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Resumen

Las selvas nubladas albergan una considerable diversidad que se encuentra en
peligro debido a su reemplazo por pastizales, cultivos y bosques secundarios. Este tipo de
perturbaciones son capaces de alterar la cantidad y composicion de semillas en
movimiento, y la capacidad de las plantas para la recolonizacion. En este trabajo, se
caracterizo la composicion y estructura de la lluvia de semillas en una selva nublada y en
un sistema de reemplazo del Parque Nacional Sierra Nevada, Mérida (Venezuela). En
cada sitio se colocaron 30 trampas de semillas durante 24 semanas, dispuestas en grillas
de 30 x 50 m. El numero acumulado de especies no alcanzé estabilizacion para ninguno
de los ecosistemas, aunque en el sistema de reemplazo la diferencia entre la riqueza
observada y la esperada fue la menor. La mayor complejidad vegetal caracteristica de las
selvas nubladas, a la par de la dominancia de dos especies arbdreas pioneras en el
sistema de reemplazo, produjeron una diversidad en la lluvia de semillas estadisticamente
mayor en la selva nublada. Se encontraron 71 especies pertenecientes a 36 familias,
siendo las mas frecuentes las de las familias Asteraceae, Euphorbiaceae y Rubiaceae.
Por su parte, en el sistema de reemplazo se registraron 30 especies pertenecientes a 20
familias, con mayor frecuencia de Asteraceae y Rubiaceae. Se observé una marcada
estacionalidad en la lluvia de semillas, pues durante la época de mayor precipitacion se
obtuvo mayor riqueza y abundancia con respecto a la época de menor precipitacion en
cada una de las unidades muestreadas. La dispersién endozoocorica resultd dominante
en ambos ambientes evaluados; sin embargo, la cantidad de semillas dispersadas
mediante endozoocoria se ve disminuida en la selva nublada con respecto a la cantidad
de semillas dispersadas por este mismo sindrome en el sistema de reemplazo,
probablemente debido a la disponibilidad continua de frutos de las especies dominantes
en el sistema de reemplazo (Calycolpus moritzianus y Piper aduncum), asi como a su alta
productividad de semillas. La regeneracion de la selva nublada en el sistema de
reemplazo podria estar limitada por una menor riqueza y diversidad de la lluvia de
semillas, a pesar de estar localizado muy cerca de la selva nublada original, lo cual
constituye un elemento importante que debe ser incorporado en los planes de

conservacion y restauracion de estos ecosistemas.

Palabras clave: diversidad, ecologia de comunidades, lluvia de semillas,

restauracion, selva nublada, sindrome de dispersion.
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Introduccién

La gran diversidad presente en las selvas nubladas venezolanas ha sido
ampliamente reconocida no sélo por la presencia de un gran numero y variedad de
especies vegetales, sino también por albergar un importante valor en especies animales,
incluyendo aquellas que son endémicas y que estan en peligro de extincion (Soriano et
al., 1999; Ataroff, 2003; Llamozas et al., 2003). Actualmente, estas selvas son el sistema
mejor conservado en cuanto vegetacion natural y calidad de habitat (Ataroff, 2003). En
Venezuela, las selvas nubladas ocupan una extensién estimada en 165.853 km? (15,5%
del territorio nacional), lo que coloca a nuestro pais en el cuarto lugar a nivel mundial por
la cobertura de estos ecosistemas unicos ecolégica e hidrolégicamente (Mulligan, 2010).
A pesar de que una porcion importante de estas selvas estan protegidas bajo alguna
figura de conservacion (Mulligan, 2010), los bosques montanos de Los Andes han sido
clasificados bajo la categoria “en peligro” de acuerdo al libro rojo de la flora venezolana ya
que, albergan una de las floras mas ricas del pais, con un alto porcentaje de endemismo,
a la vez que grandes extensiones estan siendo transformadas en tierras agricolas y

pecuarias (Llamozas et al., 2003).

En las dos ultimas décadas se ha reportado una deforestacion para Venezuela de
288.000 ha afio™, lo que equivale a una tasa media anual de 0,57%, 0,59% y 0,61%, para
los periodos entre 1990 y 2010 respectivamente, y coloca a Venezuela en uno de los diez
paises con mayor porcentaje de deforestacion a nivel mundial (FAO, 2010). Sin embargo,
el Ministerio del Poder Popular para el Ambiente, MPPA (2013) en su proyecto Sistema de
Indicadores y Estadisticas Nacionales para la Gestiéon del Ambiente (SIENAGA) indica
que la tasa de deforestacion promedio anual ha disminuido de manera sostenida a lo
largo del periodo 1980-2010, al pasar de 1,20% a 0,23%. Harris y col. (2012) reportan
cifras muy cercanas a las anteriores, los cuales indican una deforestacion media anual
para el periodo de 2000-2005 de 115.000 ha afio™". Es importante destacar que entre 1981
y 1995, la deforestacion en los bosques venezolanos alcanzé las mayores tasas de la
region latinoamericana: entre 500 y 600 mil ha fueron eliminadas cada afio, a una tasa
anual aproximada del 1,2% (Rodriguez-Morales et al., 2009). Para la selva nublada de
Los Andes venezolanos, se practicé una importante tala para la fabricacion de carbon,

desde finales del siglo XIX hasta mediados del XX, dejando el terreno para la ganaderia
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extensiva (Ataroff, 2001). Esta practica produjo una disminucién en la cobertura de la
vegetacion, alterando la estructura y composicién de las especies que forman parte de

dicho ecosistema.

Las perturbaciones naturales en los bosques tropicales, tales como la caida de
arboles (Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos, 1990), asi como las perturbaciones de origen
antrépico, como el reemplazo por pastizales o sistemas agricolas cuyas intensidades de
uso puede crear un disturbio de mayor grado (Bedoya-Patifio et al., 2010), alteran
notablemente la cantidad y composicion de semillas, por la influencia de factores
externos, tales como composicion y estructura de la vegetacion del sitio, fenologia de la
fructificacion, dispersion, impacto de los vientos que puede acelerar la caida de semillas y
la cantidad de claros en el bosque (Rodriguez-Santamaria et al., 2006), con lo cual tienen
una profunda influencia en la dinamica biolégica de las comunidades, en la evolucion del

ciclo vital y en la coexistencia de las especies (Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos, 1990).

La capacidad de las plantas para establecer nuevas poblaciones o recolonizar areas
después de una perturbacion, depende de la disponibilidad de propagulos, cuya
evaluacion requiere la estimacion de la lluvia de semillas, un proceso que ha sido bien
estudiado en bosques, pastizales, zonas fluviales 'y  costeras de
Norteamérica (Kettenring y Galatowitsch, 2011). Adicionalmente, la regeneracion también
depende de una serie de factores que limitan el desarrollo de la sucesion natural, como la
dispersion, el establecimiento y la sobrevivencia, catalogados como barreras para la
restauracion ecolégica (Velasco-Linares y Vargas, 2008; Bedoya-Patifio et al. 2010).
Resultados de Zimmerman y col. (2000) muestran que el aporte de semillas podria llegar
a ser el factor mas limitante para la restauracién natural de un area degradada como una
pastura, de esta forma, el mantenimiento y la perpetuacién de los bosques depende en
gran medida del aporte de semillas generado por la lluvia de semillas, como consecuencia
de la composicién floristica y de sus vecinos, de la variacién espacial y temporal de
propagulos y del comportamiento de los dispersores de semillas. Por tanto, evaluar la
disponibilidad de semillas y los factores que la determinan, es fundamental para prever la

necesidad de implementar medidas que contribuyan con el proceso de restauracion.

En paisajes fragmentados, como es el caso de muchas cuencas andinas (Ataroff,

2001; Rodriguez-Morales et al., 2009) la disponibilidad de propagulos estda ademas
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afectada por el numero y tamafio de los fragmentos, asi como por la distancia entre ellos.
En estas zonas, los cambios climaticos y la reducciéon de las fuentes de alimento y
semillas ocasionan una pérdida de riqueza y diversidad respecto al ecosistema original
(Vargas et al., 2008). Ademas, la disposicion fragmentada de los ecosistemas influye
sobre los patrones de movilizacién de los organismos, dada las modificaciones en el

patron de distribucion de los recursos (Velasco-Linares y Vargas 2008).

La dispersion de las semillas ocurre en un proceso activo y dinamico de transporte
que tiene el potencial de ubicarlas en sitios seguros desde el punto de vista fisico y
competitivo (Ruiz et al., 2010). Por su parte, Alcantara y col. (2000) indican que la lluvia
de semillas estd compuesta por multiples sombras de semillas, que corresponden al
patron de distribucién espacial de dispersiéon desde una planta, es decir, desde la
perspectiva individual caracterizada por una concentracion de semillas en la cercania del
parental. Asi mismo, Reiné (1998) se refiere a la lluvia de semillas como la dispersion
desde las plantas madres dentro de una misma comunidad, influenciada por la fenologia
de las especies y por la produccion estacional de las semillas (Rodriguez-Santamaria et
al., 2006), que constituye un componente importante en la capacidad de regeneracion de
la vegetacion (Zhang, 1996) por su relacion con la sucesion y con el desarrollo y la

dinamica de las comunidades vegetales (Long y Yu, 2008).

Varias investigaciones han puesto en evidencia la importancia de la lluvia de
semillas en la regeneracién de las comunidades vegetales sometidas a perturbaciones
antropicas, asi como que la lluvia de semillas responde a ciclos temporales y varia
espacialmente en los diversos ecosistemas y regiones del mundo. Por ejemplo, estudios
realizados en sistemas tropicales de Africa por Carriére y col. (2002) bajo arboles
remanentes en un area agricola de Camerun del Sur sometido a tala y quema, indican
que la lluvia de semillas puede contribuir considerablemente a la regeneracion, cuando
estos sistemas estan en barbecho, por la presencia de arboles remanentes. Estos autores
también demostraron que la lluvia de semillas disminuye cuando la actividad humana es
intensa y que aumenta durante el ultimo periodo de crecimiento de las cosechas.
Hardesty y Parker (2002) encontraron que la lluvia de semillas en un bosque tropical de
tierras bajas en Camerun fue muy variable espacial y estacionalmente y que el 28% de

ellas habian sido “manejadas” (mordidas, masticadas) por algin animal.
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Dalling y col. (2002) encontraron que la dispersion de semillas de plantas pioneras
en claros de bosques recientes en la Isla Barro Colorado (Panama) estéa limitada, y afecta
el reclutamiento de las plantas. Igualmente, Flores y Dezzeo (2005), al realizar un estudio
sobre la variacion estacional de semillas en el suelo y la lluvia de semillas a lo largo de un
gradiente bosque-sabana conformado por bosque primario, sistema de reemplazo,
matorral y sabana abierta, en la Gran Sabana, Venezuela, encontraron que el ritmo en la
lluvia anual de semillas varia entre esos tipos de vegetacion, lo cual pareciera estar
relacionado con los arreglos de las especies dentro de cada comunidad y con las
diferencias en sus periodos reproductivos. Estos autores concluyen que las
perturbaciones aceleran los procesos de produccién y germinacion de semillas en los

suelos de la Gran Sabana.

