rodriguez-Herrera et al. 2007). La especie Artibeus watsoni es

la que mas especies de plantas usa con 44 especies y 5 tipos de tienda (11 familias). En
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Uroderma bilobatum se ha reportado utilizando el mayor nimero de arquitecturas con al
menos 7 tipos (23 especies de plantas de 11 familias). Es importante tomar en cuenta
que estas especies son las que han sido més estudiadas por lo que el nimero de especies
y arquitecturas probablemente aumentaria para otras especies raras cuando se hagan
mas observaciones (Rodriguez-Herrera et al. 2007). Por otro lado, el murciélago
Ectophylla alba se ha encontrado solo en tiendas de tipo bote, principalmente en
especies del género Heliconia, aunque ésta ha sido estudiada mas frecuentemente que
las otras especies que presentan poca diversidad en el uso de plantas y arquitecturas
(Rodriguez-Herrera et al. 2007). Es de las pocas especies que se ha observado
construyendo sus tiendas (Rodriguez-Herrera et al. 2006, Rodriguez-Herrera et al.
2011).

Las caracteristicas seleccionadas por los murciélagos que construyen tiendas son
variadas. En general, las tiendas son construidas en hojas alargadas y horizontales
(Kunz y Lumsted 2003). Las tiendas de tipo bote, bifida y de paradoja son construidas a
menor altura mientras que las pinnadas, conicas y de sombrillas se encuentran en
estratos mas altos (Rodriguez-Herrera et al. 2007). La especie Artibeus watsoni
construye tiendas de 1.5 a 5 metros de altura y seleccionan hojas con peciolos gruesos
(Choe y Timm 1985, Stoner 2000). Por otro lado, Ectophylla alba construye tiendas a
una altura méaxima de 1.5 a 2 metros (Brooke 1990, Rodriguez-Herrera et al. 2008).
También, se ha encontrado que la densidad de la vegetacion alrededor y debajo de las
tiendas es menor, lo que permite la entrada y salida de la tienda y también que los
murciélagos puedan detectar a los depredadores terrestres (Brooke 1990, Kunz y
McCracken 1996, Rodriguez-Herrera et al. 2008, Rivero 2016). Se encontr6 que
Ectophylla alba selecciona sitios con baja densidad de la vegetacion en el sotobosque,
pero con una alta cobertura del dosel lo que podria proveer proteccion de los rayos
solares, el viento, la lluvia y los dafios que estos puedan causar a la tienda (Rodriguez-
Herrera et al. 2008). Rivero (2016) determind que en la Reserva de la Biosfera Montes
Azules (RBMA) una menor cobertura del dosel y menor densidad la vegetacion en el

sotobosque alrededor de los sitios donde se encontraron tiendas.
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Tabla 1. Resumen de las caracteristicas generales para cada tipo de tiendas incluyendo el
numero especies de plantas en las que se han reportado y el numero de especies de murciélagos
que se han encontrado utilizandolas. Informacion obtenida de Rodriguez-Herrera et al. (2007).

Tipo de # de spp.  Especies de murciélagos
arquitectura Descripcion de plantas
- Cortes en los peciolos en la
Conica base de la ldmina foliar. 5 Uroderma bilobatum
- El tinico tipo con cortes a Platyrrhinus helleri
varias hojas
- Cortes en las venas y la Artibeus watsoni
Sombrilla  ldmina. Artibeus jamaicensis
- Forma circular, ovoide o 8 Uroderma bilobatum
corazon normalmente de la Vampyressa nymphaea
familia Arecaceae
- Cortes en varias pinnas. Artibeus jamaicensis
Pinnada - Normalmente en hojas 3 Uroderma bilobatum
compuestas de palmas Uroderma magnirostrum
grandes.
- Un corte en base o las Artibeus spp. (8 spp.)
Apical venas de hojas grandes Mesophylla macconnelli
- Frecuentemente de la 32 Rhinophylla pumilio
familia Araceae Uroderma bilobatum
Vampyressa thyone
- Cortes en forma de “J” o Artibeus watsoni
Bifida “V” en ambos lados de la Artibeus cinereus
hoja en hojas bifidas. 19 Mesophylla macconnelli
- Las puntas caen una sobre Rhinophylla pumilio
otra. Uroderma bilobatum
- Cortes en forma de “J” o
Paradoja  “V” en ambos lados de hojas Artibeus cinereus
largas y grandes. 3 Mesophylla macconnelli
- Se diferencian de las Rhinophylla pumilio
tiendas bifidas porque las Uroderma bilobatum
hojas no son bifurcadas.
- Cortes paralelos a la vena Artibeus spp. (4 spp.)
Bote central en hojas alargadas. 10 Ectophylla alba
invertido - Principalmente en Rhinophylla pumilio
Heliconia spp. (6 spp.) Uroderma bilobatum
- Cortes paralelos a la vena Artibeus jamaicensis
Bote-Apical central como en las tiendas Artibeus watsoni
tipo bote y un corte en la 9 Vampyressa pusilla

vena central cerca de la
punta como en las tiendas
tipo apical.

Vampyressa thyone
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La construccion o el uso de tiendas puede conferir una variedad de beneficios
desde proteccion de la lluvia, viento y radiacion solar, hasta una disminucion de la carga
de ectoparasitos (Kunz y Lumsden 2003, Ter Hofstede y Fenton 2005, Rodriguez-
Herrera et al. 2015). Se ha demostrado que las hojas modificadas como tiendas
conservan el calor mas eficientemente y cae menor cantidad de lluvia debajo de éstas
que debajo de las hojas sin modificar (Choe 1994, Rodriguez-Herrera et al. 2015).
También se ha propuesto que las tiendas son un recurso que permite la defensa de
harems por lo machos, aunque las hembras de Ectophylla alba se han observado
contribuyendo a la construccion de las tiendas (Kunz y McCracken 1996, Kunz y
Lumsden 2003, Chaverri y Kunz 2006, Rodriguez-Herrera et al. 2006). Las tiendas
podrian disminuir la depredaciéon al permitir que los murciélagos puedan ver
depredadores que se acercan desde el suelo y las hojas con peciolos largos alertan
cuando un depredador se acerca desde arriba (Timm y Mortimer 1976, Kunz y
McCracken 1996, Kunz y Lumsden 2003). Incluso cuando los depredadores aprenden a
identificar las tiendas, como en el caso de los monos ardilla (Saimiri oerstedi), la
depredacion es baja (Boinski y Timm 1985). También se ha propuesto que algunas
caracteristicas morfoldgicas de los murciélagos, como las lineas faciales y dorsales, les
permiten confundirse con la vegetacion (Kunz 1982). En general, los beneficios deben
ser mayores que los costos de modificacion, los que dependen del estilo y el nimero de
tiendas usadas por la especie. El nimero de mordidas en las hojas puede variar entre
tipo de arquitecturas, desde unas pocas para construir una tienda apical que es terminada
en una noche hasta una tienda de sombrilla o bifida que toma muchas noches (Kunz et
al. 1994, Kunz y McCracken 1996, Kunz y Lumsted 2003). La dureza de las hojas
también puede limitar las especies de plantas que puede usar cada especie de
murciélago y aumentar el costo de modificacion (Rodriguez-Herrera et al. 2007).
Ademas, las tiendas tienen la desventaja de ser temporales. Su duracion varia de 45 dias
hasta afios, lo que probablemente también afecta los costos de cada tipo de tienda e
interactua con otros factores como la complejidad de la arquitectura de la tienda y la
dureza de las hojas (Chaverri y Kunz 2006, Rodriguez-Herrera et al. 2011). La
temporalidad de las tiendas y la disponibilidad de las plantas usadas para éstas pueden
afectar el comportamiento social, la estabilidad de los grupos y la fidelidad a los
refugios (Chaverri y Kunz 2006, Chaverri et al. 2007, Chaverri y Kunz 2010,

Rodriguez-Herrera et al. 2011). Se ha sugerido que la temporalidad de los refugios
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permite a esas especies moverse y acercarse a las areas de alimentacion (Kunz 1982,
Chaverri y Kunz 2006, Lobova et al. 2009). Por otro lado, Morrison (1980) mostrd que
dos especies que usan hojas sin modificar como refugios diurnos se mueven
diariamente, pero no se acercan a sus areas de alimentacion. Es posible que los
murciélagos se mueven dentro de cierta drea aunque no muestren alta fidelidad a un
refugio en particular (Morrison 1980, Chaverri y Kunz 2006). La disponibilidad de
refugios y otras caracteristicas morfologicas y ecologicas de las plantas que usan los
murciélagos parecen influenciar los comportamientos sociales mencionados, pero es
claro que una combinacién de mecanismos contribuyen a la variedad de sistemas
sociales observados en estos pequefios mamiferos (Morrison 1980, Kunz y Lumsden

2003, Sagot y Stevens 2012).

Semillas grandes y Brosimum alicastrum

Los arboles del dosel de las selvas tropicales frecuentemente tienen semillas grandes.
Una de las especies arboreas del dosel mas comunes en las selvas himedas
neotropicales es Brosimum alicastrum (Moraceae) (nombre comun: ramon, ox, ojoche).
Esta especie presenta atributos asociados a arboles de semillas grandes como es
caracteristica de selvas maduras, tolerante a la sombra y es consumida por vertebrados
(Pennington y Sarukhan 1968). La especie es dispersada principalmente por mamiferos
grandes como primates y por murci¢lagos frugivoros. En el area de estudio, se ha
reportado que los murciélagos tienderos acarrean semillas de B. alicastrum y otras
especies de semillas grandes a las tiendas (Melo et al. 2009, Rivero 2016). La
dispersion a estos refugios bajo el dosel puede beneficiar especialmente a las especies
de semillas que pueden estar limitadas a ser dispersadas por especies de mamiferos
grandes que desaparecen a causa de la deforestacion y la defaunacion.

El ramén es un recurso importante para las muchas personas que viven en areas
tropicales donde ha sido utilizado desde las épocas precolombinas. La fruta tiene una
variedad de usos ya que la pulpa y las semillas son nutritivas. Las semillas se consumen
frescas o se secan para hacer harina que se utiliza para hornear pan o preparar bebidas.
La madera tiene valor comercial y algunas partes del arbol tienen propiedades
medicinales. La especie es un componente importante en las selvas tropicales en su

distribucioén y ademads tiene valor econdmico y cultural (Peters y Pardo-Tejeda 1982).
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Antecedentes

El modelo de Janzen-Connell y la hipotesis del escape

El modelo Janzen-Connell propone que procesos de mortalidad dependientes de
la densidad o la distancia causan que la supervivencia de semillas y plantulas sea mayor
lejos de los arboles parentales (Janzen 1970, Connell 1971, Howe 1984a). En este
escenario, la probabilidad de supervivencia es mayor al aumentar la distancia al arbol
parental y disminuir la densidad de semillas o plantulas (Fig. 1). Mientras que la
distancia de mayor establecimiento es el resultado de la probabilidad de supervivencia y
la densidad en funcion de la distancia. En este modelo el establecimiento es mayor en el
area bajo ambas curvas a determinada distancia intermedia (Fig. 1). Se considera que
los procesos propuestos en este modelo resultan en menor agregacion en la distribucion
de las especies y se ha utilizado para explicar la alta diversidad y la coexistencia de
especies en las selvas tropicales dado que la baja supervivencia cerca de los arboles
parentales permite que individuos de otras especies se establezcan (Janzen 1970,
Connell 1971, Nathan y Casagrandi 2004). Por otro lado, la hipdtesis del “Escape”
propone que una mayor supervivencia lejos del arbol parental actia como una fuerza
selectiva que resulta en mayores distancias de dispersion (Connell 1971, Howe y
Primack 1975, Janzen et al. 1976, Salmonson 1978, Clark y Clark 1981, Howe y
Smallwood 1982, Schupp 1988). Aunque estos dos modelos pueden ser equivalentes, la
hipotesis del escape puede resultar en una variedad de patrones diferentes al modelo de
Janzen y Connell (Nathan y Casagrandi 2004). El modelo de Janzen-Connell se ha
planteado frecuentemente como una reduccidon en la probabilidad de depredacion
conforme se incrementa la distancia del arbol parental, lo que podria resultar solamente
de la necesidad de escape y no necesariamente en mayor establecimiento lejos del arbol
parental o menor agregacion (Clark y Clark 1984, Nathan y Casagrandi 2004). También
se ha tratado de identificar la presencia del efecto de Janzen-Connell de forma indirecta
al cuantificar el aumento en la distancia promedio en diferentes etapas (semillas,
plantulas y juveniles) o de una cohorte en funcién del tiempo (Augspurger 1983b,
Packer y Clay 2000, Nathan y Casagrandi 2004). Para evaluar si el patron observado es

el resultado de los procesos propuestos en el modelo de Janzen-Connell es necesario

22



examinar las curvas de dispersion, supervivencia y establecimiento (Nathan y

Casagrandi 2004).

PROBABILITY THAT SEED OR SEEDLING WILL MATURE

NUMBER OF SEEDS PER UNIT AREA

DISTANCE FROM PARENT TREE ———

Figura 1. Figura original de Janzen (1970) donde propone que con el incremento de la distancia
al arbol parental disminuye la densidad de semillas por area (curva I) y aumenta la probabilidad
de supervivencia de las semillas y las plantulas (curva P). La linea discontinua indica la curva
de reclutamiento de la poblaciéon (PRC).

