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Resumen: Mediante una revision de informacién bibliogrdfica y de herbario, se analiz6 el espectro de dispersion de drboles y
lianas de localidades con bosque tropical caducifolio en América, con el objetivo de determinar si este atributo se modifica al
considerar diferentes conjuntos floristicos, como floras lefiosas regionales o parcelas de muestreo de 0.1 ha. Para estas ultimas, se
cuantifico el grado de similitud del espectro de dispersidn, obtenido mediante el conteo de especies o por el nimero de individuos.
A una escala local, las proporciones de los sindromes de dispersion fueron similares entre la flora y lo obtenido en los muestreos,
pero los sindromes de dispersidn difirieron entre si de manera significativa. A nivel Neotropical, el andlisis entre tres floras también
varid significativamente entre sindromes. Las comparaciones entre parcelas mostraron que existen diferencias significativas entre
localidades, tanto entre sindromes de dispersion como entre la interaccion sindrome-localidad. Este resultado persiste al analizar
formas de crecimiento de manera independiente o considerando su abundancia. Las divergencias encontradas entre localidades
no fueron explicadas por la latitud o variables climdticas; pero tanto a nivel local como Neotropical, estas son mds claras para las
formas de crecimiento, ya que la zoocoria es mds importante para drboles y la anemocoria para lianas. Los resultados constatan la
complejidad del fendmeno de la dispersion de especies lefiosas del bosque tropical caducifolio, por lo que futuros estudios deberdn
indagar con mds detalle la influencia de la escala espacial, as{ como factores proximales e histdricos.
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Abstract: Through a bibliographic and herbarium review, an analysis was conducted of the dispersal spectrum of woody plants
in various locations of the tropical deciduous forest of America. Our aim was to determine whether modifications to the dispersal
spectrum exist among different floristic groups, particularly in the floristic checklist or within plots of 0.1 ha. The degree of simi-
larity among dispersal spectra was estimated, considering the number of species or individuals. At the local scale, percentages of
dispersal syndromes did not differ among the flora obtained by sampling, but the dispersal syndromes differed significantly from
each other. At the Neotropical level, the dispersal syndromes of three floras also differed significantly. At plot level, different sites
also differed significantly in terms of dispersal syndromes and in syndrome-site interactions. This result persisted on analysis of
different growth forms or when considering abundance. Inter-site differences were not explained by latitude or climatic variables.
At both local and Neotropical levels, the differences were more evident in terms of growth form, since trees and lianas were more
zoochorous and anemochorous, respectively. This study demonstrates the complexity of dispersal in woody species of the tropical
deciduous forest, and further studies should explore the influence of spatial scale, as well as proximal and historic factors.

Key words: Chamela, dispersal syndromes, lianas, trees.

1 comparar distintos espectros de dispersion del bosque

tropical caducifolio en el Neotrdpico, se ha detectado
que la diseminacion por animales (zoocoria) y por vien-
to (anemocoria) son los sindromes mejor representados
(Gottsberger y Silberbauer-Gottsberger, 1983; Wikander,
1984; Gentry, 1995; Machado e al., 1997; Gillespie, 1999;
Grizy Machado, 2001; Chain-Guadarrama, 2005; Jara-Gue-
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rrero et al., 2011). Para el caso particular de los drboles, la
zoocoria es el mds frecuente, con valores que oscilan entre
45y 65.7%, seguido por la anemocoria, que engloba en-
tre 23 y 38% de las especies (Frankie et al., 1974; Gentry,
1995; Gillespie, 1999; Arredondo-Amezcua, 2004; Chain-
Guadarrama, 2005; Jara-Guerrero et al., 2011). Sin embar-
go, se deben considerar los resultados de Wikander (1984),
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y Griz y Machado (2001), quienes concuerdan en sefialar
una importancia equivalente para ambos mecanismos (cerca
de 30%), para los drboles de bosques tropicales secos de
Charavalle (Venezuela) y de Caatinga (Brasil). La tenden-
cia para las lianas es mds clara, ya que independientemente
de la localidad en estudio, la mayorfa de sus miembros son
anemocoros (60-75%), en tanto que la segunda categoria es
ocupada por la dispersidn zodcora, con porcentajes que van
desde 18 hasta 25% (Wikander, 1984; Gentry, 1995; Gil-
lespie, 1999; Griz y Machado, 2001; Solérzano et al., 2002).
Sin embargo, es importante destacar que las comparaciones
entre estos estudios no pueden ser tan directas, dado que se
utilizaron distintos métodos de muestreo.

