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SOMBRA DE SEMILLAS, SUPERVIVENCIA DE PLANTULAS Y
DISTRIBUCION ESPACIAL DE LA PALMA OENOCARPUS BATAUA,
EN UN BOSQUE DE LOS ANDES COLOMBIANOS

SEED SHADOWS, SEEDLING SURVIVAL AND SPATTAL DISTRIBUTION OF THE PALM
OENOCARPUS BATAUA, IN A FOREST OF THE COLOMBIAN ANDES
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Resumen

El objetivo de este trabajo fue cuantificar aspectos demograficos de una poblacion de la palma Oenocarpus bataua
tales como sombra de semillas, supervivencia de plantulas, densidad y distribucion espacial de semillas, plantulas,
juveniles y adultos, en un bosque humedo premontano de Antioquia (Colombia), mediante parcelas circulares y
otras de media hectarea y de una hectarea. Esta palma de dosel y sub-dosel produce frutos de tamafo grande que
son consumidos por frugivoros. La abundante produccion de frutos y las cortas distancias de dispersion, generan
una sombra de semillas espacialmente restringida (a pesar de las altas tasas de remocion), la cual produce una
distribucion agregada de plantulas y juveniles, posiblemente relacionada con la defaunacion de estos bosques
por transformacion del hébitat y caceria, no contdndose asi con la calidad y abundancia de dispersores de larga
distancia como aves y mamiferos grandes. Sin embargo, ardillas (Microsciurus mimulus y Sciurus granatensis) y
guatines (Dasyprocta punctata) contribuyen en la dispersion a corta distancia, aunque en menor proporcion mos-
traron evidencias de dispersion a mayores distancias (53-62 m). A diferencia de los estadios juveniles los adultos
mostraron un patron aleatorio que podria ser explicado por la mortalidad denso-dependiente de los estadios de
semillas, plantulas y juveniles. A pesar de las limitaciones en la dispersion, la semilla grande y bien dotada de
esta palma genera plantulas robustas que producen una regeneracion exitosa, al punto que O. bataua es una de la
especie dominantes en el bosque estudiado. Estudios como este son fundamentales para el manejo y conservacion
de esta palma promisoria, cuya abundancia ha disminuido debido a la explotacion intensiva y a la transformacion
y reduccion de su habitat de bosque natural.

Palabras clave: dinamica poblacional, dispersion de semillas, Oenocarpus bataua, palma, patrones de distribucion
espacial, reclutamiento

Abstract

The objective of this work was to quantify some aspects of the demography of a population of the Oenocarpus
bataua palm such as seed shadows, seedling survival, density and spatial distribution of seeds, seedlings, juveniles
and adults, in a premontane humid forest of Antioquia (Colombia), using circular plots and others of half hectare
and one hectare. This palm of canopy and sub-canopy produces fruits of great size consumed by frugivores. The
abundant production of fruits and the short distances of dispersion generate spatially restricted seed shadows, in
spite of the high rates of removal, which produces an aggregated distribution of seedlings and juveniles. It can
be related to defaunation of these forests by transformation of habitat and hunting, which reduce the quality and
abundance of long-distance dispersers like large birds and mammals. Nevertheless, squirrels (Microsciurus mimu-
lus y Sciurus granatensis) and agoutis (Dasyprocta punctata) contribute to short-distance dispersal, although to a
lesser degree they performed dispersal to greater distances (53-62 m). In contrast to juveniles, the adults showed
a random distribution pattern that could be explained by density-dependent mortality of the seeds, seedling and
juvenile stages. In spite of limited dispersal, the large seeds of this palm generate robust seedlings and successful
regeneration, to the point that O. bataua is one of the dominant species in the forest. These kinds of studies are
important for the management and conservation of this promissory palm, whose abundance has declined due to
intensive exploitation and transformation and reduction of its natural forest habitat.
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INTRODUCCION

Las palmas son extremadamente diversas en
numero de especies y abundantes en cantidad de
individuos, siendo un importante componente de
los ecosistemas tropicales (Henderson, 2002);
también son fuente de alimento para la fauna
silvestre consumidora de néctar, polen, semillas
y frutos. Adicionalmente, son un elemento des-
tacado en la economia de subsistencia de varios
pueblos neotropicales, tanto indigenas como
agricultores y campesinos y estan profundamente
involucradas en las creencias magicas y misticas
de las comunidades locales (Balick, 1992). A
pesar de la gran cantidad de expectativas que se
han generado sobre sus usos potenciales y posibi-
lidades de domesticacion y de que el neotropico
es la segunda region mas diversa en especies de
palma, este es uno de los grupos de plantas con
mas especies amenazadas de extincion debido a
su explotacion intensiva e insostenible (Johnson,
1988). A pesar de la importancia ecoldgica y
economica de las palmas, existe gran desconoci-
miento de aspectos basicos de la biologia, ecologia
y aspectos demograficos de este importante grupo
de plantas.

De otra parte, la presencia y abundancia de
palmas en bosques humedos neotropicales
estd fuertemente influenciada por condiciones
ambientales (Svenning, 2001a), incluyendo luz
(Svenning, 1999), factores edaficos (Clark et al.,
1995, 1998; Svenning 1999), topograficos (Sven-
ning, 1999b; Vormisto et al., 2004), de drenaje y
condiciones de agua en el suelo (Khan y Castro,
1985; Khan y de Granville, 1992). La ocurrencia
de palmas también se encuentra afectada por la
extraccion selectiva y la historia de los disturbios
(Clark et al., 1995), al igual que por procesos de
dispersion de semillas (Boll et al., 2005).

La dispersion de semillas no solo juega un papel
importante en la colonizacion de nuevas areas,
sino que tiene un efecto directo en los patrones
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demograficos de las nuevas generaciones (Barot
etal., 1999a) y se considera un proceso clave que
determina la estructura espacial y la dindmica de
las poblaciones de plantas (Nathan y Muller-Lan-
dau, 2000); establece el area potencial de recluta-
miento y de esta forma, la base para subsecuentes
procesos tales como depredacion, germinacion,
competencia y crecimiento (Barot et al., 1999b;
Nathan y Muller-Landau, 2000), lo cual ha sido
documentado para algunas especies de palmas
(Barot et al., 1999a, b; Boll et al., 2005; Silva y
Tabarelli, 2001; Souza y Martins, 2002).

