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PREFACIO

Esta tesis fue escrita de acuerdo con' el Reglamento del Sistema de Estudios de Posgrado
en Biologia de la Universidad de Costa Rica. Esta dividida en dos capitulos que siguen las
normas de presentacion de manusoﬁtos de la revista Biotrépica. Come cada se escribié de
manera tal que pudiera ser leido independiventefnente, fue "necesario repetir alguna

informacién.
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RESUMEN

Geonoma epetiolata es una palma de sotobosque que se encuentra Gnicamente en
un sector montafioso de la vertiente del Caribe en Costa Rica. Este documento presenta
un estudio sobre la fenologia, la biologia reproductiva y los efectos de la densidad y el
traslape en la expresidon sexual de esta palmé monoica. Durante dos afios se observaron
102 individuos marcados para determinar el patrén de floracion de G. epetiofata a nivel de
inflorescencia, individuo y pobiacién. Se encontré que G. epetiofata es protandrica (la fase
masculina precede a la femenina en la inflorescencia), la fase mascuiina dura de 3 a 6
meses durante los cuales se produce un promedio de 3 flores diarias. La fase femenina
dura entre 2 y 3 semanas y las flores femeninas permanecen receptivas por varios dias. Se
discute que la floracién alargada debe ser una estrategia para incrementar a probabilidad
de polinizacién en un ambiente donde fa precipitacién es alta e impredecible. El patrén de
floracién de esta palma tanto a nivel de individuo como de poblacién, es continuo a través
del afo, sin embargo, existen diferencias entre sexos. La floracién masculina es sincrénica
y uniforme a través del tiempo, mientras que la floracién femenina es asincronica. La
especie es autocompatible, pero la ocurrencia simultanea de inflorescencias en fase
femenina y masculina dentro de un individuo se da sélo un 40 % del tiempo. La proporcion
de sexos esta sesgada a favor de los individuos en fase masculina (12:84). Sin embargo
la proporcion de flores de cada sexo en ia poblacidn cominmente presenta un sesgo a

favor de las flores femeninas, debido diferencias en la longevidad de las flores.

Para determinar el €xito en la polinizacion natural, se recolectaron flores y se

contaron los granos de polen depositados en los estigmas y los tubos polinicos presentes
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en la base del estilo. Asi se determind que el 28% de las flores colectadas tenia granos de
polen y el 20% tenia tubos polinicos. Ademas se determiné que del total de flores
producidas por una inflorescencia, el 14% inicia frutos y sélo el 3% de éstas llega a
producir frutos maduros. EI 76% de los frutos iniciados son abortados durante el
desarrollo. Estos valores tan bajos de polinizacion y produccion de frutos sugieren que la

produccion de frutos en G. epetiofata esta limitada por la disponibilidad de polen.

Para determinar el efecto de la densidad y el traslape de fases sexuales en Ia
polinizacién y la producciéon de frutos, se siguieron 101 individuos durante dos afios. La
distancia al conespecifico méas cercano (NND) se utilizé como una medida de densidad.
De acuerdo a ese parametro los individuos se clasificaron en dos categorias: individuos
con vecinos cercanos (NND< 9 m) e individuos aislados (NND > 10m). Para evaluar el
efecto del traslape de fases sexuales intra-individuo, cada inflorescencia producida se
designd a una de las siguientes categorias: (1) vecinos cercanos con traslape, (2) vecinos
cercanos sin traslape, (3) aislados con traslape y (4) aislados sin traslape. Se encontré
que las inflorescencias de individuos con vecinos cercanos con traslape de fases sexuales,
tienen una mayor probabilidad de ser polinizadas que las de individuos aislados sin
traslape. Sin embargo, la produccién de frutos fue significativamente mayor en las
inﬂorescenc;ias de individuos aislados sin traslape de fases sexuales. Estos individuos

también abortaron significativamente menos frutos y produjeron semillas mas pesadas.

Los resultados de polinizacidén natural en G. epefiolata muestran la misma
tendencia que se ha documentado para otras especies: el éxito de polinizacion es mayor

cuando aumenta la densidad y cuando ocurre traslape de fases sexuales. Sin embargo, la

ix



produccion de frutos muestra la tendencia opuesta. Es probable que en individuos que
presentan traslape, la geitonogamia aumente el autocruzamiento y que en individuos con
vecinos cercanos, la transferencia de polen fordneo ocurra principalmente entre
conespecificos que estan genéticamente emparentados. En este caso la reduccién en la
produccion de frutos de plantas con fraslape y con vecinos cercanos podria ser
consecuencia de la depresion endogamica asociada a la autogamia o al cruzamiento entre
parientes. Las altas tasas de abortos de individuos con vecinos cercanos con traslape

apoyan esta suposicion.
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INTRODUCCION GENERAL

Los bosques tropicales se encuentran entre los ecosistemas mas diversos del
planeta, en un area que representa sdlo el 7% de la superficie terrestre, albergan casi dos
tercios de las especies de plantas que ocurren en el mundo (Whitmore 1993). Como
consecuencia, muchas de estas especies ti‘enen poblaciones reducidas o se encuentran
en bajas densidades poblacionales, por lo que se les ha denominado “plantas raras”.
Estas plantas han llamado la atenciéon de naturalistas y botanicos por siglos, y fueron los
taxénomos quienes hicieron las primeras contribuciones a su conocimiento, al catalogarias
y determinar sus ambitos de distribucion (Kruckeberg y Rabinowitz 1985). Actualmente,
con la destrucciéon masiva de los bosques tropicales y otras areas naturales del planeta,
estas especies cobran nuevo interés, pues por razones inherentes a su rareza, son
particularmente susceptibles a los procesos de extincion (Rabinowitz 1986, Pimm ef al.

1988, Terborgh y van Schaik 1997).

Aungue existen sistemas especificos de clasificaciéon de plantas raras basados en
criterios de distribucion geografica, abundancia, especificidad de habitat y persistencia
temporal de las especies (Rabinowitz 1986, Bawa y Ashton 1991, Fiedler y Ahouse 1992),

de manera general, se han clasificado en tres categorias (Karron 1991) :

1) Especies con distribucion dispersa: son especies tienen una distribucion geografica

amplia pero localmente ocurren en bajas densidades. Muchos arboles tropicales presentan



este tipo de distribucion y por lo general su densidad es de aproximadamente un individuo

por hectarea (Bawa y Ashton 1991).

2) Especies con distribucién geografica restringida: son especies que se encuentran en
unos pocos sitios en el planeta y que pueden ser comunes o escasas a nivel local. En
algunos casos el ambito de distribucién de la especie fue mas amplio, pero disminuyd
debido a la degradacion ambiental 0 a cambios geoldgicos o climaticos (Gentry 1986). En
esta categoria se incluyen las especies endémicas de areas pequenas como Geonoma

epetiolata.

3) Especialistas de habitat éstas plantas son comunes en hébitats especificos, pero son
escasas 0 no se encuentran fuera de éstos. Estos habitats pueden estar distribuidos a lo
largo de un amplio &mbito geogréfico, pero mas comunmente se encuentran restringidos a
unas pocas localidades (Holsinger y Gottlieb 1991). Como ejemplo se pueden mencionar
las especies asociadas a condiciones particulares de suelo y las especies de manglar

(Fiedler 1985, Rabinowitz 1986).

De los tres tipos de plantas raras mencionadas, las especies con distribucion
geografica restringida son Iés mas vulnerables a la extincidon, pues por lo general, se
encuentran en pocos sitios y tienen poblaciones pequefias y aisladas (Myers 1986,
Holsinger y Gottlieb 1991, Kruckeberg y Rabinowitz 1985). Ademas se debe considerar
que el tamafio total de una poblacion no siempre corresponde al tamafio de la poblacion
que se reproduce, ya que no todos los individuos contribuyen con la misma cantidad de

gametos a la siguiente generacion (Barret y Kohn 1991, Elistrand y Elam 1993). Esta



disparidad entre el tamafio observado y el tamario efectivo de poblacién, es causada por
factores como tasas sexuales desiguales, apareamiento no aleatorio, diferencias
individuales en la fecundidad, estructura de edades y tamarios, y flujo genético entre

poblaciones (Barrett y Kohn 1991, Elistrand y Ellam 1993).

Las poblaciones aisladas y con tamano pequefo, son mas susceptibles a la deriva
genética y a la endogamia (Ellstrand y Elam 1993). Estos dos factores pueden provocar
pérdidas importantes de la variacién genética e incrementar la depresién endogamica
(Barret y Kohn 1991). Es conocido que la depresion endogamica, puede reducir el
potencial reproductivo de los individuos endocruzados y afectar el crecimiento, la
sobrevivencia y fecundidad de su progenie (Charlesworth y Charlesworth 1987, Nason y
Ellstrand 1995, Norman ef al. 1995). Por otra parte, la pérdida de variabilidad genética
puede afectar la capacidad de los miembros de una poblacion para usar eficientemente
diferentes microhabitats, para sobrevivir a eventos estocasticos, para ajustarse a
ambientes nuevos o inestables y para contrarrestar ataques de patdégenos y herbivoros.
Ademas a largo plazo, puede disminuir el potencial evolutivo de [a especie’ (Koehn y

Hilbish 1987, Foster 1991, Les ef al. 1991, Menges 1991).

