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RESUMEN

El acopio esparcido ha recibido singular atencién en las tltimas décadas, y muchos estudios se han centrado en semillas de
palmeras dispersadas por Dasyprocta. Nuestro objetivo fue identificar las especies consumidoras de frutos de Mauritia flexuosa,
evaluar la importancia relativa de esas especies y el destino de las semillas dispersadas. Utilizamos experimentos de campo para
evaluar el destino de las semillas removidas por frugivoros, en la Reserva de la Biosfera Pilén Lajas, Bolivia. Predijimos que las
semillas enterradas por Dasyprocta tendrian menor mortalidad que las no enterradas. Colocamos 6-16 estaciones de frutos, con
15-50 frutos cada una, en cinco periodos de muestreo cubriendo un ano. Los principales dispersores de M. flexuosa fueron D.
punctata'y Cuniculus paca, que transportan las semillas un mdximo de 12.63 m y 14.1 m, respectivamente. Los dispersores
removieron 7.5% de los frutos de las estaciones. Todas las semillas dispersadas en cuatro de los muestreos fueron depredadas
o se pudrieron; solamente el 0.5% de las semillas dispersadas en febrero germinaron. De las semillas colocadas sobre y debajo
del suelo en época seca y himeda, solamente sobrevivieron aquellas enterradas en la época hiimeda; el resto fueron depredadas
o se pudrieron. Ninguna de las 84 semillas removidas por D. punctata fue enterrada, lo cual difiere de casi todos los reportes
sobre el comportamiento de Dasyprocta. Discutimos este resultado en relacién al posible efecto de la humedad del suelo y
el tamano de las semillas, y postulamos que la elevada abundancia del recurso harfa innecesario acopiar semillas bajo suelo.
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Seed dispersal of Mauritia flexuosa (Arecaceae) by terretrial frugivores in
Laguna Azul, Beni, Bolivia

ABSTRACT

Scatterhoarding has received special attention for the last couple of decades, and several studies focused on palms whose seeds
are dispersed by Dasyprocta. Our objective was to know the species that consume fruits of Mauritia flexuosa, to evaluate the
relative importance of consumer species, and also to assess the fate of dispersed seeds. Using field experiments we evaluated the
fate of seeds removed by frugivores at the Pilon Lajas Biosphere Reserve, Bolivia. We predicted that seeds buried by Dasyprocta
would present lower mortality that those left unburied. We placed 6-16 fruit stations, with 15-50 fruits each, in five sampling
periods along a year. The main seed dispersers of M. flexuosa were D. punctata and Cuniculus paca, which transported seeds a
maximum of 12.63 m, and 14.1, respectively. Dispersers removed 7.5% of the fruits from the stations. All seeds removed during
four out of the five sampling periods were either predated, or rotted; only 0.5% of the seeds dispersed in February germinated.
From the total of seeds we buried in the dry and wet season only survived those buried in the wet season, the remaining
were predated or rotted off. None of the 84 seeds removed by D. punctata were buried, which differs from all known reports
on dispersal behavior of Dasyprocta. We discuss these findings in relation to the possible effects of soil humidity, and seed size
and advance the hypothesis that the high abundance of the resource makes it unnecessary to scatterhoard seeds underground.

KEYWORDS: Scatterhoarding, Dasyprocta, Cuniculus, palms, Pilén Lajas

45 VOL. 45(1) 2015: 45 - 56



ACTA
AMAZONICA

INTRODUCCION

Estudiar el proceso de dispersién de semillas a nivel
local es fundamental para entender la estructuracién de las
comunidades vegetales (Wang y Smith 2002; Howe y Miriti
2004). Las palmas neotropicales producen frutos de semilla
grande, abundantes en el bosque y muy atractivos para los
frugivoros, especialmente ungulados, roedores y aves (Bodmer
1991; Andreazzi et al. 2009). Algunos mamiferos consumen
los frutos y defecan las semillas (Fragoso 1994; Silvius 1999;
Quiroga y Rolddn 2001), otros llevan las semillas a escondites,
donde su supervivencia dependerd de no ser depredadas (Smythe
1970; Tuck-Haugaasen ¢# /. 2012). En este tltimo grupo estdn
roedores como Sciurus, Tamiasciurus, Proechymis, Heteromys,
Myoprocta, Dasyprocta, Peromyscus'y Reithrodontomys (Bradford
y Smith 1977; Alho 1982; Donatti ez al. 2009).

