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RESUMEN. La fragmentacion y la perturbacion del bosque pueden tener efectos
deletéreos sobre el éxito reproductivo y el sistema de apareamiento de los
arboles tropicales, ademas de modificar el compartimiento de sus polinizadores.
Los objetivos de este capitulo son: (1) evaluar el efecto de la perturbacion del
bosque sobre la tasa de visita de los murciélagos a cuatro especies de arboles de
Bombacaceas; (2) comparar el éxito reproductivo entre arboles en areas
perturbadas y en bosques continuos; (3) determinar las consecuencias de un
cambio en la tasa de visitas de los polinizadores sobre el éxito reproductivo de
los arboles; y (4) documentar como los patrones de visita de los polinizadores
pueden afectar el sistema de apareamiento de las plantas que polinizan. Se
estudiaron cuatro especies de arboles de la familia Bombacaceae en los bosques
tropicales de Jalisco, México, y en las regiones de Guanacaste y la Peninsula de
Osa, en Costa Rica. Los murciélagos nectarivoros fueron los tinicos polinizadores
efectivos para estas cuatro especies. Las flores de Ceiba grandiflora en el bosque
recibieron mds visitas por parte de Glossophaga soricina; no se observaron
diferencias en el nimero de visitas por parte de Leptonycteris curasoae y
Musonycteris harrisoni solo visit6 flores dentro del bosque. Ceiba aesculifolia
presentd una mayor tasa de visitas en los sitios perturbados, tanto por G. soricina
como por L. curasoae. Ceiba pentandra, en Chamela, no present6 diferencias en
la tasa de visitas de G soricina entre areas perturbadas y bosque continuo, pero
L. curasoae visitd una mayor cantidad de flores en bosque continuo. En
Guanacaste, C. pentandra recibi6é mas visitas de Phyllostomus discolor que de G
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soricna; y en Osa no se observaron visitas de murciélagos. Ceiba aesculifolia
present6 una mayor produccion de flores en fragmentos y no hubo diferencias
en la proporcion de frutos por flor (fruto/flor). Ceiba grandiflora no presentd
diferencias en la produccion de flores, pero la razén fruto/flor fue mayor en el
bosque. Pachira quinata presentd un patron similar a C. aesculifolia en cuanto
a la produccion de flores, pero la razén fruto/flor fue mayor en los arboles de
bosque continuo. Estas cuatro especies de Bombacaceae son predominantemente
autoincompatibles. Los niveles de exocruzamiento fueron independientes del
tipo de habitat para C. aesculifolia, C. grandifloray C. pentandra en Guanacaste;
sin embargo, los arboles C. pentandra, en la Peninsula de Osa, mostraron un
sistema de apareamiento mixto. Los efectos de la perturbacion del bosque sobre
la polinizacion por murciélagos, la reproduccion de plantas y sus patrones de
apareamiento varian segun la especie de Bombacaceae y su historia de vida.

Palabras clave: Ceiba spp., Costa Rica, flores quiropterofilicas, fragmentacion,
Glossophaga soricina, Leptonycteris curasaoe, México, Pachira quintana

ABSTRACT. Forest fragmentation and disturbance can have negative effects on
the reproductive success and mating systems of tropical trees, in addition to
modifying the behavior of the pollinators that pollinate them. The objectives of
this study are: (1) to evaluate the effect of forest disturbance on bat pollinator
activity for four bombacaceous species; (2) to compare reproductive success
between trees found in disturbed habitats and continuous forest; (3) to determine
the consequences of a change in bat pollinator activity on plant reproductive
success; and (4) to document how bat pollinator activity may affect breeding
systems in the plants they pollinate. Four species from the Bombacaceae family
were studied in the tropical forests of Jalisco, Mexico, and in the areas of
Guanacaste and Peninsula de Osa, in Costa Rica. Nectarivorous bats were the
only effective pollinators observed for these four species. Flowers from Ceiba
grandiflora in the forest received more visits from Glossophaga soricina. No
differences were observed for Lepfonycteris curasoae and Musonycteris
harrisoni was only observed visiting flowers in the forest. Flowers from C.
aesculifolia in fragmented habitats received more visits from both G soricina
and L. curasoae. For C. pentandra in Chamela no differences in visits were
observed for G soricina between disturbed areas and continuous forest, but L.
curasoae visited more flowers in continuous forest. In Guanacaste, C. pentandra
received more visits from Phyllostoumus discolor than G. soricina, and in Osa
no bat visits were observed. Ceiba aesculifolia produced more flowers in
disturbed areas but no differences were observed for fruit set. Ceiba grandiflora
showed no differences in flower production but fruit set was greater in the forest.
Similar to C. grandiflora, Pachira quinata showed no differences in flower
production, however, greater fruit set was observed in continuous forest. These
four bombacaceous species are predominantly self-incompatible. Out-crossing
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rates were independent of habitat for C. aesculifolia, C. grandiflora, and C.
pentandra en Guanacaste; however, C. pentandra trees from the Osa Peninsula
showed a mixed breeding system. Our results show that the effects of forest
disturbance on bat pollination, plant reproductive success and breeding system
varied depending on the bombacaceous species and its life history characteristics.