La dispersion de semillas espacialmente restringi-
da se plantea como una de las causas de las limi-
taciones en el reclutamiento de palmas (Almeida
y Galetti, 2007; Silva y Tabarelli, 2001; Souza y
Martins, 2002), entendida ésta como la falla de
una especie para adicionar nuevas plantulas a la
poblacidn, en todos los sitios disponibles y favo-
rables (Clark et al., 1998; Hubbell et al., 1999).
Bajas tasas de remocion de semillas y cortas
distancias de dispersion generan una sombra de
semillas espacialmente restringida (Forget, 1990;
Forget et al., 1994; Peres y Baider, 1997). Estas
condiciones han sido documentadas para varias
especies de palmas tropicales como las responsa-
bles de los patrones de distribucion agregados que
con frecuencia muestran estas plantas (Almeiday
Galetti, 2007; Boll et al., 2005; Silva y Tabarelli,
2001). Ademas de limitaciones en la dispersion y
de condiciones ambientales, eventos historicos y
denso-dependientes pueden causar una distribu-
cion agrupada (Boll et al., 2005).

Oenocarpus bataua Martius (1823), es una palma
de importancia econdmica y ecologicay a lo largo
de su dmbito de distribucion es ampliamente ex-
plotada, pero no manejada racionalmente por falta
de conocimiento sobre sus poblaciones. Los tra-
bajos realizados sobre esta especie en los tltimos
afos tratan sobre su distribucion geografica, carac-
teristicas botanicas, aspectos taxonomicos (Bernal
et al., 1991; Galeano y Bernal, 1987; Henderson
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et al., 1995), usos y alternativas de aprovecha-
miento (Balick, 1992) y aspectos generales sobre
ecologia y biologia reproductiva (Balick 1992),
fenologia (Collazos y Mejia, 1988; Miller, 2002;
Ruiz y Alencar, 2004), polinizacién (Kiichmeis-
ter et al., 1998) y algunos aspectos demograficos
(Arango, 2004), pero su demografia y dindmica
poblacional siguen practicamente desconocidas,
especialmente en poblaciones andinas.

El objetivo de este trabajo fue cuantificar aspectos
demograficos de O. bataua tales como sombra
de semillas, supervivencia de plantulas, distribu-
cion espacial de semillas, plantulas, juveniles y
adultos, y densidad poblacional, para relacionar
estos patrones con algunas variables fisicas y
con las interacciones con la fauna mediante la
dispersion de semillas. Este estudio esta articu-
lado a otros sobre biologia reproductiva (Nufiez
y Rojas 2008), fenologia (Rojas-Robles y Stiles,
articulo aceptado para publicacion en el 2009),
frugivoria, dispersion y germinacion de semillas
(Rojas datos no publicados). Esta informacion
resulta importante debido al acelerado deterioro
de los ecosistemas que alojan las poblaciones de
la palma O. bataua, como herramienta para el
proceso de domesticacion de la especie iniciado
hace varios afos y sobre todo, como insumo para
la elaboracion de planes de manejo que tengan en
cuenta un uso racional para la conservacion de las
poblaciones de esta especie ampliamente utilizada
y promisoria.

MATERIALES Y METODOS

Especie en estudio. La palma O. bataua es co-
nocida localmente como “Milpesos”, se distribuye
en toda la region tropical de Suramérica (Balick,
1992; Galeano y Bernal, 1987; Henderson et al.,
1995) hasta los 1.400 metros de elevacion (Borch-
senius et al., 1998). Es una palma arborescente con
alturas de 4 a 26 m y un elemento dominante del
dosel y el sub-dosel, monoica, con inflorescencias
de hasta dos metros de largo, produce abundantes
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frutos de 3,53 + 0,28 cm de largo, 2,13 £ 0,2 cm
de diametro, 10,92 + 2,09 gramos de peso (me-
dia £ 1DS; n = 100), que sirven como alimento
a la fauna silvestre frugivora y ampliamente
utilizada y promisoria. La composicion quimica
del aceite extraido de sus frutos es muy similar a
la del aceite de oliva y tiene diversos usos como
el medicinal para tratar afecciones bronquiales
y pulmonares, como alimento (Balick, 1992) y
como tonico capilar. La pulpa contiene proteinas
de alta calidad (Balick y Gershoff, 1981) y de ella
se elaboran diferentes tipos de bebidas. Los frutos
se comercializan intensamente en época de fructi-
ficacion tanto en el Pacifico colombiano como en
la Amazonia. Las hojas se utilizan para techado
de construcciones provisionales y la confeccion
de canastas y en el area de estudio se utiliza la
hoja principal de individuos juveniles para hacer
escobas; los troncos se utilizan en la construccion
de viviendas (Balick, 1992; Galeano y Bernal,
1987; Henderson et al., 1995). Aunque suele ser
abundante en los lugares donde se encuentra, las
poblaciones de O. bataua han sido reducidas por
la explotacion intensiva y por la transformacion
y disminucion de sus habitats naturales.

Area de estudio. La investigacion se llevo a cabo
en un area de bosque humedo premontano (bh-
PM), en la cuenca media del rio Porce (6° 46’ N,
75° 06’ O), sobre la Cordillera Central andina al
nordeste del departamento de Antioquia, con ele-
vaciones entre 925y 1100 m. La precipitacion me-
dia anual es de 1.915 mm, con una estacion seca
entre diciembre y febrero (precipitacion mensual
menor de 100 mm) y una estacion himeda entre
marzo y noviembre con una leve disminucién de
la precipitacion entre junio y agosto. De acuerdo
con los datos de la estacion climatica E1 Mango
—a unos 7 km del area de estudio y a la misma
elevacion—, entre mayo de 2003 y mayo de 2007
la temperatura media fue de 22.7 °C. La humedad
media mensual durante el mismo periodo varid
entre 77,9 y 100% y la radiacion solar vario entre
181,5 y 256,8 watts/m?*. Los suelos son poco evo-
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lucionados, de baja a muy baja fertilidad, natural
debido a que las condiciones climaticas producen
un intenso lavado de bases; corresponden a los or-
denes Entisoles e Inceptisoles (Jaramillo, 1989).