Dasyprocta dispersa y entierra las semillas hasta 60 m
desde los parentales (Tuck-Haugaasen er al. 2012); aunque
alcanza distancias extremas de > 200 m (Hirsch ez 2/. 2012a).
Este comportamiento de acopio esparcido o “scatterhoarding”
(Morris 1962) cumple un rol importante en la dispersién de
las semillas (Alho 1982; Jansen er al. 2004; Jorge y Howe
2009). Jansen et al. (2012) reportan que un 14% de las
semillas enterradas por D. punctata sobreviven un ano; y
las semillas enterradas suelen germinar mds rdpido que las
que no se entierran (Forget y Milleron 1991). Dasyprocta
dispersa varios géneros de palmeras: Acrocomia, Astrocaryum,
Attalea, Mauritia, Oenocarpus, Phytelephas y Syagrus (Silvius
y Fragoso 2003; Pires y Galetti 2012; Emsens ez a/. 2013). A
su vez, frutos y semillas de Mauritia flexuosa estdn en la dieta
de muchos frugivoros, como Tapirus terrestris, Tayasu pecari,
Pecari tajacu, Mazama americana, primates, aves e incluso
peces (Bodmer 1991; Allen 1997; Holm ez a/. 2008).

En nuestro sitio de estudio, M. flexuosa (palma real)
forma extensos palmares en dreas estacionalmente inundadas.
Suponifamos que, siendo D. punctata (jochi colorado)
uno de los consumidores (M. Huallata, Poblador local,
Com. Pers. 1999), la dispersién de palma real incluiria
el acopio esparcido. Suponiendo que éste beneficia a la
planta, predijimos que las semillas enterradas tendrian
mayor probabilidad de sobrevivencia y germinacién que
aquellas no enterradas. Adicionalmente, evaluamos si las
semillas eran dispersadas diferencialmente hacia dreas
permanentemente o temporalmente inundadas, que a su vez
albergan poblaciones mds y menos densas de M. flexuosa,
respectivamente (G. Mendieta, datos no publ.). Discutimos
estos resultados en relacién a la hipétesis de que Dasyprocta
acopia mds semillas en lugares con menor densidad, donde
la probabilidad de establecimiento es mayor (Hirsch ez al.
2012b). De forma posterior a nuestro trabajo, se evidencié
que el comportamiento de Dasyprocta puede cambiar con la
disponibilidad de recursos (Visser ez al. 2011; Emsens et al.
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2013); y este trabajo tiene especial relevancia en el contexto del
modelo de Gdlvez ez al. (2009), que predice menor densidad
de acopios por Dasyprocta en sitios con mayor densidad
del recurso. Nuestro objetivo fue identificar las especies
que consumen frutos de palma real, evaluar la proporcién
removida por especie y el destino de las semillas.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

Las observaciones se realizaron alrededor de Laguna Azul,
al NO de la Reserva de la Biosfera y Tierra Comunitaria de
Origen (RB-TCO) Pilén Lajas, a ~377 m snm (14° 55 45”
Sy 640 21’ 517 W; Figura 1). La vegetacién corresponde a
Bosque Amazénico Preandino, con temperaturas promedio
anuales entre 24 - 27°Cy precipitaciones entre 1500 y 2400
mm anuales (Ibisch ez 2/. 2003), concentrados principalmente
entre noviembre y marzo. Los habitantes de la RB-TCO Pilén
Lajas son de la etnia T’simane, quienes viven de la agricultura
no extensiva, caza y recoleccién de frutos y otros productos
del bosque; lo cual les permite un conocimiento detallado de
la historia natural local, incluyendo la fenologfa de las especies
mds conspicuas (como M. flexuosa).

Laguna Azul estd circundada por un bosque dominado
por palma real. En época seca se distinguen dos cinturones
de vegetacién en el palmar. El cinturén interno (adyacente
a la laguna) fuertemente dominado por palma real, cuyos
individuos tienen parte del estipite permanentemente bajo el
agua y estdn asociados a vegetacién palustre y especies como
Nymphea sp., Lemna sp., macrofitas y helechos. El cinturén
externo incluye especies que no estdn en el interno, como
Bactris gasipaes, Euterpe precatoria, Astrocaryum murumur,
Ficus sp., Hura crepitans, Annona sp., Rheedia sp. En el
cinturdn externo, algunos individuos de palma real estdn en
suelo estacionalmente inundado, mientras que otros estdn en
suelo firme. Durante la estacién lluviosa el agua cubre entre
10 y 50 cm de los estipites de las palmas mds cercanas al
cinturdn interno. Las observaciones se realizaron en el palmar,
considerando la divisién en cinturones externo e interno, en
funcién a su potencial importancia para la germinacién y
establecimiento de M. flexuosa. Las densidades de palmas en
los anillos interno y externo son de 65 y 55 palmas adultas por
hectdrea (DS=0.05; G. Mendieta, datos no publ.).

La palma real crece principalmente en suelos 4cidos,
inundados temporal o permanentemente, donde alcanza
alturas de 15 a 30 m (Moraes 1989). El fruto es una drupa
de 5-7 cm de longitud y 4-5 cm de didmetro, con mesocarpio
suave, agridulce y de alto valor nutricional (Lopes ez a/. 1980).
La tnica semilla constituye un 40% del peso y volumen del
fruto; un racimo pesa unos 40 kg. Las semillas son depredadas
por varias familias de Coleoptera (Bruchidae, Curculionidae,
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Figura 1. Sitio de estudio, indicado por un circulo, en la Reserva de la Biosfera y Tierra Comunitaria de Origen Pilon Lajas (area sombreada).

