Ecologia Austral 18:347-356. Diciembre 2008
Asociacion Argentina de Ecologia

Efectos del tacuaremb6 (Chusquea ramosissima, Poaceae) sobre
el proceso de dispersion de semillas en la Selva Misionera

ANABELLA GALLARDO, Lia MONTTI & SusaNA PAaTriCIA BRAVO ™

Laboratorio de Ecologin Funcional, Departamento de Ecologia, Genética y Evolucion, Facultad de Ciencias
Exactas y Naturales, Universidad de Buenos Aires, Argentina.

ResuMEN. La dispersion de semillas mediada por mamiferos genera una distribucién heterogénea
de las semillas en el espacio, con mayor abundancia en aquellas areas mas utilizadas de sus
territorios. A su vez, las semillas alojadas en las heces de los mamiferos sufren alta remocién
y depredacion. En areas disturbadas de la Selva Misionera, Chusquea ramosissima (tacuarembo)
genera un sotobosque cerrado, con escasa regeneracién de especies arbéreas. Nuestro objetivo
fue determinar si la presencia de tacuaremb¢ dificulta las etapas de dispersion y posdispersion
de semillas, y si su floracién y posterior muerte revierten esta situacién en el Parque Nacional
Iguazi, donde muchas areas con tacuarembé habian florecido y habian sido reemplazadas por
un sotobosque méds abierto de helechos y piperaceas. Para ello evaluamos la depredacién de
semillas por roedores por medio de la oferta de semillas con y sin heces, en ambientes con y sin
tacuarembd. Ademaés, evaluamos la abundancia de rastros de mamiferos en ambos ambientes. La
presencia de tacuarembd no afecté la actividad de los roedores, quienes utilizarfan las heces como
sefal de busqueda para encontrar semillas. La presencia de tacuaremb0 si alteraria la actividad de
los mamiferos grandes, por lo que la llegada de semillas de gran tamafio estaria limitada a areas
libres de tacuarembé. Esta interrupcién en la dispersion se revertiria por la floracién de las cafias
y por el subsiguiente cambio de composicién del sotobosque.

[Palabras clave: floracién canas, depredacion de semillas, remocién de semillas, uso de hébitat]

AssTrACT. Effects of tacuaremb6 (Chusquea ramosissima, Poaceae) on seed dispersal process in
Misiones Forest: Seed dispersal by mammals results spatially heterogeneous since some areas of
mammals’ territories that are avoided by them. Therefore, seed arrival is high in areas frequently
used by the animals and negligible in the avoided areas. Besides, seeds in mammals’ scats can suffer
high levels of removal and predation by rodents. Disturbed areas of semi-deciduous Atlantic forest
(Province of Misiones) are invaded by the native bamboo Chusquea ramosissima (tacuarembd), which
precludes forest regeneration. Several areas invaded by tacuarembé flowered during 2001-2003
and, as individuals died after flowering events, piperaceas and ferns replaced them. Our objective
was to determine whether the presence of tacuaremb¢ disrupts the seed dispersal process during
dispersal and post-dispersal phases, and if tacuarembd flowering reverts this situation in the Iguazui
National Park. We evaluated removal and predation of seeds by rodents with and without scats,
and in environments with and without tacuarembé. We also evaluated the abundance of big and
medium mammals’ signals (tracks, scats, caves) in both environments. Tacuaremb¢ did not affect
rodents’ activity, and they might use mammals’ scats as a signal to find seeds. Big mammals did
not use areas invaded by tacuarembd, thus big seeds arrival of species dispersed by them would
be restricted to areas free of invasion. Flowering of tacuarembé might revert this situation.

[Keywords: Bamboo flowering, seed predation, seed removal, habitat use]
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INTRODUCCION

El proceso de dispersién de semillas comien-
za con la produccién de una semilla y finaliza
cuando el nuevo individuo logra establecer-
se. En bosques tropicales y subtropicales, en
particular, este proceso estd mediado por
vertebrados (Fleming 1991; Jordano 2000). La
dispersion abarca distintas etapas: predisper-
siva, dispersiva, posdispersiva y de estableci-
miento (Chambers & MacMahon 1994; Garber
& Lambert 1998; Wang & Smith 2002). De la
dispersion de semillas por mamiferos resulta
una distribucién heterogénea que depende
de la frecuencia de uso de distintas zonas en
sus areas de accién, asociada principalmente
a la disponibilidad de los recursos (Chapman
1988; Foerster & Vaughan 2002; Pages et al.
2005; Tweheyo & Lye 2005), pero también a
factores comportamentales (Shupp et al. 2002).
Por ejemplo, la distribucién de semillas es méas
abundante en los sitios que utilizan con mayor
frecuencia comos letrinas, sitios de descanso
y sitios de paso, y muy escasa en otras areas
(Fragoso 1997; Voysey et al. 1999; Shupp et al.
2002; Bravo 2003).