Métodologia. Parcelas. Las parcelas del estudio
se construyeron en tres fragmentos de bosque re-
manentes: a) Normandia-Calandria, un fragmento
continuo donde se establecieron dos puntos de
muestreo por ser el area de mayor tamafio; b)
La Piedra, mas pequefio, separado del anterior
por una carretera. Estos dos fragmentos fueron
catalogados como bosque primario intervenido.
Las especies de mayor importancia ecologicas en
estos bosques son Jacaranda copaia, O. bataua,
Pseudolmedia sp. y Virola sebifera (Castaio y
Riascos, 2000); ¢) San Ignacio, a 10 km de los
dos anteriores, aislado y de dificil acceso, rodeado
de pastizales y algunos parches de bosque secun-
dario, que se caracterizO como bosque primario
muy intervenido. Algunas de las especies mas
importantes en este fragmentos son Casearia javi-
tensis, Cordia bicolo, Jacaranda copaia 'y Myrsine
sp., (Castafio y Riascos, 2000). Los dos primeros
fragmentos se encuentran sobre la carretera y a
pesar de que hay guardabosques, los pobladores
entran a cazar y extraer las hojas de O. bataua, a
diferencia de lo que ocurre con San Ignacio que
por ser de dificil acceso es poco frecuentado. Se
eligieron estos tres fragmentos por ser los bos-
ques mas representativos y conservados del area
de estudio, por contener las mejores poblaciones
de la palma O. bataua, pertenecer a una empre-
sa publica y estar relativamente conservados y
protegidos.

Sombra de semillas y germinacion. En Norman-
dia-Calandria se establecieron parcelas circulares
de 5 m de radio (78,5 m?) alrededor de cinco
individuos de O. bataua con racimos maduros
presentando lluvia de frutos. Se hicieron divi-
siones concéntricas cada metro para facilitar el
conteo de frutos y semillas. Se tomo esta distancia
corta para evaluar la lluvia de semillas préxima
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al arbol parental, evitar superposicion con otras
palmas y controlar que los frutos que se estaban
contando pertenecieran al individuo focal. En
cada parcela se contaron y mapearon los frutos
caidos. Durante tres dias consecutivos se realizod
el mismo procedimiento y se marcd con pintura
de diferente color los frutos nuevos para registrar
la dindmica de semillas alrededor del arbol fuente.
Esta medida solo se tom¢ durante tres dias por
lo dificil y dispendioso del procedimiento. Se
evalu¢ la caida de semillas alrededor de la fuente
semillera en relacion a distancia y direccion. A
las semillas marcadas se les hizo seguimiento
durante 45 dias para determinar la proporcion de
germinacion y mortalidad.

Mortalidad y reclutamiento debajo de la pal-
ma parental. En las mismas parcelas circulares
se numeraron y marcaron con cinta reflectiva
plantulas de una cohorte diferente a la de las
semillas y se les hizo seguimiento para evaluar
mortalidad y reclutamiento a partir del nimero de
individuos iniciales (datos tomado entre junio y
agosto) y finales (datos tomado en diciembre del
2004). Para evaluar mortalidad y reclutamiento
se aplico las formulas de Sheil et al. (1995). Se
analizaron variables edaficas como: contenido de
calcio, magnesio, potasio, pH y temperatura del
suelo a 5 cm de profundidad. Adicionalmente, se
estim6 el porcentaje de area cubierta por tron-
cos, ramas y hojas grandes caidas dentro de cada
parcela, posicion fisiografica de las parcela y se
midi6 el incremento promedio en la altura de las
plantulas.

Distribucion espacial de semillas y plantulas.
Para determinar patrones de distribucion de semi-
llas y plantulas en cada fragmento, un area de una
hectarea se subdividié en 100 cuadrantes de 10
x10 my en el vértice de cada cuadrante se hicie-
ron sub-parcelas de 1 x 1 m, para un total de 100
sub-parcelas en cada fragmento. Estos vértices
se hicieron trazando el cuadrante y tomando la
medida en el punto exacto, sin hacer montaje de
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parcelas ni cuadriculas, pues al hacerlo se altera
el area pisoteando semillas y plantulas. En ellas se
conto el nimero de semillas y plantulas (hasta 40
cm y una hoja) y se midio la distancia del centro
del cuadrante al vecino reproductivo mas cercano,
definido como la palma mas cercana mostrando
eventos reproductivos como racimos, racimos
secos en la palma o en el suelo.

Distribucion espacial de juveniles y adultos. En
el 2003 se creo6 en cada fragmento una parcela de
50 x 50 m, subdividida en 25 cuadrantes de 10 x
10 m, para facilitar la ubicacion y mapificacion
de las palmas. Las categorias de tamafio que se
cuantificaron en cada parcela fueron: juveniles
pequernos (1,0-2,5 m de longitud de las hojas sin
tronco); juveniles medianos (sin tronco con ho-
jas entre 2,51 y 5,0 m); sub-adultos (con tronco
visible menor a 4 m y hojas entre 5,1 y 10 m);
adultos (palma con tronco visible mayor a4 m). A
cada individuo se le tomaron coordenadas X, Yy
la distancia a la palma adulta (no necesariamente
reproductiva) mas cercana.

En el 2006 se establecieron aleatoriamente dos
parcelas en Normandia (llamadas Normandia y
Cariafo) y una en La Piedra de 100 x 100 m, sub-
divididas en 25 cuadrantes de 20 x 20 m. En cada
parcela se contabilizaron sub-adultos (individuos
con tronco visible menor a 4 m y hojas entre 5
y 10 m), y adultos (palmas con troncos visibles
mayores a 4 m). Para cada adulto o juvenil se le
tomaron coordenadas X, Yy la distancia al adulto
(no necesariamente reproductiva) mas cercano.

Se presentan los datos de los dos tipos de parce-
las para aprovechar el estudio del 2003 y ver si
hubo cambios en los patrones de distribucion en
el tiempo y con el tamafio de las parcelas. No era
posible utilizar las mismas parcelas pues estas
no eran permanentes y se habian desmontado.
En el 2006 se hicieron parcelas de 100 x 100
m, debido a que ya se habia documentado en
el area eventos de dispersion de semillas por
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fauna hasta de 60 m y uno de los objetivos de
la investigacion era relacionar los patrones de
distribucion con eventos de dispersion.

Analisis de datos. Para determinar los patrones
de distribucion espacial de semillas y plantulas se
utilizo el indice de dispersion de Morisita (1962),
estandarizado (Smith-Gill, 1975 citado en Krebs,
1999) y para juveniles y adultos se utilizo el méto-
do del vecino mas cercano (Clark y Evans, 1954;
Krebs, 1999). Como los valores de las distancias
de semillas y plantulas al vecino reproductivo mas
cercano no presentaron una distribucion normal,
ni al realizar transformacion logaritmica, se uso
la prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis (H)
para comparar el comportamiento de las distan-
cias al vecino mas cercano en los fragmentos
muestreados.