El modelo de Janzen-Connell se ha estudiado empiricamente tanto en
ecosistemas templados como tropicales (Packer y Clay 2000, Comita et al. 2014). Se ha
encontrado evidencia para el modelo en semillas de diferentes tamafios (Howe et al.
1985, Schupp 1988, Burkey 1994, Cintra 1997) y en plantulas en diferentes edades
(Auspurger 1983b, Clark y Clark 1984, Packer y Clay 2000, Swamy y Terborgh 2010).
El patron se ha presentado como resultado de procesos altamente denso-dependientes de
mortalidad por patogenos que afecta a las plantulas mas cominmente en las etapas
tempranas (Augspurger 1983a, Augspurger y Kelly 1984, Packer y Clay 2000, Bell et
al. 2006, Freckleton y Lewis 2006, Bagchi ef al. 2010, Mangan et al. 2010, Swamy y
Terborgh 2010, Bagchi et al. 2014). Sin embargo, este patron también se ha encontrado
como resultado de depredacion por insectos y mamiferos (Wright 1983, Burkey 1994,
Cintra 1997, Hulme 1998, Wenny 2000). En algunos casos se ha intentado diferenciar la
importancia de procesos dependientes de la densidad y la distancia de forma

experimental (Salmonson 1978, Clark y Clark 1984, Howe et al. 1985, Howe 1993,
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Harms et al. 2000, Wright 2002, Hyatt et al. 2003, Nathan y Casagrandi 2004, Hansen
et al. 2008). Por ejemplo, los patégenos pueden resultar en patrones de mortalidad
dependientes tanto de la distancia como de la densidad (Augspurger 1984, Swamy y
Terborgh 2010). Aquellos depredadores que son especificos de ciertas especies son mas
dependientes de la distancia, lo que pudiera ser mas probable en patégenos (Packer y
Clay 2000). Se ha reportado que procesos de retroalimentacion negativos causados por
la biota del suelo resulta en mayor mortalidad cerca de los arboles. Simulaciones de
este efecto pueden resultar en las abundancias relativas observadas en algunas
comunidades (Mangan ef al. 2010). En el caso de baja especificidad de los patdgenos a
las especies de arboles, podria haber mayor acumulacion de indculo cerca de los arboles
parentales, lo que también resultaria en patrones dependientes de la distancia
(Augspurger 1983b, Mangan et al. 2010). Los vertebrados frecuentemente se consideran
herbivoros generalistas que afectan a las especies mas comunes independientemente de
la distancia, tanto durante la etapa de semilla como de plantula (Clark et al. 2012). En
general, la mortalidad por patégenos e invertebrados se considera altamente denso-
dependientes y sensibles a la distancia, mientras que la actividad de los mamiferos no se
considera dependiente de la distancia (Howe et al. 1985, Howe 1989, Terbough et al.
1993, Hammond et al. 1998, Swamy y Terbourgh 2010, Clark et al. 2012). Los
procesos dependientes de la densidad y la distancia pueden afectar otras variables que a
su vez estan relacionados a la probabilidad de supervivencia. La longevidad puede ser
mayor en sitios alejados del arbol parental, mientras que la probabilidad de dafio al
meristemo y las hojas por herbivoria en las plantulas puede estar correlacionado a la
densidad (Clark y Clark 1985, Swamy y Terborgh 2010). Por otro lado, la evidencia
indica que el beneficio observado puede variar significativamente entre afios; entre
arboles de diferentes edades, tamafios de los individuos y con el nimero de vecinos
coespecificos; asi como a qué distancia es aparente y en qué etapa del crecimiento
(Augspurger 1983b, 1984, Howe 1993, Burkey 1994, Cintra 1997, Barot et al. 1999,
Connell y Green 2000, Wenny 2000, Hyatt ez al. 2003).

Existe evidencia en contra de este modelo para explicar los patrones de
distribucion de las especies de arboles tropicales, que pueden ser agregados (Hubbell
1979, Fleming y Heithaus 1981, Augspurger 1989, Condit et al. 1992, Kitijama y
Notman et al. 1996, Condit et al. 2000). Por otro lado, las distribuciones agregadas en
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adultos y las curvas de densidad en funcién de la distancia al arbol parental no
necesariamente reflejan que los procesos propuestos en el modelo de Janzen y Connell
no han ocurrido (Clark y Clark 1984). Estos patrones pueden estar afectados por la
distribucion inicial, diferencias en la magnitud del efecto o por consecuencia de otros
procesos posteriores como conflictos semilla-pldntula o mayor supervivencia cerca de
conespecificos en etapas posteriores a causa de condiciones ambientales favorables
(Clark y Clark 1984, Schupp 1995, Condit ef al. 2000). Condit ef al. (2000) encontraron
agregacion en menos del 15% de las especies arboreas estudiadas y concluy6 que la
heterogeneidad ambiental contribuy6 a ese patrén en el 84% de los casos. Incluso una
mortalidad desproporcionadamente alta bajo el arbol parental, donde la supervivencia
no sea cero, puede resultar en patrones agregados (Hubbell 1980, Howe 1989). Se han
propuesto una variedad de otros modelos para explicar los patrones de establecimiento
observados, pero los mecanismos que causan estos patrones no siempre son
identificados (Nathan y Casagrandi 2004). Las diferencias en la depredacion por
diferentes agentes pueden resultar en una variedad de patrones de establecimiento
(Hammond et al. 1998, Nathan y Casagrandi 2004). Las especies que se ven afectadas
por procesos de mortalidad denso-dependientes generalmente siguen el modelo de
Janzen y Connell. Estas se ven maés beneficiadas por dispersores que depositan las
semillas de forma aislada o en bajas densidades como aves y murciélagos durante el
vuelo. Otras especies que frecuentemente son dispersadas en agregaciones de semillas
en heces y refugios de alimentacién tienen menor mortalidad por procesos denso-
dependientes y pueden presentar defensas o saciedad en los depredadores (Howe 1989).
La saciedad en los depredadores normalmente ocurre cuando el recurso es abundante y
puede resultar en denso-dependencia negativa, es decir, que la proporcion de semillas (o
plantulas) depredadas esta negativamente relacionada a la densidad, aunque el niimero
absoluto de semillas no lo esté (Augspurger y Kitajima 1992, Hammond et al. 1998,
Romo et al. 2004).

El modelo de Janzen-Connell asume una relacién negativa entre la densidad de
semillas y la distancia al arbol parental, pero las acumulaciones de semillas debajo de
los refugios de alimentacion de murciélagos resultan en sombras de semillas que no
necesariamente siguen el patron propuesto por el modelo y cambian la dindmica de
algunos procesos demograficos (Romo ef al. 2004). En estos casos, la mortalidad de

semillas puede ser intermedia para aquellas dispersadas en agregaciones o baja si las

25



acumulaciones son pequefias (Janzen et al. 1976, Howe 1989). Es evidente que los
patrones de dispersion que son beneficiosos y los patrones de supervivencia y
establecimiento de plantulas resultantes pueden ser muy variables (Howe y Smallwood
1982). Es importante realizar estudios que cuantifiquen el efecto de estos procesos en
diferentes etapas del ciclo de vida de las plantas para las distribuciones naturales

observadas para cada especie (Wenny 2000, Wang y Smith 2002)

Beneficios de la dispersion a refugios de alimentacion y tiendas

Se ha reportado que las semillas dispersadas en agregaciones pueden sufrir altos grados
de depredacion (Howe 1989). Los mamiferos grandes pueden dispersar un gran nimero
de semillas en sus heces donde pueden ser afectadas por procesos denso-dependientes
(Howe 1989). Por ejemplo, durante cuatro afios, no se observaron plantulas de Virola
surinamensis en las agregaciones de semillas formadas bajo los nidos de Potos flavus,
donde 300-500 semillas son depositadas anualmente (Howe 1983). Los principales
dispersores de Tetragastris panamensis depositan las semillas en heces donde la
supervivencia de las plantulas a los 15 meses es menor (34%) que debajo de los arboles
parentales (44%) y las semillas dispersadas de forma aislada (72%) (Howe 1980).
Aunque estas agregaciones ocurren en menor medida como resultado de la dispersion
por aves y murcié¢lagos pequefios, en el neotropico los murciélagos frugivoros dispersan
una gran cantidad de semillas a refugios de alimentacion (Fleming y Heithaus 1981,
Gautier- Hion et al. 1985, Howe 1989, Melo et al 2009). Janzen et al. (1976) reportaron
una mortalidad por gorgojos (superfamilia Curculionoidae) en semillas de Andira
inermis de 60% debajo de los arboles parentales, 30% debajo de los sitios de
alimentacion y 10% para las semillas dispersadas de forma aislada por murciélagos.
Romo et al. (2004) encontraron que un tercio de los depositos de las semillas de
Dipteryx micrantha en refugios de alimentacion de murcié¢lagos, no fueron detectados
por depredadores (roedores de tamafio mediado a grande). Ademas, los depositos con
menor cantidad de semillas tuvieron menor probabilidad de ser detectados. Por otro
lado, cuando la cantidad de semillas en los refugios era muy alta, la proporcion de
semillas depredadas era menor en sitios con mayor densidad, aunque el nimero de
semillas depredadas era mayor. Esto probablemente fue el resultado de saciedad de los

depredadores en sitios con alta densidad de semillas. En ambos estudios la dispersion de
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semillas a sitios de alimentacion resulta en que cierta proporcion de las semillas escapen
la depredacion en los refugios de alimentacion.

Las tiendas son usadas por los murci¢lagos como refugios nocturnos y refugios
diurnos, por lo que las especies que los ocupan dispersan semillas por debajo y en la
cercania de éstas (Rodriguez-Herrera et al., 2007, Melo et al. 2009). Melo et al. (2009)
registraron 43 especies de semillas grandes (>8mm) dispersadas por Artibeus watsoni a
tiendas bifidas (Tabla 1 y Fig. 5) en Costa Rica, tanto en selvas continuas como en
fragmentos. El promedio de semillas y especies por metro cuadrado fue casi 10 veces
mayor debajo de las tiendas que en los controles a 5 metros de éstas. Rivero (2016)
encontro 54 especies de semillas grandes (>5mm) dispersadas a tiendas en dos areas en
la Selva Lacandona. Solo 16 especies de semillas fueron encontradas en ambas areas lo
que refleja diferencias en la composicion de la vegetacion. En general, se encontrd que
las especies mas dispersadas pertenecieron a las familias Anacardiaceae, Bombacaceae,
Moraceae y Rubiaceae. Es importante destacar que el porcentaje de tiendas donde se
encontraron semillas fue bajo en ambos sitios en este estudio y fue alrededor del 50% en
el estudio realizado por Melo et al. (2009). Esto puede ser el resultado de que solo
algunas de las tiendas se usan como refugios de alimentacion, mientras que las otras se
utilizan como refugios diurnos o para el control de parasitos y depredadores (Rodriguez-
Herrera et al. 2007). Se estim6 que los murciélagos tienderos dispersan como minimo
21 millones semillas anualmente en siete sitios de un area total de 310,480 ha en el
ecosistema de la Selva Lacandona (Rivero 2016). La dispersion de semillas grandes
debajo de tiendas también se reportd para Uroderma convexum en sitios perturbados en
Costa Rica, donde se encontraron seis especies en tiendas construidas en Cocos nucifera
(Villalobos-Chavez et al. 2016). Es claro que los murciélagos tienderos juegan un papel
importante como dispersores de semillas pequefias y grandes en los ecosistemas donde
viven tanto por el volumen de semillas como por la diversidad de especies que dispersan
dentro de las selvas conservadas y perturbadas.

La densidad de semillas que resulta de la dispersion por murciélagos a sitios de
alimentacion puede ser variable, pero puede ser especialmente baja en las tiendas con
respecto a los arboles parentales y refugios de alimentacion. Las semillas que son
depositadas en densidades bajas de 5-10 semillas por sitio pueden tener menor
mortalidad (Howe 1989). Melo et al. (2009) encontraron menos de 10 semillas para el

69.8% de las especies (>8mm). Rivero (2016) encontrd que aproximadamente un 58%
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de las especies dispersadas a tiendas en la Reserva de la Bidsfera de Montes Azules
(RBMA) y 63% en el Monumento Natural Yaxchilan tuvieron menos de 10 semillas en
total. Probablemente un porcentaje alto de las especies tenia menos de 10 semillas por
tienda ya que la tasa de deposicion promedio fue de aproximadamente 14 semillas por
metro cuadrado y no fue diferente entre las dos reservas estudiadas. Ademas, Melo ef al.
(2009) encontraron que aunque estos murciélagos dispersan menor cantidad de semillas
a las tiendas en los fragmentos, el numero de especies fue igual que en las reservas. En
el estudio anterior también se encontr6é una asociacion positiva entre la abundancia de
especies de plantulas y la abundancia de semillas en las tiendas dentro de las reservas y
en fragmentos, mientras que esta asociacion no fue significativa para la abundancia de
especies en los controles. Esto quiere decir que la dispersion de semillas a las tiendas
puede estar influenciando de forma significativa el establecimiento de plantulas en
selvas conservadas y perturbadas.

Una de las caracteristicas que hace a los murciélagos dispersores efectivos es
que transportan las semillas a sitios de alimentacion que estdn a cierta distancia de los
arboles parentales. La dispersion a las tiendas podria resultar en que las semillas se
depositen consistentemente a mayor distancia de los arboles parentales ya que estos
refugios no necesariamente estan cerca de las zonas de alimentacion (Chaverri y Kunz
2006). La manipulacién de los frutos por los dispersores también puede afectar la
probabilidad y la tasa de germinacion de las semillas. Incluso la remocién de la pulpa
(arilo) puede ser suficiente para aumentar la germinacion ya que se eliminan inhibidores
de la germinacion (Traveset 1998, Wenny 2000). Por ultimo, dado que se encontrd que
en algunos casos los murciélagos tienderos seleccionaban sitios con menor cobertura del
dosel, las semillas y plantulas en esos sitios se podrian ver beneficiadas por mayor
incidencia de luz solar, que es generalmente beneficioso para el crecimiento y
supervivencia incluso para las especies tolerantes a la sombra (Augspurger 1984, Rivero
2016). La dispersion por murciélagos a refugios de alimentacion puede ser beneficiosa
particularmente para semillas tolerantes a la sombra, lo que estd asociado a semillas
grandes (Howe y Smallwood 1982, Leishman et al. 2000). Aunque son pocos los
estudios sobre la dispersion de semillas a las tiendas, ya conocemos que éstos dispersan
una gran cantidad de semillas y especies. En los estudios mencionados anteriormente se
reportaron 43 y 58 especies de semillas grandes dispersadas por los murciélagos a las

tiendas. Para evaluar la efectividad de este grupo de murciélagos es necesario
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determinar el efecto que la dispersion a las tiendas tiene en la demografia de las
especies de plantas. La dispersion de semillas grandes a tiendas puede resultar en que
¢éstas se depositen en baja densidad y a mayores distancias donde tienen una mayor
probabilidad de germinacion y supervivencia en comparacion a los arboles parentales y

otros refugios de alimentacion.