Scolytidae) y posiblemente de Hemiptera (Lygaeidae y
Pyrrhocoridae; Johanson 2009). La floracién ocurre entre
septiembre y febrero, y la fructificacién entre marzo y octubre
(Moraes 1993). En la RB-TCO Pilén Lajas la etapa de
fructificacién ocurre principalmente entre agosto y diciembre,
pero se encuentran frutos todo el afio. La germinacién es
lenta e hipogea y se desarrolla en el agua, con tiempos de
germinacion entre 82-120 dfas (Braun 1988).

Dispersion de semillas

Diseflamos un experimento de campo para identificar
los frugivoros terrestres de palma real, estimar la remocién

de frutos y evaluar el destino de las semillas dispersadas. Para
ello se colocaron estaciones de frutos separadas entre si por
aproximadamente 300 m, rodeando la laguna y suponiendo
que cada estacion estarfa en el drea de accién de un jochi
colorado (Silvius y Fragoso 2003, Aliaga-Rossel ez a/. 2008).
Las estaciones fueron colocadas a 2 m desde una palma adulta,
para simular la oferta natural de frutos y aproximadamente
en el limite observable entre los cinturones externo e interno
del palmar; siempre en el mismo lugar que la primera vez o
cerca (< 5 m). El ndmero de estaciones y de frutos/estacién
varié entre muestreos, debido a la distinta disponibilidad de
frutos (Tabla 1). Cada estacién consistié en un grupo de frutos
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Tabla 1. Numero de estaciones y nimero de frutos por estacion colocados
en cada ocasion durante el estudio de dispersion de semillas de Mauritia
flexuosa por frugivoros terrestres en Bolivia. ES=estacion seca; EH=estacion
humeda, T=transicion

Muestreo Estaciones Frutos/ estacion Dias de muestreo
Agosto -1999 (ES) 6 15 5
Noviembre -1999 (T) 14 25 6
Diciembre -1999 (EH) 16 25 7
Febrero -2000 (EH) 16 25 7
Agosto -2000* (ES) 16 50 7

*Para este muestreo se colocaron dos grupos de 25 frutos cada uno en las
estaciones. Uno de los grupos no tenia la pieza de metal, para poder comparar
remocion con y sin esa pieza.

(recolectados maduros del 4rbol) colocados sobre el suelo,
alrededor del cual se limpié un 4rea de 1m? para registrar
huellas de los animales visitantes (Simonetti y Huareco 1999).
Las estaciones se instalaron en tres ocasiones (muestreos) en
época seca (agosto y noviembre de 1999 y agosto de 2000) y
dos en época hiumeda (diciembre de 1999 y febrero de 2000).

Los frutos fueron marcados con una pieza de metal (6 x 2
mm) firmemente adherida sobre el endocarpio por presion,
a excepcién de aquellos colocados en agosto de 1999 y la
mitad de los colocados en agosto de 2000 (ver abajo). Este
procedimiento permitié hallar los frutos removidos con un
detector de metales (marca Fisher, modelo 1225x, California,
USA). Para evaluar un posible efecto del metal en la remocidn,
en agosto de 2000 se colocaron dos grupos de 25 frutos en cada
estacién, uno al lado del otro. Los frutos de un grupo fueron
marcados con piezas metdlicas, dejando el otro como control.
La remocién de frutos marcados fue ligeramente mayor
(2.25%) que la de frutos control (0.5%), lo cual sugiere que
el marcado de frutos no afecta su remocién. No detectamos
pérdida de las piezas de metal, ni ataques por hongos.

Identificacion de frugivoros terrestres

En la manana de cada dia de muestreo (Tabla 1), se
revisaron e identificaron las huellas con ayuda de cazadores
T’simane, diferenciando las marcas dentales sobre las semillas.
Diferenciamos entre visitas con y sin remocidn de frutos. Las
observaciones se presentan como la proporcién promedio
de estaciones con visitas por dfa, para cada especie y cada
ocasién de muestreo. La proporcidn de estaciones con visitas
fue correlacionada con la proporcién de estaciones donde
ocurrieron visitas con remocion, por especie.

Remocion de frutos

Para cada periodo de muestreo, registramos el niimero
de frutos removidos, desaparecidos e intactos por estacién.
Frutos removidos fueron aquellos consumidos y depositados
por los frugivoros en la misma estacién o fuera de ella; aquellos
que no se encontraron se contabilizaron como desaparecidos.

