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INTRODUCCION GENERAL

Las semillas son un estadio critico en la historia de vida de las plantas. Su desarrollo, dispersion
y germinacion representa un filtro ecolégico fundamental, ya que es donde las plantas son mas
vulnerables a factores biéticos (enemigos naturales) y abiéticos, por lo tanto, enfrentan un alto riesgo
de mortalidad (Myers & Harms, 2009; Nathan & Muller-Landau, 2000). Mediante la dispersion de
semillas, las plantas logran colonizar habitats nuevos y escapar de condiciones adversas en espacio y
tiempo (Lord et al., 1995). De esta manera, los procesos que afectan la dispersion de semillas
desempefian un papel esencial en la estructura y diversidad de las comunidades de plantas (Brewer,
2001; Howe & Smallwood, 1982; Nathan & Muller-Landau, 2000; Forget et al., 2011).

Previamente a la dispersion, los animales que consumen semillas limitan el nimero disponible
de éstas para su propagacion (Gaxiola & Armesto, 2012), influyendo en la abundancia de semillas
viables (Crawley, 2000; Fenner, 2000). Al reducir la densidad de semillas de individuos
conespecificos, la depredacién de semillas pre-dispersién puede modificar la composicion de especies
y los patrones espaciales de dispersion (Xu et al., 2015). De esta manera, la depredacion de semillas
pre-dispersion regula la coexistencia de especies de plantas en la comunidad (Brewer, 2001; Harper &

White, 1974; Howe & Smallwood, 1982; Janzen, 1971; Mitchell, 1977; Xu et al., 2015),

La depredacién de las semillas tiene impactos diferentes para las especies de plantas (Janzen,
1971). En muchos casos, la accion de los depredadores mata al embrion de las semillas; sin embargo,
en otros casos, el dafio puede ser parcial (Koptur, 1998). En este tiltimo caso, el nivel de dafio que

provoca el depredador determina la integridad de la semilla y su capacidad de germinar (Koptur, 1998).



Ademas, la depredacion parcial de las semillas podria tener un efecto escarificador; sin embargo, este
efecto ha demostrado ser poco importante en la germinacion de las semillas de algunas especies de

leguminosas (Baskin & Baskin, 2014b).

La dispersion de semillas ademas de afectar la distribucién y el flujo genético de las
poblaciones de plantas (Hamrick et al., 1993; Martinez-Ramos & Soto-Castro, 1993), también se ve
involucrado en las dindmicas de regeneracion de los bosques, y por lo tanto en el mantenimiento a
largo plazo de las comunidades de plantas (Lambert & Garber, 1998; Webb & Peart, 2001). La
dispersién lejos de los arboles parentales reduce la competencia y el impacto de los herbivoros y
patdgenos. Por otro lado, la dispersién hacia sitios adecuados para la germinacion y el establecimiento
de las plantulas, aumenta la probabilidad de que un individuo crezca hasta la edad adulta (Lambert &
Garber, 1998; Webb & Peart, 2001). En bosques tropicales, la dispersién de semillas por animales
suele ser el mecanismo de propagaciéon mas importante. Hasta un 90% de las especies arboreas pueden
presentar frutos morfolégicamente adaptados para la dispersion por animales frugivoros, entre los que
se encuentran diversas especies de aves y mamiferos, como murciélagos, tapires y primates (Andresen,

2000; Chapman, 1995).

Se ha reconocido que los primates son responsables de la dispersion de semillas de diversas
especies arboreas debido a que se alimentan de una gran cantidad de frutos, y defecan o escupen
semillas enteras y viables (Amato & Garber, 2014; Fuzessy et al., 2016; Gonzalez-Zamora et al.,
2009). Los primates juegan un papel clave en los bosques tropicales, no solo por el transporte de
semillas lejos del arbol progenitor a lugares donde es mas probable que se establezcan, sino también

porque provocan heterogeneidad en las respuestas de germinacion (Russo & Chapman, 2011).



El tipo de manipulacién que le dan a la semilla al consumir los frutos, la fisiologia propia de
cada especie de primate, el tiempo transcurrido entre la ingestion y la defecacion de semillas puede
variar entre diversas especies de primates (Russo & Chapman, 2011). Estas diferencias pueden tener
una influencia en la germinacién de las semillas (Forget et al., 2011; Robertson et al., 2006; Samuels &
Levey, 2005; Traveset et al., 2007). Ademas del efecto de la ingestion de semillas por parte de primates
sobre la germinacion, la germinacion de las semillas en el suelo y el establecimiento y sobrevivencia de
las plantulas, puede estar estrechamente relacionada con factores del entorno materno, como la
competencia intra e interespecifica, la cantidad y calidad de la luz, fertilidad del suelo y la temperatura
(Fenner, 1991). Las poblaciones de arboles pueden experimentar climas muy similares para la
produccion de semillas, pero pueden diferir en cuanto a la incidencia de enemigos naturales como

enfermedades y plagas (Hawthorn & Hayne 1978; Miiller-Shérer 1991).

Por otra parte, la variacion en la velocidad de la germinacion ocurre en la mayoria de las
especies que se reproducen por semillas, lo que reduce el riesgo del fracaso en el establecimiento
mediante la distribucion de la germinacién en el tiempo (Evans & Cabin, 1995). Esta variacion existe
entre poblaciones (Meyer et al., 1997; Hernandez-Verdugo et al., 2001a) y entre semillas de la misma
planta (Schiitz & Rave, 2003). Ademas, el porcentaje de germinacién puede variar en funcién del
tiempo de recoleccién de las semillas durante la época de fructificacién (principio, pico y final de la
fructificacién). La variaciéon de la germinacion entre tiempos de recoleccion puede depender de la
especie, de las poblaciones y de la cantidad de cambios ambientales inter-anuales (Hampton, 2002).
Dado que el entorno materno en los sistemas naturales se compone de varios factores biofisicos, es

dificil demostrar cudl o cudles tienen un efecto sobre las caracteristicas de germinacién de las semillas.

En México, la Selva Lacandona en Chiapas es el remanente mas grande de bosque tropical

lluvioso en Mesoameérica y la region con mas alta diversidad biologica en el tropico mexicano
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(Herrera- MacBryde & Medellin, 1997). El arbol tropical Dialium guianense (Aubl.) Sandwitch
[Leguminosae (Caesalpinioideae)] es estructuralmente importante por su gran tamafio, por ser una de
las especies dominantes del bosque primario en esta selva tropical humeda y por proporcionar alimento
y habitat a varias especies de animales (Pennington & Sarukhan, 2005). Ademas, esta especie tiene un
gran potencial econémico para la poblacién local, ya que su madera se utiliza para diversos fines y los
frutos son consumidos por su mesocarpio carnoso y comestible (Pennington & Sarukhan, 2005). En la
Selva Lacandona el mono aullador (Alouta pigra) y el mono arafia (Ateles geoffroyi) son importantes
dispersores de semillas (Benitez-Malvido et al., 2014). Los frutos de D. guianense forman parte de la
dieta de estos primates (Anzures-Dadda et al., 2016; Benitez-Malvido et al., 2014). El objetivo general
de esta investigacion fue el documentar la depredacion pre-dispersiéon de semillas de D. guianense por
insectos, ademas de mostrar la variacion interanual en el éxito germinativo de semillas ingeridas por el

mono aullador (Alouatta pigra) en la region de la selva Lacandona, México.

El Capitulo I se centra en conocer las especies de insectos depredadores pre-dispersién de
semillas de D. guianense, asi como determinar si las caracteristicas de frutos y semillas estan
relacionadas con el ataque por insectos. Para esto, primero se clasificaron los frutos de acuerdo al tipo
de dafio presentado, dependiendo de si la semilla se encontraba sana o si tanto la pulpa como la semilla
habian sido atacadas. Después, se identifico el estadio de desarrollo de los insectos encontrados y se
compararon las caracteristicas de los frutos (peso, ancho y largo) y semillas depredadas con aquellas

sin dafio aparente. Finalmente, se evalué la tasa y porcentaje de germinacion de las semillas.

En el Capitulo II se analiz6 la variacion temporal en las caracteristicas de las semillas de D.
guianense y su éxito germinativo para semillas ingeridas por el mono aullador y semillas no-ingeridas.
Ademas, se analiz6 si el clima (precipitacion y temperatura) en los afios de recolecta influyé en las
caracteristicas de las semillas (peso y tamafio) y también en el porcentaje de germinacion. Finalmente,

4



en la discusion general se presenta la sintesis e interpretacion de los principales resultados obtenidos en

esta investigacion.
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CAPITULO I. Consumo pre-dispersion de frutos y
semillas y su efecto sobre la germinacion en un arbol
tropical: Dialium guianense

