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RESUMEN

Se realiz6 un estudio de los patrones de caida de frutos en la
palma Mauritia flexuosa (moriche) en la region sur-oriental del Estado Guéarico por un
periodo de dos afios con la finalidad de determinar si las caracteristicas fisionomicas y
floristicas de las comunidades de morichal abierto, morichal cerrado y
bosque siempreverde con condiciones contrastantes de luz, presentan diferencias
significativas en este evento fenoldgico, asi como en los porcentajes de remocién de
semillas por la fauna. Los resultados permitieron concluir que la fenofase de
maduracion y caida de frutos coincide con los maximos de precipitacion y ocurre en un
lapso de tiempo corto. La fauna involucrada en los procesos de dispersion de semillas
mostrd una conductageneralista u oportunista, y una preferencia marcada a remover el
recurso a lo largo del afio dependiendo de las caracteristicas del habitat y de la
condicion de la palma de estar o no aislada del resto de los individuos de su mismo
Sexo.

Palabras clave: Palma moriche, Mauritia flexuosa, caida de frutos, remocion de
semillas, dispersores, Guarico, Venezuela.

ABSTRACT

Astudy was carried out on the fruit-fall patterns of Mauritia flexuosa (moriche)
in the southeast region of Guarico State, during a period of two years. Its purpose was to
establish if the physionomic and floristic characteristics in open morichal,
closed morichal and evergreen forest communities with contrasting ligth conditions,
influenced fruiting phenology, as well as percentage of seeds removed by disperser. The
results show coincidence between thephenophase of ripening and fruit fall with
maximum rainfall. Such a situation takes place over a short period. The fauna involved
in the seed dispersal process showed a generalist and opportunistic behavior and a clear
preference for removing the resource all the year, depending on the habitat features and
the isolate condition of the palm with respect to the remainder on the individuals of the
same sex.

Key words: Moriche palm, Mauritia flexuosa, fruit fall, seeds remotion,
dispersers, Guarico, Venezuela.

INTRODUCCION
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Muchas comunidades de plantas en el tropico manifiestan marcados
patrones estacionales en su fenologia reproductiva a un nivel de especie (Monasterio &
Sarmiento 1976; Foster 1982), a pesar de la aparente ausencia de diferencias notorias en
el fotoperiodo (De Steven et al. 1987). Sin embargo, algunos mecanismos alternativos
tales como los patrones de caida de lluvia son sugeridos como causantes de la marcada
estacionalidad en lafenofase reproductiva de las plantas tropicales (Augspurger 1982).

Pifiero & Saruhan (1982) sostienen que las caracteristicas reproductivas de las
plantas son uno de los aspectos demograficos que probablemente son moldeados por la
seleccidn natural. Por lo tanto, un estudio de la fenologia e intensidad reproductiva de
los individuos dentro y entre afios deberia ayudar a comprender la existencia e
importancia de los patrones de reproduccion. Las causas que determinan el tiempo de
floracion, fructificacion y caida de los frutos a lo largo del afio pueden ser varias, siendo
el fotoperiodo, la temperatura y la humedad las mas ampliamente reportadas. Pero
también los factores bi6ticos como los polinizadores y la fauna involucrada en los
procesos de remocidn de las semillas juegan un papel importante (Stiles1978; Harper
1977; Janzen 1978).

Algunos estudios demograficos sugieren que la probabilidad de reproduccién y
su rendimiento tienden a incrementar con la edad o altura de los individuos
(Pifiero & Sarukhan 1982; Oyama 1990) donde la produccion de frutos puede ser
estacional y diferente entre afios (Bullock 1980). Estas variaciones probablemente estan
relacionadas con las condiciones ambientales (factores fisicos y bioticos).

Con base en lo antes planteado, en el presente trabajo se comparan los patrones
de maduracidn y caida de frutos con la estacionalidad climética y la actividad de la
fauna involucrada en los procesos de remocion de semillas en tres poblaciones
de Mauritia flexuosa bajo condiciones de morichal abierto, morichal cerrado y
bosque siempreverde con la finalidad de responder las siguientes interrogantes: ¢ Estan
los patrones de caida de frutos en la palma M. flexuosa relacionados con la
estacionalidad climatica? ;Existe una relacion de dependencia entre los patrones de
caida de frutos de M. flexuosa con el porcentaje de remocion de semillas? ¢ Varia el
porcentaje de semillas removidas por la fauna con la ubicacién de la palma que genera
el recurso? ¢ La produccién y remocién de frutos es dependiente de la
estructura fisiondmica de las comunidades? ;Cual es la fauna involucrada en los eventos
de remocidn de semillas de M. flexuosa?

MATERIALES Y METODOS
Descripcion del area de estudio

El estudio se realizo en la estacidn experimental "La Iguana™ de la Universidad
Nacional Experimental Simén Rodriguez y sus adyacencias al sur oriente del Estado
Guérico, Distrito Zaraza, Municipio Santa Maria de Ipire, entre las coordenadas 8° 23
50” Lat. N y 65° 22" 50” Long. O.

El clima es marcadamente tropical isotérmico, con una estacion seca bien
definida entre los meses de diciembre a marzo. La temperatura media anual es de
27,9 °C con una maxima de 30 °C en el mes de marzo y una minima de 26,6 °C en el
mes de enero. La precipitacion anual es de 1 342 mmcon maximos en julio y agosto. La



velocidad del viento tiene una media anual de 5,6 km/h con direccion SE-NO y alcanza
su mayor valor con el inicio de la temporada lluviosa (Brandin & Ponce 1985; Ponce et
al. 1994; Ponce 2000).