Dispersion de semillas de Mauritia flexuosa (Arecaceae) por
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Los frutos no removidos y sin indicios de consumo fueron
considerados intactos. Los frutos removidos fueron localizados
con el detector de metales, rastreando un radio de 30 m desde
cada estacién. El instrumento detecta metales hasta 5 cm bajo
suelo y D. punctata, el inico consumidor que enterraria las
semillas, las deposita hasta 4 cm bajo suelo (Fragoso 1994). La
remocién de frutos se midié al final de cada muestreo como
la proporcién total de remocién por frugivoro y por estacion.

Como medida cualitativa de disponibilidad de frutos se
estimé la abundancia relativa de frutos sobre el suelo durante
los cinco muestreos y tres visitas de campo adicionales en
junio de 1999, abril y junio de 2000 para relacionarla con la
proporcién de remocién. La abundancia se categorizd como
alta, media o baja, segtin la experiencia (> 30 afios) del guia
local. Para evaluar si la remocién de frutos estaba asociada a
una mayor frecuencia de visitas de los frugivoros se utilizé una
correlacion de Spearman entre el porcentaje de estaciones con
visita y el porcentaje total de frutos removidos por dia, para
cada periodo de muestreo.

Direccién y distancia de deposicion de los frutos
removidos

Se midié la distancia desde la estacién de frutos hasta
el lugar donde se los encontraba, anotando si las semillas
eran llevadas hacia el cinturén interno o hacia el externo.
Adicionalmente, se comparé la distancia de deposicién de
frutos entre D. punctata'y Cuniculus paca (jochi pintado), el
otro mamifero importante en la remocién de frutos en el sitio
de estudio, considerando las distancias de deposicién entre las
dreas inundable y no inundable para cada especie, mediante
una prueba de Kruskal Wallis. No utilizamos ANDEVA de
dos vias, pues se contravenian severamente los supuestos de

normalidad y homoscedasticidad (Zar 1999).

Sobrevivencia de semillas removidas

La sobrevivencia de las semillas de frutos removidos se
evalué marcando individualmente con estacas etiquetadas
los sitios donde se las localizaba. Evaluamos la proporcién de
semillas germinadas, desaparecidas e intactas por muestreo,
para el total de frutos removidos por cada especie. Las
semillas intactas son aquellas sin dafio por depredacién de
invertebrados. Las semillas marcadas se revisaron de 1-3 veces
en funcién a la sobrevivencia; hasta un mdximo de 180 dias
desde su remocidn.

Germinacién y sobrevivencia de semillas bajo y
sobre suelo

Para evaluar si la germinacién y sobrevivencia de las
semillas diferfa entre aquellas depositadas sobre y bajo el
suelo, hicimos dos pruebas de germinacién, una en época
himeda (febrero-2000) y otra en época seca (junio-2000);
consistentes en colocar una semilla a 5 cm bajo el suelo y junto
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a esta una semilla sobre el suelo, en 30 sitios distribuidos al
azar alrededor del cinturdén externo del palmar. Las semillas
fueron recolectadas de frutos maduros hallados en suelo. Se
removié el pericarpio y se seleccionaron cuidadosamente
semillas sin indicios de depredacién por invertebrados.
Considerando que las semillas tardan 65-120 dias en germinar
(Braun 1988), registramos germinacién y sobrevivencia de las
semillas germinadas después de 69, 120 y 194 dias en época
himeda y después de 74 dias en época seca. Cuantificamos
la proporcién de semillas intactas, germinadas, desaparecidas,
depredadas y podridas, por sitio (debajo y sobre el suelo), y
por época (himeda y seca). La frecuencia de semillas con
dano (depredadas por invertebrados y podridas) debajo y
sobre el suelo, se compard por época con una Prueba de x?
de contingencia (Siegel y Castellan 1995).

RESULTADOS

Consumidores de Mauritia flexuosa

Un total de 2040 frutos fueron colocados en las estaciones
en los cinco periodos de muestreo (Tabla 1), 7.40% fue
removido por frugivoros y 0.83% desaparecieron (fueron
removidos, pero no encontrados). El mayor porcentaje de
remocion corresponde al jochi colorado 55.6 % (n = 84) y
jochi pintado 41.7 % (n = 63) del total removido. El mayor

Dispersion de semillas de Mauritia flexuosa (Arecaceae) por
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ndimero de estaciones con visitas y remocién de frutos por
ambas especies se registré en época seca, agosto de 1999
(Figura 2). Mazama americana y T. terrestris removieron s6lo
un fruto cada uno; y roedores no identificados removieron dos
frutos. Las remociones por ungulados y roedores se excluyeron
de posteriores evaluaciones. Sin embargo, cabe notar que
se hallaron heces de 7. terrestris con semillas de M. flexuosa
aparentemente en buen estado y viables.