Por otro lado, se ha sefialado que factores ambientales
relacionados con la humedad, influyen fuertemente en la di-
versidad y aspectos funcionales de las plantas del bosque
tropical caducifolio (Gentry, 1982, 1995; Wikander, 1984;
Griz y Machado, 2001). En ese sentido, se ha detectado una
sincronia particular entre la maduracion de los frutos y se-
millas con las condiciones ambientales adecuadas para su
dispersion, lo que ha relacionado a la zoocoria con dreas
o temporadas del afio con mayor humedad y a la anemo-
coria con condiciones de sequia (Frankie et al., 1974; Griz
y Machado, 2001; Gottsberger y Silberbauer-Gottsberger,
1983; Wikander, 1984; Bullock y Solis-Magallanes, 1990;
Bullock, 1995; Oliveira y Moreira, 1992; Justiniano y Fre-
dericksen, 2000; Griz y Machado, 2001; Jara-Guerrero et
al.,2011). Sin embargo, no se ha explorado la posible exis-
tencia de un patrén al respecto a lo largo del Neotrépico.

Una pregunta que ha sido escasamente abordada y para
la que los pocos estudios previos muestran resultados con-
trovertidos, es si las proporciones en que se presentan los
mecanismos de dispersién podrian cambiar al evaluarlos
con base en la abundancia de las especies y no solo con-
siderando la presencia de estas en una comunidad particu-
lar. Jara-Guerrero et al. (2011) indican que para un bosque
tropical caducifolio en Ecuador, la zoocoria representa el
mecanismo predominante; mientras que si se considera la
abundancia, la anemocoria resulta ser el mds importante.
Previamente, Gillespie (1999), realizando esta comparacién
para siete comunidades en Centroamérica y, Chain-Gua-
darrama (2005), haciendo lo propio en dos localidades en
Meéxico, no encontraron diferencias al respecto.

Otro aspecto que es importante destacar, es que la mayo-
rfa de los estudios de dispersion mencionados previamente,
se basan en el censo de parcelas y no en inventarios floris-
ticos completos. Un cuestionamiento inmediato, sobre este
punto, es si los resultados obtenidos de ambos disefios de
estudio difieren respecto a su espectro de dispersion. El dni-
co antecedente conocido es el de Gentry (1982), quien no
encontro diferencias en este atributo al comparar los drboles
y lianas censados en parcelas de 0.1 ha, con respecto a lo
obtenido para toda la flora de un bosque tropical caducifolio
(Parque Santa Rosa, Costa Rica), y la de dos bosques tro-
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picales himedos (Barro Colorado, Panamd; Rio Palenque,
Ecuador).

Tomando en cuenta los antecedentes expuestos previa-
mente, el presente estudio se propuso responder las siguien-
tes preguntas: (1) ;existen diferencias en los espectros de
dispersion de los drboles y lianas obtenidos en parcelas de
muestreo, con respecto al que presenta el total de especies
registradas en una localidad particular?, (2) ;en qué medida,
el espectro de dispersion difiere entre comunidades de bos-
que tropical caducifolio del Neotrdpico?, (3) el espectro de
dispersion se modifica al tomarse en cuenta la abundancia
de las especies?, y finalmente, (4) ;la proporcién en que se
presentan los patrones de dispersion en los bosques cadu-
cifolios Neotropicales se asocia con factores climdticos y
geograficos?

Para ello, se utilizaron tres enfoques de andlisis. Se eli-
2i6 la Estacion de Biologfa Chamela, Jalisco, México, para
realizar una comparacion a nivel local, donde se contrasté
el espectro de dispersion, obtenido mediante una revision
de ejemplares de herbario, de las especies registradas para
la flora lefiosa y las censadas en tres parcelas de 0.1 ha. Un
segundo enfoque contrastd los espectros de dispersion re-
portados para dos floras ubicadas en México y una de Costa
Rica. Finalmente, un andlisis a nivel Neotropical utilizé la
informacidn de los espectros de dispersion publicada para
diversas localidades a lo largo de la distribucion del bosque
tropical caducifolio en América.

Materiales y Métodos

Ecosistema y localidades de estudio. El bosque tropical ca-
ducifolio se desarrolla entre los 20° y 10° de latitud al norte
y sur del Ecuador, en regiones de clima cdlido, con una larga
estacion seca que puede variar entre cuatro y siete meses, y
una precipitacién anual menor a 2,000 mm (Murphy y Lugo,
1986; Rzedowski, 1978; Linares-Palomino et al., 2011).
Este ecosistema es dominado por especies arborescentes
que pierden sus hojas en la época seca del afio durante un
lapso variable, pero que por lo general oscila alrededor de
seis meses (Rzedowski, 1978). En el Neotrdpico, representa
el 22% de las dreas boscosas en Sudamérica y casi el 50%
en Centroamérica (Murphy y Lugo, 1986; Linares-Palomi-
no et al., 2011). Al igual que el bosque tropical himedo y
lluvioso, en el bosque tropical caducifolio, las familias de
mayor importancia son Fabaceae para los drboles y Bigno-
niaceae para las lianas, y aunque es menos diverso que sus
contrapartes mds himedas, se caracteriza por su alto nivel
de endemismos (Gentry, 1995). Las localidades de bosque
tropical caducifolio incluidas en el presente trabajo se distri-
buyen a lo largo de la costa del Pacifico, desde México hasta
Perud (Figura 1).