En bosques con altas densidades de cafas
se ha documentado que los roedores usan de
forma mas frecuente estas areas debido a que
la estructura densa y la acumulacién de hoja-
rasca les brindan proteccién contra la depre-
dacion (Ida & Nakagoshi 1996; Sato 2000; Abe
etal. 2001). Concordantemente, en estas areas
también se ha registrado un reclutamiento es-
caso de renovales arbdreos (Campanello 2005)
y una alta depredacién de semillas durante
la etapa posdispersiva (Abe et al. 2001). Esto
ocasiona problemas serios en la regeneracion
de arboles (Abe et al. 2001; Campanello 2005).
Por otro lado, la mayor parte de las semillas
que los mamiferos frugivoros dispersan por
endozoocoria son depositadas en densidades
altas y acompafiadas de grandes cantidades de
materia fecal. Esto incrementa sus probabilida-
des de ser depredadas o removidas por otros
animales (Chapman 1989; Andresen 1999; Feer
1999). Por ejemplo, los roedores acopiadores
suelen tomarlas de las heces de los grandes
frugivoros. Estos roedores ademas de ser
depredadores de semillas, pueden participar
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activamente en su dispersién en los casos
en que las almacenan de manera dispersa
en pequefios grupos enterrados en el suelo
o debajo de hojarasca (Wenny 1999; Vander
Wall & Longland 2004; Vander Wall et al.
2005a; Fleury & Galetti 2006). Las semillas asi
almacenadas tienen mayores probabilidades
de sobrevivir y de germinar ya que los roedo-
res olvidan dénde las almacenaron, germinan
antes de que las recuperen, muchos individuos
mueren antes de llegar a consumirlas o simple-
mente almacenan maés de las necesarias para
superar el periodo de escasez (Jansen et al.
2002; Vander Wall 2002; Jansen et al. 2004).

La fisonomia, la estructura y el funciona-
miento de los bosques en los que crecen ca-
fias monocérpicas pueden modificarse como
consecuencia de los eventos de floracién y
posterior mortalidad masiva caracteristicos de
estas especies (Janzen 1976). Del mismo modo,
se podrian modificar muchas de las relaciones
ecolégicas que se describieron anteriormente
(e.g., uso diferencial del espacio, acopio de
semillas, depredacién de semillas). Por esta
razon, se estima que la presencia de las cafias
produciria un impacto fuerte sobre el proceso
de dispersién de semillas, si bien su floracién
y el posterior recambio de vegetacién podrian
revertirlo. La Selva Misionera presenta, en su
mayoria, un sotobosque dominado por cafias
(Poaceae: Bambusoideae), entre las que Chus-
quea ramosissima Lindm. (tacuarembd) es una
de las més abundantes. Esta especie manifiesta
un comportamiento invasor en areas degrada-
das, en especial por el aprovechamiento fores-
tal selectivo (Campanello 2005; Campanello et
al. 2007a). En estas dreas, donde el tacuarembo
es abundante, se dificulta la regeneracion de
la vegetacion de selva ya que el crecimiento
de los renovales de algunas de las especies de
dosel es muy limitado y los renovales de la ma-
yoria de las especies son practicamente nulos
(Campanello 2005; Campanello et al. 2007a).
Entre 2001 y 2008 se produjeron eventos de
floracién de tacuarembé en distintas regio-
nes de la Provincia de Misiones. Esto alterd
profundamente la dindmica del sotobosque y
facilit6 la colonizacién de otras especies (e.g.,
helechos y piperaceas), asi como de varias es-
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pecies de gramineas, enredaderas y herbaceas
(Montti, inédito).

