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de selva y en el matorral de duna costera (Orellana, 1992; Miranda, 1958), por lo que las

comunidades de palmas son ecolégicamente relevantes.

Este trabajo contribuye al entendimiento de la importancia relativa del ambiente
(variables climaticas, edafotopograficas, y de estructura de la vegetacion) y la estructura
espacial sobre los patrones de riqueza, abundancia, diversidad y composicién de especies,
utilizando como modelo de estudio a las comunidades de palmas de tres sitios, con
condiciones bioclimaticas diferentes, en la Peninsula de Yucatan (PY). Estos sitios tienen
caracteristicas distintivas de geomorfologia, edad geologica, precipitacién anual y el tipo de
selva mediana (subcac"--ifolia, subperennifolia y perennifolia). En cada sitio de estudio, se
establecieron 14-16 unidades de muestreo (transectos de 5x500 m) en localidades
asociadas con areas de conservacion. El sitio ubicado al norte del gradiente ambiental
analizado, se establecié en las proximidades de la Reserva Yum Balam; el sitio del centro,
en la Reserva de Sian Ka'an; y el sitio en el sur, en Unidades de Manejo y Conservacion de

la Vida Silvestre (UMA's), en los ejidos Caobas y Tres Garantias.

También se discute el papel de otros factores sobre los patrones de diversidad
observados; éstos incluyen: factores histéricos, como la dispersién limitada (a través del
analisis de la estructura espacial de las unidades muestrales, nombrado en lo sucesivo como
“la estructura espacial”), la historia evolutiva de las especies y la historia geologica de la
region. Los avances en la comprension de los determinantes —ambientales e histéricos— de
la diversidad de especies, podrian utilizarse ante escenarios cambiantes (como el cambio de
uso del suelo, los cambios drasticos ocasionados por desastres naturales, o el cambio
climatico) para disefiar estrategias efectivas de manejo y/o conservacion. La conservacion de
la diversidad de especies de palmas es relevante en la PY, donde el 50% de las especies

estan registradas en alguna categoria de riesgo ecoldgico (DOF, 2010).

Por ultimo, es relevante mencionar que los datos y resultados de este trabajo forman
parte del Proyecto “FP7-Palms 2009-2013", en una colaboracién de universidades europeas
y americanas, lideradas por la Universidad de Aarhus, en Dinamarca. Esto implica que la
informacion generada en el presente trabajo, al incluirse en analisis dentro de un contexto
mas amplio, puede contribuir a obtener conclusiones mas generales para el entendimiento

de los determinantes de la diversidad en las comunidades de palmas.
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Uno de los patrones de diversidad mas generales, sorprendentes y estudiados por
mucho tiempo, es el incremento de la riqueza de especies desde las latitudes altas al
Ecuador, conocido como el gradiente latitudinal de la diversidad de especies (Lomolino et al.,
2010; Gentry, 1988). El gradiente latitudinal ha probado su validez no solamente para la
combinacion de todos los organismos sino también para la mayoria de los taxones mayores
(clases, ordenes y familias) de microbios, plantas y animales, y tanto para ecosistemas
terrestres como acuaticos (Lomolino et al., 2010). Por otro lado, existen algunas excepciones
conocidas del gradiente latitudinal de diversidad, como es el caso de la distribucién de las
especies de la familia Pinaceae, restringido al hemisferio norte, o el de una avispa parasita
que pertenece a la familia Ichneumoidae (orden: Hymenoptera) cuya mayor diversidad se
encuentra en las latitudes altas (Lomolino et al., 2010).

Los patrones de riqueza de las plantas vasculares coinciden con el gradiente
latitudinal, siendo las regiones de Costa Rica-Chocé, el tropico Andino oriental, la costa
Atlantica de Brasil, la parte norte de Borneo y Nueva Guinea, los centros de mayor riqueza
(Kreft y Jetz, 2007). El patrén latitudinal de la riqueza de especies de palmas (Arecaceae) es
similar al encontrado para las plantas vasculares, lo cual ha sido corroborado tanto en el
Neotrépico (Bjorholm et al., 2006, 2005; Kreft et al., 2006) como en el Paleotrdpico (Blach-
Overgaard et al., 2010) asi como a escala global (Kissling et al., 2012).

Aunque los patrones de diversidad de una gran variedad de taxones coinciden con el
gradiente latitudinal, existen oftras caracteristicas de los patrones que varian
significativamente entre regiones y entre grupos taxonémicos. Este hecho refleja la influencia
de otros factores geograficos y fisicos como la topografia, la posicién relativa a la costa, el
efecto peninsula o el efecto de la profundidad de los cuerpos de agua en la distribucién de
los seres vivos, mismos que pueden acentuar, ocultar o revertir el gradiente latitudinal de
diversidad (Lomolino et al., 2010).

Las principales hipétesis para explicar la distribucion de la diversidad de especies
pueden agruparse en: (i) los modelos nulos, que incluyen la hipétesis del dominio intermedio
(mid-domain effect) y la teoria neutral de la biodiversidad y la biogeografia, (ii) las
interacciones biolégicas, como la competencia, la depredacion, el mutualismo, y (iii) los
factores abioticos/ambientales, como el clima, los eventos tecténicos y oceanograficos, los
flujos glaciares, la estacionalidad, la energia solar y la aridez (Lomolino et al., 2010). Varios
de los factores que afectan la diversidad a escalas espaciales grandes (regional, continental

o global) y en periodos que abarcan miles o millones de afios, pueden considerarseles como
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Por otro lado, la teoria neutral de la biogeografia y la biodiversidad (Hubbel, 2001),
enfatiza la existencia de patrones espaciales (autocorrelacion) en la distribucidon de las
especies como resultado de su capacidad limitada de dispersion (que en lo sucesivo se
referird como “dispersion limitada”), bajo los supuestos de que todas las especies son
demografica y ecolégicamente equivalentes, y que la diversidad de especies en una
comunidad es el resultado aleatorio del balance entre las inmigraciones y las extinciones,
mas los procesos de especiacion. La teoria neutral estd construida con base en los
conceptos de la teoria de la biogeografia de islas de MacArthur y Wilson, y fue concebida
como una generalizacion de la misma (Hubbel, 2001). La equivalencia ecolégica en la teoria
neutral significa que las probabilidades de nacimiento, muerte, dispersidén, e incluso
especiacién, de los individuos, son idénticas, independientemente del ambiente (abidtico y
biético) donde se desarrollen (Hubbell, 2001).

La teoria de nicho y la teoria neutral no son enfoques necesariamente excluyentes
para explicar los determinantes de la diversidad de especies. Por lo tanto, en ecologia es
importante evaluar si existen patrones espaciales significativos (dispersion limitada) o si son
las variables ambientales (disponibilidad y heterogeneidad de los recursos) las que explican
la diversidad, y cudl es el peso relativo de cada uno de estos grupos de factores (Legendre
et al., 2005). Varios trabajos han evaluado la contribucion relativa de la dispersion limitada y
el efecto ambiental, ya sea sobre la riqueza o sobre la composicién de especies (e.g. Lopez-
Martinez et al., 2013; Normand et al., 2006; Vormisto et al., 2004; Tuomisto et al., 2003).