Esta zona fue definida por COPLANARH (1974) como una superficie ondulada
de denudacion, con un relieve plano a suave ondulado, suelos oligotroficos de texturas
medias y pH &cido, en los cuales la erosion laminar ha causado truncamientos
superficiales del horizonte B (Ponce et al. 1994).

Disefio experimental

Se establecieron parcelas permanentes de 0,25 ha (10 subparcelas de 25 x 10 m)
en tres ambientes naturales diferentes. En cada comunidad se midié el porcentaje de
radiacion promedio siguiendo la metodologia propuesta por Flores (1992). La primera
parcela se ubico en un morichal abierto constituido por individuos
de Mauritia flexuosa dispuestos en grupos o aislados, con una densidad de 156 adultos,
inmersos en una matriz de aspectograminoide dominada por ciperaceas del
género Rhynchospora. Este tipo de morichal presenta una estructura poblacional
compleja con representantes de todas las categorias o estados de desarrollo (plantulas,
juveniles acaulescentes y no acaulescentes, subadultos y adultos). La radiacion total
promedio es de 100%. La segunda parcela se establecié en un morichal cerrado con una
estructura poblacional representada principalmente por tres categorias: la clase adulta
con una densidad de 300 individuos/ha que determina la presencia de un dosel cerrado,
plantulas y juveniles acaulescentes de bajo porte. Esta unidad de vegetacion presenta
tres estratos: el arboreo con una altura media de 25 m
representado floristicamente por M. flexuosa y Virolasurinamensis, un estrato medio de
14 m dominado por V. surinamensis, y el estrato herbaceo conformado principalmente
por plantulas de M. flexuosa, V. surinamensis y Montrichardia arborescens. El
porcentaje total promedio de luz por debajo del dosel fue de 2%.

La tercera parcela se ubico en un bosque siempreverde, donde la densidad de la
palma adulta es muy baja (92 individuos/ha). Esta unidad de vegetacion presenta tres
estratos: el emergente representado floristicamente por M. flexuosa con un porte medio
de 28 m; un estrato arbdreo con una altura media de 20 m que conforma un dosel
cerrado dominado por V. surinamensis, Vochysia venezuelana y Duguetia guitarensis, y
por altimo, el estrato medio dominado principalmente
por V. surinamensis, V. venezuelana y Xylopia aromatica. En esta comunidad la
estructura poblacional de M. flexuosa esta representada por todas las categorias de edad
pero en densidades muy bajas. El porcentaje de radiacién total promedio estimado por
debajo del dosel fue de 1,5%.

Todos los individuos adultos de la poblacion en cada ambiente (morichal
abierto, morichal cerrado y bosque siempreverde) fueron marcados y censados. El
namero de individuos femeninos y masculinos fue determinado a partir de los eventos
correspondientes a la fenofase reproductiva, tales como floracion y fructificacion. En
todas las palmas femeninas dentro de las parcelas permanentes se cont6 el nimero de
infrutescencias producidas durante un periodo de dos afios. La produccion de frutos fue
estimada a través de métodos destructivos por conteo directo del nimero de éstos
producidos por infrutescencia provenientes de individuos ubicados fuera de las parcelas
permanentes con la finalidad de no alterar los resultados y siguiendo la metodologia



propuesta por Pifiero & Sarukhan (1982). Esto permiti6 estimar el numero de frutos
promedio por infrutescencia para cada condicién de luz.

Caida de frutos: Por un periodo de dos afios, en cada comunidad (morichal
abierto, morichal cerrado y bosque siempreverde) se colocaron seis trampas para la
captura de frutos en palmas femeninas escogidas al azar, con la finalidad de realizar
conteos mensuales y estimar los patrones de caida de frutos con respecto a la
precipitacion. Las trampas de 12 m de perimetro (Fig.1) fueron confeccionadas con
malla de sarén y dos cabillas tripa de pollo de 6 m de longitud cada una, sostenidas con
alambre y nylon al tallo de cada palma (Ponce 2000).

Durante el periodo de caida de frutos, éstos fueron retirados diariamente de las
trampas, contados como frutos/mes y separados de aquellos que presentaron evidencias
de dafios ocasionados por la fauna y que anulaban su potencialidad de germinacion, lo
que permitio hacer un estimado de la lluvia anual de semillas.

Fig. 1. Modelo de trampa de 12 m de perimetro utilizada para la captura de frutos.

Remocion de semillas por la fauna: Se determiné y cuantifico para cada
comunidad durante dos afios el porcentaje de remocion de semillas de M. flexuosa, con
la finalidad de establecer si existe una relacién significativa entre los patrones de caida
de frutos con el numero de éstos que son removidos por la fauna implicada en este
evento. Para ello se establecieron en cada comunidad 3 parcelas de exclusion de 4
m? con las siguientes caracteristicas: 1. La primera fue cercada con tela de umbréaculo de
0,5 mm de abertura para evitar la entrada de pequefios roedores. 2. La segunda se cerro
con una malla de gallinero de 5 cm de abertura para permitir la entrada de pequefios
mamiferos. 3. Un tercer tipo de parcela sin exclusion fue limitada con cuatro estacas de
madera y permitio la entrada y accion de animales de mayor tamafio.
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Las parcelas de exclusion fueron colocadas en palmas aisladas del resto de la
poblacién adulta y en individuos ubicados en parches de adultos femeninos con la
finalidad de determinar si este factor modificaba la remocion por parte de la fauna. En
cada parcela se colocaron 50 frutos, los cuales eran reemplazados cada vez que se
producia un evento de remocion. Estas medidas fueron realizadas desde febrero (mes de
escasez de frutos) hasta septiembre (mes de mayor abundancia de frutos en el suelo) por
un periodo de dos afios. Para la identificacion de la fauna implicada en las actividades
de remocion de semillas, se realizaron observaciones en horas comprendidas entre las 5
yl0am., 2y12p.m.y2y4am.en las cercanias de las parcelas de exclusion.
Paralelamente, se colocaron trampas tipo Sherman conteniendo frutos de moriche, con
la finalidad de capturar e identificar pequefios roedores u otros animales dificiles de
observar en la oscuridad.