Para determinar la viabilidad de las poblaciones de especies raras (su potencial
para persistir y adaptarse), es importante conocer los factores que afectan la formacién y
el mantenimiento de la diversidad genetica. Uno de los factores determinantes es el
sistema de apareamiento de la especie (Loveless y Hamrick 1984). Por ejemplo, las
especies exégamas (con fertilizacion cruzada) producen por lo general progenie mas

variable que las especies autégamas y con sistemas de apareamiento mixto (Hamrick et a/



1991, Wyatt 1983). Ademaés de estos aspectos genéticos, es fundamental conocer los
aspectos ecolégicos de reproduccion y demografia que determinan también la viabilidad
de las poblaciones de plantas amenazadas o en vias de extincidn (Schemscke ef al 1995).
Aunque en los Ultimos afos se han incrementado considerablemente los estudios
ecolégicos (Fiedler 1985 y 1986), genéticos (Ledig y Conkle 1983, Waller ef al. 1987,
Karron 1989, Les ef al. 1991, Demauro 1993, Jain 1994, Ayres y Ryan 1997, White y
Powell 1997) y de biologia reproductiva de estas plantas en las zonas templadas (Clampitt
1987, Lamont ef a/. 1993, Ouborg y Van Treuren 1995, Fischer y Matthies 1997), es poco
lo que se conoce ain sobre la biologia de especies raras tropicales (Ratsirarson y

Siiander 1996).

Este documento presenta los resultados de un estudio sobre la fenologia y el efecto de
la densidad y expresion sexual, en el éxito reproductivo de Geonoma epetiolata, una
especie de palma en péligro de extincion. Esta especie, conocida como palma vitral, se
encuentra restringida a un pequefio sector de la Cordillera Volcanica Central de Costa
' -Rica. Es una palma .del sotobosque que ocurre sbélo en boéques maduros y que sido
explotada localmente como omamental (obs. pers). Aunque la literatura indica que la
especie ocurre también en la regidn de Chiriqui en Panama (Henderson ef al. 1995), se
ha reportado de manera no oficial que se encuentra extinta en esa zona (Bien, com. pers).

Especificamente esta investigacion tiene los siguientes objetivos:

1. Describir el patrén fenoldgico de floracion de Geonoma epetiolata a nivel de
inflorescencia, de individuo y de poblacion.

2. Estudiar la variacion en la expresion sexual de la poblacion a través del tiempo.



. Determinar el éxito de polinizacién y produccion de frutos.

. Determinar el sistema de apareamiento de la especie.

. Determinar el patrén de distribucion espacial de la poblacién total y de los individuos
reproductivos.

. Analizar la relacién entre la densidad local de plantas y algunos componentes del éxito
reproductivo (polinizacion y produccidn de frutos)

. Analizar la relacién entre el traslape de fases sexuales y el éxito reproductivo bajo
diferentes condiciones de densidad.

. Determinar la relacion entre el tamario y la edad de la planta y el éxito reproductivo.



CAPITULO 1. Estudio de los componentes fenolégicos de Geonoma

epetiolata (Arecaceae) y sus implicaciones en el éxito reproductivo.

1.1 ABSTRACT

The phenology and fruit production of Geonoma epetiolaia (Arecaceae) were studied in a
premontane rainforest in Costa Rica. This palm is an understory species endemic to Costa Rica, it is
monoecious and protandrous. Flowering at the inflorescence level tasts much longer than it has
been reported for any other palm. The male phase is 3 to 6 months long, an average of 3 male
flowers are produced daily. The female phase follows the male phase and lasts 2 to 3 weeks.
Female flowers are not abscised and are receptive for several days. Flowering in this palm is
continuos throughout the year, both at the population and individual levels. However male and
female flowering in the population do not follow the same pattern. Male flowering is synchronous
and uniform through time whereas female flowering is asynchronous and more variable. The
continuous and long flowering pattern might be a strategy to increase the chances of successful
pollination in a region of high and unpredictable rainfall. The species is self-compatible but
simultaneous flowering of male and female inflorescences within a plant occurs only 38% of the time.
This éuggests that xehogamy is the most common way of reproduction. The average sex ratios of
individuals in male an female phases are strongly biased in favor of the males. However the floral
sex ratios are more often bised in favor of the females.

Of the naturaly pollinated flowers collected to determine pollination success, 28 % had polen
grains and 20 % had pollen tubes. Of all the flowers produced by an inflorescence, 14 % initiated
fruits and only 3 % developed into mature fruits. Fruit abortion accounts for 76 % of the initiated

fruits. The low rates of pollen deposition indicate that polien limits fruit initiation in this species.



1.2 INTRODUCCION

El proceso de deforestacion acelerada que han sufrido los bosques tropicales en las
Gitimas décadas, es la causa fundamental de la disminucién de tas poblaciones de un gran
nimero de organismos. Aunque estos ecosistemas cubren sélo un 7% de la superficie
terrestre, se estima que albergan mas del 50 % de las especies que habitan el planeta
(Whitmore 1880, Smith et al. 1992). Las plantas tropicales con distribuciéon geografica
restringida, se encuentran particularmente afectadas por la devastacién de los bosques
naturales, pues tienen por lo general poblaciones pequefas o estan circunscritas a unas
pocas localidades (Holsinger y Gottlieb 1991, Karron 1991, Primack 1993). Sin embargo, a
pesar de ser las mas vulnerables a la extincidén, es poco lo que se conoce sobre |a biologia

y ia viabilidad de sus poblaciones (Duran 1995, Ratsirarson y Silander 1996).

Dentro de los grupos de plantas que presentan niveles altos de endemismo y
ambitos geogréficos restringidos se encuentran las palmas (Tomiinson 1978, Henderson ef
al. 1995). Estas conforman un componente numérico y esfructural importante de las
comunidades tropicales (Foster y Hubbell 1990, Foster 1980, Hammel 1990, Prance 1990,
Kahn y de Granville 1992) y ocupan una gran variedad de habitats dentro de los bosques:
orillas de rios, ﬂlas‘ mon‘taﬁosas, claros, crecimiento secundario y bosque maduro

(Chazdon 1986).

Aparte de ser elementos dominantes en la vegetacidn de zonas tropicales, las
palmas son uno de los grupos de plantas de mayor utilidad para el ser humano. Muchas

especies son explotadas como fuente de alimento, materiales para construccién, artesania



y ornamentales, constituyendo fuentes de ingresos importantes para las poblaciones
locales (Balick 1984, Bernal 1992, Lescure etf al. 1992, May 1992, Pedersen y Baslev 1992,
Smith et af 1992, Joyal 1994, Duran 1995, Ratsirarson y Silander 1996). En muchos
casos, la explotacidon que se hace es irracional y desmedida, e ignora aspectos ecologicos
esenciales para la conservacion de la especie (Bernal 1992, Pedersen y Balslev 1992,

Duran 1995).

Un aspecto fundamental para la conservacién de este grupo de plantas, es el
estudio de la biologia reproductiva y la dindmica de sus poblaciones (Bawa y Krugman
1991). En lo que respecta a aspectos reproductivos, se conoce que [a mayoria de las
palmas son monoicas y que presentan una separacion temporal de las fases sexuales
{Comer 1966, Tomlinson 1978). En la subfamilia de palmas Arecoidae por ejemplo, la
mayoria de los géneros son protandricos (i.e Asterogyne, Inartea, Euterpe, Geonoma) o
sea que la funcion masculina se expresa antes que la femenina. Este caracteristica se ha
descrito a nivel de inflorescencia para muchas especies junto con la descripcion del
sistema de polinizaciéon (Henderson 1986, 1987, Bemal y Ervik 1996). Sin embargo, son
pocos los estudios que han analizado las implicaciones de la expresion sexual en el éxito
reproductivo de palmas con distribucién geogréafica restringida (Ratsirarson y Silander

1996).

En esta investigaciéon se estudiaron algunos de los factores que afectan el éxito
reproductivo de Geonoma epetiolata, una palma amenazada de extincion del bosque
lluvioso de Sarapiqui, en el noreste de Costa Rica. Esta especie es conocida cominmente

como “palma vitral” y ha sido utilizada enbpequeﬁa escala como planta omamental, sin



embargo, previo al trabajo descrito en este estudio, casi nada se conocia sobre la biologia
de esta especie. Especificamente los factores estudiados fueron: (1) el patrén fenolégico a
nivel de inflorescencia, individuo y poblacién, (2) la expresidén sexual en la poblacion a
través del tiempo, (3) el éxito en la deposicion de polen sobre estigmas y crecimiento de
tubos polinicos bajo condiciones de polinizacién natural, (4) los patrones de produccién,

aborto y depredacién de frutos, (5) el sistema de apareamiento de la especie.

1.3 MATERIALES Y METODOS
Especie estudiada

Geonoma epetiofata es una palma de sotobosque de los bosques lluviosos de la
region Atlantica de Costa Rica. Su distribucidon se restringe a una franja de bosque de
aproximadamente 50 Km?, en las faldas de los Volcanes Barva y Cacho Negro de la
Cordillera Volcanica Central, entre los 300 m y 800 m (Chazdon 1987) (figura 1.1a). En la
region de Sarapiqui donde se encuentra esta palma, la mayoria del bosque ha sido
destruido o fragmentado debido a la conversién de bosques en pastizales. las Gnicas
areas donde se le protege son el Parque ‘Nacional B_raulio Carrillo y las reservas privadas

aledafas.

Geonoma epetiolata es una especie de bosques maduros que alcanza un tamafio
maximo de 2.5 m. Las hojas jévenes son moradas con manchas oscuras que con la luz
del sol tienen la apariencia de un vitral. A esta caracteristica morfolégica se debe su
nombre comin (paima vitral) y su potencial econémico como planta omamental. En la
zona de Sarapiqui se extraen semillas del bosque en pequefa escala, con el fin de

producir plantulas para la venta (obs. pers.).
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Geonoma epetiolata es monoica y protandrica, sus inflorescencias son espigas
simples de hasta 50 cm de largo en las que se producen las flores de ambos sexos. Las
flores tienen un tamafo de 2 - 6 mm y exhiben dimorfismo sexual. Las flores masculinas
tienen una corola de 2 mm y seis estambres exsertos con filamentos rojos y anteras
blancas; las flores femeninas estan conformadas por una corola tubular roja de 4-6 mm de

la que sobresale un estigma trilobular.

