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Consecuencias demogréficas para Inga ingoides (Mimosoideae) por la pérdida
de Ateles paniscus (Cebidae), uno de sus dispersores de semillas

Luis F. Pacheco y Javier A. Simonetti

Resumen

Las especies de mayor tamafio de los bosques neotropicales son especialmente vulnerables a
la extincidén local por caceria de subsistencia. Entre esas estdn importantes dispersores de
semillas, como Areles paniscus, el principal dispersor de Inga ingoides en la Reserva de la
Bid6sfera Estacién Biolégica Beni. Debido a esa fuerte interaccidn, la extincién local de A.
paniscus deberia ocasionar una reduccién en la cola de la lluvia de semillas; los cambios
resultantes en distribucitn y posiblemente abundancia de plantulas no deberian afectar la
sobrevivencia de las mismas, por el hecho que las semillas y pldntulas se encontrarian en
agregados, tanto en presencia como en ausencia del dispersor. Como se predijo, se registraron
cambios en la distribucién y abundancia de plantulas de [. ingoides en ausencia de A, paniscus.
La sobrevivencia de semillas es indistinta cerca y lejos de los parentales, pero la sobrevivencia
de plantulas tiende a aumentar a mayores distancias de los conespecificos adultos. En el largo
plazo, estos cambios podrian producir poblaciones de I, ingoides menos densas y més agregadas,
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Abstract

Demographic consequences for Inga ingoides (Mimosoideae) of the loss of
Ateles paniscus (Cebidae), one of its seed dispersers

Largerspecies are especially vulnerable to local extinction by subsistence hunting in neotropical
forests. Among them are important seed dispersers like Ateles paniscus, the main disperser of
Inga ingoides at the Biosphere Reserve Estacidn BiolGgica Beni. Because of this strong
interaction, local extinction of A. paniscus should produce a shorter tail of the 1. ingoides seed
shadow. Resultant changes in distribution and possible abundance of seedlings should not
affect their survival, because both seeds and seedlings would be agregated in presence as well
asinabsence of the disperser. As predicted, changes in distribution and abundance of seedlings
were observed in absence of A. paniscus. Seed survival did not differ close and far from adult
trees, but seedling survival tends to increase with distance to conspecific adult trees. In thelong
term, these changes might produce denser and more agreggated populations of I. ingoides.
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Introduccion

Las poblaciones humanas que habitan regiones rurales del Neotrdpico dependen en gran
medida del consumo de animales silvestres (Redford & Robinson 1987). En Bolivia y otros



a8 “Ecologia en Bolivia” No. 31, abril de 1998,

paises de América tropical, los animales mas apetecidos son aquellos de mayor tamafio,
especialmente herbivoros y frugivoros de las familias Tayassuidae, Tapiridae, Cebidae y
Cracidae (Redford & Robinson 1987, Redford & Stearman 1989, Peres 1990, Chicchén 1992,
Encarnacidn etal. 1993). La caceria de subsistencia puede reducir el tamaiio de las poblaciones
animales, llegando a la extincién local o funcional de algunas especies (Peres 1990, Garcia &
Tarifa 1991, Rold4n 1997). Estas extinciones pueden producir un “bosque vacio'; es decir, un
bosque aparentemente intaclo en su vegelacién, pero alterado en sus interacciones planta-
animal (Redford 1992).

La extincién de mamiferos herbivoros reduce la presién de herbivoria y con ello puede
ocasionar aumento en la dominancia de plintulas de algunas especies arbéreas, con la
consiguiente disminucién en la diversidad especifica (Dirzo & Miranda 1991, Leigh et al.
1993), aunque estos efectos no son siempre evidentes (Terborgh & Wright 1994, Roldén 1997).
A nivel poblacional, los efectos de la defaunacién se manifestarian en un aumento en el
reclutamiento de algunas especies, por disminucién de la presién de herbivoria; y en la
disminucidn del reclutamiento para otras, por falta de sus agentes de dispersion, todo lo cual
ocasiona cambios en la estructura de la vegetacién. La intensidad de estos cambios, sin
embargo, dependeria del grado de defaunacién que haya sufrido el bosque (Roldédn 1997).

Con respecto a la dispersién de semillas, se ha estimado que més del 4% de las especies
dispersadas por frugivoros en los bosques de Uganda podrian extinguirse ante la ausencia de
éstos, por la baja probabilidad de reclutamiento debajo de los parentales (Chapman & Chapman
1995). Dos factores relacionados a la probabilidad de reclutamiento son la distancia a la cual
son dispersadas las semillas y la agregacion de las mismas, como producto de la dispersién por
frugivoros.

Las semillas dispersadas lejos de los parentales tendrian mayor probabilidad de sobrevivir,
dado que asf escaparian a la accién de agentes de mortalidad distancia o denso-dependientes
(Janzen 1970). Trabajos experimentales indican que dicho patrén se cumple para algunas
especies (Clark & Clark 1984, Fragoso 1997), no obstante el reclutamiento de la mayoria de
las especies estudiadas a la fecha no es significativamente afectado por la distancia a los
conespecificos adultos (Hubbell 1980, Condit et al. 1992).

La ausencia de dispersién por frugivoros determinarfa mayor agregacion de semillas debajo de
los parentales y, si la depredacitn de semillas es denso-dependiente, la mortalidad de semillas
por depredacidn seria mayor en ausencia de los dispersores. La susceptibilidad de las semillas
a la depredaci6n y competencia es dependiente del patrén de agregacién de las semillas
generado por los frugivoros. Las especies dispersadas en agregados deberian ser tolerantes a
la competencia, ya que la interaccién con otros individuos de la misma u otra especie se daria
naturalmente, tanto para semillas dispersadas lejos de los parentales como para aquellas que
caen debajo de los mismos. Las semillas dispersadas en forma aislada deberian ser sensibles
a la competencia tanto intra como interespecifica, dado que el desarrollo de atributos que den
ventajas compeltitivas seria innecesario para especies que generalmente no interactian con
otros individuos (Howe 1989). Si lo anterior se cumple, las especies dispersadas en agregados
deberian ser menos vulnerables a la pérdida de sus dispersores de semillas, yaque con o sin esos
veclores las semillas formarian agregados debajo de los parentales. Consecuentemente, la
sobrevivencia de semillas y plantulas de especies dispersadas en agregados no deberia ser
afectada por la falta de dispersitén de las semillas (Howe 1989). En el caso de las especies
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dispersadas en forma aislada, la ausencia de dispersi6n y consiguiente agregacién debajo de los
parentales implicaria aumentar las interacciones competitivas, por lo que deberia producirse
mayor mortalidad de semillas y pldntulas; por tanto esas especies serian mds vulnerables a la
extincién de sus dispersores (Howe 1989).

Los frugivoros que dispersan semillas en forma aislada generalmente son aquellos de menor
tamaiio (< 3 kg), mientras que la dispersién en agregados la realizan principalmente animales
de gran tamafio (Foster & Janson 1985, Wheelwright 1985a, b, 1991, Howe 1989, 1990,
Jordano 1983, 1992, Mack 1993). Dado que la caceria de subsistencia se centra en los
frugfvoros de gran tamaifio, éstos son los mas vulnerables a la extincién local o funcional.
Entonces, serian las especies dispersadas en agregados las que perderian sus dispersores més
frecuentemente, pero serfan también las menos afectadas en su demografia por dicha pérdida.
La consecuencia inmediata de la extincién de los dispersores serfa un acortamiento en la cola
de la sombra de semillas, lo cual produciria agregados de semillas y pldntulas debajo de los
parentales y ausencia de las mismas lejos de ellos. Sin embargo, si las semillas son dispersadas
enagregados, su sobrevivencia y la de las plantulas no deberia ser afectada por los cambios en
abundancia y distribucién de las mismas (Howe 1989).

El sistema en estudio

Los primates son frugivoros de gran tamafio y frecuentemente sufren extincién local por
caceria de subsistencia (Peres 1990, Garcia y Tarifa 1991). Los primates neotropicales son
principalmente frugivoros y cominmente actiian como dispersores de semillas (van Roosmalen
1985a, b, Chapman 1989, Terborgh 1986, Benitez-Rodriguez et al. 1993, Estrada y Coates-
Estrada 1993, Julliot y Sabatier 1993, Peres 1994), dindose casos en que algunas especies
dependen fuertemente de aquellos para la dispersién de sus semillas. Este es el caso de Ateles
paniscus (Cebidae) y algunos drboles neotropicales, como Rheedia sp., Brosimum
parinarioides y Trichilia spp. (van Roosmalen 1985a, b). Esto significa que la extincion de
A. paniscus equivaldria a una reduccién significativa del proceso de dispersién para algunas
plantas.