Keywords: Ceiba spp., bat flowers, Costa Rica, fragmentation, Glossophaga
soricina, Leptonycteris curasaoe, México, Pachira quintana

Introduccion

Los arboles tropicales son particularmente susceptibles a la destruccion y
fragmentacion de los bosques porque se encuentran en bajas densidades, dependen
de la presencia de conespecificos para su polinizacion (por ser la mayoria
autoincompatibles) y muchos dependen de animales para su polinizacién o
dispersion de semillas (Bawa 1990; Murawski y Hamrick 1992; Bullock 1995).
En términos de polinizacion, la fragmentacién del bosque puede reducir el
numero de individuos reproductivos por unidad de area, lo cual se traduce en una
reduccion en la cantidad y la calidad del polen transferido entre adultos
(Cascante et al. 2001; Fuchs et al. 2003; Quesada et al. 2003). Una reduccién en
los niveles de polinizacion afecta de forma directa la produccion de frutos y de
semillas de arboles tropicales, al igual que la calidad de la progenie producida
(Ghazoul et al. 1998; Guariguata y Pinard 1998; Cascante et al. 2001; Ghazoul
y McLeish 2001; Bruna 2002; Fuchs et al. 2003).

Los fragmentos de bosque por lo general reciben un menor nimero de
propagulos, ya que se encuentran aislados de fuentes de semillas. Ademas, la
fragmentacion del bosque reduce el nimero de animales que visitan los
fragmentos, por lo que la dispersion de semillas producidas por individuos aislados
o en fragmentos se ve afectada por una reduccioén en el numero de dispersores.
La disminucion en el éxito reproductivo, producto de una reduccion en el numero
de donadores de polen, y en el reclutamiento de juveniles, tiene como consecuencia
una reduccion en la supervivencia a largo plazo de estas poblaciones (Benitez-
Malvido 1998; Martinez-Garza y Gonzalez-Montagut 1999; Graham et al. 2002;
Guariguata ef al. 2002; Cordeiro y Howe 2003).

Otros estudios han demostrado que los efectos negativos del aislamiento
espacial sobre la polinizacion y el éxito reproductivo de los arboles tropicales
pueden verse compensados por un aumento en el flujo de polen entre individuos,
asi como por una reduccion en la competencia por luz o plasticidad en el sistema
de apareamiento de estas especies (White et al. 2002; Dick et al. 2003; Fuchs et
al. 2003). Estos resultados muestran que los efectos de la fragmentacion pueden
variar entre especies, segun el comportamiento y la abundancia de sus
polinizadores, de la densidad de individuos dentro y fuera de los fragmentos, su
despliegue floral y su sistema de apareamiento.
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Los efectos negativos de la fragmentacion del bosque sobre el éxito
reproductivo de especies de arboles tropicales dependen mucho del comportamiento
de los polinizadores ante un paisaje fragmentado. La fragmentacion del bosque
modifica la actividad de los polinizadores, ya que reduce la densidad poblacional
e incrementa el aislamiento espacial entre las plantas que les proveen de
alimento (Sih y Baltus 1987). Los fragmentos de menor tamafio no poseen
suficientes individuos en floracion para mantener grandes poblaciones de
polinizadores (Murcia 1996), por lo que estos se ven obligados a incrementar sus
ambitos de dispersion con el objeto de abarcar un mayor numero de sitios de
forrajeo. No obstante, es comin que los arboles localizados en parches de
bosque experimenten una deficiencia de polinizadores (Kearns ef al. 1998), ya
que muchos evitan los parches pequefios de bosque o las areas perturbadas que
las rodean (Batra 1981). Cuando la distancia entre fragmentos es mayor que el
rango de vuelo del polinizador los polinizadores permanecen dentro de los
fragmentos y sus poblaciones disminuyen, debido a que existe una cantidad
limitada de alimento en comparacién con los bosques continuos. Por tltimo, los
polinizadores especialistas que no tienen la capacidad de explotar fuentes
alternas de alimento son mads susceptibles a una reduccion poblacional que
especies generalistas (Estrada et al. 1993; Cosson et al. 1999).

Se espera que una reduccion en la abundancia de arboles reproductivos
altere los patrones de forrajeo de los polinizadores e incremente el nimero de
visitas a una misma planta. Dado que los recursos en sitios perturbados son mas
limitados y las distancias entre fuentes de alimento son mayores, los polinizadores
invierten mucho mas tiempo en una misma flor o arbol (Jennersten 1988;
Ghazoul y Mcleish 2001; Mustajérvi ef al. 2001). Este cambio en el comportamiento
del polinizador puede incrementar los niveles de autofertilizacion y reducir los
niveles de dispersion de polen (Pratt y Stiles 1983; Lee 2000; Ghazoul y McLeish
2001; Dick et al. 2003; Fuchs et al. 2003). Para especies autoincompatibles un
incremento en los niveles de autofertilizacion puede resultar en una reduccion en
la produccion de frutos y semillas (Lamont ef al. 1993; Aizen y Feinsinger 1994;
Agren 1996; Costin et al. 2001; Steffan-Dewenter et al. 2001), al igual que un
aumento en las tasas de aborto de frutos (Ghazoul et al. 1998). Este efecto dependera
del grado de autoincompatibilidad de la especie y de la carga genética que se
encuentre segregando dentro de las poblaciones, la cual se hara evidente con el
aumento en los niveles de endogamia, producto de la fragmentacion de bosque.