Para otros sistemas se ha documentado que
las areas con abundancia de cafias presentan
una alta remocién de semillas por parte de los
roedores (Abe et al. 2001). Esto puede afectar
la regeneracion arbérea, tanto de manera po-
sitiva como negativa (Abe et al. 2001; Jansen
etal.2002; Vander Wall et al. 2005a). Es sabido
que en la Selva Misionera son 4reas con escaso
reclutamiento y donde los renovales crecen de
manera lenta (Campanello 2005; Campanello
et al. 2007a). Sin embargo, se desconoce si el
escaso reclutamiento de renovales en estas
dreas se debe a una modificacion del proceso
de dispersién de semillas durante la etapa de
arribo, etapa dispersiva propiamente dicha,
durante la etapa posdispersiva por modifica-
ciones en la dispersion secundaria/depreda-
cién, o a una modificacién durante la etapa
de establecimiento, donde podria haber una
fuerte competencia entre las cafias y las plan-
tulas. Aunque, obviamente, estas hipétesis no
son mutuamente excluyentes, y todas pueden
revertirse o modificarse de algiin modo me-
diante la floracién y la muerte de las cafias, el
presente trabajo se centra en el estudio de la
etapa dispersiva y posdispersiva. Al menos
para las especies dispersadas por mamiferos,
las modificaciones en estas etapas podrian de-
berse a una baja llegada de semillas debido a
un escaso uso de estas dreas por parte de los
dispersores primarios o por un adecuado arri-
bo de semillas pero una alta remocién durante
la etapa posdispersiva con efectos negativos
sobre el reclutamiento, tal como se observa en
otros sistemas.

El objetivo de este estudio fue determinar
si la presencia de tacuaremb¢ dificultaba la
etapa de dispersién de semillas, y si su flo-
racion revertia esta situacion. Planteamos las
siguientes preguntas, ;cambia la actividad de
los roedores depredadores y/o dispersores se-
cundarios de semillas en presencia o ausencia
de tacuarembd?, ;dificulta la presencia de ta-
cuarembd la utilizacion del area por parte de
otros dispersores?, ;el drea es utilizada con
mayor frecuencia cuando el tacuarembé es
reemplazado por otra vegetacion?
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METODOS

Sitio de estudio

El estudio se llevé a cabo en el Parque
Nacional Iguazti, ubicado en el noroeste de
la Provincia de Misiones, Argentina (25°31’-
25°43" Sy 54°08’- 54°32" O). Este parque cons-
ta de aproximadamente 67000 ha de bosque
nativo (Bosque Atlantico semideciduo), las
cuales fueron, en gran parte, sometidas a
extraccion forestal antes de la creacion del
area protegida en 1934 (Ley 12103). El clima
de la region es calido y hiimedo. Se registran
temperaturas medias de 15 °C en invierno
y 25 °C en verano, y la precipitacién media
anual es de 2000 mm (Dimitri et al. 1974). El
dosel del area de estudio estd dominado por
Balfourodendron riedelianum (Engl.) Engl. (Ru-
taceae), Nectandra megapotamica (Spreng.) Mez
(Lauraceae), Bastardiopsis densiflora (Hook. &
Arn.) Hassler (Malvaceae), Cedrela fissilis Vell.
(Meliaceae), Patagonula americana L. (Boragi-
naceae) y Lonchocarpus leucanthus Burkart
(Fabaceae). El sotobosque se caracteriza por la
presencia de Sorocea bonplandii (Bailon) Burg.,
Trichilia catigua Adr. Juss. Actinostemon conco-
lor (Spreng.) Muell. Arg. y Trichilia elegans A.
Juss., entre otros arboles de pequefio porte.
En las areas donde el dosel es mas abierto, el
tacuarembd generalmente domina el sotobos-
que, y es comtin encontrar algunos ejemplares
de Solanum spp. y de Cecropya adenopus Mart.
ex Miq. (Campanello et al. 2007b).

Durante los meses de agosto y septiembre
del afio 2005, se trabajo en el area intangible
del Parque, en cuatro sitios con alta densidad
de tacuarembd vivo (“sitios con tacuarembd”)
y en cuatro sitios en los que el tacuarembo
floreci6 a partir de 2001, con un pico de flo-
racién entre 2002 y 2003 (“sitios sin tacuar-
embd”). Estos sitios eran de gran tamafio y
se encontraban ubicados a lo largo de 7 km
sobre la Ruta Nacional 101, que atraviesa el
Parque de Este a Oeste. Se desconoce cudl es
la superficie total de las areas cubiertas por
cafias y de las areas florecidas, ya que no es
posible determinar a campo esta informacién
dada la estructura cerrada de los cafiaverales,
ni se los puede identificar en fotografias aéreas
o imagenes satelitales ya que quedan cubiertos
por el dosel.
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Los sitios con tacuarembé se caracterizan
porque las cafias forman estratos muy densos
de 2 a 3 m de altura. Sus tallos se ramifican
varias veces y, en consecuencia, producen una
cobertura que intercepta de forma notable la
radiacién incidente e impide la llegada de luz
al sotobosque (Tabla 1). Por otro lado, los sitios
sin tacuarembd, al morir la cafia luego de la
floracién, fueron ocupados por otro tipo de
vegetacion (i.e., helechos, piperaceas, enreda-
deras y gramineas), la que -a pesar de haber
desarrollado una estructura importante- no
alcanza a ser tan densa como la anterior y
alcanza una altura que va desde 0.5a 1.5 m
(Tabla 1). Almomento del estudio, en ninguno
de los sitios se detecté disponibilidad de se-
millas de tacuarembé. A diferencia de lo que
ocurre en otros sistemas, y con otras especies
de cafia con floracion masiva, las semillas de
tacuarembo no se incorporaron en gran canti-
dad al banco de semillas, dado que una gran
proporcién (>90%) o bien fue depredada pre-
dispersivamente por artrépodos, o eran vanas
o no viables (Montti, datos no publicados).

