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Prueba de las hipétesis de
Janzen-Connell y de limitacion de
reclutamiento en el contexto
de Ia organizacion de bosques
humedos tropicales

Javier Ruiz

Una meta muy importante en el campo de ecologia de co-
,munidades es explicar los mecanismos que mantienen un
gran niimero de especies de arboles co-existiendo en espa-
cios pequefios — la riqueza de especies a escala local. Esta
bien documentado que los bosques himedos tropicales son
altamente diversos. Por e jemplo, en una hectarea de bosque
amazonico puede haber mas de 280 especies de madera
dura con didmetro a la altura del pecho >10 centimetros
(Oliveira and Mori 1999; Valencia et al. 1994). Un riqueza
de especies tan alta puede ser encontrada en bosques del
sureste de Nicaragua, donde cerca de 240 especies de ma-
dera dura han sido contabilizadas en un area de 0.9 hectarea
en cuatro localidades de estudio (Vandermeer et al. 2000).
Una pregunta que surge de este patron es: ;como pueden
tantas especies coexistir en bosques tropicales? Por mas de
medio siglo, esta pregunta ha sido el foco de investigacion
de campo (Chesson 2000; Connell 1971; Connell 1978;
Hubbell 1979; Hubbell and Foster 1986; Hubbell et al. 1999;
Janzen 1970; Wills and Condit 1999) y tedrica (Chave 2004;
Chave et al. 2002; Hubbell 2001; Hurtt and Pacala 1995;
Nathan and Casagarandi 2004; Tilman 1994). La presente
comunicacion se enfoca en determinar y comprender cuales
mecanismos podrian ser responsables por esta alta riqueza
de especies de arboles y en el desarrolio de métodos para
detectar dichos mecanismos en la naturaleza.

En respuesta a la pregunta de por qué existe una alta riqueza
de especies de plantas en los bosques tropicales se han for-
mulado dos hipétesis: (1) La hipétesis de Janzen-Connell
(HJC) y (2) la hipétesis de limitacién de reclutamiento
(HLR). Dichas hipotesis se enfocan en la dinamica de
dispersion de semillas y reclutamiento de plantulas, aunque
ambas hipétesis se encuentran conformando “el paradigma
de la estructuracioén de comunidades por dispersion”, estas
hipétesis son fundamentalmente diferentes en relacion a la
forma en que operan los mecanismos de dispersion. HLR
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es parte de la teoria neutral de biogeografia y biodiversidad
propuesta por Hubbell (2001). En la teoria de limitacion de
reclutamiento, es la limitacion de dispersion de propagalos
lo que determina la dinamica de reclutamiento y moldea
la riqueza y abundancia local de especies de arboles. Por
ejemplo, en un bosque hipotético que posee solamente
una especie de arbol, la probabilidad que un propagalo
alcance los sitio de reclutamiento (especificamente, claros
de luz; u otro sitio apropiado para la regeneracion) es una
funcién de la abundancia local de arboles adultos (Hubbeli
2001). Abaja densidad de arboles adultos y formacion de
claros de luz al azar, la probabilidad de colonizacién es
baja, porque no habria suficientes reclutamiento efectivo
que conduzca a la transicién hacia arboles (Hubbell ef al.
1999) (Figura la). La hipdtesis de Janzen-Connell diverge
de estas ideas, puesto que propone que enemigos naturales
(Ej. depredadores de semillas, patégenos y herbivoros)
ocasionaran una mortalidad desproporcionadamente alta de
propégalos cerca al arbol congénere mas cercano. De tal
forma, la sobrevivencia de dichos propagalos sera mayor
a largas distancias del arbol adulto donde la densidad de
enemigos naturales es baja. (Figura 1b) (Connell 1971; Jan-
zen 1970). Este patron de sobrevivencia de plantulas daria
como resultado largas distancias entre adultos congéneres,
potencialmente explicando cémo muchas especies pueden
coexistir a baja densidades y con largas distancias entre sus
individuos adultos. Debido a su convincente elegancia y
simplicidad, otras hip6tesis formuladas por Daniel Janzen
ha formado parte del sentido coman en Ecologia, pero
sin suficiente observacion de campo y/o experimentacion
(Fine e al. 2004), algo similar ha ocurrido con la hipétesis
de Janzen-Connell. Lamentablemente, el extenso niimero
de publicaciones abordando esta hip6tesis necesita ser
reexaminado debido a recurrentes inconsistencias. Por
e jemplo, en estudios que evalilan los efectos ecoldgicos la
dispersion de semillas sobre la sobrevivencia de plantas,