La mayoria de estudios acerca del efecto de la fragmentacion del bosque
sobre la abundancia y la diversidad de murciélagos han concluido que la
destruccion del habitat afecta negativamente a la comunidad de murciélagos
(Brosset et al. 1996; Fenton et al. 1992; Law et al. 1999; Cosson et al. 1999;
Medellin et al. 2000). En los paisajes perturbados los murcié¢lagos nectarivoros
pueden jugar un papel importante en el flujo de polen entre fragmentos, ya que
son capaces de volar largas distancias y cargar grandes cantidades de polen
(Heithaus et al. 1975; Bawa 1990; Fleming y Sosa 1994; Cosson et al. 1999;
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Estrada y Coates-Estrada 2002; Stoner et al. 2002). Por ejemplo, en el caso del
zorro volador, Siconycteris australis, este es capaz de llevar una carga de polen
seis veces mas grande que la de un ave y hasta diez veces mayor que la de un
insecto (Law y Lean 1999). No obstante, pocos estudios han evaluado los
efectos de la perturbacion del bosque sobre el comportamiento y la frecuencia
de visitas de los murci¢lagos nectarivoros a arboles localizados en fragmentos
de bosque o en areas perturbadas. De igual manera, pocos estudios han evaluado
el efecto de una reduccion en el nimero de polinizadores sobre el éxito reproductivo
de los arboles dentro de estos paisajes fragmentados.

A continuacioén se presenta un resumen de los resultados obtenidos en
varios estudios disefiados para evaluar los efectos de la perturbacion del bosque
sobre la reproduccion de cuatro especies de arboles de la familia Bombacaceae
en bosques del litoral pacifico de México y Costa Rica. Estos trabajos comparan
diferentes parametros reproductivos entre arboles localizados en areas
perturbadas o abiertas y arboles localizados dentro de areas de bosque continuo
(Stoner et al. 2002; Quesada et al. 2003; Fuchs ef al. 2003; Quesada ef al. 2004;
Lobo et al. 2005). En varias de las especies estudiadas el efecto de la perturbacion
del bosque se ha medido sobre las siguientes variables: tasa de visita por
murciélagos, produccion de frutos, tasa fruto/flor, tasa de exocruzamiento y
diversidad genética de la progenie producida por estos arboles.

Los objetivos especificos de este trabajo son: (1) evaluar el efecto de la
perturbacion del bosque sobre la tasa de visitas de murciélagos polinizadores a
arboles de la familia Bombacaceae; (2) comparar el éxito reproductivo entre arboles
en areas perturbadas y arboles dentro de bosques continuos; (3) determinar las
consecuencias de un cambio en la tasa de visitas por parte de los polinizadores
en el éxito reproductivo de los arboles, tanto dentro como fuera del bosque; y (4)
documentar como los patrones de visita de los polinizadores pueden afectar el
sistema de apareamiento de las plantas polinizadas.

Métodos
Sitios de estudio

La informacion para este estudio se recopil6 en tres sitios a lo largo de la
costa pacifica de Mesoamérica, entre los afios 1999 a 2004. El primer sitio es la
reserva de la biosfera Chamela-Cuixmala (19° 30’ N 'y 105° 03’ O) y alrededores
en la costa de Jalisco, México. Este sitio se caracteriza por un clima tropical calido
subhumedo muy estacional, con una época seca que comprende de noviembre a
junio. La precipitacion y la temperatura promedio anual son de 731 mm y 24,6
°C, respectivamente (Bullock 1986). El segundo sitio se localiza en el Pacifico
Norte de Costa Rica, en la provincia de Guanacaste (10° 45’ N y 85° 30° O),
dentro del Area de Conservacion Guanacaste. Al igual que la reserva Chamela-
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Cuixmala, este tiene una marcada estacionalidad. El promedio de precipitacion
anual es de 1440 mm y la estacion seca se extiende desde diciembre hasta abril
(Maldonado et al. 1995). La vegetacion predominante en ambos sitios es el
bosque tropical seco (Holdridge 1969). El tercer sitio de estudio se encuentra en
la Peninsula de Osa, ubicado en el Pacifico Sur de Costa Rica, dentro del Area
de Conservacion Osa (8° 26’ N y 83° 30’ O). Aunque es considerado un bosque
estacional, tiene una precipitacion anual mayor que los dos sitios anteriores
(3000 mm) y una estacion seca mucho mas corta (diciembre-abril) (Hartshorn
1983). La vegetacion de la Peninsula de Osa se considera como bosque tropical
himedo (Holdridge 1969).

En los tres sitios investigados los individuos fueron clasificados en dos
categorias segun el habitat en que se encontraban: arboles en habitats perturbados
y arboles en bosque continuo. Los arboles en los habitats perturbados se
encontraban rodeados por pastizales o campos agricolas y en grupos pequeilos
(< 5) o completamente aislados. Los arboles en el bosque continuo se ubicaron
dentro de areas protegidas de bosque.

Las especies

Estudiamos tres especies de la familia Bombacaceae en Jalisco (Ceiba
pentandra, C. grandiflora y C. aesculifolia), dos especies en Guanacaste (C.
pentandra y Pachira quinata) y una especie en la Peninsula de Osa (C. pentandra).
Todas las especies, con la posible excepcion de C. pentandra, son
predominantemente autoincompatibles (Palacios-Guevara 2001; Quesada ef al.
2004; Lobo et al. 2005), poseen flores hermafroditas, quiropterofilicas, las
cuales en algunos casos pueden ser visitadas por lepidopteros nocturnos de la
familia Sphyngidae (Alvarez y Gonzalez-Quintero 1970; Heithaus et al. 1975;
Eguiarte ef al. 1987; Haber y Frankie 1989; Gribel ef al. 1999; Stoner et al. 2002,
2003). Las especies se caracterizan por tener hojas compuestas y digitadas, cuya
abscision se da durante la estacion seca del afio, la misma en la que florecen, y el
follaje se renueva en la estacion lluviosa (Lobo et al. 2003).