Obtencion de la informacion. El andlisis a nivel local se rea-
liz6 para Chamela, México, ya que de acuerdo con Gentry
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Figura 1. Localidades incluidas en el estudio. Fuente de los da-
tos: ! Arredondo-Amezcua (datos sin publicar), > Gentry (1995)y
3 Gillespie (1999). México: 1) Chamela, Jalisco'? y 2) Colima'.
Nicaragua: 3-7) Cosiguina’, Masaya®, La Flor’, Chacocente® y
Ometepe®. Costa Rica: 8-10) Santa Rosa’®, Guanacaste® y Palo Ver-
de’. Colombia: 11) Tayrona?, 12) Galerazamba® y13) Loma de los
Colorados®. Venezuela: 14) Boca de Uchire?, 15) Los Llanos?® y
16) Rancho Blohmr?. Ecuador: 17) Capeira. Perd: 18. Cerros de
Amotape’.

(1995), representa una de las localidades mds diversas del
bosque tropical caducifolio a lo largo del Neotrdpico y se
caracteriza por ser un sitio cuya flora lefiosa estd adecua-
damente caracterizada (Lott y Atkinson, 2002). Chamela
cuenta con un listado floristico detallado (Lott, 2002) y tres
parcelas censadas con el método de muestreo de Gentry, que
consiste en muestrear todas las plantas lefiosas = de 2.5 cm
de didmetro a la altura del pecho (D.A.P.) enraizadas en diez
transectos de 50 x 2 m (0.1 ha), los cuales se distribuyen
paralelamente y que se separan entre si por una distancia de
20 m (Gentry, 1982). La flora lefiosa de Chamela se obtuvo
del listado floristico de Lott (2002) para el bosque tropi-
cal caducifolio, considerando los drboles y arbustos (agru-
pados en la categoria drbol), y trepadoras lefiosas y lianas
(agrupadas en la categoria liana), y se complement6 con
otras especies referidas por Gentry (1995), mientras que las
tres parcelas muestreadas con el método de Gentry (1982),
corresponden a los trabajos de Lott et al. (1987) y Gentry
(1995), y sus bases de datos fueron obtenidas del Alwyn H.
Gentry Forest Transect Data Set (Missouri Botanical Gar-
den, 1995-2013).

A cada especie se le asignd un sindrome de dispersion,
que de acuerdo a van der Pijl (1972), corresponde a las mo-
dificaciones morfoldgicas de frutos y/o semillas para faci-
litar su dispersidn, y que corresponden a los mencionados
recurrentemente en estudios realizados en el bosque tropical
caducifolio (Gentry, 1982, 1995; Wikander, 1984; Gillespie,
1999; Griz y Machado, 2001; Arredondo-Amezcua, 2004;
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Chain-Guadarrama, 2005). De esta manera, la zoocoria se
asocio a frutos carnosos o semillas con apéndices suculen-
tos, como arilos o eliosomas; la anemocoria se relaciond
con estructuras ligeras, de tamafio diminuto o con la pre-
sencia de apéndices como alas o pelos que les permitirfan
flotar usando corrientes de viento; finalmente, la autocoria
se asigno a especies que tienen la posibilidad de expulsar o
depositar sus didsporas de manera auténoma, por lo que €s-
tas no presentan modificaciones especificas o son esparcidas
bédsicamente por gravedad (van der Pijl, 1972).

Los sindromes de dispersion se designaron con informacion
obtenida por medio de la consulta de literatura floristico-taxo-
ndémica (p.ej. Bravo-Hollis, 1978; Chiang, 1984; McVaugh,
1987; Arias et al., 1997; Avendaiio, 1998; Niembro, 1998;
Pennington y Sarukhdn, 1998; Martinez et al., 2002; Daniel
y Acosta, 2003; Diego-Pérez, 2004) y revision de ejemplares
depositados en el herbario IEB, perteneciente al Instituto de
Ecologfa, A.C. y en el Herbario Nacional (MEXU), de la Uni-
versidad Nacional Auténoma de México, examinando frutos
de ejemplares (p. ej., frutos ya dehiscentes) o utilizando la
informacién en torno a la morfologia de los frutos que los
colectores del ejemplar aportaban en la etiqueta. De las 445
especies que comprenden la flora lefiosa de Chamela, se defi-
nio el sindrome de dispersion para el 88.9%.