WANI

L 1

'S

°
oo 8

¢

germinacién

Probabilidad de
colonizacién y

Densidad de adulto més cercano

1b)

colonizacién y
germinacién

Probabilidad de

12) Predicion empirica (HLR)

Predicion empirica (HJIC)

Distancia desde adulto méas cercano

Figural. Expectaciones empiricas de las hipétesis de limitacion de reclutamiento y Janzen-Connell.

¢

germinacién

Probabilidad de
colonizacién y

Distancia desde adulto mas cercano

0]

T o

T2Eg |e

"Osg .. o o
e ] .’. o
238 TS
< &

R

g o g

& e

Densidad de adulto mis cercano

la remocién de semillas es consideradas como eventos
de dispersion de semillas o de depredacion de semillas
(Vander Wall et al. 2005) y muchos estudios presentan
evidencia que es inconsistente o confusa (Clark and Clark
1984; Hyatt et al. 2003).

En sintesis, los fundamentos de ambas hipotesis son re-
presentadas en dos esquemas (Figura 2). Primero, en la
HLR Ia densidad local de adultos determina la dindmica de
reclutamiento, ya que la probabilidad que las semillas colo-
nicen un punto en particular del bosque, es principalmente
determinado por la disponibilidad de fuentes de semillas,
Io que es igual a decir: la densidad de arboles adultos. En
la HIC, figura 2b, la probabilidad que una semilla colonice
un Jugar en el sotobosque depende principalmente de la
distancia al drbol congénere mds cercano. En ambos casos,
la interaccion local entre insectos herbivoros, patogenos y
mamifizros terrestres estan involucrados en el proceso de
dispersién y reclutamiento de plantulas. Aunque, en la HLR

el factor que determina abrumadoramente la dinamica de
reclutamiento es la escasez regional de fuentes de semillas.
Mientras que en la HIC lo que determina abrumadoramente
la dindmica de reclutamiento es la proximidad de semillas
y plantulas a un arbol adulto en particular y el compor-
tamiento de los dispersores y depredadores de semillas e
insectos herbivoros.

Esta investigaciOn se enmarca en el paradigma que trata
de distinguir entre dos mayores hip6tesis utilizando como
sistema las especies de bosque himedo tropical Dipteryx
oleifizra sus enemigos naturales y dispersores de semillas.
Las preguntas de investigacion y las pruebas de hipétesis
evalilan diferentes aspectos relevantes en ecologia tropical.
Especificamente qué determina el patron de sobreviven-
cia de plantulas en bosques hiimedos tropicales. De esta
forma contribuyen a los esfuerzos para resolver preguntas
de mayor relevancia en el campo de ecologia de comuni-
dades biologicas.
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Figura 2. Esquemas representando la hipétesis de limitacion de reclutamiento (a)
y la hipétesis de Janzen-Connell para especies de semillas grandes (b).

METODOLOGIA
Sitios de estudio

El estudio se realiz6 en dos localidades del bosque hiimedo
tropical del sureste de Nicaragua entre 2002 y 2006. El
primer bosque es accesible por medio del rio Cafio Negro
(Lat.11° 52° N, Long.83° 58° W,, elevacion 10-12 msnm.) y
es conocido como La Cooperativa La Unién. El segundo sitio
es accesible por medio del rio Kukra (Lat.12° 5° N. 83° 53°
W., elevacion 10-20 msnm), y es conocido como La Bodega.
La temperatura promedio para la zona es de 26°C (IRENA
1991). Una descripcion completa de ambos sitios puede ser
encontrada en Granzow-de-la-Cerda et al (1997).