Actividad de roedores

Para evaluar la remocién de semillas se
utilizaron semillas de palmito (Euterpe edulis
Martius) recolectadas dentro del Parque, dado
que eran las semillas més abundantes en el mo-
mento en que se realizo el estudio. E. edulis y
la palmera Syagrus romanzoffiana son las tinicas
dos especies que fructifican en invierno (Ga-
letti et al. 1999). El palmito se encuentra fun-
damentalmente en las areas mas elevadas del
Parque, donde se vuelve la especie dominante.
Estos bosques son conocidos localmente como
palmitales, aunque en areas menos elevadas
también existen individuos de esta especie,
pero en densidades menores (Gatti et al. 2008).
Cada palmito produce de una a cinco infrutes-
cencias con un promedio de 300 frutos cada
una. Los frutos son drupas que poseen una
tnica semilla esférica de 14.2 + 1.2 mm de dié-
metro (Pizo & Vieira 2004). Dada la abundante
oferta de frutos que esta especie representa en
los meses de escasez de frutos en el sistema,
précticamente todos los animales frugivoros
u omnivoros de la comunidad (i.e., grandes
vertebrados como los tapires hasta pequefios
roedores, lagartos, aves y murciélagos) comen
frutos de palmito (Reis & Kageyama 2000, Pizo
& Vieira 2004). Las semillas son depredadas
posdispersivamente por artrépodos (en su
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Tabla 1. Caracterizacion microambiental de los sitos
de muestreo (Montti, et al. datos no publicados).
Cobertura: porcentaje de contribuciéon de los
distintos grupos vegetales a la biomasa total. Luz:
porcentaje de la radiacién total incidente a 0.7 m
sobre el nivel del suelo. Se indican las medias
y el error estandar (para cuantificar la cantidad
de radiacién fotosintéticamente activa que llega
al sotobosque se tomaron fotos hemisféricas,
utilizando una camara digital Nikon Coolpix950
y una lente ojo de pez Nikkor 8 mm montada
sobre un equipo autonivelador Delta-T Devices
Ltd., Cambridge, UK). Por sitio se tomaron cuatro
fotos a una equidistancia de 20 m para garantizar
la independencia entre las mediciones (Clark et
al. 1995) y se analizaron mediante el programa
Hemiview (Delta-T). Temperatura: se indican las
medianas de las temperaturas méaximas del verano
(la temperatura del aire se registr6 mediante la
utilizacién de sensores HOBO type T Onset,
Computer Corp., MA, USA).

Table 1. Sampled plots” microenvironment
characteristics (Montti, et al. unpublished data).
Vegetation cover: Percentage contribution of
different groups to total biomass; light: total
radiation percentage at an altitude of 0.7 m (mean
+ SE) (estimated by four equidistant hemispheric
photographs of each plot (Clark et al. 1995),
photographs were taken with a Nikon Coolpix950
digital camera and a Nikkor 8mm lens on a self-
level platform Delta-T Devices Ltd., Cambridge,
UK, analysis were performed by Hemiview,
Delta-T program); temperature: median maximum
temperature during summer (we measure air
temperature with HOBO type T Onset, Computer
Corp., MA, USA).

