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Resumen

La depredacién de semillas post-dispersion juega un papel critico en la estructura y dinamica de
poblaciones vegetales. Por lo tanto, identificar patrones de depredacion de semillas y determinar
los procesos que los generan son fundamentales para entender la organizacion de comunidades
vegetales. En este estudio evaluamos la depredacion post-dispersion de Guettarda viburnoides
(Rubiaceae)enrelaciénaladistanciaal darbol madrey al habitat. Hipotetizamos quela depredacion
de semillas serda mayor 1) cerca del arbol madre que lejos de éste, 2) en parches de vegetacion
leniosa que arboles aislados o en areas de pastizal. El patrén de depredacion obtenido representa
el patrén clasico de depredacion en especies tropicales, donde la mayoria de las semillas es
mas depredada debajo del arbol madre que a distancias intermedias. Con relacién al habitat, la
depredacion de semillas fue mayor en parches de vegetacion en comparacion con arboles solitarios
y sabanas. Asumimos que especies del género Pheidole son potencialmente los depredadores
mas importantes de G. viburnoides por su habito alimenticio y presentar mayor abundancia. Este
patron de depredacion de semillas apoya la hipétesis de Janzen y Connell y sugiere que a nivel
de comunidades, en el sitio de estudio, los parches de vegetacion y arboles solitarios en la sabana
son habitats con mayor depredacion y actividad de hormigas.

Palabras clave: Depredacion de semillas, Distancia-dependencia, Estacion Bioldgica del Beni,
Habitat, Pheidole.

Abstract

Post-dispersal seed predation playsa critical rolein the structure and dynamics of plant populations.
Therefore, to identify patterns of seed predation and determine the processes that generate them
are fundamental to understand the organization of plant communities. In this study we evaluated
the post-dispersal seed predation of Guettarda viburnoides (Rubiaceae) in relation to distance from
the parent tree and habitat. We hypothesize that seed predation will be greater 1) near the mother
tree away from this, 2) woody vegetation patches of isolated trees, or in areas of grassland. The
predation pattern obtained represents the classic pattern of predation in tropical species, where
most seeds are preyed under the tree stem at intermediate distances. In relation to habitat seed
predation was higherin patches of vegetation compared with solitary trees and savannas. Weassume
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that species of the genus Pheidole are potentially the most important predators of G. viburnoides for
their food habit and abundance. This pattern of seed predation supports the hypothesis of Janzen
and Connell and suggests that at the community level in the study site, patches of vegetation and
trees are solitary in the savanna habitats with higher predation and ant activity.

Keywords: Distant-dependent seed predation, Estacion Bioldgica del Beni, Habitat, Pheidole.

Introduccion

La depredacion de semillas es uno de los
procesos que causamayor mortalidad enplantas
vasculares y, por lo tanto, es un proceso clave
para el reclutamiento de plantas (Janzen 1971,
Wenny 2000, Hulme 2002, Hulme & Benkman
2002). Debido a que las semillas, al contrario
de las plantas adultas, no pueden volver a
crecer o alterar su composicién quimica para
incrementar su probabilidad de sobrevivencia,
la mortalidad de semillas causada por la
depredacion post-dispersion es considerada
como uno de los mayores limitantes para el
reclutamiento de nuevos individuos (Hulme
2002, Hulme & Benkman 2002, Schupp 1990,
Hulme 1998). Mas aun, la depredacion de
semillas puede influenciar la sobrevivencia y
la distribucion espacial de las plantas (Orrock
et al. 2006) y ejercer un fuerte efecto tanto sobre
la estructura de comunidades vegetales, como
sobre las dindmicas poblacionales de plantas
(Janzen 1970, Schupp 1992, Maron & Simms
2001, Beckage & Clark 2005).