Ceiba pentandra es un arbol de distribucion pantropical y es el de mayor
tamafio dentro de la familia Bombacaceae (60 m de altura en el bosque hiimedo;
Gribel ef al. 1999). Las flores miden cerca de tres centimetros de didmetro, son
de color rosa y estan arregladas en fasciculos. La floracion es masiva (> 5000
flores/noche) y el periodo de la misma es relativamente corto (seis semanas de
diciembre-enero) (Lobo et al. 2003). El sistema de apareamiento de C. pentandra
se ha reportado como autocompatible en Africa y Asia (Toxopeus 1950; Baker
1955, 1965), autoincompatible en Brasil (Gribel ef al. 1999) y mixto en Panama
(Murawski y Hamrick 1992b).

Ceiba grandiflora es el arbol mas pequefio de las especies estudiadas
(diametro del tronco menor a 12 cm). Las flores son actinomorfas, solitarias, con
pétalos de color crema y localizadas en las puntas de las ramas (Rose 1895). La
floracion se presenta entre los meses de noviembre a junio y produce de una a
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tres flores por noche (Lobo ef al. 2003). Se ha sugerido que en la poblacion de
Chamela existen dos picos de floracién, uno en diciembre y otro en febrero
(Lobo et al. 2003). El sistema de apareamiento es sobre todo autoincompatible
(Palacios-Guevara 2001).

Ceiba aesculifolia tiene una talla de alrededor de 18 m y una floracion en
estado intermedio en cuanto a duracién (mayo-junio) y produccion de recursos
florales (20-100/noche) (Quesada et al. 2004). La fructificacion se presenta entre
los meses de diciembre y enero y es la unica de las especies de Bombacaceae
estudiadas que no presenta su periodo de fructificacion inmediato al de floracion
(Lobo et al. 2003). Las flores de C. aesculifolia, al igual que las de C. grandiflora,
se encuentran en inflorescencias terminales con flores solitarias o en pares de
color blanco o amarillo y con pelos dorado-parduscos que con el tiempo se tornan
de color café.

Pachira quinata es una especie capaz de alcanzar una altura promedio
entre 20 y 30 m. Esta especie florece desde diciembre hasta finales de marzo,
seguida por un periodo corto de fructificacion entre marzo y abril. Las flores se
encuentran agrupadas en inflorescencias cimosas, con sépalos pentameros
pubescentes. En Costa Rica es una especie de valor comercial desde los afios
ocrenta, cuando se cultivo en poblaciones a gran escala para la produccion de
madera (Kane et al. 1993).

Actividad de los polinizadores

La tasa de visita y la conducta de forrajeo de los polinizadores se registrd
mediante una camara digital de video con luz infrarroja. Se filmaron flores (C.
grandiflora, C. aesculifolia) o inflorescencias completas (C. pentandra) por un
periodo de cuatro a cinco horas por noche, tanto en arboles de habitats perturbados
como en arboles en bosque continuo. Se filmaron un total de veintisezis flores
en quince arboles de la especie C. aesculifolia localizados en habitats
perturbados y veinticinco flores en nueve arboles dentro del bosque continuo. En
C. grandiflora se filmaron veinticinco flores de diecisiete arboles en sitios
perturbados y treinta y nueve flores de dieciocho arboles en bosque continuo.
Para C. pentandra en Chamela se filmaron diez inflorescencias de cinco arboles
en sitios perturbados y nueve inflorescencias de seis arboles dentro del bosque
continuo. Para C. pentandra en Guanacaste, se filmaron 193 inflorescencias de
cinco arboles localizados en areas perturbadas, pero no se pudieron localizar
arboles en zonas de bosque contintio en esta region. En la Peninsula de Osa se
filmaron 100 inflorescencias de cinco arboles de C. pentandra en hébitats perturbados
y 100 inflorescencias de dos arboles dentro del bosque continuo. Detalles de la
metodologia de observacion pueden encontrarse en Lobo ef al. (2005) y Quesada
et al. (2003). Se utilizaron modelos lineares generalizados (GLIM) para determinar
si el numero de visitas de murciélagos por flor/hora/noche, dependia del tipo de
hébitat en que se encontraba el arbol (Quesada et al. 2004).
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Exito reproductivo

El éxito reproductivo se estim6 para cada especie como la razon entre la
produccion total de frutos y el numero total de flores. Se comparo6 esta razon
entre arboles localizados en habitats perturbados y arboles en bosques continuos.
Se realizaron muestreos de fenologia cada dos semanas y se uso la metodologia
de Fuchs et al. (2003) para estimar la produccion total de frutos y flores por
individuo. Se contaron flores y frutos de veinte arboles en habitats perturbados
y nueve en bosque continuo para C. aesculifolia; diecisiete arboles en habitats
perturbados y dieciocho en bosque continuo para C. grandiflora; y veintiocho
arboles en habitats perturbados y veinte en bosque para P. quinata. Se aplico un
analisis de varianza para analizar el efecto del tipo de habitat sobre el nimero
total de flores producidas y la razon fruto/flor (SAS 2000).

Niveles de exogamia

El efecto de la fragmentacion del bosque sobre los niveles de autofecundacion
y la diversidad de donadores de polen exogamicos en las progenies de arboles
de la familia Bombacaceae se realizé por medio del analisis de isoenzimas en
geles de almidon (P, quinata, C. aesculifolia y C. grandiflora) y marcadores
microsatélites (C. pentandra). Los detalles de la metodologia de analisis genético
pueden encontrarse en Fuchs ef al. (2003), Brondani et al. (2003) y Lobo et al.
(2005).