Estimacion y niveles de la diversida: le especies

La riqueza de especies es la medida comunitaria mas utilizada por su facilidad para
estimar la diversidad de especies, al mismo tiempo que cada vez se encuentra mas
evidencia de que es una medida relacionada con importantes atributos funcionales de las
comunidades (Magurran, 2004; Morin, 1999). Practicamente los 20 indices mas usados para
estimar la diversidad de especies, se correlacionan con la riqueza, al grado que es comun
usar el término riqueza como sinénimo de diversidad (Lomolino et al., 2010; Magurran,
2004). Sin embargo, el uso de ambos términos como sindnimos podria generar confusion
puesto que son dos fenomenos diferentes; ya que la riqueza sélo se refiere al namero de
especies observado o estimado en una comunidad, en tanto que la diversidad depende del

numero de especies y el nimero de individuos que ti...e cada una (Tuomisto, 2010).
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logaritmica (Colwell, 2009; Magurran, 2004). Los tres indices de diversidad descritos en esta
seccién pueden calcularse usando el paquete computacional EstimateS (Colwell, 2005).

Por otro lado, se reconocen diferentes niveles de la diversidad de especies,
dependiendo de la escala espacial en que se evalua (Lomolino et al., 2010). En primer
término, la diversidad alfa puede estimarse ya sea con la riqgueza de especies o con alguno
de los indices de diversidad, enfocada a una comunidad ecolégica a escala local (Legendre
et al., 2005). En segundo lugar, la diversidad gama se obtiene al combinar la diversidad
existente en un gran namero de sitios dentro de la region de interés; el valor de la diversidad
gama puede calcularse utilizando los mismos indices con los que se mide la diversidad alfa
(Legendre et al., 2005). Por Gltimo, la diversidad beta es la variacién en la composicién de
especies entre sitios de un area de interés. Puede entenderse como el recambio de especies
a lo largo de un gradiente o bien la variacién en la composicién de especies entre sitios, sin
referencia a algun gradiente o direccién (Anderson et al., 2010; Legendre et al., 2005). La
diversidad beta puede estimarse con indices generados a partir de datos de presencia-
ausencia o de abundancia, o bien, utilizando los métodos de ordenacién multivariados
(Legendre et al., 2005).

El presente trabajo se centra en la evaluacién y comparacion de la diversidad alfa (a
través de la riqgueza de especies y el indice alfa de Fisher) en las comunidades locales de
palmas. Se utilizo el indice alfa de Fisher por sus caracteristicas antes descritas y por el
hecho de que se ha usado para describir los patrones de diversidad en otras comunidades
de palmas neotropicales (Normand ef al., 2006; Valencia et al., 2004; Vormisto et al., 2004).
Adicionalmente, a escala regional también se estudia la variacién en la composicion de

especies usando datos de abundancia.

Generalidades de las palmas

Las palmas (Arecaceae) constituyen una familia de las angiospermas con una
arquitectura y caracteristicas macro-morfoldgicas que las hacen un grupo faciimente
distinguible, por sus tallos lefiosos generalmente no ramificados y las grandes hojas
formando un penacho en el apice. Pocos grupos de plantas pueden igualarse a las palmas
en belleza y majestuosidad, al mismo tiempo que gozan de gran popularidad, al grado que
Stephan Endlicher, un botéanico aleman del Siglo XIX, las consideré como la realeza del reino
vegetal (Galeano y Bernal, 2010). Las palmas estan representadas por plantas pequenas (50
cm de altura) a grandes (>40 m), armadas o inermes, policarpicas o monocarpicas, dioicas o
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A nivel mundial existen mas de 2400 especies de palmas, agrupadas en 183 géneros y
en cinco subfamilias: Calamoideae, Nypoideae, Ceroxyloideae, Coryphoideae y Arecoideae
(Dransfield et al., 2008; Govaerts y Dransfield, 2005). Sin embargo, la riqueza de especies se
encuentra distribuida heterogéneamente en los diferentes continentes (Fig. 1b): en América
crecen mas de 730 especies (65 géneros), en Africa ca. 65 especies (16 géneros), en la
region Asia-Pacifico ca. 1200 especies (57 géneros) y en Australia ca. 58 especies (22
géneros) (Dransfield ef al., 2008; Henderson, 2002).

La familia ha sido utilizada como modelo de estudio para entender la diversidad de
especies en los bosques tropicales (Couvreur y Baker, 2013). Por ejemplo, Couvreur et al.
(2011) encontraron que muy probablemente la diversificacién de las palmas, al menos desde
el Nebdgeno, ocurrié a tasas de acumulacién constante (“efecto museo”); a partir de esos
resultados los autores sugieren que los biomas muy parecidos a los bosques tropicales
lluviosos han estado presentes desde el periodo del Cretacico medio en Laurasia. Al mismo
tiempo, estos autores sugieren que el proceso de evolucion de acumulacién constante
iniciado hace millones de afios, puede explicar en parte la alta riqueza de especies en los
bosques tropicales. Por otro lado, Kissling et al. (2012) sugieren un fuerte efecto de los
factores historicos: e_ _ecir, las _.tinciones pre-Cuaternarias para explicar, en parte, la baja

riqueza de esoecies de nalmas an Afrina rantinantal w 1~~ I~-gag periodos de estabilidad
climatic: el Neotropico y en la region
Indomal

Er i s a 20 géneros
(Quero y s e, Coryphoideae
0 CEIOX, . _.ccv (—icrrmiivins vt wrey 2UVU). WU UV GOPGUIED, Urial s el género con

mayor representacion de las palmas mexicanas (Quero, 1994), dos de las cuales, C. seifrizii
y C. oblongata, crecen en la Peninsula de Yucatan (Quero y Flores, 2004; Cuadro 1). Las 20

especies de palmas nativas da la Peninsula de Yucatan pertenecen a 13 generos y tres

subfamilias (Dransfit Quei. y Flore enecen a la subfamilia
Coryphoideae los g aphe, Coccott dhile  Thrinax y Sabal,
Pseudophoenix sarg. spec 2 la st yloideae y las especies
de los géneros restai i3 actris, Desmoncus, Gaussia 'y
Roystonea, Peneinece. . « .. vuww - Arecoideae.
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localidades cercanas a, la zona cu..era de Yucatan y Quintana Roo (Quero y Flores, 2004;
Duran, 1995). Por el contrario, Acrocomia aculeata y Sabal yapa, son especies con amplia
distribucidn peninsular y aparentemente a ambas especies les favorecen las condiciones de
perturbacion (Quero y Flores, 2004; Orellana, 1992). Coexisten en la selva mediana
subcaducifolia y subperennifolia, Thrinax radiata, Sabal yapa y Chamaedorea seiftizii
mientras que T. radiata, P. sargentii, Coccothrinax readii y S. yapa pueden coexistir en la
duna costera (Quero y Flores, 2004; Duran y Franco, 1992). Respecto al endemismo de las
especies peninsulares, G. maya es endémica de la Provincia Biética Peninsula de Yucatan,
mientras que C. readii y S. gretherae son especies endémicas de la porcion mexicana de la
Peninsula (Quero y Flores, 2004).

En cuanto a su estado de conservacion, nueve de las palmas nativas de la Peninsula
de Yucatan estan enlistadas en alguna de las categorias de riesgo de la Norma Oficial
Mexicana (DOF, 2010): Coccothrinax readii, Cryosophila stauracantha, Gaussia maya,
Pseudophoenix sargentii y Thrinax radiata como especies amenazadas mientras que Bactris
major, Roystonea dunlapiana, R. regia y Sabal gretherae como especies que requieren

proteccion especial.

Por otro lado, desde el punto de vista econdmico, las palmas peninsulares son
importantes por el uso generalizado que se hace de ellas, pues todas tienen algun tipo de
uso, destacandose aquéllas para material de construccién y para uso ornamental (de la
Torre et al., 2009). El uso de las especies del género Sabal tiene una tradicion milenaria en
la Peninsula de Yucatan, lo que ha propiciado su manejo y cultivo (Martinez-Ballesté et al.,
2008; Pulido et al., 2007) e influenciado su distribucién.