Caracteristicas de las semillas grandes

Aunque las tiendas son construidas en una gran diversidad de plantas, en general
se encuentran en plantas del subdosel y el sotobosque, por lo tanto las semillas
dispersadas a éstas son depositadas en sitios con alta cobertura del dosel. La dispersion
por murciélagos a tiendas y otros refugios de alimentacion puede ser particularmente
beneficiosa para las especies tolerantes a la sombra. La tolerancia a la sombra estd
asociado a semillas mas grandes que proveen mads sustento para las plantulas y les
permite que crezcan en la sombra durante un periodo de tiempo mas largo que las
semillas pequefias (Howe y Smallwood 1982, Leishman et al. 2000). Las semillas
grandes también son caracteristicas de selvas maduras y estdn relacionadas con
asociaciones estables de plantas (Foster y Janson 1985, Foster 1986, Westoby et al.,
1996, Leishman et al. 2000, Moles and Westoby 2004). El tamafio grande en las
semillas también esté relacionado con dispersion por vertebrados y frecuentemente con
animales de mayor tamafio (Kitamura et al. 2002, Leishman et al. 2000, Willson y
Traveset 2000). También presentan menor latencia y generalmente germinan a pocas
semanas de ser depositadas (Leishman ef al. 2000). Las plantulas de semillas grandes se
han relacionado con mayor supervivencia, mayor resistencia a la herbivoria y menos
afectacion del crecimiento por la pérdida del tejido fotosintético (Foster 1986, Moles
and Westoby 2004). La mayor mortalidad en las plantulas se observa entre las 5 y 30
semanas de desarrollo (Westoby et al. 1996). Aunque estas especies se consideran
tolerantes a la sombra, las plantulas generalmente se benefician del aumento en la
incidencia de luz solar (Augspurger 1984, Schupp 1988, Lopez-Toledo 2008). Por otro
lado, se ha observado que la proporcion de juveniles por adulto es menor que para
semillas pequefias y que incluso en bajas densidad no se elimina la necesidad del escape
(Terborgh et al. 2008). Aunque Hulme (1998) propone que hay poca evidencia de

depredacion post-dispersion denso-dependiente en semillas grandes, Howe vy
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Smallwood (1982) plantean que las semillas tolerantes a la sombra podrian verse mas
beneficiadas por el escape de mortalidad denso-dependiente causado por patdégenos
(Augspurger 1983a, 1983b). También se ha documentado alta mortalidad por insectos y
mamiferos en semillas grandes lo que puede resultar en patrones independientes de la
distancia (Janzen 1985, Forget 1992, Burkey 1994, Sanchez-Cordero and Martinez-
Gallardo 1998). Estos patrones sugieren que las semillas grandes tolerantes a la sombra
se pueden ver especialmente beneficiadas por dispersores que depositan las semillas en

baja densidad lejos del arbol parental.

Especie focal: Brosimum alicastrum

La especie es representativa de selva alta perennifolia aunque también ha sido
registrada en selva mediana subperennifolia y subcaducifolia, y selva alta
subcaducifolia (Peters y Pardo-Tejeda 1982). Es un arbol perennifolio, aunque puede
ser caducifolio en ambientes mas secos, de crecimiento lento tipico de bosques
maduros. Su tronco es recto con grandes contrafuertes. Su copa es piramidal con hojas
simples alternas. Es tolerante a la sombra del dosel superior y puede alcanzar hasta 45
metros de altura (Pennington y Sarukhdn 2005). Crece en suelos someros y pedregosos,
o profundos con drenaje rapido (Blain y Kellman 1991). La escasez de agua no parece
tener un efecto negativo sobre la germinacion y la supervivencia de las plantulas de esta

especie (Blain y Kellman 1991).

Aunque es generalmente monoica, puede ser dioca en algunas partes de su
distribucion en México por lo que no todos los arboles producen frutos (Peters y Pardo-
Tejeda 1982). Las flores son unisexuales y solitarias (Pennington y Sarukhan 2005).
Los frutos miden de 2 a 3 cm, globosos con pericarpio carnoso que varia de verdoso
amarillento a naranja. Sus semillas son esféricas y miden de 1 a 2 cm en su parte
aplanada, son recalcitrantes con corta viabilidad y no presentan latencia (Pennington y
Sarukhan 2005). Se ha reportado que el 75% de la germinacion ocurre a los 14 dias de
ser depositados y generalmente germinan antes de 5 semanas (Parraguirre y Camacho

1992). Paine et al. (2008) reportaron que la competencia entre las plantulas es baja.

La especie presenta muchas de las caracteristicas asociadas con arboles de
semillas grandes. Es tolerante a la sombra y es consumido por vertebrados (Pennington

y Sarukhan 1968). Alrededor del 40% de las semillas de esta especie son dispersadas
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por Aloutta palliata en Los Tuxtlas (Estrada y Coates-Estrada 1986), donde también ha
sido identificada como parte importante de la dieta de los murciélagos frugivoros
(Galindo 1998, Lobova et al. 2009). En el area de estudio la especie es dispersada por
Alouatta pigra, Ateles geoffroyi y murciélagos frugivoros. El fruto también es

consumido por otros vertebrados como aves y pequefios roedores.
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Figura 2. Semillas de Brosimum alicastrum en diferentes etapas de germinacion.

Burkey (1994) encontré un efecto denso-dependiente negativo en la depredacion de las
semillas de ramon, en el que la probabilidad de una semilla de ser depredada era menor
a mayor densidad, probablemente como resultado de saciedad en los depredadores. Por
otro lado, el efecto de la distancia fue minimo y solo era significativo a 1 metro del
tronco bajo la copa del arbol. Algunos estudios han mostrado la depredacion de semillas
por mamiferos y no por insectos es quizas la mas importante (Burkey 1994, Gutierrez-
Granados 1999). Las condiciones de mayor luz generalmente tienen un efecto positivo
sobre el crecimiento de la especie, al igual que para otras especies de arboles tropicales
tolerantes a la sombra (Schupp 1988, Lopez-Toledo 2008). En suelos de formaciéon
aluvial, menor cobertura del dosel resulté en mayor longevidad de las hojas (en meses)
y menor porcentaje de dafo en las hojas. En general, las plantulas de semillas grandes,
incluyendo B. alicastrum, tienen la mayor mortalidad entre 5 y 30 semanas (Peters

1991, Burkey 1994, Westoby ef al. 1996). También se encontrd que la especie muestra
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un efecto negativo en el crecimiento de las plantulas cuando éstas crecen debajo de un
arbol adulto de la misma especie y se propone que puede ser a causa de depredadores
especificos mediado por la biota del suelo (Mangan et al. 2010). Se ha mostrado que las
plantulas del ramo6n aumentan su probabilidad de supervivencia con el tiempo o edad
(Peters 1991, De Steven 1994, Ballina- Gémez 2008). Ademés de que B. alicastrum
presenta caracteristicas representativas de especies de semillas grandes, también es un

componente estructural importante de las selvas tropicales.

Importancia de la dispersion de semillas grandes por murciélagos

La dispersion de semillas grandes (>8mm) se ha identificado como una de las mayores
barreras para la regeneracion natural de los bosques tropicales (Wunderle 1997, Howe y
Miriti 2004, Cramer et al. 2007). Esto se debe a que las semillas grandes tienen menor
movilidad, son dispersadas menor distancia y por un grupo limitado de dispersores, por
lo que se ven particularmente afectadas por la defaunacion y la fragmentacion (Howe y
Miriti 2004, Cramer et al. 2007, Melo et al. 2009). Se ha encontrado que la pérdida de
animales frugivoros limita el establecimiento de arboles de semillas grandes que
generalmente son dispersadas por un nimero menor de animales mas grandes (Willson
y Traveset 2000, Kitamura er al. 2002, Wotton y Kelly 2011), pero ya estd bien
documentado que especies pequenas como murcié¢lagos también pueden ser dispersores
de semillas grandes (Melo et al. 2009, Rivero 2016, Villalobos-Chavez et al. 2016). Por
lo tanto, es importante evaluar la funcién de pequenios dispersores de alta vagilidad que
dispersan semillas grandes como los murciélagos frugivoros. Los murci¢lagos ademas
no se ven tan afectados por algunas causas de la defaunacién como la caceria, por lo que
frecuentemente son parte de la fauna remanente (Melo et al. 2009). La disponibilidad de
perchas también ha sido identificada como una de las limitaciones de la dispersion de
semillas por lo que es importante identificar los sitios a donde los murciélagos dispersan
semillas de forma efectiva (Wunderle 1997, Howe y Miriti 2004, Hooper et al. 2005).
Estos animales frecuentemente dispersan semillas a refugios de alimentacion debajo de
palmas, pero algunas especies de murcié¢lagos usan hojas modificadas como refugios
obligatorios y son selectivos con algunas caracteristicas ambientales de los sitios donde
construyen sus tiendas (Stoner 2000, Chaverri and Kunz 2006, Chaverri et al. 2007).

Aunque esto también significa que algunas de estas especies pueden ser afectadas de
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forma negativa por procesos de perturbacion y pérdida de habitat, este grupo de
dispersores construyen las tiendas donde el recurso estd disponible, incluyendo
fragmentos, a donde también dispersan semillas grandes de muchas especies (Melo et
al. 2009). Si la dispersion a tiendas es beneficiosa para la germinacion y supervivencia
de plantulas, esta informacion nos provee con caracteristicas especificas de perchas que
pueden eliminar algunas de estas barreras para la regeneracion y persistencia de
especies en las selvas tropicales.

Los murciélagos han sido identificados como dispersores principales tanto en las
selvas conservadas como en los sitios deforestados, fragmentos y sitios de vegetacion
secundaria (Galindo-Gonzalez 1998, Medellin y Gaona 1999, Galindo-Gonzalez et al.
2000). La dinamica de los procesos post-dispersion juegan un papel importante en el
establecimiento de las especies en las selvas, por lo tanto su estudio mejora la
evaluacion del impacto demografico de la dispersion de semillas (De Steven 1994,
Jordano y Herrera 1995, Howe and Miriti 2004). Ademés de identificar su papel como
dispersores de un gran numero de especies y semillas, es importante entender las
consecuencias de la dispersion por murci¢lagos a tiendas para la germinacion y
supervivencia de plantulas. Por lo tanto, documentar los beneficios de la dispersion por
murciélagos a las tiendas permitird cuantificar y evaluar la contribucion de estos
pequetios dispersores a la demografia de arboles de semillas grandes. De esta forma
podemos entender su funcion como dispersores en los ecosistemas, tanto en sitios

perturbados y fragmentos como en las selvas maduras.
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Objetivos

Objetivo general

Determinar el efecto que tiene la dispersion de semillas por murciélagos a las tiendas
sobre la germinacion y la supervivencia de las plantulas de Brosimum alicastrum

(Moraceae) dispersadas bajo éstas.

Objetivos especificos

- Determinar el efecto de la dispersion de semillas por murci¢lagos a tiendas y otros
refugios de alimentacién sobre la germinacion de las semillas y compararlo con la

germinacion debajo de los arboles parentales.

- Determinar el efecto de la dispersion de semillas por murci¢lagos a tiendas y otros
refugios de alimentacion sobre la supervivencia de plantulas y compararlo con la

germinacion debajo de los arboles parentales.
- Describir el patron de distribucion de semillas y plantulas resultante de la dispersion a

tiendas y refugios de alimentacion y compararla a la distribucion de las plantulas al final

del estudio.
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Hipotesis

H1: Dado que la mortalidad de las semillas se ve afectada negativamente por una mayor
densidad de semillas y positivamente por un aumento en la distancia a los arboles
parentales, la dispersion de semillas por murciélagos a refugios tiene un efecto positivo
sobre la supervivencia de las semillas.

- Se espera que la probabilidad de germinacion de semillas debajo de las tiendas

serda mayor que debajo de los arboles parentales y los refugios de alimentacion.

H2: Dado que los inhibidores presentes en la pulpa reducen la velocidad de germinacién
de las semillas, la manipulacion por los murciélagos acelera la tasa de germinacion en
comparacion con las semillas debajo de los arboles parentales.

- Se espera que las semillas dispersadas por murciélagos a las tiendas y los otros
refugios de alimentacién germinen madas rapido que aquellos debajo de los arboles

parentales que no fueron manipulados por los murciélagos.

H3: Dado que la mortalidad de las plantulas se ve afectada negativamente por una
mayor densidad de plantulas y positivamente por un aumento en la distancia a los
arboles parentales, la dispersion de semillas por murciélagos a los refugios tiene un
efecto positivo sobre la supervivencia.

- Se espera que la probabilidad de supervivencia de las plantulas sea mayor
debajo de las tiendas que bajo la copa de los arboles parentales y los refugios de
alimentacion.