Procesamiento estadistico

Maduracion y caida de frutos con relacién a la precipitacion (mm): Los
datos fueron procesados estadisticamente a traves de analisis de regresion de acuerdo al
modelo de mayor ajuste (Sokal & Rohlf 1979; Steel & Torrie 1989; Ponce 1997) con la
finalidad de determinar si existe una relacion de dependencia entre estos parametros.

Remocion de semillas y ubicacién del recurso: Se utilizo el analisis de tablas
de contingencia de dos vias para determinar si la remocién de semillas es dependiente o
no de la ubicacion del recurso (palmas aisladas o no) y de las caracteristicas de cada
comunidad (morichal abierto, morichal cerrado y bosque siempreverde) a través del
calculo del X, También se realizé una prueba (Z) de comparacién de proporciones para
determinar si existen diferencias significativas en los porcentajes de remocion total de
semillas (palmas aisladas o no) a través de la expresion:

Z=(B- B) JPO-P)lui+ P(1- B w

Donde p; y p2 son las proporciones totales de remocion de semillas para las
condiciones de palma aislada y no aislada, P es el promedio de las
proporciones, n; y n; corresponden al nimero total de frutos colocados en palmas
aisladas y en parches de adultos.

Para establecer si la remocion de semillas era distinta entre individuos aislados y
en parches de adultos en diferentes épocas del afio se calculd el coeficiente de
contingencia o diferenciacion V, el cual es independiente del tamafio de las muestras:

V= JX e -1

Donde X es el valor de Chi- cuadrado, r es el nimero de filas o columnas,
aquel que sea menor (condicion de la ubicacién del recurso) y N el nimero de
observaciones (Brown 1981). Un valor maximo de 1 indica que la remocion para cada
mes del afo es tan diferente que la fauna implicada elige solo una de las dos
condiciones (palmas aisladas o no) cada mes. Por el contrario, un valor de cero sugiere
gue no hay diferencias. Se calculé ademas, el complemento del coeficiente de
contingencia O =1 -V, el cual es un indice global de similitud y cuyos valores oscilan



entre cero y uno, dependiendo del valor del coeficiente de diferenciaciéon V (L. Bulla &
Solano, com. pers.).

Patrones de preferencia en la ubicacion del recurso: Se utiliz6 un andlisis de
residuales estandarizados con tablas de contingencia de dos vias, para comparar entre
las tres comunidades a lo largo de cada afio por mes los patrones de remocion de
semillas de M. flexuosa y determinar ademas, si existe preferencia en la bisqueda de
alimento por parte de la fauna entre palmas femeninas ubicadas dentro de parches de
adultos y aquellas aisladas del resto de la poblacion.

Para determinar el significado estadistico en los patrones de preferencia de la
fauna se calculo el residual estandarizado D por celda en la tabla de contingencia a
través de la formula:

D=0-Ei-fE

Donde D es una medida de la preferencia relativa de la fauna por cada tipo de
condicidn en la remocién de semillas, O es el valor observado yE el esperado. Los
valores de D tienen una distribucion Z aproximadamente normal bajo la hipotesis nula
de no existir preferencia en la remocion de semillas bajo las condiciones de estar o0 no
aislada. Cada valor de D fue comparado con el valor critico de la
distribucion Z corregido para eliminar el problema de multiples comparaciones
simultaneas (Neu et al.1974; Legendre & Legendre 1983). Este valor es en el caso
particular del estudio Z;.a2 1, para oo = 0,05 de 2,17 donde f representa el nimero de las
filas y c las columnas de la tabla. Altos valores de D indican que para un determinado
mes del afio la fauna prefiere concentrarse en remover bajo una de las dos condiciones
ofrecidas (palmas femeninas aisladas o en parches de adultos) e indica lo selectiva que
puede ser la fauna en determinado momento para elegir la ubicacién de los frutos.

Se calculd el valor de R el cual es la media absoluta de los valores de D por
columna, y es un indice de la selectividad en la basqueda del recurso por mes a lo largo
del afio. Estos valores pueden ser altos cuando hay una preferencia muy marcada en la
seleccion del sitio o por el contrario, muy bajos (ocasionalmente cero) cuando no existe
una preferencia en la remocion de alimento entre las dos opciones (palmas aisladas o
no). Asi mismo, refleja la contribucion de cada mes al valor del indice de contingencia o
de diferenciacion V.

El valor de £ es el promedio de los valores absolutos de las filas, y es una
medida de cuan diferente es la preferencia de la fauna por remover semillas debajo de
un parental aislado o en parches de adultos, e indica la variacion de los valores de D en
una escala temporal.