En los bosques de la Reserva de la Bidsfera Estacién BiolGgica Beni (EBB), en Bolivia,
coexisten el drbol Inga ingoides (Mimosoideae) y el primate A. paniscus. Los frutos de I,
ingoides son consumidos por A. paniscus y sus semillas son dispersadas principalmente por este
primate en la EBB (1. Guareco, com. pers.). Areles paniscus ha sido eliminado en algunas
regiones de laEBB hace unos 10 afios por la caceria de subsistencia, practicada principalmente
por pobladores Tsimane y colonos, pero permanece abundante en otras regiones de la misma
donde la cacerfa es ocasional o inexistente (Garcia & Tarifa 1991). La ruptura local de la
interaccién entre A. paniscus e I. ingoides, proporciona un escenario adecuado para poner a
prueba las predicciones expuestas arriba sobre las consecuencias de la pérdida de un dispersor
de semilla sobre la demografia de una especie arbdrea,

Inga es un género de drboles de flor hermafrodita con 61 especies registradas en Bolivia
(Saldias 1993). Inga ingoides alcanza unos 20 m de altura, florece entre octubre y noviembre
y fructifica entre diciembre y marzo (obs. pers.). No se conoce su forma de polinizacién, aunque
podria ser similar a otras especies del género Inga, las que son polinizadas principalmente por
colibries y polillas, adem4s de mariposas, abejas y murciélagos (Koptur 1983, 1984, Schierenbeck
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etal. 1997). El 100% (n= 6) de las especics de /nga estudiadas en bosques nublados de Costa
Rica son autoincompatibles (Koptur, 1984). Los frutos de Inga son consumidos casi
exclusivamente por primates (Charles-Dominique 1993), aunque dos especies de Inga fueron
encontradas en heces de Tapirus rerresiris en el Parque Noel Kempff Mercado, Santa Cruz,
Bolivia (Herrera y Taber 1998). Los frutos de . ingoides son vainas indehiscentes que alcanzan
25-60 ¢m de longitud y 1,5-2 cm de ancho y contienen generalmente més de 20 semillas de
aproximadamente 1 cm de largo (obs. pers.). En la EBB, sus frutos son consumidos por varias
especies de primates (Alouatta seniculus, Cebus apella, Aoutus azarae y Saimiri boliviensis),
pero A. paniscus parece ser el iinico que traga la semilla (referencias locales y obs. pers.). Los
frutos que caen al suelo son atacados por coledpteros y patdgenos, y las semillas germinadas
son depredadas por pecaries (Tayassu pecari y Pecari tajacu). No se conocen dispersores
terrestres en la EBB.

Ateles paniscus es uno de los primates neotropicales de mayor tamafio, alcanzando hasta 9 kg
(Symington 1988). Su dieta consiste principalmente de frutos, aunque también ingiere hojas y
flores (van Roosmalen 1985b, White 1986). Se mueve en pequefios grupos mixtos de hasta 15
individuos, los cuales son parte de un grupo mayor que ocupa un drea de 153-231 ha, con
movimientos diarios entre 200 y 4000 m (White 1986, Fedigan et al. 1988, Symington 1988).
En la EBB los grupos varian entre 3-26 individuos, que consumen frutos de al menos 26
especiesde drboles (FF. Méndez, datos no publ.). Se mueven rApidamente por el dosel del bosque
y se les ha visto trasladarse adistancias mayores a 1 km (en linearecta), en menos de 5 minutos
(obs. pers.). Las tasas reproductivas de Areles son bajas, con intervalos entre nacimientos de
25-42 meses, luego de una gestacion de 7,5 meses, lo cual los hace muy sensibles a las
perturbaciones humanas (Eisenberg 1983, Symington 1988). De esta manera, se tiene una
especie de dispersor que es rapidamente exterminada por caceria de subsistencia y una
especie de drbol que parece depender en gran medida de ese agente para la dispersion de sus
semillas.

Las observaciones de campo indican que A. paniscus dispersa las semillas de I ingoides en
agregados. Areles paniscus produce agregados de semillas a dos escalas: semillas en las
deposiciones y agregados de deposiciones en el bosque, esto Gltimo por su comportamiento
gregario (obs. pers.). SiA. paniscus es el principal dispersor de [ ingoides, su ausencia deberia
ocasionar que la sombra de semillas se restrinja al 4rea debajo del dosel de los parentales. Dado
que las semillas son dispersadas en agregados, esos cambios en distribucién y abundancia no
deberian afectar la sobrevivencia de las semillas y plantulas (Howe 1989).

En este contexto y bajo el supuesto que A. paniscus es un dispersor “legitimo” (sensu
Bustamante et al. 1992) de semillas de I ingoides, es posible explicitar las siguientes
hipétesis:

1) En ausencia de A. paniscus, la distribucion de semillas y pldntulas de . ingoides deberia
estar restringida al 4rea debajo de la copa de los 4rboles, mientras que en presencia de A.
paniscus, deberia extenderse lejos de los arboles (Fig. 1).

2) De acuerdo a lo propuesto por Howe (1989), la sobrevivencia de semillas y plantulas no
deberia diferir a distancias cerca y lejos de los drboles parentales, ni entre sitios con y sin
presencia de A. paniscus.
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Densidad de plantulas

Distancia desde el arbol [m]

Fig. 1: Distribucion hipotética de plantulas de Inga ingoides con respecto a la distancia
a los drboles en sitios con presencia (CD = con dispersor) y ausencia (SD = sin
dispersor) de su principal dispersor de semillas, Ateles paniscus. La linea por
encima del eje correspondiente a distancia desde el drbol representa la media del
borde de la copa de los arboles.

Material y métodos

El estudio se basé en experimentos de campo y natura, por comparacién de un sitio en que A.
paniscus esti presente (CD = Con Dispersor) con otro en que fue eliminado por caceria (SD =
Sin Dispersor). Todas las observaciones y experimentos se realizaron en ambos sitios.

1. Area de estudio

El estudio se realizé en la Reserva de la Bidsfera Estacién BiolGgica Beni (EBB), localizada
dentro de las provincias Yacuma y Ballividn, Departamento Beni, Bolivia (14°30-14"50'S y
66°00'-66°40' O; Fig. 2). La EBB cubre una superficie de 135.000 ha y est4 ubicada sobre una
llanura aluvial a 210 m snm, la cual sufre inundaciones estacionales que afectan hasta un 70%
de su superficie. La vegetacion de la EBB es un mosaico de varios tipos de formaciones
boscosas que alternan con parches de zonas permanentemente inundadas y sabanas
estacionalmente inundables. A la fecha, se han registrado aproximadamente 2.000 especies de
plantas vasculares, siendo las familias mé4s importantes Palmae, Moraceae, Leguminosae y
Meliaceae (Miranda et al. 1991).

Los sitios de estudio (Con Dispersor y Sin Dispersor) estdn separados unos 30 km. El sitio
donde A. paniscus fue eliminado por caceria de subsistencia (SD) est4 situado a unos 2 km al
norte del asentamiento Tsimane “08”, ubicado al sureste de la EBB, a orillas del rio Curiraba.
Este asentamiento fue establecido hace aproximadamente 30 afios y A. paniscus esli extinto
localmente hace unos 10 afios (I. Guareco, com. pers.). El otro sitio (CD) fue llamado *Campo



f r—/ . ; 14° 30"~

._S.ﬂN BORJA

W

e S o 5 10 Km

66%40' 66°30° ss':zo' ﬁa‘:io' 65‘:1}0'
L

Mapa del area de estudio Estacion Biologica Beni (area sobreada). Los sitios de estudio estin indicados por circulos negros (08 = Comunidad
Chimane, sitio Sin Dispersor; Campo Mono = sitio Con Dispersor).