Para Los Andes venezolanos, se dispone de un estudio realizado por Larrea (2007)
en el enclave semiarido de Lagunillas, donde evalud varios procesos de postdispersion,
encontrando una mayor lluvia de semillas en los ambientes xéricos respecto a los
meésicos, probablemente como consecuencia de la alta proporcion de cactus
reproductivos en ese sitio. Sin embargo, las selvas nubladas andinas venezolanas no
cuentan con estudios que evaluen la composicidon y la variabilidad de la lluvia de semillas,
aun cuando se trata de un tema estrechamente relacionado con las estrategias de
conservacion de ecosistemas vulnerables. Por otra parte, estudios sobre la lluvia de
semillas en localidades comparables han sido realizados en Colombia, en areas de alta
montana tropical. Ellos han permitido evidenciar un proceso de regeneracion que tiende a
la formacién de matorrales dominados por la vegetacién de subparamo y han revelado la
necesidad de reintroducir especies del bosque altoandino, tanto del dosel como del
sotobosque (Diaz-Martin, 2007). De igual forma, Truijillo y col. (2008) realizaron estudios
de la vegetacién nativa del bosque altoandino colombiano motivados por la escasez de
propagulos, y evaluaron la lluvia de semillas como herramienta diagnéstica para

determinar el grado de alteracién del sitio y su potencial para restaurarse.

En las selvas tropicales, las interacciones entre frugivoros y plantas son frecuentes
(Molinari, 1993), dado que las frutas y semillas de especies arbéreas ofrecen una amplia
gama de tamafios, morfologias, y su dispersién depende de la interaccion de la

comunidad de frugivoros locales y los atributos de las plantas. Las semillas de las
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diferentes especies poseen adaptaciones que facilitan o que dirigen su dispersion y que,
en conjunto, conforman los sindromes de dispersion. Entre los mas comunes estan:
anemocoria (dispersién por el viento), hidrocoria (dispersion por el agua), zoocoria
(dispersion por animales), barocoria (dispersion por gravedad) y autocoria (dispersion por
mecanismos propios de la planta, tal como la explosion de frutos). Algunas especies
segun el habitat pueden llegar a ser policéricas, es decir, presentar mas de un sindrome
de dispersion (Muller-Landau et al., 2008; Bedoya-Patifio et al., 2010). Ya que los
frugivoros son los principales dispersores de semillas en la mayoria de los habitats
terrestres, su pérdida y la de sus servicios de dispersién tienen un impacto negativo en los
valores tanto ecoldgicos como evolutivos, asi como sobre la dinamica de las comunidades

tropicales y subtropicales (Fleming y Kress, 2011).

Bedoya-Patifio y col. (2010) indican que los sindromes de dispersién no son
exclusivos de una familia taxonémica; es mas frecuente que esta tendencia sea
determinada por la forma de vida de las especies. Estos autores encontraron que en los
bosques tropicales mas del 50% y frecuentemente el 75% o mas de las especies
arboreas, producen frutos carnosos adaptados al consumo por aves y mamiferos, de
modo que la dispersion por animales es comun en estos bosques y en particular en los
montanos. En un estudio sobre sucesion en pastizales abandonados en la Amazonia
brasilefa, se encontré que cerca del 90% de las especies de arboles presentes en la zona
poseen frutos dispersados por animales (Uhl et al., 1988). Del mismo modo, Wenny
(2000) encontré6 en bosques montanos de Costa Rica, que los frutos de Ocotea
endresiana (Lauraceae), un arbol del dosel, son dispersados por 5 especies de aves. Por
su parte, Castafio (2009) al realizar un estudio de relaciones mutualistas entre
murciélagos frugivoros y plantas quiropterocoras, encontré que estas interacciones no
ocurren al azar, sino que se estructuran de manera heterogénea, ya que murciélagos
frugivoros y las plantas de las que se alimentan (y posiblemente dispersan) pueden incluir
interacciones especialistas o generalistas. Lo anterior apoya la observacion sobre el papel

de la zoocoria como estrategia frecuente de dispersién de semillas en el trépico.

Por otro lado, los arboles emergentes y del dosel superior, al igual que las lianas,
suelen tener dispersiéon de tipo anemécora (Bedoya-Patifio et al., 2010). Sin embargo, la

dispersién de semillas no sélo estd condicionada por la variabilidad de los factores
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biéticos en la fenologia de la floracion (polinizadores, depredadores y dispersores de
semillas), sino también por la variabilidad de los factores abidticos, representados por las
diversas condiciones climaticas (Sakai, 2001). Croat (1975) encontré que la fenologia del
bosque tropical (Panama) no esta sincronizada, dado que los patrones de floraciéon y
fructificacion de las especies son variados y van desde floracion y fructificacion continua
durante todo el ano, hasta picos de estos estados en las estaciones de lluvia o sequia.
Por su parte, Soriano (1983), al examinar los patrones generales de produccién de frutos
en plantas de selva nublada (Venezuela), observé que no existe sincronia entre los picos
de produccion de frutos para las diferentes especies; el mismo autor sefialé que en la
selva nublada durante los meses de menores precipitaciones (diciembre-marzo) ocurre
una disminucion significativa en la produccion de frutos en muchas de las especies de

produccién continua.

Las selvas nubladas del Parque Nacional Sierra Nevada abarcan una superficie de
2.764,46 km?® (Venezuela, 1952), una considerable extensién preservada debido a su
condicion de ABRAE. Sin embargo, en areas aledafias, esta unidad ecoldgica ha sido
reemplazada por pastizales, cultivos o ha sido transformada a bosques secundarios.
Estos bosques secundarios con frecuencia muestran la dominancia de especies pioneras,
que participan en los procesos de regeneracion y conservacion de la diversidad vegetal,
tales como Piper aduncum (Piperaceae), la cual es conocida como una planta pionera que
coloniza los alrededores de las lagunas, claros y bordes de bosque (Thies y Kalko, 2004),
asi como Calycolpus moritzianus (Myrtaceae) que se conoce por crecer en ecosistemas
de montafia, como bosques humedos pre y montanos, y es muy frecuente en potreros,

terrenos abiertos o caminos perturbados, creciendo en sitios a plena luz (Sarabia, 2012).

Buscando conocer los mecanismos de regeneracion de la selva nublada, nos
preguntamos si en estos sistemas de reemplazo existen limitaciones dadas por cambios
en la composicion de la lluvia de semillas y si la participacion de los vectores animales se
ha alterado por el cambio de cobertura. Este cambio de cobertura vegetal producto de la
intervencion antrépica, hace interesante la comparacion de la lluvia de semillas entre el
sistema natural y el intervenido, asi como la distribucion en los sindromes de dispersion

gue muestran las plantas de cada ambiente.

Composicion de la lluvia de semillas en una selva nublada y en un sistema de reemplazo en La Mucuy (Mérida-Venezuela)



15

Objetivos

General
v Evaluar y comparar la composiciéon de la lluvia de semillas en una selva nublada

de Los Andes venezolanos y en un sistema de reemplazo.

Especificos

v Caracterizar la composicion y la estructura de la lluvia de semillas en una selva
nublada y un sistema de reemplazo.

v Evaluar la variacién estacional de la lluvia de semillas en una selva nublada y en
un sistema de reemplazo.

v Identificar los sindromes de dispersion mas frecuentes en cada ambiente.

Hipotesis

Dado que las selvas nubladas se caracterizan por su alta diversidad, que trabajos
previos han demostrado que los sistemas forestales presentan composicion y estructura
mas complejas que sus sistemas de reemplazo, y que la lluvia de semillas esta
severamente afectada por el tipo de cobertura y por otros factores como fenologia de la
fructificacion, se esperaria que:

i) la lluvia de semillas en la selva nublada tenga una mayor diversidad de especies
que la del sistema de reemplazo, como respuesta a su alta diversidad de especies
vegetales, y debido a la dominancia de Calycolpus moritzianus y Piper aduncum en el
dosel del sistema de reemplazo;

ii) la estacionalidad en la lluvia de semillas esté estrechamente relacionada con los
periodos de fructificaciéon de Calycolpus moritzianus y Piper aduncum en el caso del
sistema de reemplazo, mientras que en la selva nublada la estacionalidad no limite la
cantidad y variedad de semillas dispersadas;

ii) en el sistema de reemplazo, los sindromes de dispersion estén sesgados por la
dispersion de las especies dominantes endozoocodricas Calycolpus moritzianus y Piper
aduncum, mientras que en la selva nublada ocurran diferentes tipos de sindromes de

dispersion.
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Metodologia

Area de estudio

Esta investigacion se desarrollé en una selva nublada montano alta ubicada en La
Mucuy, municipio Santos Marquina, estado Mérida (Venezuela) y en un sistema de
reemplazo. La selva nublada se encuentra en el Parque Nacional Sierra Nevada, 4 km
ENE La Mucuy, a 2384 msnm en las coordenadas X: 275655, Y: 954213 (Proyeccion
UTM, Datum WGS84, Zona 19, Figura 1A). El sistema de reemplazo se ubica en la
Agropecuaria La Isla, 3 km ENE La Mucuy, a 2205 msnm, en la propiedad del Sr. Erasmo
Rodriguez, en las coordenadas X: 275283, Y: 954047 (Proyeccion UTM, Datum WGS84,
Zona 19, Figura 1B).

Climaticamente, las selvas nubladas montano altas de Los Andes venezolanos
presentan gran influencia de nubosidad, temperaturas medias anuales que varian entre 9-
14°C y precipitaciones altas durante todo el ano, que se distribuyen en un patrén bimodal,
con minimos entre enero y marzo, y maximos en los meses de abril y octubre (Figura 2)
cuyo total varia entre 1000 y 3000 mm (Ataroff y Sarmiento, 2004). En particular, para la
localidad de La Mucuy, especificamente en la Agropecuaria La Isla, se han obtenido
medidas de lluvia total anual de 3124 mm entre los afos de 1996 y 1998 (Ataroff y Rada,
2000).

La Selva nublada montano alta (2200-3000 msnm) muestra una vegetacion con
estructura compleja, dominada por arboles siempreverdes de dosel alto y con gran
diversidad de epifitas, con unas 50 especies de arboles por hectarea que forman un dosel
abierto e irregular de 10 a 25 m de altura (Ataroff y Rada, 2000; Ataroff, 2003; Ataroff y
Sarmiento, 2004). Las especies de arboles mas abundantes en la selva nublada de La
Mucuy corresponden a Inga oerstediana, Alchornea grandiflora, Miconia meridensis,
Clusia multiflora, Hedyosmun racemosum, Billia columbiana, Myrcia fallax, Beilschmiedia
sulcata, Axinaea grandiflora y Ruagea pubescens (Schwarzkopf et al., 2011). El
sotobosque es relativamente denso e incluye mas de 100 especies, entre las que
destacan Palicourea demissa, Psychotria aubletiana, Solanum meridense, Monochaetum

meridense, Fuchsia venusta y Begonia mariae (Ataroff, 2003).
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Figura 1. (A) Selva nublada en el Parque Nacional Sierra Nevada; (B) Sistema

de reemplazo ubicado en la Agropecuaria La Isla.
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Figura 2. Climadiagrama de la estacion La Mucuy para el periodo 1968—1971. Instituto de
Geografia y Conservacion de los Recursos Naturales (IGCRN-ULA, 1968—1971).
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El sistema de reemplazo corresponde a un fragmento pequefo (< 5 ha), que en los
ultimos 35 afos ha sido utilizado para la ganaderia de altura. La historia de uso de la
tierra, previa a estos 35 afios, no puede ser confirmada debido a que ésta pertenecid a
otros duefos. El sistema de reemplazo limita en su porcibn mas alta con una selva
nublada no intervenida que forma parte del Parque Nacional y hacia su parte mas baja
con pastizales de Axonopus sp. para el pastoreo. Tiene dos estratos: el superior con 4 m
de altura dominado por Calycolpus moritzianus (cinaro) y Piper aduncum (cordoncillo) que
forman un dosel irregular, y el inferior incluye pastizales dominados por Axonopus sp. con
presencia de Pteridium aquilinum (Helecho Macho) y Rubus sp. (Mora), los cuales son
controlados anualmente mediante el uso de productos quimicos, como lo es el herbicida

Potreron 101.