RESULTADOS
Produccion de frutos
El seguimiento de la fenofase reproductiva en Mauritia flexuosa por un periodo

de dos afios en 20 individuos femeninos mostrd que en el morichal abierto el nimero de
infrutescencias totales producidas fue de 35 en el primer afio de estudio y de 51 en el



segundo, es decir, un promedio anual de 43 £ 8. EI nimero de frutos totales estimado
para estas condiciones fue de 35 700 para el afio 1993-1994 y 52 020 en el periodo
1994-1995, con un promedio anual de 43 860 + 8 160. Bajo condiciones de morichal
cerrado el numero total de infrutescencias producidas fue de 14 en el afio 1993-1994 y
de 45 en el siguiente afio con un promedio anual de 29,5 + 5,49 para un total de 41
palmas femeninas. La produccion total de frutos/afio estimada en esta comunidad fue de
14 560 y 46 800 en el primer y segundo afio de estudio respectivamente, con una
produccién promedio anual de 30 680 + 16 120 frutos.

En ambiente de bosque siempreverde, el nimero de infrutescencias registradas
en el primer afio de seguimiento fue de 12 y de 34 en el segundo afio de estudio con un
promedio anual de 23 £ 11 para una poblacion de 13 adultos femeninos. La produccion
total de frutos estimada en el periodo 1993-1994 fue de 12 300 y de 34 850 en el
segundo afio con una produccién promedio anual de 23 575 £ 11 275 frutos.

Con respecto a la conducta reproductiva se encontrd que si bien las poblaciones
son sincrénicas en los procesos de fructificacion, a nivel de individuo hay asincronia de
un afo a otro. Es decir, que una palma puede manifestar fenofase de fructificacion el
primer afio y no producir floracion ni infrutescencias en el siguiente periodo.

Patrones de caida de frutos

En las tres comunidades estudiadas (morichal abierto, cerrado y
bosque siempreverde), se encontrd que para un periodo de dos afios de registros, los
patrones de maduracién y caida de frutos en las poblaciones
de Mauritia flexuosa incrementan con las lluvias (Fig. 2, 3 y 4). Asi mismo, se
determind que el numero de frutos promedio por mes recolectado en las trampas es
generalmente mayor en junio, julio y agosto, periodos en los cuales la precipitacion es
mas abundante. Un porcentaje superior al 70% de los frutos maduran y caen en este
lapso de tiempo.

El anélisis de regresion mostré que para el primer y segundo afios de registros,
los individuos de M. flexuosa correspondientes a la comunidad de
bosque siempreverde presentaron un patron de caida de frutos que pareciera indicar la
existencia de una relacién directa con la precipitacion (r* = 0,86; P < 0,00038 y r’ =
0,51; P < 0,071 respectivamente), mientras que en condiciones de morichal abierto, si
bien el patrén de caida de frutos manifestd un comportamiento de dependencia (r* =
0,74; P < 0,00386) en el primer afio de estudio, la lluvia de semillas en el siguiente
perfodo no mostré una relacion significativa con la precipitacion (r* = 0,45; P < 0,126).
Por el contrario, bajo condiciones de morichal cerrado, los individuos mostraron un
patrén de caida de frutos que pareciera ser independiente de la precipitacion (r* = 0,45;
P <0,14) en el primer afo y una conducta de dependencia entre ambos eventos en el
segundo afio (> = 0,62; P < 0,024).
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Caida de frutos y remocién de semillas por la fauna



Los resultados muestran que para los dos afios de registros el porcentaje de
remocion anual de semillas por la fauna en las tres comunidades estudiadas siempre fue
mayor en los periodos de escasez del recurso (Fig. 5, 6 y 7). Sin embargo, los anélisis de
regresion no mostraron una relacion de dependencia entre la actividad de la fauna con
los patrones de caida de frutos. Solo en la comunidad de bosque siempreverde, el mes
de mayor remocion por parte de la fauna coincidio con el de méas abundancia del

recurso.
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Remocidn de semillas con relacion al tipo de comunidad

A través del andlisis de tablas de contingencia de dos vias se determind que la
remocion de semillas por la fauna a lo largo del afio es dependiente de las
caracteristicas fisionomicas de las comunidades tales como cobertura del dosel y
estructura poblacional de Mauritia flexuosa (X* = 412,34 y P< 10°; X*=915,06y P
< 107) y significativamente diferente entre comunidades durante los dos afios de
estudio (Zogs = 14,37; P< 1 x 10° y Zo 5= 16,67; P <1 x 10°® respectivamente), donde
la remocion es mas intensa en la comunidad de morichal cerrado con respecto al
morichal abierto y bosque siempreverde.

indices de preferencia (D) y selectividad (R) de la fauna en la remocion de
semillas

