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RESUMEN

El bosque tropical caducifolio (BTC) en México cubre cerca del 80% del area
total de vegetacion del pais. Actuaimente se encuentra en paqueitos fragmentos,
los cuales albergan solo algunas de las espacies que se encontraban en el bosque
original. E! aislamiento espacial de los arboles puede modificar la actividad de los
polinizadores reduciendo la cantidad de recursos potenciales e incrementando la
distancia entre esos recursos. Los murciélagos son algunos de los polinizadores
mas movilea especialmente en habitat fragmentados ya que actian como vectores
de polen promoviendo el exocruzamiento. A pesar de la importancia de los
murciélagos en el ecosistema, poco se sabe acerca de como son afectados por la
fragmentacion. Debido a que los murcidlagos son elementos esenciales en el
mantenimlento de los bosques tropicales por su papel en la polinizacion de varias
especies de arboles troplcales, es importante determinar el efecto de la
fragmentacion sobre la actividad de polinizadores y en el éxito reproductivo de C.
aesculifolia, un arbol caracter(stico del BTC. Se determinaron dos condiciones de
habitat para realizar el estudio: el bosque perturbado y el bosque continuo. Se
realizaron videofilmaciones en las flores de diferentes individuos de C. aesculifolia
con la finalidad de registrar los visitantes y determinar si son visitantes efectivos.
Se realizd la fenologia para determinar los patrones fenolégicos y el éxito
reproductivo. Los murciélagos nectarivoros fueron los visitantes efectivos de C.
aasculifolia ya que fueron los Gnicos visitantes qua hicleron contacto con las
estructuras reproductivas de la flor. Hubo mas visitantes a las flores, pero no
tuvieron contacto con las estructuras reproductivas. Leptonycteris curasoae vislté
significativamente flores del bosque perturbado, esto colncide con la mayor
produccion total de flores la cual fue en la misma condicion de habitat. Las visitas
de L. curasoae al bosque perturbado puaden estar relacionadas con la capacidad
de desplazamiento, especializacion en la dieta, estrategias de forrajeo, y tamblén Ia
disponibilidad de recursos en el 4rea. La variacion entre afios en cuanto al nimero
de arboles que florecieron fue muy marcada, Existen varios factores que pueden
modificar los patrones fenoldgicos como son abléticos y bidticos. El nimero de
individuos que produjeron flor y fruto fue mayor en el bosque no perturbado que en
el perturbado. Sin embargo, la produccién total de flores difirid entre las
condiciones de bosque, produclendo significativamente maa flores en el bosque
perturbado. Lo que probahlemente ocurre para C. aasculifolia an |la regién es que
la mayoria de los individuos que florecen en el bosque no perturbado producen
pocas flores, mientras que los arboles del bosque perturbado que florecen aunque
sean pocos individuos floreciando, producen muchas flores. Una posible
explicacion es que los arboles en la condicién perturbada tienden a desarrollar
coronas con més ramas reproductivas que los individuos que se encuentran en
bosque continuo y por lo tanto produjeron mas flores en esta condicién de habitat.
El fruit set no presentd diferencias por condiciones de habitat. Cada flor tiene la
misma probabilldad de desarrollarse a fruto en el bosque no parturbado que en el
perturbado, a pesar de que la mayor produccion total de flores fue en el boague
perturbado. Esta situacién presentada en el fruit sef en C. aesculifolia, puede
deberse a una disminucion en los niveles de flujo de polen. La baja proporcién de
frutos (fruit sef) pueda deberse a limitacién en los recursos disponibles para que
sean desarrollados los frutos.
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1. INTRODUCCION

La fragmentacion del hébitat es Ia reduccion de un érea continua de
vegetacion, la cual produce una serie de parches de vegetacion remanente
(Saunders 1891) y es la causa de amenazas significativas al mantenimiento de la
blodiversidad en ecosistemas tropicales (Saunders 1991, Janzen 1994, Young et al.
1986, Morgan 1999, Trejo & Dirzo 2000). La creacién de poblaciones pequefias
puede afectar negativamente las interacciones bidticas y estabilidad del ecosistema
(Rathcke & Jules 1983, Steffan-Dwenter & Tschamtke 1998), ocasionando una
disminucion en la polinizacion (Aizen & Feinsinger 1994). El aislamiento espacial
de los arboles puede modificar la actividad de los polinizadores, reduciendo la
cantidad de recursos potenciales e incrementando la distancla entre esos recursos
(Sih & Baltus 1987).

Al causar una reduccion en el tamafio poblaclonal, la fragmentacién puede
provocar que las especies que se encuentran en bajas densidades sean
vulnerables a la extincidn como resultado de eventos estocésticos (Zuidema ef al.
1998). Las poblaclones pequefias favorecen los efecios de la deriva génica,
autopolinizacion y el incremento de la homocigocidad entre las poblaciones, lo que
conduce a una pérdida de variacion genética y eventualmente a la fijacion de alelos
deletérsos y depresion por endogamia (Templeton et al. 1990, Menges 1991,
Ellstrand & Ellam 1893, Young et a/.19986).

Los arboles tropicales aon particularmente vuinerables a los efectos de la
fragmentacion debido a sus caracteristicas demograficas y reproductivas (Cascante
2002), ya que naturalmente se encuentran en densidades muy bajas (Murren 2002).
En selvas tropicales una proporcion muy alta de las especies son hermafroditas

(B0-80%), tienen altas tasas de exocruzamiento y sisteras de apareamiento que
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involucran complejos mecanismos de autoincompatibilidad, por lo que requieren
forzosamente de vactores de polen (Parra-Tabla & Bullock 2002, Dick et al. 2003).

Los animales que mueven el material genético (polen y/o semillas) antre
fragmentos aislados de vegetacion contribuyen a reducir los efectos negativos
provocados por la fragmentacién, Los murciélagos son algunos de los
polinizadores mas méviles en habitat fragmentados (Law & Lean 1999, Law af al.
1999) ya que actian como vectores de polen promoviendo el exocruzamiento
(Heithaus et a/. 1674, Bawa 1890). Su habllidad para volar hace que sean valiosos
para estudiar el impacto de la fragmentacion del habitat (Estrada ef al. 1993). La
capacidad de movilidad de los individuos mutualistas es particularmente importante
en los ecosistemas tropicales donde la diversidad de plantas es alta y las distanclas
entre los arboles son extensas (Heithaus of al. 1974). La distancia promedio de
desplazamiento y el tiempo invertido an un area de forrajeo tienen consecuencias
en el flujo génico y puade aer la mayor contribucién al nimero de frutos
desarrollados por nimero de flores producidas (frut-sef) an arboles tropicales (Law
& Lean 1999).

Una ruptura en las relaciones planta-polinizador y la consacuente pérdida de
variabilidad genética puede ser uno de los procesos mas amenazantes de la
fragmentacion del bosque (Bawa 1990, Aizen & Felnsinger 1994, Kremen &
Ricketts 2000). Cuando aumenta el aislamiento del hébltat la composicién de los
vigitantes florales también cambia (Steffan-Dewenter & Taschamtke 1999). Al
presentarse una reduccion en los recursos florales, los polinizadores se ven
obligados a viajar grandes distancias entre sus areas de forrajeo y sus sitios de

percha (Keams ef al. 1898), Muchos aspectos del comportamiento del polinizador
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como son cargas de polen, frecuencia de visitas a las flores y la capacidad para
desplazarse grandes distancias (Law & Lean 1999, Ghazoul & McLeish 2001)
pueden ser afactados en habitat fragmentados, lo que a su vez puede influir la
efectividad de la polinizacion y el nimero de semillas desarrolladas por cada fruto
producido (seed-sef) (Aldrich & Hamrick 1998).

A pesar de la importancia de los murciélagos en el ecosistema, poco se sabe
acerca de como son afectados por la fragmentacion (Bernard & Fenton 2003).
Debido a que los murcidlagos son elemantos esenciales en el mantenimiento de los
bosques tropicales por su papel en |a polinizacion de varias especles de arboles, es
importante evaluar la relacién entre los patrones de forrajeo, efectividad del
polinizador y éxito reproductivo de las especies que polinizan y determinar como la
fragmentacién pueda afectar estos parametros (Aizen & Feinsinger 1994, Fleming &

Sosa 1994, Law & Lean 1999).

1.1 Efecto de la fragmentacién sobre la abundancla y diversidad de los
murclélagos nectarivoros

Algunos aestudlos se han enfocado an documentar cémo la abundancia y
diversidad, asl como la respuesta de los murciélagos se ven afectadas por la
reduccion del habltat. Estos trabajos han documentado que la composicién de
espscies, riqueza, abundancia, diversidad y actividad de forrajeo de los murcidlagos
8o ven negativamente afectadas por la fragmentacion del bosgue (Fenton ef a/.
1992, Brosset ef al. 1996, Law et al. 1099, Cosson et. a/. 1989, Medellin ef a/.
2000). Por ejemplo, en la guyana francesa se encontrd que las comunidades de

murciélagos en habitat fragmentados sufren una rapida disminucion en diversidad
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y abundancia comparadas con las areas no perturbadas (Cosson ef al. 1999). En
ese mismo sitlo, la riqueza de espacies de murciélagos filostomidos declind en
areas deforestadas, mientras que las poblaciones de varias espacies que viven en
los bosques fueron menos abundantes en éreas deforestadas (Brosset ef a/. 19986).
Otras Investigaciones coinciden en que la subfamilia Phyllostominae prasenta
sensibilidad a la perturbacion del habitat y actdan como buenos indicadores de la
calidad del habitat (Fenton et a/. 1992, Medellin et a/. 2000).

Sin embargo, investigacionas realizadas en bosques lluviosos y semi-himedos
sugleren que algunas comunidades de murcidlagos pueden tolerar los efectos de |la
fragmentacion (Schulze ef al. 2000, Estrada et al. 2003, Estrada & Coates-Estrada
2002). Por ejemplo, en el bosque lluvioso de Los Tuxtlas, Veracruz México, el
namero de especies capturadas (39 especies en total) fue més alto en el bosque
fragmentado (33 especias, N = 1250) que en el bosque continuo (30 especies, N =
902) (Eatrada & Coates-Estrada 2002). En el bosque himado de Los Tuxtlas
Veracniz, en lo que actuaimante son fragmentos del bosque original y sitios de
agricultura, también existe una alta riqueza de especies de murciélagos en areas
perturbadas (Estrada ef al. 1983). Sin embargo, es importante menclonar que en el
estudio de Estrada y colaboradores (2003), solo se estimé la diversidad de
murciélagos en areas con algun tipo de perturbacion humana, sin estimar la
diversidad en el bosqua. Los das estudios referidos proponen que la distancia de
aislamiento del bosque es una variable importante que influencia la riqueza de
murciélagos dentro de un area y sugieren que estos organismos pueden ser
capaces de residir en fragmentos aiaslados de vegetacion y explorar otros habitat

para asegurar el abastecimiento de recursos (Estrada et al. 1993, Estrada &
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Coates-Estrada 2002). En un bosque semi-deciduoc de Guatemala (Schulze et a/.
2000) no encontraron diferencias en la riqueza de especies de filostomidos entre el
bosque continuo y los fragmentos de bosque. Es probable que tal ausencia de
diferencias encontradas se deba a que los parches de vegetacion funcionen como
al unico refugio de los murciélagos dentro del mosaico agricola para espacies
dependientes de bosque maduro (Schulze et a/, 2000).

La senslibilidad de los murciélagos a la fragmentaclén es variable entre las,
algunas de las cuales son mas tolerantes a los cambios causados por la reduccion
del habitat (Estrada of a/. 1993). Las medidas morfométricas son una herramienta
que ayuda a predecir cuales especies 3on mas sensibles a la fragmentacion. Los
murciélagos que poseen altas tasas de aspecto alar, que son voladores rapidos y
que forrajean sobre el dosel y en areas abiertas o alrededor de los bordes de
vegetacion tlenden a ser tolerantes a la fragmentacion. Por su parte, las especies
con bajo aspacto alar se allmentan en la zona intermadia entre el dosel y el
sotobosque (Law ef al. 1999). Ademas, sl tamafio del &mbito hogarefio (distancia
desplazada) del murclélago esta relacionado con su tamafio corporal (Fleming et al.
1972, Steffan-Dewenter & Tscharntke 1999, Cosson et al. 1999), y ésta
caracteristica, por lo tanto reflaja informacién importante acerca de la historia de
vida, asi como caracteristicas fisiol6gicas y ecolégicas que Influencian las
respuestas de las especies a la reduccién del habitat.