Para la descripcidon del sistema de reemplazo, se muestrearon tres décimos de
hectarea, siguiendo el protocolo establecido por Gentry (1988); las parcelas estaban
conformadas por franjas de 50 m de largo por 2 m de ancho y cada transecta separada
por 10 m. Se identificaron y midieron todos los individuos con un diametro a la altura del
pecho (DAP) > 2,5 cm. En el caso de las plantas con tallos multiples se midieron y
sumaron todos los tallos que tenian un DAP > 2,5 cm. En el sistema de reemplazo
dominan Piper aduncum (50%), Calycolpus moritzianus (35%) y Miconia tinifolia (15%).
De igual manera P. aduncum presenta un dominio por area basal (59,41 m? ha™), con
respecto a M. tinifolia (31,23 m? ha™) y C. moritzianus (9,34 m? ha™), que constituyeron las
tres Unicas especies arboreas del sistema de reemplazo. Aquellos individuos que
presentaron tallos con un DAP < 10 cm se encontraron en mayor abundancia y

correspondieron a C. moritzianus (Figura 3).

Estudios fenologicos en Monterrey y Monte Zerpa, selvas nubladas de Los Andes
venezolanos, muestran que tanto P. aduncum como C. moritzianus producen frutos
durante todo el afio, con un pico de fructificacion en octubre para el primero, y en abril y
mayo para el segundo (Soriano, 1983). Sin embargo, los picos de produccién de frutos de
estas especies cambian con la localidad, tal como lo muestran estudios realizados en La
Mucuy en los que C. moritzianus florece durante todo el afo, con posibles picos entre
diciembre-febrero y agosto-diciembre y fructifica comenzando junio, alcanzando la

madurez de los frutos en agosto (Sarabia, 2012). Por su parte, en un estudio realizado en
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Brasil encontraron que el patron fenoldgico de P. aduncum es de tipo continuo (De
Figueiredo y Sazima, 2000), y segun Arteaga y Moya (2004) en un estudio realizado en
Bolivia encontraron que P. aduncum presenta un periodo de fructificacién entre los meses

marzo-julio.

Métodos

Se emplearon trampas de semillas elaboradas en una armazén de metal con un
area de captacion de 50 x 50 cm, construida para soportar una malla de nylon con un
tamano de poro 2,4 x 1,2 mm, que se coloco en forma de piramide invertida para evitar el
rebote o la pérdida de las semillas fuera de la trampa (Figura 4A). Estas trampas se
instalaron a 50 cm sobre el suelo. En cada ambiente escogido se colocaron 30 trampas
de semillas dispuestas en una grilla con tres filas, separadas por una distancia interfilas
de 10 m e intrafilas de 5 m. Las trampas de semillas funcionaron por un periodo de 12
semanas en la época mas lluviosa del afio (septiembre-noviembre 2012 y abril 2013) y 12
semanas en los meses de menor precipitacion (enero-marzo 2012). La remocién de las
trampas instaladas en el sistema de reemplazo por parte del ganado, condujo a que el
muestreo correspondiente a la época de mayor precipitacion se realizara fraccionado,
durante nueve semanas entre septiembre y noviembre de 2012 y tres semanas en abril
2013.

Puesto que el tamafio del poro de la malla de nylon (2,4 x 1,2 mm) utilizada para
este estudio podria dejar pasar las semillas mas pequefias y producir una subestimacion
en la lluvia, se realiz6 una prueba control que consisti6 en colocar una tela de algodon
debajo de la malla (Figura 4B), en diez trampas de semillas de cada ambiente durante dos
semanas. Se realizaron recolectas de los acumulados semanales de semillas para
obtener la composicién de la lluvia en cada sitio muestreado. Las semillas colectadas
fueron etiquetadas, transportadas al laboratorio, secadas a temperatura ambiente y
posteriormente identificadas en lo posible a nivel de especie, en el Laboratorio de
Dendrologia de la Facultad de Ciencias Forestales y Ambientales (ULA-Mérida) y, a su
vez se realizd6 una coleccién de referencia de las semillas presentes en los sitios
muestreados. La coleccion de referencia se realizdé a partir de las semillas encontradas

durante el muestreo.

Composicion de la lluvia de semillas en una selva nublada y en un sistema de reemplazo en La Mucuy (Mérida-Venezuela)



7
HE Piper aduncum
1 Calycolpus moritzianus
6 1 I Miconia tinifolia
8 %1
>
S
=
T 4
£
o)
gel
O 31
—
)
£
=}
Z 2
1 -
O T T T T
2,5-10 11-20 21-30 31-40 41-50
Clase diamétrica (DAP en cm)
Figura 3. Estructura dimétrica de los arboles con DAP > 2,5 cm en el sistema de
reemplazo, Agropecuaria La Isla, La Mucuy, Estado Mérida, Venezuela.
Semillas Semillas
50cm /\FD&,
50 cm -, Tela
control
A B

21

Figura 4. (A) Esquema de trampa para la recoleccion de semillas, (B) Esquema de trampa

de semillas con tela control.
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Se contabilizé el numero total de semillas de los frutos presentes dentro de las
muestras (Dalling et al., 2002). En el caso de P. aduncum que produce una infrutescencia
con numerosas semillas de pequefio tamafio, se establecido un promedio del nimero de
semillas a partir del conteo de 30 infrutescencias; para ello se conté el numero de semillas
en tres secciones de la infrutescencia, en 1 cm de la base, 1 cm de la porcién media y 1
cm del apice, cuyo promedio fue luego extrapolado al largo total de la infrutescencia. Las
medidas de longitud fueron realizadas con un calibrador de 0,01 mm de precision. El 63%
de las infrutescencias de P. aduncum presenté una alta productividad con 690 semillas
por infrutescencia, con respecto a un 36% de baja productividad con 39 semillas por
infrutescencia. Tomando en cuenta esta proporcion, el promedio ponderado fue 451+ 422
semillas de P. aduncum a cada infrutescencia presente en las trampas de semiillas, el
valor de desviacion estandar, indica las variaciones en cuanto al nimero de semillas por

infrutescencia.

Los sindromes de dispersion fueron descritos para cada especie colectada
atendiendo a las adaptaciones relacionadas con forma, peso, tamafio, color y/o presencia
de atrayentes quimicos o sustancias viscosas (Tabla 1), teniendo en cuenta que entre los
sindromes de dispersion mas comunes estan: anemocoria, hidrocoria, zoocoria, barocoria

y autocoria (Bedoya-Patifio et al., 2010).
Analisis de datos
a. Composicion de la lluvia de semillas
Con el fin de evaluar la composicion de la lluvia de semillas en la selva nublada y en
el sistema de reemplazo, se realizaron curvas de saturacion de especies para determinar
la calidad del muestreo (Jiménez y Hortal, 2003) y se calculé la riqueza esperada por el

estimador Chao 1, para incluir los datos de abundancia en el analisis, usando el programa
EstimateS (Colwell, 2005).
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Tabla 1. Principales sindromes de dispersion de frutos y semillas.

Sindrome de Agente .
) . ) Caracteristicas
dispersion dispersor
] . Semillas con apéndices alados, plumas, pequefio
Anemocoria Viento o %
tamario, livianas (10™ g).
) Semillas grandes, que caen a causa de su propio
Barocoria Gravedad
peso.
Las semillas flotan o se hunden, se mantienen a
Hidrocoria Agua flote mediante tensién superficial, hidrofébicas, con
estructuras de corcho o aceites.
Mecanismos
Autocoria propios de la Dehiscencia, frutos explosivos.
planta
Frutos con exocarpo semiduro 0 membranoso,
mesocarpo carnoso acuoso, rico en azucares y
) . pobre en lipidos y proteinas, de sabor agradable,
Endozoocoria Animales . . .
colores atractivos, pequefos, preferiblemente
esféricos u ovales.
Eleosoma, apéndices ricos en aceites nutritivos
Estructuras de soporte como ganchos o pelos
] rigidos que se adhieren al pelaje o plumas.
Exozoocoria Animales

Presencia de sustancias viscosas que se adhieren

al pelaje o plumas.

Modificado de Howe y Smallwood (1982); Flores-Vindas (1999); Martinez-Orea et al., (2009).
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Se calcul6 la serie de medidas de diversidad de Hill N; y el indice de diversidad
Shannon-Wiener H' (Magurran, 1988) para cada unidad ecoldgica. Se aplicé una prueba
de t modificada para evaluar las diferencias para el indice de diversidad Shannon—-Wiener
(Zar 1999). Adicionalmente, se calculé la dominancia mediante el indice de Berger—Parker
D y la similaridad entre las comunidades, usando el indice de Sérensen, tanto cualitativo
Sc como cuantitativo Sq (Magurran, 1988), por ser indices de calculo sencillo y debido a su

uso en trabajos de ecologia.

b. Variacién estacional en la lluvia de semillas

Se calcul6 la serie de medidas de diversidad de Hill N; y el indice de diversidad
Shannon-Wiener H' (Magurran, 1988) para cada época de muestreo. Se aplicé una
prueba de t modificada para evaluar las diferencias para el indice de diversidad Shannon—
Wiener (Zar 1999). Adicionalmente, se calculé la dominancia mediante el indice de
Berger—Parker D y la similaridad entre las comunidades, usando el indice de Sdrensen,

tanto cualitativo S como cuantitativo Sy (Magurran, 1988) para cada época.

Se evaluaron las diferencias entre la abundancia absoluta y la riqueza absoluta de
semillas mediante un PERMANOVA de dos vias, en el primer caso variable respuesta
respondié a la abundancia absoluta de semillas, y como factor fijo: ambiente (selva
nublada y sistema de reemplazo) y época de precipitacion (mayor precipitacién y menor
precipitacion); y en el segundo caso la variable respuesta respondié a la riqueza absoluta
de semillas, y como factor fijo: ambiente (selva nublada y sistema de reemplazo) y época
de precipitacion (mayor precipitacion y menor precipitacion), usando el programa
PERMANOVA + PRIMER 6.0 y se aplico una prueba pareada a posteriori (Anderson et
al., 2008) para determinar las diferencias entre las variables de los ambientes y de las
épocas de precipitacion. Sin embargo, dada la limitacién de las unidades experimentales,
las 30 trampas de semillas fueron tomadas como pseudoréplicas, en cada uno de los

ambientes.

c. Sindromes de dispersion

Se identificaron los sindromes de dispersion de cada especie identificada en la lluvia

de semillas atendiendo las adaptaciones relacionadas con forma, peso, tamafio, color y/o
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presencia de atractivos quimicos o sustancias viscosas (Tabla 1) y también mediante el
uso del recurso bibliografico (Howe y Smallwood, 1982; Soriano, 1983; Flores-Vindas,
1999; Rios et al., 2004; Riafio, 2005; Diaz-Martin, R. 2007).

