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RESUMEN

Las hojas de la palma Chamaedorea quezalteca son un
recurso forestal no maderable importante para los pobla-
dores de la Sierra Madre de Chiapas, México. El objetivo
del presente estudio fue evaluar el efecto de la defoliacién
artificial durante un afo (julio del 2008 a julio del 2009)
sobre las respuestas en produccién foliar, mortalidad y re-
produccién en C. quezalteca, en tres sitios de la Reserva de
la Biosfera El Triunfo, Chiapas, México. Se seleccionaron
600 individuos en tres categorias de tamafo definidas por
el nimero de tallos (1-3, 4-6 y >7). El disefio experimen-
tal fue factorial mixto con dos factores fijos (tratamiento y
tamafo) y uno aleatorio (sitio) y la cobertura del bosque
como covariable, con tres tratamientos de defoliacién (30,
60 y 100 %) y un testigo (0 %), y se realizé un andlisis
de varianza con los datos. La produccién de hojas fue sig-
nificativa (p=<0.05) respecto al tamaifio de la plantay a la
intensidad de defoliacién, pero la respuesta dependi6 de la
combinacién de niveles. La produccién foliar aumenté con
la intensidad de cosecha (defoliacién) y en las categorias de
tamafos. Durante el experimento se registré la muerte de
ocho individuos y 20 % de todos los individuos selecciona-
dos perdi6 uno o mds tallos. No se encontraron diferencias
(p>0.05) entre tratamientos y el testigo en la produccién
de inflorescencias e infrutescencias entre el inicio del expe-
rimento y después de un afio, ni en la produccién de frutos

después de un afio. Los resultados indican que la cosecha
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ABSTRACT

The leaves of the Chamaedorea quezalteca palm are an
important non-timber forest resource for the dwellers of
the Sierra Madre de Chiapas, México. The aim of this study
was to evaluate the effect of artificial defoliation during one
year (July 2008 to July 2009) on leaf production, mortality
and reproduction of C. quezalteca at three sites of the El
Triunfo Biosphere Reserve, Chiapas, México. Six hundred
individuals were selected in three size categories defined by
the number of stems (1-3, 4-6 and >7). The experimental
design was mixed factorial with two fixed factors
(treatment and size) and one random (site), and forest
cover as a covariate, with three treatments of defoliation
(30, 60 and 100 %) and the control (0 %); an analysis of
variance was performed with the data. The production of
leaves was significant (p=<0.05) in relation to plant size
and intensity of defoliation, but such response depended
on the combination of factor levels. Leaf production
increased with harvest intensity (defoliation) and size
categories. During the experiment, eight individuals were
recorded dead and 20 % of all the selected individuals lost
one or more stems. No differences were found (p=<0.05)
between treatments and the control in the production of
inflorescences and infructescences between the start of
the experiment and after one year, nor in fruit production
after a year. Results indicate that leaf harvest in an annual
period increased leaf production but did not change the
reproduction and survival of individuals.
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de hojas en un periodo anual aumenté la produccién de
hojas pero no cambié la reproduccién ni la supervivencia

de los individuos.

Palabras clave: manejo, producto no maderable, respuesta com-

pensatoria, Sierra Madre de Chiapas.
INTRODUCCION

a extraccién de hojas implica una pérdida de

la biomasa y del 4rea foliar activa fotosintética

que genera una alteracion en el balance neto
entre la ganancia de carbono a través de la fotosinte-
sis y su pérdida por la respiracién (Anten y Ackerly,
2001). El impacto de la defoliacidn sobre el desem-
peno de las plantas se ha estudiado particularmente
en especies que presentan algin tipo de aprovecha-
miento y son consideradas como productos foresta-
les no maderables, como las palmas (Endress ez a/.,
2004a; Valverde ez al., 2006; Martinez-Ramos ez al.,
2009).

Para el diseno de modelos o la definicién de ni-
veles de aprovechamiento apropiado de los produc-
tos forestales no maderables es atil el diseno y el
desarrollo de experimentos que simulen escenarios
de defoliacién o cosecha (Endress et al., 2006). Los
experimentos ayudan a predecir el comportamiento
individual y poblacional de los organismos y asi de-
finir las mejores précticas para un manejo sostenible
(McPherson y DeStefano, 2003; Ticktin, 2004). En
varias especies de palmas se ha evaluado experimental-
mente el efecto de la defoliacién sobre el crecimiento
individual, la viabilidad poblacional, la produccién
foliar y la supervivencia. Generalmente se observan
efectos negativos a largo plazo y efectos positivos en
una primera temporada de cosecha después de la de-
foliacién (Endress et /., 2004b; Valverde ez al., 2006;
Martinez-Ramos ez al., 2009). En algunos casos, no
se han detectado efectos negativos de la cosecha en la
produccién foliar, la supervivencia y el crecimiento
de las palmas (Chazdon, 1991; Bonesso-Sampaio ez
al., 2008).

Al realizar experimentos para analizar las respues-
tas compensatorias ante tratamientos de cosecha es
importante considerar el hébito de crecimiento de la
especie estudiada. En el caso de las palmas se han rea-
lizado estudios en especies de habito solitario, como
Chamacedorea elegans (Anten et al., 2003; Valverde et
al., 2006; Martinez-Ramos ez al., 2009), C. tepejilote
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INTRODUCTION

eaf removal means a loss of biomass and

photosynthetic active leaf area generating

a change in the net balance between carbon
gain through photosynthesis and loss by respiration
(Anten and Ackerly, 2001). The impact of defoliation
on the performance of plants has been studied
particularly in species that have some type of use and
are considered non-timber forest products, such as
palms (Endress ez al., 2004a; Valverde er al., 2006;
Martinez-Ramos et al., 2009).