Sitio de estudio

El estudio se lievé a cabo de 1995 a 1997 en la reserva privada Rara Avis en
Sarapiqui, Costa Rica (10° 15 N, 84° 05’ Q). La reserva, cuyo limite sur -oeste es el
Parque Nacional Braulio Carrillo, se encuentra entre jos 560 y los 800 m de elevacion
(figura 1.1b). La precipitacion promedio anual es de 7000 a 8000 mm y no presenta una
variacion estacional marcada. La precipitacidon de los afios en que se realiz6 el estudio, fue
de 5980 mm (1995), 8420 mm (1996) y 10216 mm (1997) (figura 1.2). La temperatura
promedio fluctia entré los 22° C y los 25° C (segun un registro diario que se lleva en la
estacién). El bosque donde se encuentra G. epefioflata es pluvial de premontano

(Holdridge 1967), es un bosque maduro de aproximadamente 30 m de altura.

Fenologia reproductiva

Inflorescencias- Para caracterizar las diferentes etapas del desarrollo de las
inflorescencias de G. epefiolata, 100 inflorescencias de diferentes individuos fueron
observadas desde su salida fuera de la bractea peduncular hasta la maduracién de los

frutos. Para cada inflorescencia se anotd el tiempo de duracién de las siguientes fases: (1)
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fase de elongacion: desde la aparicion de la inflorescencia hasta el inicio de la floracion, (2)
fase masculina: periodo de produccion de flores masculinas, (3) fase femenina: periodo de
producion de flores femeninas y (4) fase de produccion de frutos total, periodo desde el
final de la fase femenina hasta la maduracién de los frutos. Para estimar el nimero de
flores masculinas producidas diariamente por una inflorescencia y su longevidad, se
examinaron 40 individuos dos veces al dia por 4 semanas. El nUmero promedio de flores
femeninas producidas por dia, se calculé dividiendo el nimero total de flores en una
inflorescencia entre el nimero de dias que duré la fase femenina. Para estimar el tiempo
de receptividad del estigma se recolectaron estigmas de diferentes edades (1 a 20 dias) y
se les agregraron unas gotas de Peroxido de Hidrégeno al 3%, que produce burbujas en

presencia de actividad enzimatica (Keamns e [nouye 1993).

Con el propésito de determinar si el namero de flores masculinas y femeninas
producidas por inflorescencia se ajusta a la relacion 2:1 reportada en la literatura para
palmas de la subfamilia Geonomae (Uhl y Dransfield 1987), se conté el namero total de
ﬂb_res de ambos sexos producidas por 20 inflorescencias. Para contar las flores
masculinas se colocaron trampas de tela debajo de cada inflorescencia y se recogieron las
flores caidas cada quince dias. Este procedimiento se llevd a cabo desde el inicio hasta el
final de la fase masculina. Las flores femeninas fueror; contadas directamente en la

inflorescencia ya que no se caen hasta que los frutos comienzan a desarrollarse.

Individuos y poblacion- Para estudiar los patrones de produccion de flores y frutos a nivel
de individuo y de poblacién, se marcaron 102 individuos reproductivos que se observaron

desde noviembre de 1995 hasta octubre de 1997. Seis individuos murieron durante el
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muestreo y tres fueron reemplazados por otros individuos. Durante los primeros catorce
meses se hicieron muestreos quincenales y después de enero de 1997 los muestreos se
realizaron cada mes. En cada muestreo se anot6: (1) el nimero de inflorescencias en fase
de elongacion, (2) el nimero de inflorescencias y flores masculinas, (3) el nimero de
inflorescencias y flores femeninas y (4) el nimero de infrutescencias por planta. Para
caracterizar el patron fenolégico a nivel de poblacién y de individuo, se utilizaron los
siguientes criterios descritos por Newstrom et al (1994): (1) frecuencia, o periodicidad de un
evento de floracién, (2) intensidad, determinada por la cantidad de individuos floreciendo o
la cantidad de flores de cada sexo en la poblacion por fecha de muestreo y (3) sincronia,
definida como la ocurrencia simulténea de un evento de floracién. La variabilidad en la
intensidad de la floracién a través del tiempo se calculd utilizando el coeficiente de
variacion para el nimero de plantas en fase masculina, el nimero de plantas en fase

femenina y el nuUmero de plantas con traslape de fases.

La fenologia de fructificacion fue estudiada para cada estadio de desarrollo de los
frutos, considerando las plantas con frutos jévenes, verdes y maduros por separado. Con
el propésito de determinar el efecto del tiempo de floracién sobre la produccion de frutos,
las inflorescencias fueron marcadas al inicio de la fase femenina con pequefas placas de
aluminio que indicaban fa fecha de floracién. Para cada inflorescencia se midi6 el nimero
total de flores femeninas y la produccién de frutos total. La produccién de frutos por
inflorescencia fue correlacionada con el ndimero de inflorescencias en floracion. Para
determinar el efecto de Ia lluvia sobre la reproduccidn, se correlaciond la precipitacion
promedio de cada 15 dias con el nimero de inflorescencias abiertas durante ese periodo y

con la produccion de frutos.
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Expresién sexual- Con el fin de determinar el patrén de expresioén sexual de la poblacién a
través del tiempo, se utilizé el nimero de individuos en fase mascuiina y femenina para
cada fecha de muestreo. Los individuos que presentaban inlforescencias de ambos sexos
fueron considerados por separado en cada categoria. Luego se realizé una prueba de
heterogeneidad (Sokal y Rohlf 1981) para determinar si la tasa sexual de individuos
observada a través del tiempo, diferia significativamente de una relacién esperada de 1:1.
La misma prueba fue aplicada al niumero total de flores en la poblaciéon por fecha de
muestreo, con la diferencia de que la relacion esperada fue de 2 flores masculinas por 1
femenina, de acuerdo al patrén de produccién de flores de la subfamilia Geonomae (Uhl y

Dransfield 1986).

Deposicién de polen y produccion de frutos

Con el fin de determinar el éxito en la polinizacién de la poblaciéon estudiada de G.
epetiolata se contd el nimero de granos de polen depositadoseﬁ los estigmas y el nimero
de tubos polinicos presentes en la base de los estilos de 1020 flores. Durgante 1996 un
total de 10 flores por planta de 102 plantas fueron colectadas 15 dias después de la
floracién para asegurar que habia pasado el tiempo de receptividad de los estigmas. Los
pistilos se fijaron en alcohol de 70 °, se suavizaron por 8 horas en una solucién de NaOH
8N y finalmente se colocaron por 4 horas en una solucién de anilina azul al 0.01%
previamente decolorada con KsPOs 0.01M (Martin 1959). Una vez terminado este
procedimiento los pistilos se montaron en portaobjetos, se aplastaron cuidadosamente con

un cubreobjetos y se observaron al microscopio epifluorescente.
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La tasa de iniciacion y produccién de frutos se calculd dividiendo el nimero de
frutos iniciados y madurados por iniforescencia entre el nuimero total de flores por
inflorescencia respectivamente. Ademas se contaron los frutos abortados en cada
inflorescencia y se calculd la tasa promedio de abortos dividiendo el nimero de abortos
entre el nimero de frutos iniciados. Luego se realizé una prueba de Mann- Whitney para
determinar si la probabilidad de abortar difiere segin el estadio de desarrollo de los frutos
(j6venes o verdes). También se contaron los frutos parasitados o depredados por

inflorescencia.

Sistema de apareamiento

G. epetiolata es una especie monoica y protandrica, pero a veces presenta traslape
entre la fase femenina y masculina dentro de un mismo individuo, lo que permite la
autopolinizécién. Para determinar si G. epetiolata es autocompatible, se realizaron auto-
cruces y polinizaciones cruzadas en 94 flores de 12 individuos. Las inflorescencias -
femeninas fueron embolsadas antes de la antesis y las flores fueron polinizadas
manualmente al dia siguiente. “-Las inflorescencias fL_Jeron embolsadas de nuevo para
prevenir la polinizacién natural y los estilos fueron recolectados 24 horas mas tarde. Las
flores fueron tratadas siguiendo el procedimiento de anilina azul descrito en la seccidon
anterior (Martin 1959) y se observaron al microscopio epifiuorescente anotando la
presencia o ausencia de tubos polinicos presentes en los estilos. Para determinar si se
producen frutos por auto-polinizacién, se polinizaron 54 flores de 6 plantas bajo los dos
tratamientos anteriores. En este caso los estilos no fueron recolectados y se contd el

ndmero de frutos iniciados dos meses después de la polinizacién.
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Distribucién espaciaf

Con el proposito de definir el patrén de distribucién espacial de la poblacién de G.
epefiolata en Rara Avis, se trazaron 20 transectos de 50 m por 6 m distribuidos
aleatoriamente en la propiedad. Se contd el nimero de individuos reproductivos y no
reproductivos encontrados en cada transecto y se midi6é la distancia de cada individuo
perpendicular al transecto. Con esta informacion se calcularon los coeficientes de
distribucién espacial de: (1) la poblacion, (2) los individuos reproductivos y (3) los

individuos no reproductivos.

