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Resumen. En comunidades arbdreas, la ornitocoria es un mecanismo importante de dispersion hacia
los claros debido a que una mayor oferta de frutos en los claros atrae a los dispersores. Este trabajo se
realizo en una selva subtropical de montafia del Noroeste argentino con los objetivos de determinar: 1)
si el arbusto del sotobosque, Psychotria carthagenensis, tiene una maduracion adelantada de sus frutos
en los claros; 2) si hay una mayor captura de aves frugivoras en los claros y 3) si hay una mayor
dispersion de semillas ornitocoras a los claros. Se trabajo con cinco parcelas pareadas consistentes en
clarosy dosel cerrado. En los claros, la maduracion de los frutos fue significativamente adelantada. El
patrén de distribucién de aves frugivoras no fue claro. Sin embargo, la segunda especie mas capturada,
Thraupis sayaca, mostro tres veces mas capturas en claros que en bosque cerrado. La llegada de semillas
de Psychotria carthagenensis y de la especie arbérea Myrsine laetevirens fue significativamente mayor
en claros. Esto puede ser ecolégicamente relevante para M. laetevirens dado que es la Unica especie
arbérea con frutos carnosos en invierno, y que su fructificacion se solapa con la de plantas de P.
carthagenensis ubicadas en claros. Concluimos que los disturbios, ademas de generar heterogeneidad
espacial, alteran patrones temporales de la comunidad mediante la fenologia de las especies del
sotobosque. Los claros formados por caida de arboles actiian como parches atractivos para los dispersores
durante el invierno cuando es menor el nimero de especies con frutos carnosos maduros.

Abstract. In forest ecosystems, avian seed dispersal into treefall gaps is sometimes enhanced by the
increased fruit production in the gaps that may atract dispersers. This work was carried on in the
subtropical montane forests of NW Argentina with the objectives of assessing 1) if fruit production of the
understory shrub Psychotria carthagenensis occurs earlier in treefall gaps than under unaltered canopy,
2) if mist-net bird capture rate is higher in treefall gaps than under unaltered canopy, and 3) if avian-
dispersed seed input is greater in treefall-gaps. We sampled five sets of paired plots (gap and closely-
located unaltered forest). Fruit maturation occured significantly earlier in treefall gaps. Bird captures
did not show a clear patter. However, the second most abundant bird species (Thraupis sayaca) ocurred
about three times more frequently in treefall gaps than under unaltered canopy. Seed dispersal of Psychotria
carthagenensis and the canopy tree Myrsine laetevirens was significantly greater in treefall gaps. This
pattern could be ecologically meaningful for M. laetevirens given that it is the only tree species with
fleshy fruits during winter (dry season), and that its fruiting phenology overlaps with the plants of P.
carthagenenis located in gaps. We conclude that disturbances, in addition to producing spatial
heterogeneity, promote temporal patterns in the tree community, mediated by understory phenology.
Treefall gaps act as atractive patches for dispersers during winter, when the number of fleshy-fruit
species is stnall.

Introduccidn

La heterogeneidad espacial generada por disturbios es reconocida como un elemento escencial en el
funcionamiento de las comunidades bidticas (Watt 1947, Connell 1978, Pickett y White 1985). Por



36 Silvia Pacheco y Ricardo Grau

ejemplo, los claros causados por caida de arboles son sitios clave en la dindmica de regeneracion de
numerosas especies en comunidades dominadas por arboles (Veblen 1992). Se ha demostrado que la
regeneracion en claros es favorecida por la dispersion ornitocora (Hopees 1988, Schupp et al. 1989,
Herrera et al. 1994). Esto podria deberse a una mayor actividad de aves en los claros en relacion al dosel
cerrado, como consecuencia de una mayor oferta de recursos (Thompson y Willson 1978, Blake y Hoppes
1986, Levey 1988).

En los claros se producen condiciones de humedad edéafica y atmosférica, radiacién y régimen térmico
diferentes que bajo el dosel inalterado (Brokaw 1985). Dado que estas condiciones afectan la fenologia de
los vegetales, es esperable encontrar diferencias fenoldgicas entre claros y bosque inalterado. En términos
maés generales, a la heterogeneidad espacial ocasionada por los claros, se sumaria una heterogeneidad
temporal mediada por la fenologia de las especies vegetales afectadas por el claro. Si aceptamos que una
de las ventajas ecoldgicas de la dispersion es la posibilidad de alcanzar sitios favorables (Howe y Smallwood
1982, Willson 1992), esta heterogeneidad en el tiempo podria tener consecuencias importantes para las
especies cuya oferta de semillas coincida con los periodos de oferta de recursos en los claros.