Mediante correlaciones de Spearman (r,) se rela-
ciono variables de mortalidad y reclutamiento con
variables abioticas. De igual forma, se efectu6 esta
prueba para relacionar semillas y plantulas con la
distancia al vecino reproductivo mas cercano; y
juveniles y adultos con variables de micro-habitat.
Se utiliz6 esta prueba no paramétrica por el bajo
numero de parcelas (5) o debido a que las variables
no presentaron comportamiento normal.

RESULTADOS

Sombra de semillas y germinacion en parce-
las circulares. Oenocarpus bataua generd una
sombra de semillas corta, distribuida en un radio
pequefio: el promedio de la distancia de dispersion
primaria fue de dos metros. Para los individuos
evaluados la sombra de semillas fue asimétrica,
unimodal, presentando la mayor concentracién
cerca de la fuente. Las palmas 2 y 3 tuvieron un
comportamiento diferentes a las otras al aumen-
tar el nimero de semillas con la distancia desde
la fuente, por estar localizadas en una pendiente
mayor al 50% (figura 1). Las semillas se concen-
traron hacia la direccion de los racimos y/o de la
pendiente, con las densidades disminuyendo con
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la distancia al arbol parental, generando patrones
de dispersion fuertemente agregados, factor que
influy6 en la mortalidad de semillas debajo del
progenitor, como pudo ser corroborado al evaluar
el ataque por insectos perforadores (tabla 1).

~&— Palma 1 Palma 2 —-&—Palma3 —fi—Palma4 -~ Palma5

Numero de semillas

Distancia de las semillas (m)

Figura 1. Numero de semillas y distancia de estas desde el
tronco en cinco individuo de Oenocarpus bataua en parcelas
circulares (5 m de radio), cada una alrededor de una palma,
en el fragmento Normandia-Calandria en un bosque de los
Andes en Colombia

Los frutos removidos de las parcelas circulares
fueron roidos y pelados parcial o totalmente y pre-
sentaron marcas de dientes de roedores, posible-
mente ardillas (Microsciurus mimulus y Sciurus
granatensis), ratas espinosas (Proechimys sp.),
feques (Dasyprocta punctata) o destruidos casi
completamente por guaguas (Cuniculus paca),

Rojas-Robles et al.

especies registradas en el area de estudio (Rojas-
Robles, datos no publicados). La mortalidad
observada fue principalmente debida al ataque de
insectos que perforan las semillas. La correlacion
positiva y significativa entre numero de semillas
en el suelo de parcelas circulares y mortalidad (r,
=0,9; p=0,04; n =5), aparentemente reflejando
factores de mortalidad denso-dependientes. De
igual forma, se presentd una correlacion mas leve
entre numero de semillas y ataque por hongos (r,
=0,82; p=0,09; n=5).

Mortalidad y reclutamiento de plantulas
debajo de la palma parental. La tasa de reclu-
tamiento de las palmas mostré mayor variabili-
dad entre parcelas que la tasa de mortalidad, ya
que el numero de individuos reclutados en cada
parcela fue muy diferente (tabla 2). En las cinco
parcelas circulares se presentaron correlaciones
positivas en el nimero de plantulas iniciales y
finales (r, = 0,9; p = 0,04), supervivientes y ni-
mero de plantulas iniciales (r, = 1,0; p <0,01; n
=35), supervivientes y finales (r, = 0,9; p = 0,04).
La temperatura a 5 cm del suelo, estuvo correla-
cionada negativamente con numero de plantulas
iniciales (r, =-0,97; p <0,01), plantulas finales (r
=-0,87; p=0,05) y supervivientes (r,=-0,97; p =
0,00). También se presentd correlacion negativa

Tabla 1. Numero de semillas contadas y marcadas durante tres dias consecutivos y evaluacion de germinacion y mortalidad de
estas semillas durante 45 dias, en cinco parcelas circulares alrededor de individuos de 1a palma Oenocarpus bataua en el fragmento
Normandia-Calandria en un bosque de los Andes en Colombia (CV = coeficiente de variacion; DE = desviacion estandar)

3 dias 45 dias
parcela # de semillas % remocion % germinacion % mortalidad % ataque de hongos
1 531 9,2 54,4 354 0,94
2 185 59 44,0 49,2 0,54
3 121 10,7 57,0 32,2 0,00
4 79 24,1 59,5 15,2 1,30
5 277 9,0 70,0 19,5 1,40
Media 238,6 11,78 56,98 30,30 0,83
DE 179,7 7,10 9,36 13,52 0,57
(Y 75,3 60,27 16,42 44,62 68,67
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Tabla 2. Tasas de mortalidad y reclutamiento de plantulas de Oenocarpus bataua medidas unas en un periodo de 3 y otras
en un periodo de 6 meses y variables abidticas en cinco parcelas circulares (78,5 m?) en el fragmento Normandia-Calandria
en un bosque de los Andes en Colombia [Am = tasa anual de mortalidad; Ar = tasa anual de reclutamiento; posicion fisiogra-
fica=cima de una colina (1), parte media de la colina (2), parte baja (3); mlq/100 gr suelo = mili equivalentes en 100 gramos de suelo;
°T =temperatura (°C) a 5 cm de profundidad; % AC = porcentaje de area cubierta por troncos y hojarasca (1 =0-5%; 2 =6-10%;

3=11-20%; 4 =21-40%; 5 => 40%)]

Parcelas

Parametros 1 2 3 4 5
# plantulas iniciales 1566 317 2295 1594 1111
# plantulas finales 1684 285 2336 1505 1002
# individuos muertos (Mu) 178 40 165 148 112
# individuos reclutados 296 8 206 59 3
# individuos sobrevivientes 1388 277 2130 1446 999
tiempo fraccion de aflos 0,45 0,46 0,41 0,44 0,29
Am (%) 23,68 25,40 16,70 19,82 30,64
Ar (%) 47,36 5,56 23,44 8,59 0,93
% mortalidad 11,37 12,62 7,19 9,28 10,08
% supervivencia 88,63 87,38 92,81 90,72 89,92
Incremento en altura (m) 0,06 0,10 0,12 0,09 0,04
Posicion fisiografica 1 1 1 2 3
Calcio (mlg/100 g suelo) 0,60 0,55 1,57 0,38 0,47
Magnesio (mlq/100 g suelo) 0,23 0,35 0,98 0,24 0,18
Potasio (mlq/100 g suelo) 0,22 0,19 0,46 0,00 0,18
pH 3,62 3,69 3.4 4,28 3,68
°T (°C) 21,70 21,90 21,55 21,60 21,90
% AC 4 3 4 1

entre plantulas iniciales y tasa de mortalidad (r,
=-0,9; p =0,04) (tabla 2).