1. 4 RESULTADOS

Fenologia

Inflorescencias- El desarrollo completo de las inflorescencias de G. epefiolata, desde que
salen de la bractea hasta el desarrollo de los frutos maduros, tiene una duracion de 16 a 18
meses (cuadro 1.1). La inflorescencia, que es una espiga simple, estad inicialmente
doblada en zig-zag y envuelta por una bractea peduncular. La bractea se abre
"'apicalmenfe y Iainﬂoyescencia inicia un proceso de elongaciéh». que dura de 3 a 7 meses.
Una vez alargada la inflorescencia, comienza la fase mascufina que dura de 2 a 6 meses.
Durante este periodo se producen diariamente flores masculinas que abren entre 6 y 8 de
la manana y son abscisadas durante las primeras horas de {a noche. Por lo general, entre
el fin de la fase masculina y el comienzo de la fase femenina hay una pausa de 1 a 4 dias
en que no se producen flores. Finalmente, la inflorescencia entra en la fase femenina, la
cual dura 15 dias en promedio. Las flores femeninas permanecen receptivas hasta 8 dias
y no se caen hasta que se inicia el desarrollo de los frutos. Los estigmas receptivos son

rojos y brillantes, al iniciar la senecencia de las flores, toman un color oscuro y opaco. La
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relacion entre flores masculinas y femeninas por inflorescencia es de 2.1 a 1, valor que no

difiere significativamente de la proporcién de 2 a 1 reportada en la literatura.

La produccién de flores masculinas en inflorescencias es asincronica: se abren en
promedio 3 flores diarias y nunca se producen simultaneamente mas del 5 % de las flores
de una inflorescencia; las fiores se abren desordenadamente en cualquier sector de la
inflorescencia durante la fase masculina. En contraste, la produccién diaria de flores
femeninas es de 12 fiores en promedio y el porcentaje de flores abiertas simultdneamente
puede llegar hasta el 90 %, debido al largo perfodo'de receptividad de las flores. La
produccion de flores es basipeta, se inicia en el extremo distal de la inflorescencia y

continda progresivamente hasta el extremo basal.

El desarrolio de los frutos comienza de 3 a 5 semanas una vez acabada la fase
femenina. Durante un periodo de dos meses, los frutos pasan de un color amarillo verdoso
a verde y el crecimiento inicial de los ovarios es rapido. Lueg§ la tasa de crecimiento
disminuye y los frutos permanecen verdes por unos 3 a 7 meses hasta que finalmente

maduran y se toman morados (cuadro 1.1)

Individuos - La floracién de G. epefiolata a nivel de individuo de acuerdo al criterio de
frecuencia utilizado por Newstrom ef al. (1991), mostré un patron continuo. Del total de
individuos marcados, el 98% produjo inflorescencias sin interrupcién a lo largo del periodo
de muestreo. La intensidad de floracién individual, definida como el ndmero de
inflorescencias presentes en un individuo por dia de muestreo, varié entre 1 y 3

inflorescencias, que se encontraban en diferentes fases de desarrollo. El traslape entre
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La produccién de frutos en la poblacion fue también continua para todos los
estadios de desarrollo (figura 1.4). El nimero de plantas con frutos en diferentes estadios
fluctudé entre el 57% y el 80% a lo largo del periodo de estudio. Sin embargo, la
maduracion de los frutos se dio en menor intensidad (4%- 36%) y mostrd un pico de mayo

a julio de 1996.

El tiempo de floracién no mostré una correlacion significativa con el nimero de
frutos iniciados o con el numero de frutos 'maduros producidos por inflorescencia
(Coeficiente de correlacion de Spearman r=- 0.11, P=0.89, N=247, r=0.08, P=021, N
= 247), es decir que las inflorescencias que produjeron flores durante los picos no
produjeron mas frutos que otras inflorescencias. La precipitacion quincenal tampoco
estuvo relacionada con la produccion de flores (Coeficiente de correlacion de Spearman r
= 0.28, P = 0.1, N = 36) ni con el tiempo de maduracién de los frutos (Coeficiente de

correlacién de Spearman r=-0.22; P= 0.2 ;N= 36).

Expresidn sexual- La expresion sexual se midié a través de dos parametros, la proporcion
de individuos en fase masculina y en fase femenina, y la proporcion de flores de cada sexo
por fecha de muestreo. La prueba de heterogeneidad mostré diferencias significativas en
la proporcién de individuos en cada fase sexual a través del tiempo (Gy= 87; p< 0.01; gl=
36), el nimero de individuos en fase masculina fue significativamente mayor que el
nimero de individuos en fase femenina (G= 955; p<0.0001; gl=36). Otra prueba de
heterogeneidad reveld diferencias significativas en la proporcidn de flores de cada sexo a

fravés del afio (Gy= 1351; p< 0.0001; gl= 36), la proporcidon de flores &:Qfue
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significativamente diferente de la proporcion esperada de 2 ¢ :1¢2 (figura 1.5). En la

mayoria de los casos, la proporcién estuvo sesgada a favor de las flores femeninas.

Deposicion de polen y produccion de frutos
La mayor parte de las flores expuestas a polinizacién natural no fueron polinizadas
(figura 1.6). Los datos demuestran que el 28 % de las flores recibié granos de polen en

sus estigmas y el 20% presentd tubos polinicos en la base de sus estilos.

El patrén de produccién de frutos en G. epetiofata es consistente con los resultados
de polinizacién ya que sélo el 3% de las flores llega a convertirse en frutos maduros
(cuadro 1.3). " Este resultado se debe en parte a que la tasa de iniciacion de frutos por
inflorescencia es de solo el 14 % y a que un alto porcentaje de los frutos es abortado antes
de la maduracion (cuadro 1.3). Aunque la mayoria de estos abortos (67 %) ocurre durante
‘lés primeras etapas del desarrollo, la probabilidad de aborto para frutos jévenes y verdes
no difiere significativamente (Prueba Mann-Whitney U=75223; p=0.06; n=268). Finalmente,
un porcentaje merior (6 %) de los frutos se pierde debido al ataque de un Curculiéhido que

parasita las semillas.

No se observaron animales comiendo o removiendo frutos durante el curso del
estudio, sin embargo muchos frutos caen con movimientos leves de la infrutescencia. Esto

sugiere que la gravedad debe ser el modo mas comin de dispersion de los frutos.
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Sistema de apareamiento

En las pruebas de polinizacién manual no se encontraron diferencias significativas
en el desarrollo de tubos polinicos entre flores exo y endocruzadas (Prueba chi-cuadrado
x*=0.07, p>0.05, n=1). Tampoco se encontraron diferencias significativas en el nimero de
flores polinizadas manualmente que produjeron frutos tanto por exo como por
endocruzamiento (Prueba chi-cuadrado y>= 0.11, p>0.05, n=1) (cuadro 1.4). Estos

resultados indican que la poblacién estudiada es autocompatible, por lo menos a nivel

precigotico.

Distribucién espacial

Los valores obtenios del coeficiente de dispersién para la poblacion total de G.
epetiolata y para individuos no reproductivos fueron significativamente mayores que 1 (x*=
171.4, gl= 51; y*= 122, gl= 40, respectivamente), lo cual indica una distribucion agregada.
Para individuos reproductivos el valor no diﬁereﬁsigniﬁcativame_nte de 1 (>= 8.6, gl= 10), fo

que indica una distribucién al azar (cuadro 1.5). B

1.5 DISCUSION

La dicogamia, o separaciéon temporal de 6rganos femeninos y masculinos, es un
fendmeno que ocurre en la mayoria de las palmas monoicas, que expresan fases sexuales
discretas en una misma inflorescencia (Bullock 1981, Henderson 1986). Las especies de
palmas protandricas, tienen una fase masculina que dura generalmente de 3 a 20 dias y
una fase femenina que tiene una duracién de 1 a 10 dias (Smith 1970, Bullock 1981,

Olesen y Balslev 1990, Scariot ef a/ 1991, Borchsenius 1993, Listabarth 1993, Cunningham
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1995a, Ervik y Feil 1997). En este estudio se demostré que Geonoma epefiolata presenta
la mayor duracién en el tiempo de floracion que cualquier otra especie de palma estudiada
(hasta 200 dias). Los dnicos casos semejantes que se reportan en la literatura son las
especies de palma Aiphanes chiagrensis y Neodypsis decaryi, que presentan periodos de
floracién de aproximadamente 45 y 50 dias, respectivamente; esto representa tan sélo una
cuarta parte del periodo de floracion de G. epetiofata (Borchsenius 1993, Ratsirarson y

Silander 1996).

En G. epetiolata, fa produccion de flores es continua a nivel de individuo, patrén que
presentan ofras plantas de sotobosque de ambientes poco estacionales, pero poco
frecuente en palmas (Frankie et a/ 1974, Croat 1975). Estudios realizados en la Isla de
Barro Colorado y Guyana con comunidades de palmas demostraron que la mayoria de las
especies tienden a ser estacionales en la produccion de flores y frutos (De Steven ef al.
1987, Sist 1989). En los casos en que se presenta la floracién cohtihua, ésta ocurre a nivel
de poblacién, no de individuo (Anderson ef al. 1988, Voeks 1988, Cunningham 1995a,
Ratsirarson y Silander 1996)-:; La falta de :cambios periddicos predecibles que indiquen
diferencias en la disponibilidad de polinizadores o de recursos en areas no estacionales,
son factores que puede promover la reproduccién de plantas en forma permanente a lo

largo del afto (Bawa 1983).

El patrén fenoldgico descrito anteriormente para G. epefiofata, en que los individuos
producen pocas flores diarias por un periodo largo de tiempo, ha sido llamado por algunos
autores “steady-state flowering” (Gentry 1974, Augspurger 1983 ). Este término que se

utilizé originalmente para describir la floracion de un grupo de bignonidceas, se ha
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asociado con la polinizacion por ciertas abejas y colibries que aprenden la ubicacion de
plantas especificas y las visitan diariamente como parte de su ruta de alimentacion (Gentry
1974, Augspurguer 1983). En G. epetiolata, el periodo prolongado de floraciéon no parece
estar relacionado con este tipo de polinizadores. La morfologia de la flor y la baja
produccion de frutos mas bien sugieren polinizacién por moscas, un fenémeno comin de
palmas del sotobosque (Smith 1970, Henderson 1986; Olesen y Balslev 1990, Borchsenius
1993, Ervik y Feil 1997). Los dipteros que polinizan palmas se observan con poca
frecuencia y parecen ser menos eficientes que las abejas o abejones (Henderson 1986).
El patrén prolongado de floracion de G. epetiolata, debe ser una estrategia para aumentar
la probabilidad de polinizacién en una ambiente de precipitacién alta e impredecible,

donde la actividad de los polinizadores puede ser inconstante.