Algunos trabajos proponen que los murcidlagos de gran tamafio corporal y
alto aspecto alar pueden ser méas tolerantes a la fragmentacion que las especies
pequefias debido a sus capacidades de desplazamiento a través de la matriz de

bosque (Cosson et al. 1999, Law et al. 1999, Schulze ef al. 2000). En Guatemala,
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existe una notable diferencia en el tamafio corporal de los murciglagos capturados
en el bosque y los fragmentos (Schulze ef a/. 2000). En este sitlo, los fruglvoros de
mayor tamafo tienen tasas de captura significativamente mayoras en bosque
continuo que en fragmentos, mientras que los frugivoros de menor tamafo
prasentan un mayor indice de captura en saitios fragmentados. La captura de
murciélagos fruglvoros de mayor tamafio en bosque continuo los autores la
atribuyen a la cantidad de especies de arbolas con frutos grandes en este tipo de
habitat y a los estados sucesionales de las especles del bosque. Los resultados de
este estudio demuestran que los fliostdmidos frugivoros que viven en el bosque
continuo usan remanentes de boaque en cierto grado (Schulze et al. 2000).
Algunas investigaciones concuerdan que |os murcidélagos de la subfarmilia
filostominae son mas sensibles a la fragmentacion (Fenton ef al. 1992, Brosset ef
al. 1998, Medallin et al. 2000). La casi exclusiva restriccién de los murclélagos
insectivoroa de vegetacién de la subfamiliia filostominae a habitat poco perturbados
puede deberse a la disponibilidad de alimento (Fenton et al. 1992)ya la
especializacion por el hébitat (Laurance 1994).

A pesar de que la fragmentacion del bosque es un fendmeno ampliamente
conocido, las investigaciones realizadas sobre el efecto de la fragmentacién en la
activided de los polinizadores se ha enfocado principaimente en la polinizacion por
insectos (principaimente abejas) y han usado como modelo de astudio
principalmente plantas herbaceas (Jennersten 1888, Aizen & Fainsinger 1994,
Steffan-Dewenter & Tachamntke 1999, Donaldson ef al. 2002), arbustos (Alzen &
Feinsinger 1994, Cunningham 2000), unos pocos arboles (Alzen & Feinsinger

1994, Ghazoul & McLelsh 2001) y una especie de orquidea epifita (Murren 2002).



Karia Argelia Oceguera Salazer

La informacion sobre la intaraccion planta-murciélago y los efectos que la
fragmentacién pudiera tener en ésta relacion es ain escasa.

Reclentamente algunos estudios han evaluado el efecto de la fragmentacion
sobre la actividad de los murciélagos nectarivoros como polinizadores en el bosque
tropical caducifolio de Jalisco, México. Stoner et al. (2002), reportaron que uno de
los polinizadores efectivos de Ceiba grandifiora, &l murciélago Musonycteris
harrisoni visité flores excluslvamente en bosque continuo, mientras quae no
encontraron ningun registro de visita en sitios perturbados. Al parecer, M. harrisoni
o3 susceptible a los cambios de habitat ya que no fue encontrado en bosgue
fragmentado. En el mismo sitio de estudio, se encontr6 que uno de los
polinizadores efectivos, Glossophaga soricina, visitd significativarnents menos flores
de C. grandifiora en &reas perturbadas que en bosque continuo, lo cual podria
deberse a las capacidades reducldas de desplazamiento (tamafio del &mbito
hogarefic) de asa aspacie de murciélage. Una tendencia similar se observd en otro
polinizador efectivo de C. grandifiora (Leptonycleris curasoae), pero no fue
significativa (Stoner ef al. 2002, Quesada ef al. 2003).

En resumen, la relacién mutualista murciélago-planta se ve afectada por la
fragmentacion. Aspectos del comportamlento del polinizador como son cargas de
polen, frecuencia de visitas a las flores y la capacidad de desplazarse distancias
largas, puaden ser alterados en sitios fragmentados. La disponibilidad de recursos,
el tarnafio del individuo (Fenton 1992; Schulze ef al. 2000) y las estrategias de
forrajeo (movilidad/dispersion) (Cosson et a/. 1999) son algunos de loa factores que
influyen en las respuestas de los murci¢élagos a la fragmentacion. Se esperaria

entonces, que debido a la fragmentacion los patrones de forrajeo y la capacidad de
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vuelo (distancia desplazada) de los murciélagos se vean afectados en la
polinizacion y esto pueda tener repercusiones en el éxito reproductivo de las

plantas que polinizan.

1.2 Efecto de la fragmentacién sobre el éxito reproductivo de las plantas

El efecto de la fragmentacion sobre los polinizadores y el comportamiento de
forrajeo puede tener importantes implicaclones en el éxito reproductivo de las
plantas que polinizan. En Costa Rica (Quesada et al. 2001) la produccion total de
frutos y semillas de Paquira quinata (Bombacaceae) esta directamente relacionada
con el tamario de la carga de polen depositada en los estigmas de las flores y
posiblemente con el numero de visitas de los polinizadores (G. soricina y una
especie de esfingido) (Quesada ef al. 2001). Por lo tanto, una disminucién en el
numero de polinizadores reduce la cantidad de polen transferido y esto conduce a
una reduccién en el nimero de frutos desarrollados por cada flor producida (fruit-
sef) (Cunningham 2000),

En dreas fragmentadas las plantas requieren polinizadores capaces de viajar
a través de la matriz del bosque para asegurar el éxito reproductivo de las mismas
(Murren 2000). Los murciélagos son mamiferos muy moviles y con cqpacidad de
atravesar habitat fragmentados (Estrada et al. 1993, Law & Lean 1899, Schulze ot
al. 2000, Estrada & Coates-Estrada 2002) lo que podria favaorecer un alto
exocruzamiento, y por lo tanto, un alto éxito reproductivo de las plantas que
polinizan (Elistrand & Elam 19883).

El éxito reproductivo de las plantas esté relacionado con la efectividad del

polinizador. Esta efectividad depende de la cantidad y calidad de polen transferido,
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determinados por la carga de polen y la distancia desplazada, respactivamente
{Herrera 1987, Stone 1998). Por ejemplo, un estudio en Australia realizado en un
bosque fragmentado compard la efectividad del murciélago Syconycteris australis
con la efectividad de las aves al visitar el arbol Syzygium cormiflorum. Se encontrd
que los murciélagos portaban aeis veces mas polen que las aves, a pesar de serlos
visitantes menos frecuentes y que se alimentaban por periodos cortos de tiempo en
al arbol, debido a que su capacidad de desplazamiento fue mayor. La efectividad
relativa del murcidlago Syconycteris australis como polinizador esta relacionada con

su moviliided y cantidad de polen que dispersa (Law & Lean 1999).

La disminucion de las poblaciones de plantas polinizadas por animales
puede reducir la eficacia de loa polinizadores (Jennersten 16888, Aizen & Feinsinger
1884), de modo que se ven reducidos los niveles de axocruzamiento y se
incrementa la tasa de endogamia (Elistrand & Elam 1993, Morgan 1999, Cascante
et al. 2002, Fuchs et a/. 2003). En un trabajo realizado en Argentina por Aizen &
Feinsinger (1994), seleccionaron 168 especies de plantas para evaluar el efecto de
la fragmentacién sobre el éxito reproductivo. Los polinizadores que principalimente
visitaron estas aspecies de plantas fueron abejas, algunas polillas, colibries y
mariposas. Nueve de las 16 especies estudiadas mostraron una declinacion en la
polinizacion y en la produccién de frutos y semillas en relacién con la disminucion
del hébitat (Aizen & Feinginger 1994).

La mayoria de los trabajos que reportan los efectos de la fragmentacién
sobre el éxito reproductivo de las plantas se han enfocado en el estudio de
invertebrados (Aizen & Feinsinger 1984, Steffan-Dewenter & Tscharntke 1989,

Cunningham 2000, Ghazoul & McLeish 2001, Donaldson ef al. 2002), y
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recientemente pocas investigaciones se han concentrado en el estudio de
murciélagos como polinizadores y sus efectos en el éxito reproductivo de las
plantas que polinizan (Stoner af al. 2002, Quasada ef al. 2003, Quesada et a/.
2004). En un bosque tropical seco de Costa Rica los érbolea de P. quinata que se
ubicaban en condiciones de alslamiento produjeron mas flores que los de
poblaciones continuas, sin embargo el fruit-set fue mayor en poblaciones continuas.
El 6% de las flores produjeron fruto en poblaciones continuas, mientras que solo el
3% lo hizo en poblaciones aisladas. La progenie producida por arboles en
poblaciones continuas estuvo menos relacionada que la progenie de arboles
aislados, ademas hubo altos niveles de exocruzamiento en poblaciones continuas.
Los autores propusieron que e comportamiento del polinizador puade explicar los
patrones de apareamiento de F. gquinata. En habitat fragmentados o en rboles con
el pico de floracién al principio o al final, los murciélagos polinizadores son
probablemente los promotores del exocruzamiento antre Arboles (p.e geitonogamia)
porque as probable que ellos tiendan a forrajear dentro de los mismos érboles
donde se concentra el néctar (Fuchs et al. 2003).

En la costa ceste de Jalisco, el éxito reproductivo y la polinizacién de Ceiba
grandifiora (Bombacaceae) estuvieron negativamente atectados por la
fragmentacién del bosque. Los polinizadores efectivos fueron tres especies de
murciélagos (Glossophaga soricina, Leptonycteris curasoae y Musonycteris
harmisoni) de los cuales dos visitaron significativamente flores de habitat no
perturbados. Los granos de polen depositados en los eatigmas de flores en sitios
de bosque continuo recibieron mas visitas por los polinizadores, 1o que conduce a

un mayor fruit-sef en areas no perturbadas. Una reduccién de vigitas de los

10
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murciélagos polinizadores puede afectar la adecuacion de las plantas polinizadas
por los murciélagos (Quesada et al. 2003).

Un factor que podria afactar el éxito reproductivo de las plantas visitadas por
los polinizadores al modificar la actividad y patrones de forrajeo de sus visitantes es
la ubicacion y cantidad de fiores presentes en los arbolas que visitan. La
distribucion espacial de los arboles con flores de la misma especie tiene una
importante influencla sobre la atraccion y movimiento del polinizador, su tasa de
visita, la cantidad de polen depositado y ia cantidad de frutos producidos (Bullock et
al. 1989, Law & Lean 1999), io que se traduce en un mayor éxito reproductivo. En
la region de Chamela la estacionalidad de la reproduccion de las plantas es muy
marcada, de tal forma que la polinizacion se ve afectada tanto por la
calendarizacion de la floracion como por su duracion. En sitios muy perturbados es
posible observar floraciones muy extendidas en el tlempo (hasta aeis maeses en
algunas especies), pero en sitios conservados no es comun observar floraciones
tan prolongadas (Parra-Tabla & Bullock 2002). El tiempo y duracién de la
reproduccion difiere entre grupos de plantas de acuerdo al tipo de vector de polen
que presenten (Bullock et al. 1995).

De manera general, una reduccidn en el nimero de polinizadores causada
por |a fragmentacion del bosque puede estar relacionada con la intensidad de
floracion en un érea, de tal forma que al incrementarse la distancia entre los arboles
con flores, puede disminuir la cantidad de polen (frecuencia de visitas) transferido
entre las flores y esto a su vez puede afectar negativamente la adecuacién de las
plantas. Se menciona que la efectividad del polinizador depende de caracteristicas

tales como frecuencia de visitas y la calidad y cantidad de la transferencia del

A
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polen, los cuales influyen en el éxito reproductivo de las poblaciones de plantas
(Herrgra 1987, Stone 1986, Cunningham 2000, Quesada et al. 2001).

Es notable que para la gran mayoria de |as especies de arboles en el
bosque tropical caducifolio son inexistentes las observaciones de sus visitantes
florales (Parra-Tabla & Bullock 2002) y tampoco existe informacion sobre como
cambian los patrones de visita en areas perturbadas. En el presente estudio
se propone documentar el efecto de la fragmentacion del bosque aobre la
actividad de los polinizadores y sobre el éxito reproductivo de Celba
aesculifolia, un arbol caracterlstico del bosque tropical caducifolio.