Este trabajo se llevo a cabo en las selvas montanas del Noroeste argentino que se caracterizan por una
marcada estacionalidad climatica a la que se asocian ciclos fenol6gicos. La mayoria de las especies vegetales
con frutos carnosos, fructifican durante el verano (Boletta et al. 1995, Brown 1995). Esto influye en la
comunidad de aves frugivoras, ya que en el invierno sus dietas se concentran en un menor nimero de
especies. En el &rea de estudio, las aves durante el invierno consumen el arbusto més abundante del
sotobosque (Psychotria carthagenensis) y una especie arbérea (Myrsine laetevirens) (Vides-Almonacid
1992). Dos caracteristicas de P. carthagenensis, ser consumida por aves y ser frecuente tanto en claros
como en el bosque cerrado, hacen que sea una especie adecuada para poner a prueba la hipétesis de que
la alteracion de la fenologia como consecuencia de las caracteristicas microambientales de los claros,
atrae a las aves y por lo tanto aumenta la llegada de semillas de especies ornitocoras.

Para probar esta hipotesis, los objetivos del trabajo fueron: 1) Determinar si las plantas de Psychotria
carthagenensisen claros tienen una maduracion adelantada de sus frutos; 2) Determinar si hay una mayor
captura de aves frugivoras en los claros y 3) Determinar si hay una mayor dispersién de semillas ornitcoras
a los claros.

Materiales y Métodos

Area de estudio
El estudio se llevo a cabo en el Parque Bioldgico Sierra de San Javier (aproximadamente 26°47°S, 65°22°W),
Tucuman, Argentina, entre los meses de junio y noviembre de 1994. Los sitios se encuentran a 900-1000
msnm. La zona corresponde al piso basal de la selva montana de la provincia fitogeografica de las Yungas
(Cabrera 1976).

La estructura de la selva estudiada esta caracterizada por un dosel de mas de 20 m de altura dominado
por Blepharocalix salicifofus, Cinnamomun porphyria, Parapiptadenia excelsa, Pisonia ambigua y
Terminaliatriflora, mientras que el estrato de arboles menores a 10 m de altura esta dominado por Piper
tucumanun, Eugenia uni flora 'y Allophyllus edulis (Grau y Brown, en prensa). La caida de arboles del
dosel tipicamente produce claros de entre 150 y 300 mz. Los limites entre &reas de claro y dosel continuo
son relativamente difusos. Sin embargo, la caida de arboles produce cambios microambientales importantes
durante los primeros afios, que resultan claramente favorables para la regeneracion de algunas especies
del bosque como Solanum ripariumo Carica quercifolia.

Myrsinelaetevirens, la especie del dosel aqui estudiada, tiene aproximadamente 40 individuos mayores
de 10 cm de didmetro a la altura del pecho en las seis hectéreas donde se realizé este trabajo. Esta especie
muestra una distribucion de didmetros en forma de “J invertida” que sugiere una regeneracion continua a
escala de varias hectareas (Grau y Brown, en prensa). Por otra parte, la abundancia de M. laetevirensen
bosques secundarios de corta edad (Grau et al. 1997) sugiere que esta especie podria favorecerse con
situaciones sucesionales tempranas como los claros por caida de arboles.

El estrato arbustivo est4 claramente dominado por Psychotria carthagenensis. Esta especie muestra
densidades similares en areas de dosel continuo y en claros (Rougeés, manuscrito en consideracion) por lo
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que puede considerarse relativamente indiferente a los claros o tolerante a la sombra para su regeneracion.
El clima del &rea es de tipo monzénico. La precipitacién media anual es de 1200-1500 mm, de los cuales
aproximadamente el 80% ocurren en el verano (Bianchi 1981). La temperatura media anual es del orden
de los 18°C y tipicamente ocurren heladas entre junio y agosto (Torres Bruchman 1977).