Las lluvias fuertes y frecuentes pueden también lavar el polen de las anteras y
disminuir la cantidad de polen disponible para ser transportado por los polinizadores.“ Es
por esta razén, que la baja produccidn de flores diarias distribuida por un periodo iargo de
- tiempo, disrﬁinuye el riesgo de que las flores no sean visitadas por los polinizadores y de
perder el polen en condiciones de clima adverso (Bawa 1983, Rathcke y Lacey 1985). En
conclusion, se puede decir que el prolongado periodo de floracién masculina es un ejemplo
de la estrategia evolutiva “bet-hedging” (minimizar 'el riesgo en una apuesta) para
incrementar el acceso a las flores femeninas en un ambiente impredecible (Steamns 1976,

Bawa 1983)

Esta estrategia de floracién ademas de aumentar el éxito en la polinizacién, puede

incrementar la frecuencia de traslape entre la fase masculina y femenina dentro de
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individuos. En la mayoria de las especies de palma estudiadas, el trasiape de fases
sexuales es poco comdn o inexistente (Smith 1970, Olesen y Balslev 1990, Borchsenius
1993, Cunningham 1995b, Listabarth 1994 y 1996, Ratsirarson y Silander 1996, Ervik y Feil
1997). Este estudio demuestra que, en G. epefiolata el traslape de inflorescencias en fase
masculina y femenina es comin (38% del tiempo), pero este fendmeno es variable entre
individuos dentro de la poblacién. Este sistema de apareamiento mixto puede aumentar la
posibilidad de reproduccién cuando los polinizadores son escasos o ineficientes y a la vez

mantener cierto grado de exocruzamiento (Bawa 1983).

En G. epefiolata, cuando no se da traslape de fases sexuales a nivel de individuo, la
exogamia es la Gnica opcién reproductiva. En este caso es importante que la fioracién sea
sincronica entre individuos de la poblacién (Augspurger 1981). El nimero de plantas de G.
epetiolata que florecen simultdneamente es por lo general alto y esta determinado por los
individuos en fase masculina. Por el contrario, fos individuos en fase femenina florecen en
pequefias cantidades y de manera asincronica. Este patrén hace que exista una relacion
sexual de 8:1 a favor de los individuos masculinos. Para la funcion femenina entonces, 1a
asincronia puede ser ventajosa, pues aumenta el numero de donadores potenciales de

polen (Bawa 1983, Newstrom ef al. 1994).

En contraste con el caso anterior, la tasa sexual de flores presenta un sesgo a favor
de las flores femeninas. Este fendmeno es inusual, ya que en la mayoria de las especies
estudiadas, la relacién de flores masculinas y femeninas es de 1:1 o esta sesgada a favor
de las flores masculinas (Bawa 1977, Opler y Bawa 1978, Thomson y Barret 1981, Bullock
1982, Listabarth 1996). En G. epefiolata, la proporcion de sexos es compensada porque la

cantidad de polen disponible es mayor que el nimero de 6vulos. Sin embargo, este estudio
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indica que la deposicion de polen en estigmas limita la producciéon de frutos. Un alto

porcentaje de las flores no recibe polen (figura 1.6) y sélo un 14% inicia frutos (cuadro 1.1).

De manera semejante a la polinizacién, la tasa de produccién de frutos (3%) de G.
epetiolata, estd muy por debajo del valor promedio reportado para otras plantas monoicas
autocompatibles (Sutheriand y Delph 1984, Cunningham 1996, Ratsirarson y Silander
1996). Un aspecto que afecta la polinizacién y produccion de frutos, es la distribucion
espacial aleatoria de Ids individuos reproductivos en la poblacion. Esta situaciéon limita el
éxito reproductivo debido a que el apareamiento entre individuos estd determinado por

factores denso-dependientes (capitulo 2).

En G. epefiolata, la reducida produccién de frutos también se debe a una alta tasa
de abortos (cuadro 1.3). Se ha demostrado que el nimero de frutos y semillas que llega a
madurar a partir de las flores polinizadas, puede estar afectado por la calidad y la cantidad
de polen depositado en los estigmas (Mulcahy 1979, Bertin 1988, Quesada ef al. 1991,
Quesada et. al. 1993, Stephenson ef al. 1995). Cuando se recibe polen propio o de
plantas genéticamente relacionadas, aumenta la probabilidad de aborto debido a efectos
de endogamia. El aborto de frutos también puede ocurrir porque los recursos son
limitantes (Stephenson 1981, Lee 1988, Cunningham 1995a), sin embargo esos factores

no fueron estudiados en esta investigacion.

En conclusion este estudio demuestra que: (1) G. epefiolata presenta un patron
fenoldgico de floracion continuo tanto a nivel de individuo como a nivel de poblacién, (2) el
patrén de floracion masculino prolongado y de baja intensidad, sugiere una estrategia

evolutiva “pet-hedging” para incrementar el acceso a las flores femeninas en un ambiente
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impredecible (3) la polinizacién y produccién de frutos es muy baja en comparacion con
otras especies monoicas (Sutherland y Delph 1984, Scariot et al. 1991, Cunninhgam
1995a, Ervik y Feil 1997), (4) el aborto de frutos es responsable de la pérdida de la
mayoria de frutos iniciados, (5) la poblacién estudiada es autocompatible y presenta
traslape de fases sexuales (40% de los eventos reproductivos) que permiten la
autopolinizacién, (6) la distribucién espacial aleatoria de los individuos reproductivos

puede limitar el éxito reproductivo de G. epefiolata.

Los resultados obtenidos en esta investigacién tienen implicaciones importantes en
la conservacion de G. epefiolata. Al igual que muchas especies en peligro de extincion,
esta especie de palma tiene distribucién geografica restringida y tamano de poblacion
pequefio. Cuando las poblaciones son aisladas y pequefias, son mas susceptibles a la
pérdida de variabilidad genética producto de la deriva genética (Barrétf 'y Kohn 1991,
Ellstrand y Elam 1993). Este estudio demuestra que existen serias limitaciones en la
produccion de frutos de G. epetiolata en condiciones naturales y por lo tanto cualquier plan
de manejo sostenible que pretenda-utilizar esta especie en su habitat natural, puede

atentar contra la viabilidad y el mantenimiento de sus poblaciones.
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Cuadro 1. 2. Numero de plantas en fase masculina (&), fase femenina (2) y con traslape
de fases (&%), y numero de flores de cada sexo por fecha de muestreo de Geonoma
epetiofata en Rara Avis. Se dan los valores promedio (X) y la desviacién estandar (S), el

rango Yy el coeficiente de variacion (CV) para cada categoria.

Categoria X S Rango CcVv
Plantas a8 78 4.4 67 - 87 6 %
9 7 2.7 2-13 40%
3 9‘ 3 1.6 1-8 47 %
Flores 3 247 40 164 - 340 16 %

Q 422 177 170 - 811 41 %
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Cuadro 1. 3. Produccién de flores y frutos por inflorescencia de Geonoma epetiolata en

Rara Avis. Se dan los valores promedio (X), desviaciones estandar (S) y rangos para una
muestra de 320 inflorescencias de 102 plantas.

Variable X S Rango
Numero de flores femeninas 190 44 1 75 -300
Numero de frutos iniciados 24 . 1941 12-117
Numero de frutos maduros 5 10.5 0-65
Proporcién fruto iniciado: flor 12.7 9.0 0-49
(%)

Proporcién fruto maduro: flor 2.9 56 0-29
(%)

Tasa de abortos (%) 76 35.0 0-100
(frutos abortados/frutos

iniciados)




Cuadro 1. 4. Resultado de pruebas de autocompatibilidad en Geonoma epetiolata.

N es el nimero de flores polinizadas artificialmente. Los nimeros en paréntesis

indican el porcentaje de flores en que la polinizacion fue exitosa.

Prueba N Numero de flores N "~ Namero de frutos
con tubos polinicos iniciados

Autopolinizacion 45 38 (82%) 25 18 (68%)

Polinizacién 48 37 (77%) 29 22 (76%)

cruzada
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Cuadro 1. 5. Resultados de coeficiente de dispersion (I) para la poblacién, individuos no

reproductivos e individuos reproductivos de G. epetiofata en Rara Avis.

Categoria Cosficiente de dispersion (I)  Distribucioén espacial
Poblacién total 3.36* Agregada
ReproductiVos 0.86 Aleatoria
No reproductivos 3.05* Agregada

x* =1 (n-1), p<0.005 *

38
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Parque Nacional Braulio Carillo

5 Q 5 10 15 20 Kidmetros

Figura 1.1 (A) Mapa de distribucién geografica de Geonoma epetiolata en Costa Rica, (B)
Mapa de ubicacion del sitio de estudio.
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Figura 1.2 Precipitacién mensual en mifimetros (mm) en el sector Catarata de Rara Avis,

de noviembre de 1995 a diciembre de 1997.
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Figura 1.3 Fenologia de floracion de Geonoma epetiolata de noviembre de 1995 a octubre

de 1997 para individuos en fase masculina, fase femenina y con inflorescencias inmaduras

(botones) en Rara Avis.