Distribucion espacial e indices de dispersion
de semillas y plantulas. Normandia presento el
mayor nimero de parcelas de 1 m? con semillas
pero en total la menor cantidad de semillas. La
Piedra present6 el mayor nimero de semillas y
plantulas (tabla 3). En promedio se encontraron
163 semillas y 155 plantulas en 100 m?. La pro-
duccidn de frutos en el rea de estudio no es conti-
nua en el tiempo, lo cual podria permitir distinguir
“cohortes de semillas”. Adicionalmente, las par-
celas se hicieron entre diciembre de 2005 y mayo
de 2006, cuando el pico de produccion de frutos

maduros habia finalizado (Rojas-Robles y Stiles,
articulo aceptado para publicacion en el 2009) y
ya los frutos habian caido. Esto podria explicar el
alto numero de semillas y el hecho de que muchas
de las semillas estuvieran ya muertas al hacer el
conteo en las parcelas. Sin embargo, dado el ciclo
supra-anual de produccion de semillas, este dato
podria variar mucho en el tiempo.

Tanto para semillas como para plantulas y en
los tres fragmentos, los valores de los indices
de dispersion mostraron patrones de distribu-
cion agregados. San Ignacio presentd las ma-
yores distancias medias al vecino reproductivo
mas cercano, tanto para semillas como para
plantulas (tabla 4).
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Tabla 3. Numero de semillas y plantulas de Oenocarpus bataua en 100 parcelas de 1 m? en cada uno de los tres fragmentos de
bosque hiimedo premontano de los Andes colombiano en los que se realizo el muestreo

Parcelas
variables Normandia La Piedra San Ignacio
Semillas
nimero de parcelas con semillas 51 22 20
namero de semillas/100 m? 117 197 190
Plantulas
numero de parcelas con plantulas 63 74 48
numero de plantulas/100 m? 171 212 84

Tabla 4. Media (M), desviacion estandar (DS) y coeficiente de variacion (CV) de las distancias de semillas y plantulas de
Oenocarpus bataua al vecino reproductivo mas cercano en los tres fragmentos de bosque Andino (DVR = distancia al vecino

reproductivo)

variables N DVR M £+ DS CV (%)
Semillas
Normandia 51 8,32 +9,19 110,47
La Piedra 22 7,87 +£5,94 75,48
San Ignacio 20 14,37 +£ 13,98 97,29
Totales 93 9,51 £ 10,04 105,56
Plantulas
Normandia 63 9,13+9,41 103,02
La Piedra 74 9,59 + 7,04 73,38
San Ignacio 48 14,28 £ 10,05 70,40
Totales 185 10,65 + 8,94 83,95

Existe una amplia variacion en las distancias de
semillas y plantulas al vecino reproductivo mas
cercano, representada en los altos valores del
coeficiente de variacion (tabla 4). Se presentd una
correlacion negativa entre el numero de semillas
(r, =-0,36; p = 0,00027; n = 93) y de plantulas
(r,=-0,31; p <0,001; n = 185) y la distancia al
vecino reproductivo mas cercano, esto es, que a
mayor distancia de la palma parental menor ni-
mero de semillas y plantulas.

Las distancias de semillas al vecino repro-
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ductivo mas cercano estuvieron entre 0 y 50
m, pero la mayoria estuvo entre los 0y 15 m,
comportamiento muy parecido al de las plantu-
las. Los valores extremos evidencian eventos de
dispersion de semillas por frugivoros, debido a
que por el peso estas semillas no son dispersadas
por viento, en el area no son trasportadas por
agua, y en algunos casos, el vecino reproducti-
vo se encontrd pendiente abajo. Por otra parte,
las cortas distancias al adulto reproductivo mas
cercano corroboran el gregarismo encontrado
en los indices.
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Tabla SA. Patrones de distribucion espacial en O. bataua, mediante el método de Clark y Evans (1954), basado en la distancia al
vecino (adulto) mas cercano en tres parcelas de 50 x 50 m (r = nimero de individuos; 3r = sumatoria de las distancias al vecino
més cercano; d = densidad; r, = distancia media al vecino mds cercano; r, = distancia esperada al vecino mas cercano; R = indice
de agregacion (R = 1 aleatorio, R = 0 agregado, R > 1 patrén uniforme); S _= error estandar de la distancia esperada al vecino mas
cercano; Z = desviacion normal estandar]. Patron aleatorio entre -1,96-1,96; patron agregado < -1,96; patron uniforme > 1,96

Parcela n 2r, d r r R Sr Z Patrén

Categoria: Juvenil pequeiio

Normandia 422 503,940 0,169 1,194 1,268 0,942 0,033 -2,240 Agregado
La Piedra 887 759,000 0,355 0,856 0,890 0,962 0,015 -2,205 Agregado
S. Ignacio 282 366,160 0,113 1,298 1,540 0,843 0,050 -4,861 Agregado

Categoria: Juvenil mediano

Normandia 120 278,130 0,048 2,318 2,338 0,991 0,120 -0,170 Aleatorio
La Piedra 295 425,310 0,118 1,442 1,507 0,957 0,048 -1,376 Aleatorio
S. Ignacio 53 129,560 0,021 2,445 3,505 0,697 0,284 -3,739 Agregado

Categoria: Sub-adulto

Normandia 15 89,440 0,006 5,963 6,643 0,898 1,097 -0,620 Aleatorio
La Piedra 20 79,220 0,008 3,961 5,730 0,691 0,803 -2,203 Agregado
S. Ignacio 13 113,940 0,005 8,765 7,154 1,225 1,282 1,256 Aleatorio

Categoria: Adulto

Normandia 22 116,41 0,009 5,291 5,457 0,970 0,724 -0,229 Aleatorio
La Piedra 39 280,22 0,015 7,185 4,086 1,758 0392 7,893 Uniforme
S. Ignacio 18 136,69 0,0071 7,593 6,047 1,255 0,900 1,719 Aleatorio