Se ha propuesto que los arboles tropicales son particularmente
susceptibles a la perturbacién de bosque ya que se encuentran en bajas
densidades, su éxito reproductivo requiere de polinizacion cruzada (p.e. por ser
la mayoria auto-incompatibles) y muchos dependen de animalas para la
polinizacion o dispersion de semillas (Bawa 1890, Murawski & Hamrick 1992,
Bullock 1895). Ceiba assculifolia es una aspacie que se presta como modelo
para realizar este tipo de estudios, ya que es una especie que es visitada por
una miscelanea de visitantes. Para fines comparativos, es encontrada tanto en
bosque continuo como en bosque perturbado y se ha documentado que se
conoce relativamente poco de la biologla reproductiva de ésta especie (l.obo et

al. 2003).

12



Karla Argelia Oceguora Salazar

2. OBJETIVOS E HIPOTESIS

2.1 Objetivo general

2.1.1. Determinar el afacto de la fragmentacién del bosque tropical caducifolio
sobre |a actividad de los polinizadores y en el éxito reproductivo de Ceiba

aesculifolia.

2.2 Objetivos particulares

2.2.1 Identificar los vigitantes y determinar cuales pueden ser polinizadores
efectivos de Ceiba aesculifolia (p.e. tienen contacto con los drganos reproductivos).
2.2.2 Describir los patrones de forrajeo de los visitantes de C. aasculifol/a.

2.2.3 Documentar la biciogia y fenologia floral de C. aesculifolia

2.2.4 Comparar el numero de visitas que efectuan los polinizadores en arboles de
bosque continuo y en arboles de éreas perturbades y determinar si el namero de
flores abiartas en el arbol Influye en el nimero de visitas.

2.2.5 Estimar el nimero de flores producidas, el nimero de frutos producidos y el
éxito reproductivo (fruit-sef) de C. aesculifolia en sitios perturbados y en bosque
continuo.

2.2.6 Comparar el nimero de granos de polen depositado en el estigma de C.

aesculifolia en sitios perturbados y bosque continuo.

2.3 Hipétesis
2.3.1 El nimero de visitas que efactian loa polinizadoras a C. aescullfolia seré

mayor en bosque continuo que en sitios perturbados,
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2.3.2 La cantidad de floras abiertas por arbol influira en el nimero de visitas en
ambos sitios.

2.3.3 El éxito reproductivo (i.e. frutos desarrollados/ flores producidas) de C.
aesculifolia serd mayor en el bosque continuo que en los fragmentos de bosque
perturbado.

2.3.4 La cantidad de polen depositado en los estigmas serd mayor en el bosque

continuo que en el bosque perturbado.

3. METODOS
3.1 Area de estudio

E! estudio se realizd en la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala ubicada
on la costa oeste de Jalisco, México, antrs los 19°22°-18°35’ latitud Norte y 104°56’-
105°03’ longitud Oeste (INEGI 1998) (Fig. 1). La reserva cuenta con una extension
de 13,142 ha, de las cuales 3,300 estan bajo la direccion dal Instituto de Biologla de
la Universidad Nacional Autbnoma de México en la Estacion de Biologia Chamela
(Gomez-Pompa & Dirzo 1995).

Se distinguen siete tipos de vegetacion en la regidn, de los cuales dos se
presentan en la estacién: bosque tropical caducifolio o selva baja caducifolia y
bosque troplcal semideciduo o selva mediana. Ademés de estos habitat, en el resto
de la raserva hay éreas de costa, vegetacion riparia, manglar, matorral espinoso y
palmar (Lott 1093). El habitat mas comun en el érea es al bosque tropical
caducifolio, el cual se caracteriza por la alta densidad de plantas en el sotobosque y
por la pérdida de |as hojas en la mayoria de las especies (85%) durante la

temporada seca. Los arboles miden menos de 50 cm (dlametro a la
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caducifolio, el cual se caracteriza por la alta densidad de plantas en el sotobosque y
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temporada seca. Los arboles miden menos de 50 cm (dlametro a la
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altura del pecho, dap), tienen una altura de 8 a15 m y 86lo se presenta un estrato
arbéreo con las copas poco densas y muy ablertas (Bullock 1988).

Algunas de las familias mas representativas de |a selva baja caducifolia son
Leguminosae, Euphorbiaceae, Compositae, Gramineae y Convolvulaceae; y entre
las especies mas comunes estan Caesalpinia eriostachys, Amphypterigium
adstringens, Jatropha malacophylla, J. standleyi, Bursera spp. y Croton spp. (Lott
1993). La zona tiene una topografia de lomerios con planicies y caftadas a una
altitud desde el nivel del mar hasta los 400 manm (Bullock 1988, Rzedowskl 1984,
Goémez-Pompa & Dirzo 1995).

La regién presenta una marcada estacionalidad, con un periodo de lluvias
concentrado de junio a octubre y uno largo de sequia de noviemnbre a mayo. La
precipitacidbn media anual es de 788 mm (1997-2002) (estacion meteorolégica
Estacién de Blologia Chamela-Culxmala, EBCh) y presenta fluctuaclones de 400 -
1000 mm en los afios secos y himedos, respectivamente (Garcia-Oliva ef al. 2002)
(Fig. 2). Elclima del rea es el mas seco de los calidos subhimedos con una
temperatura media anual de 24.9° C y en el mes mas frio de 18°C (Bullock 1966,
1988).

El bosque tropical caducifolio, con menos del 0.1% del bosque original de
Meszoamérica, es considerado como uno de los acosistamas an mayor paligro en
los neotropicos (Janzen 1986). Como en la mayor parte de Latinoamérica, la
pérdida de bosques en México se debe sobre todo a su conversidon en pastizales de
pastoreo y agricultura (Maass 1985, Challenger 1998). En México, eate bosque
cubre cerca del 80% del area total de vegetacion del pais (Trejo & Dirzo 2000),

rasguardando extensas areas en la parte oeste del Pacifico mexicano, desde el sur
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de Sonora hasta el norte de Chiapas (Rzedowski 1994). Actuaimente se encuentra
en pequefios fragmentos, los cuales albergan solo algunas de las especies que se

encontraban en el bosque original (Trejo & Dirzo 2000).
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Fig. 1 Ubicacion de la Reserva de la Biosfera Chamela Cuixmala. Fuente: Carta

Topogréafica Manzanillo, Colima y Jalisco. 1:250,000 (INEGI 1698).
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Fig. 2 Precipitacion de la Estacion de Biologia Chamela IBUNAM (Estacion
Meteorologica EBCh).

3.2 Especies de estudio
3.2.1 Murciélagos

En la ragion de Chamaela se encuentran cinco especies de murciéiagos
nectarivoros: Choeroniscus godmani, Glossophaga commissarisi, Glossophaga
soricinga, Musonycteris harrisoni y Leptonyctenris curasoae (Ceballos & Miranda
2000, Arita & Santos del Prado 1989, Stoner 2002). El estudio se enfocd en los dos
nectarfvoros mas comunes de la region, G. soricina y L. curasoae, ya que datos
preliminares indican que polinizan especles de la familla Bombacaceae (Egularte ef
al. 1987, O.-Salazar & R.-Fernandez 2000, Stoner 2002, Lobo ef al. 2003, Quesada

et al. 2003, Stoner ot al. 2003, Quesada ef a/. 2004).

Glossophaga soricina presenta una distribuclén muy amplia, deade Sonora y

Tamaulipas en México hasta el sur de Pert, sureste de Brasil y norte de Argentina
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(Reid 1897). Se encuentra en slevaciones bajas en el centro y oeste da México
(Arita 1891). Individuos de esta especie pesan de 8.8 a10.5 g y la longitud del
antebrazo mide de 34 4 a 36.5 mm en las diferentes subespecies (Alvarez et al.
1991). Son de color pardo grisaceo, presentan el rostro alargado y una lengua
protractil. Sus alas anchas y convexas las permiten hacer movimientos lentos a
través de la vegetacion, teniendo la capacidad de revolotear durante algunos
momentos cuando se alimentan (Howell 1991). Son gregarios, se refugian en
cuevas, tineles, alcantarillas y huecos de arboles (Villa 1866, Heithaus ef al. 1975,
Hormer et al. 1998). Es omnivoro y su dieta varia estacionalmente dependiendo de
la disponibilidad de los recursos; se alimentan de néctar, polen, frutos e insactos
(Alvarez & Gonzélez-Quintero 1970, Fleming et al. 1672, Quiroz ef al. 1883, Herrera
ot al. 2001). Generalmente forrajean solos (Heithaus ef al. 1674) y se ha
documentado que en Costa Rica se deaplazan al menos 3 km por noche en busca
de alimento (Flaming &t al. 1972). Tienen un patrén reproductivo pollestro bimodal,
presentando dos picos de nacimientos al afio (febrero-marzo y junio-julio), con una
cria por parto (Fleming et a/. 1972). Esta especie visita significativamente mas
fiores de C. grandifiora en éreas sin perturbaclon que an sitios perturbados
(Quesada et a/. 2003); sin embargo, otros estudios han sugerido que G. soricina se

adapta bien en areas urbanas con mucha pertubacion (Lemke 1985).

Leptonycteris curasoase se distribuye desde Anzona, EUA, hasta Honduras, El
Salvador, norte de Venezuela y Colombia e Islas adyacentes (Reid 1997). Pesan
entre 18 y 30 g vy la longitud del antebrazo varia de 46 a 57 mm (Nowak 1994).

Algunos estudios han descrito que realizan largas migraciones (Arita 1991,
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Wiikingon & Fleming 1996), determinadas por la floracién secuencial de algunas
plantas que consumen (Howaell 1978), principalmente de las familias Cactaceae y
Agavacaeae (Fleming ef 8/. 1993). Se alimentan de néctar, polen y frutos, pero a
veces ingieren insactos por accidente (Quiroz et al. 1983, Cockrum 19891, Stoner et
al. 2003). Forman grandes colonias de miles de individuoa (Cockrum & Petryszyn
1981, Wilkinson & Fleming 19886, Ceballos et al. 1987) en cuevas, tineles y/o
construcciones abandonadas (Villa 1966, Nowak 1994); por lo general perchan an
areas calidas (Cockrum & Petryszyn 1991). Son més frecuentes en bosque tropical
seco y bosque subtropical seco (Arita 1891). Se ha observado que forrajean de
manera solitaria o en grupos (Helversen 1993, Fleming et al. 1998, Homer of al.
1988) de ambos sexos, volando en circulos arriba de la planta y tormando turnos
para bajar a alimentarse. Localizan las flores por vision y olfato, la agudeza o
intensidad desu sonar es reducida en comparacion con otros murciélagos de la
subfamilia Glossophaginae, debido a que es especialista en su allmentacién
(Howell 1874, 1979). Llegan a desplazarse aproximadamente 100 km hasta cinco
horas por noche, (Homer et al. 1898), transportando el polen distancias largas.
Esta especie fue obsaervada visltando mas frecuentemente flores de Ceiba
grandffiora en sitios de bosque continuo que de bosque fragmentado (Quesada ef

al. 2003).

