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RESUMEN

El sistema reproductivo en leks de los saltarines, en el que los machos se rednen en
territorios de despliegue, puede dar como resultado patrones agregados de semillas que
traen aumentos en mortalidad por procesos denso-dependientes. Con este estudio se
evalué la lluvia de semillas en dos leks del Saltarin cabecidorado (Ceratopipra
erythrocephala) en la Amazonia colombiana. Los saltarines depositaron en los leks las
semillas de 40 especies de plantas, de las que una alta proporcidon no se encontrd en
fructificacién indicando que éstos se alimentan fuera de los leks y posteriormente llevan
las semillas hacia ellos. Las Melastomataceae fueron las mas abundantes y diversas en la
lluvia de semillas, y dentro de estas Toccoca guianensis y Miconia sp.1. Hubo varias
semillas de arboles, hemiepifitas, epifitas y lianas, lo que sugiere que el Saltarin puede
contribuir a la dispersion de plantas de estratos superiores del bosque. No hubo
diferencias en la abundancia de frutos entre los leks y otras areas del bosque, lo que
indica que entre éstos no hay diferencias en las tasas de mortalidad o reclutamiento de

semillas y que los recursos no son criticos para el establecimiento de los leks.

Palabras clave: Saltarines, dispersién de semillas, leks, interacciones planta-animal,

mutualismos.



ABSTRACT

Manakin reproductive lekking system, in which males gather in display territories, may
result in highly aggregated seed deposition patterns that may increase mortality rates due
to density dependent processes. With this study | evaluated the seed rain in two lek of the
Golden-headed manakin (Ceratopipra erythrocephala) in the Colombian Amazon.
Manakins deposited in the leks the seeds of 40 plant species, of which a high proportion
was not found fructifying indicating that manakins feed outside the leks and afterwards
carry them towards them. The Melastomataceae were the most abundant and diverse in
the seed rain, and particularly Toccoca guianensis and Miconia sp.1. The seed rain
included the seeds of several trees, hemi-epiphytes, epiphytes and lianas, which suggests
that the Golden-headed manakin may contribute to dispersing the seeds of plants
characteristic of other forest strata that the sotobosque. There were no differences en
fruit abundance and diversity between the leks and the control area, indicating that there
are no differences in mortality or recruitment rates among them and that resources are

not critical for lek establishment for this species.

Key words: Manakins, seed dispersal, leks, plant-animal interactions, mutualisms.



CONTENIDO

RESUMEN
Lista de figuras
Lista de simbolos
1. INTRODUCCION
2. ANTECEDENTES
2.1 La dispersion de semillas
2.1.1 La dispersion de semillas planta-animal
2.1.2 La “paradoja” de la dispersién direccional
2.3 Los saltarines
2.3.1 Distribucidn y nicho ecolégico
2.3.2 Clasificacion y filogenia
2.3.3 Reproduccion
2.3.4 Alimentacion
3. OBJETIVOS
3.1 Objetivo general

3.2 Objetivos especificos

4. PREGUNTAS E HIPOTESIS

5. METODOS



5.1 Area de estudio

5.2 Especie focal

5.3 Toma de datos
5.3.1 El Saltarin cabecidorado: tamaiio de los leks y patrones de actividad
5.3.2 Disponibilidad de fruta para el Saltarin cabecidorado
5.3.3 Lluvia de semillas depositada por los machos del Saltarin
cabecidorado

5.4 Analisis
5.4.1 Identificacién de semillas
5.4.2 Analisis estadisticos

6. RESULTADOS

6.1 El Saltarin cabecidorado: tamafio de los leks y patrones de actividad

6.2 Oferta de frutos y plantas en fructificacion

6.3 Lluvia de semillas
6.3.1 Variacidn entre sitios y tipos de percha monitoreados
6.3.2 Variacidn en las trampas bajo cada tipo de percha

7. DISCUSION

7.1 Los saltarines: ¢legitimos dispersores de semillas?
7.1.1 Lluvia de semillas en dareas lek: restricciones y potencialidades para
la dispersidn a luz de la “paradoja” de la dispersion direccional
7.1.2 La dieta de los machos del Saltarin cabecidorado y las especies de

plantas potencialmente dispersadas



7.2 Posibles implicaciones sobre la teoria de establecimiento de leks
7.3 Futuras direcciones en el estudio de la dispersion de semillas por saltarines

Bibliografia



LISTA DE FIGURAS

Figura 1. Localizacidon geografica del area de estudio. A. Del municipio de Leticia en la
Amazonia colombiana (punto rojo). B. De la Reserva Natural Ara en el municipio de Leticia
(punto azul); y C. De los leks (puntos amarillos) y el area control (punto verde)
monitoreadas en relacion a la estacidon de la Reserva (casa); las lineas verdes representan

las trochas que conducen a los puntos monitoreados.

Figura 2. Ceratopipra erythrocephala. A. Macho. B. Hembra. C. Despliegue.

Figura 3. Disposicion de los transectos de censo de frutos en las areas de los leks y el area
control, en relacién al drea en que se encuentran los territorios de despliegue de los
saltarines (lek propiamente dicho) y el drea en la que se colocaron las trampas de semillas
en el area control (évalos grises). A. Lek 1; B. Lek 2; C. Area control. Se asume que son
estos frutos los que tienen mayor potencial para sostener la actividad de los machos en el
lek, y que son sus semillas las que tienen mayor probabilidad de ser llevadas hacia sus

perchas de despliegue.

Figura 4. Durante el presente estudio se elabord una coleccién de referencia de las
semillas de cerca de 70 especies de plantas. A. Coleccion de ejemplares en fructificacion.
B. Identificaciéon de los ejemplares botanicos. C. Rotulacion de las semillas asociadas al

ejemplar botanico.

10



Figura 5. Para facilitar la manipulacién de las trampas de semillas utilizadas en los leks (A),
aquellas ubicadas bajo perchas de despliegue de los machos del Saltarin cabecidorado se
identificaron con una cinta rosada (B) y aquellas ubicadas bajo perchas aleatorias con una
cinta naranja (C); en ambos casos las trampas fueron identificadas individualmente con un

numero (B) y su posicidn exacta georreferenciada (C).

Figura 6. Ubicacion de las trampas de semillas colocadas bajo las perchas de despliegue
de los machos del Saltarin cabecidorado (puntos amarillos) y bajo perchas aleatorias

(puntos verdes) en el Lek 1 (A) y el Lek 2 (B).

Figura 7. Catalogo producido durante el trabajo para la identificaciéon de semillas.

Figura 8. Media e intervalos de confianza de Bonferroni del 95% del nimero semanal de:
A) especies en fructificacidon, B) individuos en fructificacion, C) frutos inmaduros y D)

frutos maduros en los tres sitios de estudio.

Figura 9. La fructificacion de las ocho especies o morfoespecies que mas contribuyeron a
la oferta de recursos en los tres sitios de estudio se caracterizd por la presencia
simultdnea de muchos individuos cada uno con pocos frutos, como: A. Clidemia

epyphitica, B. Maieta guianensis, C. Clidemia sp. y P. astrellantha, o pocos individuos cada

11



uno con gran cantidad de frutos, como: E. Philodendron spp., F. Miconia sp.1, G. Toccoca

guianensis y H. Palicourea lasiantha.

Figura 10. Variacion de la oferta semanal de individuos y/o frutos inmaduros y/o frutos
maduros de las especies que presentaron diferencias significativas en estas variables
entre los sitios de estudio. A y B: Maieta guianensis, C: Toccocca guianensis, D. Clidemia

epyphitica, E. Miconia sp.1, F-G. Psychotria astrellantha.

Figura 11. Medias e intervalos de confianza de Bonferroni del 95% de del nimero de
semillas y especies depositadas en los leks, y el area control, bajo los dos tipos de perchas
monitoreadas. L1: Lek 1, L2: Lek 2, PA: perchas ubicadas aleatoriamente, PD: perchas

ubicadas bajo perchas de despliegue del Saltarin cabecidorado.

Figura 12. Medias e intervalos de Bonferroni del 95% de confianza del numero semanal de
especies de plantas de las que provinieron las semillas encontradas bajo las perchas de

despliegue de los machos del Saltarin cabecidorado en el Lek 1y el Lek 2.

Figura 13. Graficos de dispersidn del nimero de especies contra el nimero de semillas

encontradas bajo las perchas de despliegue del Saltarin en el Lek 1 (A) y el Lek 2 (C), y en

las trampas ubicadas aleatoriamente en Lek 1 (B) y el Lek 2(D).

12



Figura 14. Numero total de especies de las familias de plantas representadas en las
trampas de semillas del Lek 1 (barras sdlidas) y el Lek 2 (barras con tramas) ubicadas bajo
las perchas de despliegue del Saltarin cabecidorado (P) y aleatoriamente (NP). Las lineas
verticales representan el nimero promedio de especies por familia recibidas en todas las

trampas del Lek 1 (negro) y el Lek 2 (gris).

Figura 15. Numero total de semillas de las familias de plantas representadas en las
trampas de semillas del Lek 1 (barras sdlidas) y el Lek 2(barras con tramas) ubicadas bajo
las perchas de despliegue del Saltarin cabecidorado (P) y aleatoriamente (NP). Las lineas
verticales representan el nimero promedio de semillas por familia recibidas en todas las

trampas del Lek 1 (negro) y el Lek 2 (gris).

Figura 16. Semillas de seis de las especies o morfoespecies que mas contribuyeron a la
lluvia de semillas pero que no se encontraron fructificando en los sitios de estudio. A.
Dendropanax arboreus, B. Coussapoa sp., C. Doliocarpus sp., D. Melastomataceae

morfospp., E. Ficus sp., F. Piper sp.