1. Morichal abierto: Bajo condiciones de morichal abierto en el primer afio de
estudio, se encontrd que los animales fueron muy selectivos (R = 3,78), mostrando una
marcada y significativa tendencia (D > Zc = 2,17; P < 0,0001) por buscar el recurso
debajo de las palmas aisladas en el mes de febrero, periodo en el cual hay muy pocos
frutos inmaduros en el suelo, y con menor intensidad en los meses de abril, julio, agosto
y septiembre. Por el contrario, la selectividad (R = 2,04) en la preferencia de remocién
fue significativamente positiva debajo de las palmas no aisladas durante el periodo de
caida de frutos correspondiente al mes de junio, y con menor intensidad en los meses de
marzo y mayo. En el segundo afio de estudio, la preferencia en la basqueda de alimento
fue debajo de las palmas aisladas en los meses de marzo y abril, mientras que en los
meses de junio y julio la preferencia fue altamente significativa a remover debajo de las
palmas femeninas no aisladas en el pico de mayor caida de frutos (Fig. 8 y 9). El indice
de diferenciacionV fue de 22 y 27%, con un solapamiento en la busqueda de alimento
del 78 y 73% en el primer y segundo afio de estudio respectivamente. Esto pareciera
indicar que la diferenciacion en el patron de remocion de semillas en una escala
temporal es baja en la mayoria de los meses del afio.
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2. Morichal cerrado: En el primer afio de estudio para el morichal cerrado, la
fauna fue mas selectiva en la busqueda del recurso debajo de las palmas no aislada en
los meses de febrero (D > Zc = 2,17; p < 0,0001; R = 3,78), marzo (D> Zc = 2,17,

p < 0,0001; R = 2,21). Por el contrario, durante el periodo correspondiente al pico
maximo de lluvia de semillas, la preferencia fue elegir aquellas palmas relativamente
aisladas ubicadas en elecotono en los meses de junio y agosto, éste Gltimo con un

indice D > Zc. En el segundo afio de estudio, la selectividad de la fauna fue significativa
en los meses de febrero y septiembre (R = 2,88 y R = 3,26, respectivamente), con una



preferencia marcada a remover debajo de las palmas aisladas y en el mes de mayo, el
indice de preferencia estuvo determinado por la busqueda de alimento debajo de las
palmas femeninas en parches de adultos (D > Zc = 2,17; p < 0,0001) y en menor
intensidad en agosto. Los meses restantes no mostraron una selectividad marcada en los
indices de preferencia con respecto a la ubicacion del recurso (Fig. 10 y 11). Esto se
refleja en los valores del indice de diferenciacién global V con un 20 y 22%.
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3. Bosque siempreverde: En condiciones de bosque siempreverde, el patron de

meses de febrero y abril, periodos de escasez de recurso (R =5,11y R = 3,86,
respectivamente), con una preferencia a remover debajo de las palmas no aisladas (D
> Z7Zc=2,17; p < 0,0001). Mientras que en los meses de mayo y julio (D > Zc =
2,17; p < 0,0001), los indice de selectividad (R = 3,4 y R = 2,5 respectivamente)
estuvieron regidos por una marcada preferencia a remover semillas de moriche en las
palmas aisladas (periodos progresivos de mayor numero de frutos en el suelo), patrén
que se mantuvo durante los dos afios de estudio (Fig. 12 y 13). Los indices de
diferenciacion V para los dos afios de estudio mostraron que en esta comunidad la
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selectividad de remover entre palmas aisladas o no, es mayor que en morichales abierto
y cerrado con valores de 47 y 38% de diferenciacion.
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Fauna implicada en los procesos de remocién de semillas

Las actividades de observacion directa de la fauna durante el dia y la noche, asi
como la captura de ejemplares con trampas conteniendo frutos de Mauritia flexuosa,
permitieron identificar las especies que incluyen en su dieta este recurso, de las cuales el

50% son roedores (Tablal).
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Tabla 1. Fauna involucrada en los procesas de remocion de semillas en Mauritia flexuo-

sa LI D = uctividad diurna; N = actividad nocturna; D/N actividad diurna y
nocturna,
Morichal Morichal Bosque
abierto cerrado siempreverde
Nombre cientifico Actividad Actividad Actividad
Bos taturus D i D
Bas indicus D D
Sigmodon alstoni D/N /N D/N
Stgmaden sp. D/N
Didelphis marsupialis N N N
Heteromys anomalus N N
Sciurus granatensis - D D
Dasyprocta leporina - D D

Tayassu tajact D D
Sus scrofa D D

DISCUSION
Produccién de frutos

Los resultados obtenidos en el estudio de la conducta reproductiva
de Mauritia flexuosa mostraron que las palmas femeninas que experimentaron una alta
produccién de frutos, con formacién de hasta siete infrutescencias por individuo, como
en el caso del morichal abierto, generalmente en el siguiente afio manifiestan una
tendencia a desarrollar uno o dos ejes florales o ninguno. En ambientes de morichal
cerrado, donde la densidad de adultos es alta con respecto al morichal abierto y
bosque siempreverde, algunos adultos no manifestaron produccién alguna de
infrutescencias y otros, a pesar de haber experimentado floracion, rindieron una baja
cosecha. Por el contrario, en el bosque siempreverde donde la densidad de M.
flexuosa es muy baja, la conducta reproductiva de las palmas femeninas fue similar a la
observada en el morichal abierto (Ponce 2000). Estos patrones de reproduccidn parecen
indicar que tales eventos podrian estar estrechamente relacionados con la cantidad de
energia fijada, sugiriendo que las diferencias en la produccion de frutos entre afios y
entre las tres comunidades se debe probablemente a la disponibilidad del recurso luz,
resultados que coinciden con los reportados
para Astrocaryum mexicanum por Pifiero & Sarukhan (1982) y por Oyama (1990)
en Chamaedoreatepejilote. Un aspecto importante a destacar es la alta produccion de
frutos registrada durante los dos afios de estudio en el morichal abierto donde la
densidad de palmas femeninas es menor (20 en 0,25 ha) con respecto al morichal
cerrado (41 palmas femeninas en 0,25 ha). Esto parece apoyar los resultados obtenidos
por Martinez-Ramos et al. (1988) quienes encuentran que
en Astrocaryum mexicanum el nimero de frutos producidos difiere considerablemente
entre individuos creciendo en areas de claros o zonas abiertas y aquéllos localizados en
el bosque maduro. Asi mismo, bajo condiciones de morichal abierto se encontraron
individuos con una produccion de hasta siete infrutescencias por individuo, mientras
que en el morichal cerrado y bosque siempreverde el maximo fue de cinco (Ponce
2000). Pese a que las poblaciones estudiadas de M. flexuosa florecen y fructifican todos
los afios, los patrones individuales no son regulares, es decir, que a nivel de individuo
hay asincronia. Estudios realizados