La tasa de visitas de los frugivoros a las estaciones y la
proporcién total de remocién de frutos se correlacionaron
positivamente para todas las fechas de muestreo: agosto de
1999 (r, = 0.885; p < 0.001), noviembre (r, = 0.883; p <
0.001), diciembre (1's = 0.74; p< 0.001), febrero (rs =0.77; p
<0.001) y agosto de 2000 (r_= 0.59; p< 0.001); lo cual sugiere
que la actividad de los frugivoros cerca de las estaciones estaba
influenciada por la disponibilidad de los frutos en el sitio de
estudio. Esto coincide con el hecho que la mayor cantidad
de frutos removidos se dio en agosto de 1999, cuando,
segtin la experiencia de nuestro gufa de campo, habfa mayor
disponibilidad en el ambiente; y la menor en agosto de 2000.

Direccion y distancia de deposicién de los frutos
removidos

La distancia méxima a la que las semillas fueron dispersadas

por jochi colorado y jochi pintado fue de 12.63 m y 14.04
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Figura 2. Visitas totales y visitas con remocion de M. flexuosa registradas en las estaciones de frutos en cada ocasion de muestreo. D pu=Dasyprocta punctata, C
pa = Cuniculus paca, T te = Tapirus terrestris, M am = Mazama americana, RoNold = Roedores no identificados, Ago = agosto 1999; Ago 00 = agosto 2000
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m, respectivamente, ambas en la época himeda (febrero).
Generalmente, el jochi colorado dejaba las semillas a < 1 m
de la estacién, mientras que el jochi pintado dejaba la mayoria
entre 1 y 5 m. Las semillas que fueron alejadas a mayor
distancia por jochi colorado y jochi pintado quedaron en 4drea
inundable (cinturén interno).

La distancia de deposicién de las semillas por jochi
colorado considerando todas las fechas de muestreo (y = 1.92
m; rango: 1.00 — 12.63; N = 67) fue menor que por jochi
pintado (¥ = 3.27 m; rango 1.00 — 14.04 m; N = 41; z =
-4.41, p<0.001). La distancia de deposicién de semillas por
jochi colorado y jochi pintado difiri6 entre las dreas inundable
y no inundable (Kruskall Wallis H [g.1.=3, N=108] =25.42,
P < 0.01). La menor distancia de deposicién fue por jochi
colorado (y = 1.13 m; 1.0 — 3.5 m; N = 34) hacia el drea
inundable, aunque no difiri6 significativamente de la distancia
para esta misma especie hacia el drea inundable (Y = 2.73 m;
mediana = 1, rango 1.00 — 12.63 m; N = 33); pero si difirié

15
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de las distancias de deposicién por jochi pintado hacia el 4rea
inundable (¥ = 3.77 m; mediana = 1.79, rango 1 — 14.04 m;
N = 10) y no inundable (y = 3.11m, mediana = 2.5, rango
1 -12 m; N = 31; Figura 3).

Sobrevivencia de las semillas removidas

En general, el jochi colorado removié mds frutos que
el jochi pintado y las otras especies en todas las ocasiones
de muestreo. La sobrevivencia de las semillas difirié entre
muestreos. La proporcion de semillas depredadas fue mayor
que la de semillas desaparecidas y germinadas en cada muestreo
(Figura 4). Todas las semillas de los frutos removidos por jochi
colorado y jochi pintado en noviembre y diciembre fueron
depredadas. Entretanto, dos semillas (0.5%) y una semilla
(0.5%) del total removido en febrero por jochi colorado y
jochi pintado, respectivamente germinaron y alcanzaron 5 cm

de altura a los seis meses. No registramos ataque por hongos.
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Figura 3. Distancia (en m) y lugar de deposicion de frutos removidos por Dasyprocta punctata y Cuniculus paca. D In, D No In (Dasyprocta hacia el drea
inundable y no inundable, respectivamente); C In, C No In (Cuniculus hacia el drea inundable y no inundable, respectivamente).
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Figura 4. Destino de los frutos de M. flexuosa removidos en el paimar de Laguna Azul. T, Porcentaje de remocion por D. punctata (lineas continuas) y C.
paca (lineas punteadas). T, Porcentaje de semillas germinadas (G), depredadas (Dp) y desaparecidas (Dc) luego de ser removidas por D. punctata (borde
continuo) y C. paca (borde punteado). En T1, el mayor tamaro de los bloques indica mayor consumo de frutos, y en T2 mayor depredacion o sobrevivencia
de las semillas. R= frutos removidos, N=noviembre, D=diciembre, F=febrero, A=agosto.

Las semillas depositadas en el drea inundable por ambos
frugivoros fueron las tnicas que sobrevivieron y germinaron.
Estas semillas fueron cubiertas por agua en la época himeda.
Las semillas desaparecidas fueron aquellas llevadas por el agua,
pero se consideran potencialmente viables.