Se calculé la frecuencia absoluta de cada sindrome de dispersién como el nimero
total de semillas de cada sindrome por metro cuadrado y, la frecuencia relativa
representada como la proporcion del total de semillas que corresponde a cada sindrome
de dispersion por metro cuadrado. Se aplicoé una prueba para evaluar las diferencias en la
frecuencia de los sindromes de dispersion de endozoocoria y anemocoria mediante un
PERMANOVA de dos vias, en el primer caso variable respuesta respondié a la nimero
semillas endozoocdricas por unidad de area, y como factor fijo: ambiente (selva nublada y
sistema de reemplazo) y época de precipitacion (mayor precipitacion y menor
precipitacion); y en el segundo caso la variable respuesta respondié al numero de semillas
anemocoricas por unidad de area, y como factor fijo: ambiente (selva nublada y sistema
de reemplazo) y época de precipitacion (mayor precipitacion y menor precipitacion),
usando el programa PERMANOVA + PRIMER 6.0 y se aplicé una prueba pareada a
posteriori (Anderson et al., 2008), para determinar las diferencias entre los ambientes y
las épocas de precipitacion. Debido a la limitacion de las unidades experimentales, las 30

trampas de semillas fueron tomadas como pseudoréplicas, en cada uno de los ambientes.

Resultados

a. Composicion y estructura de la lluvia de semillas en la selva nublada y

en el sistema de reemplazo

La lluvia de semillas en la selva nublada estuvo compuesta por 71 especies
pertenecientes a 36 familias, entre las que destacaron las familias Euphorbiaceae,
Asteraceae y Rubiaceae por poseer un numero importante de especies (6, 10 y 15
especies respectivamente; Tabla 2). En el sistema de reemplazo se determinaron 30
especies pertenecientes a 20 familias, quedando las especies mas representativas

incluidas en las Familias Asteraceae y Rubiaceae (6 y 5 especies; Tabla 2).
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Segun el indice de Shannon-Wiener, la diversidad encontrada en la lluvia de
semillas resultdé ser mayor en la selva nublada que en el sistema de reemplazo, con
valores de 1,13 vs. 0,30 decits (tca= 3,855 > tiap, 45 005= 2,014), esta tendencia también fue
observada segun la serie de numeros de Hill (N;), con valores de 7,76 vs. 1,52 especies
efectivas (Tabla 3). De igual forma se observo, una distribucién de semillas por unidad de
area con mayor equitabilidad y mayor riqueza en la selva nublada, respecto al sistema de
reemplazo (Figura 6). Por su parte, las curvas de acumulacion de especies no alcanzaron
la saturacion para los ambientes muestreados, ya que la riqueza esperada fue mucho
mayor a la riqueza observada y esta quedd fuera de los intervalos de confianza del
estimador Chao 1. También resultd que las especies con un soélo individuo no
disminuyeron a lo largo del muestreo; sin embargo, en el sistema de reemplazo estas
curvas se aproximaron mas a la saturacién posiblemente debido a la menor riqueza

presente en este ambiente (Figura 5).

Segun el indice de Berger-Parker, con un valor de 0,87, la composicién de la lluvia
de semillas en esta selva nublada presentdé una alta dominancia (Tabla 3). Del mismo
modo, el sistema de reemplazo también estuvo fuertemente dominado por pocas
especies, dado su alto indice de dominancia, de 0,98. Las especies de mayor importancia
numeérica en la selva nublada pertenecieron a las Familias Euphorbiaceae (813 semillas
m?), Asteraceae (262 y 182) y Dioscoreaceae (177), mientras que en el sistema de
reemplazo las mas abundantes fueron Piperaceae (6825 semillas m?), Melastomataceae
(259) y Myrtaceae (204; Figura 6), las cuales, en conjunto con el resto de las especies
sumaron 2563 semillas m? y 7449 semillas m? unidades de dispersién por metro

cuadrado para cada ambiente durante las 24 semanas de muestreo.

En la prueba control realizada para estimar la eficiencia del poro de la malla de
nylon utilizada en este estudio, se obtuvo que en la selva nublada pasaron semillas de
Vismia baccifera subsp. dealbata, Miconia sp., una especie de Asteraceae y otra de
Bignoniaceae; sin embargo, la abundancia de semillas por trampa no superd las diez
unidades de dispersion. En el sistema de reemplazo se encontraron semillas de
Calycolpus moritzianus y de una especie de Asteraceae; solo se encontré6 una o dos
semillas en cinco de los controles y cero en el resto de los controles. Esta eventual
pérdida de semillas corresponde a un valor porcentual muy bajo (< 0,01%) con respecto al

total de las semillas encontradas durante el muestreo, por lo que se consideré que el
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tamano del poro de la malla fue suficiente para caracterizar la comunidad de semillas y

que la pérdida de semillas fue despreciable para el conteo total.

El indice cualitativo de Sorensen mostré que los ambientes muestreados poseen
similaridad del 42%, como resultado de la comparacién de las especies que componen la
lista (Tabla 3). Sin embargo, el indice cuantitativo de Sérensen, con un valor menor al 1%,
sugiere que la selva nublada y el sistema de reemplazo son unidades ecologicas
totalmente diferentes en términos de la distribucién de las abundancias de semillas entre
esas especies. Es decir, estos ambientes se parecen en términos de su composicion,
pero no en cuanto a la cantidad de individuos por especie que cada una contiene. Las
Familias comunes entre dichos ambientes fueron Anacardiaceae, Araceae, Asteraceae,
Bignoniaceae, Boraginaceae, Bromeliaceae, Chloranthaceae, Cucurbitaceae,
Euphorbiaceae, Melastomataceae, Myrcinaceae, Piperaceae, Primulaceae, Rhamnaceae
y Rubiaceae; mientras que fueron 21 las Familias exclusivas para la selva nublada y 4

para el sistema de reemplazo (Tabla 2).

Para la riqueza de especies, la interaccién entre ambientes y épocas de
precipitacion resulto significativa (Fambiente x Epoca de precipitacion = 6,1809; p = 0,0125). El analisis
a posteriori confirmoé que tanto durante la época humeda (t = 5,462; p < 0,001) como
durante la época seca (t = 7,733; p < 0,001) hay diferencias significativas entre los
ambientes; asi mismo confirmo que para la selva nublada hay diferencias significativas
entre las épocas de precipitacion (t = 4,395; p < 0,001), sin embargo para el bosque
secundario no se observaron diferencias significativas durante las épocas de
precipitacion. La interaccion entre ambientes y épocas de precipitacion resulté significativa
para la abundancia de semillas (Fambiente x Epoca de precipitacisn = 8,3682; p = 0,0027). El analisis
a posteriori confirmé que durante la época humeda hay diferencias significativas entre los
ambientes (t = 3,498; p < 0,001), sin embargo, durante la época de menor precipitacién no
se observaron diferencias significativas entre la selva nublada y el sistema de reemplazo;
asi mismo confirmoé que para el sistema de reemplazo hay diferencias significativas entre
las épocas de precipitacion (t = 4,005; p < 0,001), sin embargo para la selva nublada no

se observaron diferencias significativas durante las épocas de precipitacion.
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Nacional Sierra Nevada, Mérida, (B) Sistema de reemplazo, Agropecuaria La Isla, Mérida, para un

periodo de 24 semanas. Cada semana de esfuerzo corresponde al funcionamiento de 30 trampas
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de semillas de 0,25 m? durante 7 dias continuos.
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Tabla 2. Composicién de la lluvia de semillas en la selva nublada y en el sistema de

reemplazo en La Mucuy, Estado Mérida (24 semanas en septiembre - noviembre 2012, enero-abril

2013).
Abundancia*
. . Sindrome . Selva Sistema de
Familia Especie de Forma de vida
. . nublada | reemplazo
dispersién
. Oreopanax reticulatus (Willd. ;
Araliaceae ex Schult.) Decne. & Planch. En Arbol 2 0
Cannabaceae Trema micrantha (L.) Blume En-Ba Arbol, arbusto 1 0
Fabaceae Crotalaria stipularia Desv. Au Hierba 0 1
Actinidiaceae Saurauia excelsa Willd. En Arbol 5 0
. Mauria heterophylla Kunth En . 0 1
Anacardiaceae - - Arbol
Rhus striata Ruiz & Pav. En 5 35
Anthurium sp. En Hierba 7 0
Araceae terrestre o
En . 0 2
epifita
Chamaedorea pinnatifrons
En 9 0
Arecaceae (Jacq.) Oerst. Arbusto
Ba 8 0
Arbol
Baccharis sp. An pequeiio, 1 0
arbusto
Hierba
Mikania sp. An trepadora, 1 0
Trepadora
Asteraceae An 371 171
An Arbol, 1967 144
An arbusto, 20 6
An Sufratice, 1312 121
An Hierba 27 13
An 184 31
An 1 0
Arbol,
Bignoniaceae An arbusto, 559 1
hierba, liana
Arbol,arbusto,
Boraginaceae En hierba, 3 1
trepadora
Tillandsia sp. An Hierba 172 88
Bromeliaceae terrestre o
An . 181 0
epifita
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Abundancia*

Sindrome .
- . . Selva Sistema de
Familia Especie de Forma de vida
. . nublada | reemplazo
dispersién
Hed! .
Chloranthaceae (Reuigtgrg:\f; gge;zosum En Arbol, arbusto 3 3
Clethraceae Clethra fagifolia Kunth En Arbol, arbusto 2 0
. Vismia baccifera subsp. .
cl A Arbol 0 5
uslaceae dealbata (Kunth) Ewan ! roo
Commelinaceae En Hierba 13 0
Hierba
Cucurbitaceae An trepadora o 11 17
rastrera
Cunoniaceae Weinmannia sp. An Arbol, arbusto 7 0
Dioscoreaceae An Hierba 1324 0
trepadora
Arbol,
arbusto,
Ericaceae En sufrutice 1 0
terrestre o
epifito, liana
Arbol,
arbusto
Acalyph . E e 1 0
calyphasp n sufrutice,
hierba
Alﬁhornea grandiflora En? Arbol 36 0
Miuill. Arg.
Alchornea triplinervia .
En-B Arbol 0 0
(Spreng.) Mill.Arg. n-ba roo
Euphorbiaceae Arbol,
Euphorbia sp. En arbusto, 36 0
hierba
Tetrorchidium rubrivenium En-Ba Arbol, arbusto 53 0
Poepp.
Arbol,
En arbusto, 6099 0
sufratice,
Hierba
Lauraceae En Arbol, arbusto 1 0
Bunchosi tea (Jacq. .
Malpighiaceae DLCmC osia argentea (Jacq.) En Arbol, arbusto 7 0
Malvaceae Heliocarpus americanus L. An' Arbol 0 60
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Abundancia*