Figura 17. Medias e intervalos de Bonferroni del 95% de confianza del numero de
especies y semillas recibidas las trampas de semillas en cada lek. A: trampas ubicadas
aleatoriamente. P: trampas ubicadas bajo las perchas de despliegue de los machos del

Saltarin cabecidorado.

13



Figura 18. Resultados del andlisis de agrupamiento de cluster realizado para las trampas

de semillas de cada lek. A. Lek. B. Lek 2.

14



LISTA DE TABLAS

Tabla 1. Numero de saltarines activos a diferentes horas del dia durante los dias de
observacion semanal en los leks estudiados. En Lek 2* se muestra el nUmero calculado de

saltarines en actividad si el Lek 2 tuviera la misma area que el Lek 1.

Tabla 2. Numero de especies e individuos en fructificacion y frutos maduros e inmaduros
disponible para el Saltarin cabecidorado de las familias de plantas encontradas en
fructificacién en los sitios de estudio. En las casillas se presenta la sumatoria de los datos
semanales estandarizados por area ( % ha), y en la primera columna entre paréntesis el

numero total de especies registradas.

Tabla 3. Coeficientes de correlacidén de Spearman entre los estimadores de abundancia de
recursos en el Lek 1 (debajo de la diagonal) y el Lek 2 (arriba de la diagonal). Para cada
par de estimadores se presenta arriba el coeficiente de correlacién y luego su

probabilidad asociada. En todos los casos n = 8. ** Altamente significativo.

Tabla 4. Abundancia por hectarea de las especies que mas contribuyeron a la oferta total

de recursos en los habitats. Ind: numero de individuos en fructificacion. Inm: nimero de

frutos inmaduros. Mad: nimero de frutos maduros.

15



Tabla 5. Coeficientes de correlacién de Spearman entre los estimadores de abundancia de
recursos en el Lek 1 (debajo de la diagonal) y el Lek 2 (arriba de la diagonal). Para cada
par de estimadores se presenta arriba el coeficiente de correlacién y luego su

probabilidad asociada. En todos los casos n = 8. ** Altamente significativo.

Tabla 6. Coeficientes de correlaciéon de Spearman entre el nimero de especies y semillas
encontradas bajo las perchas de despliegue del Saltarin y en las trampas ubicadas
aleatoriamente en el Lek 1, con la actividad de los saltarines y los cuatro estimadores de
disponibilidad de fruta en las inmediaciones del lek y el drea control. Para cada par de
variables se muestra primero el coeficiente de correlacién y luego su probabilidad

asociada. En todos los casos n = 8. ** Altamente significativo. * Casi significativo.

Tabla 7. Coeficientes de correlacién de Spearman entre el nimero de especies y semillas
encontradas bajo las perchas de despliegue del Saltarin y en las trampas ubicadas
aleatoriamente en el Lek 2, con la actividad de los saltarines y los cuatro estimadores de
disponibilidad de fruta en las inmediaciones del lek y el area control. Para cada par de
variables se muestra primero el coeficiente de correlacién y luego su probabilidad

asociada. En todos los casos n = 8. ** Altamente significativo. * Casi significativo.

Tabla 8. Especies de plantas que aportaron mas del 2% del total de semillas depositadas

bajo las perchas de despliegue del Saltarin cabecidorado en los dos leks de estudio, y

16



proporcién del total de muestras en las que se encontraron sus semillas. Entre paréntesis

aparece el numero total de especies registradas en cada lek.

Tabla 9. Coeficientes de correlacién de Spearman entre la abundancia de saltarines, la
oferta de recursos y la abundancia de semillas depositadas en las trampas de cada lek.
Para cada par de variables se muestra primero el valor de la prueba y luego su

probabilidad asociada.

Tabla 10. Resultados de las pruebas de Kruskal-Wallis realizadas para comparar entre el
numero de especies y semillas recibidas por las trampas ubicadas en cada lek, bajo los dos
tipos de perchas monitoreadas. KW: valor de la prueba, g.l.: grados de libertad, n:

numero de muestras, p: probabilidad asociada a la prueba.

17



1. INTRODUCCION

La dispersion de semillas planta-animal, un mutualismo en el que las plantas se benefician
por el transporte de sus semillas y los animales al conseguir alimento, juega un papel
esencial en la determinacién de la demografia, la estructura genética y la distribucién
espacial de las plantas a escala local y del paisaje (Godoy & Jordano 2001, Levin et al.
2003, Jordano et al. 2007). Esto adquiere mayor relevancia en los bosques humedos
neotropicales, en los que hasta el 90% de las plantas producen frutos consumidos por
animales (Stiles 1985, Loiselle & Blake 1990, Blendinger et al. 2011a). La dispersién de
semillas depende de la abundancia de las plantas y de la abundancia y comportamiento
de los frugivoros, a través de una interaccién mediada por la estructura del paisaje
(Bascompte et al. 2006, Lewinsohn et al. 2006, Karubian y Duraes 2009, Blendinger et al.

2011, Uriarte et al. 2011).

La dispersidn de semillas incluye diferentes etapas de las que sélo la remocidn de frutos y
la deposicién de semillas estan relativamente bien documentadas (Moermond et al. 1986,
Loiselle & Blake 1990, Carrillo-Ch. 2004, Rozo-Mora & Parrado-Rosselli 2004, Matuzak et
al. 2008), mientras que la informacién sobre el resto del proceso: 1) distancia del
transporte de semillas, 2) eventos de dispersidn de larga distancia (DLD), 3) germinacion,
4) reclutamiento y 5) establecimiento; es escasa y fragmentaria (Wenny & Levey 1998,
Godoy & Jordano 2001, Levin et al. 2003, Blendinger et al. 2011, Uriarte et al. 2011). Hasta

el momento se ha encontrado que las distancias que viajan las semillas de la mayoria de
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plantas dispersadas por animales se ajustan a una distribucion unimodal con un pico
cerca a la fuente, seguido por una rapida disminucién en una cola larga y plana en la que
se ubican (en caso de existir) los eventos de DLD (Godoy & Jordano 2001, Levin et al.

2003, Uriarte et al. 2011).

En términos generales se acepta que las semillas se benefician al ser transportadas lejos
de la planta parental, pues asi evitan competir contra plantas adultas ya establecidas
(Karubian & Durdes 2009). En el caso de la DLD, esta es esencial para mantener la
conectividad entre poblaciones y la colonizacion de nuevas areas (Wenny & Levey 1998,
Cain et al. 2000, Godoy & Jordano 2001, Levin et al. 2003, Jordano et al. 2007, Rezende et
al. 2007). Hasta hace poco se pensaba que la DLD era rara, pero al parecer es mas
frecuente de lo esperado debido al uso preferencial que hacen algunos frugivoros de
ciertos microhabitats hacia los que llevan semillas direccionalmente (Wenny & Levey
1998, Godoy & Jordano 2001, Levin et al. 2003, Jordano et al. 2007, Rezende et al. 2007).
Sin embargo la dispersion direccional puede producir patrones de deposicién fuertemente
agregados en los que aumenta la tasa de mortalidad denso-dependiente, por lo que adn
no es claro cdmo operan los mecanismos que determinan el éxito de esta estrategia de
dispersidn y cudles son las ventajas selectivas para las plantas, en lo que se ha llamado la
paradoja de la dispersidon direccional (Wenny 2001, Karubian & Durdes 2009, Karubian et

al. 2010, Spiegel y Nathan 2010).
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Las aves frugivoras son altamente variables en su contribucién a la dispersién de semillas
(Jordano et al. 2007, Correa Cortes et al. 2009). Hay desde aquellas consideradas
principalmente predadoras de semillas, como los loros y semilleros que rompen las
semillas y se alimentan de los embriones, hasta aquellas legitimas dispersoras que
transportan las semillas lejos del parental sin afectar su viabilidad (Jordano et al. 2007).
Los saltarines son un grupo de pequenas aves neotropicales, compuesto por cerca de 50
especies de la familia Pipridae (Prum 1994 & 1998), consideradas legitimas dispersoras de
semillas (Terborgh et al. 1990, Thiollay 1994, Loiselle & Blake 2002, Pearman 2002,
Carrillo-Ch. 2004, Wunderle et al. 2005, Duraes et al. 2007, Uriarte et al. 2011). Los
saltarines se distribuyen principalmente sobre tierras bajas a ambos lados de los Andes
desde Centro América hasta el Amazonas, donde son abundantes en bosques primarios y
secundarios fragmentados, pero también incluyen especies con poblaciones en las
Guyanas, la mata atlantica, el cerrado brasilero y algunas localidades a alturas superiores
en la cordillera (Prum 1994 y 1996, Ancides & Peterson 2009). Los saltarines alcanzan su
mayor diversidad en los bosques amazénicos donde coexisten, dependiendo del
tratamiento taxondmico de la familia, entre nueve y trece especies (Terborgh et al. 1990,
Thiollay 1994, Prum 1998, Pearman 2002, Carrillo-Ch. 2004, Borges 2004, Pacheco &

Olmos 2005, Wunderle et al. 2005, Ancides & Peterson 2009, Ancides et al. 2009).

Con pocas excepciones (Tyranneutes, Xenopipo holochroa) los saltarines se caracterizan
por su fuerte dimorfismo sexual y su sistema reproductivo en leks, que son sistemas de

apareamiento poliginico en los que sdlo pocos machos realizan todas las cdpulas (Prum &
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Johnson 1987, Prum 1990a,b, 1994, 1998, Prum et al. 1996, Ancides & Prum 2008). En
términos generales hay tres hipdtesis para explicar la evolucién de los leks (Beehler &
Foster 1988, Wiley 1991), cada una de las cuales ha recibido diferente apoyo de
diferentes investigaciones: 1) los leks ofrecen ciertas ventajas como la reduccién del
riesgo de predacion y una comparacion mas eficiente de los machos, 2) los leks se forman
como resultado de la variaciéon en el éxito reproductivo de los machos, de tal manera que
los machos que reciben menos copulas se agregan alrededor de los machos exitosos
(Shorey 2002, Saether 2002, Loiselle et al. 2007b, Ryder et al. 2011), y 3) los leks se
forman en puntos calientes de recursos como hembras (Westcott 1994, Durdes et al.

