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Resumen

Los patrones de dispersion de semillas de Virola sebifera en un bosque himedo montano de
Bolivia sugieren que la pendiente puede influir en la distancia de las semillas en dispersién
con relacion a los drboles productores de semillas. De la misma manera, en drboles con flores
femeninas, la distancia de las plantulas al conespecifico adulto mds cercano muestra coherencia
con lo encontrado para la dispersién de semillas, donde la distancia promedio de las plantulas
a la base del drbol es mayor siguiendo el sentido de la pendiente que perpendicular a ésta. Un
nexo importante entre ambos procesos es la remocién de las semillas, la cual fue mayor cerca
del drbol semillero durante las dos primeras semanas. Sin embargo, con el paso del tiempo las
semillas que se encontraban lejos también fueron removidas.

Palabras clave: Virola sebifera, dispersién de semillas, remocién de semillas, bosque montano,
Bolivia.

Abstract

Patterns of seed dispersal of Virola sebifera in a humid montane forest in Bolivia suggest that the
slope caninfluence in the distance of dispersed seeds from adult trees. Similarly, in females trees,
the distance of seedlings were congruent with the patterns of seed dispersal, since the average
distance of seedlings to nearest adult tree is higher in sense of the slope that perpendicular to
it. An important nexus between both processes is seed removal, which was greater near the
tree during the first two weeks. However, later on seeds that were far from the tree were also
removed.
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Introduccion

La dispersiéon de semillas es la primera de una serie de eventos de los que depende el
reclutamiento de plantas. Para especies dispersadas por vertebrados, este escenario tiene relacién
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con la remociéon de frutos, diseminacion
de semillas, depredacién de semillas post
dispersién, potencial de dispersién secundaria,
germinacién y establecimiento de pldntulas
(Jordano 1992, Wenny 2000). Por lo tanto, la
dispersion de semillas es el proceso inicial que
determinard la futura distribucién espacial
de las plantulas (Chesson 2000, Russo &
Augspurger 2004, Garcia et al. 2005, Norden
et al. 2007).

Pocos estudios han examinado la
depredacién de semillas como un nexo entre
la dispersién de semillas y el reclutamiento de
plantulas en bosques montanos (Wenny 2000,
Kitamura et al. 2004). Esto es importante, ya
que los patrones espaciales del reclutamiento
de plantulas estdn fuertemente influenciados
porladispersiéony depredacién delas semillas
(Augspurger 1983, 1984, Garcia et al. 2005). El
reclutamiento puede ademads ser afectado por
agentes de mortalidad que actdan de manera
dependiente de la distancia con respecto a
los individuos reproductivos (Janzen 1970,
Connell 1971, Howe et al. 1985, Howe 1993,
Peters 2003, Russo 2005). Este modelo es
denominado como efecto Janzen-Connell, el
cual predice que las semillas y pldntulas que
se encuentran cerca de los drboles adultos de
la misma especie han de experimentar altos
niveles de dafio y mortalidad (Janzen 1970,
Connell 1971, Barone 2000, Hyatt et al., 2003,
Peters 2003, Adler & Muller-Landau 2005,
Davidar et al. 2005, Gonzdlez-Martinez et al.
2006).

Enestesentido, enla presenteinvestigacién
analicé la dispersién y remocién de semillas
de Virola sebifera Aublet (Myristicaceae),
considerando la distancia al adulto
conespecifico mds cercano, ya que durante el
proceso de dispersién, las semillas casi siempre
se concentran alrededor del drbol parental
(Stiles 1992, Guariguata 1998). Adicionalmente,
consideré las particularidades topogréficas del
bosque hiimedo montano, caracterizado por
laderas de fuerte pendiente (Ribera 1995), ya
queeste tipo de terreno podria influir sobre los
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patrones finales de distribucién de semillas y
plantulas (Westelaken & Maun 1985, Chambers
& MacMahon 1994). Finalmente, analicé la
distancia delas plantulas al drbol conespecifico
adulto, para relacionar estos resultados con lo
encontrado con la dispersiéon y depredacion
de semillas.