Sitios con Sitios sin
tacuarembé  tacuarembd

Cobertura (%)

Tacuarembd 55 5

Helechos 15 40

Piperaceas 10 25

Gramineas 5 10

Herbéceas 5 15

Otros 10 5
Luz (%) 9 (+0.01) 16 (+0.02)
Temperatura (°C) 31.7 29.7

mayoria Coccotrypes palmarum, Scolytidae) y
por roedores. Algunos de estos roedores son
acopiadores (e.g., los aguties, Dasyprocta aza-
rae), abundantes en el area de estudio (Reis &
Kageyama 2000, Pizo & Simao 2001).
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Para el experimento se ubicaron al azar un
total de 35 puntos en los sitios con tacuarembd
y 36 en los sitios sin tacuarembd, con al menos
25 m de distancia entre ellos. En cada punto
se ofrecieron 10 semillas embebidas en ~30 g
de heces frescas de herbivoros (para simular
heces naturales, que resultan en un atractor
para los roedores), y 10 semillas limpias (sin
heces), para simular la dispersién provocada
por distintos tipos de dispersores. Los mon-
ticulos fueron colocados a una distancia su-
perior a los 10 m entre si. Las semillas fueron
ofrecidas durante 7 dias consecutivos, y se
registré dia por medio el nimero de semi-
llas manipuladas, removidas y depredadas
“in situ”. Se consider6 manipulacion si las
semillas se encontraban desplazadas algunos
centimetros de su posicién original y/o si se
veian rastros de manipulacién en las heces; se
considerd remocion si se registraba un menor
numero de semillas, y se consider6 depreda-
cién in situ si se encontraban restos roidos de
semillas. Cualquiera de estas variables (mani-
pulacién, remocién o depredacién) podria ser
evaluada teniendo en cuenta la proporcién de
semillas por punto o la proporcién de puntos
del experimento que eran afectados. Mientras
la primera evaluacién da una idea del impacto
delos roedores sobre la dispersion de semillas
de palmito, la segunda se relaciona con la acti-
vidad de los roedores en el 4rea y, por lo tanto,
con el impacto potencial de los roedores sobre
las semillas de cualquier otra especie. Por este
motivo, se realizaron las dos evaluaciones.

La proporcién de semillas manipuladas y re-
movidas en cada ambiente (con tacuarembé6/
sin tacuarembd) y en cada condicién (limpias/
con heces) fue evaluada mediante pruebas de
ANOVA de dos factores. Los datos de manipu-
lacién y remocién de semillas fueron transfor-
mados con raiz cuadrada. A fin de determinar
como habia sido la remocién en el tiempo para
los distintos tratamientos se realizé una prue-
ba de ANOVA de dos factores con medidas
repetidas en el tiempo y pruebas de efectos
simples para definir cual de los tratamientos
era el que diferfa. Para evaluar la manipula-
cién de semillas como proporciéon de puntos en
los que se observaron semillas manipuladas,
se realiz6 una prueba de Chi-cuadrado consi-
derando ambientes y condicién.
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Actividad de mamiferos medianos y grandes

En cada una de las ocho éareas utilizadas
para los experimentos se hicieron al azar dos
transectas de 50 m de largo y 2 m de ancho.
Se registraron todos los rastros de mamiferos
que se encontraron en ellas, huellas, senderos y
heces. Para identificar los rastros se conté con
la colaboracién de pobladores locales y una
guia de identificacién de mamiferos (Becker &
Dalponde, 1991). La abundancia de rastros en
los dos ambientes se evalué con una Prueba de
t de Student para muestras independientes.

RESULTADOS
Actividad de roedores

El porcentaje de semillas manipuladas por
punto fue significativamente mayor cuando se
ofrecieron con heces (Figura 1), pero no hubo
diferencias significativas atribuibles a la pre-
sencia o ausencia de tacuarembé (F=0.12; gl=1;
P=0.73), ni a su interaccién con la presencia
de heces (F=0.23; gl=1; P=0.63). Se observo
manipulacién tanto de las heces como de
las semillas. En algunos casos, las heces eran
disgregadas y las semillas dejadas juntas a un
lado para ser acarreadas posteriormente, y se
podian observar semillas que quedaban ali-
neadas en alguna direccién a distancias varia-
bles de las heces. En otros casos, observamos
semillas retiradas de a una de la heces; y estas
podian encontrarse completamente disgrega-
das, o aplastadas contra el suelo y sin semillas.
Con respecto al porcentaje de puntos donde se
registré manipulacion, en las areas con tacua-
rembd fue de 33% cuando las semillas estaban
en las heces y de 20% cuando las semillas se
ofrecian sin heces. En las dreas sin tacuarembo,
los porcentajes fueron 26% y 12%, respectiva-
mente. Estas diferencias en la manipulacion de
las semillas entre los puntos con y sin heces
no dependieron de la presencia o ausencia de
tacuarembo (X?=0.39; gl=1; P=0.53).