RESUMEN

Los depredadores de semillas afectan la dindmica poblacional de las plantas, debido a que tienen
efectos sobre su éxito reproductivo y sobre la distribucion espacial. Los insectos son los depredadores
mas importantes en la fase pre-dispersion, ya que muchos dependen de las semillas como substrato para
el desarrollo de sus larvas. Frecuentemente, el dafio que provocan los insectos evita la germinacién de
semillas. Por otra parte, los insectos también pueden ayudar en el proceso de escarificacién de la
cubierta seminal de la semilla, lo que, en algunos casos, afecta positivamente la germinacion. La
ocurrencia e intensidad de la depredacién pre-dispersion por insectos pueden depender de algunas
caracteristicas de las plantas como el tamafio de los frutos y semillas. Aun cuando la depredacién pre-
dispersion de semillas ha sido observada en todos los tipos de vegetacion, se conoce poco sobre las
relaciones que existen entre las caracteristicas del fruto y semillas y la depredacion pre-dispersion de
las semillas en especies de arboles tropicales. En México, los arboles del tamarindillo, Dialium
guianense, son estructuralmente importantes en la selva himeda del Estado de Chiapas, debido a su
gran abundancia y tamafio. El objetivo del presente trabajo fue evaluar la depredacion pre-dispersién de
semillas y su efecto sobre la germinacion de D. guianense. Para esto, se recolectaron frutos de la copa
de seis arboles. Posteriormente, se obtuvo el peso y tamafio de los frutos y semillas, y se registr6 la
presencia de insectos y su estadio de desarrollo. Se realizaron experimentos de germinacion en
condiciones de laboratorio. Se obtuvieron un total de ocho especies de insectos pertenecientes a tres
ordenes (Coleoptera, Lepidoptera e Hymenoptera). Seis de las especies fueron insectos depredadores de
semillas y dos especies fueron avispas parasitoides. El 79% de los frutos de D. guianense presentaron
depredacion pre-dispersién; sin embargo, no todas las semillas resultaron dafiadas. Los frutos con
depredacion pre-dispersiéon fueron mas pequefios y menos pesados respecto a los frutos sin dafio. El
porcentaje de germinacion fue mayor para semillas que provenian de frutos con dafio por insectos
(12%) respecto a las semillas que provenian de frutos sin dafio (7.2 %). Ademas, el peso de la semilla
afecto significativamente la germinacién, dependiendo de si la semilla provenia de un fruto sano o con

dafio. Para semillas provenientes de frutos dafiados, las mas pesadas tardaron mds en germinar. Por otro



lado, para las semillas de frutos sin dafio, conforme aumentd el peso de la semilla, el tiempo de
germinacion disminuyd. Estos hallazgos indican que los insectos pueden estar ejerciendo diferentes
efectos sobre las poblaciones de D. guianense: por un lado, la depredacién esta eliminando un

porcentaje considerable de semillas, y por otro puede incrementar los porcentajes de germinacion.

ABSTRACT

Seed predators affect the population dynamics of plants, through effects on their reproductive success
and on their spatial distribution. Insects are the most important seed predators at the pre-dispersal
phase, since many depend on seeds as a substrate for the development of their larvae. Damage caused
by insects prevents seeds from germinating. However, insects can also help in the process of
scarification of the seed cover, which positively affects germination in some cases. The occurrence and
intensity of pre-dispersal seed predation by insects can depend on the characteristics of the plants, such
as fruit and seed size. Although pre-dispersal seed predation has been observed in all types of
vegetation, not much is known about the relationship between fruit traits and pre-dispersal seed
predation in tropical tree species. In Mexico, Dialium guianense trees are important in the lowland
tropical rain forest of the State of Chiapas, due to their great abundance and size. The objective of this
study was to evaluate pre-dispersal seed predation and its effect on seed germination of D. guianense.
Fruits were collected from the canopy of six trees. Subsequently, the weight and size of the fruits and
seeds were obtained, and the presence of insects and their developmental stage were recorded. Finally,
the seeds obtained were used in germination trials under laboratory conditions. A total of eight species
of insects belonging to three orders (Coleoptera, Lepidoptera and Hymenoptera) were obtained. Six
species were seed predators, while two species were parasitic wasps that attack insect seed predators.
At least 79% of D. guianense fruits were predated, however, not all seeds were damaged. Predated
fruits were smaller and lighter compared to fruits without damage. The germination percentage was
significantly higher for seeds from insect-damaged fruits (12%) compared to seeds from undamaged
fruits (7.2%). In addition, the effect of seed weight on germination depended on seed origin. In seeds
obtained from damaged fruits germination time significantly increased with seed weight. In contrast, in
seeds from undamaged fruits germination time significantly decreased with increased seed weight.
These findings indicate that insects may be exerting differential effects on D. guianense populations:
on the one hand predation is eliminating a considerable percentage of seeds, and on the other hand it

may promote germination.



INTRODUCCION

Los depredadores de semillas juegan un papel importante en la dinamica poblacional de las
plantas, teniendo efectos sobre el éxito reproductivo de los individuos y sobre los patrones espaciales
de la poblacion, impactando la estructura de las comunidades vegetales (Harper et al., 1970; Moore,
1978; Setterfield & Andersen, 2018; Xu et al., 2015). Dado que la semilla es la fase del ciclo de vida de
las plantas mas susceptible a la mortalidad, la depredacién de semillas es considerada una fuerza
selectiva fundamental que influye la regeneracién de las comunidades vegetales (Janzen, 1971; Louda,
1983). La depredacién de semillas se puede clasificar en dos tipos, dependiendo si ocurre antes o
después de su dispersion. La depredacion pre-dispersion ocurre cuando las semillas ain se encuentran
en la planta progenitora, y afecta de forma directa el nimero de semillas que seran dispersadas; la
depredacion post-dispersion ocurre una vez que la semilla ha sido liberada o dispersada de la planta
madre, influyendo en el establecimiento de las plantulas (Chambers & MacMahon, 1994; Crawley,
2000; Fricke et al., 2014; Janzen, 1971, 1980).

La depredacién post-dispersion es principalmente realizada por aves y mamiferos granivoros
(Chambers & MacMahon, 1994; Fricke et al., 2014; Janzen, 1971), aunque también son importantes
algunos grupos de insectos (e.g., Coleoptera e Hymenoptera). Por otro lado, los insectos, ya sea en su
estadio adulto y/o larvario, son los depredadores mas importantes en la fase pre-dispersién, debido a
que muchas especies de este grupo dependen de las semillas como substrato para el desarrollo de sus
larvas (Christianini, 2018). Frecuentemente, los insectos adultos ovipositan en frutos y semillas en
desarrollo y posteriormente la larva consume el tejido de la semilla, generalmente matando al embrion

(Zhang et al., 1997). La mayoria de las especies de insectos involucradas en la depredacion pre-
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dispersién de semillas son de tamafio pequefio, sedentarias y predominantemente pertenecen a los
ordenes Coleoptera, Hymenoptera, Diptera, Lepidoptera y Thysanoptera (Crawley, 2000).

Con frecuencia, el dafio que provocan los insectos evita que se desarrollen los embriones y
germinen las semillas (Lourenco et al., 2017). Sin embargo, si el embrién no es dafiado, la semilla
puede germinar y desarrollarse normalmente, aunque con menos reservas energéticas para el desarrollo
inicial de la plantula (Koptur, 1998). Por otra parte, la accion de los insectos también puede escarificar
la testa de la semilla, lo que puede afectar positivamente la germinacion (Fox et al., 2012; Vallejo-
Marin et al., 2006). Se ha observado, por ejemplo, que en especies de plantas con cubierta seminal dura
e impermeable, como en algunas leguminosas, el dafio por insectos puede ayudar a romper la latencia
fisica de las semillas (Bravo, 2008; Burgos et al., 2008; Fox et al., 2012; Milton, 1981).

La depredacién pre-dispersion de semillas ha sido observada en todos los tipos de vegetacion y
su ocurrencia e intensidad dependen de caracteristicas desarrolladas durante la historia evolutiva de las
plantas. Por ejemplo, se ha visto que la depredacion puede ser afectada por la disponibilidad de
semillas, la variacion en el tamafio de los frutos y semillas, el tiempo que las semillas permanecen en la
planta madre y el grado de proteccién morfologica y quimica de las plantas (Stachurska-Swakon et al.,
2018; Xu et al., 2015). Estos factores pueden ser decisivos en la seleccién de semillas por parte de los
depredadores (Baker, 1972; Dalling, 2002; Harper et al., 1970).

La variacién en el tamafio de las semillas es comtin entre los individuos de la misma especie, e
incluso dentro de un mismo individuo (Crawley, 2000). Esta caracteristica es considerada un
importante rasgo evolutivo, debido a que puede afectar la adecuacién de las plantas a través de varios
mecanismos, como el tiempo de germinacion, el porcentaje de germinacion y el vigor de las plantulas
(Molken et al., 2005; Murali, 1997; Yanlong et al., 2007). Los patrones de germinacion relacionados

con el dafio pre-dispersion no siempre son consistentes. Por ejemplo, en algunos casos las semillas mas
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pesadas pueden germinar mas rapido que las semillas mas ligeras (Barik et al., 1996), pero en otros las
semillas mas ligeras germinan antes que las mas pesadas (Khan & Shankar, 2004; Murali, 1997).
Incluso, también se ha encontrado que el tiempo de germinacion puede ser independiente del peso de la
semilla (Pérez-Garcia et al., 1995). Por otra parte, las semillas de mayor tamafio pueden constituir un
recurso alimenticio mas rentable para los depredadores, debido a un mayor contenido energético y
nutricional (Dalling, 2002; Mack, 1998). Se ha observado, por ejemplo, que las hembras de insectos
depredadores tienden a seleccionar semillas grandes para la oviposicién como una via de aumentar la
sobrevivencia de su descendencia (Honek, 1993).