2007) o frutos (Ryder et al. 2006).

En el caso de los animales frugivoros se cree que los leks han evolucionado en respuesta a
una alta oferta de fruta que es rastreable en el tiempo y el espacio, y en el caso de los
saltarines generalmente esta es abundante en claros o crecimiento secundario, asi como
al interior del sotobosque en bosques conservados (Sick 1993, Prum 1994 & 1998, Ridgely
& Greenfield 2001). Esto evita que se establezca competencia por conseguirla, de tal
manera que los machos no sélo no deben defender recursos criticos para las hembras
sino que tampoco participan en el cuidado de los nidos y pichones que es realizado
exclusivamente por las hembras (Prum & Johnson 1987, Prum 1990b, Prum 1994). Esto a
su vez ha llevado a que se establezca una fuerte seleccion sexual sobre los machos (Prum
1990b, 1994, Tori et al. 2008), y a la evolucidn de caracteres sexuales secundarios como

plumajes con parches de colores brillantes y contrastantes generalmente en la coronilla
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y/o los muslos (Hilty & Brown 1986, Sick 1993, Ridgely & Greenfield 2001, Hilty 2003,
Schulenberg et al. 2007, Mata et al. 2008) y la realizacion de despliegues con un alto

componente filogenético (Prum 1990b, 1994).

Durante la temporada reproductiva los machos de los saltarines se relinen en pequeiias
areas del bosque, conocidas como dareas lek, en donde realizan elaborados despliegues de
cortejo que incluyen diferentes tipos de vuelos, desplazamientos rdpidos entre perchas,
movimientos de las alas y la cola, vocalizaciones y produccién de sonidos mecdnicos con
las plumas (Prum 1990b, 1994, 1998, Sick 1993, Carrillo-Ch. 2004, Ancides & Peterson
2009, Ancides et al. 2009). Los machos pasan hasta el 90% del dia en las areas lek, que
s6lo dejan durante breves periodos de tiempo para ir a alimentarse, mientras que las
hembras sélo visitan el lek para copular (Wenny 2001). En términos generales se ha
encontrado que los machos eligen el area lek (las perchas de despliegue) de acuerdo a
condiciones luminicas que aumentan la eficiencia de la comunicacién visual al hacer mas
conspicuos sus plumajes (Heindl & Winkler 2003a,b, Théry 2001; pero ver Anciaes &
Prum 2008). En algunas especies se sabe que los leks son tradicionales y heredados
histéricamente, de tal manera que la misma darea es utilizada afio tras afio y los nuevos
machos se reclutan en el mismo lek en lugar de establecer uno nuevo (Durdes et al. 2008,

Karubian y Durdes 2009).

Los saltarines se alimentan principalmente de frutos, particularmente de bayas y drupas,

aungque durante periodos como la reproducciéon incluyen proporciones variables de
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insectos (Snow 1970, Snow 1981, Herrera 1982, Carrillo-Ch. 2004). Las familias de plantas
mas importantes en la dieta de los saltarines son Melastomataceae, Rubiaceae y Araceae
(Loiselle & Blake 1990, Stiles & Rosselli 1993, Blake & Loiselle 2002, Loiselle & Blake 2002,
Carrillo-Ch. 2004), y en menor medida Helliconiacea (Uriarte et al. 2011) y Piperaceae
(Ancides datos sin publicar). Aunque no se espera que en los leks haya mayor abundancia
de éstos recursos pues los saltarines pueden alimentarse en dreas como claros en las que
los frutos son abundantes, dependiendo de las distancias que recorran las aves y del
tiempo que demoran las semillas en pasar por el tracto digestivo, se espera que dispersen

semillas direccionalmente hacia ellos produciendo un patron agregado de deposicion.

La dispersién direccional de semillas constituye uno de los aspectos mas desconocido del
proceso de la dispersion en los bosques neotropicales y sobre el que es mds importante
ampliar nuestro conocimiento por sus consecuencias sobre la dinamica y funcionamiento
de estos ecosistemas. Esto adquiere mayor relevancia en los bosques amazdnicos que
actualmente estan sometidos a la mayor tasa de deforestacién a nivel mundial, la cual
avanza rapidamente de forma centripeta desde la frontera de expansién agropecuaria o
centrifuga a partir de centros urbanos como Manaus y Leticia (Laurance et al. 2002,
Stouffer et al. 2006, Gray et al. 2007, Secretaria del Convenio Sobre Diversidad Bioldgica
2010). En estas dreas dia a dia aumentan los paisajes fragmentados y degradados que
pueden limitar el movimiento de los animales, llevar a disminuciones poblacionales,
extinciones locales de plantas y animales e inclusive a procesos de co-extinciones en redes

mutualistas (Benitez-Malvido 1998, Laurance et al. 1998 y 2002, Lees & Peres 2006,
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Loiselle & Blake 2002, Uriarte et al. 2011). En Leticia y sus alrededores se han registrado
seis especies de saltarines: Ceratopipra erythrocephala, P. pipra, P. filicauda, Lepidothrix
coronata, Chiroxiphia pareola y Manacus manacus (Carrillo-Ch. obs. pers.), lo que hace
que esta sea junto con otras localidades amazdnicas una de las dreas con mayor
diversidad de Pipridos y éste un grupo ideal para estudiar el proceso de dispersiéon
direccional. El presente trabajo tuvo como objetivo analizar el proceso de dispersién de
semillas que realiza el Saltarin cabecidorado en bosques de tierra firme de la Amazonia

colombiana para determinar si lo hace direccionalmente hacia sus areas lek.
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2. ANTECEDENTES

2.1 La dispersion de semillas

Las interacciones interespecificas (competencia, depredacién y mutualismos
principalmente) son los procesos elementales que influencian la estructura y composicion
de las comunidades bioldgicas (Morin 1999, Begon et al. 2006). Dentro de éstas los
mutualismos, que evolutivamente son interacciones con costos y beneficios pero con un
balance neto positivo para los participantes (Ricklefs & Miller 2000, Begon 2006), fueron
subvalorados y subestimados durante mucho tiempo a pesar de comprender la mayor
proporcién de biomasa y ser esenciales en la generacion y mantencién de los patrones de
diversidad a nivel mundial (Bllthgen et al. 2007, Rezende et al. 2007, Krishna et al. 2008).
El interés por los mutualismos ha venido en aumento desde hace cerca de dos décadas, y
s6lo recientemente han comenzado a ser estudiados como redes ecoldgicas que
involucran interacciones entre mas de dos especies asi como el grado de especializacién y
dependencia entre ellas (Bascompte et al. 2006, Bliithgen et al. 2007, Jordano et al. 2007,

Jordano 2007, Rezende et al. 2007, Krishna et al. 2008).

2.1.1 La dispersion de semillas planta — animal

La interaccién mutualista de dispersion de semillas por animales, caracterizada por que

las plantas se benefician por el transporte de sus semillas y los animales al conseguir
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alimento, juega un papel esencial en la determinacion de la demografia, la estructura
genética y la distribucidén espacial de las plantas a escala local y del paisaje (Godoy &
Jordano 2001, Levin et al. 2003, Jordano et al. 2007). Esto adquiere mayor relevancia en
los bosques humedos neotropicales, en los que hasta el 90% de ciertos grupos de plantas
producen frutos consumidos por animales (Stiles 1985, Loiselle & Blake 1990, Blendinger
et al. 2011a). La dispersién de semillas depende de la abundancia de las plantas y de la
abundancia y comportamiento de los frugivoros, a través de una interaccién mediada por
la estructura del paisaje (Bascompte et al. 2006, Lewinsohn et al. 2006, Karubian y Duraes

2009, Blendinger et al. 2011, Uriarte et al. 2011).

La dispersidon de semillas incluye diferentes etapas de las que sdélo la remocién de frutos y
la deposicién de semillas estan relativamente bien documentadas (Moermond et al. 1986,
Loiselle & Blake 1990, Carrillo-Ch. 2004, Rozo-Mora & Parrado-Rosselli 2004, Matuzak et
al. 2008), mientras que la informacién sobre el resto del proceso: 1) distancia del
transporte de semillas, 2) eventos de dispersién de larga distancia (DLD), 3) germinacién,
4) reclutamiento y 5) establecimiento; es escasa y fragmentaria (Wenny & Levey 1998,

Godoy & Jordano 2001, Levin et al. 2003, Blendinger et al. 2011, Uriarte et al. 2011).

Hasta el momento se ha encontrado que las distancias que viajan las semillas de la

mayoria de plantas dispersadas por animales se ajustan a una distribucion unimodal con

un pico cerca a la fuente, seguido por una rapida disminucion en una cola larga y plana en
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la que se ubican (en caso de existir) los eventos de DLD (Godoy & Jordano 2001, Levin et

al. 2003, Uriarte et al. 2011).

2.1.2 La paradoja de la dispersion direccional

En términos generales se acepta que las semillas se benefician al ser transportadas lejos
de la planta parental, pues asi evitan competir contra plantas adultas ya establecidas
(Karubian & Durdes 2009). En el caso de la DLD, esta es esencial para mantener la
conectividad entre poblaciones y la colonizacidon de nuevas areas (Wenny & Levey 1998,
Cain et al. 2000, Godoy & Jordano 2001, Levin et al. 2003, Jordano et al. 2007, Rezende et
al. 2007). Hasta hace poco se pensaba que la DLD era rara, pero al parecer es mas
frecuente de lo esperado debido al uso preferencial que hacen algunos frugivoros de
ciertos microhabitats hacia los que llevan semillas direccionalmente (Wenny & Levey

1998, Godoy & Jordano 2001, Levin et al. 2003, Jordano et al. 2007, Rezende et al. 2007).