L

RGGT 2P [HOe “[ £ "ON Wialog u2 gjiojoay,



Consecuencias demogrificas para Inga ingeides (Mimosoideae) por la pérdida de 73
Areles paniscus (Cebidae), uno de sus dispersores de semillas

Mono" por la frecuente presencia de A. paniscus. La vegetacién de ambos sitios corresponde
a un bosque tropical aluvial de inundacién estacional, que se caracleriza por permanecer
inundado tres o cuatro meses al afio (Miranda et al. 1991). Sin embargo, en los sitios de estudio
ocurre solamente inundacidn parcial, siendo m4s bien un bosque de terra firme, alternando con
dreas de bajfo inundadas durante el periodo mas himedo (Rold4n 1997).

Los bosques presentan un estrato emergente (mayor de 40 m), dos estratos arbéreos (30 y 20
m) y uno arbustivo (5 m). Ambos bosques fueron descritos en detalle por Rold4n (1997), cuyos
sitios Con Cacerfa y Sin Caceria corresponden a los sitios SD y CD de este estudio,
respectivamente. Ambos bosques son similares floristicamente en la composicién de especies
arbéreas, siendo las familias mas importantes por el niimero de especies Moraceae, Leguminosae,
Meliaceae, Palmae, Rubiaceae y Sapindaceae. Las especies de drboles més abundantes en
ambos sitios son Astrocaryum gratum, Rheedia sp., Pseudolmedia laevis, Trichilia sp., Celtis
schippii, Virola sebifera y Chamaedorea angustisecta. Inga ingoides tiene densidades medias
de adultos de 0,32 ind/100 m2 (ds = 0,60) y 0,35 ind/100 m2 (ds = 0,60) en los sitios SD y CD,
respectivamente (Rolddn 1997).

Ademis de A. paniscus, las poblaciones de otras especies de mamiferos grandes presentes en
el sitio CD estan localmente extintas (T. pecari) o reducidas (P. tajacu, A. seniculus, C. apella,
Mazama gouazoubira) en el sitio SD y estas diferencias son atribuidas también a la caceria de
subsistencia (Rold4n 1997).

2. Viabilidad de las semillas de Inga ingoides dispersadas por Afeles paniscus

Para determinar si A. paniscus defeca semillas viables de I. ingoides, supuesto basico del
estudio, se hicieron pruebas de germinacién para semillas recolectadas de heces. Para ello se
recolectaron frutos en los sitios de estudio y se ofrecieron a un ejemplar cautivo de A. paniscus
en la ciudad de La Paz. Cuarenta y cinco semillas recogidas de las heces se pusieron en una
cémara de germinacién a 30°C y humedad > 90% durante cuatro dias, con revisiones diarias
paracontar las semillas germinadas. Las semillas se consideraron germinadas si los cotiledones
estaban separados y la radicula emergiendo més de 1 mm del borde de la semilla.

3. Abundancia y distribucion de frutos

Para evaluar la abundancia y distribucién de frutos en el suelo se escogieron 20 4rboles de /.
ingoides (10 en cada sitio) y se hicieron conteos de los frutos (vainas) caidos a lo largo de un
transecto de 30 x 1 m, partiendo de la base de cada drbol en una direccién escogida al azar. En
cada transecto se evitd pasar cerca (<20 m) de un conespecifico reproductivo. Los conteos se
hicieron en marzo de 1997, al final del periodo de fructificacion. La distancia a la cuoal se
encontraron las vainas se midié en intervalos de 1 m. Para el andlisis estadistico, las
observaciones se agruparon en dos clases de distancia: 0-10 m, correspondiendo al 4rea bajo
eldosel y >10 m desde el parental, fuera del dosel. La clase de distancia de 0-10 m fue definida
en base al borde del dosel de los drboles (media= 7,7 m; d.e. = 2,2; n=30). No se consideraron
mis clases de distancia, dado que s6lo se encontrd una vaina a méds de 20 m del parental (27 m
en CD). Para el an4lisis estadistico se utilizé un Anélisis de Varianza (ANDEV A) de dos vias,
con densidad de frutos/seccién de transecto como variable dependiente (transformada avx+0,5
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para normalizar las variables) y con sitio (CS, SD) y distancia (0-10m, >10m) como factores.
Para las comparaciones a posteriori se usé una prueba de Duncan (Ott 1988).

4. Depredacion de semillas

Para evaluar si la depredacion de semillas es dependiente de la distancia a los drboles, en marzo
de 1997 se hicieron experimentos manipulativos para analizar la tasa de granivoria en funcién
de la distancia al 4rbol parental. Para ello se extrajeron semillas sanas de frutos de I ingoides
y se colocaron en grupos de 30 semillas (simulando deposiciones agregadas) cerca(5 m) y lejos
(30m) de cuatro drboles adultos de I. ingoides por tratamiento en cada sitio. Los drboles focales
para los tratamientos de 5 y 30 m fueron los mismos (modificado de Howe et al. 1985, Howe
1990). Las deposiciones simuladas se visitaron una vez al dia durante cuatro dias, Los datos de
los conteos finales se analizaron con una prueba de Kruskal-Wallis (Ot 1988) con distancia
(cerca y lejos) y sitio (SD y CD) como tratamientos y el nimero de semillas sobrevivientes
como la variable dependiente. Para las comparaciones a posteriori se usé una prueba “tipo
Tukey" no paramétrica (Zar 1984:199).

5. Abundancia y distribucién de plintulas

La abundancia de plantulas se evalu6 por conteos, que se realizaron en transectos de 30 x 1 m,
partiendo en una direccién al azar desde la base de un adulto reproductivo, pero evitando pasar
amenos de 20m de otroadulto reproductivo. Los conteos s¢ hicieron en marzo de 1996 y marzo
de 1997. S6lo se consideraron las plantulas menores de 1 afo, menores a 20 cm de altura o sin
desarrollo de corteza. Las plintulas se contaron en intervalos de 1 m, pero para el andlisis
estadistico las observaciones se agruparon en tres clases de distancia: cerca (< 10 m), mediana
distancia (10 - 20 m) y lejos (20 - 30 m). La clase “cerca” incluye las distancias debajo de la
copa de los drboles, la clase “lejos” representa las distancias que las semillas alcanzarian sélo
con la participacion de un agente de dispersion distinto a la gravedad. No se consideraron
distancias mayores por la dificultad de evitar el ingreso a lainfluencia de la sombra de semillas
de otro 4rbol. El andlisis estadistico se realizé con un ANDEVA de dos vias, con el ndmero de
plantulas/transecto (para cada clase de distancia) como variable dependiente (transformada con
Vx+0,5), consitio (SD y CD) y distancia (cerca, mediana, lejos) como factores. Las comparaciones
a posteriori se hicieron con una prueba de Duncan (Ot 1988).

Para evaluar las diferencias en la distribucién de pldntulas entre sitios Con y Sin Dispersor, se
graficd la proporcién de transectos (del total realizado para cada sitio) en que se encontraron
pldntulas de I. ingoides para las tres clases de distancia antes mencionadas, La frecuencia de
transectos con plantulas lejos (20 - 30 m) de los drboles se compard entre sitios con una Prueba
Exacta de Fisher (Zar 1984).

6. Sobrevivencia de plantulas

Para evaluar si la sobrevivencia es independiente de la distancia de la plantula al adulto més
proximo y comparar la sobrevivencia de plantulas entre sitios, se procedié de la siguiente
forma: en marzo de 1996, se marcaron todas las plintulas encontradas en un transecto de 30
x 1 m partiendo de dos édrboles en el sitio CD y cuatro drboles en el sitio SD (Tabla 1). El
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seguimiento de esas pldntulas (cohorte I) se hizo mensualmente hasta junio de ese afio, con un
muestreo final en noviembre de 1996. Durante el censo de abril, se marcaron todas las plintulas
de semillas germinadas en ese perfodo (cohorte II) y éstas se siguieron como una cohorte
independiente de la marcada en marzo.

Tabla 1:  Nimero inicial de plintulas marcadas en cada transecto y cada cohorte.
Cohorte CD1 CD2 SD1 SD2 SD3 SD4
I 45 o8 16 26 18 21
Il 24 17 22 23 2 9

CD indica los transectos del sitio Con Dispersor y SD los transectos del sitio Sin Dispersor.
Cohorte I son aquellas plintulas marcadas al inicio del periodo de muestreo (marzo 1996)
¥ que se supone son menores de 1 afio, Cohorte II incluye las plintulas marcadas durante
el primer censo de plintulas marcadas (abril 1996) y que tienen menos de 1 mesde edad. Las
cohortes del transecto CD) no se visitaron en el mes de noviembre de 1996, cuando se hizo
el censo final para el resto de las plintulas marcadas en ambos sitios, sino en marzo de 1997.