Especies en estudio

D. dleifizra es una especie de dosel de bosque superior co-
man en bosques de bajura de Centro América, Panamé y
Venezuela. Un 4rbol que puede alcanzar alturas maximas
de ~50 metros y didmetro a la altura del pecho de~ 1,500
mm (Clark and Clark 1992). Esta especies posee semillas
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grandes ~6x4 centimetros; dispersadas por murciélagos (i.e.
Artibeus jamaicensis, Artibeus literaturs, etc.), mamiferos
(i.e. squirrels, agoutis, pacas, etc.) y marsupiales (Reid
1997). La madera es muy dura lo que le permite a los
vastagos resistir dafios causados por las ramas caidas desde
el dosel del bosque (Clark and Clark 1991).

Murciélagos y roedores

Quince especies de murciélagos fueron capturados cerca
y lejos de los individuos adultos de D. oleifiera, y cerca
de drboles percheros de murciélagos en el sitio La Unidn.
Durante el periodo de esta investigacidn, las especies
de murciélagos capturadas son presentadas en el cuadro
1. La captura de marsupiales y mamiferos terrestres ha
sido extremadamente baja, a como es frecuentemente
observada en bosques humedos tropicales (McClearn et
al. 1994). Hasta la fecha, las especies capturadas du-
rante el trabajo de campo en La Cooperativa La Union
son: Proechimys semis pinous, Oryzomys spp, Nyctomys
sumichirasti, Marmosa mexicana, Didel phis virginiana
y Didelfhis alventris.
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Murciélagos vuelan hacia las ramas de D. oleifeora a inicios
de afio cuando la especies se encuentra produciendo semillas.
Estos murciélagos tienen que volar rapidamente hacia las
ramas, tomar una semilla y transportarlas rapidamente hacia
sus sitios donde descansan y/o comen. Presumiblemente
para evitar ser depredados por sus enemigos naturales (bi-
hos y boas) presentes en las ramas de los D. oleifrea. Los
murciélagos pueden dispersar las semillas ~40 metros desde
el arbol adulto y generalmente prefieren perchar en palmas.
Las palmas proveen a los murciélagos de proteccion contra la
lluvia y depredadores. Los mamiferos terrestres se encargan
de mover las semillas localizadas en el sotobosque, consumen
unas semillas y dispersan otras. De esta forma, los mami-
feros terrestres actiian como dispersores y consumidores de
semillas. En nuestras observaciones de campo hemos notado
que los mamifizros terrestres no mueven semillas debajo de
los arboles adultos, donde las semillas se encuentran en alta
densidad. Es probable que los mamifieros terrestres eviten
buscar semillas en las gambas de los arboles adultos porque
alli se encuentran boas y serpientes. En cambio, los mami-
feros terrestres prefieren mover semillas depositadas por los
murciélagos debajo de los sitios donde consumen la fruta.

Método de demografia de semillas
Observaciones de campo han sido conducidas en una parcela

permanente de ~6.5 hectéreas establecidas en el afio 2002
en el sitio La Unién. Para investigar las hipdtesis planteadas
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Figura 3. Método de marcaje de semillas con una sedina de nylon. El método se utiliza para