Sin embargo la dispersién direccional produce patrones de deposicidn fuertemente
agregados en los que aumenta la tasa de mortalidad debido a la aparicidn o incremento
de procesos negativos denso-dependientes como la competencia inter e intraespecifica y
el ataque por depredadores, hongos, otros patdgenos y enfermedades (Wenny 2001,

Karubian & Durdes 2009, Karubian et al. 2010, Spiegel y Nathan 2010).
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2.2 Los saltarines

Los saltarines son un grupo de pequefias aves frugivoras neotropicales (Prum 1990b,
Ancides & Peterson 2009), generalmente reconocidas como legitimas dispersoras de
semillas (Terborgh et al. 1990, Thiollay 1994, Loiselle & Blake 2002, Pearman 2002,

Carrillo-Ch. 2004, Wunderle et al. 2005, Duraes et al. 2007, Uriarte et al. 2011).

2.2.1 Distribucion y nicho ecolégico

Los saltarines se distribuyen desde Centro América hasta el Amazonas, a ambos lados de
los Andes, sobre cerca de dos tercios de la regién Neotropical, encontrandose en seis de
las principales regiones biogeograficas del Neotrdpico: Amazonas, Andes, Guayanas,
Bosque Atlantico, Centro América — Chocd y Cerrado (Prum 1994 y 1996, Ancides &
Peterson 2009). Los saltarines alcanzan su mayor diversidad en los bosques amazdnicos,
particularmente en las regiones desde el rio Negro y Amazonas hacia el norte hasta las
Guayanas y desde los rios Tapajos y Madeira hacia el sur a lo largo del piedemonte andino
del Peru (Ancides & Peterson 2009), donde se han encontrado comunidades compuestas
hasta por nueve o trece especies dependiendo del tratamiento taxondmico de la familia
(e.g. Terborgh et al. 1990, Thiollay 1994, Pearman 2002, Carrillo-Ch. 2004, Borges 2004,
Pacheco & Olmos 2005, Wunderle et al. 2005, Ancides et al. 2009, Blake com. pers.). A
nivel de diversidad por unidad de area también son importantes los Andes y el Escudo

Guyanés (Ancides & Peterson 2009).
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La mayoria de especies tiene un nicho ecoldgico caracterizado por una elevada
temperatura y humedad, y pocas especies ocurren bajo condiciones menos calientes o
mas aridas a mayores alturas o mads hacia el sur sobre los Andes, en la mata Atlantica y en
el cerrado (Prum 1994 y 1996, Ancides & Peterson 2009). Son mas diversos y abundantes
en los bosques humedos tropicales, particularmente en los bosques amazénicos de tierra
firme, pero hay especies que se encuentran en otra amplia variedad de habitats
incluyendo bosques de varzea estacionalmente inundados, bosques subtropicales,
bosques deciduos altamente estacionales, bosques de galeria, cerrados y bosques de

bambu (e.g., Hilty y Brown 1986, Sick 1993).

La mayoria de especies tienen una distribucion geografica relativamente pequeiia que
s6lo representa una baja proporcidn de su distribucion potencial (39% a 65%; Ancides &
Peterson 2009). Esto indica que la distribucidn de los saltarines es restringida por barreras
a la dispersion, competencia u otro tipo de interaccion, lo que apoya la hipétesis que los
grandes rios amazénicos actian como barreras geograficas que llevaron a la evolucién
parapatrica de especies hermanas (Haffer 1974, Ancides & Peterson 2009), y explica (al
menos en parte) por qué las comunidades mas diversas de saltarines sélo incluyen entre
nueve y trece especies de las 18 que los modelos predicen que podrian coexistir

potencialmente en simpatria (Ancides et al. 2009).
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2.2.2 Clasificacion y filogenia

Los saltarines se clasifican dentro de la familia Pipridae, que es una de las familias de
subsocines del Nuevo Mundo que junto con los oscines conforman el orden Passeriformes
(Prum 1990a, Ericson 2003). Junto con las cotingas (Cotingidae) y los atrapamoscas
(Tyrannidae), principalmente, forman la superfamilia Tyrannida, que junto con la
superfamilia Furnariida, ambas monofiléticas, conforman los suboscines neotropicales
(Ericson 2006). La clasificacién de Tyrannida ha variado de acuerdo a la ubicacion de
géneros “problematicos” dentro de sus principales clados (Prum 1990a). Actualmente la
filogenia de la superfamilia incluye cuatro clados monofiléticos: Tyrannidae, Tityridae,
Cotingidae y Pipridae, y se sabe que Cotingidae y Pipridae conforman un clado
monofilético caracterizado por el engrosamiento de la arteria femoral que lleva sangre a
las extremidades posteriores y se separan entre si por la caracteristica insercion del
musculo tradqueo lateral en la membrana siringal de los Cotingidae (Prum 1990a, Ericson

2006).

Histéricamente las diferentes clasificaciones de los saltarines han incluido entre 40 y 55
especies de entre 11y 17 géneros (Prum 1990ay b, 1992, 1994 y 1998). La variacion en el
numero de géneros y especies ha dependido principalmente de: la inclusidon o exclusién
dentro de Pipridae de los géneros problematicos de Tyrannida (Prum 1990a, Ericson et al.
2006), del avance en la resolucidn de la filogenia de la familia mediante andlisis cladisticos

(Prum 1990b y 1992), y de la revisidon taxondmica de su nomenclatura (Prum 1992). En
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general, a medida que se siguen acumulando evidencias: biogeograficas (Haffer 1974),
morfolégicas (Prum 1992), moleculares y comportamentales (Prum 1990b, 1994 y 1998),
la tendencia en la reconstruccion de la filogenia de la familia ha sido la divisidn del género
Pipra. Primero en tres “superespecies”: Pipra aureola, C. erythrocephala y P. serena,
compuestas por grupos de especies “hermanas” que se reemplazan geograficamente
como resultado de procesos repetidos de aislamiento en refugios de bosque y expansion
secundaria durante los ciclos climaticos del Pleistoceno (Haffer 1974). Mas recientemente
en varios géneros (Prum 1992), que de forma general coinciden con las superespecies

propuestas por Haffer.

Actualmente la resolucién de la filogenia de la familia ha permitido determinar que la
familia Pipridae es un clado monofilético que se acepta que la familia estda compuesta
Chloropipo, Xenopipo, Antilophia, Heterocercus, Machaeropterus, Manacus, Corapipo,
llicura, Masius y Pipra, pero no resolvid su posicion filogenética en la familia.
Posteriormente Prum en 1992, analizando caracteres de la siringe, propuso una
clasificacién filogenética de este clado: soporta la posicidon basal del clado monofilético
llicura-Masius-Corapipo; fusiona los géneros Chloropipo y Xenopipo en el género
parafilético Xenopipo, establece que Pipra es polifilético, sefialando que el grupo de P.
serena es mas cercano a Manacus, Antilophia y Chiroxipihia que a Pipra y que
Heterocercus esta mas emparentado con los Pipra que P. serena y P. pipra; y determina
gue los Machaeropterus forman un clado monofilético cuyas relaciones con los otros

clados no estd claramente establecida. Dentro de Pipra mantiene a los clados
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monofiléticos de C. erythrocephala (cornuta, mentalis, chloromeros, erythrocephala y
rubrocapilla ) y P. aureola (aureola, fasciicauda vy filicauda), asignandoles la categoria de
subgénero: Ceratopipra y Pipra respectivamente, y reubica a P. serena (serena, cornuta,
isidorei, coeruleocapilla, nattereri, vilasboasi e iris) como Lepidothrix, sefialando que este

grupo es polifilético, y a P. pipra a la que clasifica en el género monotipico Dixiphia.

2.2.3 Reproduccion

La mayoria de especies de saltarines de las que se conoce el comportamientos se
caracterizan por su sistema reproductivo en leks, la realizacién por parte de los machos de
complejos comportamientos de despliegue, y un marcado dimorfismo sexual y (Prum

1990a,b, 1992, 1994, Westcott 1994).

- Sistema reproductivo en leks

Los sistemas reproductivos en leks son sistemas poliginicos de apareamiento, en los que
los machos establecen y defienden territorios no basados en recursos en los que realizan
despliegues para atraer parejas potenciales. Los machos solo contribuyen con gametos a
la reproduccién y solo pocos de ellos realizan todas las cépulas, mientras que las hembras
sélo visitan el lek para copular y son las Unicas responsables del cuidado parental. Los leks
son areas en las que hay agregacion de tales territorios de despliegue. En el caso de los

saltarines se acepta que el sistema reproductivo en leks evoluciond una sola vez,
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independientemente de otros Tyrannida poliginicos, a partir de un ancestro primitivo

mondgamo compartido con las cotingas (Prum 1990a, 1994, Ericson 2006).

Las hipotesis sobre la evolucion de los leks se pueden clasificar en tres categorias:

1. La hipdtesis de preferencia propone que los machos y/o hembras prefieren copular en
los leks por las ventajas sobre la cépula en lugares solitarios como: reduccion del riesgo de
predacién, reducen el costo de buscar pareja, permiten una comparacion mas eficiente de
mas machos, entre otras.

2. La hipétesis del “hotshot” y atractividad, que sugiere que los leks se forman como
resultado de una alta variacidn en el éxito reproductivo de los machos. Los machos que
reciben menos cépulas se agregan alrededor de aquellos que son mas exitosos.