Uno de los transectos en el sitio CD (CD1) no pudo ser visitado durante el censo final de noviembre
y las plantulas marcadas del mismo pudieron ser recontadas s6lo en marzo de 1997. Esto impidi6
considerar ambos transectos del sitio CD para la comparacién entre sitios y ésta se hizo con las
pléntulas de los cuatro transectos del sitio SD versus las plantulas del transecto CD2. Sin embargo,
el seguimiento del transecto CD1 hasta marzo permitié obtener datos de 11 y 12 meses para la
sobrevivencia de las plantulas de las cohortes I y I respectivamente, marcadas en ese transecto.
Con las observaciones de cada cohorte por separado y juntando las observaciones de todos los
transectos de cada sitio se hizo el siguiente andlisis. La distancia de cada plantula a la base del drbol
del cual partia el transecto se correlaciond (correlacion por rangos de Spearman) con el iempo que
sobrevivi6 dicha pldntula. Una correlacitn positiva indicaria que a mayor distancia de la plintula
al 4rbol adulto conespecifico méis préximo, la probabilidad de sobrevivencia es mayor. Este
anlisis se hizo primero considerando la sobrevivencia hasta el mes de junio (todos los transectos
para ambos sitios), luego considerando la sobrevivencia hasta el mes de noviembre (CD2 y todos
los transectos para el sitio SD) y finalmente hasta el mes de marzo para el transecto CD1. De esta
manera se obtuvo informaci6n sobre la sobrevivencia a corto plazo (marzo y abril hasta junio,
cohortes I y Il respectivamente) para plantulas en dos transectos en el sitio CD y cuatro transectos
en el sitio SD, informacién de sobrevivencia para ocho y siete meses (cohortes 1 y II) con un
transecto en el sitio CD y cuatro en el sitio SD y, finalmente, informacién de sobrevivenciade doce
y once meses para las plantulas de las cohortes I y II del transecto CD1,

El tiempo de sobrevivencia (dfas) utilizado para los andlisis debe entenderse como un intervalo
y no como el tiempo exacto que sobrevivieron las pldntulas. Aquellas plintulas que no
sobrevivieron al primer censo se les asigné sobrevivencia de cero dfas, pero esto no significa
que murieron inmediatamente después de marcadas.



76 “Ecologia en Bolivia” No. 31, abril de 1998.

La comparacion entre sitios se realizd con las curvas de sobrevivencia para el total de las
plintulas de cada sitio, independientemente de la distancia al arbol adulto. Esta comparacién
se hizo con las observaciones de sobrevivencia hastael mes de noviembre en los transectos CD2
en el sitio CD versus las observaciones de todos los transectos en el sitio SD, y para ambas
cohortes. Las curvas de sobrevivencia se compararon con la prueba de logrank de Peto y Peto
(Pyke y Thompson 1986, Hutchings et al. 1991).

La metodologia anterior entregd datos para un tiempo relativamente largo, pero con un bajo
nimero de drboles por sitio, lo cual hizo necesario apoyar los datos con un nimero mayor de
transectos para obtener informacién menos afectada por posibles eventos particulares a un
transecto (Howe 1993a), En noviembre de 1996 se marcaron entre 21 y 30 plantulas en 10
transectos para cada sitio, con un total de 300 plantulas marcadas en el sitio CD y 275 en el sitio
SD. Todas las plantulas marcadas correspondian al reclutamiento de marzo-mayo de ese afio.
En lo posible, se marcaron plantulas repartidas equitativamente a lo largo de los 30 m del
transecto. La menor densidad de pldntulas en el sitio SD, especialmente a distancias mayores
a 10 m del adulto, obligé a marcar pldntulas fuera del transecto de 30 x 1 m, amplidndose en
ocasiones hasta 8 m de ancho. Las plantulas se censaron en tres oportunidades (enero, marzo
y abril) a lo largo de un periodo de 136 dias. Las observaciones se sometieron al mismo tipo
de andlisis que las marcadas anteriormente, pero en esta ocasién se consideraron todos los
transectos de cada sitio para todos los andlisis.

Resultados

1. Viabilidad de las semillas de Inga ingoides dispersadas por Afeles paniscus

Las primeras semillas aparecieron en las heces de A. paniscus aproximadamente a las 4 horas
desde que el ejemplar consumié el alimento y continuaron apareciendo hasta 18 horas después.
Las primeras semillas germinaron al segundo dia de colocadas en la cdmara de germinacién.
A los cuatro dias, 49% (22/45) de las semillas habian germinado, lo cual demuestra que A.
paniscus es un legitimo dispersor de semillas de [. ingoides.

Al momento de ofrecer frutos a A. paniscus, se hizo lo mismo con un individuo de A. seniculus
y dos individuos de C. apella. Alouartta seniculus no consumié el fruto; los C. apella si 1o
hicieron, pero escupian la semilla en lugar de tragarla, lo cual sugiere que ellos no son agentes
de dispersién de [. ingoides por endozoocoria.

2. Abundancia y distribucién de frutos en el suelo

Los frutos se restringen a las cercanias del borde del dosel de los drboles (Fig. 3). Agrupando
las observaciones por clases de distancia al 4rbol, la densidad de frutos difirié con la distancia
(<10 y > 10 m) a los drboles (ANDEVA, Fq 36= 7,6; P < 0,01), pero no entre sitios (Fy 36=
0,61; P> 0,43). La interacci6n entre los factores no fue significativa (F) 3= 0,01; P>0,9).
Las densidades de vainas por transecto fueron mayores cerca del 4rbol para ambos sitios (46,6
+ 16,99 vainas/transecto versus 14,2 + 13,87 en el sitio CD y 38,5 + 10,68 versus 3,1+ 2,56
en el sitio SD; Duncan, (o = 0,05).
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Fig. 3: Abundancia de frutos de I. ingoides en el suelo (Media + EE) con respecto a la
distancia al darbol mas préximo. CD = Con Dispersor, SD = Sin Dispersor. Diez
transectos por sitio.

3. Depredacion de semillas

La depredacién de semillas en las deposiciones experimentales no difirié con la distancia de
la deposicitn al adulto m4s préximo de I. ingoides en ninguno de los dos sitios; no obstante,
fue mayor en el sitio CD que en el sitio SD para ambas distancias. E10+ 0 % y 25+ 22 % de
las semillas sobrevivieron a ladepredacién en el sitio CD adistancias cerca y lejos de los adultos
respectivamente, mientras que el 100+ 0 % y 98+ 1 % de las semillas sobrevivieron en las
deposiciones en el sitio SD (Kruskal-Wallis H = 11,14; P < 0,02 y prueba a posterior: “tipo
Tukey" no paramétrica, (o = 0,05).

En las deposiciones experimentales de semillas se encontraron larvas y adultos de Coleoptera,
presumiblemente de la misma especie. En estos casos, las semillas depredadas estaban total o
parcialmente destruidas (reducidas a un polvillo). También se observaron hormigas (Atta sp.)
llevandose las semillas a su guarida. Los pobladores Tsimane indican que los pecaries (T. pecari
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y P. tajacu) comen las semillas y los cotiledones que encuentran al hozar las plantulas jovenes.
Todos estos animales actuarian como depredadores de las semillas de I ingoides.