observamos, y experimentalmente evaluamos, patrones de
dispersion y sobrevivencia de semillas en 2006. Para eva-
luar la suerte de las semillas procedimos a pegarles un hilo
de nylon de precision a cada semilla, a medida que fueron
encontradas en el sotobosque dentro de un sub-parcela de
3.2 hectareas de enero a julio 2006. El método consiste de
una sedina de nylon entretejida en su propio eje central
(producidos por Imperial Thread Inc.); de tal forma que la
hebra se desliza desde adentro de la misma sedina cuando
la semilla es movida. La punta de la hebra fue adherida con
“pega loca” auna semilla y la sedina fue fijada al sotobosque
con un palillo dental (Figura 3). Un nimero fue asignado
a cada semilla para anotar la informacién demografica. La
condicién de las semillas fue medida al menos una vez al
mes durante siete meses. Las condiciones de las semillas
fueron clasificadas como: depredada, inviable (cuando la
semilla fue marcada con hilo pero resulté estar con el en-
dospermo inmaduro) y germinadas (o plantulas). Cuando las
semillas fueron encontradas depredadas no se les colocd el
hilo, aunque si se coordeno su posicién. En esta inspeccion
anotamos el estado de cada semilla en su punto original y
cuando la semilla fuese movida seguimos la hebra de hilo
al otro extremo de la sedina. En dicho caso se coordenaron
la nuevas posiciones del individuo previamente marcado.
Aqui, utilizamos este método de marcaje de semilla ya que
ha sido una forma exitosa en otras experiencias (DeMattia
et al. 2004; Witt 2001), el método fue innovado para marcar
cientos de semillas.

evaluar la suerte que corren las semillas después de que son movidas en el sotobosque.
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Método para evaluar demografia de pliantulas

Las alturas de plantulas fueron medias para todas las plan-
tulas a medida que fueron encontradas entre 2002 y 2005
en el sitio La Bodega y 2002-2006 en el sitio La Union.
Una placa de aluminio con un nimero fue asignada a cada
plantula para realizar mediciones repetidas. Las condiciones
de las plantulas fueron clasificadas en vivas o muertas; las
plantula muertas fueron consideradas fallecidas cuando
presentaban hojas y tallos secos y sin tejido fotosintético.
Cada plantula fue considerada ser la progenie del adulto
congénere mas cercano.

El nimero de individuos adultos de D. dleifizra fue locali-
zado dentro de las parcelas de estudio. Un mapa a escala

(%, y) de todos los arboles de D. dleifizra dentro de las areas
de estudio fue utilizado para establecer un gradiente de
abundancia de arboles adultos (1, 2, 3, 4, 6y 11 individuos
respectivamente (Figura 4). Durante el proceso de seleccion
de dichas areas se consider6 la cercania entre los individuos
adultos y el grado de traslape entre sus copas.

Comparacion de Ias hipétesis

Debido a que la probabilidad de arribo de semillas y plantu-
las es distinta en ambas hipotesis, sera posible realizar una
prueba de hipotesis entre HLR y HIC utilizando los analisis
de regresiones multiples. El objetivo es determinar si la va-
riacion en la variable dependiente (eje y) (surte de semillas,
sobrevivencia de plantulas) se correlaciona con el niimero de

0 100m

0 100m

Figura 4. Parcelas de estudio en dos bosques del sureste de La Unién (a) y La Bodega (b). Cuadros
solidos representan la localizacion de arboles de D. olefiara. Los circulos transparentes representan
diferentes niveles de agrupacion de arboles adultos. Circulos mas oscuros, (11 adultos), circulos un poco
menos oscuros, (6 adultos), tercer grupo (3 adultos), circulos del cuarto grupo (2 adultos) y circulos S (un
individuo adulto). Circulo representa aproximadamente el area de la curva de semillas o plantulas.
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Figura 5. Media ponderada de la proporcion de la suerte de semillas de D. oleifizra (y) como
una funcion de la distancia al drbol adulto congénere mas cercano (x) y el numero de arboles
adultos en el sitio La Cooperativa La Union. La sumatoria de las proporciones por intervalo de
distancia y local abundancia de arboles totaliza a uno (Figuras 5, 6 y 7). Tamaiio de la muestra
es de 3,529 semillas en 2006.
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Figura 6. Media ponderada de los porcentajes de sobrevivencia de plintulas de D. oleifera
(v), como una funcion de la distancia al arbol congénere mas cercano en metros (x) y el
numero de arboles de D. ole fiera (z) en cuatro areas con diferentes densidades de arboles de D.
oleifera en el sitio La Bodega. Los datos fueron colectado en una parcela de aproximadamente
6.5 hectareas en el bosque hiimedo tropical del sureste de Nicaragua. a) Corresponde a la
sobrevivencia de plantulas para el periodo 2002-2003, b) periodo 2003-2004 y c¢) periodo 2004-
2005. Alo largo de esta investigacion se marcaron 1,532 plantulas de D. oleifizra.