Para cada especie estudiada se determinaron los genotipos multilocus para
seis sistemas enzimaticos, en una muestra de semillas provenientes de un minimo
de diez arboles aislados y diez de bosque continuo. Para los microsatélites, se
estudio la variacion en seis microsatélites en una muestra de la progenie de C.
pentandra proveniente de Costa Rica. Detalles de la metodologia estadistica
para el calculo de tasas de exocruzamiento a partir de datos genéticos pueden
encontrarse en Ritland (1996). En general, los resultados genéticos se resumen
en dos parametros: la tasa de exocruzamiento multilocus (¢,), que estima la
frecuencia de individuos dentro de las progenies de cada arbol que son producto
de cruzamientos con polen exdgeno al arbol (i. e. exocruzamiento), y la correlacion
de paternidad (rp), que estima la probabilidad de que dos individuos
provenientes de exocruzamientos tengan un padre comun. Este valor es 1 entre
individuos hermanos completos y toma valores cercanos de 0 cuando son medio
hermanos. En progenies con paternidad multiple el valor de r;, adoptara valores
intermedios segun la cantidad de donadores de polen en una progenie.
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Resultados
Actividad de los murciélagos polinizadores

Las estructuras reproductivas de las tres especies de Bombacaceae estudiadas
fueron contactadas exclusivamente por murciélagos nectarivoros; por lo tanto,
es posible deducir que son los principales agentes polinizadores de estas especies
de arboles. El murciélago nectarivoro Musonycteris harrisoni, endémico a la
costa de Jalisco, solo fue observado visitando las flores de C. grandiflora,
Glossophaga soricina 'y Leptonycteris curasoae, sin embargo, fueron observados
visitando las tres especies de Bombacaceae. La tasa de visita (i.e. promedio de
visitas/flor/hora/noche) de murciélagos en el bosque tropical seco de Jalisco fue
de 10,3 + 1.4 (EE) en C. aesculifolia; 5,0 + 0,62 en C. grandifloray 7,6 £ 1,9 en
C. pentandra. En el caso de C. aesculifolia el 73% de las visitas fueron
realizadas por L. curasoae y el 17% por G soricina; para C. grandiflora el 64%
fue L. curasoae, el 32% G soricina 'y el 4% Musonycteris harrisoni; y para C.
pentandra el 85% fue L. curasoae y el 15% G. soricina.

Se determin6 que el efecto de la fragmentacion de bosque en la tasa de
visita depende de la especie de Bombacaceae y la especie de murci¢lago (Figura 1).
En C. aesculifolia se registrd una tasa mayor de visitas por parte de G soricina
(X2=237p=0,05)yde L curasoae (X 2 = 22; p < 0,005) en habitats
perturbados. Al contrario, en C. grandiflora la tasa de visita de G soricina fue
mayor en el bosque continuo (X 2= 11,7; p = 0,0006) y el murciélago endémico
M. harrisoni visitd exclusivamente las flores de C. grandiflora ubicadas en el
bosque continuo. Leptonycteris curasoae mostré el mismo patrén que las otras
dos especies de murciélago, con un numero mayor de visitas a flores de C.
grandiflora localizadas en bosque continuo; no obstante, esta diferencia no fue
significativa (X2 = 0,31; p = 0,57). En Chamela no se encontraron diferencias en
la tasa de visitas de G soricina dentro o fuera del bosque, pero el nimero de
flores visitadas por L. curasoae fue significativamente mayor en el bosque
(X2=10,8; p=0,0009).

En el bosque tropical seco de Guanacaste, en Costa Rica, la tasa de visita
a arboles de C. pentandra en habitats perturbados fue menor que la reportada en
Meéxico, con un promedio de 2,74 + 0,03 visitas por inflorescencia por hora por
noche. Cerca del 25% de las visitas fueron realizadas por G soricina 'y del 75%
por Phyllostomus discolor. No se pudo colectar informacion de arboles localizados
dentro de bosque continuo en la region de Guanacaste, ya que no se encontraron
individuos de C. pentandra en los escasos remanentes de bosque. En el bosque
humedo de la Peninsula de Osa no se registrd ninguna visita por parte de los
murciélagos a las flores de C. pentandra, tanto en habitats perturbados como en
bosque continuo.
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Figura 1. Promedio (+1EE) de visitas de murciélagos por noche por flor/inflorescencia por hora, en
(a) flores de Ceiba aesculifolia, (b) flores de C. grandiflora y (c) inflorescencias de C. pentandra en
habitats perturbados y bosque continuo en la region de Chamela-Cuixmala, Jalisco, México (datos
de Stoner et al. 2002; Quesada ef al. 2003; Quesada et al. 2004). Los asteriscos indican los casos en
los que las diferencias son significativas (p < 0,05).
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Exito reproductivo

El promedio de flores producidas por C. aesculifolia fue significativamente
mayor para los arboles localizados en fragmentos que aquellos dentro del bosque
(F1,26 = 5,63; p = 0,025), pero la proporcion de frutos por flor no varié entre
sitios (Fy 28 = 0,15; p = 0,45). Paquira quinata, al igual que C. aesculifolia,
produjeron un mayor numero de flores en sitios aislados (Fy 53 = 10,07; p =
0,0025); no obstante, la razon fruto/flor fue mayor para los arboles ubicados en
el bosque continuo (F; 53 = 6,20; p = 0,0016; Figura 2). Ceiba grandiflora no
present6 diferencias en la produccion de flores entre los individuos de bosque
continuo y aquellos localizados en sitios perturbados (Fq33 = 0,42; p = 0,52;
Figura 2); sin embargo, la razon fruto/flor fue mayor para arboles en bosque
continuo que para aquellos localizados en sitios perturbados (Fy 33 = 5,12; p =
0,03; Figura 2).