Germinacion y sobrevivencia de semillas sobre
y bajo el suelo

El porcentaje de semillas depredadas, tanto aquellas
dejadas sobre suelo, como aquellas colocadas debajo el suelo
en la primera evaluacién, fue menor en la época himeda
(sobre suelo: 6.67% y debajo suelo: 20%), que en la época
seca (sobre suelo: 73.3%; debajo suelo: 56.7%) para ambos
sitios. En tanto que, el porcentaje de semillas podridas difirié
entre fechas de muestreo y sitios (sobre y bajo suelo, Figura
5). Sélo quedaron semillas intactas en la época himeda, en
la cual no registramos semillas podridas sobre el suelo. En la
época seca la mayorfa de las semillas fueron depredadas. La
posicién de las semillas (sobre o debajo el suelo) tuvo un efecto
significativo sélo en la época hiimeda, en que la proporcién de
semillas podridas y depredadas difirié segtin esa posicién (x?
=4.1; g.l. = 1; P<0.05, Figura 5). Este efecto no fue evidente
en la época seca (x* = 2.2; g = 1; P> 0.10). El porcentaje de
semillas podridas en la segunda evaluacién, fue mayor que el
porcentaje de semillas depredadas, tanto debajo como sobre
el suelo (debajo suelo: 70%, sobre suelo: 33.33%) y (debajo
suelo: 20%, sobre suelo: 26.7%), respectivamente.

DISCUSION

Los consumidores terrestres de los frutos de M. flexuosa

en el palmar de Laguna Azul fueron D. punctata, C. paca, T.
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terrestris, M. americana y roedores pequefios. Estas especies
también consumen frutos de M. flexuosa en otros sitios;
ademds de Eira barbara, Chrysocyon brachiurus, 1. tajacu,
T. pecari, Geochelone sp., edentados y marsupiales (Allen
1997, Holm ez al. 2008, Rojas-Robles ez al. 2012), que no
registramos en este estudio. Esta diferencia podria explicarse
simplemente porque nosotros muestreamos un solo sitio
(Allen 1997 muestred cuatro). También es posible que la
cacerfa asociada a extraccién maderera cerca a Laguna Azul
haya diezmado o ahuyentado a Zayassu pecari, que es una
especie sensible a la cacerfa y actividad humana (Fragoso 1997;
Rolddn y Simonetti 2001). Las especies mds importantes en
nuestro estudio por la proporcién de frutos removidos fueron
D. punctata 'y C. paca, coincidentemente con Allen (1997),
quien registré a D. filiginosa como el principal consumidor
de M. flexuosa'y a C. paca como el tercero en importancia.

Es posible que especies como D. punctata y C. paca
tuvieran mayores probabilidades de encontrar las estaciones
de frutos dentro de sus 4mbitos de hogar (2-8 ha, Silvius y
Fragoso 2003; Aliaga-Rossel ez a/. 2008), que las especies con
dmbitos de hogar mds grandes, como 7. zerrestris (Bodmer
1991; Fragoso 1994; Allen 1997). Silvius y Fragoso (2003)
reportan que Dasyprocta puede depender de pocos drboles
por varios meses. Adicionalmente, como ya se indicé, la
cacerfa sobre especies de gran tamafio podria haber reducido
la abundancia de 7. pecari y T terrestris, resultando en una
reduccién de la remocidn de frutos por esas especies.

Dasyprocta es conocido por su hdbito de enterrar su
alimento para ser luego recuperado y consumido (Smythe
1970, 1978; Kiltie 1981; Forget y Milleron 1991).
Especificamente, Peres er al. (1997) observaron que las
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Figura 5. Sobrevivencia de semillas de M. flexuosa colocadas bajo el suelo y sobre el suelo en estaciones seca y himeda. Los valores corresponden al
porcentaje de semillas en cada situacion entre los 60 a 70 dias después de iniciada la prueba.

semillas de Bertholletia excelsa son enterradas por D. leporina
en Brasil, Smythe ez al. (1982) encontraron que D. fuliginosa
entierra semillas de Astrocaryum sp., Dypteryx'y Spondias en Isla
Barro Colorado; Forget y Milleron (1991) para las semillas de
Virola nobilis y las semillas de Astrocaryum aculeatissimum son
enterradas por D. leporina (Pires y Galetti 2012). Sin embargo,
no encontramos evidencias que apoyen ese comportamiento
parael caso de D. punctatay las semillas de M. flexuosa enlaRB
Pilén Lajas. Nuestros resultados de tasas de germinacién sobre y
bajo el suelo podrian dar luces sobre esta aparente contradiccion.
Si bien encontramos que la germinacién de semillas de palma
real es mayor para aquellas ubicadas bajo el suelo, que las
que quedan sobre el suelo, tal como lo reportan Forget y
Milleron (1991) para las semillas de V. nobilis dispersadas por
D. punctata en la Isla de Barro Colorado, y Soares y Ribeiro
(1995) para semillas de H. oblongifolia dispersadas por D. agouti