arboles adultos de D. dleifizra (eje x) o la distancia al arbol
congénere mas cercano (eje z). Naturalmente, podria ser
el caso que ambas HLR y HIC sean operativas, en dicho
caso ambos coeficientes de regresion seran significativas
y la pregunta entonces sera “;cual de las dos hipotesis es
mas importante en el tiempo y espacio?”

RESULTADOS

Suerte de semillas

La surte de semillas se correlaciona con la distancia al arbol
adulto mas cercano (semillas dafiadas), ademas con el ni-
mero de arboles (semillas germinadas y semillas inviables)
en el afio 2006 en el sitio La Union (Figura 5 y tabla 2).

Patrén de sobrevivencia de plantulas

Sobrevivencia de plantulas de D. oleifczra para los afios
2002-2005 se correlaciona con el nimero de adultos con-
géneres en el sitio La Bodega (Figura 6 y tabla 2). Sobrevi-
vencia de plantulas de D. oleifizra para los afios 2002-2006
en el sitio La Unidn se presentan en Figura 7y tabla 2.

DISCUSION
Suerte de semillas

El patrén de dispersién de semillas inviables depende de la
distancia al individuo arbol mas cercano y del nimero de
arboles congéneres. Este patron sugiere que el proceso de
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movimiento de semillas inviables es muy eficiente y seco-
rrelaciona con el nimero de arboles adultos. Lo cual es facil
de pensar si se considera que los murciélagos, dispersores
de estas semillas, utilizan como ambito areas con mayor
nimero de arboles productores de semillas. Ademas que,
desde el punto de vista de los murciélagos, mover semillas
inviables podria ser energéticamente econdmico, ya que las
semillas inviables son mas livianas que las semillas viables.
El patron de depredacion de semillas viables por mamife-
ros terrestres presenta evidencia en favor de fa hipotesis
de Janzen-Connell. Especificamente, la depredacion de
semillas es menor lejos de los arboles adultos congéneres
(Figura 5b). La germinacion se correlaciond con las dos
variables (distancia y densidad); lo cual sugiere que de haber
mayores efectos de distancia o nimero de arboles adultos
de D. oleifera sobre las plantulas, éste podria ser observado
durante el reclutamiento de plantulas (21 afio).

Sobrevivencia de plantulas, fragmentacién de
bosques y eventos histéricos

Los resultados de los anélisis de regresion multivariada
para la sobrevivencia de plantulas surgieren un fuerte efecto
de arboles congéneres sobre la sobrevivencia de plantulas
durante 2002-2005 en el sitio La Bodega (Figura 6). Es
decir, la probabilidad de que una plantula se establezca en
el sotobosque depende del arribo de semillas a un sitio de
reclutamiento en el bosque, lo cual dependen de la abundan-
cia de arboles adultos y de la produccién de semillas. Estos
son resultados muy contundentes en favor de la hipétesis de
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limitacién de reclutamiento en el sitio La Bodega. Aunque
quizas el factor que contribuye con mayor importancia al
patron de LRH es el proceso de fragmentacion del bosque en
La Bodega. Ha sido ampliamente documentado que el pro-
ceso de fragmentacion de bosques afecta negativamente a
las poblaciones de mamiferos terrestres (Stoner et al. 2007).
Por ejemplo, el “secuestro” de la migracion e inmigracion
desde y entre parches de bosques reduce la probabilidad
de reproduccion de mamiferos terrestres. La reduccion de
los dispersores de semillas produciria una reduccion en la