4. Abundancia y distribucién de plantulas

Ladensidad de plantulas difirié de un afio al otro en ambos sitios, aunque la densidad fue mayor
en el sitio CD que en SD para ambos afios (Fig. 4). En 1996, la densidad de plantulas fue cinco
veces mayor cerca (< 10 m) que lejos (> 20 m) de los drboles en CD y 17 veces mayor cerca
que lejos en SD. En total, las pldntulas fueron 3,6 veces més abundantes en el sitio CD que en
SD en 1996. Un ANDEVA de dos vias mostr6 que tanto el efecto distancia (Fp 51 =228, P<
0,001) como el efecto sitio (F 1.51= 26,4; P <0,001) resultaron significativos (la interaccion
entre factores no fue mgmﬁcaﬂva FZ.SI =0,7;P>0,19).
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Fig. 4 Abundancia de plintulas de I. ingoides (Media + EE) con respecto a distancia al
arbol méas prioximo. CD = Con Dispersor, SD = Sin Dispersor. a) 1996 (10
transectos en CD y 9 en SD), b) 1997 (6 transectos en CD y 7 en SD).
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La densidad de plantulas difirié entre todos los tratamientos para 1996. Es decir, la densidad
de plantulas es mayor en CD a todas las distancias desde el parental, y la densidad fue mayor
cerca alos adultos en ambos sitios en 1996 (prueba de Duncan, (ac=0,05). En 1997, ladensidad
de plantulas fue nueve veces mayor en el sitio CD que en SD, con un efecto significativo del
factor sitio (Fy 33= 53,0; P<0,001), de manera similar a lo encontrado para 1996. Sinembargo,
las densidades de pléntulas no difirieron dentro de cada sitio en funcién a la distancia al parental (F5 33
=0,8; P>0,45; Fig.4b). Lainteraccién entre ambos factores no fue significativa () 33 =0,2;P>0,84).

La distribucidén de pldntulas difirié entre los sitios para ambos afios (Fig. 5). La frecuencia de
transectos en que se encontraron pléntulas lejos del adulto focal (20-30m) fue significativamente
mayor en CD que gn SD para ambos afios (90% versus 20% para 1996 y 100% versus 40% para
1997, Pruebaexactade Fisher P< 0,01 y P<0,05 para 1996 y 1997 respectivamente). Entonces,
las plantulas de I ingoides no fueron sélo mas abundantes en el sitio CD, sino que se las
encontré m4s frecuentemente lejos de los drboles adultos en presencia de sudispersorA. paniscus.
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Fig.5: Porcentaje de transectos con plintulas de I. ingoides en cada clase de distancia al arbol
mis priximo. 1=0- 10 m, 2 =10 - 20 m, 3= 20 - 30 m. Resto leyenda como en Fig 4.
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5. Sobrevivencia de plantulas

En general, existe una tendencia al aumento de la sobrevivencia con la distancia de la plantuia
al 4rbol mas préximo de I. ingeides para ambos muestreos, aunque esta tendencia fue
significativa s6lo para el transecto CD1 del primer muestreo (Tabla 2, Fig. 6). También se
observé un aumento consistente en esa tendencia (medida por un aumento en el valor de rg)
con el tiempo; con excepeidn del muestreo realizado para la cohorte II del transecto CD2, el
resto de los andlisis con la sobrevivencia hasta junio y luego hasta noviembre (SD1 - SD4) y
marzo (CD1) mostraron un incremento en el rq (mayor tendencia a que la sobrevivencia de
plantulas sea mayor lejos de los drboles conespecificos), para ambas cohortes (Tabla 2). Esto
sugiere que la tendencia a un aumento en la sobrevivencia para las plantulas que crecen alejadas
de los adultos se haria mis importante a medida que pasa el tiempo. No se hizo un andlisis como
éste con las observaciones del segundo muestreo, por abarcar un periodo mas corto.

Tabla 2: Correlacién entre la distancia de las plantulas al drbol mas proximo y el tiempo
de sobrevivencia.

Cohortes (Primer Muestreo) CD1-2 CDh1 CcDh2 SD1-4
I (marzo a junio de 1996) 0,16 0,42 0,01 0,06
P=0,05 P < 0,005 P>09 P>06
n=143 n=45 n=98 n=81
II (abril a junio de 1996) 0,29 0,19 0,22 -0,13
P =006 P>03 P>03 P>03
n=41 n=24 n=17 n=>56
I (marzo a noviembre de 1996) — —_ 0,068 0,15
P>05 P>01
n=98 n==81
II (abril a noviembre de 1996) —_ — 0,09 0,17
P>0,7 P>02
n=17 n=>56
I (marzo de 1996 a marzo de 1997) — 0,59 —. —
P < 0,001
n=45
II {abril de 1996 a marzo de 1997) — 0,32 — —_
P>0,1
n=24
Segundo Muestreo CD(1-10) SD(1-10)
{noviembre de 1996 a abril de 1997) 0.07 -0,03
| P>02 P=0,5
| n=300 n=275
|

CD = sitio Con Dispersor, SD = sitio Sin Dispersor. Los niimeros indican el transecto
considerado, los guionesindican agrupacion de las observacionesde los transectos sefialados.
Los datos son coeficientes de correlacion de Spearman (rg), “P™ es la probabilidad de que
el rg sea distinto de cero y “n” es el niimero de plintulas consideradas para el anilisis. Las
cohortes son grupos de plantulas marcadas en distinto instante de tiempo y entre paréntesis
se indica el periodo de muestreo.
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Fig. 6: Sobrevivencia de plintulas en funcién a su distancia al adulto mas préximo
(transecto CD1). a) Cohorte I, rg=0,59; n=45; P<0,001. b) Cohorte II, rg=0,32;
n=24; P>0,1. Cada punto es una plantula. * son medianas por intervalo de

tiempo.

Finalmente, la sobrevivencia de plantulas, independientemente de su distancia al drbol mas
proximo, fue mayor en el sitio SD para ambas cohortes del primer muestreo, aunque
significativamente s6lo para la cohorte I (logrank X2 =6,3; g1.= 1;P<0,025yX 2=1,9; g1
= 1; P > 0,1 para las cohortes I y II respectivamente; Fig. 7). En el segundo muestreo la
sobrevivencia fue mayor en el sitio CD (X 2 =5,2; g1 = 1; P < 0,025; Fig. 8).
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Fig.7: Sobrevivencia de plantulas en dos sitios de la EBB, independientemente de su
distancia al arbol mas préximo. CD = Con Dispersor, SD = Sin Dispersor. a)
Cohortes I, marzo a noviembre 1996; n = 98 (CD) y n = 81 (SD). Logrank xX2=
6,3; P <0,025; b) Cohortes II,abrila noviembre de 1996; n=17 (CD) yn= 56 (SD).
Logrank X2 = 1,9; P > 0,1.
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Fig. 8: Sobrevivencia de plintulas, independientemente de la distancia al arbol mas
préximo. Periodo noviembre 1996 a abril 1997. Logrank X2 = 5,21; P < 0,025.

Discusion

Ateles paniscus defeca semillas viables de I. ingoides, con lo cual el supuesto basico que A.
paniscus es un dispersor legitimo es sustentado por la evidencia empirica. Por otra parte, los
otros primnates presentes en la zona de estudio parecen no ser importantes como dispersores de
1. ingoides. Entre ellos, Alouarta no es un frugivoro especialista (Estrada y Coates-Estrada
1993) y su efecto, si existe, seria minimo; mientras que C. apella y los otros primates més
pequefios parecen ser incapaces de tragar las semillas de 1. ingoides (obs. pers.). El efecto de
estas especies como dispersores de [. ingoides podria estar restringido al transporte de frutos
y desecho de semillas a distancias cortas desde los parentales. Por tanto, el potencial de los
primates de la EBB como dispersores de . ingoides recaeria principalmente en A. paniscus. Por
ello, razonablemente se puede suponer que las diferencias en los procesos estudiados se deben
principalmente ala ausencia de A. paniscus en el sitio SD, suponiendo todo lo demsds constante
(condicién ceteris paribus).
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LLa dispersién de semillas de [. ingoides lejos del parental parece no liberarlas de la accién de
los depredadores, ya que la tasa de depredacién no difiere con la distanciaa los drboles. Avispas
y coledpteros son conocidos como depredadores de semillas de /nga (Koptur 1984), ambos
grupos de gran movilidad y autonomia, lo cual podria facilitarles el encuentro de las semillas.
Observaciones de campo no cuantificadas indican que las semillas tardan semanas en germinar
si no son liberadas del fruto. Koptur (1984) también encontré que las semillas de otras especies
de Inga germinan casi inmediatamente después que son liberadas de la vaina. Esto implica que
las semillas que quedan dentro del fruto permanecen mas tiempo expuestas a la accién de los
depredadores y patégenos, abundantes en los frutos debajo de los parentales. Entonces, al
ingerir las semillas y defecarlas en pocas horas, A. paniscus actuaria disminuyendo el tiempo
que las semillas estdn expuestas a los depredadores y de esa manera podria tener un efecto
positivo en la cantidad de semillas germinadas. Sin embargo, este efecto seria producido
también por cualquier otro de los primates que consumen [. ingoides, aiin cuando no traguen
ni dispersen la semilla.