La proporcién de semillas removidas tam-
bién fue significativamente mayor cuando se
ofrecieron con heces (Figura 2) y, nuevamente,
no hubo diferencias atribuibles a la presencia o
ausencia de tacuarembé (F=0.19; gl=1; P=0.66),
ni a su interaccién con la presencia de heces
(F=0.04; gl=1; P=0.84). El efecto de las heces
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se perdi6 luego de una semana de exposicion
en los sitios con tacuarembd, mientras que
en los sitios sin tacuarembé permanecié alto
(Figura 3; Tabla 2). En los dos ambientes, el
porcentaje de puntos donde se registré remo-
cién y depredacién “in situ” fue mayor cuando
las semillas estaban acompafiadas por heces
(Tabla 3).

Actividad de mamiferos medianos y grandes

En los sitios sin tacuaremb6 se encontraron
significativamente mas rastros que en los sitios
con tacuarembd (t=2.4; gl=14; P=0.03), en pro-
medio, 6.6 + 0.4 rastros por sitio en areas sin
tacuarembd y 4.5 + 0.7 por sitio en las areas con
tacuarembd. En total, en las transectas ubica-
das en el ambiente sin tacuaremb¢ se encontré
57% de los rastros. En los dos ambientes se
identificaron huellas de armadillos (Dasypus
novencintus, Euphractus sexcinctus), pero sélo
se encontraron huellas y heces de tapires (Ta-
pirus terrestris) en las areas sin tacuarembod.
Las huellas normalmente fueron observadas a
los lados de las transectas, formando caminos
perpendiculares a ellas. Por el contrario, las
huellas de corzuelas pardas (Mazama america-
na) en los ambientes con tacuarembé fueron
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Figura 1. Proporcién (promedio+ES) de semillas
manipuladas ofrecidas con y sin heces en
ambientes con y sin tacuarembd. Sin tacuarembéd
n=36; con tacuarembo6 n=35. Letras diferentes
indican diferencias significativas (F=14.72; gl=1;
P=0.0001).

Figure 1. Proportion (mean=SE) of seeds
manipulated in habitats with and without bamboo,
when seeds were offered with and without dung.
Without bamboo n=36; with bamboo n=35.
Different letters indicate statistical differences
(F=14.72; gl=1; P=0.0001).
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encontradas s6lo sobre las transecciones que se
habian abierto previamente para este estudio.
En los dos ambientes, los senderos perpendi-
culares a las transecciones tenfan estructura de
tanel, por lo que se pudo estimar el tamafio
maximo de los animales que los utilizaban. En
los ambientes sin tacuarembé se registraron
12 senderos de ~40 cm de ancho x 55 cm de
alto (medianos), y tres senderos de 60 cm de
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Figura 2. Proporcién (promedio+ES) de semillas
removidas en los sitios con tacuarembé y sin
tacuarembd, en las distintas condiciones (con y
sin heces). Letras diferentes indican diferencias
significativas (F=9.17; gl=1; P=0.00001).

Figure 2. Proportion (mean + SE) of removed seeds
in areas with and without bamboo, when seeds
were offered with and without dung. Different
letters indicate statistical differences (F=9.17; gl=1;
P=0.00001).
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Figura 3. Proporcién (promedio+ES) de semillas con
heces removidas en el tiempo, en los ambientes con
tacuarembd (linea continua) y sin tacuarembd (linea
discontinua). * P<0.05

Figure 3. Proportion (mean + SE) of seeds offered
with dung removed over the time period studied in
areas with (solid line) and without bamboo (dashed
line). * P<0.05
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Tabla 2. Resultado del andlisis de la varianza de dos
factores con medidas repetidas en el tiempo para
determinar variaciones temporales de la remocién
de las semillas ofrecidas en las heces en los distintos
ambientes, con y sin tacuarembé.

Table 2. Summary of Two-Factor Analysis of
Variance with Repeated Measures on One Factor
testing for temporal differences in seed removal.
Seeds were offered with dung in areas with and
without bamboo.

gl SC F P

Entre ambientes

Ambiente (A) 1 006 002 088
Puntos 69 2.42

(ambientes)

Dentro ambientes

Tiempo (T) 2 744 221 0.11
TxA 2 1392 415 0.02
T x Puntos 138  3.36

(ambientes)

Tabla 3. Proporcién de puntos del experimento
en los cuales se observé remocién y depredacién
“in situ” de semillas, en los ambientes con y sin
tacuaremb6 y en las dos condiciones que fueron
ofrecidas con y sin heces.

Table 3. Proportion of experimental points
where seed removal and “in situ” predation were
recorded, in areas with and without bamboo and
for seeds offered with and without dung.