dispersién de semillas lejos de los arboles de D. oleifizra.
En La Bodega, muchas plantulas permanecieron bajo o
cerca de los arboles adultos D. oleifizra a bajas densidades.
Estas condiciones de baja densidad de plantula abajo de
los arboles adultos podrias ser la razén por la cual no se
observé el efecto de Janzen-Connell. Ademas es plausible
considerar que debido a que el huracan Juana dafi¢ el bosque
de la Bodega con gran severidad, los arboles se encuentran
con copas muy dafiadas y por ello la produccion de semilla
es baja. Al no haber alta produccioén de semilla los enemi-
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Figwra 7. Media ponderada de los porcentajes de sobrevivencia de plantulas de D. oleifizra (y), como
una funcién de la distancia al arbol congénere mds cercano en metros (x) y el niamero de drboles
de D. olefiera (7) en cuatro areas con diferentes densidades de drboles de D. oleifera en el sitio La

Unién. Los datos fueron colectados en una parcela de aproximadamente 6.5 hectireas en el bosque
hamedo tropical del sureste de Nicaragua. a) corresponde a la sobrevivencia de plintulas para el

periodo 2002-2003; b) al periodo 2003-2004; ¢) al periodo 2004-2005, y d) al periodo 2005-2006. A
lo largo de esta investigacion se evalué la demografia de ~4,445 plantulas de D. oleifizra.

29



WANI

gos naturales y dispersores no podran encontrar las pocas
semillas dispersas por gravedad bajo el arbol madre. Esto
pondria ser la razdn por la cual no existe evidencia a favor
de HJC sino para la HLR en el sitio La Bodega.

Por otro lado, los resultados para el sitio La Unién pre-
sentan evidencia en favor de la hipdtesis de limitacion de
reclutamiento al inicio del estudio. El bajo niimero de plan-
tulas sugiere que el reclutamiento de dichas plantas podria
haber sido al azar en 2002-2003. Aunque se observd un
efecto de la densidad de arboles adultos en 4dreas con dos
individuos adultos. Estos resultados cambian en favor de la
hipétesis de Janzen-Connell a medida que las plantulas se
establecen lejos del arboi adulto mis cercano 2003-2004.
Pero, durante los 0ltimos dos periodos de mediciones la
evidencia es a favor de ambas hipdtesis 2004-2006. Du-
rante este periodo ocurrieron dos afios de alta produccion
de semillas. Las semillas fueron dispersan en mas del 90%
del area de la parcela de estudio, por esa razdn muchas
plantulas se establecieron lejos de los arboles adultos. Es-
tudios anteriores sugieren que el mecanismo bioldgico que
controla la mortalidad de plantulas cerca del arbol adulto
congénere mas cercano son los insectos herbivoros (Ruiz et
al. en revision). Los resultados aqui presentados sugieren
un efecto negativo de la densidad de arboles adultos sobre
la sobrevivencia de plantulas. Aunque, la sobrevivencia
de plantulas fue mayor en areas con niveles intermedios
de arboles adultos (dos arboles).

El efecto del huracan Joan no fue severo sobre la estructura
vertical del el bosques del sitio la Unidn. El relieve, en
especifico un cerro cercano al bosque de la Unién pudo
haber amortiguado los vientos huracanados (Granzow-de-
la-Cerda et al. 1997). Hemos observado que los arboles de
D. oleifizra se encuentran con copas amplias que producen

relativamente mayor nimero de semillas que los arboles’

en la Bodega. Ademads, el bosque de la Unidn presenta
una alta conectividad y una buena representacion de ma-
miferos terrestres y murciélagos dispersores de semillas
(Figura 5a). En resumen, estos resultados sugieren que
en dependencia de la historia del bosque en estudio, una
u otra, o ambas hipdtesis, podrian ser operativas. Mas
investigacion es necesaria para comprender las razones
histéricas que expliquen estos distintos patrones de re-
generacion de plantulas de D. oleifizra en dos sitios del
bosque del sureste de Nicaragua.
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Dinamica de reclutamiento y teoria de
bosques hiimedos tropicales.