3. La hipdtesis del “punto caliente” sugiere que los patrones de movimiento y dispersién
de las hembras determina el lugar en que los machos se establecen: los leks deben
formarse donde las densidades de hembras son mayores o donde hay mas probabilidades
de encontrar hembras (Westcott 1994).

- Kin selection. Los machos se agregan con otros machos estrechamente relacionados.
Varios investigadores han refutado la importancia de este tipo de seleccién para la

evolucion de los leks (Saether 2002).

Las especies de saltarines varian extensivamente en el tamafio de sus territorios lek y en
el numero de machos por lek. Se definieron 4 clases principales de organizacion espacial:

1) leks concentrados, con territorios pequefios de 1 a 5 m de didmetro, usualmente con
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cinco o mas machos por lek; 2) dispersos, territorios de 10 a 40 m de didmetro, con 2-7
territorios adyacentes de machos por lek; 3) solitarios, territorios de 10 a 30 m aislados de
otros territorios; 4) cooperativos, un macho dominante y sus compafieros asociados

realizan despliegues.

El patron filogenético abrumador encontrado entre las especies y géneros de saltarines es
qgue la variacién en las clases de organizacién espacial de los leks tienen un fuerte
componente histérico. Todas las especies de saltarines que se sabe hacen leks comparten
su forma de organizacién espacial con al menos otra especie hermana o tiene la forma
primitiva de los leks. La hipétesis histérica mas simple para la evolucion de la organizacién
espacial en los leks que los leks dispersos con grandes territorios de machos y pocos
machos por lek evolucionaron en el ancestro comun de la familia. Los leks concentrados,
con mas machos y territorios mas pequefos fueron derivados secundariamente en
Manacus, el clado C. erythrocephala-rubrocapilla y una poblacién de Lepidothrix serena.
Los territorios solitarios evolucionaron en Heterocercus, y los cooperativos una Unica vez

en Chiroxiphia. (Prum 1994).

- Seleccion sexual y caracteres sexuales secundarios: comportamientos de despliegue y

dimorfismo sexual

El comportamiento de despliegue de los saltarines varia ampliamente entre especies y

géneros. Los saltarines pueden realizar despliegues sobre una variedad de perchas vy
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superficies incluyendo pequefias ramas horizontales, grandes ramas horizontales de
arboles, troncos caidos con musgo, perchas verticales o claros en el suelo. El
distanciamiento de los territorios de los machos varia entre especies desde aquellos
altamente concentrados, con muchos machos en pequefios territorios, a leks dispersos de

pocos machos en territorios mas grandes.

Los repertorios de despliegues de las diferentes especies varian en complejidad. L serena,
L. coronata, D. pipra y Machaeropterus deliciosus tienen repertorios simples. Corapipo,
Masius, llicura, Chiroxiphia, Manacus y los clados de C. erythrocephala y P. aureola tienen
repertorios complejos que incluyen posturas estereotipadas, movimientos de despliegue,
vuelos de despliegue o sonidos mecdanicos. (Prum 1990b: introduccién). El clado de C.
erythrocephala fue monofilético, definido por los caracteres: postura erguida: cuerpo y
pico erectos y hacia arriba y el plumaje sleeked; despliegue de desl (impecable, elegante,
lustroso) izamiento hacia atras: en la postura horizontal orientada paralela a la percha, los
machos dan pasos rapidos hacia atrds a lo largo de la percha, dando la apariencia de que

se deslizan rapidamente; las alas frecuentemente slicked durante el deslizamiento.

Los resultados de los tres andlisis filogenéticos indican que la diversidad de
comportamientos de despliegue de los saltarines contiene considerable informacion
filogenética. Tres caracteres comportamentales derivados estan ampliamente distribuidos
(7, 29, 44-1). El about-face y el to-and-fro flight, que estan entre los comportamientos

menos detallados, soportan un clado grande con un poco mas de la mitad de las especies
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conocidas. El despliegue en una rama horizontal es el Unico que se encuentra en la
mayoria de pipridos, que caracteriza al ancestro comun de la familia.

El comportamiento de despliegue de los saltarines a evolucionado a través de un nimero
de diferentes mecanismos etoldgicas incluyendo elaboracion y exageracion de
movimientos de posturas de despliegue primitivas, derivacidon nuevas posturas dentro de
un movimiento de despliegue primitivo, y adiciones inciales o terminales de nuevos
movimientos o posturas a la secuencia de despliegue

(Prum 1990b).

El comportamiento de leks se conoce a partir de estudios de campo y observaciones de 27
de las 40 especies de saltarines. Solo se sabe de una especie que no se reproduce en
ningln tipo de leks o sistema de territorios. En Antilophia galeata los machos son
altamente territoriales y se agregan cercanamente, per las hembras construyen sus nidos
dentro de los territorios de los machos con los que establecen lazos de larga duracién. Las
hembras realizan todo el cuidado parental, pero no se sabe si los machos son poliginicos.
En dos especies de Heterocercus los machos son aparentemente poliginicos pero sus
territorios son solitarios y aislados el uno del otro (Prum sin publ). Las cinco especies de
Xenopipo incluyen algunas que son monocromaticas, que se sospecha son mondgamas,
pero son muy poco conocidos para categorizar. Es probable que las especies poco
conocidas comportamentalmente de Lepidothrix se reproduzcan en leks, como son las dos
especies del género de las que se conoce el comportamiento: serena y coronata. (Prum

1994).
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El clado de los saltarines lleva 14 a 35 millones de afios de historia. La elaboracién del
comportamiento social y la morfologia que siguio al origen de los leks puede contribuir a
la evolucion de restricciones filogenéticas sobre su reversibilidad. En los saltarines: los
plumajes sexuales secundarios derivados, los elementos de despliegue, las morfologias
alares usadas para producir sonidos mecanicos, y las interacciones sociales competitivas y
cooperativas entre machos; evolucionaron y se diversificaron luego del origen del
comportamiento en leks del grupo. Debido a que estos caracteres pueden hacer que los
machos sean menos aptos para el cuidado parental directo o indirecto, la evolucién de
estos caracteres derivados extremos puede constituir una barrera funcional efectiva a la
reversién evolutiva en el comportamiento en leks de muchos clados. Como estos
caracteres sexuales secundarios evolucionaron a través de selecciéon sexual,
aparentemente los mecanismos de seleccién sexual pueden contribuir directamente a la

evolucién de restricciones filogenéticas en los comportamientos sociales. (prum 1994).

2.3.4 Alimentacion y funcion como dispersores de semillas

Los saltarines se alimentan principalmente de frutas (Snow 1970, 1981, Prum & Johnson
1987, Carrillo-Ch. 2004, Loiselle et al. 2007a), particularmente de bayas y drupas
pequefias, y en menor medida de proporciones variables de insectos (Prum 1985, Prum &
Johnson 1987, Prum et al. 1996, Carrillo-Ch. 2004, Buitrén-Jurado 2008). Dependiendo de

la especie, los saltarines consumen los frutos de entre diez y mas de 100 especies de
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plantas de entre cuatro y cerca de 25 familias (Snow 1962, Prum & Johnson 1987, Marini

1992, Prum et al. 1996, Loiselle & Blake 1990, Carrillo-Ch. 2004, Loiselle et al. 2007a).

Hasta el momento los saltarines con dietas mas diversas se han encontrado en bosques
humedos de tierras bajas de Costa Rica (Ceratopipra mentalis: 70 especies; Loiselle et al.
2007a), seguidos por las especies de bosques amazodnicos (Carrillo-Ch. 2004, Loiselle et al.
2007a). Estas ultimas estan asociadas a comunidades de saltarines mas diversas que las
del pais centroamericano, tienen mayores traslape en sus dietas y al parecer muestran
diferencias en los frutos consumidos a escala regional (Lepidothrix coronata: 49 vs 34,
Dixiphia pipra: 44 vs 20, Pipra filicauda: 33 vs 24, Certopipra erythrocephala: 27 vs C.
rubrocapilla: 26; Yasuni vs Javari; Loiselle et al. 2007a y Carrillo-Ch. 2004
respectivamente), aunque esto puede deberse a diferencias en la intensidad de muestreo.
Por su parte en una localidad andina del occidente de Ecuador Prum & Johnson (1987)
registraron a Masius chrysopterus alimentandose de los frutos de 10 especies de cuatro
familias, y en el cerrado brasilero Marini (1992) identificé que Antilophia galeata incluye

en su dieta frutos de 17 especies de plantas pertenecientes a doce familias.

El patréon generalizado es de amplio traslape entre las familias, géneros y especies de
plantas de las que se alimentan los saltarines (Loiselle & Blake 1990, Loiselle et al. 2007).
Las familias mas consumidas son Melastomataceae, Rubiaceae y Araceae (Prum et al.
1996, Krijger et al. 1997, Loiselle & Blake 1990, 2002, Stiles & Rosselli 1993, Blake &

Loiselle 2002, Carrillo-Ch. 2004, Loiselle et al. 2007a), y en menor medida Cecropiaceae,
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Dilleniaceae, Moraceae, Heliconiaceae (Uriarte et al. 2011) y Piperaceae (Marini 1992, M.
Ancides sin publicar) entre otras. A nivel de géneros son importantes Anthurium,
Philodendron, Coussapoa, Cecropia, Miconia, Clidemia, Henriettea, Leandra, Ficus,
Psychotria y Palicourea (e.g. Prum & Johnson 1987, Loiselle & Blake 1990, 1999, 2002,

Marini 1992, Carrillo-Ch. 2004, Loiselle et al. 2007a).