En areas tropicales, se han reportado
pérdidas de semillas superiores al 75% (Howe
et al. 1985, Schupp 1988, Chapman 1989). Sin
embargo, la presion causada porladepredacion
de semillas varia considerablemente entre
diferenteshabitats (p.e. Jonesetal.2003, Loayza
et al. 2011). Esta variacion puede deberse a
varios factores que incluyen: 1) variabilidad
en la disponibilidad de semillas asociada a
distintos habitats (Jones et al. 2003, Garcia et al.
2005), 2) diferencias en el grado en que distintos
habitats son adecuados para los depredadores
(Janzen 1971), 3) variabilidad en los patrones
de forrajeo de los depredadores (Avgar et al.
2008) y 4) variacion espacial en las defensas de
las semillas (Louda et al. 1987).
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A pesar de las diferencias observadas entre
habitats, un patrén de mortalidad comtn
en areas tropicales es la mayor pérdida de
semillas cerca de la planta madre o de plantas
conespecificas que lejos de ellas (Wenny 2000,
Wyatt & Silman 2004, Norghauer et al. 2006).
Como resultado, el area cercana a la planta
madre (0 a conespecificas) presentara poco
reclutamiento de plantulas (Janzen 1970,
Connell 1971). Este patron de reclutamiento,
conocido comoel patrén de Janzeny Connell es
descrito poruna curvadonde hay pocosreclutas
debajo o cerca de conespecificos, y a medida
que incrementa la distancia aumenta también
el niimero de reclutas, hasta que a mayores
distancias de conespecificos el ntimero de
reclutas vuelvea caer debido abajas densidades
de semillas.

Apesarde queel patrén de Janzeny Connell
ha sido ampliamente estudiado en bosques
tropicales (p.e. Harms et al. 2000, Wenny
2000), se conoce relativamente poco acerca de
los mecanismos que determinan el patron de
reclutamiento de especies de plantasen sabanas
tropicales. Estos ecosistemas se caracterizan por
ser mosaicos de vegetacion compuestos por
distintos tipos de habitats entre los que estan
los pastizales, fragmentos de bosque, parches
devegetacionlefiosay arbolesaislados (Ferreira
et al. 2011). Consecuentemente, en sabanas la
depredacion post-dispersion de semillas va
a estar influenciada tanto por la distancia a
la planta madre, pero también por el habitat.
Por lo tanto, estos ecosistemas brindan una
oportunidad para examinar de forma conjunta
como interacttian estos dos factores.

Eneste estudio examinamosladepredaciéon
desemillas de Guettardaviburnoides (Rubiaceae)
en sabanas inundables de la Estacién Biologica
delBenien Bolivia. Especificamente, evaluamos
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como varia la depredacién post-dispersion en
relacion a: 1) la distancia al arbol madre y, 2) el
habitat. Hipotetizamos que la depredacion de
semillas sera mayor 1) cerca del arbolmadre que
lejos de este, 2) en parches de vegetacion lefiosa
que arboles aislados o en areas de pastizal.

Métodos
Area de estudio

Realizamos este estudio entre enero y julio de
2006 en las sabanas de la Reserva de la Biosfera
Estacion Biologica del Beni (RB-EBB), ubicada
al sudoeste del departamento del Beni, en las
provincias General Ballivian y Yacuma entre
los municipios de San Borja y Santa Ana de
Yacuma (14°30°- 14°50" Latitud Sur; 66°40°-
65°50" Longitud Oeste; extension aproximada
de 2.400 ha; con altitud aproximada de 200 m)
(Miranda 2000). El clima es pluviestacional
htimedo; con una precipitacion media anual
de 1.900 mm y una temperatura promedio
anual de 26°C (max. 38C, min. 11°C) (PL-480
& ANCB 1998).

La vegetacion dominante de las sabanas
estd conformada por asociaciones de pastos
higromorfos, xeromorfos hasta pantanosos
conformados por gramineas, ciperaceas,
varias familias de habito acuatico (ej. Araceae,
Azollaceae, Marantaceae y Lentibulariaceae)
y algunas especies arbustivas (ej. (Davilla
nitida, Helicteres guazumifolin y Vernonia).
Inmersos en las sabanas, se encuentran arboles
aislados, parches de vegetacion lefiosa e islas
de bosque. Los parches de vegetacion lefiosa
constituyen areas pequeiias (<200 m? A.P.
Loayza obs. pers.) con un dosel de hasta 10 m,
donde se han establecido especies lefiosas, que
pertenecen principalmente a géneros de plantas
dispersadas por animales como por ejemplo
Guettarda (Rubiaceae), Virola (Myristicaceae),
Piper (Piperaceae), Miconia (Melastomataceae),
Solanum (Solanaceae), Pourouma (Urticaceae) y
varias especies de palmeras (Loayza & Knight
2010, Loayzaetal.2011). Por otrolado, lasislasde
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bosque sonunidades aisladas de bosque (entre
1-20 ha), que presentan especies caracteristicas
debosquestropicalesy tienenun dosel dehasta
25 m (Comiskey et al. 2000).