42

3
—

——Jovenes - - - A- - - Vardes —A—Neduros

3
>
>

Porcentaje de plantas con frutos

Figura 1.4 Fenologia de fructificacién de Geonoma epetiolafa para individuos con frutos
jovenes, frutos verdes y,_frutos maduros, de diciembre de 1995 a octubre de 1997, Rara

Avis.
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Figura 1.5 Numero.de flores masculinas y femeninas de Geonoma epetiolata por dia de

muestreo de diciembre de 1995 a octubre de 1997, Rara Avis.
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Numero de flores

Granos Tubos

Figura 1.6 Numero de flores de Geonoma epefiolata con diferentes cantidades de granos
de polen depositados en estigmas y tubos polinicos presentes en estilos (0, 1 y > 2), bajo

condiciones de polinizacion natural en Rara Avis.



CAPITULO 2. Efectos de la densidad y la expresién sexual en el éxito

reproductivo de Geonoma epetiolata, una palma en peligro de extincion.

2.1 ABSTRACT

The effect of the density, overlap in sexual expression and plant size on the natural
pollination and fruit production, was studied in the palm Geonoma epefiolata in Rara Avis, Costa Rica.
Total fruit production per inflorescence was recorded over a period of two years and the amount of
pollen grains and tubes present in naturaily poilinated flowers were counted in 1020 flowers over the
course of the study. Nearest neighbor distance (NND) was used as an estimator of density. According
to that parameter, plants were classified in two categories: close neighbors (NND < 9 m) and isolated
plants (NND > 10m). To detenmine the effect of overlap of male and female phases within individuals,
inflorescences were classified in four groups: (1) close neighbors with overlap (2) close neighbors with
no overlap; (3) isolated with overap and (4) isolated with no overap. it was found that the flowers from
plants with overlaping male and female inflorescences had a higher probability of receiving pollen than
flowers from plants with no overlap. The probability of successful pollination (measured by the number
of pollen tubes growing in the styles) was h_igher in plants with close neighbors and plants with
overlapping male and female functions. There were no differences in the proportion of initiated fruits
among treatments. However, fruit-set was significantly higher and fruit abortion rate significantly
lower in isolated plants with no overap in sexual expression. Seed weight was higher in isolated
plants with no overlap and :lower in isolated plants with no overlap, but the overlapping did not affect
seed weight in plants with close neighbors. Plant size is not related to any of the reproductive

parameters measured.
The results of the natural pollination of G. epetiofata are similar to the patterns found in other
plant species, where pollination success increases with density. Nonetheless fruit production in this
palm seems to follow the opposite trend. The most likely explanation for the observed pattern is that

neighboring plants are genefically related and that most of the pollen transfer occurs among close
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neighbors. This makes that crosses among them, result in higher levels of inbreeding and possibly

inbreeding depression.
2.1 INTRODUCCION

El efecto de la densidad en el crecimiento y la reproduccion de plantas ha sido uno
de los temas tradicionales de interés en el campo de la biologia de poblaciones.
(Antonovics y Levin 1980). La mayoria de los estudios realizados demuestra que al
aumentar la densidad poblacional, disminuye el crecimiento de los individuos, debido a
que se intensifican ciertos factores como la competencia intraespecifica y la depredacion
(Mack y Harper 1977, Rathcke 1983, Pacala y Silander 1990, Schemske ef al. 1994). Por
el contrario, el éxito reproductivo de las plantas por lo general se favorece cuando
aumenta la densidad. Esto esta asociado con el hecho de que los patrones de actividad de
los polinizadores, responden a variaciones en la abundancia y distribucién espacial del
recurso que utilizan (Handel 1983). Asi, cuando se incrementa la densidad de plantas que
ofrecen un recurso floral, aumenta también la frecuencia de visitas de polinizadores y,‘
consecuentemente, el flujo de polen entre indi\'/iduos conespecificos (Heinrich y Raven

1972, Ellstrand ef al. 1978, Antonovics y Levin 1980, House, 1993, Kunnin 1993, 1997).

La relacion entre la densidad y el éxito reproductivo de plantas se ha sido estudiada
principalmente en especies especies hermafroditas autoincompatibles y especies dioicas
(Widén y Widén 1990, Feinseinger ef al. 1991, Kunin 1992, House 1993, Lamont ef al.
1993, Roll ef al. 1997, Ghazoul et al. 1998). En estas especies que no tienen la

posibilidad de autofertilizarse, la polinizacion efectiva depende de la presencia cercana de
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individuos conespecificos (Howe y Westly 1988). Por esto, cuando decrece la densidad
poblacional, se reduce el nimero de donadores potenciales de polen y la cantidad de
apareamientos compatibles, lo cual provoca una diminucion en la produccién de frutos y

semillas (Kunin 1993, 1997).

En especies hermafroditas y monoicas autocompatibles que presentan separacion
temporal de fases sexuales (dicogamia), es posible que los efectos de |la densidad sean
similares a los mencionados previamente para especies autoincompatibles. La especies
dicogamas pueden expresar las fases sexuales completamente separadas dentro de
individuos o puede presentarse algin grado de traslape de fases (Bawa 1977, Thompson y
Barrett 1981, Bullock 1982, Devlin y Stephenson 1984). Cuando la separacion d.e las
funciones sexuales es total, la polinizacién de una planta en fase femenina, va a depender
de su proximidad a individuos en fase masculina. Sin embargo, cuando traslapan las
fases sexuales, puede ocurrir autopolinizacién por geitonogamia, lo que incrementa la
probabilidad de reproducirse. Por lo tanto, el efecto de la densidad en el éxito reproductivo
de especies dicogamas, depende de la expresion temporal de las ﬁjnciones ‘sexuales a

nivel individual.

Pocos estudios han considerado los efectos de la densidad en el éxito reproductivo
de especies autocompatibles dicégamas (Klinkhamer y de Jong 1990, Aizen 1997) y hasta
el momento no se ha examinado la relacién entre la densidad poblacional, la expresion
sexual y la reproduccién de dichas plantas. En este trabajo se investigaron los efectos de
la distancia al vecino mas cercano {utiizado como una medida de densidad local) y el

traslape de fases sexuales en la reproduccion de una especie monoica protandrica:
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Geonoma epetiolata, una palma amenazada que actualmente se encuentra sélo en Costa
Rica. Es probable que las especies raras con poblaciones pequefias o ambitos
geograficos reducidos, sean mas vulnerables a los factores denso-dependientes asociados
con la reproduccién. Sin embargo, no se han estudiado esos factores en plantas tropicales
en peligro de extincién. Por lo tanto, G. epefiolata constituye un modelo ideal para evaluar
el comportamiento de estas especies en condiciones naturales. Especificamente se
estudio: (1) la relacion que existe entre la distancia al vecino mas cercano y la polinizacion
natural y produccion de frutos, (2) el efecto del traslape de fases sexuales (presencia
simultanea de inflorescencias en fase femenina y masculina dentro de individuos) sobre la
polinizacién natural y la produccién de frutos en individuos aislados y en individuos con
vecinos cercanos, y (3) la relacion entre la edad y el tamafo de los individuos y la

reproduccioén.

2.2 MATERIALES Y METODOS
Especie estudiada

Geonoma epetiolata Moore (Arecaceae, subfamifia Arecoidaé, tribu Gepnomae) es
una palma de bosques maduros endémica de Costa Rica. Su distribuciéon geogréﬁca esta
restringida a un sector de aproximadamente 50 km? en la regién Atldntica entre los 300 m y
900 m de elevacién en la Cordillera Volcanica Central (Chazdon 1987). En ese ambito de
elevacion su habitat solo se encuentra protegido en una franja de 5 km de ancho en el
Parque Nacional Braulio Carrillo (capitulo 1, figura 1b). La distribuciéon espacial de la
poblacion es agregada pero los individuos reproductivos tienen una distribucion aleatoria

(capitulo 1).
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G. epetiolata es una especie de sotobosque que alcanza un tamafio maximo de
2.5m. Las hojas jovenes son moradas con manchas oscuras que al recibir la luz directa
del sol dan la apariencia de un vitral, debido a este fenémeno recibe el nombre de “palma
vitral”. Es una especie monoica y protandrica, las flores masculinas y femeninas se
producen en la misma inflorescencia pero separadas en el tiempo. Las inflorescencias son
espigas interfoliares simples con las flores organizadas en triadas (2 masculinas y 1
femenina). Durante la fase masculina, se producen en promedio 3 flores diarias por un
periodo de hasta 6 meses; la fase femenina se inicia al finalizar la fase masculina y tiene
una duracién promedio de 15 dias. El traslape de inflorescencias masculinas y femeninas
en un mismo individuo ocurre el 38% de los episodios reproductivos. La especie es
autocompatible por lo que fa geitonogamia es posible cuando se da traslape de fases
sexuales. Los frutos se comienzan a desarrollar un mes después de la floracién y tardan 7
meses para madurar. Tienen sélo una semilla por lo que la produccion de frutos es
equivalente a la produccion de semillas. El aborto de frutos es comin y ocurre en

cualquier etapa de su desarrollo.

Sitio de estudio

E! estudio se llev6 a cabo de noviembre de 1995 a octubre de 1997 en la Reserva
Privada Rara Avis, localizada en Sarapiqui, en la provincia de Heredia, Costa Rica (10° 15’
N, 84° 05’ W). La reserva se encuentra entre 560 m y 800 m de elevacion y limita al sur-
oeste con el Parque Nacional Braulio Carrillo. El bosque en la zona de estudio es pluvial
de premontano (Holdridge 1967). La precipitacién promedio anual es de 7000 a 8000 mm
y no presenta una variacién estacional marcada. Durante los afios en que se realiz6 el

estudio, la precipitacion fue de 5980 mm (1995), 8420 mm (1996) y 10216 mm (1997). La
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temperatura promedio fluctia entre los 22° C y los 25° C (segun un registro diario que se

lleva en la estacion).