For the design of models or the definition of levels
of adequate utilization of non-timber forest products,
the design and development of experiments that
simulate defoliation or harvest scenarios (Endress
et al., 2006) have proven useful. Experiments can
predict the individual and population behavior of
organisms and thus help define the best practices
for sustainable management (McPherson and
DeStefano, 2003; Ticktin, 2004). In several species of
palms the effect of defoliation on individual growth,
population viability, leaf production and survival has
been evaluated experimentally. In general, long-term
negative effects and positive effects in a first harvest
season after defoliation have been observed (Endress
et al., 2004b; Valverde ez al., 2006; Martinez-Ramos
et al., 2009). In some cases, no negative effects of
harvest on leaf production, survival and palm growth
(Chazdon, 1991; Bonesso-Sampaio ez al., 2008) were
detected.

It is important to consider the growth habit of the
species under study when performing experiments
to analyze compensatory responses to harvest
treatments. In the case of palms, studies have been
conducted on species of solitary growth habit like
Chamaedorea elegans (Anten et al., 2003; Valverde ez
al., 2006, Martinez-Ramos ez al., 2009), C. tepejilote
(Oyama and Mendoza, 1990) and C. radicalis
(Endress et al., 2004a, b). Studies on caespitose
palms or with clonal habit are scarce: Geonoma
congesta (Chazdon, 1991, 1992), G. Deversa (Flores
and Ashton, 2000) and Desmoncus orthacanthos
(Siebert, 2000).

Compensatory response in plants is the capacity
to respond to an event or factor that has limited
the normal course of growth or production of any
part of an individual and involves different reaction
mechanisms to damage (Anten ez 4/., 2003; Retuerto
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(Oyama y Mendoza, 1990) y C. radicalis (Endress
et al., 2004a, b). Los estudios en palmas de habito
cespitoso o clonal son mds escasos: Geonoma congesta
(Chazdon, 1991, 1992), G. deversa (Flores y Ashton,
2000) y Desmoncus orthacanthos (Siebert, 2000).

La respuesta compensatoria en plantas es la ca-
pacidad de responder a un evento o factor que haya
limitado el curso normal de crecimiento o produc-
cién de cualquier parte del organismo e implica di-
ferentes mecanismos (Anten ez a/l., 2003; Retuerto
et al., 2003; Ruiz-R. et al., 2008) para responder al
dano. Algunos de ellos son: 1) incremento en la tasa
de produccién de biomasa; 2) incremento de la tasa
fotosintética; 3) la disponibilidad o almacenamiento
de reservas de carbono y nutrientes; y 4) habilidad
para movilizar las reservas de carbono desde las raices
u otros tejidos a las zonas dafiadas.

El objetivo de este estudio fue evaluar la respues-
ta de la palma Chamaedorea quezalteca Standl. &
Steyerm. (Palmae) ante diferentes niveles de defo-
liacién y observar las respuestas en un primer pe-
riodo anual (julio del 2008 a julio del 2009). La
hipétesis fue que la produccién de hojas aumenta
positivamente con la intensidad de la cosecha y que
la defoliacién puede tener implicaciones negativas
en la produccién de estructuras reproductivas y la
supervivencia.

MATERIALES Y METODOS
Especie de estudio

Chamaedorea quezalteca es una palma de hébito cespitoso
a erecto; las plantas son dioicas y miden hasta 7 m de altu-
ra. Los tallos son verdes, erectos o pocas veces decumbentes,
con un didmetro de hasta 3.5 cm, con entrenudos blancos y
conspicuos. Cada afio produce 1 a 3 hojas por tallo; las hojas
son pinnadas y extendidas y alcanzan hasta 150 cm de largo
(Hodel, 1992). Se distribuye en Centroamérica (Guatemala, El
Salvador y Honduras) y el sur de México (Chiapas y Oaxaca), y
forma parte del bosque meséfilo de montafia y del bosque tro-
pical perennifolio. En Chiapas se localiza en ambas vertientes
de la Sierra Madre de Chiapas en altitudes de 900 a 2300 m.
Esta palma es la méds importante de la Sierra Madre de Chiapas
por su aprovechamiento comercial derivado de la extraccién
de follaje; sus hojas son usadas para arreglos florales y como
ejemplares vivos para adorno. En México esta especie se enlis-
ta bajo estatus de conservacién en la categoria de Amenazada
(Semarnat, 2010).

et al., 2003; Ruiz-R. ez /., 2008). Some of them are:
1) increased biomass production rate; 2) increased
photosynthesis rate; 3) the availability or storage
of stocks of carbon and nutrients; and 4) ability to
mobilize carbon reserves from the roots or other
tissues to damaged areas.

The objective of this study was to evaluate
responses of the palm Chamaedorea quezalteca Standl.
& Steyerm. (Palmae) to different levels of defoliation
and observe such responses in the first annual period
(July 2008 to July 2009). The hypothesis was that
leaf production increases insofar as harvesting is
more intensive and defoliation may have negative
implications on the production of reproductive
structures and survival.

MATERIALS AND METHODS
Study species

Chamaedorea quezalteca is a palm with a caespitose to erect
growth habit; plants are dioecious and are up to 7 m high. The
stems are green, erect or rarely decumbent, with a diameter up
to 3.5 cm, with white and conspicuous internodes. Each year it
produces 1-3 leaves per stem; leaves are pinnate and extended
reaching 150 cm long (Hodel, 1992). It is distributed in Central
America (Guatemala, El Salvador and Honduras) and southern
México (Chiapas and Oaxaca), and is found in the montane cloud
forest and tropical rain forest. In Chiapas it is located on both sides
of the Sierra Madre de Chiapas, at 900-2300 m elevation. This is
the most important palm species of the Sierra Madre de Chiapas
because of its commercial use resulting from foliage harvest; its
leaves are sold for flower arrangements and as living organisms for
garnish. In México this species is listed under conservation status
in the category of Threatened (SEMARNAT, 2010).