Los andlisis a nivel Neotropical consideraron tres floras
lefiosas y diversas localidades cuyos espectros de dispersion
han sido determinados en trabajos anteriores (Gentry, 1995;
Gillespie, 1999; Arredondo-Amezcua, datos sin publicar),
y que en el caso de los muestreos, fueron realizados con el
método de Gentry (1982), descrito previamente. Se contras-
t6 el espectro de dispersion entre las floras de Chamela, Ja-
lisco y del estado de Colima, México (Arredondo-Amezcua,
datos sin publicar), asi como la de Santa Rosa, Costa Rica
(Gentry, 1982). Para el caso de muestreos basados en el mé-
todo de Gentry (1982), las parcelas de 0.1 ha contrastadas
corresponden a 18 localidades para los drboles, 11 para las
lianas y 11 que incluyen ambas formas de crecimiento; un
total de nueve localidades fueron incluidas al considerar la
abundancia por especie, las cuales consideran los drboles
y lianas (Arredondo-Amezcua, datos sin publicar; Gentry,
1995; Gillespie, 1999). La comparacion de los muestreos
excluyd la autocoria debido a que Gentry (1995) no precisa
sus proporciones.

Andlisis de datos. Las pruebas estadisticas se hicieron me-
diante modelos lineales generalizados (GLM) realizados
con el programa R version 2.14.0 (R Development Core
Team, 2012). Para lo anterior, se definié un error binomial
debido a que la comparacion se llevo a cabo utilizando las
proporciones de la abundancia, dado que estas son diferen-
tes entre localidades. Los factores a probar fueron sitio (S),
sindrome de dispersion (SD) y la interaccion entre ambos
(S:SD). La variable de respuesta fue la proporcién del nu-
mero de especies o de individuos para cada sindrome, ha-
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Figura 2. Porcentajes de los sindromes de dispersion (negro: ane-
mocoria, gris: zoocoria, blanco: autocoria) para el nimero de espe-
cies en la flora leflosa y tres parcelas de 0.1 ha en el bosque tropical

caducifolio de Chamela.

ciendo andlisis por separado para drboles, lianas y lefiosas
(la suma de ambas).

A nivel Neotropical, también se llevé a cabo un andlisis
para explorar si la latitud o algunos factores climaticos afec-
tan el espectro de dispersion (medido como la abundancia o
la proporcidn de la zoocoria y anemocoria). Esta relacién se
exploré mediante regresiones lineales, utilizando un mode-
lo lineal generalizado, con error Poisson para el caso de la
abundancia y un error binomial para el caso de la proporcion
(Faraway, 2005; Crawley, 2007). En los GLM, la devianza
obtenida para cada factor explica la variacién dada por este
y se aproxima a una distribucién de x2. Los valores de esta
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distribucion son los que indican la significancia estadistica
y son los reportados en los resultados (Crawley, 2007).

Especificamente, se probd la relacién entre la abundan-
cia y la proporcion de cada sindrome con la latitud y cinco
variables climdticas: (1) Temperatura promedio, (2) tempe-
ratura maxima, (3) precipitacion total, (4) nimero de meses
secos y (5) la precipitacién en la temporada de sequia. Para
el caso de las variables climaticas, el andlisis inicamente se
llevé a cabo utilizando los datos de estaciones meteoroldgi-
cas de siete localidades que cuentan con esta informacion.
Para ello, se hizo una buisqueda de estaciones cercanas a las
localidades incluidas en las comparaciones Neotropicales,
en los sitios web de meteorologia nacionales de los paises
correspondientes (p.ej. Instituto Meteoroldgico Nacional de
Costa Rica o Sistema de Meteorologia de la Aviacién de
Venezuela).

Resultados

Andlisis local. Para Chamela, la zoocoria y la autocoria
fueron los sindromes mejor representados, con valores que
oscilan entre 28 a 48%, independientemente si se analizan
simultdneamente las lianas y los drboles, o tinicamente estos
dltimos (Figura 2), en tanto que el sindrome de dispersion
con mayor importancia para las lianas fue la anemocoria,
con valores entre 50 y 75% (Figura 2). No se detectaron
diferencias significativas entre el espectro de dispersién de
la flora y el obtenido en las tres parcelas de 0.1 ha, ya sea si
se analizan los drboles, las lianas o ambas formas de creci-
miento en conjunto (Cuadro 1, Figura 2). Por el contrario, la
proporcion de los tres sindromes de dispersion si fue signi-
ficativamente diferente (Cuadro 1, Figura 2).

Tomando en cuenta la abundancia de las especies, se en-
contré que los drboles tienen valores similares entre zooco-

Cuadro 1. Andlisis estadisticos que comparan los sindromes de dis-
persion (anemocoria, autocoria y zoocoria), en tres sitios de 0.1 ha en
la Estacion de Biologia Chamela, Jalisco, con base en la proporcién y
abundancias de las especies. Se presentan los valores de x?, grados de
libertad (entre paréntesis) y el nivel de significancia (** = P < 0.01; ***
= P < 0.001; ns = no significativo).