El patr6n de depredacicén de semillas corresponde al propuesto por Howe (1989), en sentidoque
las semillas dispersadas en agregados serfan tolerantes a los factores de mortalidad dependientes
de la distancia a los drboles parentales. La rapidez con que ocurre la depredacion de semillas
puede explicar el que los depredadores no actien en funci6n a la distancia. En el caso de las
hormigas (Arra sp.) esto es claro por la gran movilidad de estos insectos y su amplio rango de
accitn (obs. pers.). En el caso de los coledpteros, hay que suponer que también son capaces de
encontrar las semillas en el bosque rdpidamente. Finalmente, los vertebrados que son conocidos
depredadores de semillas de L ingoides, estan reducidos (P. tajacu) o ausentes (T. pecart) en
el sitio SD (Roldan 1997), lo cual podria explicar la mayor depredacién de semillas en el sitio
CD con respecto al sitio 8D. Los sitios libres de depredadores de semillas son generalmente
raros e impredecibles en espacio y tiempo (Whelan et al. 1991); sin embargo, las altas tasas de
depredacitn de semillas en condiciones experimentales en el sitio CD no conducen a una menor
densidad de plantulas en ese sitio; al contrario, las plantulas son menos abundantes en el sitio
SD.

De acuerdo a lo propuesto originalmente, las plantulas fueron menos abundantes y estuvieron
mayormente restringidas a las cercanias de los 4rboles en el sitio donde A, paniscus fue
eliminado por lacaceria de subsistencia. Lamenorabundancia de plantulas en el sitio SD podria
ser atribuida a la ausencia de A. paniscus, por cuanto ademds de dispersar, tendria un efecto
positivo sobre la tasa de germinacién al liberar las semillas de la vaina, y con ello reduciria la
mortalidad por depredacién. El efecto positivo de A. paniscus en laabundancia de plantulas de
las especies que consume también ha sido propuesto para otras dos especies arbéreas en laEBB
(I. nobilis y Ampelocera ruizii), cuyas plantulas son mas abundantes en el sitio CD, a pesar que
la densidad de 4rboles adultos no difiere entre los sitios, al igual que el caso de I. ingoides
(Rold4n 1997). En Santa Rosa, Costa Rica, Chapman (1989) estimé que mas de 300 semillas
grandes por hectdrea de bosque por semana caen al suelo como producto de las heces de
primates. La ausencia de un aporte de estamagnitud por A. paniscus podria estar determinando
las diferencias en la abundancia de plintulas de /. ingoides en SD.

Las inundaciones estacionales que afectan gran parte de la superficie de 1a EBB no afectan los
sitios de estudio, con excepcién de depresiones del terreno o “bajios”. El bosque entero se
inunda ocasionalmente, pero la distribucidén de los frutos en el suelo, restringida a las zonas
cercanas a los drboles, sugiere que la dispersion secundaria por agua debe ser insignificante,
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Las semillas de I ingoides llegan eventualmente lejos (30 m 6 mis) de los parentales en
ausencia de A. paniscus, pero tanto la densidad de plantulas como la frecuencia con que se las
encuentra lejos de los adultos conespecificos es significativamente mayor cuando A. paniscus
estd presente. Es importante recalcar que la distancia de 30 m no representa el maximo que
alcanzan las semillas dispersadas por A. paniscus; los movimientos de estos sobrepasan los
1.000 m/dfa (Symington 1988, obs. pers.), mientras que ¢l paso por el tracto digestivo de este
primate tarda varias horas (Milton 1980 en White 1986, obs. pers.), lo cual implica que las
semillas de I. ingoides pueden ser dispersadas a gran distancia y constituir una importante via
de flujo génico (Pacheco 1997).

Contrariamente a lo esperado, en sentido que la sobrevivencia de plantulas serfa similar con
respecto a la distancia a los drboles, la sobrevivencia de plantulas aumentaria lejos de los
adultos. Si bien la dispersién por A. paniscus no es la tinica forma para las semillas de llegar
lejos de los Arboles, la probabilidad de hacerlo se reduce significativamente en ausencia de ese
dispersor. Por tanto, en ausencia del A. paniscus, una mayor proporcién de semillas germinaria
cerca alos parentales, donde la sobrevivencia como pldntulas podria ser menor en comparacién
a las que germinaron lejos. Sin embargo, el probable aumento en la mortalidad de plantulas
cerca a los parentales no significa que el reclutamiento cerca a los conespecificos no sea posible
en I. ingoides, De hecho, existen individuos adultos muy cerca uno del otro (2-3 m), lo cual
corresponde més al patr6n propuesto por Hubbell (1980} que al de Janzen (1970). La minoria
de las especies de drboles (n = 80) estudiadas por Condit et al. (1992) muestran reduccion en
el reclutamiento cerca a los adultos, por lo que ellos postulan que la mayoria de las especies
no estarian reguladas por efectos de la distancia al parental sobre el reclutamiento.

Dado que el efecto distancia en la sobrevivencia de plantulas fue significativo s6lo en un
transecto (aunque la tendencia fue general), es posible que la mayor sobrevivencia de plantulas
lejos del parental en el transecto CD1 se deba a un efecto del vecindario de ese transecto en
particular. Howe (1993b) indica que luego del establecimiento de plantulas de Virola
surinamensis (> 12 semanas), ¢s mds fuerte el efecto del vecindario que el de la distancia al
parental. Posiblemente la mayor mortalidad cerca al adulto m4s préximo en el transecto CD1
se deba a efectos del ambiente particular y no a un efecto distancia. La susceptibilidad al atague
de herbivoros, por ejemplo, es influenciada por el ambiente (luz, nutrientes y ataques previos
de herbivoria; Marquis y Braker 1994). La existencia de palmeras pequeiias y otras especies de
sotobosque disminuye la sobrevivencia y crecimiento de plantulas de dos especies de Inga en
Costa Rica, en relacion a sitios en que las plantulas estén libres de ese efecto (Denslow et al.
1991). Por tanto, la evidencia presentada aqui sobre un efecto positivo directo de la dispersion
de semillas en el reclutamiento de /. ingoides (aumento en la sobrevivencia de las pléntulas que
son alejadas de los parentales) no es concluyente. '

Las diferencias en sobrevivencia de pldntulas de I. ingoides entre sitios son aiin més complejas
de explicar. La mayor sobrevivencia en el sitio SD para el primer muestreo podria ser
ocasionada por la redizccién o ausencia de otros mamiferos grandes en ese sitio (Roldé4n 1997).
Sin embargo, la reduccién de estas especies no explicarfa por sf sola el cambio en la
sobrevivencia de plantulas entre sitios. No tenemos explicacion para ese resultado.

En resumen, las semillas de I. ingoides son dispersadas viables por A. paniscus y, si bien el
alejamiento de las semillas del parental no disminuye ladepredacién de las mismas directamente,
las observaciones no cuantificadas sugieren que las semillas liberadas del fruto germinan m4s
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rdpidamente, lo cual disminuiria el tiempo que las semillas estdn expuestas a depredacién. La
ausenciade A. paniscus disminuye la cantidad de semillas que germinan lejos de los parentales
y ocasiona también una disminucién en la densidad total de plantulas de [. ingoides en el suelo
del bosque. Ademas, el germinar lejos de los adultos podria representar una ventaja adicional
para la sobrevivencia de las plantulas. Por tanto, la ausencia de A. paniscus podria afectar la
demografia de I. ingoides, produciendo poblaciones menos densas y mas agregadas en el largo
plazo. Es decir, la mayoria de las semillas germinarian cerca los parentales y probablemente
en menor nimero. El reclutamiento lejos de los parentales disminuiria produciendo 4reas con
menor densidad de drboles y el reemplazo de individuos se produciria principalmente cerca a
los ya establecidos.