Tabla 5B. Patrones de distribucion espacial en O. bataua, mediante el método de Clark y Evans (1954), basado en la distan-
cia al vecino (adulto) mas cercano en tres parcelas de 50 x 50 m y tres de 100 x 100 m cada una (n = nimero de individuos;
Yr = sumatoria de las distancias al vecino mas cercano; d = densidad; r, = distancia media al vecino mds cercano; r, = distancia
esperada al vecino maés cercano; R = indice de agregacion (R = 1 aleatorio, R = 0 agregado, R > 1 patron uniforme); S_= error
estandar de la distancia esperada al vecino mas cercano; Z = desviacion normal estandar]. Patron aleatorio entre -1,96-1,96;
patron agregado < -1,96; patron uniforme > 1,96

Parcela n 2T, d r r R Sr Z Patrén

Categoria: Sub-adulto

Normandia 55 181,94 0,005 33 6,75 0,49 0475 -7,24  Agregado
Cariafio 17 64,85 0,001 3,79 12,19 0,31 1,53 -5,49 Agregado
La Piedra 16 73,16 0,002 4,59 12,5 0,36 1,63 -4,86 Agregado

Categoria: Adultos

Normandia 202 680,55 0,02 3,41 3,52 0,96 0,129 -0,85 Aleatorio
Cariafo 101 472,13 0,01 4,67 5,0 0,93 0,258 -1,47 Aleatorio
La Piedra 184 719,07 0,01 3,9 3,7 1,05 0,142 1,4 Aleatorio
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No se presentaron diferencias entre las medias
de las distancias de las semillas al vecino repro-
ductivo mas cercano (Kruskall-Wallis H = 3,60;
p =0,16; n = 3) entre los tres fragmentos mues-
treados mientras las plantulas si mostraron dife-
rencias significativas en las distancias entre los
fragmentos (H =13,1; p = 0,001). Las distancia
de plantulas al vecino reproductivo mas cercano
estuvieron entre 0 y 50 m, pero la mayoria solo
llegaron a 14 m.

Distribucion espacial de palmas juveniles y
adultas. Tanto en las parcelas de 50 x 50 m como
en las de 100 x 100 m, las categorias de tamafio
juveniles mostraron patréon agregado, mientras
los adultos presentaron patrones de distribucion
aleatorios (tablas SA'y 5B). En las parcelas de 50 x
50 m, la distancia al adulto mas cercano aumento
de 0,85 m para los juveniles pequefios hasta 8,76
m para los juveniles grandes (figura 2).

9
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3
2
1
' m N

Juvenil pequefio  Juvenil mediano  Juvenil grande Adulto

Distancia pro medio (m)

Categorias de tamafio

Figura 2. Distancia promedio al adulto mas cercano segun
las categorias de tamafio, para individuos de Oenocarpus
bataua en tres parcelas de 50 x 50 m en un bosque de los
Andes en Colombia

En las parcelas de una hectarea, las distancias
al adulto mas cercano de juveniles y adultos no
superaron los 18 m y la mayoria de los valores se
concentran antes de 6 m. Los patrones agregados
en los estadios juveniles son el resultado de las
cortas distancias al adulto mas cercano.

Variables fisicas en cuadrantes de parcelas
de una hectarea. Unicamente se presentd una
correlacion positiva entre nimero de individuos
adultos y cobertura del dosel (r = 0,26; p=0,04), y
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ninguna otra correlacion entre adultos y juveniles
con las variables fisicas.

DISCUSION

Sombra de semillas y germinacion. La tasa de
remocion de frutos en el suelo fue relativamente
alta (11,7% en tres dias) a pesar del corto tiempo
de muestreo. El amontonamiento de semillas
debajo de la palma parental se debe a la gran pro-
duccién de semillas pesadas (11 g) y a la intensa
remocion de frutos del racimos, que hacen las
ardillas (Microsciurus mimulus y Sciurus gra-
natensis) (Rojas-Robles, datos no publicados).
Los frutos de esta palma no poseen adaptaciones
morfoldgicas para dispersarse a grandes distancias
y requieren ser removidas por la fauna frugivora
y el amontonamiento podria deberse también a la
disminucion de frugivoros como aves grandes y
roedores de mediano porte, que contribuyen con
la dispersion de larga distancia y que en el area
de estudio se han visto reducidas por la caceria
(Rojas-Robles, obs. pers.) y la extraccion de ma-
dera que ha transformado esta area en un bosque
primario intervenido. Sin embargo, no se tienen
datos directos sobre la defaunacion en el area de
estudio. Adicionalmente, las especies de aves
grandes que quedan en la zona prefieren frutos
carnosos ornitdcoros y no se les han observado
consumiendo frutos de O. bataua. La defaunacion
es comun en bosques fragmentados e interve-
nidos y en remanentes con fauna empobrecida,
la dispersion de semillas se restringe a guatines
(Dasyprocta puncatata) y ardillas (Microsciurus
mimulus y Sciurus granatensis) como lo pudimos
corroborar en los fragmentos estudiados (Rojas-
Robles, obs. pers.).

En lugares con fauna de vertebrados mas intac-
ta, las semillas de O. bataua son dispersadas por
aves y mamiferos grandes que remueven las semi-
llas a mayores distancias, posiblemente generando
un patron de distribucion menos agregado como
en la Guayana Francesa, donde los principales
consumidores de frutos de O. bataua son las aves



Rojas-Robles et al.

que depredan pero que también pueden ser poten-
ciales dispersores como Amazona ochrocephala,
A. farinosa, Pionites melanocephala, Pionus
fuscus y primates (Sist, 1989), o en la Amazonia,
donde también han sido registradas aves grandes
como A. farinosa, A. ochrocephala, Penelope
marail, Perissocephalus tricolor, Pionites mela-
nocephala, Pionus fuscu 'y Ramphastos tucanus,
ademas de ardillas Sciurus aestuans y primates
como Ateles paniscus 'y Cebus nigrivittatus consu-
miendo frutos de O. bataua (Kahn y de Granville,
1992). Sin embargo, en estos sitios mas conserva-
dos y de bosques continuos, no se cuenta con
investigaciones similares a este estudio sobre O.
bataua para poder comparar el efecto de la fauna
frugivora en la dispersion de semillas.