Disefio experimental

Para determinar el efecto de la densidad en la polinizacion natural y la produccién
de G. epetiolata, se marcaron 101 individuos encontrados a lo largo de tres senderos en
bosque primario entre 650 m y 700 m de elevacién. Como una medida relativa de densidad,
se midi¢ la distancia al vecino conespecifico mas cercano de cada individuo. De acuerdo
con este parametro los individuos fueron clasificados en dos categorias: (1) individuos con
vecinos cercanos, con al menos un conespecifico en un radio de 9 metros, (2) individuos
aistados, con el conespecifico mas cercano a mas de 10 metros de distancia. En la mayor
parte de los casos, los individuos designados a la primera categoria tenian mas de un vecino

cercano (<9 m).

El efecto del traslape en la reproduccion de G. epetiolata fue evaluado en cada una
de las inflorescencias producidas desde noviembre Qe 1995 hasta marzo de 1997. Cada
inflorescencia en fase femenina fue clasificada como: (1) con traslape, cuando habia
también una inflorescencia en fase masculina en de la misma planta y (2) sin traslape,

cuando no habia otras inflorescencias en fase masculina en la misma planta.

Componentes del éxito reproductivo
Polinizacién natural- El éxito en la polinizacidén natural se evalué mediante la observacion
de cargas de polen y tubos polinicos en las flores femeninas de 102 plantas de G. epetiofata.

Para ésto, a lo largo del estudio se recolectaron 10 flores femeninas por planta, sus pistilos



se fijaron en alcohol de 70°y se suavizaron con NaOH 8N por 8 horas. Luego se colocaron
por 4 horas en anilina azul al 1%, previamente decolorada en KsPO4 0.01M. Finalmente los
pistilos se montaron en portaobjetos y se observaron al microscopio epifluorescente (Martin
1959). En cada pistilo se cont6 el nimero de granos de polen depositados en el estigma y

tubos polinicos creciendo en el estilo.

Produccion y aborfo de frutos- Para determinar la produccion y el aborto de frutos en G.
epetiolata, 1as inflorescencias producidas fueron marcadas al entrar en fase femenina y
seguidas hasta la maduracién de los frutos por un periodo de dos afios. Se realizaron
observaciones regulares cada quince dias durante 1995-1996 y cada mes durante 1997 y se
cont6 el numero total de flores femeninas, y el nimero de frutos iniciados, madurados y
abortados por inflorescencia. Luego se calcularon las tasas de iniciacién y produccion de
frutos (relacion frutofflor), en un total de 321 inflorescencias producidas durante el muestreo.

La tasa de abortos se calculd para las 288 inflorescencias que iniciaron frutos.

Peso de semillas- Para} determinar el peso de las semillas ;producidas bajo cada
tratamiento de densidad y traslape, se recolectaron 25 semillas por planta. En las plantas
que no llegaron a madurar un minimo de 25 frutos, se recolectaron todas las semillas
producidas. La semillas se extrajeron de los frutos y se secaron a temperatura ambiente y
posteriormente se pesaron en una balanza analitica electrénica. En total se pesaron 668

semillas de 54 indiviudos diferentes.
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Analisis estadistico

Para determinar si la probabilidad de recibir polen y desarrollar tubos polinicos esta
afectada por la densidad y el traslape en la expresion sexual, las flores se clasificaron de
acuerdo a las siguientes parametros: (1) densidad (individuos con vecinos cercanos vs.
individuos aislados = D, (2) traslape de fases sexuales (con vs. sin traslape) = T, (3) numero
de granos de polen o tubos polinicos en los pistilos (0, 1y 2 o mas) = Py Tp
respectivamente. Posteriormente estos datos se organizaron en una cuadro de contingencia
de tres vias y se analizaron mediante un modelo log-linear utilizando el paquete Statistica
versién 4.5 (1993). El andlisis consiste en el aju'ste del modelo que mejor explique la
relacion entre las variables categbricas. Se realizan todas las iteraciones posibles
eliminando términos hasta lograr el modelo que se ajuste mejor a los datos observados. En
este tipo de analisis un resultado estadisticamente significativo (P< 0.05), indica que el
modelo que no se ajusta a los datos, pues se frabaja con la hipétesis nula de que las

variables son independientes entre si.

. Para evaluar el efecto de la densidad y traslape de fases sexuales (tratamientos),
sobre la produccién de frutos de G. epetiolata se utilizaron andlisis no paramétricos de
Kruskall-Wallis (StatSoft 1993). Con el fin de considerar el efecto de la densidad y el
traslape en conjunto, se establecieron 4 categorias para la van"able tratamiento: (1)
vecinos cercanos con traslape, (2) vecinos cercanos sin traslape, (3) aisladas con traslape
y (4) aisladas sin traslape. Las variables dependientes analizadas fueron: la tasa de
iniciacion de frutos por inflorescencia (proporcidon de flores que inician produccién de
frutos), la tasa de produccion de frutos (proporcion de flores que llega a madurar frutos),

la tasa de abortos de frutos jévenes y de frutos verdes (proporcion de frutos iniciados que



53

aborta durante cada estadio de desarrollo), la tasa de abortos general (proporcién de frutos

iniciados que aborta) y el peso de las semillas.

Para reducir el error en la interpretacion de los resultados de produccién de frutos,
que pueden estar afectados por la identidad de la planta madre y factores ambientales no
controlados en este estudio, se evaluaron algunos parametros del tamafo de la planta y del
ambiente luminico de cada individuo. Para estudiar la relacién entre ia edad, el tamario de
las plantas y la reproduccién de G. epetiolata se midieron los siguientes caracteres
vegetativos: (1) largo del tallo, (2) niimero de hojas, (3) ancho y largo de las hojas y (4)
numero de nodos. La edad se calculé multiplicando el nimero de nodos (cicatrices dejadas
por las hojas al caer) en cada individuo por la tasa promedio de produccion de hojas de la
poblacion (promedio de 1996 y 1997). Estos parametros fueron correlacionados con el
namero de flores, frutos iniciados, frutos madurados, tasa de abortos por inflorescencia y
peso de las semillas {Correlaciéon de Pearson). También se realizd una prueba de T para
probar que los individuos con vecinos cercanos no diferian en tamaro de los individuos

aislados.

El ambiente luminico de los individuos de G. epetiolata en la poblacion de estudio
fue evaluado a través de mediciones de apertura del dosel. Para esto se utilizé6 un
densiémetro esférico, con el que se hicieron mediciones en las 4 direcciones de la brijula
sobre cada planta. De éstas se obtuvo un promedio que fue multiplicado por un factor de
correccion de 1.04 para obtener el resultado final. Luego se realizé una prueba de Mann-
Whitney para determinar si habia diferencias el grado de apertura de dosel de plantas con

vecinos cercanos y de plantas aisladas.
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2.4 RESULTADOS
Polinizacién natural- El modelo que mejor explico la relacion entre la densidad, el traslape
de fases sexuales y la deposicion de polen en los estigmas de flores de G. epetiolata, fue el
siguiente: TxP, TxD (x* = 7.29, df= 2, p=0.121). La interaccién TxD indica que la ocurrencia
de traslape no es independiente de la densidad. La interaccién TxP es importante porque
demuestra que las flores femeninas de inflorescencias que presentan traslape de fases
sexuales, tienen una probabilidad significativamente mayor de recibir polen que las flores

producidas en inflorescencias sin trastape (figura 2.1).

La relacién entre la densidad, el traslape y la frecuencia de tubos polinicos
encontrados en pistilos fue explicada por el siguiente modelo: TxD, TxT,, DxT, (x* = 1.15,
gl= 2, p = 0.56). De nuevo, la interaccion TxD indica que la probabilidad de que ocurra
traslape no es independiente de la densidad. Los otros componentes del modelo indican
que Ilas flores de plantas con vecinos cercancs (interaccion DxT,) y las de inflorescencias
E:on traslape de fases sexuales (interaccidon TxTp) tienen mayor probabilidad de ser
polinizadas que las flores de plantas aisladas o de inflorescencias sin traslape (figuras 2.2 y

2.3).

Produccién y aborto de frutos- Los resultados indican que no existen diferencias
signiﬂdativas en la tasa de frutos iniciados por inflorescencia entre plantas bajo las cuatro
tratamientos de densidad y traslape de fases sexuales (Prueba de Kruskail-Wallis H= 1.57;
gl= 3; p> 0.05). Sin embargo, la tasa de produccién de frutos maduros si fue

significativamente diferente entre tratamientos (Prueba de Kruskall-Wallis H= 20.11; gl= 3;
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p<0.001). Para determinar entre cuales categorias se presentaron las diferencias, se
realizaron comparaciones mdltiples para andlisis no paramétricos (Zar 1996). De esa
manera se determind que las inflorescencias sin traslape de plantas aisladas, producen
significativamente mas frutos que las otras inflorescencias (p>0.05, n=4). También se
observa una tendencia a disminuir la produccién de frutos en plantas con vecinos cercanos

y con traslape, sin embargo, éste resultado no fue significativo (Figura 2.4)..

La tasa general de abortos (a) y la tasa de abortos de frutos jévenes (aj) también
mostraron diferencias significativas entre tratamientos (Prueba Kruskal Wallis H, = 21.59;
gl=3; p <0.001; Prueba Kruskal Wallis Hy = 16.12; gl= 3; p< 0.001). La tendencia general
muestra que el aborto de frutos disminuye en plantas aisladas sin traslape de fases
sexuales y aumenta en plantas con vecinos cercanos que presentan traslape (figura 2.5).
A través de comparaciones mditiples se determiné que las plantas aisladas sin traslape,
abortan significativamente menos frutos que las plantas en otras categorias. También se
determiné que el aborto de frutos jévenes es significativamente mayor en plantas con
vecinos cercanos y traslape que en cualquiera de los otros tratamientos y que el aborto de

frutos verdes es menor en plantas aisladas con traslape (p<0.05, n=4).