La fenologia de las especies con frutos carnosos guarda estrecha relacion con la estacionalidad climética
(Boletta et al. 1995, Brown 1995) ya que la mayoria fructifican en el verano. S6lo unas pocas especies
arbdreas, como Myrsine laetevirens, o arbustivas, como Psychotria carthagenensis, fructifican durante la
estacion seca. En el invierno, son probablemente las dos principales productoras de frutos carnosos aunque
en fases diferentes de su curva fenologica. En julio, por ejemplo, M. laetevirens esta terminando su
produccion de frutos iniciada al foral del verano, mientras que la produccion de frutos de P. carthagenensis
esté creciendo para llegar a su pico a principios de primavera. A partir de mediados de agosto se suman
los frutos de otras especies abundantes como Cinnamomum porphyria y Cupania vernalis (Vides-
Almonacid 1992).

Métodos

En un area de aproximadamente 6 ha se distribuyeron cinco pares de parcelas. Cada par consistié en un
claro formado por la caida de un arbol con un area proyectada mayor a 150 m? y un sector de dosel de
bosque inalterado, distante entre 15y 30 m del claro. Los claros elegidos fueron recientemente formados
(no anteriores al verano de 1993) por la caida de un arbol del dosel. Es decir que los tratamientos deben
considerarse como asociados a factores microambientales estaticos en el tiempo, sin que se hayan analizado
los procesos dinamicos asociados a la sucesion post-disturbio.

Para identificar diferencias en la maduracién de frutos de plantas de Psychotria carthagenensis ubicadas
en claros e interior de bosque, en cada parcela se eligieron al azar cinco infrutescencias en dos plantas
(totalizando 10 infrutescencias por parcela y 50 infrutescencias por tratamiento). Para evitar la remocion
por aves, las infrutescencias fueron embolsadas con tul. Se realizaron 12 muestreos quincenales y en cada
uno se registrd el nimero total de frutos maduros por parcela. Se compararon las curvas de maduracién
de frutos en los dos ambientes por medio del test descripto por Estabrook et al. (1982). Este test supone
como hipdtesis nula que la probabilidad de maduracién de un fruto en un momento dado es igual para los
dos tratamientos. Primero se calculan las frecuencias acumuladas de frutos maduros en los dos ambientes
y luego se obtienen las fracciones para cada fecha de muestreo en relacién al nimero total de frutos. Para
concluir que dos tratamientos difieren en los tiempos fenoldgicos se considera que cada observacion
(cada fruto en este caso) representa una muestra unitaria de una distribucion de probabilidades que asigna
a cada fecha la probabilidad de que un fruto madurara ese dia. Se asume que todos los frutos del mismo
tratamiento estan gobernados por la misma distribucion de probabilidades. Finalmente se compara la
méxima diferencia entre nimero de frutos, con un valor umbral para p=0.05 o p=0.01. Para determinar
estos valores se usa la distribucion de Smimov (1939) citada en Estabrook (1982).

Para comparar las especies de aves que frecuentan los claros y el bosque cerrado, se colocaron ocho
redes de niebla (12 x 2.5m, malla 36mm) en cuatro pares de parcelas. Las redes se abrieron dos dias por
mes desde el amanecer durante 7 hs totalizando 560 hs. red entre los cinco muestreos realizados. Debido
al bajo nimero de capturas de las otras especies, s6lo se comparararon estadisticamente por medio de la
prueba de chi cuadrado (un grado de libertad), las frecuencias de capturas de las dos especies mas
abundantes, Turdus rufiventris y Thraupis sayaca.

La llegada de semillas se midi6 en cada parcela por medio de cuatro trampas de caida (0.25 m? cada
una) ubicadas debajo de la copa de plantas de P. carthagenensis. Se realizaron 19 muestreos semanales en
los que se registro la llegada de semilla de P. carthagenensis y de Myrsine laetevirens. Se consideraron
dispersadas por aves las semillas totalmente limpias, sin resto de pulpa. La tasa diaria de llegada de
semillas dispersadas entre claros y bosque inalterado (n=5) se comparo para las dos especies mediante la
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Figura 1. Promedio de aparicién de frutos maduros de Psychotria carthagenensis (calculado para 10
infrutescencias) para cada una de las fechas de muestreo en claros y bosque inalterado. Las barras
verticales indican el error estandar.

Figure 1. Average number of fruits of Psychotria carthagenensisreaching maturity (calculated for 10
infrutescences) for each date in treefall gaps and unaltered forest. Vertical bars indicate standard error.

prueba no paramétrica de Wilcoxon en cada una de las fechas de muestreo.