En O. bataua, la abundante produccion de frutos
y las cortas distancias de dispersion generan una
sombra de semillas espacialmente restringida, res-
ponsable de los patrones de distribucion agregados
en plantulas y juveniles, aspecto que ha sido docu-
mentado para otras especies de palmas (Almeida
y Galetti, 2007; Boll et al., 2005; Forget, 1990;
Forget et al., 1994; Peres y Baider, 1997; Silva
y Tabarelli, 2001; Wright et al., 2000; Wright y
Duber, 2001). Los bajos porcentaje de ataque por
hongos (0,83%) y valores relativamente bajos de
ataque por insectos perforadores (30,3%) de este
estudio comparados con los de otras especies de
plantas (Janzen y Véasques-Yafiez, 1991), se deben
posiblemente a que semillas de tamafo grande
como las de O. bataua pueden poseer defensas
estructurales y morfoldgicas contra patogenos y
herbivoros (Dalling, 2002).

La germinacion de las semillas de O. bataua es
rapida y se presenta en alto porcentaje (en 45 dias
germind el 57% de las semillas) y es favorecida
por ambientes himedos (Martinez-Ramos, 1985)
y con baja luminosidad. Posiblemente con mayor
tiempo de seguimientos este valor aumente, dadas
las caracteristicas de alta viabilidad y robustez de
la semilla (Rojas-Robles, datos no publicados). De
otra parte, la rapida germinacion de las semilla de
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O. bataua puede ser vista como una estrategia de
escape para evitar los depredadores de semillas
(Bodmer, 1991). La produccion de frutos provis-
tos de una semilla grande, con alto contenido de
recursos nutritivos proteinas y aceites ayuda al
establecimiento exitoso de las plantulas (Dalling,
2002), como es el caso de O. bataua.

Mortalidad y reclutamiento de plantulas de-
bajo de la palma parental. El porcentaje de
mortalidad de plantulas fue bajo (15% en menos
de seis meses), menor que lo hallada para O. ba-
taua oligocarpa (60%) en la Guayana Francesa
(Sist, 1989) y mucho mas bajo que el de Bactris
acanthocarpa, que presentd 80% de mortalidad
temprana de plantulas que se encontraban debajo
de la copa de la palma parental (Silva y Tabarelli,
2001). Los bajos valores de mortalidad encontra-
dos pueden estar relacionados con la robustez de
las plantulas debido a que O. bataua tiene ger-
minacion ligulada, adyacente e hipogea (Balick,
1992) y los cotiledones funcionan como 6rganos
de reserva, lo que conlleva al establecimiento de
plantulas robustas, en buena parte resistentes al
dafio fisico y al ataque por herbivoros, lo que hace
que los valores de mortalidad sean bajos.

La adicion de nuevas plantulas a la poblacion
(reclutamiento) también fue relativamente baja
durante el periodo de observacion, quizas por
el corto tiempo de muestreo y en algunos casos
tal vez por falta de sombra que es esencial para
la germinacion y el crecimiento temprano de la
plantula (Lofgren, 1995), mientras el crecimiento
posterior requiere mas luz como lo plantearon
Sist y Puig (1987) en un estudio de O. bataua
oligocarpa en la Guayana Francesa. También
pudimos notar que algunas semillas germinan y
después las plantulas mueren tapadas por hojas
secas que caen de la palma madre o de otras
palmas.

Patron de distribucion de semillas y plantulas.
La mayoria de semillas y plantulas en parcelas de
1 m? se encontraron a una distancia menor a 15
m del vecino reproductivo més cercano, lo que
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generd un patrén de distribucion agregado. En
mucha menor frecuencia, se encontraron semi-
llas y plantulas a distancias de hasta 50 m, lo que
puede evidenciar eventos de dispersion por fau-
na. En experimentos de dispersion Rojas-Robles
(datos no publicados) encontré que semillas de
O. bataua fueron transportadas hasta 53 m por
frugivoros. De igual forma observamos que una
ardilla (Sciurus granatensis) transportd un pe-
dazo de raquila con frutos unos 62 m para luego
enterrarlos. Estos eventos poco comunes o tal vez
dificiles de observar son de gran importancia para
la semilla, si ésta es llevada a un micro-habitat
optimo para la germinacion o el crecimiento
posterior de juveniles.

Un patron de distribucidn agregado para semi-
llas y plantulas es el mas comun en la mayoria
de especies con frutos pesados y grandes y
para aquellas que requieren de la acciéon de
dispersores para alejarse del arbol parental,
especialmente cuando ésta es deficiente (Silva
y Tabarelli, 2001). Por ejemplo Fragoso (1997),
encontrd que el 98% de las semillas de la palma
Maximiliana maripa permanecieron a cinco
metros del tronco. En O. bataua la densidad
de semillas disminuye conforme aumenta la
distancia del arbol parental, asi encontramos
una correlacion negativa entre las dos variables.
De otra parte, las cortas distancias al vecino
reproductivo mas cercano, corroboraron el
gregarismo encontrado en los indices de dis-
persion. Posiblemente semillas y plantulas de
O. bataua poseen como otras plantas, capacidad
para sobrevivir en agregaciones densas (Howe,
1985) ya que a pesar de las limitaciones en la
dispersion es una de las especies dominantes en
el area de estudio (Catafo y Riascos, 2000).

Patron de distribucion de juveniles y adultos.
El patron de distribucion espacial encontrado
para juveniles de O. bataua fue agregado, como
resultado de la agregacion de semillas y del
reclutamiento alrededor del adulto. Este patron
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coincidio con lo reportado por Svenning (2001a),
quien registré un fuerte agrupamiento relacionado
principalmente con el reclutamiento que ocurre
cerca de las palmas adultas y que no puede ser
explicado completamente por la heterogeneidad
ambiental que presenta la estructura del bosque,
sino por la dispersion espacialmente restringida
de las semillas.

En nuestra area de estudio encontramos al igual
que Lofgren (1995), que los juveniles de O. ba-
taua presentaron una distribucion agregada, mien-
tras los adultos se encontraron distribuidos al azar.
La distancia al adulto mas cercano se encuentra
relacionada positivamente con el tamano de la
palma; a medida que aumenta el tamafio, aumenta
la distancia entre los individuos. De esta forma,
la distribucion espacial cambia con la ontogenia
y el patron agregado que se observo en O. bataua
en las etapas iniciales, es reemplazado posterior-
mente en sub-adultos y principalmente en adultos
por un patrén principalmente aleatorio.