Especificamente los resultados sugieren: 1) a nivel de
arbol adulto existe alguna evidencia para aceptar la HLR
y la HIC para semilla y plantulas en el sitio La Unidn,
aunque los resultados no son muy conclusivos en este
contexto. 2) Existe suficiente evidencia para concluir
que la densidad de arboles adultos se correlaciona con
la dindmica de establecimiento de plantulas en el sitio
La Bodega, la fundacidn de la hip6tesis de limitacion de
reclutamiento. El andlisis cuantitativo de esta investi-
gacion y previos estudios sugieren que ambas hipétesis
son operativas en dos bosques que presentan diferentes
intensidades de dafio causado por un evento tan destruc-
tivo como el huracan Juana.

Muller-Landau et al. (2004) han notado que la suma de estas
teorias provee un me jor marco de trabajo para comprender
los mecanismos que controlan la riqueza de especies en
las comunidades de bosques himedos tropicales. La evi-
dencia presentada aqui ademas sugiere un nuevo punto de
discusion cientifica: durante la evaluacign de la hipotesis
de Janzen-Connell y la hipdtesis de limitacion de reclu-
tamiento es importante considerar la historia de bosques,
especialmente la ocurrencia de eventos de deforestacion y
devastaciones naturales masivas y el proceso de fragmen-
tacidn de bosques.
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CUADROS

Especie Habito alimenticio
Artibeus intermedius Frugivoro
Artibeus jamaicensis Frugivoro
Artibeus lituratus Frugivoro
Artibeus phaeotis Frugivoro
Artibeus watsoni Frugivoro
Carolia perspicillata Frugivoro
Chiroderma villosum Frugivoro
Carolia castanea Frugivoro

Uroderma bilobatum

Frugivorous / Pollinofiago

Myotis nigricans

Insectivoro

Phyllostomus discolor

Insectivoro

Tirachops cirrhosus

Insectivoro

Vaampyressa nymphaea

Chupador de sangre

Cuadro 1. Especies de murciélago identi-
ficadas dentro del area de estudio en el su-
reste de Nicaragua. Hébitos alimenticios

fueron obtenidos de Reid (1997)

Glossophaga soricina Nectivoro

Hvlonycteris underwoodi Nectivoro

Var. Dep. Dist (B) Num (B) Dist (p) Num (p) R Cuadro 2. Resultados de las re-
SDUO07 0.0023 -0.0007 0.0123 0.2014 0.2270 gresiones multivariadas para la
SIU07 -0.0020 0.0010 0.0013 0.0068 0.4940 oy - brevi
SGUO7 -0.0003 -0.0003 0.0123 0.0270 0.4380 L TR
PU02-03 0.0007 -0.0499 0.1813 0.0068 03232 cia de pldntulas en dos bosques
PU03-04 0.0014 0.0106 0.0000 0.2962 0.3917 del sureste de Nicaragua. Cada
PU04-05 0.0012 -0.0169 0.0000 0.0313 03943 linea representa los resaltados
PU05-06 0.0014 -0.0169 0.0000 0.0004 0.5034 d ] tio. I
PB02-03 8.86E-005 -0.0050 0.6300 0.0000 03420 2 WG TP UMD RIS LIS, /54
PB03-04 -1.IE-005 08220 0.9550 0.0000 03530 primera columna corresponde
PB04-05 3.86E-005 -.0060 0.8690 0.0000 0.2940 a las variables dependientes,

“SDU0Q7“ = semillas dafiadas

en Unién 2007, “SIU07 = semillas inviables en al Unién 2007, SGUO7 = semillas germinadas en la Unién
2007, PU02-03 = plantulas en la Unién 2002-2003, 2003-2004, 2004-2005, PB02-03 = plantulas en la Bodega
2002-2003, 2003-2004, 2004-2005 y 2006. Coeficientes betas () para distancia (Dist), nimero de arboles
(Num); y el coeficiente de regresion “R*. Valores en negritas representan probabilidades estadisticamente
significativas (p<0.05). Los parametros de cada modelos fueron independientemente evaluados estadisti-
camente (ANOVA) y presentan un p<0.05.
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