en la Reserva do Mocambo en Brasil, la proporcion de semillas

germinadas bajo el suelo fue 5-8 veces menor en el presente
estudio con respecto a lo registrado por Forget y Milleron (1991)
y Soares y Ribeiro (1995), respectivamente. Probablemente
esta diferencia es causada por la excesiva humedad del suelo
en Laguna Azul, que ocasionarfa mayor cantidad de semillas
podridas. Es decir, las semillas enterradas serfan més susceptibles
a pudrirse, que aquellas sobre el suelo; por lo cual enterrar las
semillas no serfa una estrategia adecuada para Dasyprocta, pues
luego hallarfa la mayorfa en mal estado. Esta hipétesis requiere
ponerse a prueba, para verificar si Dasyprocta puede cambiar de
estrategia segun la humedad del suelo y si este cambio obedece a
un tipo de plasticidad o es adaptativo para algunas poblaciones.
Otra posibilidad es que las semillas no sean enterradas por ser
muy pequefias, ya que las semillas de masa menora 0.9 g (i.c.
Euterpe edulis) no serfan enterradas por Dasyprocta (Galetti et al.
2010); sin embargo, esto no aplica a las semillas de Mauritia,
que tienen masas mucho mayores. También se ha observado
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que Dasyprocta prefiere las semillas depredadas por briquidos
sobre aquellas que no lo estdn (Silvius y Fragoso 2002), debido
posiblemente a que los endocarpios con briquidos son mds
féciles de abrir y que las larvas serfan una buena fuente de
proteinas y lipidos (Fragoso 1997; Silvius y Fragoso 2002).
Esta preferencia apoyarfa también la hipétesis sobre la estrategia
de no enterrar las semillas, pues el hacerlo podria disminuir la
probabilidad de depredacién postdipsersién por braquidos,
tal como ocurre en las semillas de Azzalea phalerata (Rios y
Pacheco 2006), y hacer las semillas menos atractivas por la
ausencia de la larva. Finalmente, es posible que la disponibilidad
de semillas sea tan alta que enterrarlas no es necesario, pues
no habria escasez del recurso. Jorge y Howe (2009) reportan
diferencias en el comportamiento de Dasyprocta y Myoprocta
para enterrar semillas de Astrocaryum aculuearum, segin el
tamafio del fragmento de bosque, indicando ya un potencial de
plasticidad en ese comportamiento. Gélvez ez al. (2009) hallaron
una correlacién negativa entre la densidad de acopios de semillas
(catches) y su disponibilidad en Barro Colorado. Si esta relacién
se cumpliera hasta el extremo, podria esperarse que la densidad
de acopios sea nula, si la disponibilidad del recurso es muy alta
en nuestro sitio de estudio; que en el caso de Mauritia flexuosa
alcanza densidades entre 55y 65 adultos ha™'. La puesta a prueba
de esta hipdtesis requiere de un experimento de remocién de
semillas en un sitio de alta disponibilidad (como el nuestro),
donde Dasyprocta deberfa retomar el hdbito de enterrar semillas,
si el comportamiento es pldstico, como sugieren Jorge y Howe
(2009). Por otro lado, en un lugar con menor disponibilidad de
semillas podrian adicionarse grandes cantidades de semillas de
alguna especie que es enterrada, de manera que se desencadene
el comportamiento de no acopiarlas. En todo caso, serd il
considerar el posible efecto de la densidad de Dasyprocta en los
sitios, pues se ha visto que esta afecta el comportamiento de
enterrar las semillas (Donatti ez 2/. 2009).

Si bien la remocién de frutos de las estaciones por 77
terrestris no fue importante, el hecho de haber hallado heces
de tapir con semillas de M. flexuosa enteras y aparentemente
sanas es importante. Dado que la materia fecal parece disminuir
la depredacién por briquidos en otras especies de palmeras
(Silvius 1999; Fragoso y Huffman 2000; Rios y Pacheco 2006),
1. terrestris podria tener un rol crucial en Laguna Azul. Los
resultados de algunos estudios describen a 7 terrestris como
ineficientes dispersores de semillas por defecar las semillas en
bajios que estacionalmente se inundan, lugares probablemente
inseguros para la sobrevivencia de A. phalerata (Quiroga y
Roldédn 2001) y A. maripa (Fragoso 1994). En Laguna Azul,
T terrestris también defeca semillas de M. flexuosa en lugares
estacionalmente anegados, pero estas germinan y se establecen
en esos sitios, sugiriendo que 7. terrestris podria ser un eficiente
dispersor de semillas de M. flexuosa, debido a los requerimientos
de humedad para la fase de germinacién y por el hdbitat de las
palmeras en 4reas estacional o permanentemente inundadas.

Dispersion de semillas de Mauritia flexuosa (Arecaceae) por
frugivoros terrestres en Laguna Azul, Beni, Bolivia

Las diferencias estacionales en la remocién de frutos de
palma real parecen estar relacionadas a la fenologia de M.
flexuosa. Una de las razones que podria explicar la variacién
del consumo de estos frutos para la época seca seria el cambio
en el pico de fructificacién de M. flexuosa y por lo tanto en la
disponibilidad de frutos sobre el suelo, lo que ocasionaria que
Dasyprocta cambie su drea de forrajeo en tiempo y en espacio

(Silvius 1999).