Study area and sites

The study was conducted in El Triunfo Biosphere Reserve
(El Triunfo, hereafter), located in southern México, in the
Sierra Madre of Chiapas. El Triunfo has an area of 119 177
ha, between 450 and 3000 m high, comprising a mountain
landscape of folded orographic structures running from
northwest to southeast, and serving as watershed between the
Pacific slope and the Central Depression of Chiapas (Arreola-
Mufioz et al., 2004). It has a wide diversity of climates,
including three regional types: warm-humid in the lowlands,
semi warm-humid in the middle, and cool-humid in the

highlands (Garcfa, 1983). El Triunfo has a great variety of
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Area y sitios de estudio

El estudio se realizé en la Reserva de la Biosfera El Triunfo
(El Triunfo, en adelante) ubicada al sur de México, en la Sie-
rra Madre de Chiapas. El Triunfo tiene una extensién de 119
177 ha, con altitudes de 450 a 3000 m, comprende un paisa-
je montano de estructuras orograficas plegadas que corren del
NO al SE y sirve de parteaguas entre la vertiente del Pacifico y
la Depresion Central de Chiapas (Arreola-Mufoz ez al., 2004).
Cuenta con una amplia diversidad climdtica, la cual incluye tres
tipos de climas regionales: cdlido-himedo en las dreas bajas,
semicdlido-himedo en las partes medias, y templado hiimedo
en las partes altas (Garcfa, 1983). El Triunfo tiene una gran
variedad de ecosistemas terrestres, destacando por su impor-
tancia y diversidad biolégica el bosque meséfilo de montafa
(Rzedowski, 1978).

Se seleccionaron tres sitios de estudio (Figura 1), uno en la
zona nucleo 1 El Triunfo, y dos en la zona de amortiguamien-
to, finca Santa Catarina y ejido Nueva Colombia, usando los
siguientes criterios: 1) dreas en buen estado de conservacién; 2)
poblaciones conservadas de C. quezalteca; 3) poblaciones no co-
sechadas en las dltimas tres décadas; y 4) condiciones ambientales
con la mayor similitud, principalmente en pendientes y amplitud
altitudinal. Originalmente se intenté seleccionar 240 individuos
de C. quezalteca en cada sitio; sin embargo, sélo en El Triunfo y
Nueva Colombia fue posible tener este nimero de individuos.
Para Santa Catarina sélo se pudieron seleccionar y marcar 120

individuos porque el terreno tiene pendientes més acentuadas y

3
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land ecosystems, standing out the montane cloud forest for its
importance and biological diversity (Rzedowski, 1978).

We selected three study sites (Figure 1), one in El Triunfo
core area 1, and two in the buffer zone: finca Santa Catarina
and the ejido Nueva Colombia, using the following criteria:
1) areas in good forest condition; 2) preserved populations of
C. quezalteca; 3) non-harvested populations over the last three
decades; and 4) similar environmental conditions, mainly with
respect to slopes and elevational amplitude. Originally we tried
to select 240 individuals of C. guezalteca at each site, but only
in El Triunfo and Nueva Colombia it was possible to have such
number of individuals. For Santa Catarina we could only select
and mark 120 individuals because the terrain is steeper and
stony; besides, palm density in relation to the other two sites was

lower.
Experimental design and treatment application

For the location and selection of each individual palm
included in the experiment, linear transects were established
perpendicular to the slopes, parallel between them and 8 m apart
from each other. Transects varied in length; they were adjusted
to terrain conditions and determined by the presence of ravines
and steep slopes. In each transect we set points every 8 m for
the selection of individuals. To establish a point of selection a
circular area with a 6 m diameter was delimited. Inside the circle
the individual required was selected according to treatment and

size category. Individuals in adult or juvenile stage were selected,

480000 490000 500000 510000 520000 530000 540000
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Figura 1. Sitios de estudio en la Reserva de la Biosfera El Triunfo, Chiapas, México.
Figure 1. Study sites in the El Triunfo Biosphere Reserve, Chiapas, México.
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es més pedregoso; ademds, la densidad de palmas con respecto a

los otros dos sitios fue menor.
Disefio experimental y aplicacién de tratamientos

Para la ubicacién y seleccién de cada individuo de palma
incluido en el experimento se trazaron transectos lineales, esta-
blecidos de manera perpendicular a las pendientes de los cerros,
paralelas entre ellos y separados a cada 8 m de distancia entre si.
La longitud de cada transecto vari6 en su extensién, se adecud a
las condiciones del terreno y fue determinada por la presencia de
cafiadas o pendientes. En cada transecto se ubicaron puntos cada
8 m para la seleccién de individuos. Para establecer un punto
de seleccién se delimité un drea circular con un didmetro de 6
m. Dentro del circulo se seleccioné el individuo requerido de
acuerdo al tratamiento y la categoria de tamafio. Se seleccionaron
individuos en etapa adulta o juvenil y que a la vista mostraran
estar en buen estado (sin dafios por herbivoria, enfermedad y
dafios mecdnicos por la caida de ramas o drboles). Si dentro de
ese punto de seleccién no se encontraba el individuo requerido,
se consideraba como un punto nulo y se continuaba el muestreo
hasta encontrar la palma requerida. Un individuo seleccionado
era marcado, recibfa un ndmero consecutivo y se aplicaba el tra-
tamiento de defoliacién respectivo.