Hay una tendencia general hacia un patrén
menos agregado a lo largo del ciclo de vida
en algunas especies de palmas (Barot et al.,
1999b), que puede deberse a que la relacion
especies-ambiente también cambia con la on-
togenia (Svenning, 1999, 2001a, b; Svenning y
Balslev, 1999). En la mayoria de los estudios la
mortalidad denso-dependiente, ha sido sefialada
como la razén principal para esta reduccion en
el grado de agrupamiento (Barot et al., 1999a).
Los diferentes estadios de vida comprenden
grupos de individuos que comparten morfolo-
gias y rasgos fisiologicos especificos (Lawson y
Poethig, 1995) y pueden presentar en cada etapa
requerimientos fisiologicos distintos. Por ello, la
modificacion en el patron espacial de palmas en
las diferentes etapas, como ocurrié en O. bataua,
puede indicar la accidén de diferentes procesos
y mecanismos, presentandose probabilidades
diferenciales de sobrevivencia en cada una de
ellas (Souza y Martins, 2002).
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Las fuentes de mortalidad (ataque por insecto,
hongos, enfermedades, etc.) en el caso de O. ba-
taua son contagiosas o denso-dependiente como lo
corroboramos para semillas, pues existe una rela-
cion entre patrones espaciales y patrones de mor-
talidad durante el ciclo de vida. Posteriormente,
el decrecimiento en la agregacion puede deberse
también a la mortalidad denso-dependiente (auto-
agrupamiento). Mas adelante, el proceso aleatorio
de formacion de claros puede hacer posible que los
sub-adultos alcancen el estadio adulto. Siun claro
es necesario para que un individuo inmaduro de
O. bataua llegue a adulto y los claros se forman
de manera aleatoria, la distribucion de los adultos
serd aleatoria (Lofgren, 1995), pero esto no lo
pudimos medir en nuestro estudio. En el estadio
juvenil la competencia tanto intra-como interespe-
cifica por luz puede ser el factor mas importante
para alcanzar el estadio reproductivo. Patrones
aleatorios en los adultos sugieren una caida en
la mortalidad dependiente de la densidad, quizas
debida al hecho de que pocos adultos del agrupa-
miento se mantienen (Barot et al., 1999b).

Densidades. Para las tres parcelas de una hectarea
se determin6 una densidad media de juveniles de
29,3 individuos/ha y adultos de 163 individuos/
ha. Lofgren (1995) en bosque himedo premon-
tano del norte de Bolivia, hallé6 mayor nimero de
juveniles, seguido por sub-adultos y adultos con
densidades de 45,2 individuos/ha (6,8 adultos,
12,4 sub-adultos, 26 juveniles). Kahn y Mejia
(1991), en el Perti encontraron densidades de sub-
adultos y adultos mucho mas altas (425/ha), con
bajas densidades de adultos y gran variacion en las
densidades dentro de pequenas areas. Densidades
altas de juveniles y muy bajas de adultos fueron
encontradas por Sisty Puig (1987), en la Guayana
Francesa para O. b. oligocarpa. Esta situacion es
similar a lo hallado en las parcelas de 50 x 50,
pero difiere de lo encontrado en parcelas de una
hectarea, donde predominaron los adultos sobre
los juveniles. Las densidades tanto de juveniles
como de adultos son muy variables dependiendo
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de la regién y como pudimos notarlo aun en cor-
tas distancias, pues la variabilidad ambiental a
pequefia escala afecta las poblaciones de palmas
(Svenning, 1999).

En estado juvenil O. bataua puede sobrevivir bajo
condiciones de poca luz manteniendo un creci-
miento lento hasta que haya condiciones 6ptimas
de iluminacion y pueda crecer en altura (Balick,
1992). El tiempo durante el cual una palma es
juvenil antes de alcanzar el dosel es muy varia-
ble y depende de la formacion de claros, asi que
puede ser una etapa muy transitoria. Lo anterior
unido al hecho de que tiene un ciclo supra-anual
de produccion de semillas-plantulas con adultos
de larga vida (mortalidad < al 2% anual (Rojas-
Robles y Stiles, articulo aceptado para publicacion
en 2009), puede producir una aparente deficiencia
de juveniles como la encontrada en las parcelas
de una hectarea. Cambios sucesionales en el
bosque por tala selectiva en diferentes periodos
produciendo claros, posiblemente ha alterado la
estructura de edades y la distribucion espacial
de la poblacioén. El menor nimero de juveniles
también podria estar relacionado con la explota-
cion de los estadios juveniles que se utilizan para
hacer escobas, la cual es la tinica forma de uso de
la palma en la regioén y que se ha incrementado
en los tltimos afios, pero esto no se cuantifico en
esta etapa del trabajo.

Consideraciones para manejo y conservacion.
Es importante enfatizar que O. bataua es una pal-
ma de bosque y no se observo ningun individuo
en bosque secundario o areas abiertas adyacentes
al area de estudio, por otra parte, la reproduccion
de esta palma en plantaciones no ha sido del todo
exitosa e individuos aislados en areas de pastizales
al parecer no producen frutos (E. Enciso, com.
pers.). Por otra parte, muchas poblaciones de O.
bataua han sido reducidas por su explotacion
intensiva o por la trasformacion o reduccion de
su habitat natural, alterando procesos ecologicos
que son fundamentales para el mantenimiento de
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sus poblaciones. Por lo tanto, el manejo y explo-
tacion de esta palma en el futuro dependera en
gran medida de la conservacion de los habitats
de bosque donde ella es un elemento dominante.

La sobre-explotacion de frutos como se hace en di-
ferentes regiones, o de los estadios juveniles de esta
palma como se presenta en nuestra area de estudio,
puede afectar la estructura de edades de la pobla-
cion y su potencial de extraccion futura. Debido a
ello, un uso sustentable solo sera posible cuando
se conozca mas a fondo diferentes aspectos de la
demografia de O. bataua. Concretamente para la
region en la que se hizo esta investigacion se requie-
re hacer un estudio de supervivencia y mortalidad
de todas las etapas para saber si la poblacion esta
creciendo, decreciendo o se encuentra en equilibrio;
cuantificar el aprovechamiento y evaluar su impac-
to; evaluar el estado de las poblaciones de fauna
que dispersa las semillas, investigar depredacion de
semillas por insectos entre otros estudios.
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