Con tacuarembé  Sin tacuarembd

Con Con
heces Limpias heces Limpias
(%) (%) (%) (%)
Remocién 47 24 44 20
Predacién 10 4 20 3

ancho x 70 cm de alto (grandes). En ambientes
con tacuarembd se observaron nueve senderos
medianos y ocho senderos de 25 cm de ancho
x 30 cm de alto (chicos).

Discusion

En contraposicién a lo documentado por
otros trabajos (Ida & Nakagoshi 1996; Sato
2000; Abe et al. 2001), la actividad de los roe-
dores resulté similar en los dos ambientes.
Tampoco encontramos una influencia del
ambiente sobre la actividad especifica de los
mismos en la etapa posdispersiva del proceso
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de dispersién de semillas para palmito. Por
otro lado, nuestros resultados sugieren que los
roedores de la Selva Misionera estarian utili-
zando las heces de los herbivoros como sefial
de buisqueda para encontrar semillas, ya que
tanto la proporcién de semillas manipuladas
y removidas como el porcentaje de puntos
con manipulacién, remocién y depredacién
fue mayor cuando ofrecimos las semillas
acompafiadas de heces. Andresen (2001)
obtuvo resultados similares en Amazonia, y
propuso que podia tratarse de una senal ol-
fativa generada por las heces, si bien no seria
correcto descartar una sefial visual ya que los
monticulos con heces podrian ser mas visibles
para los animales y, por este motivo, ser mas
visitados. Mas all4 de la sefial asociada a las
heces, nuestros resultados indican que la sefial
parece perderse al quinto dia de exposicién
en los ambientes invadidos por tacuarembd,
pero que permaneceria mas alld de 7 dias en
los ambientes sin tacuarembé. La pérdida de
la sefial generada por las heces podria deberse
a una mayor velocidad de secado y disgrega-
cién de las heces en las areas con tacuaremb6
(observacién personal), donde la temperatura
es mayor (Tabla 1).