3.2.2 Especle de arbol
Ceiba aesculifolia, locaimente tamado "pochote”, es un miembro de la familia
Bombacaceae, que se encuentra distribuido en México (Campeche, Chiapas,

Jalisco, Oaxaca, Puebla, Quintana Roo, Sinaloa, Tabasco, Veracruz, Yucatan) y
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Centroamérica (Belice, Ei Salvador, Guatemala, Honduras). Son drboles
caracteristicos de los bosques tropicales caducifolios, los cuales lliegan a medir
aproximadamente de 8 a15 m, presentando espinas conicas en el troncode 258 3
cm de largo, con la punta muy aguda. Sus hojas son digitado-compuestas provistas
de 6-8 foliolos y generalmente con el borde aserrado (Avendafio-Reyes 1998). Sua
flores son hermafroditas, con pétalos dorado parduscos. Las flores generaimente
se ubican en la terminacidn de las ramas, presentan un olor a ajo, y llegan a medir
de 10 a16 cm de largo {Lobo et a/. 2003). El estilo mide en promedio 15 cm de
largo y los estambres miden de largo de 11 a 13 cm y tienen filamentos de color
rosado que estan unidos en la base en un tubo corto y grueso. Las anteras son de
color amarillo canario y los filamentos de cada individuo puaden ser rojos, rosados
o blancos. Sus frutos son en forma de capsula ovoide de consistencia lefiosa con
¢lnco valvas y miden aproximadamente de 10 a 18 cm (Avendafio-Reyes 1698,
Lobo et al. 2003) (Fig. 3). Es una especie que no presenta su periodo de
fructificacldn inmediato al periodo de floracion (Lobo et a/. 2003). Los frutos son
mantenidos en el Arbol por varios meses y no como las otras especlies de
Bombacaceas de la regldn (C. grandifiora y C. pentandra) que producen sus frutos
seaguido det periodo de floracion. Presentan en promedio 100 semillas subglobosas
por fruto y se encuentran inmersas an algodon, con lo cual se facllita la dispersion
par viento. La antésia se prasenta en el momento an qua empleza a anochecer y
permanecen abiertas solo una noche. Sus flores son visitadas principaimente por
murciélagos (Alvarez & Gonzélez-Quintero 1970, Helthaus et af. 1975, Eguiarte of
al. 1987, Stoner 2002, Quesada et a/. 2004) y presentan las caracteristicas tipicas

del sindrome de quiropterofilia: 1) producen grandes cantidades de nectar y polen;
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2) son de colores pélidos; 3) abren en la tarde o noche; 4) estar expuestas fuera del
follaje; 5) son robustas y tienen forma de campana o cepillo; y 6) presentan olores
peculiares semejantes al ajo en algunas eapecies (Faegri & van der Pijl 1966,
Helversen 1983). Producen hojas en la época de lluvias (junio-octubre) y florecen
en sacas (abril-junio). Su sistema de apareamiento principalmente es exocruzado
(Quesada et al. 2004, Stoner of al. en prensa), Se encuentran tanto en éreas sin
perturbacion (bosque continuo), como en sitios perturbado:’; (remanentes de

bosque) y en algunas ocasiones |a aspecle puede estar restringida a los amoyos

(O.-Salazar & R.-Fernandez 2000).

7. Y
Rt
NS

Fig. 3 Ceiba aesculifolia: a) Botones florales, b) Flor abierta, ¢) Fruto cerrado, d)

Fruto abierto, &) detalle de anteras y estigma.
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3.3 Disefio exparimental

Mediante un geoposicionador (Garmin GPS 48) se ubicaron y marcaron
con placas metalicas 54 arboles de C. aesculifolia en bosque no perturbado
(BnP) y 53 en bosque perturbado (BP). Se considerd como bosque continuo
érboles que se encontraron en una densidad de diez o més individuos
reproductivos / ha y rodeados por una matriz de selva madura en dreas
protegidas (Fig. 4). El bosque perturbado se considerd de acuerdo con las
siguientes caracteristicas: que los arboles se presentaran en una densidad de
menos de cinco individuos reproductivos conespecificos por ha, que al menos
existiera una distancia entre los conespecificos de aproximadamente 5 kmy al
menos 10 km del bosque continuo, y que los arboles estuvieran rodeados por
pastizales o tierras de cultivo (Fig. 5).

Los arboles en la condicidén de BnP se encuentran aen la matriz &e bosque
de la Reserva de Ia Biosfera Chamela-Cuixmala, mientras que los arboles de
BP se encuentran ubicados a lo largo de la carretera federal 200 Manzanillo-
Puerto Vallarta desde el km 36 hasta el pueblo La Manzanilla en el km 14 (Flg.

6).

22



Flg. 4 Bosque no perturbado (BnP) en temporada de secas en Chamela.

Fig. 5 Bosque parturbado (BP) an ia ragitn de Chamaela.
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Fig. 8 Ubicacién de los arboles geoposicionados de Celba aesculifolla que fueron
marcados en la Reserva de |a Biosfera Chamela-Cuixmala (delimitada con |a linea
negra) y a lo largo de la carretera federal 200 Manzaniio-Puerto Vallarta. Los
puntos negros son los arboles en la condicion de bosque no perturbado (BnP),
mientras que los cuadros con fondo blanco representan a los &rboles en el bosque

perturbado (BP).

3.3.1 Blologia floral C. aescullfolia

Para describir la biologia floral de C. aescuiifolia, se eligiaron 1-2 floras por
noche que fueron accesibles para ser embolsadas y-.de esta forma excluidas a sus
visitantes. Las flores se ravisaron cada hora para inferir su tiempo de apertura

(antasis), periodo de receptividad del estigma y patron de produccion de néctar
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durante el tiempo que duraba la flor ablerta. La antésis y el polen producido se
determinaron mediante observaciones cualitativas, observando la cantidad de polen
producido cada hora, durante la noche mediante categorias subjetivas 0 = nada
(0%), 1 = poco (1- 25%), 2 = moderado (26-50%), 3 = mucho (> 50%). La
receptividad del estigma se realizd a travéa de la aplicacién de una solucién de
perdxido de hidrégeno cada hora desde que abrid |a flor hasta que amanecid. Se
ha documentado que la accion del perdxido de hidrégeno, en algunas ocasiones
provoca cambio de color o burbujas en el estigma lo que nos indica si el estigma se
encuentra receptivo o no (Kearns e Inouye 1993). Se estim¢ la cantidad de néctar
acurmnulado cada hora, extrayéndolo por medio de microcapilares calibrados. Por
Ultimo, se determind la concentracién de azicar cada hora usando un refractdmetro

de campo (Leica Inc. mod. 10431).

3.3.2 Reglstro de la actividad polinizadora de los murclélagos nectarivoros
Se realizaron grabaciones nocturnas de flores abiertas en los drboles
marcados entre finales de abril a principios de julio del 2002 y 2003, Se utllizaron

los arboles que produjeron la mayor cantidad de flores y que ademas fueran mas
accesibles para realizar las filmaciones tanto en bosque continuo como en bosque
perturbado. Antes de iniciar la flmacion se cuantificd el nimero de flores presentes
en el arbol. La cantidad de floras an el arbol se ampled como una covariable que
posiblemente influya en el ndmero de visitas a las flores en ambas condiciones de
habitat.

Las filrnaciones se llevaron a cabo desde el inicio de la antésis, por cuatro

horas por noche, 10 que corresponde al pico de forrajeo de la mayoria de los
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murclélagos filostémidos (LaVal 1970, Fenton & Kunz 1877); procurando tener el
mismo numero de noches filmadas tanto en bosque continuo como en bosque
perturbado. Las filmaciones se realizaron mediante una camara de video nocturna
(Sony Digital Handycam DCR-PC 100) con lente infrarrojo. Para las flores que se
ubicaban muy altas (aproximadamente 10-15m) se utilizd un flash de luz infrarroja
(Sony HVL-IRH2) con el fin de mejorar la visibilidad de la imagen. La camara se
colocé de tal forma que se pudiera filmar &l mayor nimero de flores posible y en
donde fueran capaces de distinguirae las estructuras reproductivas de la flor. En
ambos sitlos y para todas las flores grabadas, se obtuvieron los sigulentes datos en
cada filmaci6n: especie de visitante, nimero y duraclén de la visita, comportamiento
de forrajeo (forma de vuelo, de qué se allmenta, es decir si de néctar y/o polen, y si
presentaba contacto con anteras y/o estigma. Se consideraba que al murciélago
forrajeaba de néctar si el hocico del murciélago se insertaba en el nectario de la flor,
mientras que se consideraba que forrajeaba de polen ai tocaba las anteras
directamente con la boca o si las arrancaban. Los murciélagos se identificaron
dependiendo de su tamafio y proporcion del cuerpo con reapecto al tamafio de la
flor (Stoner ot al. 2002, Quesada ef al. 2003). Se obtuvo el patrdn de actividad de
los murciélagos, definido como el nimero de visitas de la especie de murciélago en
intervalos de 30 minutos dividido por el nimero total de visitas de esa misma
espacle durante la noche.

Con el fin de determinar ai existian diferencias entre la condicion det hébitat y
el numero de visitas por flor por hora por noche, se emplad un modelo lineal
generalizado univariado. El modelo considerd como variable de respuesta ell

ndmero de visitas por flor por hora por noche, como factor la condicién de habitat, y
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como covariable la cantidad de flores presantes an el Arbol. Para determinar si
habla diferencias en el tiempo de visita (duracién) por condicién, se utilizdé una
prueba de U Mann-Whitney para cada especie de murciélago (Zar 1996, SPSS
version 11.0.0, 2001). Por ultimo, para establacer diferencias an el patrén de
forrajeo de las recompensas florales (nectar y/o polen), se reallzd un modelo lineal
generalizado donde las recompensas florales fueron las variables de respuesta y el
factor la condicion de habitat (SYSTAT version 9.0, 2001). Es importante resaltar
que esta comparacion no torma en cuenta la cantidad total de polen consumido por
el murciélago debido a que no considera el polen que consumen cuando realizan

acicalamiento.

3.3.3 Fenologia y éxito reproductivo

Para determinar los eventos fenologicos en C. aescullfolia, se raglstro la
fenologia de los arboles marcados durante el periodo de floracion (abril-julio) en
cada condicién de bosque cada 15 dias durante dos afios (2002 y 2003). De la
fenologia se obtuvieron los sigulentes datos: nimero de botones florales y estado
de desarrolio de los mismos, nimaro de flores ablertas, por abrir y secas; callz con
estilo; nimero de frutos verdes, abiertos y cermados.

Para determinar |os patrones de floracion y fructificacion de C. aesculifolfa,
sa compard 1a fracuencia de individuos reproductivos en las dos condiciones de
hébitat a fravés de los afios, Se determind la propercion de arboles que produjeron
flores y frutos en cada afio. Se empled un modelo lineal generalizado aplicando un
procedimiento GENMOD (SAS 2000). El modelo usa como variables

independientes categoricas la condicion del arbol, afio y la interaccion de ambas.
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Las varlables dependientes fuaron la proporcion de arboles que produjeron flores y
frutos. Los analisis emplean una distribucion binomial (p.e si 0 no) y una funcion
“logit link™.

Para evaluar el éxito reproductivo en los dos habitat muestreados, se estimo
la produccion total de flores y frutos y el fruit-set (nGmero de frutos
desarrollados/numero de flores producidas) de los érboles marcados por cada
condicién. La produccion total de flores de cada arbol se estimé mediante el conteo
del nimero de flores producidas cada 15 dias durante la temporada en los dos
afios, A partir de esos datos para cada érbol se estimo el nimero de flores
producldas vs tiempo mediante un calculo del drea bajo la distribucién de la curva
(Fuchs et al. 2003).

El nimero total de frutos producidos por individuo fue estimado como el
numero méximo de frutos producido después de la época de floracién. Se ha
determinado que C. aesculifol/ia es una espacie que no presenta su periodo de
fructificacion inmediato al periodo de floracion (Lobo et al. 2003), manteniendo los
frutos durante aproximadamente cinco meses. Para esto se realizaron visitas en
noviembre y se cuantifict la produccion total de frutos. La probabilidad de que una
flor se convierta en fruto (fruit-sef) fue estimado como la proporcion del nimero total
de frutos dasarrollados divido por el nimero total de flores producidas por cada
individuo. La proporcion del nimero de semillas desarrolladas por el nimero de
frutos producidos (sead saf), no fue cuantificado debido a problemas logisticos en Ia
colecta. Como ya se me manciond los frutos de C. aesculifolia permanecen en el
arbol varios meses despuas de que ocurre la floracion.

Para determinar si la condicién del habitat afecta significativamente a la

produccion de flores y frutos y fruit set en cada afo, se empled un modelo lineal
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generalizado aplicando el procedimiento GENMOD (SAS 2000) para medidas
repetidas. El modelo usa como variables independientes categdricas la condicién
del arbol, afio e interaccion de ambos. Se emplearon como variables dependientas
la produccion de fiores, frutos y fruit set. Debido a que la produccion de flores y
frutos no sigue una distribucién normal se utilizé una distribucidn de Poisson para
estos dos analisis. Estos modelos emplean una funcién logaritmica. Una
distribucion binomial y una funcién “fogit link” fueron usadas para el analiais de fruit
set. Para controlar la variacién asociada con el tamafo del drbol, sa empled como
covariable el didmetro a la aitura del pecho (DAP),

Para determinar el efecto de la perturbacién del bosque sobre la polinizacion,
se estimo la carga de polen depositada en flores de bosque continuo y bosque
perturbado, colectando los astilos de as flores en las dos areas. Los astilos fueron
colectados aproximadamente 48 horas después de que hablan abierto o cuando
presentaban evidencias de desarmII6 de fruto. Los estilos colectados fueron
conservados en una soluclén de FAA (formaldehido écido acético, alcohol, y agua)
y fijados mediante la técnica de anilina azul de Martin (1959) para su posterior
andlisis en el laboratorio. A cada estilo colectado se le contd el nimero de granos
de polen depositados en log estigmas con un microacopio de apiflorescencia. Para
determinar diferencias an el nimero de granos de polen depositados en los
estigmas de las flores en ambas condicionea, se llevéd a cabo un modelo lineal
generalizado. El modelo emplea comno factor principal la condiciéon del habitat y

como variable de respuesta loa granos de polen (SPSS version 11.0.0 2001).