- Se espera ademds que la proporcion de plantulas vivas disminuird mas
lentamente debajo de las tiendas que bajo la influencia de los arboles parentales y los

refugios de alimentacion.

H4: Dado que la mortalidad de las semillas y las plantulas es mayor debajo de los
arboles parentales con alta densidad, la dispersion por los murciélagos favorece el
establecimiento de las plantulas.

- Se espera que el nimero de plantulas establecidas después de 10 meses sera
mayor debajo de las tiendas y otros refugios de alimentacion que debajo de los arboles

parentales.
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Métodos

Area de estudio

La Reserva de la Biosfera de Montes Azules en la Selva Lacandona esta ubicada
en el sureste del estado de Chiapas. Se localiza entre 16° 05’ y 16° 65’ Ny los 90° 42’ y
91° 22’ O. La reserva, decretada en 1978, cubre un area de 331,230 ha. El area de
estudio se encuentra en el sur de la reserva que esta delimitado por el rio Lacantin y el
municipio Marqués de Comillas (INE-SEMARNAP 2000). El muestreo se llevo a cabo
entre junio del 2013 y marzo del 2014.
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Figura 3. Ubicacion de la Reserva de la Bidsfera de Montes Azules, sefialada con una estrella
roja (arriba a la izquierda) en el sureste del estado de Chiapas en México y de los sitios de
muestreo en el sur de la reserva (rectangulos rojos) a lo largo del rio Lacantin y delimitado por
el municipio de Marqués de Comillas (de Google Maps y modificado con Scribble Maps).
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Flora y Fauna

La Selva Lacandona contiene un gran porcentaje de la biodiversidad total de México. Se
han reportado alrededor de 3400 plantas vasculares de las cuales 573 son arboles.
También se encuentran varias especies endémicas y de distribucion restringida de peces.
Se ha registrado el 90% de los invertebrados asociados al bosque tropical perennifolio
de Mexico, 77 especies de anfibios y reptiles de las cuales algunas son endémicas de
América Central y mas de 340 especies de aves con al menos 14 en alguna categoria de
riesgo (INE-SEMARNAP 2000). Se han reportado 112 especies de mamiferos dentro de
la Reserva de la Biosfera Montes Azules, un 25% de los mamiferos de México
(Medellin 1994, INE-SEMARNAP 2000, Medellin et al. 2008, Towns et al. 2015). Del
total de mamiferos encontrados 64 (57%) son murciélagos, un 48% de las especies del
orden Chiroptera presentes en el pais (Medellin et al. 2008). También se pueden
encontrar 17 especies de mamiferos endémicos de Mesoamérica. En general, el area

contiene un 25% de la biodiversidad de México (INE-SEMARNAP 2000).
Clima

El clima es calido-humedo hasta los 800 metros de altitud, con temperaturas
medias de 24 a 26°C. La temperatura maxima promedio anual varia de 32 a 36 °C y la
minima promedio anual va de 14 a 16 °C. La humedad relativa media anual es de 80%.
Dentro del area de la reserva se ha registrado una precipitacion promedio anual de 2,500
a 3,500 mm siendo la temporada de mayor precipitaciéon o de lluvias entre junio y
diciembre. La temporada de menor precipitacion o seca es entre enero y abril (INE-

SEMARNAP 2000).
Hidrologia

La Selva Lacandona pertenece a la cuenca Grijalva—Usumacinta y es la region
hidrologica mas grande de México. La Reserva de la Bidsfera de Montes Azules se
encuentra en su mayor parte en la sub cuenca hidroldégica Lacantin que representa un
53% de la cuenca Usumacinta (INE-SEMARNAP 2000). La red fluvial est4d controlada
por la estructura de los sistemas montanosos. Todos los sitios de estudio se
encuentranen la planicie inundable a lo largo del rio Lacantun y algunos sitios estan

cercanos a arroyos.
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Geologia y Edafologia

Las formaciones geologicas en la reserva son relativamente recientes. La
presencia de rocas calizas formadas en el periodo Cretacico y Paleoceno-Mioceno
controlan la posicion del relieve karstico. Durante el Pleistoceno temprano se formaron
las cuencas del rio Lacantin y Usumacinta y el material aluvial que conforman las
planicies del Marqués de Comillas y una parte de la Selva Lacandona se depositd
durante el Pleistoceno medio (INE-SEMARNAP 2000). Los suelos de la region estan
predominantemente afectados por la composicion de rocas calizas y la cantidad de los
carbonatos que contienen. En las terrazas aluviales donde se encuentra el area de
estudio, los suelos generalmente son de tipo luvisol haplico con cantidades apropiadas
de fosforo y nitrogeno, valores intermedios de materia organica y buena disponibilidad

y retencion de agua (Siebe ef al. 1996).
Tipos de vegetacion

Existen diversos tipos de vegetacion dentro de la reserva. La mayor parte de la
vegetacion original es selva alta perennifolia y selva mediana perennifolia. También se
pueden encontrar bosques de pino-encino, bosques mesofilos de montana, bosques
riparios, jimbales y sabanas (INE-SEMARNAP 2000). Los sitios de estudio se
encuentran en areas de selva alta perennifolia y una de las especies caracteristicas de
esta vegetacion es Brosimum alicastrum (Siebe et al. 1996). Este tipo de vegetacion esta
dividido en tres estratos y los arboles mas altos alcanzan més de 60 metros de altura.

Los suelos en las selvas altas tienden a ser poco profundos y con drenaje deficiente.

Disefio Experimental

Se seleccionaron cinco arboles de B. alicastrum en dos sitios dentro de la reserva
(RBMA). Los arboles se seleccionaron bajo los siguientes criterios: 1) que estuvieran a
mas de 50 metros de otros coespecificos incluidos o no en el estudio, para evitar efectos
de otros arboles sobre la sombra de semillas bajo la copa, la germinacién o la
supervivencia de las plantulas; 2) que fueran arboles adultos con diametro al nivel del
pecho (DAP) mayor a 1 metro; y 3) que estuvieran aproximadamente en la misma etapa
de fructificacion. El radio de cobertura de la copa puede ser variable, pero se estimo6 que

no era mas de 25 metros.
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Los sitios de dispersion se dividieron en dos categorias: (1) refugios de
alimentacion y (2) tiendas. Los refugios de alimentaciéon se refiere a aquellas
acumulaciones de semillas en sitios sin tiendas de murciélagos, y tiendas se refiere a los
sitios con acumulaciones de semillas debajo de hojas modificadas por murciélagos,
conocidos como tiendas. Es importante aclarar que las tiendas también pueden
considerarse refugios de alimentacion, pero en este estudio nos interesa diferenciar los
sitios con y sin tiendas por lo que se usardn las dos categorias anteriores para distinguir
entre los refugios con y sin tiendas. Los refugios de alimentacidon se encontraron en su
mayoria haciendo un muestreo alrededor de arboles parentales. Se seleccionaron sitios
con acumulacién de mas de cinco semillas o plantulas en un metro cuadrado. Este
criterio se baso en el nimero maximo de semillas y plantulas encontradas en un metro
cuadrado en un muestreo de 10 cuadrantes de ese tamafio seleccionados de forma
aleatoria a una distancia de entre 30 y 50 metros a partir del tronco de los arboles
parentales. El nimero maximo encontrado fue de tres semillas o plantulas por metro
cuadrado, por lo que se definié que mas de cinco semillas o plantulas era un refugio de
alimentacion. Se buscaron indicios de actividad por murcié¢lagos en el sitio para reducir
la probabilidad de que otras especies fueran responsables por estas acumulaciones.
Bajo ese criterio se seleccionaron 12 refugios de alimentacion para ser monitoreados en
este estudio. Para las tiendas se determind como criterio de seleccion de la densidad de
semillas y/o plantulas en 10 cuadrantes aleatorios encontrados a mas de 50 metros de los
arboles parentales. Basado en esto se seleccionaron tiendas con tres o mas semillas o
plantulas. Se encontraron al menos 44 sitios con tiendas en palmas de los géneros
Geonoma spp. (Arecaceae), Philodendron spp. (Araceae) y Sabal spp. (Aracaceae).
Finalmente, solo 6 tiendas cumplieron con los criterios descritos y se incluyeron en el
monitoreo de germinacion y supervivencia de plantulas. Al igual que para los arboles y
los refugios de alimentacion, no se incluyeron tiendas que estuvieran sobre un camino o
en una pendiente. Todas las tiendas incluidas en el estudio tienen arquitectura bifida
(Fig. 5). No se pudo determinar qué especies de murcié¢lagos tienderos fueron las que
dispersaron las semillas a las tiendas incluidas en el estudio, pero la especie Artibeus
watsoni se observo en todas tiendas de este tipo que se encontraron ocupadas en el area

de estudio. Para cada refugio de alimentacion y cada tienda se midi6 la distancia al arbol
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parental mas cercano que tuviera plantulas germinadas en el afio del estudio. El arbol

mas cercano no necesariamente era uno de los arboles parentales incluidos en el estudio.

Figura 4. Ejemplo de cuadrante permanente de 1 metro cuadrado como los que se colocaron
debajo de todos los sitios de muestreo para monitorear la germinacion de las semillas y la
supervivencia de las plantulas. Se pueden observar las plantulas etiquetadas que se
monitorearon durante 10 meses (de junio del 2014 a marzo del 2015) para determinar la
probabilidad de supervivencia.

Dada la importancia de la incidencia de la luz solar en la germinacion,
crecimiento y supervivencia de las plantulas, incluso en el caso de especies tolerantes a
la sombra, también se midio la cobertura del dosel usando un densiémetro a 1.30 metros
del suelo. Se obtuvieron medidas en los cuatro puntos cardinales y se calculé un un

valor promedio por cuadrante. Estas mediciones se hicieron entre junio y julio del 2014.

Sombra de semillas

Para describir la relacion entre la distancia y la densidad de semillas y plantulas debajo
de los arboles parentales, se trazaron dos transectos a partir del tronco de cada arbol
parental en la muestra. Los transectos se colocaron en un angulo de 90 grados uno
respecto al otro (Fig. 5). Se evitod colocar los transectos en claros, sobre caminos o en

pendientes, por lo que en el caso de uno de los arboles los transectos quedaron
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posicionados con un angulo mayor a 90 grados. Dentro de los transectos se hicieron
conteos a una distancia de 2, 5, 10, 15 y 25 metros del tronco. Dado que el radio de
cobertura de la copa nunca excedia los 25 metros, el Gltimo transecto estaba a la orilla o
fuera de la copa. Se hicieron conteos de semillas en junio y julio 2014 y de plantulas en
julio, agosto, noviembre de 2014 y marzo 2015. De esto se obtuvo un estimado del
nimero de semillas a diferentes distancias debajo de cada arbol para comparar con los
refugios de alimentacion y las tiendas. De la misma forma se estimé un estimado del
numero de plantulas al inicio del monitoreo (después de la germinacion) y al final del

estudio (10 meses después de la germinacion).

Germinacion y supervivencia de plantulas

La germinacion y supervivencia se monitore6 en cuadrantes permanentes de 1
m’. Se colocaron cuadrantes permanentes debajo de los arboles parentales a 2 y 5 m del
tronco dentro de cada transecto, para un total de 4 cuadrantes debajo de cada arbol
(Figura 5). Debajo de cada sitio de alimentacion y cada tienda se delimité un cuadrante

del mismo tamano (Figura 5).

(i

2m 5

Figura 5. Disefio experimental donde se muestra A) el arbol parental, B) los refugios de
alimentacion y C) las tiendas. Los sitios de dispersion no necesariamente corresponden a un
arbol parental incluido en el estudio, por lo que no se considerd un estudio pareado. Los
cuadrantes permanentes estan delineados con banderillas como se muestra en la foto (arriba a la
izquierda). La imagen de arriba a la derecha muestra una tienda de arquitectura bifida (obtenida
de Rodriguez-Herrera et al. 2007).

41



Se hicieron conteos de semillas dentro de cada cuadrante para estimar el total de
semillas durante la primera semana de junio. Estos conteos se repitieron en la primera
semana de julio cuando los arboles habian finalizando de fructificar completamente. Se
consideraron como no viables las semillas con sefiales de depredacién o que no habian
germinado en el monitoreo de agosto. También se determiné la causa de mortalidad y se
clasificaron como depredadas por insectos, hongos o podridas. En cada visita se
contaron y etiquetaron las plantulas que habian germinado. Las plantulas nuevas se
diferenciaron de las de afios anteriores porque en esta etapa se retienen los cotiledones
(unidos al tallo), los tallos son tiernos, las hojas primarias aun estin presentes y no
muestran sefiales de hojas anteriores (nudos en el tallo en la unién con peciolos
anteriores). Esto fue posible ya que se identificaron en el periodo de germinacion. Las
plantulas identificadas como germinadas en el afio de estudio se etiquetaron con
“flagging” (cinta de color) y alambre de cobre fino. Cada individuo se identificd con
numero de cuadrante y nimero de plantula. La germinacion dentro de los cuadrantes se
monitored cada 10 dias durante el mes de junio y en la primera semana de julio. La
germinacion se define aqui como la emergencia de los cotiledones. Con este disefio
experimental no fue posible cuantificar la remocion de semillas anterior al inicio del

experimento, por lo tanto, solo se cuantificod principalmente la depredacion in situ.
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Figura 6. A la izquierda, se muestra un cuadrante permanente de 1 metro cuadrado utilizado
para monitorear la germinaciéon de semillas y supervivencia de las plantulas debajo de una
tienda ocupada por murciélagos. A la derecha, se puede observar una plantula de B. alicastrum
etiquetada y enumerada dentro de un cuadrante permanente. La supervivencia de las plantulas se
monitore6 durante 10 meses.