Sindrome .
. . . Selva Sistema de
Familia Especie de Forma de vida
. ., nublada | reemplazo
dispersién
Miconia sp. En-Ba Arbol, arbusto | 5467 384
Miconia tinifolia Naudin En-Ba® | Arbol, arbusto 0 1940
Melastomataceae X bol
rbol,
Ba arbusto,hierba 19 0
Ficus maitin Pittier En-Ba 393 0
Moraceae j i ] Arbol
Ficus velutm'a Humb. & En-Ba 187 0
Bonpl. ex Willd.
Calycolpus moritzianus En? , 0 1532
Myrtaceae (O.Berg) Burret Arbol, arbusto
Myrcia splendes (Sw.) DC. En-Ba’ 344 1
Onagraceae Fuchsia sp. En A'r'bust'o, 4 0
epifita Liana
Phyllantaceae Hieronyma fendleri Briq. En Arbol, arbusto 9 2
Hierba
. Peperomia microphylla Kunth Ex terrestre o 2 0
Piperaceae ,
saxicola
Piper aduncum L. En*? Arbol Arbusto 4 51189
Poaceae Au Hierba 16 0
Polygalaceae Monnina sp. En 1 0
. Ardisia sp. En , 4 8
Primulaceae — Arbol Arbusto
Ardisia sp. En 2 0
Frangula sphaerosperma .
Rh E Arbol Arbust 0 50
amnaceae (Sw.) Kartesz & Gandhi n root ATbusto
Rhamnaceae En Arbol Arbusto 8 4
Bertiera guianensis Aubl. En Arbol Arbusto 1 54
Guettarda crispiflora Vahl
subsp. discolor (Rusby) En Arbol Arbusto 1 0
Steyerm.
Hoffmannia pauciflora En Arbusto 1 0
Standl.
Rubiaceae Palicourea demissa Standl. En-Ba Arbol Arbusto 137 4
Psychotria aubletiana Arbusto
En ‘e 2 0
Steyerm. Sufrutice
Psychotria sp. En’ 1 0
En-Ba | Arbol Arbusto 3 0
En 6 0
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Abundancia*

Sindrome .
- . . Selva Sistema de
Familia Especie de Forma de vida
. . nublada | reemplazo
dispersién
En-Ba 14 0
En 26 1
En-Ba 1 0
. En ; 2 1
Rubiaceae Arbol Arbusto
En 1 0
En 1 0
Ba 1 0
En 0 2
Sabiaceae Meliosma pittieriana En Arbol 25 0
Steyerm.
Santalaceae Phoradendron sp. En Ar'busto 2 0
Hierba
Trepadora
Smilacaceae Smilax tomentosa Kunth En Hierba 10 0
trepadora
Arbol Arbusto
Solanaceae En Sufrutlce 2 0
Hierba
Trepadora
Turpinia occidentalis (Sw.) G. En 7 0
Don .
Staphyleaceae Turpinia sp. En Arbol 7 0
En 70 0
Urticaceae Cecropia sp. En Arbol 1 0
Verbenaceae Lantana trifolia L. En Sufrutlce 1 0
Hierba
Por determinar En-Ba 10 0

(*) Numero total de semillas recolectadas en 30 trampas de 0,25m? durante 24 semanas.

(An) Anemocoria; (Au) Autocoria; (Ba) Barocoria; (En) Endozoocoria; (Ex) Exozoocoria.

Fuentes: Riafio (2005)"; Rios et al. (2004)*; Soriano (1983)*; Diaz-Martin (2007)".

Composicion de la lluvia de semillas en una selva nublada y en un sistema de reemplazo en La Mucuy (Mérida-Venezuela)




1000
S
© A
§ 8004
=
g
b 600 -
&
S~ 400
o
8. -
o8 200 - _
& £ I
Eao 50 4 My =
B 7))
c ~ —
= @©
R
&9
20
2
o) -
o 25
o
o
C
[}
>
: |_|
o
v 0 |_||_||_|I_II_II_I|—||—||—|.—..—..—..—..—..—..—..—..—.
T T T T TrrTrr T T T T rTrTrT1T1 T TrT 17T 17T 17T 1T 17" 17T 1T T 17T T T T°7
2 SN T YT 5 S 3 EF EERSERYE TSGR ECEBESDT R
228253223287 8a°2 2322282588058 <2
Especies
8000
©
3
.E — B
>
3 6000
o
Q
3
= 4000 A
E
Qo
=
[0
S @ 2000
gE
Eg 50 A
SN
22
- @©
R
£9
53
2
o) 25 -
()]
©
()
c
[
3
3
o
w 0 |_|l_|l_||—|.—|.—..—.
T T T T T T T T T T T 1 1 1 T T
g 5 8 % $ T E T 5 &8 % € v 2 3
2 = 7] 7] 7] T o = 7] =1 7] =
& £ 0 =2 < < < @ F < 3 < <
Especies

Figura 6. Frecuencia absoluta del niumero de semillas por unidad de area para las
especies: (A) en la selva nublada, Parque Nacional Sierra Nevada y, (B) en el sistema de
reemplazo, Agropecuaria La Isla. La codificacion corresponde a las cuatro primeras letras del

género, o a las tres primeras letras de la familia seguida de una numeracion, segun la tabla 2.
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Tabla 3. Atributos de la lluvia de semillas de la selva nublada, Parque Nacional Sierra

Nevada y el sistema de reemplazo, Agropecuaria La Isla.

Ambiente
Selva Sistema de
Atributo
nublada reemplazo
Riqueza (*) 73/93 31/39
H’ 1,13 0,30
Diversidad
N1 7,76 1,52
Dominancia (D) 0,98 0,87
Numero total de semillas 19223 55872
Numero de semillas por metro
2563 7449
cuadrado
Sq 0,42
Similaridad
S 0,004

(*) Los valores de riqueza se expresan como los observados (Mao

Tao) respecto a los esperados (Chao 1).

b. Variabilidad estacional en la lluvia de semillas

Las curvas de acumulacién de especies se acercaron a la saturacion para el
sistema de reemplazo en ambas épocas de precipitacién y para la selva nublada durante
la época de menor precipitacion (Figura 7). Durante la época de mayor precipitacion la
riqueza esperada en la selva nublada fue mucho mayor a la riqueza observada, por lo que

ésta qued¢ fuera de los intervalos de confianza del estimador Chao 1.
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Figura 7. Curvas de acumulacién de especies para la selva nublada, Parque Nacional
Sierra Nevada: (A) periodo de mayor precipitacion (12 semanas en septiembre-noviembre y abril),
(B) periodo de menor precipitaciéon (12 semanas en enero-marzo); y para el sistema de reemplazo,
Agropecuaria La Isla: (C) periodo de mayor precipitacion (12 semanas en septiembre-noviembre y
abril), (D) periodo de menor precipitacion (12 semanas en enero-marzo). Cada semana de esfuerzo

corresponde al funcionamiento de 30 trampas de semillas de 0,25 m? durante 7 dias continuos.
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De esta forma, ambos ambientes mostraron mayor riqueza y abundancia de
semillas durante época de mayor precipitacion (Tabla 4), siendo la selva nublada
notablemente mas rica que el sistema de reemplazo (60 vs. 23 especies). Sin embargo, el
sistema de reemplazo presentd mayor abundancia de semillas con respecto a la selva
nublada en ambas épocas de precipitacion (Tabla 4). Los valores de diversidad
calculados por el indice de Shannon-Wiener resultaron ser diferentes para los ambientes
evaluados, tendencia que se mantuvo durante los periodos de lluvia (Tabla 5): la selva
nublada mostré mayor diversidad de especies durante la época menos lluviosa (t.y =
2,929 >t 5. 005 = 2,009), y durante la época de mayores precipitaciones respecto al
sistema de reemplazo (t.a = 2,800 > t 4. 005 = 2,013). Sin embargo, no se observaron
diferencias significativas para la diversidad en la selva nublada, durante las épocas de
precipitacion (tcz = 1,581 <t 5. 005 = 2,003), al igual que para el sistema de reemplazo (i,
= 1,481 <t 52 005 = 2,007). En la selva nublada se registré6 un aumento en la dominancia
de especies en la época de mayor precipitacion respecto a la época de menor
precipitacion segun el indice de Berger-Parker (0,98 vs. 0,69). Sin embargo, en el sistema
de reemplazo no se observé cambio en la dominancia de especies durante estas dos

épocas (Tabla 4).

Tabla 4. Atributos de la lluvia de semillas durante las épocas de mayor y menor
precipitacion para la selva nublada, Parque Nacional Sierra Nevada y el sistema de reemplazo,

Agropecuaria La Isla.

Sistema de
Selva nublada
reemplazo
Atributos > Pp <Pp > Pp <Pp
. * 60 39 23 18
Riqueza (¥) /81 a7 /31 /20
Diversidad (H’) 0,67 1,05 0,20 0,41
Dominancia (D) 0,98 0,69 0,98 0,93
Numero total de semillas 12013 7210 44289 11583
Numero de semillas por
1601 961 5905 1544
metro cuadrado

(*) Los valores de riqueza se expresan como los observados (Mao Tao)

respecto a los esperados (Chao 1).
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La comparacion de la lluvia de semillas entre épocas mostré una similaridad de
alrededor del 50%, tanto en la selva nublada como en el sistema de reemplazo; sin
embargo, cuantitativamente las distribuciones de esas semillas cambiaron
sustancialmente (Tabla 5). En la época de mayor precipitacion, la lluvia de semillas se
parece mas entre ambientes que durante la época de menores precipitaciones. La
similaridad cuantitativa entre ambientes y/o épocas fue bastante baja, revelando que la
distribucion de semillas entre las especies es disimil. El mayor valor entre los Sy de 0,307
producido por la comparacién entre la selva nublada (época mas lluviosa) con el sistema
de reemplazo (época menos lluviosa) podria deberse a que las abundancias que les
corresponden fueron las mas parecidas entre las obtenidas durante todo el muestreo
(Tablas 4 y 5).

En promedio semanal, la selva nublada presentd mayor rigueza durante ambas
épocas de precipitacion, mientras que el mayor niumero de semillas por metro cuadrado
fue observado en el sistema de reemplazo (Figura 8). El nimero de semillas promedio en
movimiento para cada semana no supero las 80 unidades de dispersién por metro
cuadrado, y se observo que, de forma general, el patron semanal se mantiene estable
para cada ambiente en cuanto a la densidad de semillas y riqueza promedios. La riqueza
semanal promedio de semillas en la selva nublada varié entre una y dos especies por
metro cuadrado, mientras que el numero promedio de semillas se mantuvo entre unay 11
por metro cuadrado. En el sistema de reemplazo, la riqueza semanal promedio fue menor,
llegando a ser nula o presentar una especie por metro cuadrado, aunque el numero de
semillas por metro cuadrado se ubic dentro de rangos superiores a los de la selva, entre
una y 70 semillas. Las variaciones fueron mayores durante los periodos de mayor

precipitacion, tal como lo muestran los valores de desviacion estandar (Figura 8).

c. Sindromes de dispersién

En la selva nublada se observaron diferentes especies con sindromes de dispersion
del tipo endozoocérico y anemocorico con una elevada frecuencia absoluta de aparicién,
con pocos casos de barocoria, autocoria y exozoocoria, mientras que en el sistema de

reemplazo la frecuencia de aparicién de los sindromes de dispersién disminuyo,
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dominando en términos de numero de especies la endozoocoria y anemocoria sobre la
barocoria y autocoria, con ausencia del sindrome de dispersion exozoocdrico en este
sistema de reemplazo (Figura 9). Del mismo modo, se observaron sindromes de
dispersion asociados a las formas de vida de las especies encontradas en la lluvia de
semillas, tanto en la selva nublada como en el sistema de reemplazo (Tabla 2),

predominando la endozoocoria en el 70% de las especies lefiosas encontradas.