Muchas de las especies de estas familias y géneros son caracteristicas de vegetacién
secundaria (Gentry 1996), particularmente de claros y bordes, y tipicamente sus frutos
son consumidos por muchos animales (Snow 1981). Esto sumado al alto traslape en sus
dietas llevd a considerar por mucho tiempo a los saltarines como frugivoros generalistas,
cuyo aporte a la dispersion puede ser limitado (Snow 1981) e incluso perjudicial para el
éxito reproductivo de algunas plantas (Krijger et al. 1997). Sin embargo cada vez hay mds
evidencias de que, contrario a esta generalizaciéon, en el sotobosque de los bosques
humedos tropicales hay especies de plantas, de éstos géneros y familias y en particular de
Miconia, cuya dispersidon depende de un reducido nimero de frugivoros dentro de los que
se encuentran los saltarines (Loiselle & Blake 1999, 2002, Loiselle et al. 20073, Blendinger
et al. 2011a). Adicionalmente a pesar de que los saltarines se alimenten de los frutos de
las mismas especies de plantas, su aporte al componente cualitativo de la dispersién
puede variar de acuerdo al uso de habitat de cada uno de ellos (Loiselle et al. 20073,

Blendinger et al. 2008, 2011b).
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Adicionalmente, ademas de estos estudios en los que el papel de los saltarines como
dispersores ha sido evaluado indirectamente a través de sus patrones de deposicion de
semillas (estimados a partir de capturas con redes de niebla: Carrillo-Ch. 2004, Loiselle et
al. 2007a, trampas de semillas: Blendinger et al. 2011b, y la composiciéon del banco de
semillas en un lek: Krijger et al. 1997) y la coincidencia entre estos patrones y la
distribucién de las plantas adultas y en otros estadios de desarrollo (Blendinger et al.
2011a), también hay evidencias empiricas de que los saltarines no sélo no afectan la
viabilidad de las semillas que consumen sino que en algunos casos éstas germinan mas

rapidamente que las de los frutos que no son consumidos (Uriarte et al. 2011).
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3. OBJETIVOS

3.1 Objetivo general

Analizar como la deposicidn de semillas por los machos del Saltarin cabecidorado en areas

lek contribuye al proceso de dispersion (direccional) de semillas en bosques de tierra

firme de la Amazonia colombiana.

3.2 Objetivos especificos

- Determinar cédmo varia el patrén de semillas (lluvia de semillas) depositadas por los

machos del Saltarin cabecidorado en los lek bajo sus perchas de despliegue y otras

perchas diferentes, y en un area control del bosque.

- Determinar cémo se relaciona la lluvia de semillas depositada por los machos del Saltarin

cabecidorado en los leks y el area control, con la oferta de frutos disponible en estos

habitats.
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4. PREGUNTAS E HIPOTESIS

1. (Coémo varia la abundancia y diversidad de semillas depositadas por los machos del
Saltarin cabecidorado en los leks, bajo sus perchas de despliegue y otras perchas
diferentes, con respecto a un drea control del bosque?

Debido a que durante la temporada reproductiva los machos del Saltarin cabecidorado
pasan la mayor parte del tiempo en los leks, realizando despliegues sélo sobre un
subconjunto particular de perchas que ofrecen ciertas condiciones luminicas, se espera
gue los machos del Saltarin cabecidorado depositen una mayor cantidad y diversidad de
semillas en los leks que las dreas control, y dentro de los leks bajo sus perchas de

despliegue que bajo perchas aleatorias.

2. ¢Como se relaciona la lluvia de semillas depositada por los machos del Saltarin
cabecidorado en los leks y el drea control, con la abundancia y diversidad de frutos
disponibles en estos habitats?

Debido a que el sistema reproductivo en leks es un sistema de apareamiento poliginico no
basado en recursos, y que los frutos de Melastomataceae son el principal recurso
alimenticio utilizado por los saltarines, se espera que la lluvia de semillas depositada por
los machos del Saltarin cabecidorado no se relacione con la abundancia y diversidad total
de fruta disponible en los habitats, pero si con la fructificacion de algunas especies de

Melastomataceae.
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5. METODOS

5.1 Area de estudio

La fase de campo del presente estudio se realizd entre el 15 de septiembre y el 4 de
diciembre de 2011, en la Reserva Natural Ara y sus alrededores (Figura 1).La Reserva se
encuentra ubicada en el extremo sur de Colombia (Figura 1A), en el drea conocida como
el trapecio amazdnico, departamento del Amazonas, municipio de Leticia, a cerca de
1100 km de Bogota, sobre la margen izquierda del rio Amazonas, a 97 msnm (04° 12’ S,

69° 56’ O) (Garcia Romo 2008).

El clima del municipio estd influenciado por el paso de la Zona de Convergencia
Intertropical (IDEAM 2004). El régimen de precipitacion es monomodal, con un promedio
anual de 3235 mm de lluvia anuales; hay una época lluviosa de octubre a mayo y una de
menor precipitacion desde finales de mayo hasta septiembre, siendo febrero y agosto los
meses mas y menos del afio respectivamente (Garcia Romo 2008). La temperatura media
anual es de 25.8 °C; hay periodos cdlidos de Octubre a Diciembre y entre Febrero y Marzo
cuando la temperatura llega a 28 °C, y un periodo “frio” entre junio y agosto, que coincide
con la época de heladas provenientes del Brasil, cuando la temperatura baja a 24°C. La

humedad relativa promedio es de 85%.
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Lek 2

Figura 1. Localizacién geografica del drea de estudio. A. Del municipio de Leticia en la
Amazonia colombiana (punto rojo). B. De la Reserva Natural Ara en el municipio de Leticia
(punto azul); y C. De los leks (puntos amarillos) y el drea control (punto verde)
monitoreadas en relacién a la estacidn de la Reserva (casa); las lineas verdes representan

las trochas que conducen a los puntos monitoreados.

El municipio tiene un area aproximada de 5.968 km? de la que la mayor parte corresponde
a una Reserva Forestal de la Nacién y siete resguardos indigenas, y hay una pequefia zona
de colonizacidn ubicada en una estrecha franja de 25 km de longitud y 2 km a lado y lado
la carretera Leticia-Tarapacd que constituye la Unica via del municipio (Figura 1B,
Corpoamazonia 2006). El drea se encuentra cubierta por bosques de tierra firme y en
menor medida humedales en diferente estado de conservacion (Carrillo-Ch. 2011). El
rapido desarrollo del municipio, jalonado por el turismo y el posicionamiento de Leticia
como centro politico-administrativo, se ha dirigido hacia el norte de la ciudad a través de
la carretera. El crecimiento poblacional, la construccién de obras de infraestructura y el

establecimiento de proyectos productivos han llevado a un creciente deterioro de los
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bosques, que se extiende rapidamente de forma radial desde Leticia, los cuales son
reemplazados por claros y vegetacion secundaria. La Reserva se encuentra a 12 km de la
ciudad, en la franja de colonizacién, inmersa en una matriz de bosque secundario y
primario entresacado, cerca de varias comunidades indigenas, chagras, algunos claros y

reservas naturales de la sociedad civil.

En el drea circundante a la Reserva se han identificado cinco leks del Saltarin
cabecidorado (obs. pers.) de los que, por limitaciones presupuestales, se seleccionaron los
dos mas cercanos a la estacion de la Reserva (4° 12° S, 69° 56° W) para realizar el estudio
(Figura 1C). Estos dos leks seran llamados Lek 1 y Lek 2 en el resto del documento. El Lek 1
se ubica hacia el noroeste de la Reserva a aproximadamente 500 m en linea recta desde
la estacion (centro en 4° 12 S, 69° 56° W), el Lek 2 hacia el suroeste a cerca de 350 m de
la estacién (centro en 4° 12" S, 69° 56° W), separados por XXX m entre si. Ambos leks se
encuentran inmersos en la misma matriz continua de bosque secundario, en el que se
selecciond un drea control (4° 12" S, 69° 56° W) con vegetacién que no fuera
estructuralmente muy diferente a la de los leks o en general a la de la matriz boscosa. El
Lek 1 comenzé a ser monitoreado desde la primera semana del estudio, el area control a

partir de la segunda y el Lek 2 desde la tercera cuando se estandarizé la metodologia.

45



5.2 Especie focal

El Saltarin cabecidorado, Ceratopipra erythrocepahala, se distribuye desde Centro
América hasta la Amazonia, incluyendo poblaciones en Guayana y algunas localidades
andinas, donde es comun en bosques primarios y secundarios de tierra firme, en los que
permanece en los niveles superiores del sotobosque y los estratos medios, aunque se
alimenta de frutos que encuentra desde el sotobosque hasta el dosel. Junto con
Ceratopipra cornuta, C. mentalis, C. rubrocapilla y C. chloromeros, que tienen la coronilla
roja, conforma la superespecie C. erythrocephala (Hudon et al. 1989). Su pariente mas
cercano es C. rubrocapilla, quien la reemplaza al sur del rio Amazonas que actla como

barrera geografica (Haffer 1974, Prum 1990, Hudon et al. 1989, Ancides & Peterson 2009).

Los machos del Saltarin cabecidorado tienen el plumaje del cuerpo negro, la coronilla y los
lados de la cabeza son amarillo brillante y los muslos tienen coloraciones rojizas y blancas;

las hembras son verde oliva, un poco mas pdlidas en el vientre (Figura 2).

A.

Figura 2. Ceratopipra erythrocephala. A. Macho. B. Hembra. C. Despliegue.
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Los leks de C. erythrocephala son heredados y se establecen cada afio en la misma area
del bosque. En ellos se congregan entre seis y 15 machos, cada uno de los cuales ocupa
perchas horizontales a entre 5 y 15 metros de altura en diferentes arboles separados por
algunos metros entre si (Snow 1962, Carrillo-Ch. obs. pers.). Como el resto de las especies
del género, que es el de mayor amplitud de repertorio de despliegues de la familia (Prum
1997, pero ver Ancides et al. 2009), los despliegues del Saltarin cabecidorado son variados
e incluyen diferentes cantos, trinos, vuelos y movimientos que aumentan en frecuencia
cuando los machos estdn mas excitados como ante la llegada de una hembra. Sin
embargo, a diferencia de otras especies del género no incluyen la produccion de sonidos

mecanicos con las alas.