La pérdida de semillas debido a depredacién pre-dispersion ha sido documentada para muchas
especies de plantas, particularmente para herbaceas y especies de interés agricola (Augspurger, 1981;
Delerue et al., 2014; DeSteven, 1981; Greig, 1993; Janzen, 1971; Louda, 1983; Pickering, 2009;
Sperens, 1997). Sin embargo, se conoce relativamente poco sobre la relacion entre las caracteristicas
del fruto y la mortalidad pre-dispersion de las semillas en especies de arboles tropicales (Beckman &
Muller-Landau, 2011). En México, los arboles del tamarindillo, Dialium guianense (Aubl.) Sandw.
(Caesalpinioideae) son importantes en la selva himeda del Estado de Chiapas, debido a su gran
abundancia y tamafo (28.1 arboles por hectarea, hasta 45 m de altura y 1.5 m de diametro a la altura
del pecho), es una fuente importante de alimento para muchas especies de animales y un recurso frutal
y maderable importante para los pobladores de la region (Anzures-Dadda et al., 2016; Gonzalez-
Zamora et al., 2009). Sin embargo, existen pocos estudios que documenten la depredacién pre-
dispersién que sufren los frutos y semillas de D. guianense (Benitez-Malvido et al., 2016; Boege &
Dirzo, 2004; Port-Carvalho & Ferrari, 2004). Los objetivos del presente estudio fueron: (1) identificar
las especies de insectos depredadores pre-dispersion de semillas de Dialium guianense; (2) comparar

las caracteristicas (peso y tamafio) de los frutos y semillas depredados con aquellos sin dafio
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visualmente aparente; (3) evaluar la tasa y porcentaje de germinacion de semillas y determinar si la

procedencia de la semilla (de fruto sano o dafiado) y el peso de las semillas afectan la germinacion.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

El trabajo de campo se realiz6 en la porcion sur de la Reserva de la Biosfera de Montes Azules

(MABR; Chiapas, México), que tiene 330,000 ha y es parte de la region de bosque lluvioso Lacandon

(16050 5800N, 908520 3600W, 10 — 50 m s.n.m.). El clima es calido-htimedo con precipitacién media
anual de 2,874 mm y temperatura de 25 °C (Estrada et al., 2004). La vegetacion predominante en la
zona es la selva tropical lluviosa de tierras bajas con arboles que alcanzan alturas de hasta 45 m
(Mendoza & Dirzo, 1999). La vegetacion esta representada por arboles de dosel que incluyen
predominantemente a Dialium guianense, Brosimum alicastrum y Vatairea lundellii, entre otros

(Boege & Dirzo, 2004).

Especie de estudio

La especie de arbol D. guianense se distribuye desde el sur de México hasta Brasil y se
considera una especie arbérea de crecimiento lento y tolerante a la sombra (Pennington & Sarukhan,
2005). Los individuos reproductivos pueden alcanzar hasta 45 m de altura y sus troncos pueden medir
hasta 1.5 m de diametro a la altura del pecho (DAP). La densidad de D. guianense en el area de estudio
es de 28 arboles con DAP >10 cm por hectarea, y en los bosques continuos D. guianense aporta hasta
el 19% de todas las semillas encontradas en la lluvia de semillas y hasta el 4% en el banco de plantulas
(Gonzalez-Di Pierro Ana Maria, datos no publicados). Los frutos de D. guianense son vainas globosas,
indehiscentes, verde-parduscas, con 1-2 semillas (de 1.5 % 1.5 cm) cubiertas por una pulpa carnosa que

es consumida por muchos animales frugivoros (Benitez-Malvido et al., 2016).
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Frutos y semillas

En los meses de julio y agosto de 2017 se obtuvieron un total de 400 frutos maduros,
recolectados de la copa de seis arboles. Con el propoésito de incubar los insectos que estuvieran
desarrollandose dentro de los frutos y poder identificarlos mediante la obtencion de individuos adultos,
se eligieron 84 frutos al azar (de un total de 400) para ser observados durante 16 semanas. Las semillas
se marcaron individualmente, se colocaron en cajas de Petri y se observo la emergencia de los insectos
y se determino su estado de desarrollo (larva, pupa o adulto). Una vez emergidos, los insectos fueron
identificados por especialistas del Instituto de Biologia, UNAM. Sin distinguir entre arboles madre, los
316 frutos restantes fueron clasificados en tres categorias de dafio: FD, dafio en el fruto (dafio en el
epicarpio y mesocarpio); FS, dafio en el fruto y la semilla (dafio en el epicarpio, mesocarpio,
endocarpio y semilla), y ND, sin dafio aparente (sin dafio en ninguna parte del epicarpio, mesocarpio,
endocarpio o semilla, a simple vista). Posteriormente, se tomaron medidas de largo, ancho, grosor y
peso del fruto, luego las semillas se limpiaron, se pesaron y tomaron medidas de largo, ancho y grosor,
para poder obtener sus volimenes aproximados. Debido a la forma eliptica de los frutos y semillas, se

utilizo la féormula del elipsoide:

4
V=§>( mxaxbxc

donde a, b y c son los semiejes del elipsoide, que corresponden al radio de cada medida obtenida
(largo, ancho y grosor).

Con el tamafio y peso de frutos y semillas intactos, mediante la ecuacion de la recta se calcul6 el peso
inicial de frutos y semillas, al peso inicial se le rest6 el peso medido, de esta manera se obtuvo el
porcentaje de la biomasa que se perdi6 tanto por la perdida de agua como por accién de los insectos
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depredadores para cada categoria (FD, FS, ND para frutos y FD y ND para semillas) mediante las
siguientes férmulas.

biomasa consumida = pesoinicial — peso medido

% biomasa consumida=biomasa consumida = 100/ pesoinicial

Igualmente, se registro la presencia de insectos en los frutos y semillas. Estos insectos se clasificaron
en tres categorias de desarrollo (larva, pupa y adulto) y se obtuvo el porcentaje de cada familia
mediante la féormula

% de insectos =|niimero de insectos de cada familia/total de individuos | x 100

Germinacion de semillas

De los 316 frutos se obtuvieron 226 semillas sin dafio aparente, estas se marcaron
individualmente y se colocaron en cajas de Petri para documentar la germinacion, con el fin de evaluar:
(i) si existe un efecto del tipo de dafio (FS, FN y ND) sobre el éxito germinativo (tasa y porcentaje de
germinacion) y (ii) si existe un efecto de las caracteristicas (peso o tamafio)de las semillas sobre el
tiempo de germinacion. El experimento se llevo a cabo en una camara de germinacion marca Percival
Scientific (modelo I-35LL) con un ciclo luz-oscuridad de 12 horas y una temperatura constante de
25°C. Se colocaron tres semillas por caja de Petri sobre papel filtro himedo; las semillas fueron
humedecidas diariamente con una mezcla de agua destilada y fungicida benomilo (Dragon®, México) a
una concentracion 1:1000, con el fin de evitar el ataque por hongos. Las semillas se revisaron
diariamente durante 65 dias para registrar su tasa y porcentaje de germinacion y la semilla se considerd
germinada cuando se observo la emergencia de la radicula (al menos 2 mm). La tasa de germinacion se
define como el nimero de semillas germinadas por unidad de tiempo (Benitez-Malvido et al., 2014). El

tiempo de germinacion es el nimero de dias transcurrido desde la siembra (Come 1970). El porcentaje
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de germinacién es una estimacion de la viabilidad de una poblacién de semillas. La formula para
calcular el porcentaje de germinacion es:

GP =|semillas germinadas/total de semillas| x 100.

Analisis estadistico

Para determinar si habia diferencias en el tamafio y peso de los frutos y semillas, dependiendo
de la categoria de dafio y en el porcentaje de consumo de biomasa, realizamos Analisis de Varianza de
una via, teniendo como variables de respuesta el tamafio y peso de los frutos y semillas, y como factor
fijo el tipo de dafio. Para todos los casos, cuando el analisis mostré diferencias significativas,
realizamos pruebas de comparaciones multiples de Tukey. Para el porcentaje de consumo de biomasa
de semillas, se realizé un Modelo Lineal Generalizado (GLM) con distribucién de error normal-
inverso. Donde la variable de respuesta es el porcentaje de consumo y la el factor fijo es la categoria de
dafio.

Para evaluar diferencias en la (Tasa) germinacion entre las categorias de dafio FD y ND se realiz6 un
Analisis de Varianza de una via. No se considerd la categoria de dafio FS, ya que las semillas no
pudieron medirse porque estaban completamente consumidas. Para saber si el tiempo de germinacién
de cada categoria de dafio (FD y ND) esta en funcion del dafio del fruto (factor fijo) y el peso de la
semilla (covariable continua), se realizé un Modelo lineal generalizado (GLM), considerando el tiempo
de germinacién como variable de respuesta. Todos los analisis estadisticos se realizaron con R 3.4.4 (R

Core Team, 2018) y los paquetes: ‘GerminaR’ (Lozano-Isla et al., 2019) y ‘ggplot2’ (Wickham, 2016).
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RESULTADOS

Insectos depredadores pre-dispersion

Del total de frutos colectados (N = 400), se obtuvieron ocho especies de insectos pertenecientes a los
ordenes Coleoptera, Lepidoptera e Hymenoptera (Fig. 1). Seis especies (Coleoptera y Lepidoptera) son
conocidas depredadores de frutos y/o semillas y dos son especies de avispa parasitoides (Hymenoptera)
de larvas de coledpteros y lepiddpteros. El orden Coleoptera estuvo representado por tres especies de
tres familias: Curculionidae (Scolytinae sp. 1, 44.03%), Cerambycidae (Lamiinae, Atripaius irrorellus
36.69%), y Tenebrionidae sp. 1 (9.17%). Del orden Lepidoptera se encontraron tres especies de las
familias de polillas: Gelechiidae sp. 1 (2.75%), Choreutidae sp. 1 (2.75%), Momphidae sp. 1 (1.83%), y
del orden Hymenoptera se encontraron dos especes de avispas parasitoides de la familia Braconidae

(subfamilia Doryctinae 2.74%).
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Figura 1.Porcentaje de individuos de diferentes 6rdenes de
insectos que encontrados en frutos y semillas colectados de la
copa de Dialium guianense. Los 6rdenes Coleoptera y Lepidoptera
incluyen depredadores de semillas, mientras que el orden
Hymenoptera son avispas parasitas de larvas de Coledpteros y
Lepiddpteros.