Determinantes de la diversidad de palmas y el efe..0 de la escala espacial

El objeto de estudio de la ecologia de comunidades es el ensamblaje de especies de
plantas y animales con relacién a los factores con los que interactian, mismos que pueden
caracterizarse mejor en las escalas espaciales y temporales en que ocurren (Willis y
Whittaker, 2002). Se ha propuesto que el clima, el habitat, la dispersion limitada y las
interacciones bioticas tienen un efecto importante sobre la diversidad y la abundancia de las
especies, cuyo peso varia dependiendo de la escala de analisis (McGill, 2010). Tipicamente
los fenémenos ocurren en diferentes escalas espaciales, temporales y en los distintos
niveles de organizacion biologica. Generalmente, los determinantes de los patrones de
diversidad observados operan en escalas diferentes; en algunos casos, un patron puede

16






Capitulo |

Terciario temprano, se asocia mejor con las regiones mas himedas del continente, lo que
refleja un mayor tiempo de adaptacién a las condiciones ambientales de esas regiones
(Balslev et al., 2011; Bjorholm et al., 2006). También se ha documentado el papel de la
riqueza de especies de palmas de la metacomunidad en la riqueza local (Kristiansen et al.,
2011). A escala local, los factores ambientales importantes como determinantes de la
riqueza de especies son la fertilidad, la textura y el drenaje del suelo, la altura y apertura del
dosel y la exposicion al viento (Eiserhardt et al., 2011; Svenning et al,, 2009; Svenning,
2001).

Composicion comunitaria. A escala continental, la composicidon de especies depende mas
de la autocorrelacién espacial de los sitios (una medida indirecta de la dispersion limitada)
que de los factores ambientales (Bjorholm et al., 2008). A escala regional, de paisaje y local,
se ha encontrado, en la cuenca occidental del Amazonas, que las caracteristicas fisicas del
suelo, la hidrologia, la topografia, la apertura del dosel asi como la autocorrelacion espacial
son factores relevantes (Svenning et al., 2009; Normand et al., 2006; Vormisto et al., 2004).
Se ha encontrado que el efecto de la capacidad de dispersiéon de las especies a grandes
escalas, es una explicacion suplementaria de la diversidad de las comunidades ecoldgicas a
escala local, pero no excluye la hipétesis del determinismo ecoldgico local (Vormisto et al.,
2004). Por otro lado, a escala local la interaccion de depredadores y dispersores de semillas
puede influenciar la composicion floristica en algunas comunidades (Fragoso, 1997).

Abundancia. Los patrones de abundancia a escala de paisaje de algunas especies de
palmas del estrato superior en Centroamérica, han sido correlacionados con la temperatura
media anual, la estacionalidad de la temperatura, la temperatura minima mensual, la
estacionalidad de la precipitacion y la precipitacion minima mensual (Sesnie et al., 2009). En
la Peninsula de Yucatan se ha sugerido como posibles determinantes de la abundancia a
escala local de algunas especies, la cobertura del dosel (reflejando la disponibilidad de luz)
en el caso de Chamaedorea seifrizii (Lopez-Toledo et al., 2011; Orellana, 1992) y la textura,
humedad y concentracion de potasio en el suelo en la distribucién y abundancia de Thrinax
radiata y Coccothrinax readii (Escamilla-Bencomo et al., 2005; Olmsted y Alvarez-Buylla,
1995; Ayora y Orellana, 1993). Se ha planteado que la presencia de animales dispersores,
herbivoros o depredadores de semillas puede alterar la densidad de individuos en la
comunidades (Henderson, 2002; Svenning, 2001). La influencia de algunos roedores sobre
la abundancia de Astrocaryum mexicanum en fragmentos de bosque en Los Tuxtlas
(Veracruz, México; Arroyo-Rodriguez et al., 2007) o el efecto de la fauna en la depredacion
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OBJETIVOS

El objetivo general de este trabajo es contribuir al entendimiento de la importancia
relativa que tienen distintos factores sobre los patrones de diversidad en las comunidades de

palmas en la Peninsula de Yucatan.

Los objetivos particulares son:

»  Sintetizar la informacién morfoldgica, biogeografica y taxonémica relevante de las 20
palmas nativas de la Peninsula de Yucatan.

»  Caracterizar y comparar los patrones de riqueza, composicién, abundancia y diversidad
de palmas a lo largo de un gradiente ambiental en el este de la PY.

» Comparar los patrones de diversidad encontrados en la PY con los de otras
comunidades de palmas en el Neotrdpico y explorar el grado de asociaciéon entre la

riqueza, abundancia y diversidad de palmas, con las variables ambientales analizadas.

» Evaluar cual es el peso relativo del ambiente y la estructura espacial sobre cuatro
variables-respuesta (composiciéon comunitaria, riqueza de especies, diversidad alfa de

Fisher y abundancia) en las comunidades de palmas de la PY.

» Dentro de las variables ambientales, determinar cual es el peso de las variables
climaticas, edafo-topograficas y de estructura forestal sobre las variables-respuesta, y

qué variables individuales son mas relevantes.

» Evaluar la correspondencia entre los determinantes de los patrones de diversidad a
escala regional (entre sitios bioclimaticos) con aquellos factores que los determinan a
escala local (dentro de sitios, 25-35 km de extension).

JUSTIFICACION

La Peninsula de Yucatan (PY) cuenta con una ubicaciéon geografica y condiciones
ambientales diferentes al resto del pais. Su edad geologica relativamente reciente (<65 MA),
su suelo calizo poco profundo, y una altitud promedio de 10 msnm con algunas colinas que
no rebasan los 250 msnm, son caracteristicas Unicas (Vazquez-Dominguez y Arita, 2010;
Lugo-Hubp et al., 1992). Ademas, su posicion geografica favorece la convergencia de
taxones de Norte- y Centro-América, asi como de la region caribefia (Estrada-Loera, 1991).
Esto explica, por ejemplo, el que no obstante el porcentaje bajo de especies de palmas en la
PY (20%), se encuentren representados el 65% de los géneros mexicanos (13/20) y las tres

subfamilias que existen en México. Ademas, su topografia y composiciéon geolégica

20






Capitulo |

Este documento esta estructurado en cuatro capitulos (Fig. 3). El presente Capitulo 1, de
antecedentes, presenta una revision de conceptos ecoldgicos utilizados a lo largo del trabajo
y una descripcion gene:al de las palmas asi como de los principales determinantes de su
diversidad. En el capitulo 2, se compard la diversidad de palmas entre los tres sitios
bioclimaticos analizados; los resultados obtenidos de riqueza, abundancia y diversidad alfa
de Fisher en la Peninsula de Yucatan se compararon con otras comunidades de palmas del
Neotropico. En el Capitulo 3, se evalud el peso relativo de los factores ambientales (edafo-
topograficos, climaticos y de estructura forestal) y espaciales sobre la riqueza, composicion,
abundancia y diversidad de palmas en dos escalas espaciales: de paisaje (25-35 km) y
regional (ca. 400 km). Finalmente en el Capitulo 4, se presenta la discusiéon y las

conclusiones generales asi como las perspectivas.

5n 6

- it

Figura 2. Transectos de 5x500 m, divididos en subunidades de 5x5 m.
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INTRODUCTION

Spatial heterogeneity in the distribution and abundance of living organisms, and the
ecological and historical factors that affect them are central topics in biology and
biogeography (Gaston 2000, Lomolino et al. 2010). Understanding what determines species
diversity and its geographical distribution is relevant for the establishment of conservation and
management strategies that mitigate deforestation and loss of biodiversity (Houghton 2005,
Pennisi 2005).