Peso de las semillas- El andlisis del peso de las semillas de G. epefiofata demostré que
existen diferencias diferencias significativas entre los tratamientos de densidad y traslape
{Prueba Kruskall-Wallis H= 81.66; gl=3; p<0.001). Consecuente con los resuitados de
produccién de frutos, el peso de las semillas fue significativamente mayor en plantas
aisladas sin traslape que en las otras categorias. Ademas las semillas de menor peso,

fueron las de plantas aisladas con traslape y que este valor difiere significativamente del de
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los otros tratamientos (figura 2.6). Esto sugiere que los efectos del traslape de fases
sexuales dentro de la misma planta, son mayores cuando las plantas se encuentran
aisladas. Sin embargo, estos resultados deben interpretarse con cautela pues el peso de
las semillas es una variable que esta altamente influenciada por factores matemos que no

fueron considerados en este estudio.

Los resultados del andlisis de correlacidn demostraron que no existe una relacién
directa entre la edad y el tamano de la planta y la produccion de frutos de la poblacién
estudiada de G. epefiolata. Ademas, no se encontraron diferencias significativas en el
tamano y la edad de plantas aisladas y plantas con vecinos cercanos (p>0.05). Tampoco
hubo diferencias significativas entre tratamientos en el ambiente luminico de los individuos

(p>0.05).

2.5 DISCUSION

El patron observado de polinizacion de Geonoma epetiolata muestran la misma
tendencia documentada en otros estudios que han examinado la relacién entre la densidad
poblacional y el éxito reproductivo de los individuos. Estos estudios demuestran que al
aumentar la densidad de plantas, se incrementa el éxito en la polinizacién, tanto en
condiciones:naturales (Levin y Kerster 1969, Platt ef al. 1974, Allison 1990, House 1393)
como experimentales (Kunin, 1993; Feinsinger ef al, 1991; Kunin, 1997). La relacién
positiva entre la densidad y el éxito en la polinizacion esta usualmente asociada con el
aumento en la tasa de visitas de polinizadores y con la efectividad de éstos para transferir
polen cuando la densidad local es mayor. Por ejemplo, Kunin (1993, 1997) demostré para

Brassica hirta, que ta visitacién de los polinizadores disminuye significativamente al
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refleja en las tasas de produccion de frutos. Por el contrario, los resultados obtenidos
muestran una tendencia opuesta, los individuos aislados sin traslape de fases sexuales
tienen una produccién de frutos significativamente mayor que los individuos de otras
categorias. Estos resultados contrastan con otros estudios que han encontrado una
relacion positiva entre la densidad de plantas y la produccion de frutos (Platt ef a/. 1974,
Silander 1978, Allison 1990, Widén y Widén 1990, Kunin, 1992 y 1993, House 1993, Byers

1995, Roll ef al. 1997, Ghazoul et al. 1998).

La reduccioén en la produccién de frutos de G. epetiolata experimentada por los
individuos con vecinos cercanos y con traslape de fases sexuales, no esta relacionada con
el tipo de factores denso-dependientes asociados a la polinizacién mencionados
previamente. Mas bien podria ser una consecuencia de la variacidén en la calidad del polen
recibido por los individuos bajo diferentes condiciones de densidad y traslape. Por
ejemplo, los individuos que presentan traslape de fases sexuales, tienen mas probabilidad
de recibir polen propio que polen foraneo, lo que puedé incrementar su tasa de
autocruzamiento. Los individuos que no'lpresentan ﬁrasiape en cambio, sélo recibe polen
foraneo que proviehe de conespecificos. Bajo estas circunstancias, los apareamientos de
individuos con vecinos cercanos y de individuos aislados con traslape podrian presentar
mayores tasas de endogamia que los de individuos aislados sin traslape. Sin embargo,
para que ésto suceda, deben cumplirse dos condiciones: (1) que la transferencia de polen
ocurra principalmente entre individuos vecinos que estén genéticamente emparentados y

(2) que ocurra autopolinizacion.
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Los estudios que han examinado los efectos de la calidad del polen en el éxito
reproductivo de plantas, demuestran que cruces entre individuos cercanos son menos
viables que cruces entre individuos que se encuentran a distancias intermedias (Levin
1984, Koptur 1984, Sobrevilla 1988, Waser y Price 1989 y 1991, Oostermeijer ef al. 1995,
Fisher y Mathies 1997). Por ejemplo, Waser y Price (1991) encontraron en Delphinium
nelsonii, un mayor namero de tubos polinicos en la base del estilo y una mayor produccién
de frutos en cruces entre plantas separadas por una distancia de 10 m que en cruces entre
plantas distanciadas por sélo 1m. Un estudio semejante con Gentianella germanica, una
especie amenazada del Europa Central (Fisher y Matthies ‘i997) demostré que la distancia
entre individuos afecta significativamente la tasa de germinacidén pero no la produccion de
semillas. Los cruces entre individuos separados por 10 m de distancia, presentaron una
tasa de gemminacién significativamente mayor que autocruces y que cruces entre

individuos separados por 1 metro.

Los resultados de los estudios mencionados sugieren que la reduccién en la
viabilidad de cruces entre individups cercanos, es provocada por la depresién endogamica
biparental y que ésta puede afectar diferentes etapas del desarrolio (Levin 1984, Waser y
Price 1991). En G. epetiolata la dispersion de las semillas comdnmente se da por
gravedad (capitulo 1), lo que hace probable que plantas vecinas estén emparentadas. Asi,
la reducida produccién de frutos y la mayor tasa de abortos en individuos con vecinos
cercanos y con traslape podria ser consecuencia de la depresién endogamica asociada a
un aumento en la tasa de autofertilizacion y de apareamientos entre parientes cercanos.
Otra posible explicacién a este fenébmeno es que las plantas matenas sean capaces de

abortar los embriones o semillas producidos por ciertos donadores de polen menos viables
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donadores de polen menos viables (Stephenson 1981, Waser y Price 1991, Marshall y
Elistrand 1988). Cualquiera que sea el mecanismo, es evidente que en G. epefiolata, ios
individuos que tienen mas probabilidad de endocruzarse son los que presentan una mayor

tasa de abortos y consecuentemente produzcan menos frutos.

Es improbable que los resultados obtenidos estén afectados por factores de la
identidad de la planta madre, ya que no se encontraron diferencias en la edad o el tamario
(medido por varios parametros) de las plantas bajo cada tratamiento. Ademas no se
encontrdé una relacién directa entre esas variables y las variables reproductivas estudiadas.
Tampoco se encontraron diferencias en el ambiente luminico de los individuos entre

tratamientos.

Este estudio proporciona informacion importante sobre la variacion en el éxito
reproductivo experimentado por los individuos de una de las ultimas poblaciones naturales
de G. epetiolata a nivel mundial. Se demostré que la distancia entre conespecificos y el
traslape en la expresion sexual afectan sign'rﬂcaﬁvamente el éxito reproductivo de
Geonoma epetiolata. Las plantas aisladas que no tienen posibilidad de autopolinizarse,
tienen menor probabilidad de recibir polen, pero producen mas semillas que las plantas

con vecinos cercanos y que plantas aisladas con traslape.

Los resultados de este estudio sugieren que G. epefiolata es susceptible a Ia
erosidn  genética producto de la endogamia y a la deriva genética debido a sus

caracteristicas demogréaficas y reproductivas (Barrett y Kohn 1991, Ellstrand y Elam 1993).
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Por lo tanto, cualquier intento de manejo de esta especie en su habitat natural, puede

atentar contra la viabilidad de su poblacion.
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CONCLUSIONES GENERALES

Geonoma epetiolata presenta un patrén continuo de floracion tanto a nivel de individuo
como de poblacion. A nivel individual, el patron de floracién masculina (prolongado y
de baja intensidad) sugiere una estrategia evolutiva “bet-hedging”, que distribuye en el
tiempo el riesgo de perder el polen bajo condiciones adversas de clima o cuando la

disponibifidad de polinizadores es baja.

El grado de polinizacién natural (20%) y la tasa de produccion de frutos (3%) de G.
epetiolata son muy bajos en comparacion con otras especies de palmas monoicas. El

aborto de frutos es responsable de la pérdida del 76% de los frutos iniciados.

La especie es autocompatible y los individuos presentan traslape de fases sexuales
(40% de los eventos reproductivos) lo que permite el autocruzamiento por

geitonogamia.

La densidad de plantas y la expresion sexual afectan significativamente el éxito

reproductivo de G. epetiolata:

a. En individuos con vecinos cercanos y con traslape de fases sexuales, el grado de

polinizacién natural es mayor que en individuos aislados sin traslape.
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b. En individuos aislados sin traslape de fases sexuales, la tasa de produccion de
frutos y el peso de las semillas es significativamente mayor que en individuos con

vecinos cercanos y con traslape.

c. En individuos aislados sin traslape de fases sexuales, la tasa de abortos es

significativamente menor que en individuos con vecinos cercanos y con traslape.

5. Considerando que : (a) el éxito reproductivo de la especie es muy bajo en condiciones
naturales, (b) la reproduccion estd afectada por factores denso-dependientes y
posiblemente factores genéticos asociados a la endogamia, {(c) no se conoce la
condicién demografica ni la viabilidad de la poblacion y (d) el ambito de distribucién
geogréfica de la especie esta restringido a un area de aproximadamente 50 Km?, se
concluye que cualquier intento de manejo o explotacion comercial basado eh la
extraccion de individuos o semi{lés silvestres de Geonoma epetiofata, representa un
riesgo para la supervivencia de la especie. Ademas, no es conveniente &ear una
necesidad a nivel local que fomente practicas de sobrexplotacién y provoque la

extincién de la Unica poblacién de G. epefiolata que se conoce en el mundo.
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