29



Karia Argeiia Ocegusra Salazar

4. RESULTADOS
4.1 Blologia floral

Las fiores comenzaron su apartura minutos después de que anocheclia (a las
21:00 horas) y aproximadamente a las 21:20 y a las 22:00 horas |as flores ya
astaban complatamente abiertas. La antesis varié entre las flores que se
encontraban en bosque perturbado y las que se encontraban en bosque continuo.
Las floras en arboles de sitlos perturbados en promedio abrian un poco mas tarde
(aproximadamente a las 21:33 £ 0.002 EE) que las que astaban en sitios no
perturbados (aproximadamente a las 21:22 + 0.003 EE).

Al abrir |as flores, los pétalos y las anteras ae desplegaban. Las anteras en
ese momento aun no tenfan polen y se observaban pegajosas; el estigma no se
ancontrd receptivo, no se observd abierto (en forma de estrella) ni emiti6 alguna
reaccion ante la aplicacion del pardxido de hidrogeno. El polen empezé a
producirse aproximadamente 25 minutos después de la antesis y disminuyd su
produccion cuatro horas desde el deapliegus de las anteras, El estigma se

ancontré receptivo a partlr de 23:30 hasta aproximadarmente tas 4.00 horas (Fig. 7).
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Fig. 7 Estimacion de la cantidad de polen observado de manera subjetiva y

receptividad del estigma presanta an las flores de Ceiba aesculifolia (N = 10 flores).

Al momento de la antesis las flores ya producian néctar aunque en
cantidades pequefas (94pl). El maximo promedio de produccién de néctar fue de
277yl a las 22:44 h, empezando a disminuir notablemente a las 3:44 h con 984 pi
(Fig. 8). La maxima concentracidn de aziucar en el néctar de las flores de C,
aesculifolla fue del 14% (unidades de equivalentes de sacarosa) en las primeras
horas de medicion de aziicar y disminuyd notablemente a un 3% al amanecer (~
7:30). Las flores parmaneacieron abiertas una sola noche, cayendo la mafiana
siguiente, Al amanecer las flores tenfan la apariencia de estar secas. El estigma se

tornod de color oscuro y las anteras no poselan polen.
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Fig. 8 Produccion de néctar (ul - microlitros) y concentracion de azucar (grados
brix) a través del tiempo en las flores de Ceiba aesculifolia (N = 10 fiores por hora;

promedio + EE).

4.2 Registro de Ia actividad polinizadora
4.2.1 Visitantes florales y patrones de visita

Durante dos afios (2002 y 2003) se siguid la actividad de los visitantes
florales de Celba aesculifolia. Los visitantes noctumos fueron los murciélagos
Leptonycteris curasoae (N = 1570, Fig. 9), Glossophaga soricina (N = 579; Fig. 10),
polillas de la familia Sphingidae (N = 18; Fig. 11) y palomillas (N = 20). De las cinco
especies de murciélagos nectarlvoros reportadas para la region (Stoner 2002),
solamente se Identificaron esas dos especies de murciélagos visitando las flores de
C. aesculifolia. 1.os murclélagos fueron Identificados a partir de su tamafio y
proporcion corporal en relacion con el tamano de la flor y estructuras reproductivas

(Stoner ef al. 2002, Quesada et al. 2003).
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En las filmaciones no fue posible distinguir G. soricina de G. commissarisi:
sin embargo, es posible suponer que se trat6 de G. soricina porque estudios previos
han documentado que esta especie es muy abundante en la regién, mientras que
G. commissarisi es muy peco comun (Stoner 2002).

Antes de que anocheciera y las flores abrieran, se observd que las floras de
C. aesculfifolia fueron visitadas por colibries (Amazilia rutila), especie que se
alimentaba robando néctar en la base de la corola (Fig. 12). Estas visitas no fusron
registradas en video Las visitas por colibries al menos duraban 30 segundos por
flor y los individuos regresaban varias vaces a la misma flor. Unos minutos
después de que anocheciera totalmante y la flor estaba abierta, los primeros
visitantes fueron unas paquefias palomillas, Estos insectos nunca tuvieron contacto
con las anteras y/o estigma, Se alimentaban introduciendo lentamente la lengua en
el nectario. Debido a la forma que forrajeaban, se iban y regresaban
continuamente, siendo los visitantes que invirtieron mas tismpo en cada visita
(hasta 50 segundos). En promedio, los murciélagos empezaron a visitar las flores
aproximadamente de 1-26 minutos después de que abrian las flores. Al amanecer
(aproximadamente a las 7:00 horas), se observd que las flores fueron visitadas por
abejas y por varios colibries, los cuales tocaban las anteras, sin embargo, las
anteras a esa hora ya estaban secas y no contenlan polen; mientras que lo
estigmas no se ancontraban receptivos (Fig. 7).

A pesar de que C. aesculifolia fue visitada por otras especies en ambos
hébitat como son las polillas, palomillas, abajas (Apis mellifera) y una especie de
colibri (Amazilia rutila), los murciélagos contribuyeron al 98% de todas las visitas,

Ademas, los murciélagos fueron los visitantes efectivos, ya que fueron los Unicos
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que hicleron contacto con las estructuras reproductivas de la flor durante el tiempo
de receptividad. Por estas razones, la presentacion de los resultados se restringe
solamente a los murciélagos considerados como aspacies de polinizadores
efectivos.

Sa registraron 2149 visitas de murciélagos, de las cuales 1787 visitas fueron
en bosque perturbado (BP) y 382 en bosque no perturbado (BnP) en 51 noches de
filmacion (213 horas totales; Tabla 1). El visitante mas frecuente en ambas
condiciones de habitat fue L. curasoae con un 73% de todas las visitas, mientras

que G. soricina presentd un 27% del totel de visitas e las flores de C. aesculifolia.

Tabla 1. NOmero de arboles, flores, noches fiimadas y visitas totales por cada

condicién de habitet. Bosque perturbado (BP); bosque no perturbado (BnP).

Arboles Noches Horas Visitas

Condicién filmados Flores flimadas filmadas totalea
BP 10 34 26 107.5 1767
BnP 11 1 25 1055 382
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Fig. @ Fotografia noctumna con la cAmara de video (lente infrarrojo) de Leptonycteris
curasoae tomando néctar de Calba gesculifolia,

Fig. 10 Fotografia noctuma de Glossophaga soricing lamlendo néctar en Celba

aescullfofia.
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Fig. 11 Fotografia de video noctuma de un esfingido visitando las florea ds Calba
aesculifolie. Se obaerva que no existe contacto con las estructuras reproductivas
de Ia flor.

Fig. 12 El colitef (Amazilia rutila) visitando las flores de Coiba aesculifolia para
“robar nectar” del nectario an la base del flor.
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4.2.2 Comportamiento de visitas de los murciélagos nectarivoros

El comportamiento de visita mas comun que presentaron los murcislagos era
ltegar revolotaando (suspaendido) a la flor. El 72% de las visitas de L. curasoae fue
de esta manera, mientras que para G. soricina fue del 86%. Otra forma de llegar a
vigitar las flores era clavandose en el nectario. Leptonycteris curasoae presentd
este comportamisnto en el 28% de sus visitas, y G. soricina en un 34% de las
observaciones.

En el 85% de las visltas, L. curasoae insertaba su lengua en la flor
alimentandose de néctar, mientras que en el 5% de sus visitas forrajeaba en las
anteras mordiéndolas o arrancandolas directamente para ingerir polen (Fig. 13).
Las dos formas de forrajear fueron observadas también en G. soricina, 58% de las
visitas dedicadas a forrajear néctar y 2% a forrajear polen (Tabla 2). Al forrajear el
nectar los murciélagos tocaban las anteras y el astigma con las alas o con el
abdomen, mientras que cuando forrajeaban polen era menor la probabilidad de
hacer contacto con su cuerpo con las partes reproductivas de fa flor porque
permanecian suspendidos sin tocar otra estructura reproductiva, 8olo la antera que
forrajeaban. Sin embargo, sl hubo ocasliones en las cuales los murciélagos tocaban
las otras anteras de la flor,

Cuando llegaba a tomar néctar, L. curasoas tuvo contacto con las anteras en
el 99% de sus visitas y G. soricina en un 98% (Tabla 2). El contacto con las anteras
lo tenfan con varias partes de su cuerpo. En el 58.4% de las visitas de L. curasoae
presento contacto con las alas, 27.4% con el abdomen, un 6.2% con las patas y el
uropatagio y el 8% restante representa el contacto con el antebrazo, cabeza y

espalda. Mientras que G. soricina en el 67% de sus visitas tuvo contacto con las
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alas, el 30% con el abdomen y el 3% incluyen el contacto con el antebrazo, cabeza,
espalda y patas.

El astigma fue muy frecuentemente tocado por ambas aspecies de
murcidlagos. Leptonyctens curasoae tuvo contacto con el estigma en un 85%,
mientras que G. soricina en un 87% de las ocasiones (Tabla 2). Del total de visitas
de L. curasoae, el 62% de los contactos con el estigma fue con las alas, el 31% con
el abdomen y el resto (7%) con el antebrazo, cabeza, espalda y patas. En el 8%
de sus visitas, G. soricing tocd el eatigma con las alas, el 29.3% con el abdomen y
el 2.84% con el antebrazo, cabeza, espalda y extremidades inferiores (patas y
uropatagio). Se encontraron diferencias significativas en las visitas que Hegaron a
forrajear néctar o polen por espacie y por condicién de habitat (X = 164 .4, .1 8, p<

0.001).

Tabla 2. Porcentaje de frecuencia de forrajeo de las recompensas florales (néctar
y/o polen) y porcentaje de contacto de los murciélagos con las estructuras

reproductivas de la flor.

Recompensa (%) Contacto (%)

Especies Néctar Polen” Anteras  Estigma
L. curasoae (n 31570) 85 5 99 95
G. soricina (n = 579) 08 2 28 87

* Si el hocico del murcidlago se insertaba en la flor era considerado como

alimentédndose de néctar.
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® Si las anteras eran tocadas, arrancadas o directaments comidas se consideraba

como Ingestién de polen.

Fig. 13 Fotografia de video noctuma de Lepionycterls curasoae comiendo polen de

las anteras de Caiba aescuiifolla.

4.2.3 Efecto de Ia fragmentacion del habitat sobre Ia actividad polinizadom
Leptonycteris curasoae visitd significativamente més flores de C. aescuiifolle
an sl bosque perturbado que en & bosque no perturbado (F4, 4 = 13.304, p =0.001;
Fig. 14). Se cbservd ol mismo patrén para G. soricing, pero la diferencia no fue
significativa (Fy, s = 2.102, p = 0.145; Fig. 14). El niUmero de flores abiertas en ei
arbol no Influyd an al nimero de visitas para L. curasose (Fy .« = 2.947, p = 0.003)

yio G. soricina (Fq 4 ™ 2,333, p = 0.133).
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Fig. 14 Promedio de visitas por flor por hora por noche de Lepfonycteris curasoaey
Glossophaga soricina en cada condicién de habitat durante ambas temporadas de
Ceiba aesculifolia (2002 y 2003). El asterisco indica diferencias significativas por

especie por condicion.