Nuestros resultados sugieren que C. paca dispersa las
semillas de palma real a una distancia ligeramente mayor que D.
punctata, aunque ambas especies alejan la mayoria de las semillas
a distancias menores a 5 m, muy cerca al promedio de distancia
de dispersion de Astrocaryum aculeatissimum por Dasyprocta spp.
reportado por Donatti ez a/. (2009). Las distancias de dispersién
de semillas por D. punctata en la Laguna Azul son también
similares a las reportadas para Attalea maripa (Fragoso 1994),
B. excelsa (Peres et al. 1997) y Astrocaruym aculeatum (Jorge y
Howe 2009) por Dasyprocta; pero son especialmente cercanas a
las reportadas para Hymenaea courbaril, cuyas semillas, marcadas
como en este estudio, fueron enterradas por Dasyprocta a un
méximo de 12.1 m de distancia. Esto sugiere que las semillas
dispersadas por Dasyprocta podrian resultar en poblaciones
agregadas de las especies dispersadas. Sin embargo, Pires y
Galetti (2012) reportan que D. leporina dispersa las semillas de
Astrocaryum aculeatissimum a distancias mdximas de 48.7 m,
con una media de 6.8 m y Prada-Villalobos y Aratjo-Bagno
(2012) reportan la exitosa dispersién de palma real por aves,
especialmente Psittacidae, lo cual muestra que la dispersién
de Mauritia podria no depender tanto de mamiferos como
se habia pensado originalmente, y que la dispersién por aves
podria llevar las semillas mucho mds lejos; pero esto no fue
cuantificado en nuestro sitio de estudio. Dado que la palma
real es la especie dominante en Laguna Azul, el alejamiento
de las semillas desde los parentales no servirfa como estrategia
para evitar depredacion, pues la mayoria de las semillas caen
muy cerca a otra planta de la misma especie y la depredacién
probablemente no va a ser dependiente de la distancia a los
parentales (Fricke ¢t al. 2013).

Dasyprocta punctata lleva més semillas de M. flexuosa hacia
el drea inundable que C. paca. Dado que la germinacién de M.
flexuosa se ve favorecida en lugares inundables (Kahn ez al. 1993),
puede especularse que D. punctata serfa un dispersor mds efectivo
que C. paca. Ademds, la presencia de agua representarfa un
medio de dispersion secundario para las semillas. Posiblemente la
depredacion por invertebrados es menor en semillas que quedan
cubiertas por el agua, debido a que el agua interrumpiria la
infestacién de las semillas. Esto refuerza la idea que no es buena
estrategia enterrar las semillas de M. flexuosa, por la frecuente
inundacién de las zonas donde se depositan las semillas. Sin
embargo, esto dependerd de si la depredacién de M. flexuosa por
briquidos ocurre antes o después de que las semillas caen de
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los 4rboles. Si los briquidos ovipositan antes de la caida de los
frutos, como en el caso de Astrocaryum standleyanum (Jansen et
al. 2012), el efecto serd insignificante.

La baja tasa de germinacién de semillas de M. flexuosa
podria deberse a la eliminacién del mesocarpio y exocarpio
por Dasyprocta, como fue reportado para A. maripa en la Isla
Maraca, Brasil (Silvius y Fragoso 2002). La forma de remover
la pulpa por los roedores, dejando al descubierto el endocarpio,
facilitarfa la oviposicién de los briquidos (Allen 1997; Silvius
y Fragoso 2002).

CONCLUSIONES

Los frutos de Mauritia flexuosa son consumidos por
D. punctata, C. paca, T. tervestris, M. americana y roedores
pequefios en la Reserva Pilén Lajas; pero la mayor remocion se
da por D. punctatay C. paca. Ambas especies lleva las semillas
a distancias de aproximadamente 14 m, pero la mayoria son
depositadas a distancias < 5 m. Cuniculus paca dispersa las
semillas de M. flexuosa a mayor distancia que D. punctata,
pero lleva las semillas principalmente en direccién al drea
no inundable, que podria ser un sitio menos seguro para
germinacion y establecimiento. Una proporcién minima de
las semillas dispersadas por ambas especies llega a germinar.
La mayoria se pudren o son depredadas. Las semillas tendrfan
mayor probabilidad de sobrevivir si se las entierra, que si se
depositan sobre el suelo; y la probabilidad de una semilla de
ser depredada es mayor en la época seca. En este estudio no
se obtuvo evidencias de que D. punctata entierre las semillas
de M. flexuosa y éste parece ser el primer reporte de ausencia
del comportamiento de scatterhoarding para Dasyprocta para
semillas grandes; este hecho podria ampliar la plasticidad
del comportamiento de esta especie de acopiar semillas, ante
diferencias en abundancia de esos recursos.
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