La categoria de dafno FD fue la més frecuente, donde solo la pulpa del fruto estaba dafada y la semilla
se encontro intacta (Fig. 2A). Ademas, la mayoria de los insectos depredadores se encontraron en

estadio larvario (Fig. 2B).
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Figura 2. A) Porcentaje de frutos de Dialium guianense en cada categoria de dafio pre-
dispersion por insectos: FD (Dafio en el fruto), FS (Dafio en el fruto y la semilla), ND (Sin
dafio). B) Porcentaje de insectos encontrados en cada estadio de desarrollo dentro de frutos
de D. guianense



Caracteristicas de frutos y semillas

El tamafio de los frutos fue significativamente diferente entre las distintas categorias de dafio
(F2229=6.96, P <0.001). La categoria en la que fruto y semilla estaban dafiados (FS) tuvieron un
tamafio significativamente menor (Fig. 3A). En contraste, para el tamafio de la semilla, el analisis no
mostro diferencias significativas entre las categorias de dafio (Fig. 3B). El peso de los frutos y semillas
también fue significativamente diferente entre las distintas categorias de dafo (frutos, F5, »9=99.49, P
<0.001; semillas, F;,15,= 17.7, P <0.001). Los frutos de la categoria FS fueron los que tuvieron el
menor peso y los frutos sin dafio (ND) fueron los que presentaron el mayor peso (Fig. 3C). Ademas,
cuando analizamos el porcentaje de biomasa consumida, los frutos de la categoria FS es la que presentd
significativamente mayor consumo de biomasa (F», 29 = 169.4, P < 0.001; Fig. 3E). En tanto que,
aquellas semillas provenientes de frutos dafiados (FD), presentaron un peso menor respecto a las
semillas provenientes de frutos sin dafio aparente (ND; Fig. 3D). De igual forma, el porcentaje de
biomasa consumida fue significativamente mayor en la categoria FD, (x? = 33.068, gl = 1, P <0.001;

Fig. 3F).
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Figura 3. Tamafio, peso y % de biomasa perdida de frutos y semillas de Dialium
guianense de cada tipo de dafio: FD (fruto dafado), FS (semilla y fruto dafiado), ND
(fruto y semilla sana). Letras diferentes indican diferencias significativas entre tipos de
dafio.



Germinacion

El porcentaje total de germinacion después de 65 dias de observacion fue relativamente bajo:
12% para semillas provenientes de frutos FD y 7.2% para semillas de frutos ND (Fig. 4, N=226). El
porcentaje de germinacion fue significativamente mayor en las semillas FD que en las ND (Fi5=6, P
= 0.04). La tasa de germinacién fue del 0.054 para semillas provenientes de frutos FD y del 0.060 para
semillas de frutos ND, el analisis no mostré diferencias significativas entre las dos categorias de dafio

(F1e=0.063, P = 0.808).
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Figura 4.Porcentaje de germinacion de semillas de Dialium guianense. Los circulos
pertenecen a la categoria FD (fruto dafiado) y los tridngulos pertenecen a la categoria ND
(fruto y semilla sanos). Letras mintisculas distintas indican diferencias significativas en el
porcentaje de germinacion entre los grupos. Letras maytsculas diferentes indican
diferencias en la tasa de germinacion entre los grupos.
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El analisis del tiempo de germinaciéon mostr6 una interaccion significativa entre la categoria de
dafio y el peso de la semilla (x? = 45.79, gl = 1, P = 0.003; Tabla 1; Fig. 5). Para las semillas de la
categoria FD, las semillas de mayor peso tardaron mas tiempo en germinar. En cambio, para las
semillas ND la relacion entre el peso y el tiempo de germinacién fue inversa: conforme aument6 el

peso de la semilla, el tiempo de germinacion fue menor.

Tabla 1: Resultado del anélisis de GLM para el tiempo de
germinacion de las semillas provenientes de frutos con dafio y
sin dafio y peso de las semillas. gl: grados de libertad, x?: Valor
de JI-Cuadrada, %: porcentaje de la variacion explicada por
cada término del modelo, P: valor de probabilidad.

Término gl X? % P
Dafio 1 28.817 19 0.021
Peso 1 3.219 2 0.442

Peso:Dano 1 45.797 30 0.003
Error 15 75.29 49
Total 18 153.12
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Figura 5. GLM para el tiempo de germinacion de semillas de Dialium guianense de
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DISCUSION

Insectos depredadores pre-dispersion de semillas

Se encontrd que la depredacién pre-dispersion de frutos y semillas de D. guianense esta dada
por al menos seis especies de insectos, ademas de una especie de Thysanoptera (Tubulifera) ya
reportada (Benitez-Malvido et al. 2016). En particular, el escarabajo de la familia Cerambycidae
(Lamiinae, Atripaius irrorellus 37%) encontrado en D. guianense, ya habia sido reconocido como
depredador de semillas de otras leguminosas (género Vigna, Napoles et al., 2007). La presencia de
estos insectos dentro de frutos y semillas nos muestra que distintos grupos de depredadores pre-
dispersion de semillas atacan a las semillas de D. guianense (Zhang et al., 1997).

Se encontraron dos especies de avispas de la familia Braconidae, que es la segunda familia con
mas especies en el orden Hymenoptera. Esta familia esta representada por avispas en su mayoria
parasitoides de larvas de insectos que atacan principalmente Lepidoptera, Coleoptera y Diptera en
diferentes estadios de desarrollo larvario (Campos, 2001). Estas avispas tienen ovopositores altamente
especializados y se ha comprobado que principalmente parasitan larvas protegidas en lugares de dificil
acceso, como troncos de arboles y ttneles en el suelo (Eggleton & Belshaw, 1993; Price et al., 2011).
Es importante destacar que la interaccién entre D. guianense y los distintos insectos encontrados
representa un caso de interacciones multitréficas, donde las plantas son consumidas por herbivoros y
herbivoros son consumidos por parasitoides.

Asimismo, los resultados muestran que los insectos encontrados en los frutos de D. guianense
pueden actuar como consumidores de pulpa y de semillas. Los escarabajos de la familia Curculionidae
(Scolytinae) fueron los principales depredadores de semillas, ya que en los frutos donde se encontraron,
tanto la pulpa como la semilla estaban completamente consumidas. Esto podria indicar que los insectos

encontrados causan diferente dafio de acuerdo con las necesidades de alimentacién y desarrollo que
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presentan los distintos grupos (Price et al., 2011). En D. guianense, se encontré un mayor porcentaje de
larvas dentro de los frutos con dafio con respecto a pupas y adultos. No obstante, el encontrar mas
insectos en estadio larvario puede depender de la época en que se colectaron los frutos, por lo que para
entender con mayor detalle el efecto de la depredacion de semillas pre-dispersion se sugiere colectar

frutos durante toda la etapa de fructificacién de esta especie de arbol tropical.

Caracteristicas de frutos y semillas

Los rasgos morfologicos que influyen en la supervivencia de las semillas incluyen el tamafio
del fruto, el tamafio de la semilla, la relacién pulpa-semilla y la proteccién fisica de la semilla
(Beckman & Muller-Landau, 2011). En D. guianense encontramos diferencias entre el tamafio de
frutos depredados (FS) y frutos sanos(ND), teniendo los primeros un tamafio menor. Sin embargo, no
encontramos diferencia en el tamafio de semillas. Una posibilidad es que los arboles de D. guianense
asignen menos recursos a los frutos atacados para reducir la disponibilidad de alimento a las larvas
depredadoras (Bonal & Mufioz, 2008; Fernandes & Whitham, 1989; Verdu & Garcia-Fayos, 1998).
Alternativamente, es posible que sea mas facil ovipositar en frutos pequefios que ofrecen menor
resistencia a la infestacién (DeSoto et al., 2016), por lo que las hembras de los insectos depredadores de
semillas podrian mostrar un comportamiento selectivo por frutos mas pequefios. Sin embargo, los
resultados aqui obtenidos son opuestos a otros estudios que indican que los depredadores pre-
dispersién preferentemente consumen frutos mas grandes, lo que facilita la oviposicion, ejerciendo una
presion selectiva mas fuerte sobre frutos y semillas grandes (Dalling, 2002; Mack, 1998; Souza &
Fagundes, 2017). Otros autores sugieren que ademas del tamafio y peso de frutos y semillas, se debe
considerar otros factores que pueden influir en la depredacion, como la fenologia y la abundancia de

frutos y semillas (Espelta et al., 2009).
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El peso tanto de frutos y semillas sin dafio (ND) fue mayor que el de frutos dafiados (FD y FS),
al mismo tiempo el porcentaje de biomasa perdida fue menor para estos frutos y semillas. Estos
resultados sugieren que la perdida de biomasa causada por los insectos depredadores pre-dispersion es
mayor a la perdida de biomasa causada por otros factores fisiol6gicos como la evaporacion de agua que
sufren los frutos o la maduracion, esto nos indica que los insectos tienen un fuerte efecto en la calidad

de los frutos y semillas (Villa et al., 2019).

Germinacion de semillas de Dialium guianense

De acuerdo con los resultados, el porcentaje de germinacién de semillas de D. guianense fue
mayor en los frutos donde la semilla estaba sana y la pulpa dafiada (FD), que en aquellos donde tanto el
fruto como la semilla estaban sanas (ND). Se ha demostrado que la pulpa del fruto a menudo contiene
inhibidores de la germinacion que pueden bloquear las vias bioquimicas de germinacion, disminuyendo
e incluso impidiendo la germinacion al alterar el microambiente de las semillas (Wilson, 2008;
Windauer et al., 2016).

Los insectos comedores de pulpa pueden tener un efecto directo benéfico sobre la adecuacion
de la planta huésped mediante el movimiento a través de la pulpa, provocando su eliminacién o
descomposicion, facilitando la germinacion (Wilson, 2008). Sin embargo, existe un niimero limitado de
ejemplos de insectos comedores de pulpa que causen un efecto directo benéfico o neutral en la
adecuacion de la planta hospedera (Passos & Oliveira 2004; Rader & krokenberger, 2007; Wilson,
2008).