La supervivencia de las plantulas se monitore6 en la primera semana de cada
mes entre julio de 2014 y marzo de 2015. Todas las plantulas se midieron en el
momento en que se etiquetaron. Las plantulas que sobrevivieron hasta marzo se
midieron nuevamente para determinar su crecimiento durante el periodo de estudio y
compararlo entre los sitios. En el ultimo mes del estudio (marzo 2015) se cuantificé el
numero de plantulas en cuadrantes de 1 m” a una distancia de 5 metros a cada punto
cardinal de cada refugio de alimentacién y cada tienda (Melo et al. 2009). Esto permite
comparar el nimero de plantulas de B. alicastrum establecidas en los refugios de
alimentacion y las tiendas contra en nimero de plantulas en los sitios adyacentes donde
no ocurrié dispersion por murciélagos (cuadrantes control). De esta forma se puede
determinar si la dispersion por murciélagos a refugios de alimentacion y tiendas resulta
en un mayor nimero de plantulas por metro cuadrado en comparacién con las areas

alrededor de ellos.
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Analisis estadisticos

Sombra de semillas y plantulas

Para explorar la relacion entre la distancia y la densidad de semillas y plantulas
se calcularon correlaciones de Pearson; ambas variables se transformaron al log natural
para mejorar la relacion lineal. El numero de semillas y plantulas en los transectos
debajo de cada arbol se promediaron para obtener una densidad promedio a cada
distancia para cada arbol. Se incluyeron todos los cuadrantes en sitios de dispersion ya
que representan densidades a diferentes distancias fuera de la copa de los arboles
parentales. De esta misma forma se calcul6 la correlacion entre la distancia y el nimero
de plantulas establecidas al final del estudio. También se analizaron las diferencias en la
distancia entre los tratamientos. Algunos de los sitios de dispersion estaban por debajo
de los 25 metros de distancia al arbol parental mas cercano, por lo tanto, si la distancia
estd relacionada con los sitios en este andlisis, lo estard también para el analisis de
germinacion y supervivencia que solo incluye los cuadrantes permanentes (a 2 y 5
metros). Se realizé una prueba de Kruskal Wallis y una prueba de rangos de Wilcoxon
ya que no se cumplieron los supuestos de homogeneidad de varianzas para una ANOVA

y no se pudo corregir con una transformacion.

Germinacion y supervivencia
Los analisis de densidad, germinacion y supervivencia se hicieron con los cuadrantes
permanentes que fueron monitoreados continuamente. Se modelaron las diferencias en
la densidad de semillas y de plantulas al inicio y después de 10 meses entre los
tratamientos (GLM, familia quasipoisson) y se realizé un analisis de devianza. Se utilizo
la familia quasipoisson para modelar la sobre-dispersion en los datos y disminuir la
probabilidad de error tipo I. Para poder comparar la densidad en un area de 1 m’, se
promediaron los cuadrantes debajo de cada arbol y los refugios de alimentacion que no
se consideraron independientes con el mismo criterio que se usd para modelar la
germinacion y la supervivencia. También se realizd6 una ANOVA y prueba de Tukey
para determinar si habia diferencias en la cobertura (transformada al logaritmo natural)
entre los sitios.

La germinacion final y la supervivencia de plantulas después de 10 meses se

analizaron usando modelos lineales generalizados mixtos (GLMM) (Bolker et al. 2009,
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Wotton y Kelly 2011, Clark et al. 2012). Estos modelos son una extension de los
modelos generalizados lineales que permiten incorporar el efecto de variables aleatorias
(Agresti 2002, Bolker et al. 2009). El efecto de las variables aleatorias son a veces el
resultado del disefio experimental y puede tener como consecuencia violaciones de los
supuestos de independencia. La variable de respuesta binaria se modeld con una
distribucion binomial (funciéon logit) y se estimé por méxima verosimilitud con
aproximacion de Laplace. La unidad de muestreo se consider6 como un efecto aleatorio.
En este caso el arbol o los cuadrantes en los sitios de dispersion (con y sin tiendas) son
la variable aleatoria ya que las semillas y las plantulas debajo de estos no son
independientes. Se consider6 el arbol como la unidad de muestreo y no los cuadrantes
debajo de estos dado que puede haber variables asociadas a un individuo que resultan en
que los cuadrantes debajo de un mismo arbol no sean independientes. Casi todos los
sitios de dispersion sin tiendas se consideraron independientes ya que estaban a
diferentes distancias de los arboles parentales. No se consideraron independientes
cuando estaban a la misma distancia debajo del mismo arbol y a menos de 50 metros
uno del otro. Todos los sitios con tiendas se consideraron independientes. Se ajusté el
modelo méximo incluyendo las variables Tratamiento, Densidad, Distancia y Cobertura
del dosel. El porcentaje de cobertura y la densidad fueron transformadas a log natural.
La distancia fue transformada a log natural solo en el modelo de supervivencia. Este
tipo de modelo, GLMM, nos permite identificar si existe un efecto de la densidad
tomando en cuenta la variabilidad debajo de los arboles, es decir las diferencias en la
densidad entre los cuatro cuadrantes permanentes debajo de cada arbol parental. Se
selecciono el modelo usando el criterio de informacion de Akaike (AIC). El valor de
AIC es una medida del ajuste del modelo que toma en cuenta el tamafio de la muestra.
Los valores mas pequenos de AIC indican mejor ajuste. Bajo el criterio usado segin
Wotton y Kelly (2011), un aumento de més de 10 puntos en el valor de AIC al remover
una variable indica que la variable mejora el ajuste del modelo, mientras que un cambio
de 2 o0 menos indica que no. Una diferencia de 4<AAIC<7 indica que la variable mejora
el ajuste de forma moderada (Wotton y Kelly 2011). En este andlisis se us6 AICc para
comparar los modelos, una version de AIC penalizada con el nimero de pardmetros con
el que se obtienen mejores resultados cuando las muestras son pequefas. La
significancia de las variables en el modelo final, se calcularon con bootstrap con 5000

repeticiones. Los valores de X*y grados de libertad son los correspondientes a la prueba
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de razon de verosimilitud, mientras que las probabilidades son el resultado del
bootstrap. Se realizaron comparaciones de Tukey para analizar las diferencias en las

probabilidades de germinacion y supervivencia entre los tratamientos.

Ademés de la germinacion y supervivencia final, se examind la tasa de
germinacion y la de mortalidad de plantulas. Como tasa se entiende el cambio de la
proporcion de semillas germinadas o plantulas vivas en el tiempo. Igualmente se usaron
GLMM con familia binomial (logit link). La variable de respuesta en este caso es la
proporcion de semillas germinadas durante el monitoreo de junio a la primera semana
de julio del 2014 y las plantulas que sobrevivieron en cada visita hasta marzo del 2015.
La variable aleatoria en este modelo son las unidades de muestro que en este caso indica
las medidas repetidas en el tiempo. La unidad de muestreo y los criterios de
independencia son iguales a los descritos anteriormente, pero en este modelo los valores
para cada arbol son un promedio de los cuatro cuadrantes debajo de cada individuo. Se
incluyeron las variables fijas Tratamiento y Tiempo y la interaccion entre ellas. Para
analizar la germinacion, se agruparon las semillas germinadas en los sitios de
alimentacion y las tiendas bajo la categoria de Dispersadas (semillas dispersadas por
murci¢lagos). No se analizaron por separado ya que se tenian muy pocos datos de las
tiendas para este andlisis. Para analizar la tasa de mortalidad de las plantulas si fue
posible separar entre refugios sin tiendas y con tiendas. Se compararon los valores de
AlICc para cada modelo y la significancia de las variables fijas y su interaccion se
obtuvo con bootstrap.

La diferencia entre el numero de plantulas al final del estudio debajo de los
refugios y en los controles correspondientes a 5 metros de cada una se analizaron con
GLM (error Poisson) y posteriormente se aplicO un andlisis de devianza. Se
promediaron los controles para obtener un valor control para cada refugio. La densidad
en los controles no varié entre los refugios por lo que no fue necesario modelar las
diferencias de forma pareada, pero si se analizaron las diferencias para los refugios de

alimentacion y para las tiendas por separado.

Tamaiio de las plantulas
Las plantulas se midieron al inicio del estudio cuando se etiquetaron y al final después

de 10 meses. Se realiz6 una prueba de Kruskal Wallis y una prueba de rangos de
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Wilcoxon ya que los datos no cumplian con los supuestos de normalidad y/o
homogeneidad de las varianzas. De esta forma se analiz6 la diferencia de tamafo entre
tratamientos al inicio y al final del estudio, y el crecimiento o la diferencia de tamafio de
cada plantula al inicio y al final. No se analiz6 la diferencia en el tamafio inicial para
todas las plantulas ya que una gran cantidad de plantulas germinaron durante el primer
mes debajo de los arboles parentales, pero la mayoria de las semillas ya habian
germinado en los sitios de dispersion. Esto pudiera resultar en que las plantulas que
germinaron en junio se hayan encontrado en menos tiempo y sean mdas pequeias. La
mayor parte de las plantulas que germinaron en junio, no sobrevivieron, por lo que este
efecto sera menor y el resultado mas conservador si se analiza el tamafo inicial de las
que sobrevivieron solamente.

Todos los andlisis se hicieron en R 3.2.2. Los GLMM se modelaron con la
biblioteca Ime4. Los modelos de germinacion y supervivencia se compararon usando los
valores calculados con la biblioteca MuMIn (usando AICc). Los valores de significancia
de las variables se calcularon con bootstrap utilizando la funcién Pbdoccomp (biblioteca
pkrtest). Las comparaciones de Tukey con su significancia se calcularon con la funcion
glht y Ismeans (biblioteca multcomp y Ismeans) y TukeyHSD. Para la distancia y la

densidad se report6 el promedio y la desviacion estandar.
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Resultados

Sombra de semillas y plantulas

El efecto de la distancia al arbol parental sobre la densidad de semillas fue significtivo.
La correlacion entre la distancia y la densidad de semillas fue negativa (r=-0.57, gl=40,
p=<0.001) y de plantulas (r=-0.44, gl=40, p=0.003). No hubo un efecto significativo de
la distancia sobre la densidad de plantulas establecidas al final del estudio (r=-0.14,

g1=40, p=0.36) (Fig. 7).
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Figura 7. Distribucion espacial de la densidad de semillas y plantulas de Brosimum alicastrum
al inicio y de las plantulas establecidas al final del estudio en funcién de la distancia al arbol
parental mas cercano.

Se encontraron diferencias significativas en la distancia (transformada al log natural)
entre los tratamientos (F=28.77, gl=2, p<0.001). Los sitios de dispersiéon estaban
alejados del arbol parental més cercano. Excepto por una tienda que estaba a 17 metros,
todos los otros sitios estaban a mas de 20 metros y fuera de la sombra de la copa del
arbol parental. Los refugios de alimentacion estaban en promedio a 45 metros (£16) y
las tiendas a 75 metros (£36) y esta diferencia fue significativa (p<0.001). La distancia

entre los sitios debajo de los arboles parentales y los refugios con y sin tiendas fue
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significativamente diferente (p<0.001), pero la distancia entre los dos tipos de refugio
no lo fue (p=0.53). La cobertura del dosel fue similar debajo de los arboles (89% +2.8),
en los refugios de alimentacion (90% +2.8) y en las tiendas (87% +£1.2), pero fue
significativamente diferente entre los tratamientos (F=3.71, gl=2, p=0.03). No fue
significativamente diferente en los arboles que en los refugios de alimentacion (p=0.22)
o las tiendas (p=0.31). La diferencia fue significativa entre los refugios sin tiendas y las

tiendas (p=0.03).

Germinacion

La densidad promedio de semillas bajo el arbol parental fue de 106 + 94 semilla/m*. La
variaciéon fue muy alta de 22 a 539 semilla/m” debajo de diferentes arboles, la variacion
fue menor entre los cuadrantes debajo del mismo arbol. Esto fue mucho mas alto que en
los refugios de alimentacion donde el promedio fue de 21 + 12 semillas/m® y en las
tiendas donde el promedio fue de 9 = 7 semillas/m>. Hubo diferencias significativas
entre los tratamientos (X*=30.97, gl=2, p<0.001). El niimero de semillas debajo del
arbol fue significativamente mayor que en los refugios de alimentacion (p<0.0001) y
que en las tiendas (Figura 8) (p<0.001). Por otro lado, el nimero de semillas no fue
diferente entre los refugios de alimentacion y las tiendas (p=0.53). El modelo con el
mejor ajuste para los datos de germinacion se obtuvo con la variable Tratamiento
solamente, ya que agregar esta variable resulta en una disminucion mayor de 10 puntos
en el AIC y fue la Unica variable significativa (X’=18.07, gl=2, p=0.0005). Aunque el
peso de Akaike (AIC) para este modelo no fue muy alto y no fue mucho mayor que el
peso del modelo siguiente (0.31) (Anexo Tabla 1). El modelo no incluy6 la variable
Cobertura del dosel (log) ya que afectaba negativamente el ajuste, la convergencia del
modelo y aumentaba el AIC. La eliminacion de las variables Distancia y Densidad del
modelo completo resultaron en un aumento muy pequefio en el AIC por lo que éstas no
se consideraron variables importantes (Anexo Tabla 1). Incluso por si solas, la Densidad
tuvo un efecto muy pequefio sobre el ajuste del modelo (AAIC<2) y la Distancia tuvo
un efecto moderado (2<AAIC<7), mientras que la variable Tratamiento mejoro el ajuste
del modelo de forma significativa (AAIC>15). La probabilidad de germinacion debajo
del arbol parental fue significativamente menor que en los refugios de alimentacion

(p<0.0001) y las tiendas (p=0.016). En tanto que, la probabilidad de germinacién no fue
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significativamente diferente entre los refugios de alimentacion y las tiendas (p=0.27).
Las probabilidades de germinacion estimadas por el modelo fueron 0.47 (CI 0.23-0.72)
para el arbol parental, 0.98 (CI 0.95-0.99) para los refugios de alimentacién y 0.93 (CI
0.73-0.98) para las tiendas (Fig. 8).
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Figura 8. Densidad promedio de semillas debajo del arbol parental con 106 + 94 semilla/m?, los
refugios de alimentacién con 21 = 12 semillas/m” y las tiendas 9 + 7 semillas/m*>. Hubo
diferencias significativas entre los tratamientos (X’=30.97, gl=2, p<0.001), pero solo entre los
arboles parentales y los sitios de dispersion (refugios de alimentacion y tiendas).