Se encontraron diferencias significativas en la duracion de las visitas a las
flores de C. assculifolia por L. curasoas. Esta espacie invirtid mas tiempo
forrajeando en las flores de sitios perturbados que en las flores del bosque continuo
(p < 0.05, U Mann-Whitney). En contraste, la duracién de las visitas de G. soricina
en habitat perturbados y no perturbados no mostré diferencias significativas (p =

0.573, U Mann-Whitney, Fig. 15).
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Fig. 15 Duracion de visita de Glossophaga soricina y Leptonycteris curasoae a las
flores de Ceiba aesculifolia en bosque perturbado (BP) y bosque no perturbado

(BnP). El asterisco indica diferencias significativas.

El patron de actividad (nimero de visites de |a especie en un Intervalo de
tiempo de 30 minutos dividido por el nimero total de visitas de esa misma especie
durante la noche) de ambos murciélagos difirid an las condiciones de bosque. En
bosque perturbado, tanto G. soricina como L. curasoae presentaron un patrén
similar de visitas a lo largo de la noche a partir del periodo de las 21:30-22:00 y se
mantienen las visitas hasta las 0:00-0:30, que a3 cuando empezaron a disminuir las
visitas de las dos especies. En contraste, en el bosque no perturbado, ambas
espacies tardaron en llegar a su pico de actividad, el cual se presantd a las 22:30
considerado como el primer pico. Ambas especies disminuyeron su actividad
alrededor de las 0:00 horas e incrementaron nuevamente las visitas alrededor de la

1:00, cuando mostraron un segundo pico de actividad (Fig. 16).
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Fig. 16 Patrén de actividad (numero de visitas en 30 minutos dividido por el nimero
total de visitas durante la noche) de Glossophaga soricina y Leptonycteris curasoae
en las flores de Celba aesculifolia en (a) bosque perturbado (BP) y (b) bosque no

perturbado (BnP).
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4.3 Fenologia y éxito reproductivo
4.3.1 Patrones fenol6glcos

La fenologia de C. aesculifolia se llevd a cabo dos afios (temporada 2002 y
2003} cada dos semanas desde mediados de marzo a principios de julio. La
produccion de flores de C. aesculifolia por individuo por noche es variable, pudiendo
producir de 1 a mas de 100 flores durante el pico de floracién. En ambas
temporadas la proporcion de arboles que produjeron flores por mea fue
incremantando en mayo y llegé a un pico de individuos floreciendo en junlo. A
finales de este mes disminuyé notablemente la proporcién de individuos con flor,
mientras que para principios de julio habla muy pocos individuos que producian da
una & dos flores (Fig. 17). La produccion de flores en el bosque perturbado
comenzoé aproximadamente un mes antes que la del bosque continuo. La

fructificacion de ia especie que se muestra en la figura as la que coincide con el

pericdo de floracion.
---o--- individuos con flor 2002
— - - individuos con fruto 2002
e individuos con flor 2003
0,8 | — -y - individuos con fnio 2003
3 0.8 -
b 0,7 4
| 06 1
£ 05 |
8 0‘4 B
S 03
0,2 -
0.1 A
0 : !
merzo abril mayo junio Jutio
Mes

Fig. 17 Proporcion de individuos con flor y fruto en Cejba aesculifolia a través del

tiempo.
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Del total de &rboles marcados, muchos no produjeron flores durante las dos
temporadas que se observaron. Del total de arboles seguidos en |a fenclogla
durante el 2002 (84), el 85.7% de los arboles florecieron en el bosque no
perturbado y el 14.28% no produjeron flores en ésta condicion de habitat. En este
mismo afo, un 54,2% de los arboles florecieron en el basque perturbado y un
45.7% de los individuos no florecieron.

Durante la temporada 2003, se aumenté el numero de arboles en los que se
estudio su fenologia (107). De estos, el 50% floreci6 en el bosque no perturbado y
otro 50% no florecié en ésta condicion. En el bosque perturbado florecieron el 32%
de individuos, y un 67.9% de arboles no floreciaron (Tabla 3). Como puede

observarse la variacion entre afios y entre los mismos Individuos es bastante.

Tabla 3. NOmero de arboles de Celba aesculifolia que florecieron y no floracleron

por afio y condicién de bosque.

Afio condicién  # &rboles que # Arboles que no
florecleron florecleron
2002 BnP (n = 49) 42 7
BP (n = 35) 19 16
2003  BnP(n = 54) 27 27
BP (n = 53) 17 38

Durante los dos afios de estudio, hubo un mayor nGimero de individuos
floreciendo en el bosque no perturbado (BnP) (Fig. 18a). Sin embargo, la

produccion total de flores fue significativamente mayor en el bosque perturbado
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(BP) (Fig. 21). Por otro lado, hubo un mayor numero de individuos que produjeron
fruto en el bogque no perturbado (Fig. 18b).
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Fig. 18 Numero de individuos en el bosque perturbado y no perturbado que

presentaron flor (a) y fruto (b) en el 2002 y 2003.
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La frecuencia de individuos de C. aesculifolia que floracieron varid
significativamente entre condiciones de habitat (x*= 10.1, DF = 1, p = 0.009) y por
afo (x2=18.42, DF =1, p < 0,001; Fig. 19), registrandose mas individuos
floreciendo en el bosque no perturbado en ambas temporadas. No se observaron
diferenclas significativas entre la interaccion de condicién y afio (x’=1.77, DF =1, p
= 0. 2343). El tamafio del arbol (evaluado como el DAP) no afecté al nimero de

flores producidas por individuo (x2= 1.95 DF =1, p = 0.1629).
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Fig. 19 Frecuencia de individuos con flor en el bosque perturbado (BP) y bosque no
perturbado (BnP) durante la temporada 2002 y 2003. Las letras represaentan

diferanclas significativas (p<0.05).

La frecuencia de individuos de C. aesculifolia que produjeron frutos presentd
un efecto marginal en la condicion de habitat (x?= 3.35, DF = 1, p = 0.087; Fig. 20),
con mas indlviduos con frutos en bosque no perturbado. No hubo diferencias

significativas entre afios (x? = 1.80, DF = 1, p = 0.1793; Fig. 20), ni en la interaccién
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de ambos factores (x°=0.89, DF =1, p = 0.3484), El tamafio del arbol (DAP) no

afect6 el nimero de frutos producidos (x?= 1.85, DF = 1, p = 0.1629).
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Fig. 20 Frecuencia de individuos con fruto de Ceiba aescuiifolia en el bosque

perturbado (BP) y bosque no perturbado (BnP) durante ia temporada 2002 y 2003.

4.3.2 Exito reproductivo

En la produccion total de flores se encontraron diferencias significativas por
condicion de habitat, registrAndose una mayor produccién de flores en arbolas del
bosque perturbado (x" =12.30, DF =1, p = 0.0005; Fig. 21) y en la interacci6n de la
condicion del habitat y afo (x’= 8.68, DF a 1, p = 0.0032), no asi entre afios (y2=

0.07, DF = 1, p= 0.79; Fig. 21). La producci6n total de flores no se vio afectada por

al DAP de los arboles (x’=2.37, DF=1,p = 0.1236).
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EEE .

Bp BnP

2003 ‘ 2003

Fig. 21 Promedio + EE de flores totales producidas de Ceiba aesculifolia en el
bosque perturbado (BP) y bosqus no perturbado (BnP) durante la temporada 2002

y 2003,

En cuanto a la produccién total de frutos, se encontraron diferencias
significativas por condicién de hébitat, siendo mayor la produccién de frutos en el
bosque pernturbado (x’== 9.74 DF = 1, p = 0.0018; Fig. 22). Esta diferencia se
mantuvo a traves de los afios (xz= 10.42, DF =1, p=12.52; Fig. 22)yen la
interacclén de condicidn y afio (x2 = 4.49, DF = 1, p = 0.0341; Fig. 22). La
produccién total de frutos tampoco se vio afectada por el DAP de los arbolas (y*=

1.82, DF = 1, p = 0.2034).
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Fig. 22 Promedio + EE de frutos totales producidos de Celba aesculifolia en a|

bosque perturbado (BP) y bosque no perturbado (BnP) durante |a temporada 2002
y 2003.

En cuanto a la deposicién de polen en las flores, no ae encontraron

diferencias significativas por condicién de habitat (F4, s2 ® 1.75, p = 0.191; Fig. 23).
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Fig. 23 Promedio + EE de granos de polen depositados en el estigma de las flores

de Ceiba assculifolia en el bosque perturbado (BP) y bosque no perturbado (BnP),
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No se encontraron diferencias significativas en el fruit saf entre condicliones
de habitat (y?= 0.36, DF = 1, p = 0.54, Fig, 24), ni en los afios estudiados (x*=0.15,
DF =1, p = 0.69, Fig. 24), ni en la interaccion de ambos (= 1.65 DF =1, p=
0.219). Eltamafio del arbol (DAP) no estuvo relacionado al fruit set (x?= 0.07, DF =
1, p=0.79).
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Flg. 24 Numero promedio + EE de frutos desarrollados por niimero de fiores
producidas de Celba aesculifolia (frull-sef) en el bosque perturbado (BP) y en el

bosque no perturbado (BnP) durante el 2002 y 2003.

8. DISCUSION
5.1 Visitantes florales y patrones de visita

Los resultados muestran que entre los visitantes florales de C, aesculifolia se
encuentran una miscelanea de visitantes (p.e polillas, palomillas, colibries), sin
embargo, no todos actian como polinizadores efectivos, ya que algunos no tuvieron
contacto con las estructuras reproductivas de la flor. Las polillas y palomillas
solamente revoloteaban y se posaban en la base del céliz para tomar néctar,

mientras que las abejas y colibries actuaban como robadores de néctar. Lo
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No se encontraron diferencias significativas en el fruit saf entre condicliones
de habitat (y?= 0.36, DF = 1, p = 0.54, Fig, 24), ni en los afios estudiados (x*=0.15,
DF =1, p = 0.69, Fig. 24), ni en la interaccion de ambos (= 1.65 DF =1, p=
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8. DISCUSION
5.1 Visitantes florales y patrones de visita

Los resultados muestran que entre los visitantes florales de C, aesculifolia se
encuentran una miscelanea de visitantes (p.e polillas, palomillas, colibries), sin
embargo, no todos actian como polinizadores efectivos, ya que algunos no tuvieron
contacto con las estructuras reproductivas de la flor. Las polillas y palomillas
solamente revoloteaban y se posaban en la base del céliz para tomar néctar,

mientras que las abejas y colibries actuaban como robadores de néctar. Lo
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encontrado para C. aesculifolia coincide con las otras dos especies de Ceiba que se
encuentran en la ragion: C grandiflora (Quesada ef al. 2003) y C. pentandra
(Munguie-Rosas 2003). Ambas especies de arboles fueron visitadas por polillas,
palomillas, abejas, colibries y un marsupial (Marmosa canescens). Este ultimo
mamifero sélo fue encontrado visitando las flores de C. grandifiora y ninguno de
ellos tuvo contacto con las estructuras reproductivas de la flor.

Se ha reportado para la region que los arboles de la familla Bombacaceae
son un recurso Importante para los murciélagos nectarivoros en el rea (O.-Salazar
& R.-Femandez 2000, Lobo et al. 2003, Stoner ot a/. 2003). Estos trabajos
coinclden en que Leptonycteris curasoae es el polinizador mas importante
empleando recursos de la familia Bornbacaceae a través de seis meses, mientras
que Glossophaga soricina es el segundo polinizador més importante y utiliza el
recurso Bombacaceae por cinco meses.

l.os murciélagos (G. soricina y L. curasoae) fueron los principales visitantes,
contribuyendo al 88% de las visitas totales y fueron los anicos visitantes que
actuaban como polinizadoras efectivos a las flores de C. aesculifolia, ya que fueron
los tinicos que tuvieron contacto con las anteras y el estigma de las flores (Tabla 2).
Los murciélagos al momento de su llegada para visitar la flor chocan con ella y de
ésta manera slempre tocan las anteras y el estigma. Las flores de C. aesculifolia
prasentan sl sindrome tipico de quiropterofilia (Faegri & van der Pijl 1968,
Helversen 1993). Por ejemplo, abren en ta noche, son de color blanco, robustas,
astdn locelizadas en las puntas de las ramas para facilitar el accaso, y la mayor
produccion de néctar, polen y receptividad del estigma de sus flores coincide con el
patrén de actividad de los murciélagos (Fig. 7, 8 y 16). Cuando amanece la flor

parece seca, las anteras no producen mas polen y el eatigma se torna de color café
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oscuro. La flor parmanece en el &rbol unas horas més después de que amanece y
horas después se caen los pétalos o toda la flor. Debido a las caracteristicas de la
flor (p.e sindrome de quiropterofilia, tiampo de receptividad del astigma y polen

disponible) y a la forma de forrajeo de los visitantes, es menos probable que otros
visitantes sean polinizadores efectivos de laa flores de C. aesculifolia, a diferancia
de los murciélagos que sl presentan contacto con las astructuras reproductivas de

la flor.