Factor

ESPECIES Sitio (S) Sindrome de S:SD

dispersion (SD)
Ndmero (%)
Arboles ns 62.4%%* (2) ns
Lianas ns 59.8%** (2) ns
Arboles y lianas ns 23.6%%* (2) ns
Abundancia (%)
Arboles ns 101.5%%* (2) ns
Lianas ns 10.9%* (2) 10.7** (4)
Arboles y lianas ns ns ns
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ria y autocoria, al igual que lo observado en el andlisis de la
proporcidn de especies (Cuadro 1, Figuras 2, 3). Para el caso
de las lianas, las proporciones de los sindromes varian entre
parcelas pero la anemocoria sigue siendo el que presenta
un mayor porcentaje (Cuadro 1, Figura 3). Al analizar las
abundancias de drboles y lianas en conjunto no se encon-
traron diferencias significativas entre parcelas ni entre los
sindromes de dispersion (Cuadro 1, Figura 3).

Andlisis Neotropical. En la comparacién entre las floras, la
zoocoria fue el sindrome mds importante, con valores de
39.4 y 58.7%. Un porcentaje mayor de especies autécoras
se obtuvo en las floras mds nortefias (Chamela, 32.9%; Co-
lima, 24.2%), mientras que en Santa Rosa sélo alcanz6 el
8.1%. A pesar de que el espectro de dispersidn entre las flo-
ras mostré variacion significativa entre los tres sindromes,
no se detectaron diferencias entre sitios o en la interaccion
entre ambos factores (Cuadro 2).

Al contrastar el espectro de dispersion de distintas lo-
calidades por medio de muestreos (Figura 4), la zoocoria
predoming en los drboles para la mayor parte de los sitios;
excepto en Colima, La Flor y Capeira, donde los porcentajes
de entre este sindrome y la anemocoria fueron similares, 0s-
cilando entre 44 y 56%. Para el caso de las lianas (Figura 4),
este dltimo sindrome resulté el preponderante, llegando a
tener hasta 100% en las localidades de Guanacaste y Tayro-
na; solo Galerazamba presenté porcentajes similares para
los dos sindromes de dispersion comparados (anemocoria
47% y zoocoria 53%). Tomando en cuenta simultineamente
los drboles y lianas, la devianza explicada, tanto por el sin-
drome de dispersion como por la interaccion sitio-sindro-
me, fueron significativas, siendo este ultimo tipo de andlisis
el que explicé la mayor parte de la devianza (Cuadro 2).

Cuadro 2. Andlisis estadisticos que comparan los sindromes de dis-
persion (anemocoria y zoocoria) entre diferentes localidades del
Neotrépico, con base en la proporcion del ndmero y abundancia de
las especies. Se presentan los valores de %2, grados de libertad (entre
paréntesis) y el nivel de significancia (** = P < 0.01; *** = P < 0.001;
ns = no significativo).

Factor

ESPECIES Localidad (L)  Sindrome de L:SD

dispersion (SD)
Niamero (%)
Floras (3 localidades) ns 109.5%** (1) ns
Arboles (18 localidades) ns 108.4%** (1)  59.8***(17)
Lianas (11 localidades) ns 113.2%%% (1) 48.2***(10)
Arboles y lianas (11 ns 9.34*%(1)  65.4***(10)
localidades)
Abundancia (%)
Arboles y lianas (9 ns 252%% (1) 275.7%%* (8)
localidades)
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Figura 3. Porcentajes de los sindromes de dispersion (negro: ane-
mocoria, gris: zoocoria, blanco: autocoria) con base en la abundan-
cia de las especies en tres parcelas de 0.1 ha en el bosque tropical

caducifolio de Chamela.

Esto obedece a que las proporciones de cada sindrome de
dispersion en las distintas localidades es contrastante y con-
forma tres principales tendencias (Figura 4): (1) cuatro lo-
calidades presentaron porcentajes mds altos de anemocoria,
de 59 a 69% (Guanacaste, Tayrona, Los Llanos y Capeira),
(2) Chamela y Galerazamba tuvieron una mayor proporcion
de zoocoria (64 y 71%, respectivamente) y (3) cinco locali-
dades comparten valores similares entre ambos sindromes,
los cuales oscilan entre 44 y 56% (Colima, Boca de Uchire,
Rancho Blohmr, Loma los Colorados y Amotape).