Especie de estudio

Guettarda viburnoides Cham. y Schlecht.
(Rubiaceae) es un arbol pequefio de hasta 6
m de altura que esta distribuido desde Brasil
hasta Paraguay en bosques semi-deciduos y
sabanas (Taylor et al. 2004). En la RB-EBB G.
viburnoides es una especie conspicua que crece
predominantemente en parches de vegetacion
lefiosa. Esta especie florece desde octubre
hasta enero y tiene frutos maduros desde abril
hasta julio, periodo en el cual se realizaron los
experimentos de depredacion. Los frutos son
unas drupas sub-globosas con un endocarpo
lefioso que mide entre 7-15 mm (Loayza et al.
2011). Cada endocarpo contiene 3-7 semillas,
pero para la planta el endocarpo es la unidad
de dispersion.

Depredacion de semillas

Para evaluar la depredacion de semillas
realizamos inicialmente un experimento piloto
con exclusiones metalicas, huelleros y bancos
de semillas no protegidos para determinar si
las mayores tasas de depredacion se debian a
vertebradosoainvertebrados. Encontramos poca
remocion de endocarpos de G. viburnoides por
vertebrados, pero altos niveles de depredacion
por invertebrados, principalmente hormigas
(E. Saavedra datos no publicados). Por lo tanto,
asumimos que los depredadores principales
de esta especie eran principalmente hormigas.

Paradeterminarsiladepredacion desemillas
de G. viburnoides varia en relacion ala distancia
respectoal arbol focal seleccionamos 15 arboles
adultos dela poblacionubicados cadaunoenun
parche de vegetacion lefiosa en la sabana. Los
arboles seleccionados estaban separados entre
si por al menos 100 m. En cada arbol ofrecimos
cuatro grupos de 10 endocarpos (depositados
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sobre mallas metalicas sobre el piso) ubicados
a lo largo de un transecto de 40 m trazado en
una direccion al azar a partir de la base de cada
arbol. Los grupos de endocarpos se ubicaron
de la siguiente manera: un grupo debajo del
arbol, un grupo alos 10 m, un grupo alos 25m
y uno a los 40 m. Siguiendo la metodologia de
Wenny (2000), censamos los endocarpos dia por
medio durantela primera semanay semana por
medio durante cuatro semanas. En cada censo
reemplazamos connuevos endocarpos aquellos
que fueronremovidosy registramos elntimero
de endocarpos depredados. Asumimos que un
endocarpo estaba muerto si era removido o si
presentaba al menos una perforacion; es decir
si al menos una semilla dentro del endocarpo
estaba deprededa. Este método da un valor
conservador de la tasa de depredaciéon pero
hasido existosamente utilizado para comparar
de manera no sesgada la depredacion entre
distintos habitats (Loayza et al. 2011).

Para determinar como varia la depredacion
de semillas de G. viburnoides entre habitats
seleccionamos cuatro habitats en el area de
estudio: 1) parches de vegetacion lefiosa con un
adultode G. viburnoides 2) parches de vegetacion
lenosasinindividuos de G. viburnoides 3) arboles
solitarios en la sabana y 4) habitat de sabana.
Cada uno de los habitats fue replicado 15
veces (N,,=60) y en cada réplica establecimos
un grupo de 10 endocarpos. Censamos los
endocarpos dia por medio durante la primera
semana y semana por medio durante cuatro
semanas. En cada censosereemplaz6 connuevos
endocarposaquellos que fueronremovidosy se
registr6 el numero de endocarpos depredados.