5.2 Comportamiento de visitas de los murciélagos nectarivoros

Tanto G. soricina como L. curasoae llegaron a forrajear preferentemente
néctar que polen (Tabla 2). Nuestros resultados coincideri con lo obtenido para las
otras dos especies de Bombacaceas presentes en la region (C. grandifioray C.
pentandra), en la cual los visitantes llegaron a forrajear principalmente néctar
(Mungula-Rosas 2003, Quaesada at al. 2003). Cada flor de C. aasculifolia produce
en promedio 121 pl de néctar por noche (Fig. 8); por lo tanto, las flores en ambas
condiclones de bosque pueden sar importantes fuentes de alimento para las dos
especies de murciélagos. Cuando los recursos florales quiropterofilicos disponibles
$0n escasos an la region (de abril a mayo; Stoner ef al. 2003) la fuente de alimento
que proporciona esta sspecie puede llegar a ger un recurso atractivo para los
visitantes y puede que se desplacen donde este recurso see mas abundante para
alimentarse.

E! néctar floral es una solucién diluida de azdcares (principaimente glucosa,
fructosa y sacarosa) en agua, que contiene minimas cantidades de aminoacidos,
vitaminas y electrolitos (Baker & Baker 1977, Baker & Baker 1983), Esta

recompensa floral puede proveer a los murcidlagos nectarlvoros de agua en
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temporada de secas. Ademas del néctar, los murciélagos nectarivoros necesitan
utilizar fuentes alternativas de alimento para complementar su dista (p.e. polen),
sobre todo para aatisfacer sus necesidades proteicas (Studier & Wilson 1983,
Heirera et al. 2001). Se observo en las videofiimaciones que algunos de los
murci¢lagos al visitar las flores mordian ias anteras (Fig. 13). Esta forma de
consumo de polen (polinivoria) ha sido reportada para L. sanborni en Ceibea
acuminata (Baker ot a/. 1971) y reclentemente para (. soricinay L. curasoae en C,
grandffiora (Quesada et al. 2003) y en C. pentandra (Mungula Rosas 2003). Antes
de estos estudios se suponia que los murciélagos nectarivoros ingerian polen
solamenta cuando se acicalaban el cuerpo o la cara (Nowak 1994).

E! porcentaje de contacto de los murcidlagos (G. soricinay L. curasoae) con
las astructuras reproductivas de las flores posiblemente este relacionado con el
tamafio del organismo. Tanto G. soricina como L. curasoae presentaron un patron
similar de contacto con las anteras; sin embargo, el contacto con el estigma difirié
ligeramente (Tabla 2). El menor contacto con el estigma por parte de G. soricina
(Tabla 2), puede deberse a que se trata de un murcialago de talla psquefia (pesan
de 8.8-10.5 g y la longitud del antebrazo mide de 34.4 a 36.5 mm) (Alvarez et al.
1881) y el estilo de la flor es relativamente largo (aproximadamente 15¢m; Lobo ef
al. 2003) como para tener suficlente contacto con éste.

La eficiencia de los murciélagos como polinizadores depende parcialmente
de sus patrones de forrajeo y su preferencia por (08 recursos florales disponibles en
su ambiente. Los patrones de forrajeo de los murciélagos estan determinados entre
otras cosas por los patrones fenolégicos de las especies de plantas que visitan y
por lo tanto, por la cantidad de recurso disponible, el cual puede tener un efecto en

el comportamiento de forrajeo de los murciélagos.
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5.3 Efecto de la fragmentacién del habitat sobre la actividad polinizadora

La respuesta a la fragmentacién por parte de los polinizadores hacia Ceiba
aesculifolia depende de caracteristicas tanto de la eapecie de polinizador como de
la planta, tales como la capacidad de desplazamiento (distancia/movilidad), loque a
su vez asta ligado al tamafio del polinizador (Heithaus et &/ 1975, Cosson et al.
1999, Steffan-Dewenter & Tscharntke 1999), la especializacion en su dieta
(generalista o especialista), asi como |a presencia de otros recursos florales
disponibles en la regién durante el periodo de floracién de C. assculifolia (Lobo et
al. 2003, Quesada of al. 2004).

La tasa de vislta de los murciélagos polinizadores fue mayor en el bosque
perturbado que en el bosque continuo (Tabla 1); sin embargo, esta diferencia s6lo
fue significativa para L. curasoae (Fig. 14). En C. grandifiora (Bombacaceae) el
murclélago nectarivoro Musonycter’s harrisonii restringié sus visitas a los arboles
del bosque continuo, mientras que G. soricina visitd significativamente més flores
en bosque continuo, y L. curasoae no mostrd una preferencia significativa entre
hébitat (Quesada et a/. 2003). Esto podria explicarse por las capacidades de
desplazamiento y |a talla corporal de cada especie de visitante, asi como por la
disponibilidad de recursos en el drea (Quesada et al. 2003).

En contraste con lo registrado en el estudio de C. grandiflora (Quesada et al.
2003), en el estudio actual, se ancontrd que L. curasoae prasentd mas visitas en el
bosque perturbado. En C. grandifiora, G. soricina fue el murcidlago que visito
significativamente mas flores an bosque continuo, mientras que L. curasoae no
mostrd diferenclas significativas. Una posiblé explicacidn para la diferencia
encontrada en la tasa de visita de C. aescuiifolia en comparacion con C. grandiflora

osta relacionada con la duracién en el periodo de floraclon y por lo tanto, con la
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cantidad de recurso (p.e recompensa floral) ofrecido en estas dos especies de
Bombacaeae Ceiba grandifiora es una especie que presenta un periodo de
floracién mucho mas extenso (diclembre a junio; Lobo et al. 2003) que C.
aesculifolia y, por lo tanto los murciélagos tienen recurso mas tiempo y otras
especies disponibles durante esos meses. Mientras que cuando C. aesculifolia
florece, hay pocas especies quiropterofilicas en flor (Stoner et a/. 2003, Quesada et
al. 2004), de esta forma, al haber poco recurso disponible en la regién puede ser
que los murciélagos se desplacen a otros sitios atravesando parches de vegetacion.

El mayor nimero de visitas por parte de L, curasoae a las flores de C.
aesculifolia en el bosque perturbado comparado con las flores del bosque continuo,
puede deberse a la capacidad de desplazamiento del murciélago para cruzar areas
abiertas de vegetacion. Se ha mencionado una posible relacion entre el tamafio del
polinizador y la distancla desplazada. A mayor tamafo del polinizador (carga alar),
mayor distancia desplazada (Steffan-Dewenter y Tscharntke 1899). Leptonycteris
curasoae es un murciélago de talla grande que pesa entre 18 y 30 g y Ia longitud de
su antebrazo varia de 46-57 mm (Nowak 1994). Se ha reportado que llegan a
desplazarse hasta cinco horas por noche, aproximadaments 100 km en busca de
alimento (Horner of a/. 1998).

La mayor frecuencia de visita de L. curasoas en sitios de bosque perturbado
también puede deberse a su dieta especializada (néctar y polen; Quiroz et al. 1983)
y a la época de floracion de C. aesculifolia en reas perturbadas. Como los arboles
de éreas perturbadas florecen primero que los &rboles de! bosque continuo, y la
temporada de floracion de C. aesculifolia coincide con la época con menos recursos
quiropterofilicos en la regidn (Stoner et al. 2003), se puede explicar el porque hay

mas visitas a las flores de C. aesculifolia en bosque perturbado. Ademas, se
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encontrd que hay una mayor produccién de flores en arboles de sitios perturbados
que en el bosque continuo (Fig. 21). Esta situacién se presenta probablemente
porque estos arboles son capaces de incrementar el volumen de su copa, con una
mayor produccion de rarmas, ya que existe menos competencia por espacio dentro
de esas areas que en los bosques no perturbados (Fuchs et g/, 2003, Stoner et al.
en prensa). Debido a esto, las flores que se encuentran en sitios perturbados
probablemente sean un recurso atractivo para L. curasoae, ya que una especie
especialista de néctar y polen, la cual ademés por posee una alta capacidad de
desplazamiento. Recientemente se ha documentado que L. curasoae forrajea tanto
en habitat perturbados como en bosques continuos, aun cuando la disponibilidad de
flores sea baja (Quesada ef al. 2004). Leptonycteris curasoae invirtié
significativamente mas tiempo visitando flores de C. aesculifolia en el bosque
perturbado que en el bosque continuo (FIg. 15), lo que coincide con la mayor
cantidad de flores totales producidas en esta condicién de habitat (Fig. 21).

Por otro lado, no se encontraron difsrenclas en |a tasa de visita de G.
soricina en |os dos habitat. Este resultado podria debersae a que G. soricina posee
una talla mas pequefa que L. curasoae (Alvarez ef al. 1991) y su capacidad de
desplazamiento es menor (aproximadamente 3 km) (Fleming 1972). A pesarde la
reducida capacidad de movilidad de esta especle, puede ser que se desplace a las
areas perturbadas mas cercanas a los sitios de boaque continuo para alimentarse
debido a que C. aesculifolia es un arbol atractivo por la cantidad de flores abiertas

en una noche.
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5.4 Fenologia y éxito reproductivo.
5.4.1 Fenologia

Los patrones fenoldgicos presentes en C. aesculifolia indican que esta especie
empieza a florecer a finales de abril y la floracién declina a principios de julio (Fig.
17). Nuestros resultados coinciden con lo registrado por Lobo et a/. (2003), en cuyo
trabajo mencionan que C. aesculifolia fue la ultima de las especies de
Bombacaceae que florece en la region de Chamela.

En este trabajo, durante los dos afios de seguimiento, los arboles del bosque
perturbado florecieron antes (aproximadamente un mes) que los érboles del bosque
continuo. Tambian fue muy marcada la variacién entre afos en cuanto al numero
de arboles que florecieron. En el bosque no perturbado durante el 2002, el 86% de
los individuos florecieron, mientras que en el 2003 en la misma condicidn de habitat
la mitad de los Arboles florecieron y la mitad no florecid. En al bosque perturbado
en &l afio 2002, florecieron un poco mas individuos (54%) que aquellos que no
florecieron, y para el 2003 florecieron muy pocos arboles en la misma condicién
(32%) (Tabla 3). Se ha documentado que existen varios factores que pueden
modificar los patrones fenoldgicos en algunas especies de drboles a través de los
anos (Opler et al. 1978, Van Schaik et a/, 1993, Sakai 2001). Un trabajo de revision
realizado por Sakal (2001), menciona una serle de investigaciones de las cuales se
despranden hipotesis para explicar las causas del porque la fenologia reproductiva
en los bosqueas tropicales difiere entre especies. Una de las hipttesis que ha
recibido mas atencion ha sido la de “polinizadores compartidoa”. Esa hipttesis
sugiere que las especies de plantas que comparten polinizadores tienen
se_gregaclén temporal en la floracién, con lo que se minimiza la competencla por

polinizadores o bien, la polinizacion inefectiva. Sin embargo, faltan eatudios
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experimantales de campo que apoyen astas suposiciones. En un bosque con
marcada estacionalidad, los cambios en la digponibilidad de agua y humedad del
suelo son factores esencialas que afectan los patrones fenolégicos, asl como las
interacciones bidticas (p.e competencia por polinizadores) entre espacies del mismo
gremio (Lobo et al. 2003). Los patrones fenoldgicos de la familia Bombacaceae se
deben principalmente a presiones selectivas asociadas a la competencia por
polinizadores (Lobo et al. 2003). La variacidn presentada en los patrones
fanolégicos de C. aesculifolla puede deberse a los diversos factores expuestos
anteriormente; sin embargo, faltan ain estudios a mas largo plazo sobre astos

factores para ver su posible influencia en los patrones fenolégicos de esta espacie.