In a recent review, Eiserhardt et al. (2011) found that climate, soil chemistry, hidrology,
topography, forest structure, species interaction and dispersal limitation have a relative and
differenciated weight on palm species distribution, community composition and species
richness, through spatial scales. These authors pointed out that not all factors have been
assessed at all scales and new studies are needed to improve our understanding of what
determines palm distribution, community composition and richness across spatial scales but

also among regions and ecosystems.

Palms constitute an interesting model for the study of species diversity patterns because they
have broad distributions and high abundance in tropical and subtropical zones (Henderson
2002, Dransfield et al. 2008), they have diverse life forms (Balslev et al. 2011), and they
determine the function of many tropical ecosystems (Kahn and de Granville 1992, Henderson
2002). Previous research on palms in the Yucatan Peninsula (YP) covered aspects of
ethnobotany, conservation and management, population dynamics and structure,
ecophysiology and taxonomy (e.g. Orellana 1992, Quero and Flores 2004, Calvo-Irabién et
al. 2009, de la Torre et al. 2009, Lopez-Toledo et al. 2011). However, no research has
explicitly evaluated the factors that drive palm community richness, composition, abundance,
and diversity patterns. The YP provides an ideal setting for testing hypotheses related to the
effects that climate and soil can have on biodiversity distribution because it is a biotic
province (lbarra-Manriquez et al. 2002) with relatively homogeneous topography and geology
(Lugo-Hubp et al. 1992). The fact that palm communities in the YP are located close to the
northern limit of the distribution of Arecaceae in the neotropics (Bjorholm et al. 2005,
Dransfield et al. 2008), facilitates comparisons with palm communities in Central and South
America, with the purpose of better understanding variation in local and regional patterns and
the factors that produce such variation. In the YP, palm communities are less species rich
and have lower diversity index values than in Central and South America, but the

communities maintain relativel arge numbers of individuals per area (Appendix 1).
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Traits, biogeography and taxonomy

We synthesized biological traits, biogeographic, and taxonomic information relating to the
YP’s palm species following the taxon list of Quero and Flores (2004) updated to the
nomenclature of the ‘World Checklist of palms’ by Govaerts and Dransfield (2005). Data
included and data sources were: life forms (Balslev et al. 2011); habitat (Orellana 1992,
Henderson 2002, Quero and Flores 2004); distribution (Balslev et al. 2011); leaf and stem
morphology (Henderson 2002, Quero and Flores 2004); and subfamily (Dransfield et al.
2008).

Richness, composition, abundance an liversity

Sampling units were 5x500 m transects, each divided into 100 sub-units of 5x5 m (Balslev et
al. 2010b). We established 15 transects in the semi-deciduous forest, 14 in the semi-
evergreen forest and 16 in the evergreen forest. To ensure that the sample was
homogeneous and comparable, transects were located in forest without recent anthropogenic
disturbance. The effect of sampling effort on palm richness assessment in this study was
minimal because the palm species are well known and richness per site (3-9 species) is low
(Magurran 2004).

In sub-units 1, 25, 50, 75 and 100 in each transect we measured soil depth (cm), leaf litter
thickness (cm), rock coverage (%), height (m) and dbh of the highest tree. Rock coverage
was estimated in four categories: 0=0-25%, 1=26-50%, 3=51-75% and 4=76-100%. Height
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seifrizii) and the rest are solitary. Except for C. seifrizii, the cespitose species have thorns on
their leaves and/or trunks. Of the solitary species, only Acrocomia aculeata and Cryosophila
stauracantha have thorns. All eleven species in the subfamily Arecoideae and the one
species in the subfamily Ceroxyloideae have pinnate leaves while the eight species in the
subfamily Coryphoideae have palmate leaves (Table 1).

Of the species in the semi-deciduous forest, 66% had palmate leaves. The semi-evergreen
forest had 75% palmate leaved species and the evergreen forest had 33% (Fig. 2). Leaf type
is one of the features that are related to lineage evolutionary history (Dransfield et al. 2008).

Richness, composition, abundance and diversity

We recorded eleven of the twenty species known for the YP (Fig. 2): Attalea cohune, Bactris
major, Chamaedorea oblongata, Chamaedorea seifrizii, Coccothrinax readii, Cryosophila
stauracantha, Desmoncus orthacanthos, Gaussia maya, Sabal mauritiiformis, Sabal yapa
and Thrinax radiata. The number of species in the evergreen forest was three times as high
as in the semi-deciduous forest and twice that found in the semi-evergreen forest (Fig. 2).
Chamaedorea seifrizii and S. yapa were found in all three forest types, while T. radiata was
found in the semi-deciduous forest and semi-evergreen forest. Seven species were found
only in the evergreen forest and C. readii only in the semi-evergreen forest (Fig. 2).

The species with the highest number of individuals were C. stauracantha, T. radiata and C.
oblongata (Fig. 2), and together they accounted for 75% of all individuals. Although present
only in the evergreen forest, C. stauracantha accounted for 48% of all individuals in the study
area and 75% of the individuals in the evergreen forest. In a comparison by site, the most
abundant species in the semi-deciduous forest were T. radiata and C. seifrizii; in the semi-
evergreen forest they were T. radiata and C. readii, and in the evergreen forest they were C.
stauracantha and C. oblongata (Fig. 2).

Species richness, total abundance and diversity values were higher in the evergreen forest
than in the other two sites (Fig. 3); means for these three community variables differed
between sites (richness: X3=33; total abundance: X2=26.5; diversity: X3=39; Fig. 3). Total
abundance and richness were higher in the evergreen forest than at the drier sites, which
showed no differences among them (Fig. 3A, 3B). The evergreen forest had the highest palm

species diversity of the three studied forest types (Fig. 3C).
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Table 1. Traits, biogeography and taxonomy for native palm species of the Yucatan Peninsula.

o 8 g 2
X L5
£ = 5 3 2 ETg = 5 =
£ < , 0 2 S 5 2 E o = El
L = S e > 5= E 2 g & = Z IS
=% E 3 0 I =7 w2 - = -] B
%Scientific name £ JZE 283 3 s 9 S Ex 2 = E 2
! = gz e§ 7 Fe 23& F S35 2
1 Pseudophoenix sargentii 4 Yes No Pinnate  Interfoliar 17 Setf, CoDu  ANT,CA  Ceroxyloideae
2 Acrocomia aculeata 1 Yes Yes Pinnate  Interfoliar 50 Sd(t g,vs)ctf AN;—;\(‘A' Arecoideae
3 Attalea butvracea [ Yes No Pinnate  Interfoliar 45 Setf CA, SA Arecoideae
*4  Antalea cohune 1 Yes No Pinnate Interfoliar 45 Setf (SV) CA, SA Arecoideae
*S  Bactris major 5 No Yes Pinnatc  Interfoliar 35 Sctf (FA) CA, SA Arccoideac
6 Buactris mexicana 5 No Yes Pinnatc Interfoliar 12 Sectf NA, CA Arccoidcac
*7  Desmoncus orthacanthos 8 No Yes Pinnate Interfoliar 50 Setf, Etf CA, SA Arecoideae
*8  Chamaedorea oblongata 5 Yes No Pinnate  Infrafoliar 8 Setf CA, SA Arecoideae
X0 Chamaedorea seiffizii 5 No No  Pinnate Infrafoliar g SULSar cA Arecoideae
*10 Gaussia maya 3 Yes No Pinnate I;::::icﬂ_ l:)r 15 Setf, Etf CA, ANT Arecoideae
11 Roystonea dunlapiana 1 Yes No Pinnate  Infrafoliar 10 Setf, Etf ANT, CA Arecoideae
12 Roystonea regia 1 Yes No Pinnate  Infrafoliar i1 Sdtf, FA ANT, CA Arecoideae
13 Acoelorrhaphe wrightii 5 No Yes Palmate  Interfoliar 9 Si\::l)na AN;ACA’ Coryphoideae
14 Sabal gretherae 4 Yes No Palmate  Interfoliar 20 Sdtf (SV) YP Coryphoideae
15  Sabal mexicana 1 Yes No Palmate  Interfoliar 17 Sdtf (SV) NA, CA Coryphoideae
*16 Sabal vapa i Yes No Palmate  Interfoliar 6 Sd(tg,\f)e t NA, CA Coryphoidcac
*17 Sabal mauritiiformis 3 Yes No Palmatc  Intcrfoliar 1 ngtsf,viitf NAgACA' Coryphoidcac
*18 Cryosophila 5 Yes Ycs Palmatc  Interfoliar 14 Setf, Etf CA Coryphoideac
stauracantha
*¥19  Coccothrinax readii 3 Yes No Palmatc  Intcrfoliar 13 Sctf, CoDu YP Coryphoidcac
*20 Thrinax radiata 3 Yecs No Palmatc  Interfoliar 3 Sdcli;gzlf‘ ANT,CA  Coryphoidcac