Resultados

El periodo de fructificacion de P. carthagenensis se extendi6 de julio a noviembre tanto para las plantas de
claros como las del interior del bosque (Fig. I). Sin embargo, se observé un desfasaje entre las dos curvas
fenoldgicas ya que los claros mostraron una maduracién de frutos adelantada. En el test de significancia
para las curvas fenoldgicas (Estabrook et al. 1982) el indice de la mé&xima diferencia entre el nimero de
frutos en los dos tratamientos (0.24) fue superior al valor umbral (0.056) para p > 0.01 implicando alta
significancia estadistica. El momento de mayor nimero de frutos coincidié en el mes de octubre para los
dos ambientes, pero durante julio y agosto los valores de los claros fueron méas del doble que en el bosque.
Esta relacién se invirtié después del pico de octubre.

En los muestreos con redes de niebla se totalizaron 154 capturas que incluyeron 19 especies. Mas de
lamitad de las capturas correspondieron a las dos especies mas abundantes. Se capturaron mas individuos
de aves en los claros en comparacion con el dosel inalterado (Tabla 1). EI nimero de capturas de la
especie més capturada, Turdusrufiventris, fue similar entre los dos tratamientos (22 vs 28 en tabla 1). Por
el contrario, de la segunda especie con mas capturas, Thraupis sayaca, se capturaron aproximadamente
tres veces mas individuos en los claros que bajo el dosel inalterado (X?=3.13, P=0.07).

La llegada de semillas fue mayor en los claros tanto para P. carthagenensiscomo para M. laetevirens
(Fig. 2). Aunque las curvas fueron fluctuantes, puede verse que las diferencias entre los dos tratamientos
disminuyeron a partir del mes de octubre. Entre junio y septiembre, en coincidencia con la fructificacion



Fenologia y dispersion de semillas a claros 39

M. laetevirens P. carthagenensis
14 )
= | —O0—cl
T 12! ciaro g
é —O—bosque 3
g 1 K
§ -
v @
@ w
v @
: .
g @
3 E
= 2
c 5 5 o o = a 4 > > { {
; b & % f ﬁ $ g g 2 = 5 E S =X a o 8 > >
€ ° - 88 g8 8 35 8 F 4 & ¥ ¥ 8 % 3 & @
2 8 < @ & & K B I B
'echﬂ o~ o - o o~
fecha

Figura 2. Promedio de la tasa diaria dc llegada de semillas de Myrsine laetevirens y Psychotria
carthagenensis a claros y bosque cerrado. Las barras verticales indican el error estandar. * indica p <
0.05, y (*) indica p=0.06 en el test de Wilcoxon.

Figure 2. Average daily rate of arrival of seeds of Myrsine laetevirens and Psychotria carthagenensis
in treefall gaps and unaltered forest. Vertical bars indicate standard error. * indicates p<0.05, and (*)
indicates p=0.06 in the Wilcoxon test.

Tablal. Namero de capturas de las distintas especies de aves en claros y en bosque cerrado.
Table 1. Bird captures in treefall gaps and unaltered forest.

Especies Claros Bosque Especies Claros  Bosque
Arremon flavirosiris 3 4 Philydor rufosuperciliata 6 3
Atlapetes citrinellus 2 1 Phylloscartes ventralis 2 1
Basileuterus culicivorus ) 7 Poospiza erythrophrys 1 2
Chlorospingus ophthalmicus 3 3 Synallaxis frontalis 0 1
Elaenia obscura 1 0 S. superciliosa 1 0
Knipolegus cabanisi 1 0 Thraupis sayaca 24 7
Leptotila megalura 1 0 Troglodytes solstinalis 1 0
Mecocerculus leucophrys 2 0 Turdus nigriceps 8 8
Myioborus brunniceps 3 2 Turdus rufiventris 22 28
Total de especies 17 13 Total de individuos R6 6R

adelantada de P. carthagenensis en los claros, los valores de llegada de semillas de M. laetevirens a los
claros fueron superiores al doble de los del interior del bosque. Para P. carthagenensis se observo el
mismo patron. Pese al poco poder de la prueba utilizada debida al tamafio muestreal, en la mayoria de las
fechas, estas diferencias fueron estadisticamente significativas para P. carthagenensis, al nivel de
probabilidad oscilantes entre 0.05 y 0.06. Las diferencias mas marcadas, ocurridas en agosto, también
fueron significativas al nivel de P=0.06 para M. laetevirens. Al final del muestreo, la llegada total de
semillas de M. laetevirens a claros fue teas del doble que a sitios bajo el dosel, y la de P. carthagenensis
fue aproximadamente cinco veces mayor. El pico de llegada de semillas a los claros se mostro adelantado
aproximadamente dos semanas con respecto al pico de llegada dc semillas a sitios bajo dosel, y
aproximadamente 40 dias con respecto al pico de maduracion de P. carthagenensis (Figs 1y 2).
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Discusién