5.3 Toma de datos

5.3.1 El Saltarin cabecidorado: tamafo de los leks y patrones de actividad

La extensidn de cada lek se estimé como el drea del menor poligono cuadrado, de lados

orientados cada uno hacia un punto cardinal, que incluyera todas las perchas

monitoreadas.

En cada lek, durante un dia a la semana, cada hora desde las 6:00 am hasta las 11:00 am,

durante 10 minutos desde un punto fijo se registraron el niumero de individuos
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observados y/o escuchados, discriminando cuando fue posible entre machos y hembras.
El tiempo restante se hicieron recorridos a través de los leks buscando perchas de
despliegue, cuya ubicacidn exacta fue georreferenciada, y haciendo observaciones sobre
los diferentes tipos de comportamiento utilizados por los machos en sus despliegues de
cortejo. La actividad de los saltarines se estimé como el nimero promedio de individuos

registrado por dia a las diferentes horas de observacién.

5.3.2 Disponibilidad de fruta para el Saltarin cabecidorado

La oferta de frutos potencialmente consumidos por el Saltarin cabecidorado: bayas,
drupas e infrutescencias con frutos carnosos de menos de 2 cm longitud, se evalud una
vez a la semana en cada uno de los tres sitios de estudio, a través de dos transectos de
longitud variable y dos metros de ancho a cada lado (Figura 3; Blake et al. 1988, Chapman
et al. 1992, Chapman & Wrangham 1994, Loiselle & Blake 2002, Castano 2003, Carrillo-Ch.
2004, Blendinger et al. 2008 y 2011). Los transectos se hicieron siempre siguiendo trochas
existentes para perturbar lo menos posible el bosque, buscando que fueran
perpendiculares entre si, lo que llevd a pequefias diferencias en su longitud y disposicion.
En el area de los leks los dos transectos se dispusieron en forma de cruz, intentando que
su interseccién estuviera lo mas cerca posible al lek y siempre con uno de ellos
atravesandolo, y se extendieron por fuera de sus limites para abarcar toda la oferta de
fruta en la periferia inmediata. En los transectos no se incluyeron areas de crecimiento

secundario.
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Los transectos se georreferenciaron y su longitud se calculé con el programa ArcGis. En el
Lek 1 estos midieron: 310 m y 256 m, en el Lek 2: 317 m y 207 m, y en el area control:
659, abarcando areas de 2264 m?, 2096 m* y 2636 m? respectivamente. En los transectos
se contaron el nimero de individuos en fructificacion, frutos maduros y frutos inmaduros
de cada especie, y en el caso de los leks se anotd si estos se encontraban dentro del area
de los territorios de despliegues. En el caso de individuos con fructificacién masiva se
contd el numero de frutos en una proporcidon de la planta y se obtuvo el total por

extrapolacion. Todos los datos se estandarizaron a un cuarto de hectarea.

Lek1

£lm

Figura 3. Transectos de censo de frutos en las areas de
los leks y el drea control, en relacién al area en que se
encuentran los territorios de despliegue de los
saltarines (lek propiamente dicho) y el drea en la que se

colocaron las trampas de semillas en el area control

(6valos grises). A. Lek 1; B. Lek 2; C. Area control.
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De cada especie en fructificacidén se colectaron ejemplares botanicos, y muestras de sus
frutos y semillas, que fueron secados en el horno del Laboratorio de Productos Vegetales
de la Universidad Nacional de Colombia Sede Amazonia, de acuerdo a los procedimientos
convencionales establecidos para ello (Figura 4). La identificacién de los ejemplares se
hizo con ayuda de especialistas del Herbario Amazdnico Colombiano del Instituto
Amazdnico de Investigaciones Cientificas (CoAH), y del Herbario del Instituto de
Investigacion de Recursos Bioldgicos Alexander von Humboldt donde se encuentran

actualmente depositados.

Figura 4. Durante el presente estudio se elabord una coleccidn de referencia de las
semillas de cerca de 70 especies de plantas. A. Coleccidon de ejemplares en fructificacion.
B. Identificacion de los ejemplares botanicos. C. Rotulacion de las semillas asociadas al

ejemplar botanico.
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5.3.3 Lluvia de semillas depositada por los machos del Saltarin cabecidorado

Para determinar la lluvia de semillas (abundancia y composicién) depositada por los
machos del Saltarin cabecidorado en los leks y el drea control, se utilizaron trampas de
semillas consistentes en una tela de 1.5 m de largo x 1 m de ancho colocada
horizontalmente a 1 m del suelo (Figura 5; Levin et al. 2003, Blendinger et al. 2008, 2011a
y 2011b). En los leks se ubicaron nueve trampas bajo perchas de despliegue y nueve
aleatoriamente (menos las dos primeras semanas en las que se trabajé con 6 y 3
respectivamente), y en el area control nueve aleatoriamente (6 durante las dos primeras
semanas); la posicién exacta de cada trampa fue georreferenciada con un GPS para

visualizar su distribucién espacial (Figura 6).

A.

Figura 5. Para facilitar la manipulacién de las trampas de semillas utilizadas en los leks (A),
aquellas ubicadas bajo perchas de despliegue de los machos del Saltarin cabecidorado se
identificaron con una cinta rosada (B) y aquellas ubicadas bajo perchas aleatorias con una
cinta naranja (C); en ambos casos las trampas fueron identificadas individualmente con un

numero (B) y su posicién exacta georreferenciada (C).
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Figura 6. Ubicacion de las trampas de semillas colocadas bajo las perchas de despliegue de
los machos del Saltarin cabecidorado (puntos amarillos) y bajo perchas aleatorias (puntos

verdes) en el Lek 1 (A) y el Lek 2 (B).

En cada habitat las trampas permanecieron abiertas durante un dia a la semana desde las
6:00 hasta las 11:00 am. El mismo dia las trampas se llevaron a la estacion y su contenido
se recogié en sobres de papel rotulados con la fecha, el habitat y el nimero de cada
trampa. Los sobres fueron llevados al Laboratorio de Productos Vegetales de la
Universidad Nacional de Colombia Sede Amazonia, donde las semillas de cada muestra se
separaron del resto de cosas (tierra, pétalos, élitros, artrépodos, etc.), se contaron y se
guardaron en bolsas herméticas conservadas en alcohol para evitar que perdieran su

forma por deshidratacion.
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5.4 Analisis

5.4.1 Identificacion de semillas

Se hizo una coleccién de referencia de las semillas de todas las especies de plantas que se
encontraron en fructificacion (bayas, drupas y amentos de largo y/o ancho menor a 20
mm) durante los censos de recursos o de forma oportunista durante cualquier otro
recorrido. De cada especie se extrajeron semillas de la mayor cantidad de frutos posibles,
y se guardaron en bolsas herméticas conservadas en alcohol para evitar que perdieran su
forma por deshidrataciéon y pudieran ser comparadas con aquellas recogidas en las
trampas de semillas. Las semillas de cada especie se caracterizaron segun su ancho y
longitud y se fotografiaron con un Estereoscopio Leica MZ 6 y una cdmara Canon Rebel
XT. Lo mismo se hizo con las semillas de las especies y morfoespecies encontradas en las
trampas de semillas. Con estas fotos y las de la coleccién de referencia de semillas de
Carrillo-Ch. (2004) se elabord un catdlogo que incluye 246 fotos de las semillas de 150

especies de plantas (Figura 7, Anexo 1).

Las semillas encontradas en las trampas de semillas se identificaron por comparacién con
la coleccién de referencia, el catdlogo y la Guia de Semillas de Plantas Amazodnicas
(Cornejo & Janovec 2010), la cual también cuenta con una excelente clave de

identificacion de semillas.
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Figura 7. Catdlogo producido durante el trabajo para la identificacidon de semillas.

5.4.2 Analisis estadisticos

- Comparaciones de abundancia y nimero de especies

Debido a que los datos de abundancia (nimero de machos, nimero de especies en
fructificaciéon y de frutos, y nimero de especies y de semillas) no son independientes, y a
gue no hay suficientes muestras para realizar un ANOVA de medidas repetidas, cuando
fue necesario hacer comparaciones estadisticas estas se hicieron usando las sub-muestras
(seudoréplicas) semanales como réplicas por lo que los resultados sdlo aplican a los leks y
el area control estudiada. Para que todos los sitios tuvieran el mismo numero de
observaciones, los datos de las dos primeras semanas no se tuvieron en cuenta para los
analisis estadisticos. A pesar de estas limitaciones los patrones encontrados en los dos

leks estudiados son claros y estan bien documentados, por lo que es probable que los
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resultados sean representativos de un patron mas general de los leks del Saltarin

Cabecidorado al menos en el area de estudio.

Se hicieron comparaciones multiples entre: 1) la actividad semanal y a diferentes horas
del dia de los saltarines, 2) la abundancia de recursos (frutos maduros e inmaduros e
individuos y especies en fructificacion) en los leks y el drea control; 3) el numero de
semillas y especies depositadas en las trampas de semillas de los leks y el drea control; y
4) el numero de semillas, y especies, depositadas bajo las trampas ubicadas bajo el mismo
tipo de percha en cada lek. Para hacer las comparaciones se utilizd la prueba no
paramétrica de Kruskal-Wallis. No se usaron pruebas a posteriori tipo Tukey para
determinar la formacién de grupos homogéneos (Guisande et al. 2011), pero los valores

de p se corrigieron por el método de Bonferoni .