References: 'Balslev et al. 2011, “Henderson 2002, “Quero and Flores 2004, “Orellana 1992,
*Dransfield et al. 2008. Nomenclature: CoDu = coastal dune, Dtf = deciduous tropical forest, Sdtf =
subdeciduous tropical forest, Setf = semi-evergreen tropical forest, Etf = evergreen tropical forest, SV
= secondary vegetation, FA = flooded area, NA = North America, CA = Central America, SA = South
America, ANT = Antilles, YP = Yucatan Peninsula. Life form nomenclature: (1) large tall-stemmed
palms (stem <35 m, diameter<40 cm), (3) medium-sized palms (stem<15 m, diameter<15 cm, leaves
2—4 m), (4) medium/small palms with stout stem (diameter 30—60 cm, or with the stem diameter
significantly enlarged by persistent skirt of dead leaves), (5) small palms (stem 0.1-8 m, diameter 0.4—
12 c¢m), (8) climbing palms. Asterisk on the left indicates that the species was in the sampled area.
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to produce greater water availability (Fig. 2). The positive association between palm species
richness and water availability agrees with general plant species distribution (Gentry 1988),
and particularly with palm species distribution (Bjorholm et al. 2005). In addition, because
regional richness influences local richness (Bjorholm et al. 2006, Balslev et al. 2011), it is
probable that the proximity of the evergreen forest of the YP to the Central and South
American forests may contribute to explain the higher species richness in the wetter portion

of the gradient.

At a local scale, micro-environmental heterogeneity, resulting from variations in microrelief,
soil depth and light availability in the forest understory can also affect palm richness and
abundance (Svenning 2001). The topographic variation and particular soil characteristics,
from plains to rolling hills, has been suggested to strongly affect forest structure and species
composition in the YP (Dupuy et al. 2012). Another factor is light availability: canopy cover is
dense and permanent in the evergreen forest (Sanchez and Islebe 2002), creating conditions
that could favor shade tolerant species such as Chamaedorea oblongata and Cryosophila
stauracantha (Orellana 1992, Quero and Flores 2004). However, tree-fall gaps observed in
this area created micro-environmental heterogeneity (Chazdon 1986) favoring the
coexistence of sun-loving (Chamaedorea seifrizii) and shade tolerant species (Chamaedorea
oblongata; Orellana 1992). In contrast, the greater deciduousness and more open canopy of
the semi-deciduous and semi-evergreen fc :sts result in less light heterogeneity and more
sunlight, promoting the establishment of sun-loving species. These sites also have a more
homogeneous topography than the evergreen forest. Therefore, the higher richness,
abundance and diversity values observed in the evergreen forest are probably related to a
combination of greater topographical heterogeneity with a combination of plains and hills
(Lugo-Hubp et al. 1992), greater soil depth, and a canopy ranging from closed to open which
allows the coexistence of palm species with different light and soil requirements (Svenning
2001).

It can be inferred that niche requirements provide an effective explanation for palm species
distribution and abundance (Lomolino et al. 2010). For example, Chamaedorea seifrizii and
S. yapa abundance decreased from north to south along the environmental gradient (Fig. 2),
possibly because their niche requirements are closer to that of the semi-deciduous forest
(Orellana 1992). Recently Lopez-Toledo et al. (2011) found that C. seifrizii is more abundant
in low and medium tropical forests, preferring localities with rendzin soils. Thrinax radiata and

C. readii distribution and abundance are influenced by soil texture and potassium cation
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CONCLUSION

As reported for other neotropical palm communities, richness and diversity in the YP are
positively associated with rainfall. However, rainfall alone explains a relatively low percentage
of variation in richness (16%) and diversity (28%), suggesting an important role for other
environmental variables such as soil characteristics (fertility, depth), canopy cover, and
topographic relief (Ayora and Orellana 1993, Vormisto et al. 2004, Bjorholm et al. 2005). At a
local scale, habitat heterogeneity (micro-topography and light availability) seems to be
important for understanding palm distribution and abundance (Ayora and Orellana 1993,
Svenning 2001). Other factors are also clearly relevant; for example, the fact that the
subfamily Coryphoideae is concentrated in the driest zone while the subfamily Arecoideae
dominated the wettest zone suggests that including lineage and site evolutionary history, as
well as the influence of regional richness on local species richness (Bjorholm et al. 2006,
Balslev et al. 2011) could enable a better understanding of the palm community richness and
diversity patterns in the YP.
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APPENDIX

Appendix 1. Species richness, number of individuals per hectare and Fisher's a index values for 28

palm communities in the Neotropics. The Fisher's a index was taken directly from the articles or

calculated from reported data using the EstimateS package (Colwell, 2005).
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Conclusiones: El efecto combinado de las variables ambientales y espaciales fue el de
mayor importancia para explicar los patrones de diversidad observados, confirmando que las
variables ambientales (principalmente las climaticas) estan estructuradas espacialmente a lo
largo del gradiente. Se observé la presencia de un distrito meridional con mayor riqueza de
especies en contraste con un distrito septentrional pobre en riqueza, reportado previamente
para otros grupos biolégicos. Esta division refleja la historia evolutiva de las palmas; el norte
dominado por especies de la subfamilia Coryphoideae, adaptadas a condiciones mas secas
y estacionales, mientras que el sur esta dominado por especies de la subfamilia Arecoideae,
con requerimientos mayores de humedad y menor estacionalidad. Los determinantes de los
patrones de diversidad son dependientes de la escala y de la variable-respuesta evaluada.

INTRODUCCION

Los patrones de riqueza y composicién de especies en las comunidades vegetales han sido
estudiados a través de diversos gradientes como el latitudinal, altitudinal y ambiental (Gentry
1988; Gaston 2000); no obstante, aun sigue siendo un reto para la ciencia el entendimiento
de los factores que determinan la diversidad de las especies (Pennisi 2005). La identificacion
y explicacién de dichos patrones es de interés para la ecologia por varias razones: (i)
incrementa nuestro entendimiento del mantenimiento de la diversidad, (ii) algunas especies
y/lo comunidades pueden usarse como indicadores de la dinamica de las condiciones
ambientales, (iii) se establecen las bases para predecir la respuesta potencial de las
especies y/o las comunidades antes escenarios cambiantes, como el climatico (Toledo et al.
2012), y (iv) el conocimiento de los determinantes de la diversidad de especies puede servir
para disefar y/o mejorar los planes de restauracién, conservacion y manejo (Pennisi 2005;
Toledo et al. 2012), particularmente en un periodo como el actual con altas tasas de
extincién (Barnosky et al. 2011) y cuando el nimero de especies en muchos ecosistemas

naturales se reduce a solo aquéllas que tienen una utilidad inmediata (Naeem et al. 2012).