6.4.2 Exito Reproductivo

El nimero de individuos que produjeron fior y fruto fue mayor en al bosque
no perturbado que en el perturbado (Fig. 18 ay b). Sin embargo, la produccion total
de flores difirid entre las condiciones de bosque, habiéndose registrado
significativamente mas flores en el bosque perturbado (Fig. 21). Probablemente en
la region la mayorfa de los individuos de C. aesculifolia que florecan en al bosque
no perturbado producen pocas flores, mientras que los érboles del bosque
perturbado que florecen aungque son pocos, producen muchas flores.
Reclentemente, en un trabajo realizado en Costa Rica con Paquira quinata
(Bombacaceas) se observo un patron similar a lo encontrado para C. aesculifolia an
la region de Chamela. Los arbolas aislados tendieron a desarrollar coronas con
mas ramas reproductivas que los individuos que se encontraban en el bosque

continuo, y por lo tanto, produjeron mas flores en asta condiclén de hébitat.
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Individuos aislados fueron encontrados en éreas abiertas en donde no hay
competencia entre los vecinos (Fuchs et al. 2003).

Un patrdn simitar ocurrié con la produccion total de frutos, produciéndose
significativamente mas en el bosque perturbado (Fig. 22). De igual forma, la
produccion total de flores y el nimero de granos de polen en (o3 estigmas de las
flores fue mayor en los sitios perturbados (Fig. 21 y 23). Sin embargo, a pesar de
que se produjeron més flores en el hosque perturbado la proporcién en al nimero
de frutos desarroliados por el numero total de flores producidas (fruit sef) no mostréd
diferencias ni por condicién de habitat ni entre aﬁos.‘

En C. aesculifolia, un incremento en la tasa de visitas por parte de los
polinizadores se ve reflejado en un mayor namero de granos de polen depositados
en las flores. Sin embargo, no se ve acompafiado por un incremento en el nimero
de frutos desarrollados por cada flor producida (fruit sef). De acuerdo a los
resultados expuestos, cada flor tiene la misma probabilidad de deserrollarse a fruto
en el bosque no perturbado que en el perturbado, a pesar de que la mayor
produccion total de flores fue en el bosque perturbado.

Esta situacion presentada en el fruit set en C. aescuilifolia, puade deberse a
una disminucion en los niveles de flujo de polen. Esto sugiere que los arboles en
areas perturbadas podrian recibir una cantidad menor de polen compatible por
vigita, lo que podria limitar la habllidad de los individuos de producir altos nivelea de
fruit set (Quesada ef al. 2004). Se ha mencionado que tanto la calidad como la
cantidad de polen compatible depositado en las flores pueden sar factores
determinantes en la efectividad del polinizador (Herrera 1887, Stone 1998, Law &
Lean 1899). En Costa Rica la produccién total de frutos y semillas de Paquira

quinata, esta directamente relaclonado con el tamafio de la carga de polen
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depositada en los estigmas de las flores y posiblemente por el nimero de visltas de
los polinizadores (Quesada et a/. 2001). De tal forma que el movimiento de polen
entre arboles de sitios perturbados probablemente no sea tan eficients para que se
vea traducido en un mayor fruit set (Quesada ef al. 2004, Stoner et al. en prensa).

Otra explicacion referente al fruit set, puede estar relacionada a que los
arboles en ambas condiciones de bosque producen una cantidad de flores mayor a
la que pueden desarrollar como fruto, y que la baja proporcién de frutos (fruit sef)
puede debarse a limitaciones en loa recursos disponibles para que sean
desarrollados log frutoa (Fuchs et a/. 2003). En un trabajo realizado con 447
aspacies de plantas que variaban en compatibilidad, sistemas de apareamiento,
formas de vida, tipo de fruto y polinizacion, el bajo fruit set en esas plantas podria
estar influenciado por la limitacién de recursos (Sutherland 1986). Si la produccion
de frutos es limitada por recursos y la energla designada a la maduracién de frutos
es fija, entonces hay un incremento en el costo por fruto, lo que podria resultar en
una reduccion en el nimero total de frutos producidos (Sutherland 1986).

Los pequefios polinizadores rara vez se mueven entre fragmentos de bosque
y &l intercambio genético a través de la polinizacion predominantements ocurme
entre arboles del mismo fragmento de bosque y siempre con la probabilidad de una
baja variabllidad genética en los psquefios fragmentos, lo que lleva a una reducida
fecundaciony, por lo tanto, a una disminucién en la relacion fruto/semilla (seed sef).
Si los polinizadores raramente se mueven entre fragmentios entonces es probable
que la progenia sea mas emparentada (Ghazoul & McLeigh 2001).

Se ha documentado que la efectividad de los murciGlagos en al
exocruzamlento podria depender de las estrateglas de floracién (asincronica o

sincrénica como C. aesculifolla) (Lobo et al. 2003, Quesada et al. 2003) y de Ia
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biologla reproductiva de las plantas, asi como de los patrones de forrajeo de los
quirdpteros (Heithaus, Opler & Baker 1874). Entre los factores que pusden
modificar lo eventos fenoldgicos en las plantas se encuentran los (itimos y los
proximos. Las causas proximas incluyen evantos ambientales a corto plazo que
puaden disparar la fenologia, mientras que las causas Ultimas son las fuerzas
evolutivas que son las responsables de esos factores. Las causas (itimas (p.e
competencia por polinizadores) es quizé uno de los mds Importantes factores
ultimos que afectan los patrones fenoldgicos observados en la familia
Bombacaceas (Lobo et al. 2003). El uso secuencial de las especles de
Bombacaceae (C. aesculifolia) por murciélagos esta determinado por la fenologlia y
al parecer existe algdn tipo sincronizacion en la floraclén de estas especies para
evitar asi la competencia por polinizadores (Lobo ot al. 2003).

Los murciélagos considerados como visitantes efectivos del arbol de C.
aesculifolia difieren an sus patrones de forrajeo, lo qua podria Infiuir en la
polinizacion de las flores. Se ha documentado que L. curasoae forrajea en grupos
para alimentarse, localiza laa flores por visién y olfato, y la agudeza e intensidad de
su sonar es reducida en comparacion con otros murciélagos de subfamiiia
Glossophaginae, debido a que es espacialista en su alimentacion (Howell 1974b,
1979, Fleming et al. 1996, Helversan 1893, Homer ot a/. 1998). Liegan a
desplazarse hasta cinco horas por noche, aproximadamente por 100 km (Horner et
al. 1998), transportando el polen distancias largas. Esta forma de alimentarse en
grupo maximiza la eficiencia de forrajeo en racursos que se encuentran en parches
promoviendo de alguna forma el exocruzamiento (Heithaus, Opler & Baker 1974,
Heithaus, Fleming & Opler 1975). Es coherente pensar que L. curasoae, debido a

au comportamiento de forrajeo, promueva el exocruzamiento entre los arboles de C.

61




Karfa Argelia Oceguera Salazar

aesculifolia. A pesar de que esta especie de murciblago visité significativamente
con mas frecuencia las flores de arboles en habitat perturbados (Fig. 14), el fruit set
no mostro diferencias entre condiciones de habitat. El sistema de apareamiento es
la variable mas importante que determina la proporcion de flor/fruto en especies de
plantas autoincompatibles (Sutherland 1988). Ceiba aesculifolia es una especie
auto-incompatible (Quesada et al. 2004, Stoner et al. en prensa) que forzosamente
necesita un vector de transferencia de polen (p.e murciélago), por lo que
probablemente las visitas a las flores de C. aesculifolia que se presentaron en el
bosque perturbado provenian de cruces geitonogamicos (transferancia de polen del
mismo individuo). |La geitonogamia es mas probable que ocurra en arboles aislados
que son distantes de otros donadores potenciales de polen, donde las flores reciben
polen proveniente del mismo éarbol (Mustajarvi et al. 2001, Cascante et al. 2002).
Un incremento en la densidad floral (como ocurre en el bosque perturbado para C.
aesculffolla en este estudio) podria atraer més polinizadores e inducir a
polinizadores individuales a visitar mas flores en un encuentro (Sih & Baltus 1987).
Un patrén similar fue raportado para Costa Rica, donde en hébitat fragmentados o
en drboles con sl pico de floracién al principio o final, los murciélagos polinizadores
probablemente son los promotores del exocruzamiento entre arboles (p.e
geitonogamia) porque es probable que ellos tiendan a forrajear dentro de los
mismos arboles donde se concantra el néctar (Fuchs et al. 2003). Este pudo haber
sido el caso de L. curasoge, a pasar de que su comportamiento de forrajeo es el
6ptimo para promover un mayor exocruzamiento en los arbolas, las condiciones
que se presentan en los sitios perturbados no son las mejores para que su
efectividad como poll_nlzador (cantidad y calidad de polen transferido entre flores) se

vea reflejado en un mayor éxito reproductivo para C. aesculifolia en este habitat,
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Para el caso de Glossophaga soricina, este murciélago se encontré en igual
medida visitando arboles de C. aesculifolia en sitios perturbados que en bosque no
perturbado (Fig. 14) Este quiroptero generalmente forrajea solo y se ha
documentado en Costa Rica que se desplazan al menos 3 km por noche en busca
de alimento (Fleming et al. 1972) realizando breves visitas, lo que podria eficientizar
el exocruzamiento de los arboles (Heithaus, Opler & Baker 1974). Un estudio
realizado con Paquira quinata, menciona que G. soricina fue el polinizador principal
de este arbol. El murciélago adopta un comportamiento territorial en una sola
planta en ambientes perturbados con recursos limitados (Lemke 1985). Este
comportamiento probablemente restrinja el nimero de donadores llevando cargas
de polen que los murciélagos mueven entre arboles que se encuentran florecisndo
(Fuchs et al. 2003), lo que podria promover el exocruzamiento entre los mismos
arboles (geitonogamia), como an el caso de L. curasoae.

Los patrones fenologicos de C. aesculifolia varian mucho a través de los afios.
Puede ser que una estrategia de la planta para “asegurar” las visitas de los
polinizadores sea florecer asincrénicamente entre ambas condiciones de bosque.
Como los Individuos del bosque perturbado florecen un mes antes que los Arboles
del bosque no perturbado y los arboles del bosque continuo permanecen hasta el
final de la época de floracién, puede ser que la tasa de visitas al concentrarse en un
tiempo en cierta de condicién de boaque nivelen el fruit set en cada habitat y por lo

tanto no se encuentren diferencias evidentes entre afios.
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8. Conclusiones

Las flores de Celba aesculifolia presentan el sindroma tipico de
quiropterofilia y este estudio muestra la importancia de los murciélagos
como polinizadores efactivos de esta especie y descarta la importancia de
otros visitantes en la polinizacién de aeste arbol.

Los murciélagos Glossophaga soricina y Leptonycteris curasoae son los
polinizadores legitimos de C. aesculifolia ya que fueron los (inicos visitantes
que hicleron contacto con las estructuras reproductivas de las flores.
Tanto G. soricina como L. curasoae forrajearon en mayor proporcién néctar
que polen. La polinivoria como forma de consumo por parte de los
murcidlagos es reportada para esta espacie de arbol.

Leptonycteris curasoae pressntd significativamente més visitas en bosque
perturbado que en el bosque continuo, esto se le atribuye a la capacidad de
desplazamiento de esta especie de murciélago. Mientras que G. soricina
no presenté diferencias en la tasa de visita por condicion.

El patron de actividad de los murciélagos coincide con la mayor
produccion de néctar y polen, asi como receptividad del estigma de las
flores.

La variacion de los individuos que producen flor y fruto a través del tiempo
63 muy marcada.

Hubo mas individuos en el bosque continuo que florecieron pero produjeron
pocas flores por arbol. A pesar de que hubo menos Individuos que
florecisron en al bosque perturbado, fueron los que produjeron la mayor

cantidad de flores durante la temporada de floracion.
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= No se encontraron diferencias en la deposicion de polen en los estigmas
por condiclén.

» El fruit set no presenté diferencias por condiciones de habitat. Lo que
sugiere que cada flor tiene la misma probabilidad de producir fruto tanto en
el bosque continuo como en el bosque perturbado.

» Es necesario realizar estudios a mas largo plazo para compreobar Ia
variacién en los patrones fenoldgicos de C. aesculifolia.

« Se propone que estudios futuros analicen los movimientos de los
murciélagos polinizadores y los patrones de fiujo génico, con la finalidad de
avaluar la importancia del bosque continuo en el mantenimiento de las

poblaciones de murciélagos polinizadores.
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