Tasa de exocruzamiento y sistema de apareamiento

Los parametros genéticos fueron estimados con base en el analisis de un
grupo de sistemas enzimaticos comun para todas las especies (LAP, SKDH,
EST, AAT, PGI, ADH), con excepcion de C. pentandra, cuyo analisis genético
se baso en el estudio de marcadores de ADN (microsatélites). El nimero de loci
estudiados por especie fue de siete para P. quinata, seis para C. aesculifolia y
cuatro para C. grandiflora. Las variaciones en el nimero de loci se debieron a
que el sistema enzimatico LAP no pudo ser analizado en todas las especies y a
la presencia en algunas especies de dos loci para la AAT o PGI. La variacion
genética de C. pentandra se estudi6 con base en el analisis de seis microsatélites
(CP1, CP12, CP13, CP15, CP19 y CP22) descritos por Brondani et al. (2003).
En P quinata la tasa de exocruzamiento multilocus (#;,) y la correlacion de
paternidad (r;,) indican que esta especie es predominantemente exocruzada y que
la proporcion de semillas producidas por cruces exogamicos tiende a ser mayor
en poblaciones dentro de bosques continuos que en arboles en sitios perturbados
(Cuadro 1). Ademas, la correlacion de paternidad estimada sugiere que los
arboles en condiciones perturbadas producen una mayor proporcion de semillas
que comparten un unico padre (i.e. hermanos completos), en comparaciéon con
los arboles en bosques continuos (Fuchs et al. 2003).

En el caso de C. aesculifolia las tasas de exocruzamiento obtenidas para
los arboles en las diferentes condiciones de aislamiento indican que presenta un
sistema de apareamiento predominantemente exocruzado (Cuadro 1), el cual no
se ve afectado por el tipo de habitat. Los mismos resultados fueron obtenidos
para C. grandiflora.

En el caso de C. pentandra, aunque no fueron estudiados arboles en
bosque continuo, la tasa de exocruzamiento varié mucho entre sitios perturbados
de Guanacaste y la Peninsula de Osa. En Guanacaste las poblaciones de C.
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Figura 2. Promedio (+1 EE) de: a) produccion de flores y b) razon fruto/flor para las especies en
Chamela-Cuixmala, Jalisco, México, y Guanacaste, Costa Rica, en habitats perturbados y bosque
continuo. Los asteriscos indican los casos en los que las diferencias son significativas (p < 0,05).

pentandra se comportaron como predominantemente exogamicas, al igual que
las otras especies de Ceiba estudiadas. De forma contraria, los arboles aislados
de C. pentandra en la Peninsula de Osa muestran tasas de exocruzamiento
menores, lo que sugiere un sistema de apareamiento mixto en esa region. Al
igual que la tasa de exocruzamiento, la correlacion de paternidad varia entre las
dos regiones. Se observa una mayor cantidad de donadores de polen por fruto en
los arboles de Osa, en comparacion con las semillas producidas por los arboles
de Guanacaste (Cuadro 1).
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Cuadro 1. Heterocigocidad, tasa de exocruzamiento y correlacion de paternidad de varias
especies de Bombacaceae. “Perturbada” se refiere a poblaciones en condicion
fragmentada o aislamiento y “Continua” se refiere a poblaciones en extensiones amplias
y en bosques naturales. Celdas en blanco representan parametros no determinados para
ciertas especies 0 para ciertas combinaciones de habitat y especie. En paréntesis errores
estandar de los parametros.

Heterocigocidad Tasa de Correlacion de  No. de arboles
exocruzamiento (tm) paternidad (rp) estudiados

Especie  Perturbada  Continua Perturbada  Continua Perturbada  Continua Perturbada  Continua

Pachira 0,400 0,398 0,777 0,915 0,740 0,470 20 20
quinata! 0,21) (0,26) 0,114)  (0,043) (0,118) (0,085)
Ceiba 0,377 0,436 0,969 0,962 - - 31 36
aesculifolia? (0,060)  (0,048)
Ceiba 0,913 0,896 - - 8 12
grandiflora? (0,067) (0,140)
Ceiba 0,705 - 0,885 - 0,354 - 8 7
pentandra® (0,08) (0,041)* (0,071)*
0,400 0,611
(0,059 (0,180)

1. Fuchs et al. (2003); 2. Quesada et al. (2004); 3. Lobo et al. (2005); 4. Region de Guanacaste;
5. Region de Osa.

Discusion
Actividad de los murciélagos polinizadores

Nuestros resultados muestran que algunas especies de murciélagos pueden
responder con mucha flexibilidad al cambio en la distribucion y la abundancia
de recursos producida por la perturbacion y la fragmentacion del bosque. Sin
embargo, algunas especies se ven mas afectadas que otras. Por ejemplo, M.
harrisonii fue observado forrajeando exclusivamente dentro del bosque
continuo, lo cual sugiere que quiza esta especie de nectarivoro sea mas sensible
a la perturbacion del bosque que G soricina 'y L. curasoae (Stoner et al. 2002).