Area de estudio

Realicé el estudio en el bosque himedo
montafioso de la Estacién Biolégica Tunquini
(EBT, 1.500-1.800 m de altitud), dentro del
Parque Nacional y Area Natural de Manejo
Integrado Cotapata (68°027,16°20" SW; 68°03",
16°05"NW; 67°43°,16°10" NE; 67°47",16°18°SE,
LaPaz;Ribera1995). EnlaEBT, la temperatura
media anual es de 20.4°C y la precipitacién
promedio anual es de 2.900 mm (Arteaga 2007).
Entrelasespecies arbéreas més representativas
estan Hieronymia alchorneoides, Morus insignis,
Licaria triandra, Ficus trigona, Virola sebifera y
especies de los géneros Ladenbergia y Bathysa
(Paniagua et al. 2003).

Especie en estudio

Los drboles del género Virola presentan
flores unisexuadas y son dioicos (Hinojosa
1993). Las pldntulas se desarrollan en claros
o en sotobosque bajo dosel cerrado, siendo
tolerantes a la sombra (Fisher et al. 1991). Los
frutos consisten de una cdpsula fibrosa, la
cual es dehiscente y expone una semilla gris
rodeada por un arilo rojo brillante (Howe
& Van de Kerckhove 1981). En la EBT, la
fructificacién ocurre entre octubre y febrero
con periodos supra anuales (Arteaga 2007) y
el peso promedio de las semillas es de 1.25 +
0.41 g (N=470). Estas semillas son dispersadas
por primates (Ateles) (Howe et al. 1985) y aves
(Trogonidae, Ramphastidae, Cracidae); en la
zona ademds se registré consumo de frutos
por Rupicola peruviana (Cotingidae; obs. pers.
2003).
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Meétodos
Establecimiento de transectos

En mayo de 2001 elegi 20 drboles de V. sebifera,
10 individuos masculinos y 10 femeninos.
Consideré también drboles con flores masculinas,
yaquesibienno producen frutos, sereconoce que
acttiian como foco de reclutamiento, gracias a la
actividad de los dispersores y por la dispersién
secundaria (Wheelwright & Bruneau 1992).
Partiendo de labase de cada drbol, estableci dos
transectos de 30x2m; uno paraleloala pendiente,
desde la base del 4rbol hacia la ladera (vertical)
y el otro de manera lateral, perpendicular a la
pendiente (horizontal). Los transectos verticales
presentaron una inclinacién empinada (35.4 +
7.2°) y los transectos horizontales presentaron
terreno ondulado (3.5 £ 3.8°). Un requisito del
disefio fue que los arboles se encontraran a
una distancia de al menos 30 m entre si y con
respecto al transecto mds cercano de otro adulto
conespecifico.

Dispersion de semillas

Durante la época de fructificacién (diciembre
2002—enero 2003), realicé tres conteos de
semillas en cada transecto cada 18 dfas. En cada
conteo, las semillas fueron retiradas para no
volverlas a contar en la siguiente revision. Para
cada semilla registré la distancia en la base del
drbol y calculé un valor promedio de distancia
de las semillas para cada transecto.

Comparé elntimero de semillas dispersadas,
asf como la distancia promedio de las semillas
entre los transectos establecidos en cada
drbol adulto, utilizando pruebas de Wilcoxon
(Siegel & Castellan 1995). El andlisis se realizé
de manera separada para drboles masculinos
y femeninos, ya que sé6lo estos tltimos son
semilleros. Utiicé esta prueba ya que se tiene
un factor de disefio (direccién del transecto)
y dos variables de respuesta (el ndmero de
semillas por transecto y la distancia promedio
de las semillas en cada transecto).
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Remocién de semillas

En diciembre de 2002 colecté 560 frutos
maduros y en buenas condiciones. Consideré
la distancia al drbol como factor de disefio y
trabajé solamente enlos drboles femeninos. Para
poder discriminar el dafio debido a animales
grandes (e.g. mamiferos) utilicé exclusiones
empleando canastas cuadradas de alambre
galvanizado de 20 cm de ancho, 15 cm de alto
con orificios de 0.8 cm?.

El 10 de diciembre de 2002 en cada &rbol
estudiado, coloqué 20 semillas a2 m de la base
del 4rbol (Tratamiento “cerca” - 10 con exclusiéon
y 10 sin exclusién). De la misma manera,
ubiqué 20 semillas a 30 m de la base del arbol
(Tratamiento “lejos” - 10 con exclusién y 10
sin exclusién). Realicé revisiones cada semana
pararegistrar elnimero de semillasremovidas
o dafadas (e.g. con larvas) y asi obtener la
proporcién de semillas remanentes.