Por otra parte, la cubierta seminal de la semilla es una de las caracteristicas mas importantes
que influyen en la germinacion (Han et al., 2018), debido a que tiene una importante funcién en la

regulacion de la imbibicién en diversas familias de plantas (De Souza & Marcos-Filho, 2001). El
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género Dialium tiene distintos tipos de latencia, que incluyen la fisica y fisiologica, incluso latencia
combinada (Baskin & Baskin 2014). En el caso de D. guianense tiene una cubierta seminal permeable
que con el tiempo se vuelve impermeable, y posee aperturas secundarias (tipo lente) implicadas en la
imbibicion temprana de semillas con latencia fisica (Lersten et al., 1992, Baskin & Baskin, 2014). En
condiciones naturales, las semillas de D. guianense requieren de la dispersién endozodcora (e.g., por el
mono aullador negro), para que los procesos de escarificacién, imbibicion de las semillas y fertilizacién
del suelo donde germinan se lleven a cabo, garantizando el éxito germinativo (Benitez-Malvido et al.,

2014; Robertson et al., 2006).

Un hallazgo significativo de este estudio es que la variacion en el peso de la semilla influye en
el tiempo de germinacion de D. guianense y que ademas esto depende de la procedencia de la semilla.
Es decir, las semillas provenientes de frutos dafiados, germinaron mas rapido cuando el peso de la
semilla fue menor, mientras que las semillas provenientes de frutos sin dafio germinaron mas rapido
cuando el peso de la semilla fue mayor. Existen estudios donde se ha encontrado que las semillas mas
pequefias germinan mas rapido que las semillas mas grandes (Murali, 1997). En D. guianense, la
germinacion mas rapida de semillas pequefias, posiblemente se deba a que las semillas pequefias
absorben agua mas rapido que semillas de mayor tamafio y como una estrategia para disminuir los
efectos de la depredacion (Hernandez-Jaramillo et al., 2012; Upadhaya et al., 2007).

En este estudio, en semillas provenientes de frutos no dafados, las semillas de mayor tamafio
germinaron mas rapido, lo que puede atribuirse a las grandes reservas energéticas de estas semillas que
las hacen mas competitivas (Upadhaya et al., 2007). Resultados similares han sido reportados para
otras especies de arboles subtropicales, donde las semillas mas grandes presentaron mayores tasas de

germinacion que las semillas pequefias (Barik et al., 1996; Upadhaya et al., 2007). Sin embargo, hay
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estudios donde se ha encontrado que la masa de las semillas no tiene efecto sobre la velocidad de

germinacion (Pérez-Garcia et al., 1995).

CONCLUSIONES

A pesar de que los frutos y semillas de D. guianense son depredados antes de la dispersién por
distintos insectos, las familias Curculionidae (Scolytinae), Cerambycidae (Lamiinae, Atripaius
irrorellus) parecen ser las mas importantes. El efecto que tienen estos insectos sobre la germinacion de
semillas no provoca diferencias en las tasas de germinacion, pero si en los porcentajes de germinacioén
respecto a semillas sanas. Aunado al tamafio de la semilla, la depredacion de insectos en frutos y
semillas de D. guianense podria promover la germinacion en escenarios donde las semillas no puedan

ser dispersadas.
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CAPITULO II. Variacién temporal del efecto de la
ingestion de semillas por el mono aullador (Alouatta pigra)
sobre la germinacion

RESUMEN

En diferentes especies de plantas, se ha encontrado que existen variaciones intraespecificas espacio-
temporales tanto en el tamafio de las semillas, como en su porcentaje y tasa de germinacion. Gran parte
de esta variacion puede deberse a las condiciones bidticas y abidticas que experimenta la planta madre
durante el desarrollo de la semilla. Los vertebrados frugivoros pueden tener un efecto positivo en la
germinacion de las semillas debido al tratamiento al que son objeto las semillas durante su paso por el
tracto digestivo. Se ha demostrado que la ingestion de semillas por algunas especies de primates
incrementa la tasa y porcentaje de germinacion. Muy pocos estudios han examinado cémo las
caracteristicas de las semillas y la germinacion dentro de una misma especie de arbol tropical
dispersada por primates puede variar temporalmente. En la Reserva de la Biosfera Montes Azules,
México, habita el mono aullador negro (Alouatta pigra). Este primate tiene un efecto positivo en la
germinacion de varias especies de arboles, incluyendo Dialium guianense, que es una especie co-
dominante del dosel. El objetivo del presente trabajo fue analizar la variaciéon temporal en el peso,
tamafo y germinacion de las semillas de D. guianense ingeridas y no-ingeridas por el mono aullador.

En los 2011, 2013, 2017 y 2018 se colectaron semillas de D. guianense, provenientes de dos fuentes:

(1) semillas ingeridas por Alouatta pigra recién defecadas, y (2) semillas control, colectadas del dosel
de diferentes arboles y en el suelo por debajo de sus copas. A estas semillas se les midi6 el tamafio y
peso. Para los afios 2005, 2007, 2009, 2011,2017 y 2018, se realizaron experimentos de germinacion.
Asimismo, de la literatura se obtuvieron los datos de precipitacion y temperatura de los afios de colecta.
Los resultados indican, que el afio de colecta tuvo un efecto significativo sobre el largo y ancho para
semillas ingeridas. Para las semillas control, el afio de colecta, mostrd diferencias significativas tanto
para el largo, ancho y peso. El afio de colecta también tuvo un efecto significativo sobre la tasa y

porcentaje de germinacion. Las condiciones abioticas como la precipitacion estan relacionadas con la

variacion interanual en la germinacion dentro de una poblacion, aunado a la calidad del sustrato, el

efecto del dispersor y al tratamiento recibido previo a la germinacion.
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ABSTRACT

There can be a large intra-specific variation in seed size, and in germination percentage and rate. Much
of the intra-specific variation between collection years in germination experiments may result from the
biotic and abiotic conditions experienced by the parent plant during seed maturation. Vertebrate
frugivores may have a positive effect on seed germination after seed passage through their digestive
tract. Seed ingestion by some primate species has been shown to increase the rate and percentage of
germination. Few studies have examined the variation among collection years on seed traits and the
effect of seed ingestion by primates on germination for the same tree species. The Montes Azules
Biosphere Reserve, Mexico, is home to the black howler monkey (Alouatta pigra). This primate has a
positive effect on the germination of several tree species, including Dialium guianense, which is a co-
dominant canopy tree. The objective of the present study was to analyze the temporal variation in seed
weight, seed size and germination of D. guianense for seeds ingested by howler monkeys and non-
ingested seeds (control). In 2011, 2013, 2017 and 2018, seeds of D. guianense were collected from two
sources: (1) seeds ingested by howler monkeys, and (2) control seeds collected from the canopy of
different trees and on the ground below their canopies. These seeds were measured for size and
weight. For the years 2005, 2007, 2009, 2011, 2017 and 2018, germination experiments were
conducted. Data on precipitation and temperature in the collection years were obtained from the
literature.

The results indicate that the year of collection had a significant effect on the length and width of
primate ingested seeds. For control seeds, year of collection showed significant differences for length,
width and weight. Intraspecific differences on seed traits may result of selective pressures concurrently
exerted by seed dispersers and the environment during seed development. The year of collection had a
significant effect on germination. The impact of time on seed collection, the local environment such as
precipitation and experimental conditions may account for much of the variation in seed traits and

germination between years within D. guianense population, along with disperser effects.
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INTRODUCCION

En los bosques tropicales lluviosos, la regeneracion natural depende en gran parte de la
dispersién de semillas mediada por animales frugivoros (Howe & Smallwood, 1982; Jordano, 2014). El
consumo de frutos y la subsecuente dispersién de semillas es un proceso clave en la ecologia de las
plantas. Uno de los resultados mas importantes de la dispersion de semillas es el transporte de éstas
lejos de las plantas parentales (Fuzessy et al., 2016), ya que el éxito reproductivo aumenta al colonizar
lugares adecuados para su desarrollo y evitar mortalidad denso-dependiente (Augspurger, 1981; Palma
& Stevenson, 2013). El tamafio de la semilla esta asociado con la capacidad de dispersion y
colonizacion (Brewer, 2001; Leishman et al., 2000; Westoby et al., 1992), asi como con su
probabilidad de germinacién, emergencia, establecimiento y supervivencia (Jurado & Flores, 2005;
Leishman et al., 2000). Se ha demostrado que el tamafo de la semilla puede estar influenciado, entre
otros aspectos, por la densidad poblacional, la fenologia, la disponibilidad de recursos, los enemigos
naturales y el efecto materno (Obeso, 1993).

La variacién intraespecifica en el tamafio de la semilla y la germinacion es ampliamente
reconocida tanto en poblaciones naturales de plantas y en las especies cultivadas (Baskin & Baskin,
1998). Esta variacion puede ser el resultado de la adjudicacién de recursos a diferentes estructuras de la
planta, lo que puede resultar en la incapacidad de la planta madre de proveer a todas las semillas de
igual cantidad de recursos (Cavers & Steel, 1984; Fenner, 2000; Méndez, 1997; Michaels et al., 1988;
Vaughton & Ramsey, 1998). En consecuencia, la germinacion de las semillas varia dependiendo del
tamafio de la planta, la posicién del fruto en la planta, entre los afios y dentro y entre las poblaciones
(Andersson & Milberg, 1998). Ademas, gran parte de la variacién intraespecifica en las tasas de

germinacion de semillas esta determinada por otros factores como el origen genético y el ambiente
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materno durante el desarrollo de la semilla (Andersson & Milberg, 1998; Beckstead et al.,1996; Qaderi
& Cavers, 2002).