Para evaluar los factores que afectan la diversidad de especies, se ha usado a las palmas
(Arecaceae) como modelo de estudio, debido a su amplia distribucion en los tropicos y
subtrépicos, su gran nimero de especies (>2400), y al impacto que su abundancia tiene en
algunos ecosistemas (Couvreur y Baker 2013). El clima (en especial la disponibilidad de
agua), los factores edafotopograficos, la hidrologia, la heterogeneidad micro-ambiental, la
disponibilidad de luz, las interacciones bidticas y la dispersion limitada, tienen un efecto
importante sobre la riqueza y la composicién de especies en las c~munidades de palmas
(Svenning 2001; Bjorholm et al. 2005; Eiserhardt et al. 2011).
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dominantes, de la vegetacién (Miranda 1958; Sanchez e Islebe 2002). Por otro lado, la PY
tiene una topografia y composicion geoldgica relativamente homogéneas, con un gradiente
ambiental de noroeste a sureste, principalmente con respecto a la precipitacion anual y la
profundidad del suelo (Lugo-Hubp et al. 1992; Bautista et al. 2011). Las condiciones
anteriores constituyen un escenario propicio para probar hipétesis de la influencia del clima y
el suelo sobre los patrones de diversidad.

En este trabajo se evallGa la importancia relativa del ambiente y la estructura espacial sobre
los patrones de diversidad de palmas, considerando dos extensiones de la escala espacial
(regional y local) y tres tipos de variables ambientales (climaticas, edafotopograficas y de
estructura de la vegetacidon; Cuadro 1). El disefio y los objetivos abordan algunos de los
problemas de investigacion que se han identificado al evaluar los determinantes de la
diversidad en las comunidades de palmas. Especificamente se busca responder las
siguientes preguntas, tanto a escala regional (entre sitios) como a escala local (dentro de un
mismo sitio): (i) ¢Cudl es la importancia relativa de las variables ambientales y la estructura
espacial sobre la composicion, riqueza, diversidad y abundancia? (ii) Dentro de las variables
ambientales, ¢ cuales son los determinantes mas relevantes y cual es la importancia relativa
del clima, el suelo y la estructura de la vegetacién? (iii) ;Existe una correspondencia entre
los factores que determinan los patrones de diversidad a escala regional con aquellos que

los determinan a escala local?
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Peso relativo del ambiente versus la estructura espacial

La evaluacion, a escala regional, del efecto de las variables explicativas sobre cada variable-
respuesta (composicion, riqueza, diversidad alfa de Fisher y abundancia), se hizo por medio
del enfoque de particion de la variacién (Borcard et al. 2004; Legendre 2008), utilizando los
datos de los 45 transectos. En la particidn de la variacion total de cada variable-respuesta, se
consideraron dos grupos de variables explicativas: el ambiente y la estructura espacial.

El célculo de los componentes de la particién, para cada variable-respuesta, se hizo en tres
pasos: (i) Para obtener la variacion explicada por el ambiente (R3,,,), se ajusté en cada caso
un modelo de regresion lineal sobre: (a) la riqueza de especies, (b) la diversidad y (c) la
abundancia, usando como variables explicativas las variables climaticas, edafotopograficas y
de estructura de la vegetacién (Cuadro 1). Por otro lado, la evaluacién del efecto de dichas
variables ambientales sobre (d) la composicion de especies se hizo utilizando el andlisis de
correspondencias candnicas (CCA, canonical correspondence analysis), el cual permite
asociar los patrones de variacidon en la composicidbn de especies con los mejores
determinantes ambientales (ter Braak 1986). La seleccién de variables en la regresion y en el
CCA se hizo con el procedimiento backward, usando adicionalmente los factores de inflacién
de la varianza en el CCA (Zar 2010; Borcard et al. 2011). En estos analisis, la matriz
ambiental inicial fue de dimension 45%22, que corresponden a los 45 transectos y a las 22
variables ambientales (Cuadro 1); la matriz Y, de composiciéon de especies con datos de
abundancia, tuvo 45 filas (transectos) y 11 columnas (especies). (ii) Para obtener la variacién
explicada por la estructura espacial (R,f-sp) sobre cada variable-respuesta se hicieron los
mismos analisis que en el paso (i), pero utilizando los vectores PCNM (variables espaciales)
como variables explicativas. (iii) Finalmente se ajustdé un modelo de regresién (o de CCA)
que tuvo como componentes todas las variables ambientales y espaciales significativas, para

e s 2

obtener la variacion total explicada por el modelo (Rinp+esp)- LOS componentes de la

particion de la variacién se calcularon con las siguientes expresiones: Ugpmp = R}mb+Esp -
. — p2 2 . —_ 2 o~ A

REsp: Ugsp = Rimbrsp — Ramp: COmb = Rimpipep — Usmp — Ugsp, donde Usms €s la variacion

explicada unicamente por el ambiente; Ug,, es la variacién explicada Gnicamente por la

estructura espacial y Comb es el efecto combinado ambiente-espacio.
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No se evalué la variacién de la composiciéon de especies dentro de cada sitio, debido a la

variacién minima de la identidad de especies dentro de los mismos.
RESULTADOS

Efecto del ambiente versus la estructura espacial sobre la composicion,

riqueza, diversidad y abundancia de palmas a escala regional

En la evaluacion del efecto del ambiente y de la estructura espacial, consistentemente el
efecto mas relevante sobre las cuatro variables-respuesta (Figs. 2a, 3a, 3b, 3c) fue el efecto
combinado del ambiente y el espacio (39-78%), seguido del efecto exclusivamente
ambiental (12-33%) y del efecto exclusivamente de la estructura espacial (<1%); sin
embargo, la diferencia entre el efecto exclusivamente ambiental y la combinaciéon ambiente-
espacio, fue menor en la composicién que en cualquiera de las otras variables-respuesta. El
mayor valor del efecto exclusivamente ambiental se observé sobre la composicion de
especies (33%; Fig. 2a), mientras que el efecto combinado (ambiente-espacio) presenté el
mayor valor sobre la diversidad alf. e Fisher (78%; Fig. 3b). En todos los casos, el modelo

explicé al menos el 71% de la variacion total de la variable-respuesta.
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Cuadro 4. Coeficientes de regresion estandarizados para predecir la abundancia total de palmas a
partir de variables ambientales en dos categorias de estadio de desarrollo: a) juveniles y plantulas y b)
adultos y subadultos.

Variable Variable .
dependiente explicativa Juveniles y Adultos y
P P plantulas subadultos
(R?=0.703) (R?=0.621)
Te_med —1.647***
Te_est -1.298***
g Te_Tfrio —0.942***
@ PP_Tfrio 0.775**
= CEN 0.224 n.s,
§ M_TOP -0.442** -0.515***
2 P 0.275*
Cob_dosel 0.282**
DAP 0.0 0.577**

El significado de las abrevic...a “encuentra en el Cuadro 1. La comparacion de la abundancia total
en los diferentes estadios de desarrollo, se hizo solamente a escala regional. Niveles de significancia:
***P<0,001; **P<0.01; *P<0.05; n.s.: no significativa.

Efecto de la escala

Al comparar el peso relativo del ambiente y la estructura espacial en las escalas regional y
local, se observd que la diversidad alfa de Fisher (Figs. 3b vs 3e, h, k) mostré un patron
similar en ambas escalas, mientras que la riqueza de especies (Figs. 3a vs 3d, g, j) ¥ la

abundancia total (Figs. 3c vs 3f, i, |) mostraron diferencias importantes.