en Astrocaryum mexicanum(Pifiero & Sarukh&n 1982; Martinez-Ramos et al. 1988) y
en Chamaedorea tepejilote (Oyama 1990) muestran esta misma conducta.

Segun Janzen(1978) y Scariot & Lleras (1995), la asincronizacion en la fenofase de
reproduccion en la poblacién es una consecuencia de la heterogeneidad espacial y
temporal, mientras que la conducta fenoldgica es sincronica cuando la heterogeneidad
es solo temporal. Todo lo antes planteado parece indicar que las diferencias en la
conducta reproductiva de M. flexuosa a nivel individual y entre poblaciones bajo las tres
condiciones estudiadas pudieran estar regidas por la disponibilidad de recursos, donde
la luz aparenta ser un factor determinante ya que el esfuerzo reproductivo en producir
flores con atractivos para los polinizadores y frutos de colores llamativos, ricos en
nutrientes (lipidos y carbohidratos) para atraer dispersores, debe demandar altos
requerimientos de energia (Ponce et al. 2000). Otro aspecto a resaltar es que el
rendimiento en la cosecha de frutos es un evento que también es afectado por el aborto
de flores y la competencia por polinizadores (Harper

1977; Janzen 1978; Pifiero & Sarukhan 1982) principalmente en aquellas zonas donde
la densidad de palmas es muy alta como en el morichal cerrado. Sin

embargo, Listabarth (1999) concluye de sus estudios sobre la fenologia de las palmas
deSurumoni, que mas que la presencia de polinizadores, son el climay las
caracteristicas del habitat los factores que determinan la conducta reproductiva.

Patrones de caida de frutos vs. precipitacion

Casi todos los ambientes tropicales varian estacionalmente en temperatura,
humedad, caida de lluvias, velocidad del viento y longitud del dia, aunque las
variaciones de amplitud son pequefias. Las plantas estan expuestas estacionalmente a
cambios en la calidad y abundancia de los recursos, y todos estos factores, aislados o en
conjunto, juegan un papel importante en los ritmos fenoldgicos de las plantas. Asi
mismo, un clima marcadamente estacional como el de la region de estudio, también
genera fluctuaciones en la abundancia de polinizadores, dispersores de semillas y
depredadores. Esto, aunado a la presencia de sustratos permanentemente saturados de
agua en las comunidades estudiadas, podria explicar por qué los patrones de caida de
frutos con respecto a la precipitacionno presentaron siempre una relacién de
dependencia en los morichales abierto y cerrado, que son ambientes donde otras
variables bidticas y/o abi6ticas podrian estar influyendo en este proceso
fenoldgico. Cavalcante (1974) reporta que en la region oriental y central del
Amazonas, Mauritia flexuosa presenta picos de fructificacion en la estacion seca debido
a que ésta se establece en bosques de pantano inundados todo el afio. Por lo tanto, la
palma no depende directamente de la estacion himeda para la maduracion y caida de
sus frutos.

Lieberman (1982) sostiene que las especies que producen frutos secos tienden a
fructificar en la estacion seca, particularmente aquellas dispersadas por el viento. Por el
contrario, las plantas con frutos carnosos con sindrome de dispersién por zoocoria,
fructifican en la estacion lluviosa cuando los niveles de humedad son suficientes para
permitir la maduracion de los frutos, tal como se observé en M. flexuosa durante los dos
afios de estudio. Es importante resaltar que, independientemente de que exista 0 no una
relacién entre la precipitacion con la maduracién y caida de los frutos, este evento
siempre ocurrio en la estacion humeda.



Por mas de 20 afios, numerosos estudios sobre la fenologia de la fructificacion se
han realizado en los bosques tropicales alrededor del mundo. Los resultados de estas
investigaciones indican que la produccion de frutos entre especies es muy fluctuante
pero con una inequivoca ritmicidad estacional (Urrego 1987; Padoch 1988; Vazquez
& Gentry 1989). Esto sugiere que otros factores adicionales al clima pueden estar
dirigiendo tales eventos.Gautier-Hion (1990) propone tres hipotesis para explicar la
distribucion de la fructificacion a lo largo del afio:

1. Competencia por dispersores

Cuando los individuos de una especie comparten un grupo comun de
dispersores, el periodo de fructificacion puede variar para minimizar la competencia por
diseminadores. Por lo tanto, deberiamos esperar asincronia o desfasajes evidentes entre
los individuos en esta fenofase. Sin embargo, para las comunidades estudiadas de
morichal abierto, morichal cerrado y bosque siempreverde, el proceso de maduracion y
caida de frutos fue siempre sincronico entre los individuos de Mauritia flexuosa,
estacionalmente concentrado y no casual, lo que podria indicar que no existe
competenciaintraespecifica por dispersores (zoocoria) ya que el moriche también tiene
dispersion por hidrocoria (Ponce 2000). En efecto, sus frutos poseen la capacidad de
flotar y ser trasladados por el agua desde el lugar donde caen. Un aspecto a resaltar es
que los picos de mayor caida de frutos coincidieron siempre con los periodos en los
cuales los cauces estacionales de los rios Chivata y Cafio del Medio presentaron mayor
caudal de corriente de agua (junio, julio y agosto).