En cuanto al niumero de semillas en movimiento por unidad de superficie, se
encontré que la mayoria fue dispersada por animales (Endozoocoria), tanto en la selva
nublada como en el sistema de reemplazo. En la selva nublada se contaron 1734 semillas
endozoocéricas m? (50%) durante el muestreo, mientras que en el sistema de reemplazo
fueron 7361 semillas m? (95%). La cantidad de semillas por metro cuadrado dispersadas
por barocoria y anemocoria disminuyeron en relacién con las que presentaron sindrome
de dispersion endozoocdrico en la selva nublada (885 y 818, respectivamente) y en el
sistema de reemplazo (311 y 87, respectivamente). Las semillas con sindrome de
dispersién exozoocodrico y autocérico no fueron muy abundantes durante el muestreo,
encontrando soélo 16 semillas autocoricas en la selva nublada y 5 en el sistema de
reemplazo y, finalmente, las semillas exozoocoricas (2 semillas) solo fueron observadas

en la selva nublada (Figura 10).

Tanto en la selva nublada como en el sistema de reemplazo durante la época de
menor precipitacion se observé una disminucion en las semillas que presentaron
sindrome de dispersién endozoocdrico, mientras que aquellas que presentaron sindromes
de dispersion anemocoérico fueron mas abundantes para la época de menor precipitacion,
respecto a la época mas lluviosa. Por su parte, las semillas que presentaron sindrome de
dispersion barocérico disminuyeron en la selva nublada para la época de menor
precipitacién y en el sistema de reemplazo se observé un aumento para la misma época.
Autocoria y exozoocoria fueron los sindromes menos representados durante el muestreo
y solo fueron observadas durante la época de mayor precipitacion en la selva nublada y
en el sistema de reemplazo. Finalmente, las semillas exozoocdricas fueron observadas

solamente en la selva nublada (Figura 11).
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Figura 8. Riqueza y numero de semillas por metro cuadrado promedio semanal en la selva

septiembre-noviembre y abril), (B) periodo de menor precipitacion (12 semanas en enero-marzo); y

en el sistema de reemplazo, Agropecuaria La Isla: (C) periodo de mayor precipitacion (12 semanas

en septiembre-noviembre y abril), (D) periodo de menor precipitacion (12 semanas en enero-

marzo). Las barras indican la porcion positiva de la desviacion estandar.

Tabla 5. indice de similaridad de Sérensen cuantitativo (S.) y cualitativo (S,) en la selva

nublada, Parque Nacional Sierra Nevada y un sistema de reemplazo, Agropecuaria La Isla.
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SN > Pp SN <Pp SR > Pp SR <Pp
SN > Pp - Sq=0,51 Sq=0,43 Sq=0,28
SN<Pp | Sc=0,031 - Sq=0,39 Sq=0,28
SR>Pp | S.=0,003 | S.=0,001 - Sq=0,49
SR<Pp | S.=0,307 | S.=0,022 | S.=0,008 -

SN: Selva nublada; SR: Sistema de reemplazo; >Pp: Epoca de mayor

precipitacién; <Pp: Epoca de menor precipitacion.
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dispersion por la abundancia de semillas por unidad de area encontradas en la lluvia de semillas

durante el muestreo (24 semanas en septiembre-noviembre 2012, enero-abril 2013) en la selva

nublada, Parque Nacional Sierra Nevada y en el sistema de reemplazo, Agropecuaria La Isla.
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En la selva nublada se contabiliz6 un menor nimero de semillas dispersadas por
endozoocoria respecto al sistema de reemplazo. Para la endozoocoria la interaccién entre
ambientes y épocas de precipitacion resultd significativa (Fambiente x Epoca de precipitacion =
10,957; p = 0,001). El analisis a posteriori confirmd que tanto durante la época humeda (t
= 4,806; p < 0,001) como durante la época seca (t = 3,577; p < 0,001) hay diferencias
significativas entre los ambientes; asi mismo confirmé que para la selva nublada (t =
3,838; p < 0,001) y el sistema de reemplazo (t = 4,822; p < 0,001) hay diferencias
estadisticamente significativas entre las épocas de precipitacion. La interaccion entre
ambientes y épocas de precipitacion también resultd significativa para las semillas
dispersadas por anemocoria (Fambiente x £poca de precipitacion = 93,465; p = 0,001). Analisis a
posteriori confirmaron las diferencias significativas tanto durante la época humeda (t =
3,324; p < 0,001) como durante la época seca (t = 7,677; p < 0,001) entre los ambientes;
asi mismo confirmd que para la selva nublada (t = 8,01; p < 0,001) y el sistema de
reemplazo (t = 2,533; p < 0,001) hay diferencias estadisticamente significativas entre las

épocas de precipitacion.
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Figura 11. Frecuencia absoluta de diferentes sindromes de dispersion por abundancia de
semillas por unidad de area encontradas en la lluvia de semillas durante el muestreo (24 semanas
en septiembre-noviembre 2012, enero-abril 2013) en la selva nublada, Parque Nacional Sierra

Nevada y en el sistema de reemplazo, Agropecuaria La Isla.
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Discusion de resultados

Las curvas de acumulacién de especies para los sitios estudiados no alcanzaron la
saturacion debido a que el esfuerzo (semanas) empleado no fue suficiente como para
contabilizar las especies raras en mas de una ocasion; el estimador Chao 1 esta basado
en la presencia de especies raras (Escalante-Espinosa, 2003) y esta expresado por la
relacion entre el numero de especies representadas por un individuo (“singletons”) y el
numero de especies representadas por dos individuos en las muestras (“doubletons”;
Villarreal et al., 2006). Aunque la cantidad de especies con un solo individuo no disminuyé
durante el muestreo y no fue posible alcanzar la saturacién, la aplicacién de esfuerzos
equivalentes en las unidades ecoldgicas estudiadas hace comparables los resultados
entre éstas. La alta diversidad vegetal conocida para la selva nublada hace que generar
listados exhaustivos de la flora requiera muestrear superficies muy grandes (~7000 m?
Ataroff, 2001). En este sentido, Vareschi (1992) muestra que para realizar una curva
especies—area se debe abarcar un minimo de 2500 m?, y Schwarzkopf (2003) encontrd
una curva de acumulacion de especies saturada para la flora arbérea de la selva nublada de
La Carbonera después de muestrear un area de 14.517 m?, realizando muestreos en 40
parcelas de 625 m? cada una, encontrando 70 especies. Todo ello indica que en la selva
nublada habria que realizar esfuerzos de muestreo muy grandes que complican la logistica
de los trabajos en ecologia. Una alternativa para mejorar la calidad de los datos en curvas de
acumulacion de especies no saturadas es la aplicacion de esfuerzos equivalentes que hagan

comparables las variables estudiadas, tal como es el caso de este trabajo.

Las especies encontradas en las trampas fueron 71, pertenecientes a 36 familias
en la selva nublada y 30 especies de 20 familias en el sistema de reemplazo. La selva
nublada mostré6 una mayor riqueza y diversidad con respecto al sistema de reemplazo,
segun los valores de diversidad obtenidos mediante el indice de Shannon-Wiener y los
obtenidos segun a la serie de numeros de Hill, la diferencia entre estos indices de
diversidad es que el primero enfatiza la riqueza mientras que el segundo enfatiza la
abundancia. El indice H' mide el grado de incertidumbre en predecir la especie a la que
pertenece un individuo escogido al azar en una muestra (Magurran, 1988) y dado que en
la selva nublada se observd mayor riqueza que en el sistema de reemplazo (73 vs. 31

especies) este indice resultdé mayor. Por su parte, N; mide el numero de especies
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ponderandolas por su abundancia relativa, por lo que, a medida que aumenta el nimero
de especies, las raras se vuelven menos importantes (Molinari, 1989), obteniéndose
valores mas altos de especies efectivas para la selva nublada. Por otra parte, las
diferencias en diversidad para estos ambientes podrian estar relacionadas con la
distribucién que presentan el nimero de semillas por unidad de area para cada especie,
debido a que en la selva nublada esta se distribuyen de una forma mas equitativa con
respecto al sistema de reemplazo, el cual se encuentra fuertemente dominado por
algunas especies. Estudios previos en la selva nublada de La Mucuy demostraron una
diversidad similar de especies vegetales a las encontradas en el presente estudio (indice
de Shannon-Wiener 1,035 decits; Linares-Morillo, 2008), aunque presentaron una riqueza
superior a la obtenida en la composicion de la lluvia de semillas (208 especies de plantas
vasculares; Linares-Morillo, 2008). En otro estudio realizado por Vareschi (1992) en la
selva nublada de La Carbonera, se encontré una riqueza de 202 especies de plantas

vasculares, similar a la observada por Linares-Morillo (2008).

A pesar de que la selva nublada presenté una mayor riqueza y diversidad con
respecto al sistema de reemplazo, se encontr6 que ambos ambientes poseen una
similaridad cualitativa relativamente alta (42%), lo que podria atribuirse a la influencia de
la produccién de semillas de la selva nublada no intervenida ubicada en el limite superior
del sistema de reemplazo, donde muchas especies de arboles, arbustos, epifitas y
parasitas son utilizadas por los dispersores (aves y murciélagos, principalmente) como
percha, refugio y alimento. La influencia positiva de arboles aislados en areas disturbadas
sobre la dispersion de semillas ha sido probada en varios estudios, destacando entre ellos
el realizado por Harvey y Haber (1999) quienes encontraron que la lluvia de semillas bajo
los arboles de pasturas es considerablemente mayor que en pasturas sin arboles, por lo
cual la dispersién de especies nativas del bosque puede ocurrir en pasturas arboladas.
Por su parte, Esquivel y Calle (2002) indican que arboles presentes en los potreros son
una estrategia apropiada para acelerar el enriquecimiento de la vegetacion en pasturas
con baja carga animal, ya que la regeneracién natural bajo estos arboles es cinco veces
mas abundante y tres veces mas rica en especies que la detectada en potreros abiertos
sin cobertura arbérea. Sin embargo, también es cierto que la similaridad resulté bastante
baja en términos cuantitativos, lo que indica que la distribucion de semillas por especies
cambia sustancialmente entre las coberturas comparadas, lo cual deberia estar afectando

los mecanismos de regeneracion en cada una.
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Chequeos preliminares de campo a partir de observaciones semanales sobre el
estatus reproductivo de C. moritzianus y P. aduncum en la localidad de La Mucuy,
mostraron un pico de fructificacion en los meses de octubre y noviembre para la primera
especie y una fructificacion continua durante la época de mayor precipitacion, entre
octubre y diciembre para la segunda especie. Durante la época menos lluviosa, entre
enero y marzo, no se observaron frutos maduros de C. moritzianus y solo algunos frutos
maduros para P. aduncum, lo que revela una produccion continua de frutos en el sistema
de reemplazo, aunque con picos de produccién durante la época lluviosa. Estos datos
fenoldgicos coinciden con lo reportado por Soriano (1983) dada la continuidad en la
reproduccion para ambas especies; sin embargo, en La Mucuy (este estudio) los picos de
fructificacion en octubre-noviembre de C. moritzianus aparecen desplazados respecto a
los de Monterrey y Monte Zerpa que ocurren en abril-mayo de acuerdo a datos de ese
autor. El hecho de que el sistema de reemplazo presenté mayor numero de semillas por
metro cuadrado (7449) que la selva nublada (2563), podria deberse a la fenologia y
disponibilidad continua de frutos y semillas, asi como a una alta productividad de estas
especies en el sistema de reemplazo. Esto demuestra que en el sistema de reemplazo
hay dispersion de semillas durante todo el afio, que junto con el hecho de que la riqueza
de semillas es mucho mayor a la riqueza de la comunidad arbdrea in situ (ver descripcion
del area de estudio), constituyen elementos positivos para una eventual restauracion de la
selva nublada. Trabajos realizados en humedales han demostrado que es posible la
recuperacion de la lluvia de semillas en ambientes restaurados (Kettenring y Galatowitsch,
2011), aunque la gran variabilidad de semillas podria ser parte de la explicacién para que
los autores no encontraran diferencias estadisticamente significativas entre los humedales

naturales y los restaurados.