El efecto de los dispersores de semillas en las poblaciones de plantas depende del nimero de
semillas manipuladas y de los factores cualitativos (sitios de deposicion adecuados) que pueden afectar
la supervivencia de las semillas y el establecimiento de las plantas (Schupp et al., 2010).
Adicionalmente, los vertebrados frugivoros pueden tener efectos positivos sobre la germinacion de las
semillas ingeridas, producidos por el tratamiento que estas reciben en su paso a través del tracto
digestivo (Chapman & Onderdonk, 1998; Fuzessy et al., 2016; Robertson et al., 2006; Samuels &
Levey, 2005). Estos efectos incluyen la escarificacion, la desinhibicion de las semillas y la fertilizacion
de las plantulas emergidas a partir de semillas defecadas (Samuels & Levey, 2005). La escarificacién
de la testa aumenta la permeabilidad del agua, los gases permiten la separacién de las semillas de la
pulpa (desinhibici6n), y gracias a la materia fecal que rodea a las semillas (fertilizacion), se favorece el
crecimiento de las plantulas (Robertson et al., 2006). Se ha demostrado que, en promedio, los primates
neotropicales aceleran el tiempo de germinacion de la semilla en relacién con las semillas control
(Fuzessy et al., 2016).

Aunque existe gran variacion intra-especifica en el tamafio de las semillas, asi como en su
porcentaje y tasas de germinacion, muy pocos estudios han examinado si existe variacién temporal en
las caracteristicas de las semillas, asi como en su éxito germinativo después de ser ingeridas y
defecadas por un frugivoro (Andersson & Milberg, 1998; Baskin & Baskin, 2014; Qaderi & Cavers,
2002; Sales et al., 2013). En la selva tropical de la Reserva de la Bi6sfera Montes Azules (REBIMA),
Chiapas, México, habita el mono aullador negro, Alouatta pigra, cuyo efecto positivo en la
germinacion de varias especies de arboles es reconocido (Gonzalez-Di Pierro et al., 2011, Benitez-

Malvido et al., 2014). Las semillas de Dialium guianense (Aubl.) Sandw. Ha (Caesalpinioideae), una
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especie codominante del dosel (Boege & Dirzo, 2004), son también dispersadas exitosamente por el
mono aullador. El objetivo del presente trabajo fue analizar la variacién temporal en la germinacion de
D. guianense para semillas ingeridas por el mono aullador y para las semillas no-ingeridas (semillas

control).

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

El trabajo de campo se realiz6 en la Reserva de la Biosfera de los Montes Azules (REBIMA),
Chiapas, México, que tiene 330,000 ha y es parte de la region de bosque lluvioso Lacandén (16050
5800N, 908520 3600W, 10-50 msnm). El clima es calido-himedo con precipitacion media anual de
2,874 mm y temperatura de 25°C (Estrada et al., 2004). La vegetacion predominante en la zona es la
selva tropical lluviosa de tierras bajas con arboles que alcanzan alturas de hasta 45 m (Mendoza &
Dirzo, 1999). La vegetacion esta representada por arboles de dosel que incluyen predominantemente a

Dialium guianense, Brosimum alicastrum y Vatairea lundellii, entre otros (Boege & Dirzo, 2004).

Especie de estudio

La especie de arbol Dialium guianense es originaria de América del Sur y Central (Pennington
& Sarukhan, 2005). Es un arbol de 20 a 30 m (hasta 45 m) de altura. Los frutos de D. guianense son
vainas de 1 a 2 cm de largo, globosas u ovoides, indehiscentes, con pericarpio fragil, pubescentes,
verde amarillentas a café oscuras. Las semillas son reniformes y comprimidas de 9 a 15 mm de largo

por 6 a 13 mm de ancho y 2 a 3 mm de grueso, grisaceas o ligeramente pardas, lustrosas. Ademas,
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tienen un arilo agridulce color café. Presentan latencia cutanea, un endospermo vitreo que rodea el

cotiledon y la radicula, y su germinacién es epigea (Benitez-Malvido et al., 2016).

Especies de primates en la region de estudio

En la region de estudio habitan dos especies de primates. El mono aullador negro (Alouatta
pigra) y el mono arafia de manos negras (Ateles geoffroyi). Estos primates han sido descritos como
importantes dispersores de semillas para una gran cantidad de especies de arboles en selvas tropicales
(Estrada et al., 2004; Stevenson, et al., 2002). El mono aullador es principalmente folivoro, pero se ha
comprobado que es un importante dispersor de semillas de varias especies de arboles, incluyendo a D.
guianense (Benitez-Malvido et al., 2014, 2016). En promedio, la digestién del mono aullador negro es
de 21 horas (Milton, 1981). Aunque las dos especies de mono consumen los frutos y dispersan las
semillas de D. guianense, en el presente estudio unicamente se consideraron las semillas ingeridas por
el mono aullador ya que, solamente para esta especie de primate, se contaba con la informacién

suficiente para cumplir con los objetivos de investigacion.

Recoleccion de semillas

Se colectaron semillas de D. guianense dentro de la REBIMA (2011, 2013, 2017 y 2018),
provenientes de dos fuentes: (1) semillas ingeridas por Alouatta pigra recién defecadas, y (2) semillas
control (frutos maduros en la copa de los arboles o recogidas del suelo por debajo del arbol progenitor).
Las semillas control fueron colectadas de al menos tres diferentes arboles por afio de colecta (Benitez-
Malvido et al., 2014, 2016; Gonzalez-Di Pierro et al., 2021). Se tomaron medidas de largo, ancho y

peso de cada semilla colectada para los afios 2011, 2013, 2017 y 2018. Estudios previos, han mostrado
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que no existen diferencias significativas en el peso, tamafio, tasa y porcentaje de germinacién entre las
semillas obtenidas de la copa de los arboles y del suelo (Benitez-Malvido et al., 2016).

Las semillas para los experimentos de germinacion de los afios 2005, 2007, 2009 y 2011, fueron
colectadas al inicio de la temporada de fructificacion (junio); mientras que para los afios 2017 y 2018
fueron colectados al final de la temporada de fructificacion (julio-agosto). A las semillas no-ingeridas
(control) se les eliminé manualmente el arilo, considerando que la pulpa del fruto a menudo contiene
inhibidores de la germinacion (Traveset et al., 2007). Para cada afio de colecta, las semillas defecadas
por el mono aullador fueron colectadas siguiendo al menos tres distintos grupos de monos aulladores
de 07:00 a 17:00. Los grupos fueron seguidos hasta que se recolectaron por lo menos 100 semillas de
D. guianense en las heces. Las heces se recolectaron tan pronto los primates defecaron. Posteriormente

las semillas se lavaron para remover restos de materia fecal y vegetal.

Germinacion de semillas

Para los afios 2005, 2007, 2009 y 2011 (Tabla 1), los experimentos de germinacion se realizaron
en una casa de sombra en el sitio de estudio. Las semillas se colocaron en bandejas (10 semillas por
bandeja) usando arena de rio como sustrato y regadas cada dos dias. Los experimentos de germinacion
para las semillas colectadas de la copa de los arboles en 2017 (Tabla 1) y para las semillas colectadas
de las heces del mono aullador en 2018 (Tabla 1), se llevaron a cabo en una camara de germinacién
marca Percival Scientific (modelo [-35LL) con un ciclo luz-oscuridad de 12 horas y una temperatura
constante de 25°C. Se colocaron tres semillas por caja de Petri sobre papel filtro hiimedo. Las semillas
fueron regadas diariamente con una mezcla de agua destilada y fungicida, esto con el fin de evitar el
ataque por hongos durante la fase de germinacién. Para todos los afios, durante 60 dias se registro

diariamente el numero de semillas germinadas. Se consideré como semilla germinada cuando se
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observo la emergencia de la radicula (cambio morfolégico visible). Todos los experimentos de

germinacion se llevaron a cabo con semillas sin dafio aparente.

Tabla 1. Numero de semillas experimentales de Dialium guianense ingeridas por mono aullador y
semilla control. Las semillas fueron colectadas en diferentes afios en la Reserva de la Biosfera Montes
Azules, México.

Ao Ingeridas Control
2005 274 140
2007 274 140
2009 110 200
2011 110 110
2017 127
2018 127

Analisis estadistico

Las diferencias en el largo, ancho y peso de las semillas entre afios de colecta por procedencia
de las semillas (ingerida y no ingerida) se analizaron con ANOVA de una via. En estudios previos se
ha encontrado que las semillas de D. guianense ingeridas por el mono aullador presentan mayor peso y
tamafio (Benitez-Malvido et al., 2014, 2016), por ello, en el presente trabajo tinicamente se considerd
analizar diferencias interanuales en las caracteristicas de las semillas tomando en cuenta su procedencia
(ingerida y no ingerida) de manera individual. En el caso de resultados significativos, las diferencias se
compararon con pruebas de Tukey para comparaciones multiples (nivel de confianza del 95%). El
efecto del afio de colecta sobre la germinacion maxima acumulada fue analizada individualmente para
cada procedencia (semillas ingeridas y control) usando analisis de devianza basado en modelos lineales
generalizados (Crawley, 2013). En este modelo, la proporcion acumulada de semillas germinadas fue la

variable dependiente, el tiempo (dias después de la fecha de siembra) fue una variable independiente
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continua, y el afio de recoleccion fue la variable independiente categérica. Se utiliz6 una distribucion
de error binomial y una funcién de enlace logistico. En este tipo de error, la desviacién (equivalente a
la varianza en un modelo con un error de tipo normal) explicada por variables independientes puede
considerarse un valor aproximado de chi-cuadrada (x ?) (Crawley, 1993). La proporcién acumulada de

semillas germinadas (y) después de t dias se calculd de la siguiente manera:

Aqui, el coeficiente a es la interseccion y (germinacion inicial) y el coeficiente b representa la tasa de
germinacion inicial (pendiente). Ademas, c es un coeficiente que indica si la tasa de germinacion inicial
aumenta (en tal caso, ¢ adopta un valor negativo) o disminuye (en tal caso, c adopta un valor positivo)
con el tiempo (Guillén, et al., 2009). Ademas, para explorar si el clima en los afios de colecta influye en
la condicién de las semillas (peso y tamafio) y en el porcentaje de germinacion, se realizaron Modelos
lineales generalizados (GLM), considerando el porcentaje de germinacién, peso y tamafio (variables
dependientes), como una funcién de la procedencia (ingeridas y no-ingeridas) de la semilla (variable
categorica con dos factores fijos) y la precipitacion y temperatura anual promedio en la zona de estudio

(covariables).
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RESULTADOS

Caracteristicas de las semillas

El afio de colecta tuvo un efecto significativo sobre el largo y ancho de las semillas ingeridas
por el mono aullador (Tabla 2). Las semillas colectadas en el afio 2017 tuvieron un largo y ancho
menor respecto a los afios 2011, 2013. Sin embargo, no hubo un efecto significativo del afio de colecta
sobre el peso de las semillas. Para las semillas control, hubo un efecto significativo del afio de colecta,
sobre el largo, ancho y peso de las semillas (Tabla 2), siendo el afio 2017 el que present6 semillas

significativamente mas largas, anchas y pesadas.

Tabla 2. Rasgos (promedio + DE) de semillas ingeridas por mono aullador y semilla control del arbol
Dialium guianense, recolectadas en diferentes afios en la Reserva de la Biosfera Montes Azules, México.
Diferentes letras indican diferencias significativas entre afios de colecta (ANOVA de una via).

2011 2013 2017 2018 F; P
Ingeridas (n=110) (n=100) (n=180) (n=166)

largo(mm) 10.58+1.29% 10.66+1.24% 10.20£0.91° 10.30+1.26%® 436 <0.005

ancho(mm) 8.92+0.080 % 8.95+0.82% 8.40:0.89° 852:098° 1227 <0.005
peso(g) 0.34+0.058 * 0.34+0.062  0.34+0.20*  0.31+0.08% 2602 >0.05

Control (n=110) (n=100) (n=182)
largo(mm) ~ 9.39£0.59%  9.42+0.55% 10.12+1.17° 30.19 < 0.005
ancho(mm) 7.77+0.692  7.79+0.66%  8.40+1.24° 19.51 <0.005
peso(g)  0.2740.052% 0.25+0.063% 0.31+0.10° 19.26 < 0.005

45



Variabilidad en la germinacién entre aiios de colecta

El afio de colecta tuvo un efecto significativo sobre la germinacién. Los modelos logisticos
ajustados fueron significativos para las dos fuentes de procedencia de las semillas (ingeridas y control)
y explicaron mas del 90% del comportamiento de germinacion a través del tiempo en todos los casos
(Tabla 3). Para semillas ingeridas, los factores Afio de colecta y Tiempo explicaron un 54% y 33%, de
la varianza total, respectivamente, mientras que para las semillas control los factores Afio de colecta y
Tiempo explicaron un 24% y 58%, respectivamente. El tiempo cuadrético fue significativo, lo que

indica que la tasa de germinacion disminuye con el tiempo.

Tabla 3: Analisis de devianza para el nimero de semillas germinadas
ingeridas y control de Dialium guianense colectadas en distintos afios. gl:
grados de libertad, x?: Valor de Ji-Cuadrada, %: porcentaje de la variacion
explicada por cada término del modelo, P: valor de probabilidad.

Factor Devianza (x 2) gl % P
Ingerida

Afio 15.7783 4 53.8962 <0.001
Tiempo 9.611 1 32.8297 <0.001
Tiempo? 0.0939 1 0.3207 <0.001
Afio:Tiempo 2.1846 4 7.4622 <0.001
AfioTiempo? 0.4269 4 1.4582 <0.001
Modelo 28.0864 14 95.9388

Residual 1.1757 285 4.016

Total 29.2753 299

Control

Afio 3.2137 4 24.3125 <0.001
Tiempo 7.6185 1 57.5715 <0.001
Tiempo? 0.9496 1 7.1759 <0.001
Afio:Tiempo 0.2227 4 1.6829 <0.001
AfoTiempo? 0.0188 4 0.142 0.2196
Modelo 12.0233 14 90.8577

Residual 1.2096 285 9.1407
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Las semillas ingeridas durante los afios 2005, 2007 y 2011, empezaron a germinar antes que la
colectadas en los afios 2009 y 2018. El afio 2011 fue el que present6 una mayor tasa de germinacion.
En contraste los afios 2009 y 2018 exhibieron significativamente menores tasas de germinacién. La
germinacion acumulada fue significativamente mayor para el afio 2011 donde alrededor del 50 % de las

semillas germinaron (Fig. 1).
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Figura 1: Regresion logistica mejor ajustada para el éxito de la germinacion de semillas de
Dialium guianense ingeridas por el mono aullador negro (Alouatta pigra), colectadas
durante los afios 2005, 2007, 2009, 2011 y 2018. Diferentes numeros indican diferencias
significativas en el punto inicial de germinacion (intercepto); letras mintsculas diferentes
indican diferencias significativas en las tasas de germinacion (pendiente). Las letras
mayusculas diferentes indican diferencias significativas en el porcentaje de germinacion.
Las semillas fueron colectadas de las heces del mono aullador en la Reserva de la Bidsfera
de los Montes Azules, Chiapas, México.
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Para semillas control, los afios 2005, 2007, 2011 y 2017, comenzaron a germinar antes que para el afio
2009. El ano 2009 presento una tasa muy baja de germinacién. La germinaciéon acumulada no fue
diferente para los afios considerados, excepto para el afio 2009, que presento un menor porcentaje de

germinacion (Fig. 2).
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Figura 2: Regresion logistica mejor ajustada, para la tasa y porcentaje de germinacion de
semillas control del arbol Dialium guianense, colectadas durante los afios 2005, 2007, 2009,
2011 y 2017. Diferentes numeros indican diferencias significativas en el punto inicial de
germinacion (intercepto); letras mintisculas diferentes indican diferencias significativas en
las tasas de germinacion (pendiente). Las letras mayusculas diferentes indican diferencias
significativas en el porcentaje de germinacion. Las semillas fueron colectadas de las copas
de los arboles o del suelo en la Reserva de la Biésfera de los Montes Azules, Chiapas,
Meéxico.
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Tabla 4. Temperatura y precipitacion durante los afios de estudio en la porcién sur de la Reserva de la

Bidsfera de Montes Azules Chiapas, México (CONAGUA, 2021).

Afio  Temperatura (°C) Precipitacion (mm)

2005 24.0 2190.7
2007 254 2302.6
2009 24.6 1953.1
2011 243 2381.6
2013 249 2278.6
2017 253 1994.0
2018 25.1 1705.3

El analisis de porcentaje germinacién en funcién del clima, mostr6 que la precipitacion tiene un
efecto significativo sobre la germinacion (y? = 64.40, gl = 1, P = 0.002). Tanto para las semillas
ingeridas como no-ingeridas se muestra una relacién positiva entre el porcentaje de germinacion y
precipitacion (Fig. 3A). Para el tamafio de la semilla, la interaccion de la precipitacion con la
procedencia de la semilla mostré diferencias significativas (y? = 0.04, gl = 1, P<0.005). Para semillas
ingeridas, el tamafio de la semilla aumento conforme aumento la precipitacién. Mientras que para las
semillas que no fueron ingeridas la relacion entre precipitacion y tamafio de la semilla fue inversa;
conforme aumento la precipitacién el tamafio de la semilla fue menor (Fig. 3B). El mismo patron se

muestra para el peso de las semillas (2 = 0.0060, gl = 1, P=0.009). El peso de la semilla aumento
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conforme aumento la precipitacién para semillas ingeridas. En contraste, para semillas no-ingeridas las

semillas presentaron un tamafio menor a mayor precipitaciéon (Fig. 3C).
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Figura 3: Porcentaje de germinacion, tamafio y peso de semillas de Dialium guianense ingeridas por el
mono aullador y semillas no-ingeridas, respecto a la precipitacion y temperatura promedio anual. El
estudio se llevo a cabo en la Reserva de la Bidsfera de los Montes Azules, Chiapas, México. Area
sombreada junto a cada linea indica intervalo de confianza (95%).
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El analisis de porcentaje germinacién en funcién del clima mostr6 que la temperatura tuvo un efecto
significativo (2 = 51.95, gl = 1, P = 0.002). Para las semillas ingeridas el porcentaje de germinacion
disminuyo a mayor temperatura, para las semillas no-ingeridas la temperatura no tuvo un efecto
significativo (Fig. 3D). Para el tamafio de la semilla, la interaccién de la temperatura con la
procedencia de la semilla mostré diferencias significativas (y? = 0.029, gl = 1, P=0.02). Para semillas
ingeridas, el tamafio de la semilla disminuyé conforme aumento la temperatura. Mientras que para las
semillas no-ingeridas a mayor temperatura el tamafio de la semilla es mayor (Fig. 3E). La interaccién
entre el peso de la semilla y la temperatura mostré diferencias significativas (y? = 0.0060, gl = 1,
P=0.009). Para semillas no-ingeridas, el peso de la semilla aumento conforme aumento la temperatura.
Sin embargo, en las semillas ingeridas el peso de las semillas se mantiene constante a diferente

temperatura (Fig. 3F).
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DISCUSION