En la comparacidn de los espectros de dispersidn, toman-
do en cuenta el nimero de individuos por especie, el andlisis
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Figura 4. Porcentajes de anemocoria (negro) y zoocoria (gris)
en varias localidades Neotropicales arregladas geograficamente.
Fuente de los datos: 'Arredondo-Amezcua (datos sin publicar),
*Gentry (1995) y 3Gillespie (1999). Abreviaturas: Cha (Chamela,
México)!, Col (Colima, México)', Cos (Cosiguina, Nicaragua)’,
Mas (Masaya, Nicaragua)®, LF (La Flor, Nicaragua)®, Chac (Cha-
cocente, Nicaragua)’, Ome (Ometepe, Nicaragua)®, SR (Santa
Rosa, Costa Rica)?, Gua (Guanacaste, Costa Rica)?, PV (Palo Ver-
de, Costa Rica)’, Tay (Tayrona, Colombia)?, Gal (Galerazamba,
Colombia)?, Uch (Boca de Uchire, Venezuela)?, Lla (Los Llanos,
Venezuela)?, RB (Rancho Blohmr, Venezuela)?, Lom (Loma de los
Colorados, Colombia)?, Cap (Capeira, Ecuador)?, Amo (Cerros de
Amotape, Perd)?.

de nueve localidades indica que la mayor parte de la devian-
za es explicada por la interaccion y en menor medida, por el
sindrome de dispersion, siendo ambas pruebas significativas
(Cuadro 2). La zoocoria fue el sindrome mds representativo
en cinco sitios, fluctuando de 60 a 76% (Cosiguina, Masaya,
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Chacocente, Ometepe y Palo Verde). Por el contrario, Cha-
mela, Colima y Santa Rosa tuvieron valores similares entre
zoocoria y anemocoria, mientras que La Flor fue la dnica
localidad donde este dltimo sindrome fue el mds importante
(Figura 5).

En general, es mds alta la proporcidn de especies disper-
sadas por viento en sitios mds cercanos al Ecuador (hasta
con 64.9%) y disminuye en latitudes mayores; sin embargo,
esta relacion no fue significativa (r = 0.38, P = 0.1). Por
el contrario, la zoocoria no presenté ninguna tendencia con
respecto a la ubicacion latitudinal de los sitios (r =0.22, P =
0.2). Tampoco se encontrd ninguna relacion entre las varia-
bles climadticas y los sindromes de dispersion, independien-
temente de si se analiza abundancia y/o la proporcion de las
especies.

Discusion

Andlisis local. Las proporciones en que se presentan los
sindromes de dispersion entre las parcelas y la flora lefiosa
de Chamela no mostraron diferencias significativas entre s{
(Cuadro 1), un resultado similar al encontrado por Gentry
(1982), quien comparo tres floras y varios sitios muestrea-
dos de 0.1 ha en Centro y Sudamérica. Estos resultados in-
dican que la dispersion de las leflosas de Chamela puede ser
abordado al analizar la flora en su totalidad o mediante un
muestreo de un sitio dado. Este patrén no se modifica si se
toma en cuenta la abundancia de las especies.

En Chamela se detecté una proporcidn alta de especies
dispersadas por autocoria (Cuadro 1, Figura 2). La impor-
tancia de este sindrome puede ser considerada respecto a
su posible asociacién a la zoocoria como parte de un com-
plejo proceso de dispersion. Por ejemplo, Pirie ef al. (2000)
encontraron que las didsporas de dos especies autdcoras
de Chamela, Jatropha standleyi y J. chamelensis (Euphor-
biaceae), son acarreadas por roedores después de caer al
suelo, y su destino final estd intimamente relacionado con
el comportamiento de estos mamiferos, quienes llevan las
semillas a varios metros de distancia de la planta progenito-
ra. Estudios en otras localidades de bosques tropicales han
documentado resultados similares (Hallwachs, 1986; Adler
y Kestell, 1998; Brewer y Rejmdnek, 1999). Debido a lo an-
terior, Vander Wall ef al. (2005) consideran que la caida de
las didsporas es parte de un proceso de presentacién ante el
vector de dispersion y que los animales que llevan después
las semillas serfan realmente los dispersores.

Por otra parte, las caracteristicas que han sido sefialadas
como tipicas de didsporas dispersadas por animales (Danse-
reauy Lems, 1957; van der Pijl, 1972), excluyen a los frutos
secos tipo nueces o semillas, sin apéndices carnosos, a pesar
de que en ambos casos son objeto de forrajeo por parte de
animales granivoros, los cuales, aunque actdan principal-
mente como depredadores, también pueden ser dispersores
efectivos. Un caso tipico de esto es el de las semillas pe-
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Figura 5. Porcentaje de anemocoria (negro) y zoocoria (gris), en
varios sitios Neotropicales, con base en la proporcion de especies
y nimero de individuos. Fuente de datos: 'Arredondo-Amezcua
(datos sin publicar) y > Gillespie (1999). El orden de las localidades
considera un gradiente latitudinal. Abreviaturas: Cha (Chamela,
México)!, Col (Colima, México)!, Cos (Cosiguina, Nicaragua)?,
Mas (Masaya, Nicaragua)?, LF (La Flor, Nicaragua)?, Chac (Cha-
cocente, Nicaragua)’, Ome (Ometepe, Nicaragua)’, SR (Santa
Rosa, Costa Rica)?, PV (Palo Verde, Costa Rica)>.

quefias (sin eliosomas) que son dispersadas por hormigas
granivoras (Alvarez-Sdnchez y Naranjo-Garcfa, 2003).