Dado que el presente trabajo constituye un primer acercamiento para conocer la
composicion y estructura de la lluvia de semillas en la selva nublada andina, no se cuenta
con trabajos previos para realizar comparaciones con otras localidades cercanas y/o
equivalentes. Por su parte, existen estudios para la selva semicaducifolia, que seria el
sistema forestal mas cercano a la selva nublada, y que en el caso de las vertientes
himedas de Los Andes venezolanos, se ubica en su limite inferior (Ataroff y Sarmiento,

2004). Estudios en esas selvas muestran un numero de semillas notablemente superior a
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lo obtenido para esta selva nublada (Wright et al., 2005) y en algunos casos inferior
(Hardesty y Parker, 2002; Svenning y Wright, 2005), probablemente debido a la variacion
interanual en la lluvia de semillas y/o a diferencias metodolégicas en esos estudios.
Wright y colaboradores (2005) evaluaron la lluvia de semillas en la selva semicaducifolia
de Panama (9°10°N, 79°51'W) por un periodo de 15 afos y encontraron 108 especies
vegetales con una dispersion de alrededor de 1.813.744 semillas m™ durante ese periodo,
lo que equivaldria a 55.808 semillas m? para un periodo de 24 semanas como es el caso
del presente trabajo. En otro estudio realizado en esa misma localidad, al evaluar la lluvia
de semillas de 25 especies de arboles, encontraron una alta variacion interanual, entre
cero y 22,8 semillas m? (Svenning y Wright, 2005), lo cual corresponde a un ndmero de
semillas notablemente inferior al contabilizado en nuestra selva nublada. Hardesty y
Parker (2002) al evaluar la lluvia de semillas en una selva semicaducifolia africana,
encontraron 297 semillas m?; estos autores indicaron que solo el 49% de las semillas
eran propias de la selva semicaducifolia y que la mayoria de estas (52%) eran inmigrantes

de largas distancias.

De esta forma, la cantidad de semillas dispersadas en la selva nublada de La
Mucuy varia respecto a lo reportado por otros autores para la selva semicaducifolia
(Hardesty y Parker, 2002; Svenning y Wright, 2005; Wright et al., 2005). Sin embargo,
dado que los resultados obtenidos por Wright y col. (2005), responden a una informacién
mas completa respecto a la variacién anual y espacial de la lluvia de semillas,
consideramos que la selva semicaducifolia tiene una produccion mayor de semillas que la

selva nublada.

Adicionalmente, en la selva nublada se observdé que la endozoocoria juega un
papel importante en la dispersion de las semillas y probablemente, la cantidad de semillas
dispersadas esta estrechamente ligada a la comunidad de frugivoros locales. Segun una
revision realizada por Ataroff (2003) la fauna de la selva semicaducifolia de la region
andina presenta mayor riqueza de especies (117 especies de mamiferos y 368 especies
de aves), con respecto a la selva nublada (79 especies de mamiferos y 197 especies de
aves; Tabla 6). Particularmente para selva nublada de La Mucuy se han registrado 173
especies de aves (Rengifo, 2005). Por otro lado, Soriano y col. (1999) reportaron 52
especies del orden Chiroptera para la selva semicaducifolia y 32 especies de este mismo

orden para la selva nublada andina, encontrando una disminucion del numero de especies
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en funcion de la altitud, desde la selva semicaducifolia hacia la selva nublada. Esta misma
tendencia es observada en el caso particular de aves y murciélagos frugivoros, donde la
riqueza de especies animales en la selva semicaducifolia es superior a la observada en la
selva nublada (Soriano et al., 1999; Soriano y Rengifo, 2003). Dada la alta riqueza en
especies vegetales que presenta la selva nublada con respecto a la selva semicaducifolia
(Ataroff, 2003; Tabla 6), la menor comunidad de frugivoros en la selva nublada respecto a
la selva semicaducifolia, parece ser consecuencia de las distintas capacidades
ecofisiolégicas de respuesta de cada especie ante exigencias del ambiente, como la
termorregulacion (Soriano et al., 1999; Soriano y Rengifo, 2003) y no debido a la
disminucion de recursos disponibles. Ello definiria una menor disponibilidad de
dispersores que podria explicar un menor movimiento de semillas en la selva nublada

respecto a la selva semicaducifolia.

En este estudio se observdé una marcada estacionalidad en la lluvia de semillas,
pues durante la época de mayor precipitacién se obtuvo mayor riqueza y abundancia
respecto a la época de menor precipitacion en cada una de las unidades ecoldgicas
muestreadas. Aunque en la selva nublada de La Mucuy la precipitacién es continua a lo
largo del afo, ésta ocurre en un patron bimodal con maximos en abril y octubre y minimos
entre enero-marzo, observandose asi cierta estacionalidad. Soriano (1983) ha sugerido
qgue los meses de menor precipitacion en la selva nublada son lo suficientemente intensos
como para detectar una disminucion significativa en la produccién de los frutos en muchas

de las especies de produccion continua.

Oftros estudios realizados en bosques tropicales, tanto en un bosque altoandino
colombiano (Rodriguez-Santamaria et al., 2006), como en un bosque seco mexicano
(Ceccon y Hernandez, 2009) indican que la dispersion de semillas se encuentra
fuertemente influenciada por la estacionalidad climatica; sin embargo, en estos trabajos
han obtenido mayor abundancia de semillas en la época seca respecto a la lluviosa,
contrariamente a lo obtenido en el presente trabajo. En el caso de Ceccon y Hernandez
(2009), las semillas en movimiento durante la época seca llegan a ser del 96%, tanto en
areas con 12 afos de exclusién de ganado y extraccion de lefia como en areas intactas

del bosque seco.
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Tabla 6. Comparacion de la vegetacion y la fauna de la selva nublada y la selva

semicaducifolia andina venezolana.

Fauna
Um,da.d Temperatura Vegetacion Mamiferos Aves
ecologica
Dosel muy irregular (20-
30 m) con mas de 100
especies de arboles
siempreverdes
Selva nublada Sotobosque
montano alta 9-14°C relativamente denso (> 79 197
(2200- 100 especies) especies especies
3000 msnm)
5 especies de
Trepadoras
109 especies de epifitas
(en 1,5 ha)
Dosel muy irregular (20-
35 m) con
aproximadamente 10
especies arboéreas.
Selva
semicaducifolia Estrato inferior (<12 m) 117 368
montana 17-22°C con aproximadamente 5 . i
: especies especies
(800- especies.
1700 msnm)
Lianas y epifitas son
escazas en
comparacion con otras
selvas andinas.

Modificado de Ataroff (2003).
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Hay una predominancia de la dispersion endozoocoérica tanto en la selva nublada
como en el sistema de reemplazo; sin embargo, la cantidad de semillas dispersadas
mediante endozoocoria se ve disminuida en la selva nublada con respecto a la cantidad
de semillas dispersadas por este mismo sindrome en el sistema de reemplazo,
probablemente debido a la disponibilidad continua de frutos que presentan las especies
dominantes del sistema de reemplazo (C. moritzianus y P. aduncum), asi como a su alta
productividad. Martinez-Orea y col. (2009) plantean que cuanto mas humeda sea una
selva, mayor sera la importancia de la endozoocoria y menor la de la exozoocoria; asi
también, este ultimo sindrome de dispersion disminuye en lugares abiertos (sabanas y

pasturas), aunque estos hechos no son atribuidos a una razén explicita por los autores.

Autores como Fleming y Kress (2011) indican que las aves y los murciélagos
frugivoros son los principales vertebrados dispersores de semillas que logran promover el
distanciamiento de los propagulos en la mayoria de los habitats terrestres, mientras que
otros autores como Au y col. (2006) opinan que la distribucién de semillas estaria mas
ligada a las rutas de las aves, las cuales juegan un papel mas importante que los
murciélagos en el caso de los bosques secundarios. En todo caso, frente a la potencial
pérdida de frugivoros y de sus servicios de dispersion, con el consecuente impacto
negativo en los valores ecoldgicos y evolutivos en la dinamica de las comunidades
(Fleming y Kress, 2011), es una ventaja el que no sea frecuente la especificidad en las
relaciones frugivoro-dispersion, de modo que casi todos los frutos y semillas son
utilizados y dispersados por varios o muchos vectores (Flores-Vindas, 1999). La
dispersion por el viento (Anemocoria) también puede promover el distanciamiento de los
propagulos, ya que la lluvia de semillas puede alcanzar suelos distantes a través de este
medio (Malking, 1997).

En cuanto a la variacion estacional de los sindromes de dispersion, se observd que
durante la época de mayor precipitacion predomind la dispersién por animales
(Endozoocoria) en ambos ambientes; sin embargo, la endozoocoria disminuye durante la
época de menor precipitacion, mientras que la anemocoria tiende a aumentar durante la
época de menos lluviosa. Esta distribucion estacional podria favorecer la probabilidad de
éxito en la dispersion de semillas. Durante la época lluviosa la produccion de frutos

carnosos, acuosos, nutritivos, ricos en aromas y de colores vistosos (Endozoocéricos) no
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estaria afectada por el estrés hidrico, dada la mayor disponibilidad de agua en esta
época. Por su parte, el transporte de las semillas dispersadas por el viento
(Anemocdricos), que se caracterizan por ser pequefias y secas, con estructuras que
aumentan su superficie y su friccién con el aire, podria ser mas favorable en la época de
menor precipitacion. Distintos autores (Soriano, 1983; Malking, 1997; Holl, 1999) indican
que el pico de dispersion de semillas por animales se encuentra en la primera mitad de la
temporada de lluvias, mientras que la mayoria de semillas dispersadas por el viento
corresponden a la estacion seca que es de corta duracion, produciendo una gran cantidad
de semillas que se diseminan simultdneamente en los dias mas secos, de modo que
puedan germinar con la entrada de las lluvias. También indican que las semillas de
sindrome endozoocorico no poseen un patron marcado con la estacionalidad ya que estas
especies fructifican continuamente (Soriano, 1983; Malking, 1997; Holl, 1999). Este
comportamiento de liberar las semillas en diferentes épocas climaticas permitiria evitar la
competencia intra e interespecifica y aumentar el éxito reproductivo de las plantas
(Rodriguez-Santamaria et al., 2006).