Los resultados de este estudio muestran que el tamafio y peso de las semillas de D. guianense
varian significativamente entre los afos de colecta. Para el caso de las semillas de D. guianense
ingeridas por el mono aullador, estas diferencias fueron mayores (largo y ancho) en los afios 2011 y
2013 respecto a los afos 2017 y 2018. La diferencia entre afios en el tamafio de las semillas ingeridas
indica una variacion en el tamafio y calidad de los frutos que consumen los monos aulladores. En la
misma zona de estudio, experimentos previos han mostrado que las semillas de D. guianense ingeridas
por el mono aullador presentaron significativamente mayor tamafio y peso que aquellas semillas
colectadas de la copa de los arboles, del suelo y de las heces del mono arafia (Benitez-Malvido et al.,
2014, 2016). En las semillas no-ingeridas de D. guianense se observo un tamafio mayor (largo, ancho,
peso) en el afio 2017 respecto a los afios 2011 y 2013. Se ha demostrado que el tamafio de la semilla
puede depender de varios aspectos de la historia de vida de las plantas, como la asignacién de recursos
entre el tamafio y el nimero de semillas (Bonal et al., 2007; Garrido et al., 2005; Sakai & Harada,
2007; Smith & Fretwell, 1974). También puede ser el resultado de presiones selectivas de los animales.
Sin embargo, las presiones selectivas de los animales pueden disiparse por factores ambientales (tanto
bidticos como abioticos) antes y después del proceso de dispersién (Nogales et al., 2013). Por ejemplo,
durante los afios 2011 y 2013, en la zona de estudio se present6 un promedio mayor de precipitacion
durante el verano respecto a los afios 2009 y 2017 (Tabla 4, CONAGUA, 2021). Este periodo coincide
con la época de maduracién de los frutos en D. guianense, lo que podria haber afectado el tamafio de
los frutos y de las semillas.

La variabilidad genética dentro de una misma poblacion de arboles constituye otro factor
relevante en la variacién del tamafio de la semilla. La genética puede afectar el potencial de

germinacion de una semilla asi como el establecimiento de la plantula y el crecimiento y reproduccién
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de la planta adulta (Garrido et al., 2005). No obstante, la variacién podria también haber sido causada
por el muestreo de frutos y semillas producidas al principio /o final del periodo de fructificacion en
diferentes arboles de D. guianense. Algunos estudios con diversas especies de plantas han mostrado
que el peso de la semilla dentro de una poblacién tiende a variar durante el tiempo de fructificacion, es
decir entre semillas producidas al principio, a la mitad y al final del periodo de fructificacion (Cavers &

Steel, 1984).

Germinacion interanual de semillas

Para D. guianense, los patrones de germinacién no fueron consistentes entre afios de colecta.
Las semillas colectadas en el afio 2011 exhibieron mayores porcentajes de germinacién respecto a
semillas colectadas en los otros afios de estudio (2007, 2009, 2017, 2018), tanto en semillas ingeridas
como para las semillas control. En el caso de semillas ingeridas, se encontraron grandes diferencias en
las tasas de germinacion entre los afios (2005, 2007, 2009, 2011). Hubo afios con un porcentaje muy
bajo de germinacion (afio 2009, 3%) y afios con un alto porcentaje (afio 2011, 50%). La germinacion
inicial también mostré diferencias entre los afios. El impacto del clima puede provocar gran parte de la
variacion en la germinacion entre afios dentro de una poblacion (Baskin & Baskin, 2014; Zhang et al.,
2017), al igual que la calidad del sustrato y el tratamiento recibido previo a la germinacion (Karlsson &
Milberg, 2008). Muchos primates defecan semillas intactas, y en la mayoria de los casos, la dispersion
de semillas por primates incrementa las tasas y porcentaje de germinacion (Russo & Chapman, 2011;
Fuzessy et al., 2016; Stevenson et al., 2002).

Las semillas no-ingeridas de D. guianense, en general, presentaron un porcentaje de
germinacion bajo (2-20%) en todos los afios considerados. También, se observa una importante

variacion en el porcentaje de germinacion de semillas entre los diferentes afios considerados. Esto se
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puede deber a la variabilidad de respuestas de las semillas a distintos factores ambientales
(temperatura, precipitacion, humedad) (Oliveira & Garcia, 2019). Por ejemplo, la latencia de las
semillas aumenta con el aumento de la temperatura en algunas especies mientras que en otras especies,
altas temperaturas disminuyen el grado de latencia de las semillas (Hume, 1994; Oliveira & Garcia,
2019; Fenner, 2000). De esta manera, el mayor porcentaje de germinacion observado en el afio 2011
podria haber sido consecuencia de un aumento en la precipitacion en este afio. Segtn los registros
climatologicos, la precipitacion fue superior durante el verano de 2011 respecto a otros afios
considerados en el estudio (2005, 2007, 2009) (CONAGUA, 2021). La variacion interanual en la
germinacion puede reducir el riesgo de que todas las plantulas estén sujetas a malas condiciones de
crecimiento y a evitar la competencia intraespecifica (Andersson & Milberg, 1998; Karlsson &
Milberg, 2008).

Se ha comprobado que las tasas de germinacion de semillas parecen estar asociadas con el tipo
de sustrato utilizado en los experimentos, asi como a las condiciones biofisicas presentes en el sitio de
germinacion como lo es una casa de sombra, las condiciones in situ de campo o en una camara de
germinacion (Stevenson et al., 2002). Generalmente, se han encontrado tasas de germinacién menores
en semillas que han sido germinadas en condiciones de laboratorio (Robertson et al., 2006).Esto,
debido a que se alteran los microorganismos disponibles para la descomposicién lo que afecta la
descomposicién de la pared del fruto o semilla (Burrows, 1997; Morpeth & Hall, 2000).

Los resultados muestran que las diferencias a través de los afios de evaluacién, en el largo,
ancho, peso y germinacion de las semillas, tanto en las ingeridas como en las control, pueden ser
consecuencia de la interaccion compleja de varios factores. Entre ellos, destacan el comportamiento de

forrajeo de los primates, la asignacion de recursos por parte de la planta madre y de variaciones locales
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del clima a través del tiempo. Ademas, es importante considerar que las condiciones bajo las cuales se

llevan a cabo los experimentos pueden afectar el comportamiento de germinacion.
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DISCUSION GENERAL

La depredacion pre-dispersion puede afectar el desempefio de las plantas, la abundancia y los
patrones de distribucién de las especies, ademas de la composicién de especies dentro de las
comunidades y el funcionamiento del ecosistema (Kolb et al., 2007). En muchos casos, el efecto
negativo de la depredacion de semillas en el desempefio de las plantas es evidente. Por ejemplo, las
plantas pueden perder una parte significativa de su produccién de semillas a causa de la depredacion
(Janzen, 1971; Kolb et al., 2007; Moles et al., 2003). En este estudio comprobamos que por lo menos el
70% de los frutos de D. guianense presentaron depredacion pre-dispersién, sin embargo no todas las
semillas resultaron dafiadas. Los frutos que presentaron depredacion pre-dispersion, principalmente por
coleopteros, presentaron un tamafio y peso menor respecto a los frutos sin dafio aparente, lo que sugiere
que la planta podria tener una asignacion diferencial de recursos como consecuencia de la depredacion
pre-dispersién o alternativamente, que los insectos estan consumiendo parte de estos frutos (DeSoto et
al., 2016).

Los resultados mostraron que el peso de la semilla y su procedencia (frutos con o sin dafio)
influye en la germinacién de D. guianense. Las semillas procedentes de frutos dafiados tuvieron un
mayor porcentaje de germinacion. No obstante, la tasa de germinacion no vario entre procedencias de
la semilla. Estos hallazgos indican que los insectos pueden estar ejerciendo un efecto diferencial en
cada una de las fases del ciclo de vida del D. guianense, ya que por un lado la depredacion esta
eliminando un porcentaje considerable de semillas y por otro puede promover un incremento en los
porcentajes de germinacion. Sin embargo, es importante recordar que las plantas pueden interactuar
con varias especies de invertebrados y en consecuencia, éstos pueden estar ejerciendo presiones de

seleccién diferentes o incluso opuestas (Strauss & Irwin, 2004).
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La variacién temporal encontrada en relacion con el tamafio y peso de las semillas de D.
guianense ingeridas por el mono aullador, indican una variacion en el tamafio y calidad de los frutos
que consumen los primates. Para D. guianense, la tasa y el porcentaje de germinacién de semillas
mostraron heterogeneidad entre los afios de colecta. En general, la ingesta de semillas por el mono
aullador incrementé la tasa de germinacion, tal y como se ha reportado para otros estudios con primates
neotropicales (Fuzessy et al., 2016). Ademas, el clima durante los afios de estudio afecto las
caracteristicas de las semillas, asi como su porcentaje de germinacién (Baskin & Baskin, 2014a; Zhang
et al., 2017). Diferencias en la temperatura y precipitacion interanuales puede afectar el tiempo de
maduracion y desarrollo de las semillas (Andersson & Milberg, 1998). La variacion interanual en los
porcentajes de germinacion podria interpretarse como una estrategia de las plantas que reducira el
riesgo de que todas las plantulas estén sujetas a malas condiciones de crecimiento y ayudara a evitar la
competencia intraespecifica (Andersson & Milberg, 1998). Los resultados encontrados en este trabajo
sugieren que es necesario hacer los experimentos de germinacién durante varios afios y durante toda la
época de fructificacion de la especie de interés para determinar el efecto de la ingestién de semillas por
frugivoros sobre la germinacién. También es necesario hacer muestreos en diferentes afios para conocer

la variacion temporal en las caracteristicas de las semillas, asi como de sus insectos depredadores.
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