2. Saciedad del Depredador

Esta hipotesis plantea que las especies pueden ajustar su periodo de
fructificacion como una medida para saciar el apetito de los depredadores de semillas.
La prediccidn es entonces para un evento fenol6gico mas marcadamente agrupado, que
para una distribucion temporal uniforme de periodos de fructificacion. Es decir, cuando
la planta concentra su fructificacién en un periodo de tiempo relativamente corto, los
depredadores se sacian facilmente dejando un excedente de frutos que sobrevive. Por el
contrario, si este evento reproductivo esta repartido uniformemente en un lapso de
tiempo més prolongado, existe la posibilidad de que la fauna involucrada en el consumo
de semillas actle con mayor intensidad y deprede en cada evento de fructificacion todos
los frutos, disminuyendo la posibilidad de que al menos un grupo de semillas sobreviva
y germine. Gautier-Hion (1990) sugiere gque las especies con dispersion por socorria
podrian tener diferentes patrones fenoldgicos estacionales para evadir la competencia
por dispersores (hipotesis 1), mientras que aquellas que tienen dispersion
por anemocoria y barocoria, mostrarian una estacionalidad en la fructificacion mas
cerrada para saciar el depredador. Pero sus estudios mostraron que los arboles con los
dos sindromes de dispersion presentaron produccion de frutos agregado y estacional.

Si la necesidad de saciar al depredador es un parametro que condiciona
selectivamente el periodo de fructificacion, deberia esperarse entonces, que M.
flexuosa presente un patron estacional de caida de frutos concentrado en un periodo de
tiempo corto, tal como lo muestran los resultados obtenidos durante los dos afios de
estudio, ya que la pérdida de viabilidad de las semillas por depredacion es alta como
consecuencia de la accion de losCurcurlionidae y Nytulidae entre otros (J. Brandin,
datos no publicados).



Las semillas que escapan a la depredacion predispersion contribuyen con la
lluvia de semillas que caen al suelo, y muchas de éstas al descender son depositadas
cerca del parental. Segln Janzen (1970-1971), la distancia a la que han sido dispersadas
puede ser vital para su sobrevivencia, ya que los depredadores sensibles a la distancia y
densidad del recurso generan un mayor impacto en las cercanias de la planta
progenitora, por lo que el maximo reclutamiento de nuevos individuos puede ocurrir a
una distancia intermedia del parental. Sin embargo, esta hipdtesis no parece ser
consistente para todos los estudios (Hubbell 1980; Cérdova 1985).

El tamafio potencial de una poblacion esta determinado por el flujo de semillas,
y el principal agente de mortalidad en esta fase parece ser la depredacion. Las semillas
con su embrion y reservas alimenticias, constituyen un recurso muy conveniente para
una gran variedad de consumidores. Muchos animales han desarrollado dietas
especializadas en las que las semillas de las palmas conforman la base principal. La
depredacion de semillaspostdispersion de las palmas es muy intensa en los tropicos y un
hecho que puede dar idea de su magnitud es la rapidez con la que germinan la mayoria
de las especies (Sarukhan 1980). Las observaciones parecen mostrar que las
consecuencias demograficas de esta interaccion son de vital importancia, y puede
constituir en si misma, una fuerte presion de seleccion (Pifiero & Sarukhan 1982).

3. Periodo 6ptimo para la maduracion de la cosecha de frutos

Gautier-Hion (1990) sugiere que los frutos dehiscentes tienden a madurar al final
de la estacion seca, cuando las condiciones atmosféricas pueden acelerar la desecacion
de sus cubiertas, mientras que los frutos himedos y carnosos maduran en su mayoria
durante la estacion lluviosa, periodo que favorece la rapida acumulacion de
carbohidratos y lipidos. Los frutos de Mauritia flexuosa tienen un alto contenido de
humedad (Ponce et al.1999; Ponce 2000) y analisis realizados por Ruiz (1991) muestran
que 100 g de mesocarpio contiene 18,7 g de carbohidratos y 31 g de lipidos.

Estas dos Gltimas hipotesis parecen explicar en parte los patrones de maduracion
y caida de frutos de M. flexuosa en el area de estudio. Si bien los anélisis estadisticos no
muestran una relacion directa entre las variables precipitacion y lluvia de semillas, la
produccion simultanea de ambos eventos podria tener un evidente significado bioldgico.
En consecuencia, la presencia de un patron de maduracion y caida de frutos que
incrementa con la precipitacion, aunada a eventos de fructificacion sincronicos y
concentrados, con maximos en junio, julio y agosto, sugiere que las hipotesis
de saciaciondel depredador y periodo éptimo de cosecha de frutos son las que pudieran
explicar hasta cierto punto la conducta fenoldgica de M. flexuosa.