Nuestros resultados muestran que la heterogeneidad espacial debida a claros formados por caida de arboles
influye sobre la fenologia del sotobosque. Estudios previos han demostrado una mayor produccion de
frutos en claros para bosques tropicales y templados (Blake y Hoppes 1986, Thompson y Willson 1978,
Levey 1988). En este trabajo no se evalud directamente la produccion de frutos, pero si documentamos
un adelanto en la maduracion de los frutos de plantas de Psychotria carthagenensisubicadas en claros en
comparacion con plantas del interior del bosque. Es decir, que ademas de los cambios cuantitativos
documentados por los mencionados estudios, nuestros resultados muestran un efecto cualitativo en el
iempo.

No observamos un patron claro de la influencia del cambio fenoldgico en el comportamiento de la
comunidad. de aves frugivoras. Sin embargo, consideramos relevante el hecho que Thraupis sayaca, una
especie abundante cuya dieta esta compuesta principalmente por frutos (Giannini, con. pers.), mostré una
tasa significativamente mayor de capturas en los claros. Por otra parte, aunque los resultados sobre
comportamiento de las aves tienen un valor relativo probablemente asociado al limitado tamafio muestreal,
su principal consecuencia evaluada en este trabajo (la dispersion de semillas), si presenté un patrén claro.

Tanto P. carthagenensiscomo M. laetevirens mostraron una llegada de semillas mayor a claros que al
bosque inalterado. Quizés para la primera especie no sea un mecanismo de colonizacién importante, ya
que es una especie del sotobosque y crece hasta la madurez bajo el dosel cerrado (Rougés, manuscrito en
consideracion). En cambio, para M. laetevirens, la llegada a un claro es probablemente una ventaja dado
que esta especie muestra buena regeneracion en sitios disturbados (Grau et al. 1997).

La oferta de frutos de M. laetevirensva decreciendo durante los meses de invierno (Brown 1995), de
modo que el adelanto en la fructificacion de P. carthagenensisen los claros durante estos meses aumenta
el grado de solapamiento entre estas dos especies. Esto estaria aumentando la probabilidad de semillas de
M. laetevirens de alcanzar claros. El pico de llegada de semillas de M. laetevirens a claros en agosto se
explicaria por una maximizacion del producto entre la oferta de frutos y atractividad de los parches. Antes
de agosto los claros serian poco atractivos por la baja oferta de frutos de P. carthagenensis, mientras que
posteriormente al pico, aunque los parches resultan atractivos, la limitante seria la baja oferta de frutos de
M. laetevirens. La oferta de frutos alternativos de otras especies como Cupania vernalis o Cinnamomum
porphyriaa partir de setiembre (Vides-Almonacid 1992) también podria explicar la caida en la llegada de
semillas tanto de M. laetevirens como de P. carthagenensisantes de la ocurrencia del maximo de oferta de
frutos maduros de esta ultima.

Nuestros resultados permiten generalizar que los claros no son sélo parches espaciales sino también
parches temporales. Esto es particularmente importante en ambientes estacionales, donde la fructificacion
de las especies con frutos carnosos se concentra en un periodo del afio, que en el caso de las selvas
montanas del Noroeste argentino, corresponde al verano (Boletta et al. 1995, Brown 1995). Aunque no
se tienen datos para el verano comparables con los de este trabajo, es probable que en esta época los
claros no se distingan del resto del sotobosque como parches de recursos. Durante el verano no hay una
especie abundante en claros cuyos frutos sean consumidos por las aves, como sucede en el invierno con P.
carthagenensis. Por lo tanto, considerando sélo la dispersion ornitocora, no todas las especies tendrian la
misma posibilidad de aprovechar la heterogeneidad producida por los claros, sino sélo aquellas que
fructifican en el invierno ya que es el periodo en el que los claros representan parches atractivos para los
dispersores.
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