Densidad de hormigas

Debido a que los resultados del ensayo piloto
revelaron altos niveles de depredacion por
hormigas (F. Saavedra datos no publicados),
evaluamos si la densidad de hormigas varia
en funcion al arbol madre. Esto constituye un
sucedaneo para determinar si los potenciales
depredadores de G. viburnoides se distribuyen
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demanerano aleatoriaenrelaciéon aladistancia
al arbol madre. Para esto, seleccionamos los
mismos 15 arboles de la poblacién donde se
instalaron los experimentos de depredacion,
y en cada arbol instalamos cuatro grupos de
cinco trampas pit-fall desde la base del arbol
hasta los 40 m. Las trampas fueron dispuestas
de la siguiente manera: cinco trampas debajo
del arbol, cinco trampas a los 10 m, 5-25 m y
5-40 m (Fig. 1). Adicionalmente, determinamos
sila densidad de hormigas varia con relacion al
habitatinstalandoungrupo de cinco trampaspit-
fall en cada una de las 15 réplicas de los habitats
seleccionados (parches con G. viburnoides,
parches sin G.viburnoides, arboles solitarios y
sitios en sabana). Las trampas pit-fall consistian
devasosplasticos de 120ml, que fueronllenados
tres cuartas partes conunamezcla de detergente,
agua y alcohol (Romero & Jaffe 1989).

Los especimenes colectados en las trampas
se recogian cada 24 horas, durante 10 dias.

En el laboratorio, las hormigas fueron
clasificadas y separadas en morfoespecies
segun el color, forma y tamafio. Asumimos
que las morfoespecies representadas por
muy pocos individuos no eran depredadores
numéricamente importantes (al ser poco
abundantes). Posteriormente las morfoespecies
masabundantes fueronidentificadashastanivel
de género utilizando la clave taxonomica de
Fernandez (2003). Los géneros determinados se
clasificaron posteriormente en funciéon al habito
alimenticio y para este estudio consideramos
unicamente alashormigas de habito granivoro
como potenciales depredadores.

Finalmente, para estimar la densidad de
potenciales depredadores en cada distancia
y tipo de hébitat calculamos una abundancia
ajustada (AA) mediante la ecuacion:

AA=A x (0/100)

Donde, A = abundancia o el nimero total de
individuos de cada especie y O = frecuencia
de cada especie en el nimero total de trampas
(Lindsey & Skinner 2001).
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Figura 1. Disposicion de las trampas pit-fall instaladas en cada arbol.

Analisis estadisticos

Para evaluar si la depredacién de endocarpos
varia con la distancia y con el tipo de habitat
utilizamos modelos lineales generalizados
(MLGs:Crawley1993)enel que consideramosla
distancia o el habitat como factores principales,
y el nimero de semillas depredadas al final
del experimento (dia 40) por distancia y/o
habitat como variables de respuesta. Enambos
analisis consideramos una distribucion de
errores de Poisson. Para examinar como varia
la abundancia de hormigas con la distancia a
los arboles de G. viburnoides y con el habitat
utilizamos ANOVAS. Para estos analisis
transformamos la variable de respuesta
(abundancia de hormigas) a LN10.

Resultados
Depredacion de semillas

La tasa de depredacion de semillas de G.
viburnoides vari6d significativamente con la
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distancia al arbol de G. viburnoides (yy.,~17.45,
gl=3, P=0.001). Especificamente, encontramos
mayores niveles de depredacion debajo del arbol
(0 m) (1.47+0.40 endocarpos,) que a los 10 m
(0.76+0.30 endocarpos) (P=0.008) y a los 40 m
de éste (0.68+0.28 endocarpos) (P=0.002), no
existiendo diferencias a los 25 m del arbol madre
(0.45+0.17 endocarpos)(P=0.08). Estos resultados
sugieren que la depredacion de semillas de G.
viburnoides es distancia-dependiente.

La depredacion de semillas vario entre habitats
(O waa=21.77, gl=3, P=0.001), siendo mayor en
parches de vegetacion con arboles de G. viburnoides
(8.86+0.21 endocarpos) que en parches de vegetacion
sinarboles de G. viburnoides (3.4+0.12 endocarpos)
(P=0.002), que en arboles solitarios (3.33+0.13
endocarpos) (P=0.002) y que en areas de sabana
(4.13%0.13 endocarpos) (P=0.01).