Algunos factores que parecen afectar la tasa de visitas por parte de los
murciélagos a los arboles de la familia Bombacaceae incluyen el tamaiio del
murciélago (que afecta el area y la distancia de forrajeo), la dieta (especialista o
generalista), la fenologia de floracion de la especie de arbol de la cual se
alimenta (masiva o extendida) y es probable que la disponibilidad de otros
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recursos alimenticios durante la floracion de las Bombacaceas. Por ejemplo,
para C. aesculifolia, tanto G soricina como L. ¢ menisculourasoae tienden a
visitar mas las flores de arboles en habitats perturbados, tal vez porque C.
aesculifolia florece durante una época del afio en la que hay pocos recursos
disponibles para murciélagos nectarivoros (Stoner et al. 2003). Otra posible
explicacion al por qué se observan mas visitas de murciélagos a las flores de C.
aesculifolia en sitios perturbados es que la produccion de flores es mayor (de 20
a 100 flores por noche) para arboles fuera del bosque (Figura 2). Los arboles
fuera de la matriz de bosque son capaces de incrementar el volumen de su copa,
con lo que producen un mayor niimero de flores (Fuchs et al. 2003). Por esta
razon C. aesculifolia en areas perturbadas es un recurso atractivo tanto para L.
curasoae, el cual es capaz de desplazarse largas distancias (Horner ef al. 1998),
como para G soricina, con un rango menor de desplazamiento (Heithaus ez al. 1975).

En el caso de C. grandiflora, que produce menos flores por noche que C.
aesculifolia (1 a 2 flores por noche por arbol), la calidad del recurso en condiciones
fragmentadas es mucho menos atractivo. Aun cuando G soricina se encuentre en
el area, no invierte energia forrajeando en arboles aislados de esta especie debido
a la poca cantidad de recursos disponible, en especial si coincide con otros recursos
quiropterofilicos en floracion en la region (Stoner et al. 2003; Quesada et al.
2004). Leptonycteris curasoae, no obstante, debido a su dieta especializada,
forrajea tanto en habitats perturbados como en bosques continuos, aun cuando la
disponibilidad de flores sea poca (Quesada et al. 2004).

Finalmente, en el caso de C. pentandra, la floracion masiva que experimenta
esta especie la convierte en un recurso atractivo tanto para G. soricina como para
L. curasoae, incluso en habitats perturbados. Sin embargo, en nuestro estudio L.
curasoae fue observado visitando con mayor frecuencia los arboles localizados
dentro del bosque. Una posible explicacion estd dada por la cercania del
principal sitio de percha de L. curasoae en la region (isla Don Panchito). Este
sitio de percha se encuentra mucho mas cerca de los arboles de C. pentandra
localizados en el bosque continuo que de los arboles en areas perturbadas. En
enero, durante el periodo de mayor floracion de C. pentandra, la isla Don
Panchito puede albergar hasta 60 000 individuos de L. curasoae (Ceballos et al.
1997; Stoner et al. 2003). Aunque L. curasaoe tiene la capacidad de desplazarse
largas distancias, la gran cantidad de recursos disponibles a corta distancia le
permite forrajear lo mas cerca posible de su percha principal (Horner ef al. 1998).

En Costa Rica C. pentandra es un ejemplo de como las condiciones
climaticas son capaces de afectar la tasa de visitacion de los murciélagos a las
flores de esta Bombacaceae. Hemos propuesto que el néctar de las flores de C.
pentandra es mas atractivo en Guanacaste que en la Peninsula de Osa, debido a
que es un ambiente mucho mas seco, donde el agua es un recurso limitante (Lobo
et al. 2005). En Osa, debido a los altos niveles de precipitacion durante la
estacion lluviosa (mas o menos 450 mm/mes) y a la corta duracion de la estacion
seca (cerca de 4 meses), la humedad ambiental se mantiene en niveles altos
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(alrededor del 85%) durante todo el afio. En Guanacaste, C. pentandra florece
durante el pico de la estacion seca, cuando la falta de humedad ambiental puede
hacer de su néctar un recurso muy valioso para los murciélagos, ya sea como
fuente alimenticia o como fuente de agua. Otro factor a considerar es la abundancia
de recursos alternos, ademas de las flores de C. pentandra, disponibles para los
murciélagos de la Peninsula de Osa. Durante la época de floracion de C. pentandra
unas nueve especies quiropterofilicas, que incluyen a Caryocar costaricense,
Ochroma pyramidale, Parkia pendula y varias especies de Inga, coinciden en su
floracion (Fleming 1988; Quesada et al. 1997).

Exito reproductivo

Nuestros resultados sefialan que la razon fruto/flor fue mucho menor en
los sitios perturbados para C. grandiflora y P. quinata (Fuchs et al. 2003). Una
tendencia similar fue observada para C. aesculifolia, pero esa diferencia no fue
significativa. Los arboles en sitios perturbados produjeron una mayor cantidad
de flores que los arboles que se encuentran en sitios de bosque continuo; sin
embargo, la proporcion de flores que desarrollaron un fruto fue menor en los
sitios perturbados. Esta reduccion en el éxito reproductivo de los arboles de la
familia Bombacaceae puede deberse a una reduccion en los niveles de flujo de
polen o a un incremento en los niveles de autopolinizacion (Cuadro 1) (Ghazoul
et al. 1998; Guariguata y Pinard 1998; Cascante ef al. 2001; Ghazoul y McLeish
2001; Bruna 2002; Fuchs et al. 2003).