50



:

0.75 4

o
;

0.25

Probabilidad de germinacion (95% IC)

0.00

Ll L]
Arbol Ref. de Alimentacion Tienda
Tratamiento

Figura 9. Probabilidad de germinacion para cada tratamiento con intervalos de confianza del
95%. Debajo del arbol parental la probabilidad de germinacion fue de 0.47 (CI 0.23-0.72), y fue
significativamente diferente que en los sitios de dispersion sin tiendas y debajo de las tiendas,
donde la probabilidad de germinacion fue de 0.98 (CI 0.95-0.99) y 0.93 (CI 0.73-0.98)
respectivamente. Estos no fueron significativamente diferentes entre ellos.

En el primer monitoreo debajo de los arboles, el 60% de las semillas eran
aparentemente viables, el 28% estaban podridas o infectadas por hongos y casi el 12%
tenian sefiales de haber sido atacadas aparentemente por insectos. Solo se encontraron
cuatro semillas depredadas por roedores debajo de los arboles (menos del 1%). En los
sitios de dispersion solo se encontraron siete semillas sin germinar y mas del 80%
parecian viables ya que no mostraban sefales de depredacion. Solo una semilla
mostraba signos, en una de sus mitades, de haber sido depredada por insectos. Las 11
semillas encontradas debajo de tiendas sin germinar casi todas eran aparentemente no
viables ya que tenian sefales de depredacion o no germinaron principalmente debajo de
dos de las tiendas. El 45% fueron depredadas por insectos y solo la mitad de dos
semillas fueron depredadas por roedores. En el 18% de las semillas los cotiledones
estaban separados sin raiz o tallo y en el 27% no se pudo determinar la causa de
mortalidad. No se encontr6 ninguna semilla que estuviera podrida o infectada por

hongos.
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Figura 10. Semillas de Brosimum alicastrum depredadas por insectos que fueron encontradas
debajo de refugios de murcié¢lagos. Mientras que la depredacioén por insectos fue muy baja en
los sitios de dispersion sin tiendas, un 45% de las semillas depredadas debajo de las tiendas
fueron afectadas por insectos.

Sobrevivencia de plantulas

La densidad de plantulas fue significativamente diferente entre los tratamientos
(X*=26.37, gl=2, p<0.001). Fue mayor debajo de los arboles que en los refugios de
alimentacion (p=0.02) y que en las tiendas (p=0.04). No fue significativamente diferente
entre los refugios sin tienda y con tienda (p=48). La densidad promedio debajo del arbol
fue de 58 + 45 plantulas/m® pero en algunos cuadrantes fue tan alta como de 233
plantulas/m®. En los refugios de alimentacién la densidad fue de 19 + 12 plantulas/m® y
en las tiendas de 7 + 2 plantulas/m”. El modelo con el mejor ajuste, con un peso de
Akaike de 0.28 (Anexo Tabla 2), incluy6 las variables Tratamiento, Densidad (log) y
Cobertura (log). Por otro lado, la eliminacion de las variables Tratamiento y Cobertura
no tuvieron un efecto negativo sobre el ajuste del modelo (AAIC<3). La inclusion de la
variable Distancia (log) tampoco mejor6 el ajuste, de hecho, aument6 el AIC (AAIC<2).
La significancia de las variables se calculd para el modelo con el mejor ajuste . Es
importante sefalar que este modelo solo mejora el ajuste de forma moderada en
comparacion con el modelo nulo y no mejora el ajuste mas que el modelo con la
variable Densidad solamente (AAIC<3). Por otro lado, este modelo tiene un peso de
Akaike que es el doble del siguiente modelo (Anexo Tabla 2). La variable Tratamiento

no fue significativa (X’=5.55, gl=2, p=0.10). La Cobetura (log) tuvo un efecto
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significativo solo por debajo de 0.1 (X*=4.12, gl=1, p=0.06). La densidad fue la variable
mas significativa y tiene un efecto negativo sobre la supervivencia de las plantulas
(X?*=5.62, gl=1, p=0.02). La probabilidad de supervivencia, bajo los arboles es 0.11 (CI
0.04-0.28), en los refugios de alimentacion 0.41 (CI 0.24-0.62) y en las tiendas 0.25 (CI
0.09-0.55) (Fig. 10).
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Figura 11. Densidad promedio inicial de plantulas debajo del arbol parental con 58 + 45
plantulas/m’, el refugio de alimentacion con 19 +12 semillas/m® y las tiendas 7 +2 semillas/m’.
Hubo diferencias significativas entre los tratamientos (X’=26.37, gl=2 p<0.001. Los arboles
parentales con los refugios de alimentacion (p=0.02) y tiendas (p=04).
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Figura 12. Probabilidad de supervivencia de las plantulas 10 meses después de la germinacion
debajo de los arboles parentales (0.11, CI 0.04-0.28), los refugios de alimentacion (0.41, CI
0.24-0.62) y las tiendas (0.25, CI 0.09-0.55) con intervalos de confianza del 95%. Las
diferencias entre los tratamientos no fueron significativas.
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Figura 13. Probabilidad de supervivencia calculada para cada cuadrante en funcién a la densidad
inicial de plantulas en todos los sitios. En esta grafica se puede observar como la probabilidad
de supervivencia disminuye al aunmentar la densidad de semillas en un cuadrante de un metro
cuadrado.
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Figura 14. La curva representa las probabilidades de supervivencia de plantulas predichas por el
modelo (GLMM, logit link) en funcién de la densidad inicial de plantulas (transformada al log
natural). La densidad inicial de plantulas fue un factor significativo para la supervivencia de las
plantas después de 10 meses (X’=5.62, gl=1 p=0.02).

Tasa de germinacion

Hubo un efecto significativo del tratamiento sobre la tasa de germinacion de semillas
dispersadas (X’=10.49, gl=1, p=0.005). La variable Tiempo también fue significativa
en el modelo (X*=9.67, gl=1 p=0.002). Por otro lado, la interaccion entre las variables
no fue significativa (X’=0.12, gl=1, p=0.76). Estos resultados son consistentes con los
obtenidos comparando los valores de AICc (Anexo Tabla 3). La proporcion de semillas
germinadas durante el mes de junio fue mayor para las semillas dispersadas que para las

no dispersadas debajo del arbol parental (p<0.01).
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Figura 15. Las curvas muestran la proporciéon de semillas germinadas debajo del arbol y debajo
de los sitios de dispersion que incluye ambos los refugios de alimentacion y las tiendas. Los
sitios se monitorearon cada 10 dias entre junio y julio. Aunque la proporcion de semillas
germinadas fue diferente entre los sitios y la proporcion de semillas germinadas en el tiempo
(tasa de germinacidon) aumentd significativamente, la tasa de germinacion no lo fue diferente
entre los dos tratamientos.

Tasa de supervivencia

Para la supervivencia durante los 10 meses del estudio, el tratamiento no fue un factor
significativo (X’=0.56, gl=2, p=0.81), mientras que el tiempo si lo fue (X*=41.98, gl=1
p=0.0002). La interaccion entre tiempo y tratamiento tampoco fue significativa
(X*=5.44, gl=2 p=0.097), aunque el estimado de la disminucién en la proporcion de
plantulas vivas fue significativo para las semillas dispersadas a refugios de alimentacion
y para las semillas debajo de los arboles. EL estimado para la tasa de supervivencia

debajo las tiendas no fue significativamente significativo.
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Figura 16. Las curvas muestran la tasa de mortalidad de plantulas o el cambio en la proporcion
de plantulas vivas en el tiempo durante los 10 meses (entre junio del 2014 y marzo del 2015)
después de la germinacion debajo de los arboles parentales, en los refugios de alimentacion y en
las tiendas. Aunque la proporcion de plantulas vivas disminuy6 significativamente en el tiempo,
las diferencias en la proporcion o en la tasa de mortalidad no fue significativamente diferente
entre los tratamientos.

Tamaiio de las plantulas

El tamafio inicial de las plantulas fue diferente entre los sitios (X2= 15.28, gl=2,
p<0.0005). El tamafio inicial promedio debajo de los arboles fue 13.57 cm (+5.25), y
significativamente mas pequefias que en los refugios de alimentacion (p=0.002) y las
tiendas (p=0.01). El tamano inicial promedio de las plantulas en los refugios de
alimentacion fue 1595 cm (+3.78) y en las tiendas 18.91 (£3.22) y fueron
significativamente diferentes (p=0.048). Hubo diferencias significativas el crecimiento
de las plantulas en los tratamientos (X°= 23.07, gl=2, p=<0.01). Las plantulas debajo del
arbol crecieron mas que en los refugios de alimentacion (p<0.001) y en las tiendas
(0.025), pero fue igual entre los dos tipos de refugio (p=0.56). El tamafio final también
fue diferente entre los sitios (X*= 11.97, gl=2, p=0.003). Las plantulas debajo del arbol
parental alcanzaron un tamafo significativamente mayor que en los refugios de
alimentacion (p<0.001). Las tiendas no fueron significativamente diferentes debajo los

arboles (p=0.82) o bajo los refugios (p=0.34).
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Densidad de plantulas

El nimero de plantulas al final del estudio, 10 meses después de la germinacion, no fue
significativamente diferente entre los tratamientos (X°=4.24, gl=2, p=0.12). El niimero
de plantulas en los refugios de alimentacion fue significativamente mayor que en los
controles correspondientes alrededor de €stos (X2=43.27, gl=1, p<0.001). Por otro lado,

la diferencia entre las tiendas y los controles correspondientes no fue significativa
(X*=2.04, gl=1, p=0.15).
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Discusion

El modelo de Janzen-Connell propone que la supervivencia de las semillas y las
plantulas aumenta al disminuir la densidad y/o la distancia respecto al arbol parental,
pero estas sombras de semillas pueden estar afectados por los agentes dispersores. Por
ejemplo, los murciélagos pueden crear acumulaciones de semillas debajo de sus
refugios de alimentacion y tiendas que cambian el patron propuesto por el modelo.
Aunque estos sitios formaron la cola de la distribucion en este estudio, la relacion de la
densidad de semillas y plantulas con la distancia se mantuvo significativamente
negativa como lo propone el modelo. La relacion negativa fue mas fuerte para las
semillas que para las plantulas ya que la densidad disminuy6 mas debajo de los arboles
parentales. Los refugios de alimentacion y las tiendas ademas estaban consistentemente
lejos de los arboles. Estos dos factores, mayor distancia y menor densidad, son los
mecanismos mediante los cuales se propone que los dispersores mejoran la probabilidad
de supervivencia de las semillas y las plantulas en el modelo de Janzen-Connell y son

los supuestos de las hipotesis de este estudio.

Las tiendas estaban en general a mayor distancia de los arboles que los refugios
de alimentacién nocturnos. Aunque la distancia promedio de las tiendas al arbol
parental mas cercano fue de 75 metros, solo dos de las seis tiendas estaban a menos de
80 metros. Si las tiendas son construidas en las areas donde se encuentra el recurso y
son seleccionadas por las caracteristicas ambientales, esto también puede resultar en que
algunas se encuentren cerca de los arboles parentales. Ademas, la especie Brosimum
alicastrum es muy abundante en el area de estudio y esto ocasiona que las distancias
entre los sitios de dispersion y los arboles parentales més cercanos no sea muy grande.
La distancia de los refugios de alimentacion sin tiendas fue en general menor a 50
metros. Este resultado puede estar sesgado por la forma en la que se realizé el muestreo
ya que se buscaron alrededor de los arboles parentales. Algunos sitios de alimentacion
estuvieron a mas de 50 metros y estd bien documentado que algunas especies de
murciélagos grandes pueden transportar los frutos a cientos de metros alejados de los
arboles (Howe 1989). Esto explica que la distancia entre las tiendas y otros refugios de
alimentacion no fue significativamente diferente. Otros refugios de alimentacion

estaban entre 20 y 25 metros de los arboles, pero no debajo de la copa. Se ha
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documentado que la dispersion local de solo 20 metros puede ser beneficioso para la

supervivencia de las plantulas para otros arboles tropicales (Howe et al. 1985).

La germinacion de semillas fue menor debajo de los arboles parentales que
debajo de los refugios de alimentacion y las tiendas, pero no fue diferentes entre los dos
tipos de refugios como se habian planteado en la hipdtesis. La diferencia entre la
germinacion en los arboles y los refugios fue comparable al porcentaje de depredacion
reportado por Janzen et al. (1976). Estos encontraron una diferencia del 30% entre la
supervivencia de semillas debajo de los arboles y acumulaciones en refugios de
alimentacion de murciélagos. El estimado en este estudio es de aproximadamente 50%
para los arboles y 90% para los refugios, 10% mayor que los estimado en el estudio
mencionado anteriormente. Janzen et al. (1976) evaluaron la mortalidad por gorgojos
(Curculionoidae) y en este estudio también se incluyd la mortalidad por hongos
patdgenos. Esto puede explicar que las diferencias observadas en este estudio sean un
poco mas grandes ya que ambos tipos de depredacion parecen ser denso-dependientes y
sensibles a las distancia. Tambien se ha reportado un efecto de saciedad de los
depredadores vertebrados debajo de los arboles de B. alicastrum, donde la densidad de
semillas es alta (Burkey 1994). Si los depredadores son saciados por la alta densidad de
semillas debajo de los arboles parentales pero no debajo de los refugios donde la
densidad es baja, esto podria resultar en un aumento en la proporcién de semillas
removidas y cuantificadas como muertas en los refugios. No hay evidencia que esto
haya ocurrido durante el estudio, pero no sabemos si esto puede haber afectado el
niumero de semillas en los diferentes tratamientos antes del comienzo del estudio
(Augspurger y Kitajima 1992). Por otra parte, las acumulaciones de semillas
depositadas por murci¢lagos con densidades pequenas parecen tener menor probabilidad

de ser detectadas por depredadores (Romo et al. 2004).