Densidad de hormigas

Capturamos un total de 3.011 individuos,
pertenecientes a 14 géneros de hormigas (Tabla
1). Entre éstos, el género granivoro Pheidole fueel
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Tabla 1.

Abundancia promedio de hormigas por distancia y género (promedio + E.E). Los

valores mas altos son resaltados en negrita.

Abundancia de individuos por distancia (m)

Género 0
6.350
Brachymyrmex
Brachymyrmex 1.400
Paratrechina 1.000
Leptogenys 1.950
Pachycondila 6 .600
Cylindromyrmex 1.900
Crematogaster 1.105
Camponotus 4.050
Camponotus 2.050
Camponotus 1.900
Camponotus 1.000
Pseudomyrmex 1.200
Ochetomyrmex 30 .250
Atta 2.650
Pheidole 18 .800
Pheidole 8.700
Pheidole 0.850
Pheidole 2.750
Lasiophanes 1.000
Ochetomyrmex 4.950
Tranopelta 9 .450

10 25 40
1.737 1.368 0.737
2.158 2 474 0.211
1.895 0.421 2.105
0.368 0.053 0.368
7.316 9.263 5.579
0.684 0.316 1.947
1.474 1.842 2.842
4 .158 2.789 2.263
0.737 1.368 0.526
1.737 1.053 1.211
3.211 1.000 0.263
2.211 2 .526 1.474
3 .421 2.895 4 .947
0.947 4 .947 0.421

28 .526 29 .105 18 .263
11 .947 8.000 16 .474
0.368 1.789 10 474
1.105 0.000 0.105
0.053 0.579 0.526
0.053 9.105 3.421
27 .842 7 .684 60 .053

que presentd mayor abundanciaen las trampas
pit-fall, por lo que asumimos que esta especie
es potencialmente un depredador importante
de G. viburnoides. La densidad de individuos
de las dos morfoespecies de Pheidole mas
comunes en las trampas no varioé con relacion
a la distancia, Pheidole sp.1 (ANOVA F ;.
P=0.11) y Pheidole sp.2 (ANOVAF 5 5, P=0.79)
(Fig. 2). Sin embargo, con relacion al habitat
la abundancia de hormigas para Pheidole sp.1
vari¢ significativamente (ANOVA F 5, P=
0.04) entre arboles aislados (6.80+1.53) y areas
abiertas de sabana (1.89+0.66) (Games-Hovell
test P=0.01) siendo similar en parches con G.
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viburnoides (9.93+4.56) (P=0.76) y parches sin G.
viburnoides (3.60+1.15) (P=0,13). Porel contrario,
para Pheidole sp.2 no se detectaron diferencias
en su abundancia entre los distintos habitats

(ANOVA F,; 5, P=0.20) (Fig. 3).
Discusion

El patrén de depredacion encontrado en este
estudio revela que los niveles de depredacion
de semillas de G. viburnoides fueron mas altos
debajo del arbol madre, que lejos de éste.
Este resultado sugiere un efecto distancia-
dependiente y concuerda con otros trabajos
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Figura 2. Abundancia promedio de hormigas (identificados hasta nivel de género) a diferentes
distancias del arbol madre (promedio + E.E).
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Figura 3. Abundancia promedio de hormigas (identificados hasta género) en diferentes
habitats (promedio + E.E). Donde, A= arbol, PSG = parche sin G. viburnoides, PCG =
parche con G. viburnoides y S = sabana.
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en los tropicos (Augspuger 1982, Levey &
Byrne 1993, Schupyp 1995, Pizo & Oliveira 1998,
Wenny 2000, Wyatt & Silman 2004, Norghauer
et al. 2006, Takeuchi & Nakashizuka 2007)
que respaldan el modelo de Janzen (1970) y
Connell (1971). El patrén encontrado para G.
viburnoides se ve respaldado por factores que
son los responsables de generar dicho patrén.
Uno de estos factores es la alta densidad de
semillas disponibles debajo del arbol madre
por efecto directo de la sombra de semillas
o indirectamente por la remocién de frutos
causada por sus principales dispersores (Laman
1996). En el area de estudio el 91.7% de las
semillas es dispersada hasta los 10 m del arbol
madre (lluvia de semillas) por aves frugivoras,
como Cyanocorax cyanomelas (Loayza &Knight
2010; Saavedra 2008). Esto se traduce en una
gran cantidad de semillas disponibles cerca
o debajo del parental que atrae a numerosos
consumidores de semillas (Janzen 1970, 1971,
Wilson & Traveset 1992, Wenny 2000, Levin
et al. 2003). Sin embargo, no se detectaron
diferencias significativas en la abundancia de
depredadores (Pheidole) respecto ala distancia,
lo cual contrasta la teoria de atraccion de los
depredadoreshaciasitios con alta concentracion
de semillas.