Las semillas de las especies dominantes en el sistema de reemplazo son
dispersadas por murciélagos, de acuerdo a las caracteristicas de sus frutos (ver Tabla 1)
y a los hallazgos de Soriano (1983), quien encontré tanto a C. moritzianus como a P.
aduncum como parte de la dieta de estos mamiferos en selvas nubladas andinas. La
ventaja ganada por estas semillas al ser transportadas por vectores animales es que los
murciélagos pueden actuar como dispersores direccionales, realizando el transporte
desde la selva hacia los ambientes con estructuras mas simples, tal como pueden ser

arboles aislados en pasturas (Soriano, 1983; Galindo, 1998).

Alrededor del 70% de las semillas de especies lefiosas, tanto en la selva como en
el bosque de La Mucuy, fueron dispersadas por animales (Endozoocoria) y
aproximadamente el 20% de las semillas de especies arbustivas fueron dispersadas por
anemocoria. Se conoce que mas del 50% y frecuentemente hasta el 75% de las especies
lefiosas y epifitas de bosques tropicales producen frutos carnosos que son consumidos
por aves y mamiferos (propagulos zoocéricos), mientras que entre los arbustos y
enredaderas la zoocoria tiende a disminuir incrementando la anemocoria y otros
sindromes (Martinez-Orea et al., 2009; Bedoya-Patifio et al., 2010).
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Existe gran variacion en las estructuras de los frutos que se asocian a un tipo de
dispersion, por lo que rara vez una familia vegetal exhibe un sindrome de dispersion
unico. Asi, aunque los frutos de las Asteraceae encontrados en la lluvia de semillas son
anemocoricos, la anemocoria no es un sindrome de dispersion exclusivo de una familia
determinada, pues puede estar presente en cualquier fruto con apéndices alados
(Bignoniaceae) o pilosos (Bromeliaceae y Malvaceae), los cuales se pueden considerar
analogos. Esta diversidad en los sindromes de dispersion también se evidencia a nivel de
especies, como ocurre dentro de la Familia Piperaceae: P. aduncum posee semillas con
dispersion endozoocérica, mientras Peperomia microphyla es dispersada mediante
exozoocoria. Por otro lado, las semillas de especies dispersadas por aves y mamiferos
generalmente se caracterizan por presentar frutos suculentos y en ocasiones de colores
llamativos (endozoocoria), caracteristicas presentes en las Euphorbiaceae, Moraceae,
Myrtaceae y Rubiaceae. Por ultimo, es preciso tener en cuenta que una misma especie
puede tener dos o incluso tres mecanismos de dispersion, y que también se encuentra
relacionada con la forma de vida que presentan las especies (Diaz-Martin y Velasco-
Linares, 2007).

El flujo de semillas registrado en el sistema de reemplazo parece ser una limitante
en la regeneracion de la selva nublada, aun teniendo vecindad con una selva no
intervenida que serviria como fuente de propagulos, dada la disminucién en la riqueza y
diversidad, asi como los notables cambios en la estructura vertical de la vegetacion. Sin
embargo, considerando que las semillas son la mayor fuente de propagaciéon para la
regeneracion de los bosques secundarios (Rodriguez-Santamaria et al.,, 2006), la
disponibilidad de propagulos de manera sostenida durante todo el muestreo en ambos
ambientes, asi como la similaridad cualitativa entre ambas comunidades, es un indicio de
que todavia existe un importante flujo de semillas y de dispersores hacia el sistema de
reemplazo. Por su parte, Vargas y col. (2008) encontraron un limitante en la regeneracion
del bosque altoandino colombiano, debido a la baja dispersién de semillas de especies del

bosque hacia las pasturas.

Como una barrera adicional para la regeneracion de la selva nublada, es interesante
gue no se observara establecimiento de plantulas durante el periodo de muestreo en el

sistema de reemplazo (observacién personal), a pesar de la presencia de semillas
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provenientes de la selva nublada no intervenida ubicada hacia el limite superior. Por un
lado, esto podria deberse a que las nuevas condiciones microclimaticas de mayor
luminosidad y menor humedad resultan adversas para la germinacion de las semillas de
selva nublada que son con frecuencia especies tolerantes a la sombra (Guevara et al.,
2004). Por otra parte, la presencia del ganado y el constante pisoteo y ramoneo, asi como
el control de malezas por parte de los productores, podrian también impedir la
sobrevivencia y el establecimiento (Harvey y Haber, 1999; Rodriguez-Santamaria et al.,
2006). De esta forma, la riqueza de especies en la comunidad, la estructura espacial de
las poblaciones y la dinamica de la composicién de especies a través del tiempo, estan
afectadas por barreras para la regeneracion, en cuanto al destino de los propagulos en
diferentes aspectos, como la dispersion, su longevidad, la formacién del banco de

semillas, y la germinacion (Vargas et al., 2008).

Dada la presencia de arboles en el sistema de reemplazo que, representan una
influencia positiva de sobre la dispersion de semillas, y debido a que los principales
vertebrados dispersores (aves y los murciélagos frugivoros) los usan como sitios de
percha, existe un movimiento de los propagulos de la selva nublada hacia el sistema de
reemplazo, por lo cual la pérdida estos dispersores podrian tener un impacto negativo en
la dinamica de estas comunidades. Sin embargo, a pesar de la disponibilidad de
propagulos, existe una limitacion tanto en la disminucion de la riqueza de especies en la
lluvia de semillas, como en el establecimiento de plantulas para el sistema de reemplazo;
por lo cual, seria recomendable reintroducir especies de la selva nublada tanto del dosel
como del sotobosque, en este sistema de reemplazo, mediante un programa de
restauracion asistida, y asi, recuperar la estructura y composicion de la selva nublada en
el sistema de reemplazo. Las acciones de restauracién deben prever la creacion de micro
sitios que ofrezcan condiciones adecuadas para el establecimiento de especies arbustivas
y arbdreas de la selva nublada en el sistema de reemplazo, las cuales con frecuencia son

especies tolerantes a la sombra.

Finalmente, es importante destacar que en las selvas nubladas de Los Andes
venezolanos no existen suficientes estudios que evaluen procesos en la dinamica vy
estructura de estos ecosistemas de alta montana, a fin de conocer mejor su
funcionamiento ya que estan siendo afectados en gran medida por la expansion de la

frontera agropecuaria. Aportes importantes para el conocimiento de la estructura y
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dinamica de este ecosistema de alta montafa, serian evaluar la estructura y composicion
de la lluvia de semillas por un tiempo mas prolongado y realizar muestreos en areas
mayores a las consideradas para el presente estudio, realizar estudios sobre la
variabilidad de la composicion y estructura de la lluvia de semillas en diferentes unidades
ecolbgicas con distintos grados de intervencion y contar con estudios equivalentes en
localidades comparables, asi como, realizar replicas en los muestreos para mejorar la
calidad de los datos, a fin de evaluar el efecto de la variabilidad intrinseca en el sistema, y
que estos sean comparables con unidades ecolégicas equivalentes. Esto debido al uso de
pseudoréplicas en el presente estudio, que permitié realizar comparaciones solo entre los
ambientes muestreados, observando diferencias entre la selva nublada y el sistema de
reemplazo en cuanto a la composicion y estructura de la lluvia de semillas y su historia de
uso. Otros estudios recomendables incluyen evaluar las implicaciones del efecto de borde
sobre la lluvia de semillas y evaluar la variacién de composicion y estructura de la lluvia
de semillas a través de un gradiente altitudinal. También seria importante determinar los
factores que impiden la germinacién de las semillas en un ambiente intervenido, dado que
aunque existe la disponibilidad de propagulos a través de la lluvia de semillas, no parece
existir establecimiento, lo cual representa un obstaculo a largo plazo para la recuperacion
de estos ecosistemas. En este sentido, faltaria conocer la contribucién de aves y
murciélagos en la dispersion y como el cambio de cobertura afecta su papel como
dispersores. Estos estudios serian de gran importancia para la gestion de politicas de
restauracién y para el mantenimiento de la diversidad arbérea en los bosques tropicales,

especialmente en las selvas nubladas de Los Andes venezolanos.

Conclusiones

El presente estudio constituye la primera aproximacion para conocer la
composicion de la lluvia de semillas en la selva nublada andina venezolana y su sistema
de reemplazo, considerando su variacion estacional y los sindromes de dispersién mas

frecuentes en estas unidades ecoldgicas.

La lluvia de semillas estuvo compuesta por 71 especies distribuidas en 36 familias

en la selva nublada y por 30 especies distribuidas en 20 familias en el sistema de
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reemplazo, resultando en una mayor riqueza y diversidad para la selva nublada respecto
a su unidad ecologica de reemplazo, la cual se encontr6 dominada por Calycolpus
moritzianus y Piper aduncum. Estos resultados permiten aceptar la primera hipotesis
propuesta en relaciébn a la composicién de la lluvia de semillas de los ambientes

evaluados.

Se evidencié una marcada estacionalidad en la lluvia de semillas, pues durante la
época de mayor precipitacion se obtuvo mayor riqueza y abundancia con respecto a la
época de menor precipitacién en cada uno de los ambientes muestreados. En el sistema
de reemplazo la estacionalidad estuvo relacionada con la fenologia de las especies
dominantes, lo cual concuerda con la hipétesis planteada. Sin embargo, nuestros
resultados también mostraron estacionalidad para la selva nublada, lo cual indica que la
hipétesis del mantenimiento de las abundancias de semillas a lo largo del afio en la selva

nublada es erronea.

Los sindromes de dispersion endozoocorico, anemocérico, barocorico y autocérico
estuvieron presentes tanto en la selva nublada como en el sistema de reemplazo; sin
embargo, el sindrome de dispersion exozoocoérico solo fue observado en la selva nublada.
Por otro lado, se observé la predominancia de la dispersién endozoocdrica tanto en la
selva nublada como en el sistema de reemplazo, aunque la cantidad de semillas
dispersadas mediante endozoocoria disminuyé en la selva nublada con respecto al
sistema de reemplazo. Esto permite apoyar la hipotesis planteada respecto a la
preponderancia de la endozoocoria en el sistema de reemplazo, dada la dominancia de
Calycolpus moritzianus y Piper aduncum. Sin embargo, dado que en el sistema de
reemplazo también ocurrieron sindromes por anemocoria, barocoria y autocoria, y que
solo la exozoocodrico fue exclusiva de la selva nublada, junto al hecho de la falta de
saturacion en los muestreos, no se puede descartar que con un mayor esfuerzo se
registre exozoocoria en el sistema de reemplazo, con lo cual la hipétesis planteada en

este sentido no puede ser confirmada.
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