En este estudio se cuantifico la depredacion in situ, mientras que la remociéon no
se pudo evaluar de forma exacta. Esto quiere decir que las probabilidades de
germinacion obtenidas representan al menos la depredacion in situ. Aunque la densidad
de semillas/m® fue mucho mas alta debajo de los arboles que en los sitios de dispersion,
la densidad no fue un factor importante para la probabilidad de germinacion. Estos

resultados indican que la mortalidad de las semillas fue principalmente dependiente de
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la distancia, cerca y lejos de los arboles, ya que tampoco fue significativamente
diferente entre los dos tipos de refugios (con y sin tiendas). Esto puede ser el resultado
de depredadores asociados al arbol parental o atraidos a la alta densidad debajo de éstos
en general, sin importar la densidad especifica en un cuadrante (Nathan y Casagrandi
2004). Si estos depredadores tienen poca movilidad o son atraidos solamente por
densidades muy altas, esto resultaria en mayor germinacion para las semillas
dispersadas lejos de ellos. Estos factores pueden resultar en que la relacion con la
densidad no ha haya podido detectar en este estudio. También se observd una alta
mortalidad por patogenos debajo de los arboles parentales. A veces las semillas de B.
alicastrum presentaron sefiales de depredacion simultanea por insectos y patdgenos. Es
posible que la infestacion inicial de los insectos crea una oportunidad para que las
semillas sean atacadas por hongos. Depredadores especificos de la especie u hongos
patdégenos que presenten una mayor acumulacion de indculo debajo de los arboles
parentales son generalmente sensibles a la distancia (Augspurger 1983a, Mangan et al.

2010).

El efecto de los refugios de alimentacion sobre la probabilidad de germinacion
podria estar relacionado, al menos en parte, con la distancia. En este estudio fue dificil
separar el efecto de la distancia y los tratamientos, el efecto de la distancia sobre la
probabilidad de germinacion puede no ser continua o lineal. Es posible que el efecto sea
solo cerca y lejos del arbol parental y no aumenta después de cierta distancia. Esto
puede coincidir con lo que reporté Burkey (1994) para la mortalidad de las semillas de
B. alicastrum, donde no hubo un efecto significativo de la distancia hasta los 25 metros
del tronco. En el presente estudio comparé la germinacion debajo del arbol con sitios
que en su mayoria estan alejados mas de 25 metros del tronco. Es posible que la escala a
la que la distancia afecta la mortalidad de las semillas en esta especie es mayor a la que
se tomo en cuenta por Burkey (1994). La distancia a la que se observa un aumento en la
mortalidad o la probabilidad de germinacion puede variar entre especies y en el tiempo
(Schupp 1988, Cintra 1997, Wenny 2000, Hyatt et al. 2003). Los procesos de
perturbacion en los ecosistemas afectan la abundancia relativa de algunos depredadores
de semillas y otros factores que pueden haber afectado los resultados de Burkey (1994)
en Los Tuxtlas. La variabilidad fue alta, sobre todo entre los arboles parentales, lo que

también fue reportado por Burkey (1994) y ha sido observado en otras especies (Cintra
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1997).

Se plante6 que la manipulacion de las semillas por los murciélagos también
pudiera afectar su germinacion. Si los murciélagos al remover la pulpa eliminan
inhibidores y aceleran la germinacion de las semillas dispersadas pueden aumentar la
probabilidad de que germinen antes de ser atacadas por depredadores y hongos o de que
se pudran, lo que es comun en los suelos humedos de las selvas (Howe 1989, Wenny
2000). Se notd que una gran cantidad de semillas estaban podridas, probablemente
como resultado de infeccion por hongos patogenos. El tasa de germinacion en el tiempo
durante el primer mes de estudio no fue diferente entre las semillas dispersadas por
murci¢lagos y aquellas debajo del arbol. Esto puede ser el resultado de que una gran
parte de las plantulas ya habian germinado al inicio del estudio y las diferencias en la
tasa de cambio se dieron antes del comienzo del monitoreo. La especie B. alicastrum
germina rapidamente bajo condiciones experimentales con un porcentaje de hasta 75%
en los primeros 14 dias (Parraguirre y Camacho 1992). Del total de plantulas que
germinaron, el 65% debajo de los arboles y 86% en los sitios de dispersion ya habian
germinado en la primera visita, por lo que es posible que la tasa de germinacion en el
tiempo ya habia disminuido previo al presente censo. Es evidente que las semillas
dispersadas, incluso en agregaciones, tienen menor mortalidad que debajo de los arboles

al menos para esta especie.

La supervivencia de las plantulas fue mayor en los refugios y tiendas que en los
arboles parentales, pero el tratamiento no fue la variable mas importante y no fue
significativa. Aunque esto quiere decir que no se cumplié lo predicho al compara los
tratamientos, la densidad de plantulas si afect6 significativamente la supervivencia. Un
aumento en la densidad tiene un efecto negativo en la supervivencia de las plantulas. Es
posible que la densidad haya resultado en las diferencias observadas entre los
tratamientos ya que la densidad de plantulas debajo de los refugios era menor que
debajo de los arboles. Por otro lado, hubo cuadrantes con baja densidad de plantulas
tanto debajo de los arboles como en los refugios, lo que puede haber resultado en que
los tratamientos no hayan sido significativamente diferentes. En promedio, la densidad
fue mayor en los arboles que en los refugios lo que resulta en una mayor probabilidad

de supervivencia promedio en los refugios de alimentaciéon y las tiendas. La
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probabilidad de supervivencia entre los tratamientos con densidades bajas fue muy
variable (Figura 5). Como resultado el porcentaje de plantulas que sobrevivieron debajo

de las tiendas vari6 de 66% a 11% en esta muestra pequea.

Mientras que la competencia intra-especifica no parece afectar la supervivencia
temprana de las plantulas de B. alicastrum (Paine et al. 2008), la mortalidad denso-
dependiente puede resultar tanto de depredadores invertebrados y patdégenos como de
depredadores vertebrados. Patdgenos como hongos se han identificado como causantes
principales de mortalidad denso-dependiente en plantulas de diferentes especies de
arboles tropicales, sobre todo en las etapas tempranas (Augspurger y Kitajima 1992,
Freckleton y Lewis 2006, Webb et al. 2006, Mangan et al. 2010, Swamy y Terborgh
2010, Baghi et al. 2014). Se observo mayor incidencia de hongos en los primeros meses
y principalmente debajo de los arboles. Esto coincide con otros estudios donde se ha
reportado que la mortalidad por hongos y otros procesos denso-dependientes ocurren
mayormente en las etapas mas tempranas cuando la densidad es muy alta (Augspurger
1983a, Freckleton y Lewis 2006, Swamy y Terborgh 2010). También coincide con los
meses de mayor precipitacion que en el area de estudio es de junio a diciembre.
También se observé herbivoria en todos los sitios. Ambas causas de mortalidad pueden
ser denso-dependientes y resultar en menor probabilidad de supervivencia debajo de los
arboles parentales donde la densidad es muy alta, pero los vertebrados herbivoros son
menos sensibles a la distancia. Un gran nimero de plantulas desaparecieron en todos los
sitios (incluyendo la etiqueta) y no se pudo determinar la causa de muerte. Es probable
que en estos casos los depredadores hayan sido vertebrados que como no son
dependientes de la distancia afectan a las plantulas tanto en los sitios de dispersion
como debajo de los arboles parentales (Wenny 2000, Clark ef al. 2012). Se ha reportado
que a mayores distancias la depredacion por mamiferos es mayor que por insectos
(Howe et al. 1985). La longevidad de las plantulas también puede estar afectada por la
densidad inicial (Clark y Clark 1984), pero en este caso no se pudo comprobar que
hubieran diferencias significativas en la longevidad o la tasa de supervivencia de las
plantulas en el tiempo entre los sitios. La tasa de supervivencia de las plantulas en el
tiempo fue significativamente diferente entre los sitios solo bajo una probabilidad de
0.1. Esta diferencia probablemente se debe a que la tasa es un poco menor para los

refugios de alimentacién nocturnos, mientras que la tasa de supervivencia de las
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plantulas en el tiempo fue muy variable en las tiendas y el estimado no fue significativo.

Se encontrdé que la densidad es un factor importante en la probabilidad de
supervivencia de las plantulas, pero no para la germinacion de las semillas. Los factores
que afectan la germinacion y la supervivencia de las plantulas pueden ser diferentes
como es evidenciado por los resultados de este estudio (Cintra 1997, Barot ef al. 1999,
Clark et al. 2012). Los depredadores que son importantes en cada etapa del ciclo de vida
de la planta son diferentes y esto afecta los patrones de establecimiento resultantes
(Nathan y Casagrandi 2004). La heterogeneidad ambiental también puede enmascarar el
efecto de la densidad y la distancia al arbol parental, especialmente para las plantulas
(Condit et al. 2000). Esta puede ser la razén por lo que el efecto de la densidad sobre la
supervivencia de plantulas fue solo moderado. Todos los sitios se encontraron en las
terrazas aluviales por lo que los suelos posiblemente son similares. Ademas, se ha
determinado que los suelos en estas areas son favorables para el crecimiento de esta
especie (Lopez-Toledo 2008). El tinico factor ambiental que se evalu6 fue la cobertura
de dosel. Este factor y su efecto estimado (coeficiente) para la supervivencia de las
plantulas no fueron significativos por debajo de 0.05 (p<0.1). Es posible que el aumento
en la cobertura tuviera un efecto negativo que no pudo ser comprobado en el estudio
porque el tamafio de la muestra fue pequefio o porque no se evaluo en la etapa donde el
efecto fue importante. Se ha determinado que una menor cobertura puede disminuir la
incidencia de infeccion por hongos en plantulas (Wenny 2000). Si la cobertura fue
importante en los primeros meses cuando la mortalidad por hongos fue maés alta, pero
no lo fue mas tarde en la temporada, esto pudiera disminuir la magnitud y significancia

del efecto para la supervivencia final.

La cobertura fue significativamente mayor en los refugios de alimentacion y las
tiendas. Este resultado coincide con lo que obtuvo Rivero (2016) donde encontré que
una menor cobertura del dosel era un factor importante en la seleccion de sitios para
construir tiendas en la Reserva de la Biosfera de Montes Azules. La cobertura promedio
obtenida para los sitios con tiendas en este estudio fue més alta que el obtenido por
Rivero (2016), pero dentro del rango de su desviacion estdndar. Incluso pequenas
diferencias de 1% en la cobertura pudieran tener un efecto en el numero de hojas de las

plantulas y consecuentemente pudiera afectar la supervivencia (Howe et al. 1985). Un

64



efecto de este tipo puede ser mas evidente después de que las reservas del endospermo
se terminaron y por lo tanto acentuarse mas tarde. Howe et al. (1985) encontraron que la
cobertura tenia un efecto sobre el vigor de las plantulas a las 18 semanas, pero no a las
12 semanas. El efecto de la cobertura pudiera ser mas aparente o significativo en otras
etapas anteriores o posteriores, pero el efecto positivo de una menor cobertura del dosel

se ha mostrado para Brosimum alicastrum y otros arboles tolerantes a la sombra

(Schupp 1988, Lopez-Toledo 2008).

El tamafio de las plantulas puede afectar su habilidad de sobrevivir a
depredadores ya que la supervivencia frecuentemente estd relacionada al vigor.
Encontré que las plantulas en los refugios eran mas grandes que debajo del arbol
parental al inicio del estudio. Esto pudiera ser el resultado de que las semillas
dispersadas por murcié¢lagos hayan germinado antes como consecuencia de la
manipulacion por los dispersores. Es poco probable que este resultado se deba a que los
sitios de dispersion tengan caracteristicas ambientales mas beneficiosas para el
crecimiento ya que posteriormente el crecimiento debajo de los arboles fue mayor que
para los refugios. Las plantulas también eran mas grandes en las tiendas que en los
refugios de alimentacion. La cobertura del dosel fue significativamente menor en las
tiendas, lo que puede haber resultado en que las plantulas fueran mas grandes, pero los
resultados no son concluyentes. No se puede descartar que las semillas en las tiendas
hayan sido depositadas antes que aquellas en los otros refugios. Esto ultimo es poco
probable dado que algunas semillas no habian germinado en el momento en que se
encontraron los refugios y la fructificacion en el area no fue abundante y casi todos los
arboles fructificaron en el mismo periodo de tiempo. Si la cobertura afectd el
crecimiento de las plantulas esto pudiera explicar que el tamafio final fuera menor
debajo de los refugios de alimentacion donde la cobertura fue mas alta que en las

tiendas y los arboles, pero nuestros resultados no pueden probar esta hipotesis.