En base a observaciones de campo y
experimentos piloto, creemos que lo mas
probable es quehormigas granivoras del género
Pheidole seanlos depredadores masimportantes
deestaespecies, peronose descartalaexistencia
de otros. En términos de abundancia, el
género Pheidole es el mas diverso y abundante
en los trépicos (Holldobler & Wilson 1990,
Belstermeyer et al.2000) tendiendo a concentrar
su actividad cerca del arbol en fructificacion
(Janzen 1970, Takeuchi & Nakashizuka
2007). Encontramos que los depredadores
de G. viburnoides consumen las semillas en
los sitios donde han sido encontradas. Este
comportamiento se ve reflejado en la forma
como eran consumidas las semillas, donde,
un 65% de los endocarpos ofrecidos en los
experimentos presentaban orificios por donde
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lassemillashabiansido consumidas (F.Saavedra
datos no publicados). Avgar et al. (2008)
encontraron que las caracteristicas de forrajeo
dedosespecies dehormigas granivoras pueden
explicar y pronosticar la estructura espacial
de plantas. De la misma manera, estudios en
sistemas tropicales encontraron que especies del
género Pheidole varian en su forma de consumir
las semillas. Mientras unas especies trasladan
lassemillasalnido (Levey & Byrne 1993; Passos
& Oliveira 2002), otras consumen las semillasen
el lugar donde las encuentran (Pizo & Oliveira
1998, Passos & Oliveira 2002), movilizando
una gran cantidad de individuos (Carroll &
Janzen 1973). Al igual que el trabajo de Pizo &
Oliveira (1998), observamos una gran cantidad
de hormigas consumiendo las semillas en los
sitios donde fueron encontradas. Por lo tanto,
es posible proponer que el comportamiento
alimenticio delos depredadores podriaser otro
factor mas, detras del patron de depredacion
de G. viburnoides. Con relacion al habitat los
resultados encontrados, concuerdan con
otros estudios en sabanas tropicales, donde se
encontr6 que la pérdida de semillas debido a
laactividad de depredadores fue mayor debajo
de arbustos altos comparados con pastizales
abiertos, debido a la desproporcional llegada
de semillas a los diferentes tipos de habitats
(Holl12002). Esto podria deberse a que hormigas
neotropicales del género Pheidole tienden a
ocupar ambientes con abundante hojarasca y
materia organicadonde construyensusnidosy
obtienen alimento (Holldobler & Wilson 1990;
Reyes-Lopezetal.2003). Nosotros encontramos
mayor abundancia de hormigas (Pheidole sp.1)
endrbolesaislados que dreas de sabanay aligual
que ennuestro sistema de estudio, Dunn (2000)
y Reyes-Lopez et al. (2003) concluyeron que la
riqueza y abundancia de hormigas es mayor
en arboles aislados que en areas abiertas. Esto
demuestra que nuestro sistema de estudio los
depredadores de semillas encontrados pueden
jugar unrol crucial en determinar la estructura
espacial y composicion de comunidades
vegetales.
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Conclusiones

El patron de depredacion encontrado en
este estudio sugiere un efecto distancia-
dependiente, que apoya la hipodtesis de
Escape de Howe & Smallwood (1982) y que
la estructura de parches, arboles solitarios y
sabana del habitatinfluyensobrelaabundancia
de hormigas a pequefa escala. La densidad
de hormigas (Pheidole spp.) no determina el
patrén espacial de depredacion de semillas de
Guettarda viburnoides.
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