Es posible especular sobre los efectos de la pérdida del dispersor en la seleccién fenotipica a
nivel de frutos de I. ingoides. Si el sistema A. paniscus-I. ingoides funciona de manera similar
al estudiado por Wheelwright (1993), en que las aves dispersoras de Ocotea tenera escogen los
frutos de mayor tamaiio, Ateles tenderia a escoger las vainas de mayor tamafio y con mas pulpa.
Si estas vainas obtienen ventaja selectiva de la presion del dispersor (son consumidas con
preferencia) y existe heredabilidad en los caracteres (grande y mucha pulpa), la cual fue
encontrada por Wheelwright en O. tenera, la ausencia del dispersor produciria diferencias en
las frecuencias de fenotipos de frutos. Suponiendo que las semillas dispersadas tienen ventaja
sobre las no dispersadas, la ausencia del dispersor eliminaria esa ventaja a las semillas en frutos
grandes y con mucha pulpa. Por dltimo, es posible que el mayor tamafio y cantidad de pulpa
del fruto sean una desventaja para la germinacién de las semillas dentro del fruto. De esta
manera, podria esperarse que la seleccion favorezca una reduccién en el tamafio y cantidad de
pulpa de los frutos en las poblaciones sin dispersor. Esto si las condiciones de ausencia del
dispersor persistén por varias generaciones y no existe compensacion por otros frugivoros,

Dado que las poblaciones de primates neotropicales de gran tamano, como Afeles, tienen poco
potencial para recuperarse rdpidamente de las perturbaciones (Robinson y Ramirez 1982,
Symington 1988, Eisenberg 1983, Peres 1990) y las poblaciones humanas en la EBB tienden
a crecer (junto con sus demandas de caza), la probabilidad que el efecto de la extincién local
de A. paniscus persista y se extienda en el drea es muy grande. Este problema no se da sélo en
la EBB, la caceria de subsistencia ha afectado también las poblaciones de primates de gran
tamaiio y otros mamiferos en otras regiones del Neotrdpico (Peres 1990, Encarnacién et al.
1993, Bodmer et al. 1997).

Los efectos de la ausencia (o reduccion de la poblacién) del dispersor de semillas podrian
extenderse a otras especies de plantas. Areles paniscus consume frutos de al menos 26 especies
de drboles en la EBB (F. Méndez, datos no publicados) y este primate es considerado dispersor
exclusive de al menos 11 especies en Surinam (van Roosmalen 1985a, b). En general, si la
defaunacién tiende a incrementarse otras especies de animales pueden desaparecer local o
totalmente. Si pensamos en que cerca a 90% de las especies de bosque maduro son dispersadas
por animales (van Roosmalen 1985a, b), es facil imaginar que la estructura del bosque
Neotropical puede cambiar enormemente. Es decir, la caceria de subsistencia practicada por los
pobladores rurales no s6lo afecta directamente las poblaciones animales, sino que sus efectos
indirectos pueden evidenciarse en los patrones de abundancia y distribucion espacial de las
especies vegetales, como se comprobd para [ ingoides por laextincién de su principal dispersor
de semillas, A. paniscus.



Consecuencias demogrificas para Jnga ingoides (Mimosoideae) por la pérdida de 87
Ateles panizcus (Cebidae), uno de sus dispersores de semillas

Agradecimientos

I.a Red Latinoamericana de Bot4nica (becas 93-D1 y 95-SP3), la Universidad de Chile (beca
PG-074-96) y MAB/UNESCO (SC 204010 6) financiaron este trabajo a través de becas al
primer autor. J. Armesto, R. Bustamante, L. Eaton, F. Jaksic, A. Rold4n, 1. Serey y E. Vergara
comentaron versiones preliminares del manuscrito. Ignacio, Amparo, Denisse, Alejandra,
Marcial, Hilarién y Pascual colaboraron en el trabajo de campo. Un agradecimiento especial
para Cecilio Mayto, quien fue nuestro compaiiero de trabajo e hizo realizable este estudio. La
EBB colaboré con la logistica. M. Baudoin, S. Beck, E. Garcfa, F. Hinojosa, F. Koya, M.
Moraes, R. Sivila y T. Tarifa apoyaron de distintas maneras este estudio, ¢l cual es parte de la
tesis doctoral de L F, Pacheco.

Referencias

Benitez-Rodriguez, B., J. Jimenez-Huerta, G. Silva-Lépez, A. Gonzales-Christen & V.
Mendoza-Castillo. 1993. Estudios sobre Ateles y Alouatta en el Centro de
Investigaciones Biol6gicas de la Universidad Veracruzana. Pp. 119-127 en: A.
Estrada, E. Rodriguez-Luna, R. Lépez-Wilchis & R. Coates-Estrada, Eds. Estudios
Primatol6gicos en México, Vol 1. Veracruz: Biblioteca Universidad Veracruzana.

Bodmer, R.E., ].F. Eisenberg & K.H. Redford, 1997, Hunting and the likelihood of extinction
of Amazonian mammals. Conservation Biology 11: 460-466,

Bustamante, R.O., LA, Simonetti & J.E. Mella, 1992. Are foxes legitimate and efficient seed
dispersers? A field test. Acta Oecologica 13: 203-208.

Chapman, C.A. 1989, Primate seed dispersal: the fate of dispersed seeds, Biotropica 21: 148-154.

Chapman, A.C. & L.J. Chapman, 1995, Survival without dispersers: seedling recruitment
under parents. Conservation Biology 9:675-678.

Charles-Dominique, P. 1993, Speciation and coevolution: an interpretation of frugivory
phenomena. Vegetatio 107/108:75-84.

Chicchén, A. 1992, Chimane resource use and market involvement in the Beni Biosphere
Reserve, Bolivia. Ph.D. Dissertation. University of Florida, Gainesville. 271 p.

Clarck, D.A. & D.B. Clarck, 1984. Spacing dynamics of a tropical rain forest tree: evaluation
of the Janzen-Connell model. American Naturalist 124: 769-788.

Condit, R., S.P. Hubbell & R.B. Foster, 1992. Recruitment near conspecific adults and the
maintenance of tree and shrub diversily in Neotropical forests. American Naturalist
140:261-286.

Denslow, 1.S. , E. Newell & A.M. Ellison, 1991. The effect of understory palms and cyclanths
on the growth and survival of Inga seedlings. Biotropica 23:225-234.

Dirzo, R. & A. Miranda, 1991. Altered patterns of herbivory and diversity in the forest
understory: a case study of the possible consequences of contemporary defaunation.
Pp. 273-287. En: P.W. Price, T M. Levinsohn, G.W. Fernandez & W.W. Benson,
Eds. Plant-Animal Interactions. Evolutionary Ecology in Tropical and Temperate
Regions . New York: John Wiley and Sons.

Eisenberg, J.F. 1983. Areles geoffroyi (monoarafia, mono colorado, spidermonkey). Pp.451-453. En:
DH. Janzen, Ed. Costa Rican Natural History Chicago: The University of Chicago Press.

Encamaci6n, F., L. Moya, R, Aquino, J. Tapia & P. Soini, 1993, Situacién y estado actual de
las especies de primates no humanos en el Peri. Pp. 331-343. En: A. Estrada, E.
Rodriguez-Luna, R.L6épez-Wilchis & R. Coates-Estrada, Eds. Estudios Primatol6gicos
en México, Vol. 1. Veracruz: Biblioteca Universidad Veracruzana.



88 "Ecologfa en Bolivia” No. 31, abril de 1998,

Estrada, A. & R. Coates-Estrada, 1993. Aspects of ecological impact of the howling monkeys
(Alouarta) on their habitat: areview. Pp. 87-117. En: A, Estrada, E. Rodriguez-Luna,
R. Lépez-Wilchis & R. Coates-Estrada, Eds. Estudios Primatolégicos en México,
Vol. I. Veracruz: Biblioteca Universidad Veracruzana,

Fedigan, L M., L. Fedigan, C. Chapman & K E. Glander, 1988, Spider monkey home ranges:
a comparison of radio telemetry and direct observations. American Journal of
Primatology 16:19-29,

Foster, S.A. & C.H. Janson, 1985. The relationship between seed size and establishment
conditions in tropical woody plants. Ecology 66:773-780.

Fragoso, .M.V, 1997, Tapir gencrated seed shadows: scale-dependent patchiness in the
Amazon rain forest. Journal of Ecology 85: 519-529,

Garcia, J.E. & T. Tarifa, 1991. Estudio de lacomunidad de primates en la Reserva de la Biosfera
“Estacién Biolégica Beni”, Bolivia. Ecologia en Bolivia 17:1-14.