Distancia de plantulas al conespecifico
adulto

Enmayode2001, enlos transectos establecidos,
registré todas las plantulas de V. sebifera < 1
m de altura. Para cada plantula registré su
distancia respecto a labase del drbol. Mediante
una prueba Wilcoxon comparé el nimero
de plantulas entre transectos verticales y
horizontales. Posteriormente y para comparar
la distancia de las pldntulas con relacién
al conespecifico adulto, utilicé una prueba
Wilcoxon considerando la direccién del
transecto como factor de disefio y la distancia
promedio de las plantulas a la base del drbol
en cada transecto como variable de respuesta.
Realicé los andlisis de manera separada para
arboles masculinos y femeninos.

En las pruebas estadisticas elegi un a.= 0.05
para que las diferencias fueran consideradas
significativas. Para cada valor medio incluyo
el respectivo valor de la medida de dispersién
de los datos [mediana (rango)].
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Resultados
Dispersién de semillas

En total contabilicé 338 semillas dispersadas,
delas cuales solamente seis fueron encontradas
en los transectos de los drboles masculinos. En
los transectos de los drboles femeninos registré
un mayor ndmero de semillas dispersadas en
los transectos verticales [26 (22)] que en los
horizontales [8 (18)] (Z =-2.677, P =0.007). Las
semillas dispersadas ensentido delapendiente
presentaron unadistancia promediomayorala
base del &rbol [8.2 (4.9)] que aquellas ubicadas
en el transecto perpendicular a la pendiente [5
(3.6)] (Z=-2.67; P =0.008, Fig. 1).

Remocién de semillas

El ndmero de semillas removidas fuera de las
exclusiones fue mayor cerca del arbol adulto
durante la primera semana. Sin embargo, este
patrén se modificé con el tiempo, ya que a
la cuarta semana todas las semillas habian

Horizontal -

Vertical -

Direccion del transecto

desaparecido, tanto cerca como lejos del drbol
adulto (Fig. 2). Los agentes responsables de la
remocién - identificados por huellas - fueron
roedores pequefios, ademds de Dasyprocta
variegata y Pecari tajacu.

En todos los casos, las semillas fuera de las
exclusiones fueronremovidas masrdapidamente
que aquellas dentro de las exclusiones. En las
exclusiones, el dafio producido por insectos se
inici6 en la segunda semana. Hasta la cuarta
semana observé que la proporcién de semillas
remanentes ubicadas cerca de la base del drbol
en fructificacién es menor que aquellas que se
encuentran lejos (Fig. 2). Sin embargo, en la
décima semana todas las semillas habian sido
dafiadas. Ninguna semilla permaneci6 hasta
la décima semana.

Distancia de plantulas al conespecifico
adulto

En total contabilicé 178 plantulas. Bajo
4rboles masculinos, no encontré diferencias
significativas al comparar el ntimero de

2 4

6 8 10 12

Distancia de las semillas al arbol femenino (m)

Figura 1. Distancia delas semillas de Virola sebifera ala base arbol adulto femenino, considerando
transectos paralelos a la pendiente y perpendiculares a la misma (la grdfica muestra la

mediana y el rango).
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Figura 2. Proporcién de semillas remanentes de Virola sebifera considerando la distancia al drbol
adulto semillero y el tratamiento de exclusién (la gréfica muestra las medianas y los

percentiles).

plantulas entre transectos verticales [2 (6)]
y horizontales [4 (7)] (Z = -1.784, P = 0.74).
Por el contrario, para los drboles femeninos
registré mayor cantidad de plantulas en los
transectos verticales[7 (11)] queenlos transectos
horizontales [2 (11)] (Z = -2.013, P = 0.04).

En los drboles masculinos la distancia de
las plantulas al adulto mds cercano no difiri6
significativamente entre transectos verticales
[14.2 (15.8)] ni horizontales [15.9 (13.9)] (Z =
-0.7; P =0.48). Por el contrario, en el caso de los
drboles femeninos, la distancia promedio delas
plantulas fue mayor enlos transectos verticales
[21.8 (18)] que en los horizontales [14.6 (19.4)]
(Z =-2.07, P = 0.038).

Discusion

Los resultados sugieren que es probable que
la distancia de las semillas dispersadas y la
distancia de las pldntulas al conespecifico
adultoesténinfluenciadas porla pendiente. Las
semillas serfan dispersadas a mayor distancia
en el sentido de la pendiente. Por esto, es

115

probable que la pendiente esté influyendo en
la sombra de semillas. Por el contrario, en los
arboles masculinos las semillas registradas en
los alrededores son resultado del transporte
por dispersores o por el movimiento post
dispersion primaria.