A escala local, se observaron también diferencias del peso relativo del ambiente y la
estructura espacial dependiendo del tipo de vegetacion: la diversidad alfa de Fisher mostro
un patrén similar en los tres tipos de vegetacion (Figs. 3e, h, k), la riqueza de especies
solamente mostré un patrén similar entre la selva subperennifolia y la selva perennifolia
(Figs. 3d, g, j), mientras que la abundancia mostré un patrén diferente en cada tipo de

vegetacion (Figs. 3f, i, I).

Considerando sélo aquellas variables ambientales individuales incluidas en el modelo de
regresion significativo a escala regional (Cuadro 2), las que explicaron con mayor fuerza la
alfa de Fisher en la selva subcaducifolia y la selva subperennifolia (los sitios mas secos en el
gradiente) pertenecen al grupo de variables climaticas y edafotopograficas, mientras que en
la selva perennifolia (el sitic mas humedo) la variable que fue significativa pertenece al grupo
de variables edafotopograficas (humedad del suelo). Para el caso de la riqueza de especies,

la cantidad de fésforo en el suelo aparecié como variable importante para explicarla tanto en
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Con relacién al peso relativo de las variables ambientales y la estructura espacial sobre la
variacién en la composicién de especies de palmas, los resultados a escala regional del
presente estudio, coinciden con evaluaciones en la regidon amazonica (ca. 400 km de
extension geografica); en ambos casos se ha encontrado que el efecto combinado ambiente-
espacio tiene una importancia relativa similar (39%). Sin embargo, en el Amazonas el efecto
exclusivamente de la estructura espacial, tuvo una contribucién mucho mayor (Vormisto et al.
2004; Normand et al. 2006). EI mayor peso relativo del efecto exclusivamente espacial en la
regidn Amazdnica con relacion al encontrado en la PY, puede explicarse por la presencia de
un mayor numero de barreras fisicas (e.g. rios y pequefias colinas) entre los sitios
amazonicos que limitan la dispersién y que influencian la composicién de las especies de
palmas (Vormisto et al. 2004; Normand et al. 2006). Por otro lado, puesto que los sitios de
muestreo en la PY se localizaron a lo largo de un gradiente ambiental (Bautista et al. 2011,
Sanchez e Islebe 2002), cualquier posible efecto de la dispersién limitada correlacionado con
el efecto de las variables ambientales, se refleja en el efecto combinado del ambiente y la
estructura espacial. Lo anterior sugiere que en la Peninsula de Yucatéan, la posible limitacion
a la dispersion de algunas especies de palmas (e.g. Thrinax radiata, Coccothrinax readii
hacia el sur y Attalea cohune hacia el norte) esta impuesta por las condiciones contrastantes

de clima y suelo entre la parte septentrional y la parte meridional (Apéndice, Cuadro S1).

Una forma de profundizar en el entendimiento del efecto de los factores ambientales
(principalmente el clima) y de la estructura espacial (ésta ultima como una medida indirecta
de la dispersion limitada, Bjorholm et al 2005, 2006; Eiserhardt et al. 2013), es contrastando
los patrones de distribucion particulares (taxones en la PY) y globales. Por ejemplo, se
considera que el género Chamaedorea, es originario de ambientes humedos en
Centroamérica (Henderson et al. 1995), donde alcanza su mayor riqgueza de especies
(Apéndice, Fig. S3). De las dos especies encontradas en el area de estudio, C. oblongata se
distribuye en lugares himedos, desde Nicaragua hasta México (en los estados de
Campeche, Quintana Roo, Chiapas, Oaxaca y Veracruz), mientras que C. seifrizii se
distribuye en lugares con climas mas secos y estacionales desde la costa Atlantica de
Centroamérica hasta la PY, y la Peninsula de Florida (Quero 1994; Henderson et al. 1995).
Esta preferencia ambiental de la distribucién global de C. oblongata y de C. seifrizii es
consistente con su distribucion actual en la PY (Quero y Flores 2004).

Dadas las condiciones climaticas de menor humedad y suelos menos desarrollados en la

porcion septentrional de la PY con respecto a la porcién meridional, es posible que la
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variables edafotopograficas y la estructura de la vegetacion, dependiendo de la variable-

respuesta analizada.

Efecto de las variables climaticas, edafotopograficas y de estructura de la

vegetacion sobre los patrones de diversidad de palmas a escala regional

Dentro de los factores ambientales, fueron las variables climaticas, las edafotopogréficas y la
combinacién de ambas (clima-suelo) las que influenciaron con mayor fuerza las diferentes
variables-respuesta (Apéndice, Fig. S2). Se observd un efecto dominante del clima sobre la
riqueza y de la combinaciéon clima-suelo sobre la diversidad, mientras que sobre la
composicion y la abundancia, se observé un efecto aproximadamente proporcional del clima,
el suelo y la estructura de la vegetacion. El clima tuvo una contribucion importante sobre la
riqueza y la composicion de especies, (Apéndice, Fig. S2), lo que confirma que a escalas
amplias el clima desempefia un papel importante en determinar qué especies de la regién
logran establecerse en una localidad, definiendo la riqueza y la composicién (de Bello et al.
2012). Este resultado de la influencia predominante del clima sobre la riqueza de especies
concuerda también con lo reportado de manera general para plantas vasculares (Gentry
1988) y de manera especifica, para especies de palmas (Bjorholm et al. 2005). La aparicion
de una contribucién también importante de las variables edafotopograficas, e incluso de la
estructura de la vegetacién sobre la composicién, puede explicarse debido a que en este
estudio ésta fue medida en términos de abundancia (y no sélo de presencia-ausencia), y se
ha reportado que la abundancia es a su vez influenciada, por dichas variables ambientales
(Svenning 2001).

Analizadas de forma individual, las variables mas relevantes para explicar las diferencias en
riqueza, a escala regional, fueron la precipitacién anual, la temperatura media en invierno y
la precipitacion en época de sequia; mientras que para la variacién en la composicion de
especies, las variables mas relevantes fueron la precipitacion (anual, en verano y en
invierno), y en segundo lugar, la acidez del suelo y la cobertura del dosel (Apéndice, Cuadro
S2). Este resultado coincide con el hecho de que la disponibilidad de agua, reflejada de
manera indirecta en variables como la precipitacion anual y su estacionalidad, han mostrado
ser los determinantes principales de los patrones de riqgueza y composicion de especies de
palmas a esta escala (Henderson 2002; Vormisto et al. 2004; Kristiansen et al. 2011).

Por otro lado, la abundancia es la variable-respuesta que recibié un efecto mas balanceado

de los grupos de variables ambientales (Apéndice, Fig. S2c). La contribucién significativa de
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Efecto de la escala

La diversidad alfa de Fisher fue la Unica variable-respuesta que tuvo el mismo patrén de
comportamiento en cuanto al peso relativo del ambiente y la estructura espacial tanto a
escala regional como a escala local (Fig. 3b vs. e, h, k). Dicho patron mostré que la variacion
observada es explicada principalmente por el efecto combinado de las variables ambientales
y la estructura espacial, lo que puede indicar que a escala local (i.e., 25-35 km) las
condiciones ambientales no estan organizadas espacialmente al azar sino que presentan
algun tipo de patrén (Borcard y Legendre 2002) como ocurre a escala regional. Es notable
para el caso de la selva subcaducifolia (escala local), que dada la casi nula variacion tanto
de la riqueza como la abundancia entre transectos, éstas no pudieron explicarse a través de
una asociacion con sus variables ambientales; sin embargo, cuando se evalla la diversidad,
variable que mide en qué medida se reparte el total de individuos de la comunidad entre las

especies presentes, si se encontré una asociacioén significativa (Cuadro 2).