Las etapas mas vulnerables durante el crecimiento de las plantas ocurren durante
la fase de semilla y plantula (Peters 1991, Harms et al. 2000, Connell et al. 2005). Para
las plantulas de semillas grandes, la mayor mortalidad normalmente sucede antes de las
30 semanas y este periodo fue cubierto por este estudio. El ntimero de plantulas

establecidas debajo de los arboles no fue menor que en los sitios de dispersion, pero la
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distribucion de las semillas después de 10 meses probablemente no es representativo de
la distribucion espacial de la especie. Principalmente porque la tasa de mortalidad no
muestra sefales de haber disminuido al final del estudio, particularmente debajo de los
arboles. Ademads, se ha reportado que las plantulas de B. alicastrum debajo de los
arboles parentales son poco comunes y la mortalidad total debajo de éstos puede tomar
afios (Peters 1991, Cintra 1997). Por ejemplo, la fructificacién o las cohortes del afio
siguiente pueden afectar a las plantulas debajo de los arboles més que aquellas en los

sitios lejos de éstos.

En el modelo de Janzen y Connell, la curva muestra una disminucion de la
densidad al aumentar la distancia al arbol parental. En este estudio, las tiendas
representan la cola de la distribucion propuesta por el modelo, ya que estdn mas alejadas
de los arboles parentales y tienen densidades muy bajas. El establecimiento de plantulas
en los sitios mas lejanos puede ser baja (Augspurger y Kitajima 1992). El nimero de
plantulas establecidas a los 10 meses fue mayor en los refugios de alimentacion que en
los controles alrededor de éstos, pero no fue diferente entre las tiendas y los controles
corespondientes. Es decir, el establecimiento debajo de las tiendas no fue diferente que
en los sitios alrededor de éstas. Por otro lado, la baja densidad debajo de las tiendas
pudiera causar una disminucion en la tasa de mortalidad en las etapas posteriores si la
densidad estd por debajo del nivel en el que se ven afectadas por procesos denso-
dependientes (Augspurger 1983a). En los ultimos cuatro meses (diciembre-marzo), el
porcentaje de plantulas que sobrevivieron en las tiendas solo disminuyé 4%, mientras
que en los arboles y los refugios de alimentacion disminuy6 16% y 8% respectivamente.
Esto pudiera ser evidencia de que la mortalidad en las tiendas serd menor
posteriormente mientras que continuard disminuyendo en los otros sitios donde la

densidad si es significativamente mayor que sus alrededores.

La densidad de semillas y plantulas es significativamente menor al aumentar la
distancia incluso cuando los sitios lejos de los arboles parentales son acumulaciones
debajo de los refugios de alimentacion con y sin tiendas. La relacion con la distancia es
menor para las plantulas que para las semillas probablemente como resultado de que la
mortalidad de semillas debajo de los arboles parentales muy alta y fue mayor que en los

otros tratamientos. Por otro lado, la densidad de plantulas establecidas al final del
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estudio no estuvo correlacionada con la distancia al arbol parental. Los procesos
dependientes de la distancia y la densidad en estas etapas tempranas del ciclo de vida de
las plantas pueden resultar en distribuciones espaciales uniformes incluso si han sido
efectivos en disminuir la densidad debajo de los arboles parentales (Augspurger y
Kitajima 1992). Aunque la supervivencia entre los sitios fue variable, pequeias
diferencias en las probabilidades anuales puede afectar significativamente la
distribucion espacial de las plantulas y juveniles, y como consecuencia la de los adultos
(Barot et al. 1999). La dispersion de semillas por murciélagos a tiendas y otros refugios
de alimentacion es beneficiosa para Brosimum alicastrum y probablemente para otras
especies de arboles que éstos dispersan. Se puede decir que los murciélagos afectan los
patrones de establecimiento y los procesos de regeneracion y persistencia de las
especies en los ecosistemas tropicales (Fleming y Heithaus 1981, Medellin y Gaona

1999, Melo et al. 2010).
Importancia para la conservacion

Una de las principales limitaciones para la regeneracion de las selvas tropicales es la
dispersion de semillas (Wunderle 1997, Howe y Miriti 2004). Las semillas grandes se
ven particularmente afectadas por la defaunacion y fragmentacion ya que generalmente
dependen de dispersores de mayor tamafio que son mas susceptibles a desaparecer
localmente como resultados de esos procesos (Howe y Miriti 2004). Los murciélagos,
especialmente de la subfamilia Sternodermatinae, son importantes dispersores de
semillas de diferentes etapas de sucesion secundaria, tanto en selvas conservadas como
areas perturbadas (Galindo-Gonzalez 1998, Medellin y Gaona 1999, Galindo-Gonzalez
et al. 2000, Da Silva et al. 2008, Ripperger et al. 2015). Esta bien establecido que
incluso las especies pequeias, como es el caso de los murciélagos que utilizan tiendas,
dispersan semillas grandes dentro de las selvas maduras y a fragmentos de selva. Este
estudio demuestra que los murci¢lagos pueden ser dispersores efectivos de especies de
semillas grandes ya que aumentan las probabilidades de germinacion y supervivencia de
las plantulas en las etapas tempranas. Los refugios de alimentacion y las tiendas son
sitios donde los murciélagos depositan semillas consistentemente lo que aumenta la
probabilidad de que sean transportadas lejos de los arboles parentales y a las areas

donde la abundancia de dispersores de mayor tamafio es limitada. Fleming y Heithaus
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(1981) concluyeron que también el establecimiento de algunas especies pioneras de
arboles esta relacionada con la deposicion de semillas en refugios de alimentacion y este
estudio, junto con lo reportado por Melo et al. (2010), indica que esto puede ser verdad

también para las semillas grandes.

Existen limitaciones a la restauracion activa de las selvas dada la escala y el
numero de especies. La supervivencia de las especies reintroducidas en general es baja y
disminuye con el tiempo, aunque en pocos estudios se han monitoreado a largo plazo
(Godefroid et al. 2010). Se ha encontrado que después de unos afios las especies
plantadas representan una proporcion muy pequefla y han sido reemplazadas por
especies dispersadas por vertebrados, especialmente aves y murciélagos (Pefia-Domene
et al. 2014). La actividad de los dispersores se puede aumentar y el objetivo debe incluir
mejorar el establecimiento de las especies dispersadas, asi como incrementar la
dispersion de semillas de etapas sucesiones tardias (Pefia-Domene et al. 2014, Reid et
al. 2015, Vleut et al. 2015). Los esquemas de restauracion deben tomar en cuenta las
interacciones bioticas en los procesos de establecimeinto y supervivencia de las semillas
y las plantulas, y por lo tanto considerar en los disefios de manejo qué factores mejoran
las interacciones con los dispersores y como utilizarlas para incrementar su actividad y
el reclutamiento de especies (Pefia-Domene et al. 2013, Ribero da Silva et al. 2015). En
el caso de los murciélagos tienderos, esto puede incluir especies de las que éstos se
alimentan y especies del sotobosque que utilizan para construir sus tiendas. Su
contribucion se debe considerar en los programas de manejo y restauracion de las selvas
tropicales ya que pueden impactar la distribucion espacial y persistencia de las especies
de arboles de etapas de sucesion tardia. De esta forma, la dispersion de semillas grandes
por murciélagos a refugios de alimentacion y a tiendas puede eliminar algunas barreras

para la regeneracion y ayudar a mantener la conectividad en los paisajes fragmentados.
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Conclusiones

Los murciélagos frugivoros, particularmente de la subfamilia Stenodermatinae (familia
Phyllostomidae), depositan semillas grandes consistentemente lejos de los arboles en
refugios sin tiendas y con tiendas. La densidad de semillas y plantulas en estos refugios
son significativamente mas bajas que debajo de los arboles parentales. Estas diferencias
en la distancia y la densidad aumentan la probabilidad de germinacion y supervivencia
de las plantulas, aunque con diferencias en la magnitud y la etapa en la que estos efectos
son evidentes. La manipulacion del fruto y que sean depositados lejos de los arboles
parentales mejora la germinacion, mientras que la supervivencia de las plantulas parece
estar afectada negativamente por densidades altas. Las sombras de semillas y la
distribucion inicial de las plantulas siguieron un patrén correspondiente al propuesto por
el modelo Janzen-Connell. La distribucion de plantulas establecidas después de los 10
meses no siguid ese patron. La mortalidad de las semillas y las plantulas tempranas
parece resultar en que el patrén de establecimiento sea mas uniforme, pero seria
apresurado sacar conclusiones sobre la distribucion futura de las plantulas y juveniles

pues aun falta por dilucidar.

Es importante en el futuro estudiar estos procesos a largo plazo para determinar
qué relacion existe entre estos pequetios dispersores y la distribucion de los adultos en
las selvas maduras. También es crucial evaluar el efecto de la dispersion y como se
comportan estos mecanismos en sitios perturbados y fragmentos. Aunque es evidente
que los murci¢lagos mejoran la germinacion y las probabilidades de supervivencia de
las plantulas al llevar las semillas lejos del arbol parental, se recomienda estudiar
muestras mas grandes en un nimero mayor de sitios de muestreo y en diferentes afios ya
que la variacion observada fue alta. Este tipo de estudios nos ayudarian a entender
mejor el papel de este grupo de dispersores para el establecimiento y la persistencia de
especies de arboles tropicales, especialmente aquellos con semillas grandes, asi como su

relevancia para la conservacion de las selvas.
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Anexos

Tabla 1. Modelos logisticos de probabilidad de germinacion clasificados segun los valores de
AlCc. La tabla ademas incluye los grados de libertad, logLik, la diferencia de AICc (AAICc) y
pesos de Akaike. Se incluyeron las variables Tratamiento, Distancia y Densidad (transformada
al logaritmo natural), pero no se incluy6 la variable Cobertura ya que creaba problemas de

convergencia del modelo.

Modelo gl logLik AlCc AAICc | Pesosde
Akaike

Tratamiento 4 -1448.91 | 2905.83 | 0.00 0.31
Tratamiento+Distancia+Densidad(log) | 6 -1447.23 2906.50 | 0.67 0.22
Tratamiento+Densidad(log) 5 -1448.27 | 2906.55 | 0.72 0.22
Tratamiento+Distancia 5 -1448.32 | 2906.66 | 0.83 0.21
Distancia+Densidad(log) 4 -1451.21 2910.44 | 4.61 0.03
Distancia 3 -1453.39 2912.78 | 6.95 0.01
Densidad(log) 3 -1456.78 2919.57 | 13.74 |0

Modelo nulo 2 -1457.94 2919.89 | 14.06 |0
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Tabla 2. Modelos logisticos de probabilidad de supervivencia de plantulas de Brosimum
alicastrum después de 10 meses clasificados segun los valores de AICc. Se muestran los grados
de libertad (g.l.), los valores logLik, la diferencia de AICc (AAICc) y pesos de Akaike. Se
incluyeron las variables Distancia, Densidad y Cobertura que fueron transformadas al logaritmo
natural, y la variable categdrica Tratamiento.

Modelo gl logLik AlCc AAICc | Pesosde
Akaike
Densidad(log)+Cobertura(log) 6 -531.39 1074.84 0.00 0.28
+Tratamiento
Densidad(log)+Cobertura(log) 4 -534.17 1076.36 1.52 0.13
Densidad(log)+Cobertura(log) 7 -531.28 1076.63 1.79 0.12

+Tratamiento+ Distancia(log)

Densidad(log)+Tratamiento 5 -533.45 1076.95 | 2.10 0.10
Densidad(log) 3 -535.70 1077.42 2.58 0.08
Densidad(log)+Cobertura(log) 5 -533.73 1077.50 2.66 0.08

+ Distancia(log)

Cobertura(log)+Tratamiento 5 -534.20 1078.45 3.60 0.05

Densidad(log)+Tratamiento 6 -533.21 1078.47 3.63 0.05

+ Distancia(log)

Densidad(log)+ Distancia(log) 4 -535.66 1079.35 | 4.51 0.03
Tratamiento+ Distancia(log) 5 -534.87 1079.78 493 0.02
Cobertura(log)+Tratamiento 6 -533.94 1079.93 5.09 0.02

+ Distancia(log)

Cobertura(log) 3 -537.09 1080.20 5.35 0.02
Tratamiento 4 -536.32 1080.66 5.82 0.02
Modelo nulo 2 -538.90 1081.81 | 6.97 0.01
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Tabla 3. Modelos logisticos con series de tiempo de la tasa de germinacion de Brosimum
alicastrum clasificados segun los valores de AICc. Se muestran los grados de libertad (g.1.), los
valores logLik, la diferencia de AICc (AAICc) y pesos de Akaike. Se incluyeron las variables
Tratamiento y Tiempo, y la interaccion entre éstas.

Modelo gl logLik AlCc AAICc Pesos de
Akaike
Tratamiento+Tiempo 6 -145.23 303.68 0.00 0.74
Tratamiento*Tiempo 7 -145.17 305.99 2.31 0.23
Tratamiento 5 -150.48 310.99 7.31 0.02
Null 5 -533.45 311.81 8.13 0.01

Tabla 4. Modelos logisticos con series de tiempo de la tasa de supervivencia de plantulas de
Brosimum alicastrum durante 10 meses (junio 2014 a marzo 2015) clasificados segun los
valores de AICc. Se muestran los grados de libertad (g.l.), los valores logLik, la diferencia de
AlCc (AAICc) y pesos de Akaike. Se incluyeron las variables Tratamiento y Tiempo, y la
interaccion entre éstas.

Modelo gl logLik AlCc AAICc Pesos de
Akaike

Tiempo 5 -528.41 1067.10 0.00 0.70

Tratamiento*Tiempo 9 -525.41 1069.69 2.58 0.19

Tratamiento+Tiempo 7 -528.13 1070.79 3.69 0.11

Null 4 -549.46 1107.11 40.01 0.00
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Figura 1. Curva del efecto de la cobertura del dosel de la selva sobre la supervivencia de
plantulas de Brosimum alicastrum a los 10 meses predicha por el modelo generalizado lineal
mixto (logit link). Los cobertura fue significativa por debajo de 0.1 (X*=4.12, gl=1, p=0.06).
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