Cuandose analizanlas semillasremanentes,
seobservaquelaremocién debidaa vertebrados
es mucho mds rdpida que el dafio causado por
insectos. En las primeras semanas se presenta
menor proporcién de semillas remanentes
cercadel drbol adulto, respondiendo al modelo
Janzen-Connell, probablemente debido a
que las semillas que se encuentran cerca del
drbol semillero existe mayor actividad por
los depredadores de semillas (Hyatt et al.
2003, Peters 2003, Adler & Muller-Landau
2005, Davidar et al. 2005, Gonzélez-Martinez
et al. 2006). Sin embargo, la diferencia de
remocién entre semillas que se encuentran
cerca del drbol y aquellas que se encuentran
lejos desaparece con el transcurso del tiempo.
Los resultados, al finalizar el estudio, son
contrarios a lo registrado por Howe et al.
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(1985) para V. surinamensis, ya que ellos no
encontraron diferencias en la depredacién
de las semillas con relacién a la distancia del
drbol durante las primeras semanas, pero en
la sexta semana la sobrevivencia de semillas y
plantulas (producto de semillas germinadas) era
mayor lejos del drbol parental. En el presente
estudio, todas las semillas de V. sebifera fuera
de la exclusién habian sido removidas hacia la
quinta semana.

Es probable que los patrones finales de
remocién de semillas por mamiferos no
dependan de la distancia de la semilla al
arbol semillero, sino del comportamiento de
forrajeo (Terborgh & Wright 1994, Asquith
2002). Esta podria ser larazén para que el 100%
de las semillas fuera de exclusiones haya sido
removido. Estos resultados no son inusuales,
ya que Howe et al. (1985) - para V. surinamensis
y Russo (2005) para V. calophylla - registraron
niveles altos de mortalidad de semillas. Es
claro que si las semillas de V. sebifera tienen la
posibilidad de germinar durante las primeras
semanas después dehabersido dispersadassera
mds probable que ocurra a mayor distancia del
arbol adulto, ya que al principio la proporcién
de semillas remanentes es mayor lejos del
arbol semillero. Se debe considerar que si la
pendiente influye en la distancia final de las
semillas al adulto conespecifico, es probable
que se puedan registrar diferencias marcadas
en la sobrevivencia de semillas a mayores
distancias con respecto a la base del drbol
semillero que las consideradas en este trabajo.
En este caso, se debe considerar que el patrén
Janzen-Connell puede ocurrirsolosiladistancia
media sobre la cual los depredadores estdn
activos, es menor que aquella de las semillas
dispersadas. En este sentido, se predice que
el ndmero total de semillas sobrevivientes
a la depredacién es menor a las distancias
intermedias de movimiento, sugiriendo una
depredacién dependiente de la distancia
(Nathan & Casagrandi 2004).

Por otraparte, al analizar las plantulasenlas
cercanias del drbol conespecifico, se consider6
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también la distancia de las plantulas respecto a
la base del drbol, debido a que al realizar solo
conteos se estarfa asumiendo que la sombra de
semillas era uniforme. Ademads, las diferencias
enelndmero de plantulas podrian serresultado
delacargainicial de semillasy no deladireccién
del transecto. En drboles femeninos, el patrén
observado de la distancia de las plantulas
al conespecifico adulto, comparando entre
transectos verticales y horizontales, presenta
resultados similares a los encontrados en la
dispersion de semillas.

Si bien los resultados muestran coherencia
al relacionar la dispersién de semillas con
la distancia de las plantulas en la base del
4rbol semillero, se debe tener cautela en las
conclusiones finales ya que las plantulas
analizadassonelresultadode varioseventosde
dispersion, los cuales pueden variar temporal
y espacialmente (Wenny 2000). Sumado a
esto, se debe considerar que el modelo Janzen-
Connell ha sido ampliamente estudiado para
varias especies, sin embargo parece que no
es un fenémeno general en las comunidades
tropicales, donde existe evidencia mds fuerte
quesoportalahipétesis para plantulas y menos
parasemillas, registrando un mejor patrén para
zonas templadas que para las tropicales (Hyatt
etal.2003, Peters2003). Sin embargo, los indicios
del efecto que tendria la pendiente sobre los
patrones de dispersién de semillas, depredacion
de semillas y distancia de las plantulas es muy
importante paracomprender mejorladindmica
de regeneracién de esta especie en los bosques
montanos.
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