Herrera, J.C. & A.B. Taber, 1998. Lowland tapir (Tapirus terrestris) ranging behavior, habitat
use and diet in northern Santa Cruz department, Bolivia (en revisién). 22 p.

Howe, H.F. 1989. Scatter- and clump-dispersal and seedling demography: hypothesis and
implications. Oecologia 79:417-426.

Howe, H.F. 1990. Seed dispersal by birds and mammals: implications for seedling demography.
Pp. 191-218. En: K.S. Bawa & M. Hadley, Eds. Reproductive Ecology of Tropical
Forest Plants MAB Series. UNESCO, Paris: The Parthenon Publishing Group.

Howe, H.F. 1993a. Specialized and generalized dispersal systems: where does the “paradigm™
stand? Vegetatio 107/108:3-13.

Howe, H.F. 1993b. Aspects of variation in a neotropical seed dispersal system, Vegetatio 107/
108:149-162.

Howe, H.F., EW. Schupp & L.C. Westley, 1985, Early consequences of seed dispersal for a
Neotropical tree (Virola surinamensis). Ecology 66:781-791,

Hubbell, S.P. 1980. Seed predation and the coexistence of tree species in tropical forests. Oikos
35:214-229.

Hutchings, M.J., K.D. Booth & S. Waite, 1991, Comparison of survivorship by the logrank test:
criticisms and alternatives. Ecology 72:2290-2293,

Janzen, D.H. 1970. Herbivores and the number of tree species in tropical forests. American
Naturalist 104:501-528.

Jordano, P. 1983. Fig-seed predation and dispersal by birds. Biotropica 15:38-41.

Jordano, P. 1992, Fruits and frugivory. Pp. 105-151. En: M. Fenner, Ed. Seeds: The Ecology
of Regeneration in Plant Communities London: CAB Intemational.

Julliot, C. & D. Sabatier. 1993, Diet of the red howler monkey (Alouarta seniculus) in French
Guiana. International Journal of Primatology 14:527-550.

Koptur, S. 1983, Inga (Guaba, Guajinil, Caite, Paterno). Pp. 259-261. En: D.H. Janzen, Ed.
Costa Rican Natural History Chicago: The University of Chicago Press.

Koptur, S. 1984. Outcrossing and pollinator limitation of fruit set: breeding systems of
Neotropical Inga trees (Fabaceae: Mimosoideae). Evolution 38:1130-1143.

Leigh, E.G., Ir., 8.1, Wright, E.A., Herre & F.E. Putz, 1993, The decline of tree diversity on
newly isolated tropical islands: a test of a null hypothesis and some implications.
Evolutionary Ecology 7:76-102.

Mack, A.L. 1993, The sizes of vertebrate-dispersed fruits: a Neotropical-Paleotropical com-
parison. American Naturalist 142:840-856.

Marquis, R.J. y H.E. Braker. 1994. Plant-herbivore interactions: diversity, specificity, and
impact. Pp. 262-281. En: L.. McDade, K. Bawa, H. Hespenheide y G. Hartshomn, Eds.



Consecuencias demogrificas para fnga ingeides (Mimosoideae) por la pérdida de B9
Areles panizcus (Cebidae), uno de sus dispersores de semillas

La Selva: Ecology and Natural History of a Neotropical Rain Forest Chicago: The
University of Chicago Press.

Miranda, C., M. O. Ribera, J. Sarmiento, E. Salinas y C. Navia. 1991. Plan de manejo de la
Reserva de la Biosfera Estacién Biolégica del Beni. La Paz: AN.CB,, EBB,,
LIDEMA, PL-480. 556 p.

Ott, L. 1988. An introduction to statistical methods and data analysis (3rd ed.). Boston: PW§-
Kent Publishing Company. 835 p.

Pacheco, L.F. 1997. Consecuencias demograficas y genéticas paraInga ingoides (Mimosoideae)
de la extincion local de Areles paniscus (Cebidae), uno de sus dispersores de semillas.
Tesis Doctoral. Santiago: Universidad de Chile. 87 p.

Peres, C.A. 1990. Effects of hunting on western Amazonian primate communities. Biological
Conservation 54:47-59.

Peres, C.A. 1994, Primate responses o phenological changes in an Amazonian terra firme
forest. Biotropica 26:98-112.

Pyke, D.A.y].N. Thompson. 1986. Statistical analysis of survival and removal rate experiments.
Ecology 67:240-245.

Redford, K.H. 1992, The empty forest. BioScience 42:412-422.

Redford, K.H. & J.G. Robinson, 1987. The game of choice: patterns of indian and colonist
hunting in the Neotropics, American Anthropologist 89:650-667.

Redford, K.H. & A M. Stearman, 1989. Local peoples and the Beni Biosphere Reserve,
Bolivia. Vida Silvestre Neotropical 2:49-56.

Robinson, J.G. & J. Ramirez, 1982. Conservation biology of neotropical primates, Pp. 329-344, En:
M.H. Mares & H.M. Genoways, Eds. Mammalian Biology Linesville: Univ.of Pittsburg.

Roldén, A.IL. 1997, El sindrome del bosque vacio ;Es un fenémeno recurrente en los bosques
neotropicales? Tesis de Magister. Santiago: Universidad de Chile. 63 p.

Saldias, M. 1993, Mimosoideae. Pp. 420-456 en: Guia de Arboles de Bolivia (T.J. Killeen, E.
Garcia E. & S5.G. Beck, Eds.). La Paz: Herbario Nacional de Bolivia-Missouri
Botanical Garden.

Schierenbeck, K.A., M. Skupski, D. Lieberman & M. Lieberman, 1997. Population structure
in four tropical tree species in Costa Rica. Molecular Ecology 6: 137-144.
Symington, M M. 1988, Demography, ranging patterns, and activity budgets of black spider
monkeys (Ateles paniscus chamek) in the Manu National Park. American Journal of

Primatology 15:45-67. >

Terborgh, 1. 1986. Community aspects of frugivory in tropical forests. Pp. 371-384. En: A
Estrada & T.H. Feming, Eds. Frugivores and seed dispersal Dordrecht: W. Junk Publishers.

Terborgh, I. & S.J. Wright, 1994, Effects of mammalian herbivores on plant recruitment in two
Neotropical forests. Ecology 75:1829-1833,

van Roosmalen, M.G.M. 1985a. Fruits of the Guianan flora. Institute of Systematic Botany.
Utrecht: Utrecht University. 483 p.

van Roosmalen. M.G.M. 1985b. Habitat preferences, diet, feeding behavior and social
organization of the black spider monkey, Areles paniscus paniscus in Surinam. Acta
Amazonica 15(34, suplemento): 1-238,

Wheelwright, N.T. 19854, Fruit size, gape width, and the diets of fruit-eating birds. Ecology
66:808-818.

Wheelwright, N.T. 1985b. Competition for dispersers, and the timing of flowering and fruiting
in a guild of tropical trees. Oikos 44:465-477.

Wheelwright, N.T. 1991. How long do fruit-eating birds stay in the plants where they feed?
Biotropica 23:29-40,



90 “"Ecologia en Bolivia” No. 31, abril de 1998,

Wheelwright, N.T. 1993, Fruit size ina tropical tree species: variation, preference by birds, and
heritability. Vegetatio 107/108:163-174,

White, F. 1986. Census and preliminary observations on the ecology of the black-faced black
spider-monkey (Ateles paniscus chamek) in Manu National Park, Peri. American
Journal of Primatology 11:125-136.

Whelan, C.J., M.F. Willson, C.A. Tuma y Y. Souza-Pinto. 1991. Spatial and temporal patterns
of postdispersal seed predation. Canadian Journal of Botany 69:428-436.

Zar, J.H. 1984. Biostatistical analysis. Englewood: Prentice-Hall. 718 p.

Direccion de los autores

Luis F, Pacheco' y Javier A, Simonetti
Departamento de Ciencias Ecolégicas
Facultad de Ciencias, Universidad de Chile
Casilla 653, Santiago, Chile

' A quien debe dirigirse la correspondencia. Direccidn actual:
Estacién Bioldgica Cotapata

Casilla 10077, Correo Central

Instituto de Ecologia

Universidad Mayor de San Andrés

L.a Paz, Bolivia

email: insteco@ie rds.org.bo

gabriel @latinwide.com