Varias investigaciones han documentado que existe una relacion positiva
entre la razon fruto/flor y el tamafio de los fragmentos de bosque (Aizen y
Feinsinger 1994; Ghazoul ef al. 1998; Cunningham 2000). Por ejemplo, Ghazoul
et al. (1998) determinaron que Shorea siamensis, una especie del bosque seco,
experimenta una reduccion en el razén fruto/flor debido a una transferencia
limitada de polen compatible entre individuos que se encuentran a larga
distancia. Esto ocurre debido a que la mayoria de estas especies son
autoincompatibles y una reducciéon en la densidad de adultos conlleva un
incremento en los niveles de geitenogamia y autogamia.

Si bien los murciélagos visitan las flores de arboles en sitios perturbados,
como C. aesculifolia, la frecuencia de visita es mayor que en los arboles que se
ubican en el bosque; es probable que el movimiento de polen entre los arboles
de sitios perturbados no sea tan eficiente como dentro del bosque. Para C.
aesculifolia un incremento en la tasa de visitacion por parte de los polinizadores
no se ve acompaiiado por un incremento proporcional en el éxito reproductivo
(Figura 2). Esto sugiere que los individuos en areas perturbadas reciben una
cantidad menor de polen compatible por visita.
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Tasa de exocruzamiento y sistema de apareamiento

Existe una gran variabilidad en la tasa de exocruzamiento observada en
las especies de la familia Bombacaceae (Murawski y Hamrick 1992a, 1992b;
Fuchs et al. 2003; Lobo et al. 2005). Las especies aqui estudiadas van desde el
apareamiento mixto en C. pentandra, hasta especies que, en apariencia, son por
completo exogamicas, como C. grandiflora y C. aesculifolia. Algunos estudios
realizados en el sistema de apareamiento y en los mecanismos de incompatibilidad
de esta familia han encontrado que la tasa de exocruzamiento esta relacionada
con la densidad de los individuos reproductivos (Murawski y Hamrick 1992;
Gribel et al. 1999; Quesada et al. 2001; Fuchs et al. 2003). Nuestro estudio
demuestra que el sistema de apareamiento no fue afectado por el aislamiento
espacial, excepto en el caso de P. quinata. Ceiba aesculifolia y C. grandiflora
mantuvieron un sistema de apareamiento predominantemente exocruzado, tanto
en arboles en sitios perturbados como en arboles dentro de bosque continuo. En
contraste, P. quinata presentd una reduccion en la tasa de exocruzamiento en
arboles aislados, mientras que C. pentandra presentd un sistema de apareamiento
flexible que dependia de las condiciones ambientales. Es probable que la respuesta
de cada especie dependa de la flexibilidad de su sistema de incompatibilidad y
de como la fragmentacion del bosque afecta la abundancia y la calidad de los
recursos florales ofrecidos por cada especie.

Para especies cuyos sistemas de autoincompatibilidad no se ven afectados
por la densidad de individuos o los niveles de polinizaciéon no se espera observar
un efecto de la fragmentacion sobre los niveles de exocruzamiento, como en el
caso especifico de C. grandiflora'y C. aesculifolia. Para especies autocompatibles,
o con sistemas de incompatibilidad mas flexibles (Quesada et al. 2001), una
reduccion en la densidad de individuos reproductivos puede resultar en cambios
en los niveles de exocruzamiento. Este es el caso de C. pentandra y P. quinata,
en las que la fragmentacion de bosque deriva en mayores niveles de autocruzamiento,
ya sea por una disminucion en la frecuencia de visitas por parte de los
polinizadores o por un aumento en los niveles de geitonogamia y autogamia. De
forma paralela, el aumento en la correlacion de paternidad en arboles aislados
sugiere que la fragmentacion de bosque conlleva una reduccion en el nimero de
donadores de polen por fruto y por arbol. Sin embargo, se requieren investigaciones
que incluyan observaciones directas de polinizadores (P. quinata), o analisis
genéticos de arboles localizados dentro de bosques continuos (C. pentandra),
para confirmar estas hipotesis.

El disefio experimental empleado en nuestros estudios permite comparar
los niveles de polinizacién por parte de los murciélagos y el éxito reproductivo
de los arboles localizados dentro del bosque continuo y en poblaciones fragmentadas.
El bosque continuo es el principal refugio de los murciélagos y es la mayor
fuente de recursos para estas especies. La pérdida de estos bosques puede afectar
de manera negativa las poblaciones de murciélagos, lo que afecta el éxito
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reproductivo de los arboles, tanto dentro del bosque como en los fragmentos.
Incluso para polinizadores que se desplazan largas distancias, la reduccion en la
disponibilidad de habitat y alimento afecta su supervivencia a largo plazo. Este
es el caso de L. curasoae, que, a pesar de poder viajar hasta 100 km en una noche
en busqueda de flores (Horner ef al. 1998), es una especie gregaria que se
encuentra por lo general en cuevas dentro de sitios inalterados. Esto la convierte
en una especie muy vulnerable a la perturbacion del habitat (Stoner et al. 2003).
Por estas razones, es necesario realizar mas estudios que evaluen la importancia
del bosque continuo en la conservacion de las poblaciones de los murciélagos
polinizadores, y las implicaciones que diferentes tipos de paisaje fragmentado
pueden tener sobre el movimiento de los polinizadores. En esta linea de
investigacion, seria muy interesante mejorar el conocimiento sobre los patrones
de flujo génico de plantas localizadas en corredores o fragmentos de bosque, a
diferentes distancias del bosque contintio. Ademas, nuestros resultados demuestran
que los arboles en bosques fragmentados o perturbados contintan fungiendo
como fuentes de recursos para los polinizadores, ademas de permitir el flujo
génico entre individuos, por lo cual deben ser considerados en futuros planes de
conservacion.
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