Para explicar la diversidad a escala local, la cantidad de precipitacién y su distribucion a lo
largo del afio, cuantificado de manera indirecta por la precipitacién en las diferentes
estaciones del afio (época de secas, invierno y verano, Cuadro 2), tuvieron una gran
relevancia en los dos sitios mas secos del gradiente, mientras que en la selva perennifolia
donde la precipitacién es un factor menos limitante, la variables relacionadas con la
precipitacion no fueron significativas y solo la humedad del suelo fue la variable predictiva
significativa de la diversidad. Alternativamente, es posible que este resultado se deba a que
las diferencias de precipitacion entre los transectos de la selva perennifolia, no hayan tenido
la suficiente variabilidad como en la selva subcaducifolia y subperennifolia, para explicar la

variacion de la diversidad.

Por otro lado, sobre la variacién de la riqueza a escala local, las especies de palmas
encontradas en la selva subcaducifolia y subperennifolia fue muy similar en los transectos
analizados dentro de cada sitio, dando como resultado una variacién entre transectos de la
riqueza casi nula. Esto sugiere que las variables ambientales analizadas afectan muy poco la
presencia (0 ausencia) de las especies registradas en esos sitios. De hecho, sélo se
encontré un efecto marginal y con sentido negativo de la cantidad de fésforo en el suelo con
respecto a la riqueza, en la selva subperennifolia. En cambio, en la selva perennifolia, con un
mayor nimero de especies y una ligera mayor variacion de la riqueza entre transectos, las
variables relevantes para explicar la riqueza fueron la temperatura y su estacionalidad, asi

como también la cantidad de fésforo presente en el suelo.
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APENDICE

Cuadro 81. Caracteristicas de los tres sitios muestreados y rango de valores de las variables
climaticas, edafotopograficas y de estructura de la vegetacion.

Sitio Norte Centro Sur
"“Tipo de selva Subcaducifolia Subperennifolia Perennifolia
*Altura del dosel (m) 10-12 10-12 18
Coordenadas geograficas 21°13N, 87°21°0 19°46'N, 87°44°0 18°15'N, 89°01°0
*Geomorfologia Planicies casi Planicies de Lomerios
horizontales acumulaciéon marina
’Edad geolégica de los Cuaternario Plioceno Oligoceno
sedimentos (MA) (2.6-0.011) (5.3-2.6) (34-23)
Te_med 25.1-25.3 25.9-26.0 24.8-254
Te_est 19.13-20.21 16.29-17.15 18.26-19.96
Te_Tfrio 22.2-224 23.4-23.6 22.0-22.6
PP_anual 1164-1276 1240-1267 1231-1386
PP_est 53-59 51-52 57-58
PP_Tseco 116-125 131-134 104-118
PP_Tcal 436-528 424-457 328-361
PP_Tfrio 143-155 169-182 153-177
ALTI 14-21 3-13 116-201
M_TOP 3.2-94 2.8-9.2 1.3-36.5
pH 6.29-7.27 6.66-7.38 6.22-7.61
HUM 33.12-65.95 19.22-42.25 15.01-37.74
CEN 45.62-83.09 50.47-76.21 76.97-89.80
EAC 0.00-0.07 0.00-0.12 0.00-0.03
CEC 52.72-127.67 72.69-118.81 49.56-97.05
P 0.43-5.14 1.54-7.25 0.49-7.88
PROF 12.6-42.2 25.6-37.0 37.2-68.0
Cob_dosel 60.1-87.8 70.9-88.2 78.6-89.6
DAP 11.3-33.8 11.2-20.8 13.8-43.2

‘Miranda 1958; “Lugo-Hubp et al. 1992; °Flores & Espejel 1994; *Sanchez & Islebe 2002. Todas las
variables climaticas y la ALTI, se tomaron de la base de datos climaticos Worldclim (Hijmans et al.
2005). Las variables pH, HUM, CEN, EAC, CEC y P, se obtuvieron de los andlisis de laboratorio de las
muestras de suelo tomadas en los transectos. Las variables restantes se midieron directamente en
campo, siguiendo la metodologia descrita por Balslev et al. (2010). El significado de las abreviaturas
se encuentra en el Cuadro 1.
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UTM de los transectos. A escala regional, el primer vector PCNM fue el Unico que resulté con valores
positivos y una autocorrelacion espacial significativa. A escala local, el nimero de vectores PCNM con
valores positivos y una autocorrelacion espacial significativa fueron: tres en la selva subcaducifolia,
cuatro en la selva subperennifolia y tres en la selva perennifolia. Estos vectores PCNM se usaron
como variables espaciales explicativas en los analisis de regresién y de CCA, con las diferentes

variables-respuesta.

82






























Capitulo IV

hecho, en los lugares donde colindan las comunidades monodominantes y las mixtas se
pueden evaluar los determinantes de la monodominancia y, por extension, evaluar y
profundizar en la comprensién de los determinantes que mantienen la diversidad en el otro
extremo (Gross et al., 2000; Hart et al., 1989).

Otros elementos relevantes que no fue abordados en el presente estudio y que
contribuirian a mejorar el entendimiento de los determinantes de la estructura comunitaria en
el bosque tropical son: (i) el efecto de la influencia antrépica presente y pasada sobre la
distribucién y abundancia de las comunidades de palmas, asi como (ii) la evaluacion del
efecto de los factores histéricos (e.g. dispersion limitada, efecto de la variacion del clima en

escala geolégica) sobre los patrones de diversidad.

Implicaciones para la conservacion

Tomando en cuenta el alto porcentaje de especies de palmas de la PY en alguna
categoria de riesgo ecoldgico, los resultados encontrados en este trabajo pueden contribuir a
mejorar los planes de manejo y conservacion de estas especies. El 50% de las palmas de Ia
PY pertenecen a alguna categoria de riesgo (como especies amenazadas o especies que
requieren proteccién especial) de acuerdo a la Norma Oficial Mexicana 059; en todo México
este porcentaje alcanza el 64% (DOF, 2010). Ademas, tres de las especies peninsulares
bajo riesgo ecoldgico segun la Norma Oficial Mexicana estan también en la lista roja de la
Unién Internacional para la Conservacion de la Naturaleza: Gaussia maya, Roystonea
dunlapiana y Sabal gretherae (IUCN, 2010). En los transectos de este trabajo, fueron
registradas cinco de las seis especies amenazadas en la PY (Cryosophila stauracantha,
Thrinax radiata, Chamaedorea oblongata, Coccothrinax readii y Gaussia maya), y una de las
cuatro que requieren proteccion especial (Bactris major). Pseudophoenix sargentii es la otra
especie amenazada, y Roystonea dunlapiana, R. regia y Sabal gretherae, las otras especies

que requieren proteccién especial (DOF, 2010).

Desde una perspectiva de conservacion, llama la atencién que cuatro de las especies
amenazadas que fueron registradas en los transectos, hayan sido también las especies mas
abundantes (con la excepcion de Gaussia maya). Esto sugiere que el estado de
conservacion de estas especies es  ecuado en la selva mediana de la parte este de la PY,
lo que enfatiza la importancia de esas areas para la conservacién de dichas especies.
Sobretodo tomando en cuenta que entre las especies mas abundantes, Thrinax radiata es la

Unica representante del género en México (aunque también se distribuye en la region
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restringida, y Sabal yapa, que tiene distribucion amplia en la PY (Quero y Flores, 2004). No
obstante, para tomar una decision definitiva, ademas de considerar el caso de especies de
distribucion restringida como Bactris major, debe valorarse la impartancia que tiene el sitio
ubicado en el sur del gradiente en el presente estudio, puesto que en los lugares colindantes
en Belice, no existe una red de ANP.
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