Debido a que dichas didsporas no presentan modificacio-
nes aparentes para el proceso de diseminacion, es dificil cla-
sificarlas como zodcoras sin observar este proceso in situ,
por lo que la categorfa autocoria, en muchas ocasiones, pue-
de resultar ambigua. Estos resultados apuntan la necesidad
de realizar trabajo de campo para corroborar los sindromes
de dispersion, especialmente para aquellas didsporas inclui-
das en esta ultima categoria.

Respecto a las formas de crecimiento, para Chamela la
zoocoria resulté importante para los drboles, de manera si-
milar a lo indicado para otros bosques tropicales caducifo-
lios en el Neotrépico (Frankie et al., 1974; Gentry, 1995;
Gillespie, 1999; Arredondo-Amezcua, 2004; Chain-Guada-
rrama, 2005), mientras que la anemocoria lo fue para las
lianas (Wikander, 1984; Gentry, 1995; Gillespie, 1999; Griz
y Machado, 2001; Solérzano et al., 2002). Ambos patrones
fueron consistentes, tanto si fueron determinados por la pro-
porcién del nimero de sus especies o por su abundancia.
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Andlisis Neotropical. El andlisis de las floras de las localida-
des de Chamela, Colima y Santa Rosa mostré a la zoocoria
como el sindrome preponderante en el bosque tropical ca-
ducifolio, tal como lo propone Gentry (1982). Por otro lado,
el incremento en el porcentaje de autocoria para Chamela y
Colima comparada con Santa Rosa sustentan las observa-
ciones de Gentry (1995), de que dicho sindrome aumenta
en la medida que se avanza hacia el extremo mds nortefio
de la zona Neotropical, lo que se atribuye principalmente
al incremento en la diversidad de Euphorbiaceae. Esta afir-
macion es apoyada por los trabajos floristicos realizados en
Chamela (Lott y Atkinson, 2002) y Colima (Padilla-Velarde
et al., 2006), ya que la riqueza de especies de esta familia
solo es superada por Fabaceae.

De acuerdo con Gentry (1982), la proporcion de especies
dispersadas por viento para los drboles y lianas es mayor
en el bosque tropical caducifolio, que el registrado para sus
contrapartes menos estacionales, como el bosque tropical
lluvioso o el bosque tropical himedo, lo cual se explica
principalmente por las diferencias en la precipitacién que
estos ecosistemas presentan. En el presente estudio, al con-
siderar varias localidades del bosque tropical caducifolio
se obtuvieron valores promedio de 28% para los drboles y
72.8% para las lianas. Estos porcentajes son cercanos a los
obtenidos por Gentry (1982), ya que para la primera de estas
formas de crecimiento indica un valor medio entre 30 y 40%
en bosques tropicales caducifolios, lo que contrasta con los
valores de 15 y 6% en bosques tropicales lluviosos y hiime-
dos, respectivamente. Para el caso de las lianas, en los dos
dltimos tipos de vegetacion, este autor indica porcentajes de
60 y 48%, respectivamente, los cuales estdn por debajo de
lo registrado en el bosque tropical caducifolio (81%).

Contrariamente a lo esperado, la dispersion entre las lo-
calidades Neotropicales, combinando las formas de creci-
miento analizadas, varié desde porcentajes semejantes de
zoocoria y anemocoria, hasta la predominancia de alguno
de estos sindromes (Cuadro 2). Esto puede deberse a diver-
sas causas como la topografia, el tamafio del fragmento de
bosque donde se lleve a cabo el muestreo o la humedad re-
lacionada con la precipitacion total o meses de lluvia. Por
ejemplo, respecto a la anemocoria, de acuerdo con Wikan-
der (1984), las velocidades de las corrientes de aire que se
presentan en la temporada de defoliacién en Charavalle,
Venezuela, particularmente en las colinas, generan condi-
ciones que facilitan la dispersion por viento, sobre todo de
las especies que alcanzan los estratos mds altos o medios de
la vegetacidn, o que estdn apostadas en las cimas. Por otro
lado, Gillespie (1999) encontr6é que en fragmentos peque-
flos de bosque tropical caducifolio, la proporcién de espe-
cies transportadas por mamiferos disminuye. En cuanto a
la humedad, Bullock (1995) discutié que el aumento de la
diseminacion por animales es mds comun en regiones donde
la precipitacion total anual es mayor que 1,000 mm. Rela-
cionado con este factor, se ha encontrado que la zoocoria
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incrementa en la medida que lo hace el nimero de meses de
Iluvias (Machado et al., 1997).