En todos los casos la depredacion “in situ” fue
baja y la remocién siempre result6 superior. La
remocién por parte de roedores acopiadores
es frecuente en todos los bosques, y hay evi-
dencia que demuestra que una gran parte de
estas semillas afectan de manera importante
el reclutamiento de nuevos individuos (Jansen
et al. 2002, 2004; Vander Wall 2002). De esta
forma, los roedores acopiadores, en general,
pueden considerarse dispersores secundarios
mas que verdaderos depredadores (Vander
Wall et al. 2005b). Si bien no sabemos cual es
el destino final de las semillas removidas en el
Parque, es evidente que no podemos conside-
rar a la remocién como sinénimo de depreda-
cién pues desconocemos en qué condiciones se
acopian las semillas y qué proporcién germina
y se establece. Debido a su abundancia en el
area, es muy probable que los aguties sean los
responsables de gran parte de la manipulacion
detectada en nuestros experimentos (Jansen et
al. 2002), al tiempo que no podemos descartar
la participacion de roedores pequefios, pues
cuando las semillas quedaban en linea solian
estar atrapadas en pequefios obstaculos del
terreno que no deberian representar un pro-
blema para un aguti.
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Hasta aqui esté claro que los roedores par-
ticipan durante la etapa posdispersiva del
proceso de dispersion de semillas en la Selva
Misionera, fundamentalmente cuando las
semillas son dispersadas por endozoocoria.
Sin embrago, desconocemos cuadl es el efecto
neto sobre el reclutamiento. La presencia del
tacuarembd acotaria temporalmente la activi-
dad delos roedores, pero ;llegan naturalmente
las semillas dispersadas por endozoocoria a las
areas invadidas por el tacuaremb6? En concor-
dancia a lo encontrado en otros trabajos (Fe-
rrari 2006; Di Bitetti 2008), la actividad de los
vertebrados terrestres fue menor en aquellas
areas en las que la abundancia de tacuaremb6
era elevada. Los senderos que encontramos en
este ambiente fueron medianos y chicos, lo que
indicarfa que los mamiferos que utilizarfan con
mayor frecuencia éstas dreas tienen un tamario
corporal menor que aquellos que se mueven
dentro de los sitios sin tacuarembé. A la luz
de estos resultados, los tapires, por ejemplo,
evitarian los sitios con tacuarembd, ya que
encontramos sus huellas sélo en los sitios sin
tacuarembd. Estos mamiferos tienen édreas
de accion amplias, abarcando en promedio
casi 100 ha de las que recorren a diario la
mayor parte (Foerster & Vaughan 2002). En
esos recorridos dispersan un alto ntimero de
semillas grandes, y han sido reportados como
los responsables de la dispersién de larga dis-
tancia para la palmera Maximiliana maripa en
Brasil (Fragoso et al. 2003). Dentro del Parque
serfan importantes dispersores de la palmera
Zyagrus ramonzofiana, ya que frecuentemente
se encuentran heces de tapir con hasta 1000
semillas de esta especie, muchas de las cuales
logran germinar y establecerse (Giombini &
Bravo, datos no publicados). Las huellas de
corzuela parda en los sitios con tacuarembd,
al ser registradas s6lo sobre nuestras tran-
sectas, sugieren que los individuos de esta
especie evitarfan atravesar los parches con
tacuarembd y sélo lo harian si encuentran
caminos previamente establecidos. Si bien no
hay registros acerca del papel de los ciervos en
particular, en términos generales se los consi-
dera importantes depredadores de plantulas y
de renovales; sin embargo, su efecto verdade-
ramente perjudicial ocurre sélo a densidades
poblacionales elevadas (Gill & Beardall 2001).
En el Parque, también actuarian como disper-
sores de Z. ramonzofiana, aunque tendrian una
relevancia menor que los tapires (Sallenave,
comunicacién personal).
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La presencia de senderos medianos y algu-
nas huellas constituyen una sefial de que los
vertebrados de menor tamafio, tales como
zorros (Cerdocyon thous, Speothos venaticus o
Chrysocyon brachyurus) y aguties, utilizarian
los dos ambientes. Como se mencionara més
arriba, los aguties dispersan gran cantidad de
semillas grandes (Jansen et al. 2002), si bien la
dispersion es de corta distancia y entre 27% y
66% de las semillas almacenadas las toman
de las heces de frugivoros mayores como los
tapires (Forget & Milleron 1991; Wenny 1999).
Dado que las areas de accion de los aguties
son pequenas (Silvius & Fragoso 2003; Beck-
King et al. 1999), dentro de un parche de cafias
podrian ubicarse varias dreas. Lo mismo su-
cede en el caso de roedores pequefios. Ya sea
que los aguties u otros roedores pequefios las
depreden o dispersen en forma secundaria,
se necesitaria que los dispersores primarios
hicieran llegar las semillas hasta las areas in-
vadidas por tacuarembé para desencadenar
esta cascada de interacciones, y esto es lo que
estaria impedido y/o afectado (segtin nues-
tros resultados) por la presencia invasora del
tacuarembo. De acuerdo con los resultados ob-
tenidos, los roedores, entonces, sélo podrian
aportar una dispersion de corta distancia o
representar depredacién para las semillas de
los arboles adultos que se encuentren dentro
de estas dreas invadidas por tacuarembg.

En resumen, la presencia de tacuaremb¢ al-
terarfa la actividad de los mamiferos grandes,
lo que, en consecuencia, modificaria la etapa
dispersiva del proceso de dispersién de se-
millas en la Selva Misionera, y obstaculizaria
la llegada de las semillas que esos mamiferos
grandes dispersan. La llegada de las semillas
mediada por animales, en especial las de
tamafo grande, se circunscribiria a las 4reas
libres de tacuarembé. La floracién de las cafias
y el subsiguiente cambio de composicién del
sotobosque revertirian esta interrupcién en la
dispersion. Si bien los principales disperso-
res secundarios y depredadores de semillas
de este bosque se encontrarian presentes en
los dos ambientes, la dispersién y/o la depre-
dacién durante la etapa posdispersiva serian
afectadas de manera indirecta pues la mayor
parte de las semillas llegarian por epizoocoria,
y nuestros resultados indican que la presencia
de heces son de gran importancia para atraer
dispersores secundarios o depredadores en la
Selva Misionera. El recambio de sotobosque
luego de la floracién no sélo aumentaria la
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probabilidad de llegada de semillas por en-
dozoocoria sino que mantendria la sefial de
atraccion de las heces a los dispersores secun-
darios y depredadores por un periodo maés
prolongado. No sabemos cual es el resultado
final de este balance de fuerzas, es decir, si do-
mina el efecto negativo de la depredacion o el
positivo de la dispersién secundaria, pues des-
conocemos el efecto neto de la atraccién de los
roedores que realizan las heces. Pero lo cierto
es que estas interacciones son modificadas de
forma notable por la invasién de tacuarembd,
y que la llegada primaria de semillas que da
lugar a esta serie de interacciones resulta dis-
minuida de manera importante.
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