Caida de frutos y remocion de semillas

La ausencia de una relacion directa de dependencia entre la remocion de
semillas por parte de la fauna con los patrones de caida de frutos
deMauritia flexuosa posiblemente se debe a que, en todas las comunidades estudiadas,
la presencia de muchas de las especies asociadas a las condiciones donde el moriche se
establece, tales
como Virola surinamensis, Ficus sp., Vochysia venezuelana, Duguetia guitarensis, Coc
colobacaracasana, Xylopia aromatica, y Andira sp., aunado a las actividades agricolas
y de conucos extensivos de bajo insumo en el area de estudio, proporcionan también



recursos a la fauna. Estos resultados podrian asi mismo indicar que los animales
involucrados en los eventos de remocion de frutos colocados en las parcelas de
exclusion son en su mayoria oportunistas, y los especialistas son escasos 0 estan
ausentes para el caso particular de M. flexuosa.

Remocién de semillas en relacion con la ubicacion del recurso

Uno de los aspectos mas Ilamativos en la conducta de la fauna implicada en la
remocion de semillas es la relacion de dependencia encontrada entre la busqueda y
ubicacion del recurso. Los resultados parecen apoyar los argumentos
de Howe & Estabrook (1977), quienes sostienen que la presencia de animales
oportunistas podria favorecer a aquellas especies de plantas que muestran una cosecha
de frutos mas vistosa, pero que ademas ofrecen una recompensa rica y nutritiva para
atraer a la fauna que prefiere localizar fuentes valiosas y abundantes de alimento. El
fruto de M. flexuosa es una drupa monosperma de color llamativo amarillo rojizo, rico
en lipidos y carbohidratos, asi como en calcio y fésforo (Ponce et al. 2000). Estos
ultimos elementos son muy escasos en el area de estudio, y quizas por esta razén la
fauna mostro una mayor preferencia de remocion del recurso bajo las palmas femeninas
ubicadas en parches de adultos de su mismo sexo, en comparacién con aquellas aisladas
del resto de la poblacién en ciertos periodos del afio. La ausencia de preferencia 'y
selectividad significativa en los patrones de busqueda del recurso en determinados
meses del afio pudiera ser un indicativo de la variacién en la oferta de frutos y semillas
por otras especies en las comunidades estudiadas con ritmos fenoldgicos diferentes a los
manifestados porM. flexuosa para la region de estudio. Esto apoyaria la hipétesis de
animales no especialistas y mas bien de conducta generalista en las actividades de
remocion y dispersion en la palma moriche.

Remocién de semillas en relacion con la estructura fisionédmica de las
comunidades

La remocién de semillas de M. flexuosa por parte de la fauna mostré ser una
variable dependiente de la estructura fisiondmica de las comunidades posiblemente
debido a:

1. Mayor concentracion del recurso en la comunidad de morichal cerrado,
debido a la alta densidad de individuos adultos (300/ha) donde la remocidn total de
semillas fue mayor durante los dos afios de estudio, sequido del morichal abierto con
una poblacion adulta menor (156 individuos/ha). Este hecho confirma la preferencia de
los animales implicados en los eventos de remocion, a ubicar aquellas zonas donde se
concentra una cosecha de frutos mas vistosa y abundante de alimento que ademas ofrece
una recompensa rica y nutritiva para atraer a la fauna.

2. Preferencia por areas de vegetacion cerrada para realizar sus actividades de
alimentacion (Ponce et al. 1996), que a su vez los hace menos vulnerables a ataques por
parte de depredadores. Por
ejemplo, Tayassu tajacu, Heteromys anomalus, Sciurus granatensis y Dasyprocta lepor
inasiempre fueron observados removiendo las semillas de Mauritia flexuosa sélo en las
comunidades de bosque siempreverde y morichal cerrado.



3. Presencia de otras especies ademas del moriche que ofrecen a la fauna frutos,
hojas y semillas que pueden también formar parte de su dieta.

Fauna implicada en los eventos de remocién

Si bien es cierto que la remocion de semillas de M. flexuosa por la fauna, ademas
de ejercer la funcion de dispersion lleva implicito el riesgo de la depredacién en
periodos de escasez de recursos, también puede favorecer la supervivencia de la especie
y su posterior germinacion. Muchos de los animales implicados en tales eventos,
especialmente los roedores, consumen el mesocarpio del fruto y trasladan las semillas a
sus madrigueras o las esconden entre la vegetacion herbacea alejandola de
los parentales, favoreciendo de esta manera la colonizacion de la palma. Si ésta es
olvidada o abandonada en un sitio adecuado para la germinacion, el animal se comporta
entonces como un agente dispersante incrementando asi la sobrevivencia de la palma
(Heteromys anomalus, Sigmodon alstoni, Dasyprocta leporina). Si, por el contrario,
consume el mesocarpio y abandona en el sitio la semilla, no es considerado un
dispersor. Esta conducta fue observada en el rabipelao (Didelphis marsupialis). La
ganaderia local en el area de estudio consume grandes cantidades de frutos que incluyen
al moriche, y las observaciones de campo mostraron que la semilla es expulsada junto
con las heces convirtiendo al ganado en excelente agente de dispersion. Por el
contrario, Sus scrofa y Tayassu tajacu consumen el fruto y parten la semilla
comportandose como depredadores. Resultados similares fueron reportados
por Kiltie (1981), Smythe (1989) y Bodmer (1991). La ardilla cola
rojaSciurus granatensis fue observada removiendo frutos de las parcelas de exclusion,
pero lamentablemente fue imposible determinar el destino de las semillas. Algunos
autores sefialan que esta Gltima utiliza 58 especies diferentes de plantas en la isla de
Barro Colorado, pero su alimentacion principal son los frutos de las palmas y es uno de
los pocos vertebrados que consume también las semillas (Glanz et
al. 1990; Giacalone et al. 1990).
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