Las plantas se categorizaron en tres niveles de tamano de
acuerdo al nimero de tallos en cada individuo: 1-3 tallos, 4-6
tallos y >7 tallos. Los tratamientos de defoliacién fueron: 30,
60 y 100 % de defoliacién y el testigo (0 %). La defoliacion
se realizé con una tijera de podar, cortando la hoja en la base
del peciolo a 20 cm arriba del desenvaine del tallo; este corte se
realizé siempre empezando por las hojas mds recientes.

En cada individuo seleccionado se midié la longitud del tallo
mids grande, el didmetro a la altura del pecho (DAP) de todos los
tallos mayores a 1.3 m, nimero de tallos, el nimero de hojas en
pie y el nimero de hojas cortadas. Para cada individuo se evalué
la cobertura del dosel con una cdmara fotogréfica Sony DSC-
F828, tomando una foto del dosel de manera vertical al bosque,
a una altura de 1.20 m del suelo y con una amplitud de lente de
50 mm. Para calcular el porcentaje de cobertura para cada palma
se utilizé una transparencia cuadriculada; el porcentaje de aper-
tura del dosel se consider la proporcién del nimero de cuadros
cerrados con respecto al total: cobertura del dosel = (cuadros
cerrados X 100)/cuadros totales. Se consideréd un cuadro como
cerrado cuando 50 % o mds del mismo se encontraba cubierto
por vegetacion. Este método para evaluar la cobertura del dosel
respecto a cada individuo se usé porque los instrumentos utili-
zados frecuentemente para caracterizar esta variable del bosque
(por ejemplo, un densiémetro o fotos hemisféricas) tienen un

mayor dngulo de apertura que incluye condiciones relativamente

showing at first sight to be in good condition (no damage from
herbivory, disease or mechanical damage from falling branches
or trees). If within this selection point the individual required
was not found, it was considered as a zero point and sampling
continued until finding the palm required. An individual selected
was marked, given a consecutive number and the corresponding
defoliation treatment was applied.

We classified the plants into three size levels according to
the number of stems in each individual: 1-3 stems, 4-6 stems
and >7 stems. Defoliation treatments were: 30, 60 and 100 %
defoliation and the control (0 %). Defoliation was done with
pruning shears, cutting the leaf at the base of the petiole 20 cm
above the leaf sheath of the stem; this cut always started with
newer leaves.

In each selected individual we measured the length of the
longer stem, the diameter at breast height (DBH) of all the stems
longer than 1.3 m, the number of stems, and the number of
cut leaves and those remaining in the plant. In each individual
we evaluated the forest canopy cover with a Sony DSCF828
camera, taking a picture of the canopy vertical to the forest, at
1.20 m aboveground and with a 50-mm lens. To calculate the
percentage of forest cover for each palm we used a transparent
grid; the percentage of canopy openings was obtained from the
proportion of the number of closed squares with respect to total:
canopy cover = (closed squaresx 100)/total squares. A square
was considered closed when 50 % of it or more was covered
by vegetation. We used this method of assessing canopy cover
in relation to each individual palm because the instruments
frequently utilized to characterize this forest variable (e.g., a
densiometer or hemispheric photos) span a wider area that
includes relatively remote and possibly irrelevant conditions for

each individual selected (up to a radius of more than 12 m).
Statistical analysis
Leaf production

To analyze the compensatory response of leaf production
after harvest and during an annual period, we used an ANOVA
model for a mixed factorial design. The factorial model was used
to compare the sites (random factor), the size defined by the
number of stems (fixed factor) and the defoliation treatments
(fixed factor), with 591 cases included in the three sites, which
were considered as replicates.

Before defining the final factorial model, four potential
covariates were taken into account in order to assess and
statistically control the effect attributable to variables measured
but not subjected to experimental control. These covariates

were: 1) canopy cover; 2) the individual DAP; 3) length of the
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alejadas y posiblemente irrelevantes para cada individuo seleccio-

nado (hasta un radio de mds de 12 m).
Andlisis estadistico
Produccién de hojas

Para analizar la respuesta compensatoria de la produccién
de hojas después de la cosecha y durante un periodo anual se
usé un modelo de ANDEVA para un disefio factorial mixto.
El modelo factorial se usé para contrastar los sitios (factor alea-
torio), el tamafio definido por el nimero de tallos (factor fijo)
y los tratamientos de defoliacién (factor fijo) con 591 casos
incluidos en los tres sitios, los cuales se consideraron como
repeticiones.

Antes de definir el modelo factorial final se consideraron
cuatro covariables posibles para evaluar y controlar estadistica-
mente el efecto atribuible a variables medidas pero no someti-
das a control experimental. Las covariables fueron: 1) cobertura
del dosel; 2) DAP del individuo; 3) longitud del tallo més largo
en cada individuo; y 4) ntimero de tallos de cada individuo.
Un andlisis de correlacién bivariada entre estas variables mos-
tré que tres de ellas (DAP del individuo, longitud del tallo y
nimero de tallos) estaban altamente correlacionadas entre si y
con el factor Tamano (r>0.58, p<0.001, N=591, en todos los
casos); por tanto, s6lo se usé la Cobertura del Dosel. Dado que
la variable de respuesta (nimero de hojas producidas) mostré
varianzas altas y una distribucién Poisson, los datos se trans-
formaron a su raiz cuadrada para normalizarlos (Sokal y Rohlf,
1969; Underwood, 1997).