En el presente estudio no se encontré ninguna relacion
significativa respecto al posible efecto de factores climati-
cos sobre el espectro de dispersion. Esto puede obedecer,
por un lado, a que el andlisis se realizé para pocas localida-
des, ya que unicamente siete contaban con datos climdticos.
Por otra parte, aunque alguno o varios de estos factores cli-
madticos podrian explicar los procesos de dispersion a nivel
local, no parecen ser suficientes para entender las diferen-
cias encontradas entre las localidades Neotropicales a es-
calas mds amplias. Por ejemplo, cuando se comparan sitios
con una duracién similar de meses de sequia (en este caso
correspondiente a seis meses), se tiene que Galerazamba, con
500 mm de precipitacion anual, resulté mayoritariamente
zoocora; mientras que Charavalle, con una mayor precipita-
cion (957 mm), presentd valores equivalentes entre zoocoria
y anemocoria. Lo anterior contrasta con Tayrona, cuya flora
es predominantemente anemadcora, pero con un registro mas
alto de precipitacion que los dos sitios previamente mencio-
nados (1,500 mm).

De acuerdo con Gentry (1995), las proporciones de dise-
minacion por animales que se encontraron en Galerazamba,
a pesar de la fuerte sequia de la localidad, estdn relacionadas
mds con la inusual diversidad de la familia Capparaceae,
especialista de selvas muy secas. Ademds, géneros como
Bursera (Burseraceae), Caesalpinia 'y Lonchocarpus (Faba-
ceae), de alta abundancia en algunos sitios del bosque tropi-
cal caducifolio, pueden ejercer influencia en la proporcién
de los sindromes de dispersion. Dados estos hallazgos, re-
sulta importante realizar andlisis biogeograficos de los taxa
para tener una mejor comprension de los patrones de disper-
sion de las comunidades vegetales (Gentry, 1995; Brown y
Lomolino, 1998; Lavin y Matos, 2008), ya que diversos es-
tudios han mostrado que la variaciéon que muestran los fru-
tos a nivel de especie (p.ej., tamafio o vectores de dispersion
con los que se asocian), tiene una relacidn significativa con
los géneros o familias a las que pertenecen, conservando
preferencias ecoldgicas ancestrales (Ibarra-Manriquez y Oya-
ma, 1992; Willson y Traveset, 2000; Ibarra-Manriquez ef al.,
2001; Webb et al., 2002; Chazdon et al., 2003; Bolmgren y
Eriksson, 2005).

Por otra parte, en los bosques Neotropicales caducifo-
lios parece existir un patrén en relacion con las formas de
crecimiento. Para los drboles, la zoocoria fue el sindrome
de dispersion mds importante, incluso al tomar en cuenta
la abundancia de las especies. En el andlisis del nimero
de especies, las excepciones fueron Colima, La Flor y Ca-
peira, que obtuvieron un porcentaje de zoocoria similar a
la anemocoria. Cuando se contrastan las abundancias, La
Flor cambié de tendencia, predominando la anemocoria con
79%, mientras que Chamela, Colima y Santa Rosa obtuvie-
ron una proporcion similar entre sindromes. Por otra parte,
para las lianas, el sindrome mejor representado fue la ane-
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mocoria, excepto en Galerazamba, donde la zoocoria tuvo la
misma proporcidn. A pesar de las excepciones previamente
mencionadas, la predominancia de la zoocoria en drboles y
de la anemocoria en lianas, son patrones congruentes con
lo documentado en otras localidades de bosque tropical ca-
ducifolio en el continente americano (Frankie et al., 1974,
Oliveira y Moreira, 1992; Bullock, 1995; Machado et al.,
1997; Griz y Machado, 2001).

Mis alld de las complicaciones y ambigliedades que re-
presenta el estudio de la diseminacion a partir de la morfo-
logfa de las didsporas, este tipo de enfoque resulta ttil como
una primera aproximacion al complejo proceso de la dis-
persion a nivel comunitario y, de acuerdo a los resultados
obtenidos en este trabajo, parece ser mds consistente para
realizar comparaciones entre formas de crecimiento. Sin
embargo, para entender de manera mds integral la disper-
sion de las especies del bosque tropical caducifolio, futuros
estudios deberdn realizar trabajo de campo para verificar si
los sindromes asignados son correctos, particularmente en
el caso de la autocoria, e incorporar necesariamente el peso
que tienen, a diferentes escalas espaciales, los factores eco-
l6gicos e histdricos.
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