Se realizaron pruebas post hoc con la prueba de Tukey para
comparar las medias de las combinaciones de factores que re-
sultaron significativas, y pruebas de # de Student para compa-
raciones apareadas entre las medias de los niveles de un factor
dentro del otro (Sokal y Rohlf, 1969). Para cada tallo de cada
individuo del experimento de defoliacién se obtuvo un valor de
produccién foliar, dividiendo el nimero de hojas producidas
entre el nimero de tallos de cada individuo al inicio del estu-
dio; esto se realiz6 debido a que cada tallo produce mds de una
hoja. En este caso, para comparar entre el testigo y los trata-
mientos de defoliacién a nivel de tallos se realizé un ANDEVA
con un criterio de clasificacién (factor Tratamiento), pero el
factor Tamafio se excluyé para considerar sélo la produccién

por tallo y no por individuo.
Reproduccién

Se cuantiﬁcaron las estructuras reproductivas encontradas en

los individuos seleccionados al aplicar los tratamientos para el

512 VOLUMEN 45, NUMERO 4

longest stem in each individual; and 4) number of stems of
each individual. A bivariate correlation analysis between these
variables showed that three of them (DAP of the individual,
stem length and number of stems) were highly correlated with
each other and the Size factor (r>0.58, p<0.001, N=591, in
all cases); therefore, only the Canopy Cover was used. Since
the response variable (number of leaves produced) showed high
variances and a Poisson distribution, we transformed the data
into their square root to normalize them (Sokal and Rohlf, 1969;
Underwood, 1997).

We performed post hoc tests with the Tukey test to compare
the means of the factor combinations that showed to be
significant, and conducted paired Student # tests for comparisons
between average levels of a factor within the other (Sokal and
Rohlf, 1969). For each stem of each individual a leaf production
value was obtained by dividing the number of leaves produced
by the number of stems of each individual at the beginning
of the study. This was done because each stem produces more
than one leaf. In this case, to compare control and defoliation
treatments at stem level, we conducted a one-way (Treatment
factor) ANOVA, with the Size factor removed to consider only

production per stem and not per individual.
Reproduction

We quantified reproductive structures found in all selected
individuals when applying the defoliation treatments and after
harvesting. To compare the production of inflorescences (male
and female) and infructescenses produced between the early
period of the experiment and the first annual period (12 months
after defoliation) we used the nonparametric McNemar test
(Siegel, 1956; Sokal and Rohlf, 1969). For each infructescence
we registered the number of fruits. The comparison of fruit
production was made in two ways: in the first analysis the
Wilcoxon nonparametric test (Siegel, 1956) was used to compare
the averages in total fruit production between the initial period
of the experiment and end of the first annual period; the second
analysis was performed with the Kruskal-Wallis test (Siegel, 1956)
to compare the means of fruit production per infructescence
between the different treatments and the control at the end of

the first annual period.
Survival and stem mortality

The survival of individuals and stem mortality between
the different treatments and the control were assessed with a
G? test of independence (Sokal and Rohlf, 1969). A stem was
considered dead if it showed evidence of being rotten, totally

broken or with severe herbivory damage. In assessing the
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experimento de defoliacién y después de la cosecha. Para compa-
rar la produccién de inflorescencias (masculinas y femeninas) y
de infrutescencias producidas entre el periodo inicial del experi-
mento y el primer periodo anual (12 meses después de la defolia-
cién) se usé la prueba no paramétrica de McNemar (Siegel, 1956;
Sokal y Rohlf, 1969). Para cada infrutescencia se contabilizé el
numero de frutos. La comparacién de la produccion de frutos se
realizé de dos maneras: en el primer andlisis se usé la prueba no
paramétrica de Wilcoxon (Siegel, 1956) para comparar los pro-
medios en la produccién total de frutos entre el periodo inicial
del experimento y final del primer periodo anual; en el segundo
se us6 la prueba de Kruskal-Wallis (Siegel, 1956) para comparar
los promedios en la produccién de frutos por infrutescencia entre
los diferentes tratamientos y el testigo al final del primer periodo

anual.
Supervivencia y mortalidad de tallos

La supervivencia de los individuos y la mortalidad de tallos
entre los diferentes tratamientos y el testigo se evalu6 con una
prucba de independencia de G (Sokal y Rohlf, 1969). Se con-
sideré un tallo muerto si presentaba evidencias de pudricidn,
si estaba totalmente quebrado o presentaba evidencia de danos
severos por herbivoria. Al evaluar la mortalidad de los tallos se
consideré el nimero de individuos que perdieron uno o dos
tallos, y se agruparon en una sola categoria los que perdieron
mids de tres tallos. Este procedimiento fue necesario debido al
numero tan bajo de registros de individuos que perdieron tres
o mis tallos, resultando en una tabla de contingencia de 4X3
(tratamientos y testigo vs individuos que perdieron uno o mds
tallos). Todos los andlisis se realizaron con SPSS v. 15.0 para

Windows.
RESULTADOS Y DISCUSION
Produccién de hojas

La respuesta en la produccién de hojas aumenté
de acuerdo con la intensidad de los tratamientos (co-
secha) realizados en C. quezalteca. La produccién de
hojas (respuesta compensatoria) en los tres tratamien-
tos de defoliacién aplicados fue mayor a la del testi-
go. Se encontrd que las interacciones Tamano X Tra-
tamiento de defoliacion (Fg 554=2.878, p=0.048) y
Tamafo X Sitio (£ 554=13.273, p=<0.001) fueron
significativas, asi como los efectos de los factores
Tamafo (F, 554=71.093, p=<0.001) y Tratamiento
(F3,554=30.472, p<0.001) (Figura 2) y la covariable
Cobertura del Dosel (F| 554=4.54, p=0.034). No

mortality of stems, the number of individuals that lost one or
two stems was recorded, and those losing more than three stems
were grouped into one single category. This procedure was
necessary because of the low number of records of individuals
which lost three or more stems, resulting in a 4 X3 contingency
table (treatments and control »s. individuals that lost one or
more stems). All statistical analyses were performed using SPSS
v. 15.0 for Windows.

RESULTS AND Di1SCUSSION
Leaf production

Leaf production increased according to the
intensity of the treatments (harvest) applied to C.
quezalteca. Leaf production (compensatory response)
in the three defoliation treatments applied was higher
than in the control. We found that interactions
Size X Defoliation treatment (F,554=2.878,
p=0.048) and Size X Site (F; 554=13.273, p=0.001)
were significant, as well as the effects of the factors
Size (F,554=71.093, p=<0.001) and Defoliation
(F3,554=30.472, p=<0.001) (Figure 2) and the
covariate Canopy Cover (F; s5,=4.54, p=0.034).
The Site factor (F 554=0.756, p=0.190) was not
significant nor the interactions Defoliation X Site
(F,554=0.189, p=0.974) and SizeXDefoliation
XSite (F)5554=0.802, p=0.648). The post hoc
comparisons (Tukey test) indicated differences
between all levels of the Size factor (p=<0.001)
and in the Defoliation factor between the control
vs. 60 (p=0.001), control zs. 100 (p=0.001), 30
vs. 60 (p=<0.020) and 30 »s. 100 (p=<0.008). In
paired comparisons (test of means using Students
1), considering the Treatment factor within the Size
factor, we found differences only between Defoliation
treatments and the control within Size 3 class (>7
stems): the control vs. 60 % (p=0.003), the control
vs. 100 % (p=<0.001) and between treatments 30 vs.
60 % (p=0.007) and 30 »s. 100 % (p=0.001). To
evaluate the number of leaves produced per stem the
total number of leaves produced was divided by the
number of stems: the ANOVA with only the levels
of the Defoliation treatment indicated differences
between them (£ 599=9.181, p=<0.001); the post
hoc test (Tukey test) showed differences between
control »s. 60 % (p=<0.001), control »s. 100 %
(p=<0.001) and marginally between control us. 30 %
(p=0.053).
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resultaron significativos el factor Sitio (7 554=0.756,
p=0.190) ni las interacciones Tratamiento de
defoliacién X Sitio  (Fg 554=0.189, p=0.974) vy
Tamafio X Tratamiento de  defoliacién X Sitio
(F12,554=0.802, p=0.648). Las comparaciones post
hoc (prueba de Tukey) indicaron diferencias en-
tre todos los niveles del factor Tamano (p=<0.001)
y en el Tratamiento entre los niveles testigo »s. 60
(p=<0.001), testigo »s. 100 (p=<0.001), 30 wvs. 6O
(p=0.020) y 30 »s. 100 (p=<0.008). En las compara-
ciones apareadas (prueba de medias con la 7 de Stu-
dent), considerando el factor Tratamiento dentro del
factor Tamanfo, sélo se encontraron diferencias entre
los tratamientos y el testigo dentro de la clase de Ta-
mafo 3 (>7 tallos): testigo y 60 % (p=0.003), el tes-
tigo y 100 % (p=<0.001), y entre los tratamientos de
30 y 60 % (p=0.007) y de 30 y 100 % (p=0.001).
Para evaluar el nimero de hojas producidas por tallo
se dividi6 el niimero total de hojas producidas entre
el nimero de tallos: el ANDEVA con sélo los niveles
de defoliacién (tratamiento) indicé diferencias entre
ellos (5 599=9.181, p=<0.001); la prueba post hoc
(prueba de Tukey) mostré diferencias entre el testigo
y 60 % (p=<0.001), el testigo y 100 % (p=<0.001) y
marginalmente entre el testigo y 30 % (p=0.053).
El andlisis de los resultados mostré que los trata-
mientos de 100 % con el tamafo >7 tallos tuvieron
el mejor desempeno. Esta produccién foliar mayor
respecto a los otros niveles de tamafo y tratamien-
to se relaciona con la capacidad de la reparacién in-
mediata de la planta respecto a la biomasa perdida.
Por tanto, los individuos de mayor tamano y con
mds estimulacién (nivel de defoliacién) aumentan
la respuesta al dafo causado. De acuerdo con Lam-
bers er al. (2008), las respuestas compensatorias de
las plantas pueden ocurrir a través de dos procesos:
el primero implica una produccién rdpida de tejido
foliar, y el segundo un incremento en la tasa foto-
sintética de las otras hojas a través de varios meca-
nismos. Otro aspecto posiblemente implicado en la
respuesta compensatoria observada (no medido en
este trabajo y que amerita el estudio ecofisiolégico
respectivo), se refiere a la traslocacién de los carbo-
hidratos almacenados desde los tallos, sus bases o las
raices (Chazdon, 1991). La compensacién foliar y
el incremento de acuerdo a los niveles de cosecha
observado en este estudio es congruente con los re-
sultados de otros estudios de defoliacién en palmas,
particularmente aquellos en los cuales un aumento
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Figura 2. Promedio de la produccién de hojas de plantas de
Chamaedorea quezalteca de tres clases de tamano
bajo diferentes tratamientos de defoliacién de julio
del 2008 a julio del 2009. Las barras representan la
media *1 error estindar.

Figure 2. Average production of leaves by Chamaedorea
quezalteca plants of three size classes under different
defoliation treatments from July 2008 to July
2009. Bars represent the mean * 1 standard error.

The analysis of results showed that the treatments
of 100 % harvest on plants with size >7 stems
had the best performance. Compared to other size
and defoliation levels this higher leaf production is
associated with the ability of immediate repair of the
plant in relation to lost biomass. Therefore, larger
individuals and with more stimulation (defoliation
level) have an increased response to the damage caused.
According to Lambers ez al. (2008), the compensatory
responses of plants can occur through two processes:
the first involves rapid production of leaf tissue, and
the second an increase in the photosynthetic rate
of the other leaves through various mechanisms.
Another issue possibly involved in the compensatory
response observed (not measured in this work and
deserving the corresponding ecophysiological study)
refers to the translocation of stored carbohydrates
from the stem, their bases or roots (Chazdon, 1991).
Leaf compensation and increased leaf production
according to the harvest levels observed in this study
are consistent with the results of other palm defoliation
studies, particularly those in which an increase in
harvest enhances the compensatory response of leaf
production (Anten and Ackerly, 2001; Endress ez al.,
2004a; Valverde ez al., 20006).

Leaf phenology in C. quezalteca involves
production of one to two leaves (rarely three) per
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en la cosecha intensifica la respuesta compensato-
ria en produccién foliar (Anten y Ackerly, 2001;
Endress ez al., 2004a; Valverde et al., 2006).

La fenologia foliar en C. guezalteca implica la
produccién de una a dos hojas (raramente tres) por
tallo en un periodo anual; los promedios encontrados
fueron de 1.4 a 1.7 hojas por tallo. Estos datos son
parecidos pero inferiores a los encontrados en plantas
unitarias como C. radicalis (Endress et al., 2004a) y
menores a los encontrados en C. bartlingiana (Ataroff
y Schwarzkopf, 1992), C. elegans (Valverde et al.,
20006) y Phytelephas seemannii (Bernal, 1998). Con-
siderando su hébito cespitoso, la produccién foliar
de C. quezalteca es menor a la de Geonoma congesta
(Chazdon, 1991).

Los resultados obtenidos se deben considerar con
cautela ya que s6lo implican una primera temporada
anual de respuesta después de la defoliacién experi-
mental y es necesario prolongar el tiempo de observa-
cién. La respuesta compensatoria en algunos estudios
es sefalada como una produccidn foliar a la alza en
el primer afio (Chazdon, 1991; McKean, 2003; En-
dress et al., 2004a). En estudios realizados durante
varios afios esta respuesta compensatoria disminuye
al aumentar el tiempo y la frecuencia de remocién de
hojas (Martinez-Ramos ez al., 2009); en algunos ca-
sos se han encontrado maximos en la produccién de
hojas en tratamientos intermedios (McKean, 2003).

Reproduccién

De los 591 individuos de palmas que sobrevi-
vieron al experimento de defoliacién, sélo fue posi-
ble identificar el sexo en 147 individuos femeninos
(24.9 % del total de individuos) y 44 masculinos
(7.4 %); los otros individuos seleccionados no pre-
sentaron estructuras reproductivas durante el perio-
do de estudio. La remocién de hojas no tuvo un
efecto significativo al cabo de un primer periodo
anual de cosecha sobre la producciéon de inflores-
cencias, infrutescencias y frutos. No hubo diferen-
cias entre el nimero de inflorescencias (prueba de
McNemar: x2=3.6, gl.=1, p=0.11) ¢ infrutes-
cencias (prueba de McNemar: x*=2.32, gl.=1,
p=0.16) producidas al inicio y al final del primer
ano del experimento. Tampoco hubo diferencias en
la produccién promedio de frutos entre el inicio del
estudio (2008) y un afo después (2009) (prueba de
Wilcoxon: Z=1672, N=86, p<0.39), ni entre la

stem over an annual period. The averages found were
1.4 to 1.7 leaves per stem. These data are similar but
lower than those found in unitary growth plants
like C. radicalis (Endress et al., 2004a) and lower
than those found in C. bartlingiana (Ataroff and
Schwarzkopf, 1992), C. elegans (Valverde ez al., 2000),
and Phytelephas seemannii (Bernal, 1998). Given its
caespitose growth habit, the leaf production of C.
quezalteca is lower than that of Geonoma congesta
(Chazdon, 1991).

The results obtained must be considered with
caution as they only comprise a first annual season
response after experimental defoliation and a longer
observation time is required. In some studies
the compensatory response has been assessed
as a leaf production on the rise in the first year
(Chazdon, 1991; McKean, 2003; Endress ez al.,
2004a). In studies conducted over several years,
this compensatory response decreases as the time
and frequency of leaf removal increases (Martinez-
Ramos ez a/l., 2009); in some cases maximums in
leaf production have been found with intermediate
treatments (McKean, 2003).

Reproduction

We could identify the sex of only 147 female
individuals (24.9 % of all plants) and 44 male plants
(7.4 %) out of the 591 palms which survived the
defoliation experiment; the rest of the individuals did
not produce reproductive structures during the study
period. Leaf removal had no significant effect on the
productionofinflorescences, infructescensesand fruits
after an initial annual period of harvest. There were
no differences between the number of inflorescences
(McNemar test: y¥>=3.6, gl.=1, p=0.11) and
infructescenses (McNemar test: ¥°=2.32, gl.=1,
p=0.16) produced at the beginning and the end of
the first year of the experiment. Neither there were
differences in the average production of fruits from
the beginning of the study (2008) to one year later
(2009) (Wilcoxon test: Z=1672, N=86, p<0.39),
nor between average fruit production between
defoliation treatments and the control after one year
(Kruskal-Wallis test: x*=3.82, gl.=3, p=0.28), or
between sizes (Kruskal-Wallis test: x*=2.60, g.l.=2,
p=0.27).

Negative consequences in the production of
reproductive structures for some palm species have
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produccién promedio de frutos de los tratamientos
y el testigo posterior a un afno de estudio (prueba de
Kruskal-Wallis: y>=3.82, g.1.=3, p=0.28), ni entre
los tamafos (prucba de Kruskal-Wallis: x*=2.60,
gl.=2, p=0.27).

En algunas especies de palmas hay consecuencias
negativas en la produccién de estructuras reproduc-
tivas en estudios de cosecha evaluados en dos o mds
anos después de la defoliacién (Mendoza ez al., 1987;
Zuidema et al., 2007; Martinez-Ramos et /., 2009).
Las consecuencias de la defoliacidn sobre aspectos re-
productivos no han sido evidentes en palmas colonia-
les como Geonoma congesta (Chazdon, 1991), pero si
han afectado a otras como G. deversa (Zuidema et al.,
2007). Martinez-Ramos ez a/. (2009) mencionan que
las palmas sujetas a eventos tnicos de defoliacién no
presentan efectos negativos sobre aspectos reproduc-
tivos o estos son pequefios en comparacién con aque-
llos de las plantas sujetas a defoliaciones repetidas. La
fenologia reproductiva de C. quezalteca implica pe-
riodos anuales de produccién de flores y frutos, por
lo que se puede decir que la exposicién a un periodo
anual de defoliacidén no tuvo consecuencias notorias.

Mortalidad

Se encontraron ocho individuos muertos: cua-
tro de la clase del Tamano 1, dos del Tamano 2 y
dos del Tamafo 3; por tratamiento de defoliacién
4 del testigo, 1 de 30 %, 2 de 60 % y 1 de 100 %.
Sobrevivieron a la defoliacién al cabo de un afo
98.7 % de los individuos. No hubo diferencias
(prucba de G*=2.81, g.l.=3, p=0.42) en la mor-
talidad de palmas entre los tratamientos de defolia-
cién y el testigo. Se encontré que del total de indivi-
duos seleccionados, 20 % (N=120) perdieron uno
o mis tallos (1-7 tallos), aunque la mayoria de los
individuos sélo perdié un tallo. Tampoco hubo di-
ferencias (prucba de G*=4.44, g1.=6, p=0.62) en
la frecuencia de individuos que perdieron tallos con
respecto a los tratamientos aplicados. Estos resulta-
dos sugieren que las plantas de C. quezalteca poseen
resistencia a los diferentes niveles de cosecha, dado
que la mitad de los casos de mortalidad ocurrié en el
testigo. Patrones de mortalidad similares se encon-
traron en otras palmas en las cuales la defoliacién
no afecté la supervivencia (Mendoza et al., 1987;
Chazdon, 1991; Zuidema ez al., 2007). La super-
vivencia y mortalidad de tallos en C. quezalreca
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been reported in harvest studies evaluated two or
more years after defoliation (Mendoza et al., 1987;
Zuidema et al., 2007; Martinez-Ramos et al., 2009).
The consequences of defoliation on reproductive
aspects have not been evident in colonial palms
as Geonoma congesta (Chazdon, 1991), but have
affected others like G. deversa (Zuidema et al. 2007).
Martinez-Ramos ez al. (2009) mention that palms
subjected to defoliation events do not show negative
effects on reproductive aspects, or such events are
small compared to those of plants subject to repeated
defoliations. The reproductive phenology of C.
quezalteca involves annual periods of production of
flowers and fruits, and it can be stated that exposure
to an annual defoliation period had no noticeable
consequences.

Mortality

Eight individuals were found dead: four of Size
1 class, two of Size 2 and two of Size 3; with respect
to defoliation treatment there were 4 in the control,
1 with 30 %, 2 of 60 % and 1 of 100 %. Plants
surviving defoliation amounted to 98.7 % after one
year. There were no differences in mortality (G
test=2.81, g.l.=3, p=0.42) between the defoliation
treatments and the control. We found that 20 %
(IN=120) out of the total of individuals lost one or
more stems (1-7 stems), although most individuals
lost only one stem. There were no differences (G
test=4.44, gl.=6, p=0.62) in the frequency of
individuals which lost stems with respect to the
treatments. These results suggest that plants of C.
quezalteca may resist different levels of harvest, since
half of the cases of mortality occurred in the control.
Similar mortality patterns were found in other palms
in which defoliation did not affect survival (Mendoza
et al., 1987; Chazdon, 1991; Zuidema et al., 2007).
The survival and mortality of stems in C. quezalteca
are more related to natural events like falling branches
or trees, herbivory, the damage caused by large
mammals, or infection by pathogens. These same
circumstances are shown in some studies as causes of
death in palms (Chazdon, 1991; Flores and Ashton,
2000; Tanner, 2001). Yet there are also negative
effects of defoliation on survival, particularly under
more intense defoliation treatments and regular
defoliation (Endress et al., 2004b; Martinez-Ramos
et al., 2009). The colonial habit of C. quezalteca
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estdn mds relacionadas con eventos naturales como
la caida de ramas o drboles, la herbivoria, el dafo
de mamiferos grandes o infecciones por patdgenos.
Estas mismas circunstancias se muestran en algu-
nos estudios como causas de mortalidad en palmas
(Chazdon, 1991; Flores y Ashton, 2000; Tanner,
2001). Pero también hay efectos negativos de la
defoliaciéon sobre la supervivencia, principalmente
en los tratamientos de defoliacién mds intensos y
con defoliacién periddica (Endress er al., 2004b;
Martinez-Ramos et al., 2009). El hdbito colonial de
C. quezalteca aumenta su drea de exposicién y con
ello las probabilidades de ser dafadas. En general,
los procesos descritos parecen ser frecuentes en la
dindmica de supervivencia y mortalidad de tallos de
C. quezalteca, ya que uno de cada cinco individuos
perdié uno o mds tallos en este experimento y las
causas no estuvieron relacionadas directamente con
los tratamientos de cosecha aplicados.

CONCLUSIONES

La produccién de hojas aumenté con los niveles
de cosecha y en las categorfas con mayor niimero de
tallos; la produccién de hojas fue mayor al del testi-
go en todos los casos. Después de un afio, los trata-
mientos aplicados no tuvieron un efecto significativo
sobre la produccién de inflorescencias e infrutescen-
cias, ni sobre la supervivencia y mortalidad de tallos.
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CONCLUSIONS

Leaf production increased with harvest levels and
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