- Pruebas de asociacion entre variables

Para determinar relaciones entre variables se realizaron correlaciones de Spearman entre:
1) el numero de especies y de semillas depositadas en las trampas ubicadas bajo los dos
tipos de percha en cada lek, 2) la actividad de los saltarines y el nUmero de especies y
semillas depositadas en las trampas de semillas de cada lek, y 3) la abundancia de
recursos (especies e individuos en fructificacion, nimero de frutos maduros e inmaduros)

y el nimero de especies y semillas encontradas en las trampas de semillas.
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- Analisis multivariados de clasificacion

Para clasificar las trampas bajo cada tipo de percha de cada lek se realizé un analisis
dimensional de agrupacion jerarquica, utilizando como método de agrupacién el enlace
completo y la distancia Euclidea como medida de separacion (Guisande et al. 2011). Las
variables de clasificacion utilizadas fueron las especies de semillas encontradas en cada
lek, tomando como valores el nimero promedio de semillas de cada especie encontrado

en cada trampa.

El andlisis de los datos se hizo con el programa Statgraphics.
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6. RESULTADOS

6.1 El Saltarin cabecidorado: tamafio de los leks y patrones de actividad

En términos generales en el drea de estudio los dos leks monitoreados son similares a los
gue han sido descritos para la especie en otras localidades: entre seis y 16 machos,
concentrados en el espacio, realizando despliegues a lo largo de todo el dia en pequefios
territorios de 3 m, sobre pequefias ramas horizontales a entre 5 y 15 m de altura (Prum

1994).

En el Lek 1 se registraron entre cinco y 15 individuos simultaneamente (Tabla 1),
principalmente machos y ocasionalmente hembras y juveniles cerca a las perchas de
despliegue mas periféricas, realizando despliegues sobre delgadas ramas horizontales a
entre ocho y 15 m de altura. En el lek 2 se registraron entre cuatro y doce individuos
simultaneamente, principalmente machos y ocasionalmente hembras copulando cerca de
las principales perchas de despliegue, realizando despliegues a entre seis y doce metros
de altura. El lek 1 tiene un drea aproximada de 3700 m? (69 m x 54 m en sentido E- W) y el

lek 2 de 2376 m? (54 m x 44 en sentido N-S; Figura 1C).

En el lek 1 no hubo diferencias en el nimero de saltarines activos a diferentes horas del
dia (KW=10.3, gl=47, p=0.067), pero si a lo largo del monitoreo (KW = 15.666, gl=47, p =

0,028). Por el contrario en el lek 2 la actividad de los saltarines varidé en el dia (KW =
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15,068, gl=47, p = 0,010), pero no a lo largo del estudio (los valores K-W indican
diferencias significativas: 18.041, gl=47, p = 0,012, pero la correccion de Bonferoni
muestra un sélo grupo homogéneo). No hubo diferencias entre los leks en el nimero

promedio de saltarines observados semanalmente.

Tabla 1. NUmero de saltarines activos a diferentes horas del dia durante los dias de
observacion semanal en los leks estudiados. En Lek 2* se muestra el nUmero calculado de

saltarines en actividad si el Lek 2 tuviera la misma area que el Lek 1.

Lek 1 Lek 2

Mes |Semana|6|7| 8| 9 (10|11(Prom.|6|7| 8 | 9 |10|11|Prom.
2 6/5| 7| 8(10[12f 8 |5|6| 8(11]|10({12] 9

Oct. 3 8|8(10( 9 (12|10{ 10 |7|7|8]9]12|9 9
4 7|7|9(11|15(10| 10 |6|7|10{9|9|10| 9

1 915|777 |7 7 |6/|5|6]10|11|12] 8

Now. 2 6(8/7(9(911] 8 |7|7|8]|8|10{10| 8
3 7189878 8 |6|6/8|5|5]|6 6

4 7175877 7 |6|6|6(6[7]|7 6

Dic. 1 6|7/5(9(6|7 7 14l4|6|6[6]7 6
Prom. 717(719[9|9 8 |6/6/818]|9]|9 8

6.2 Oferta de frutos y plantas en fructificacion

En conjunto en los dos leks y el area control se encontraron 34 especies de plantas,
pertenecientes a 11 familias (mdas dos morfoespecies no identificadas a nivel de familia),
gue produjeron frutos potencialmente consumidos por el Saltarin cabecidorado (Tabla 2,
Anexo 2). Melastomataceae, Rubiaceae y Araceae fueron las familias que mayor nimero

de especies, individuos y frutos aportaron a la oferta de recursos disponible para los
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saltarines en los tres sitios de estudio. Sin embargo cabe sefialar que los valores de la
tabla representan sobreestimaciones pues pues hay individuos y frutos que
permanecieron por mds de una semana y fueron sumados mas de una vez. En el caso de

Araceae la sobreestimacion es exagerada.

Tabla 2. Nimero de especies e individuos en fructificacion y frutos maduros e inmaduros
disponible para el Saltarin cabecidorado de las familias de plantas encontradas en
fructificaciéon en los sitios de estudio. En las casillas se presenta la sumatoria de los datos
semanales estandarizados por area ( % ha), y en la primera columna entre paréntesis el

numero total de especies registradas.

Epecies en fructificacion Individuos en fructificacion Frutos inmaduros Frutos maduros

Familia Total |Lek 1| Lek 2| Control|Total | Lek 1 | Lek 2| Control | Total |Lek 1|Lek 2| Control| Total |Lek 1|Lek 2| Control
Araceae 6(5) 4 4 2 47 15 21 10 5207 | 1537|1735 1935
Arecaceae 3(3) 4 2 10 5 5 123 29 95 227 107 119
Helliconiaceae 1(1) 1 1 14 7 7 119 | 78 | 41 22 13 8
Annonaceae 1(1) 1 1 1 18 8 1 9 650 | 42 20 588 27 8 5 14
Flacourtiaceae 1(1) 1 3 2 1 2 2 4 4
Gesneriaceae 2(2) 1 117 116 1 1031 1031 149 144 5
Melastomataceae| 10(9) | 7 8 7 438 | 131 | 198 108 |14970| 7967 | 2156| 4846 | 4199 (2149 705 | 1345
Menispermaceae | 1(1) 1 1 1 6 6
Moraceae 1(1) 1 1 1 4 4 3 3
Rubiaceae 10(9)| 7 8 7 637 | 51 252 335 7630 | 698 | 2724| 4208 | 3488 | 411 | 1690| 1388
Simaroubaceae 1(1) 1 1 1 1 1
No identificada 2(2) 1 1 2 1 1 36 33 2
Total 40(36)| 22 27 22 | 1289 214 | 604 471 |24565( 8818 (6005 9741 |[13332(4119|4395| 4818

Otras mads de 25 especies se encontraron en fructificacion, pero con frutos muy grandes o
con otras caracteristicas no “apetecibles” por los saltarines. Estas especies se retiraron de
los andlisis (ver métodos) con excepcion de Guatteria sp., Menispermaceae morfosp.1y
Simaroubaceae morfosp.1, debido a que en la lluvia de semillas depositada por los

machos del Saltarin cabecidorado en los leks se encontraron semillas de especies
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pertenecientes a éste género y a estas dos familias (ver 6.3 Lluvia de semillas).
Adicionalmente en claros y areas de crecimiento secundario se encontraron en
fructificaciéon especies como Clidemia hirta, C. japurensis, Sabicea vilosa y Phytollacca
ribinoidea, que son potenciales recursos de los saltarines y pudieron aportar semillas a la

lluvia de semillas depositada en los leks.

Para los andlisis tres especies de Philodendron, claramente diferenciables en habito y
tamafio, se fusionaron como Philodendron spp. debido a que sus semillas no son
claramente diferenciables entre si (al menos con las muestras disponibles; Carrillo-Ch.
datos sin publicar), por lo que el aporte de cada una a la lluvia de semillas no puede ser
discriminado. lgualmente, debido a su baja contribucién a la oferta de recursos y a la
lluvia de semillas, tres especies de Geonoma (palmas) se fusionaron como Geonoma spp.,
dos especies de Palicourea como Palicourea spp., dos Psychotrias como Psychotria spp.y
dos especies no identificadas como Rubiaceae morfospp. Adicionalmente no se tuvieron
en cuenta las dos especies no identificadas a nivel de familia porque durante el estudio no

produjeron frutos maduros.

Con excepcion del nimero de individuos en fructificacién, que fue significativamente
menor en el lek 1 (KW=12.192, gl=23, p<< 0.001), no hubo diferencias entre los sitios en
los otros estimadores de abundancia semanal de recursos (Figura 8; especies en
fructificacion: KW=2.938, gl=23, p=0.230; frutos inmaduros: KW=3.695, gl=23, p=0.158;

frutos maduros: KW=0.54, gl=23, p=0.763). Por su parte, en Lek 1 el nimero de especies
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en fructificacion se correlaciond significativamente con el de individuos y frutos
inmaduros, y a su vez estos dos ultimos se correlacionaron significativamente entre si
(Tabla 3). En el Lek 2 el numero de especies en fructificacion se correlaciond
significativamente con el de frutos maduros, el de frutos maduros con el de individuos en
fructificacién y frutos inmaduros, y a su vez los ultimos dos entre si. Once especies

fructificaron en las tres areas, una sélo en el Lek 1, cinco en el Lek 2 y cinco en el area

control.
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Figura 8. Media e intervalos de confianza de Bonferroni del 95% del nimero semanal de:
A) especies en fructificacion, B) individuos en fructificacion, C) frutos inmaduros y D)

frutos maduros en los tres sitios de estudio.

Tabla 3. Coeficientes de correlacidn de Spearman entre los estimadores de abundancia de

recursos en el Lek 1 (debajo de la diagonal) y el Lek 2 (arriba de la diagonal). Para cada
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par de estimadores se presenta arriba el coeficiente de correlacion y luego su

probabilidad asociada. En todos los casos n = 8. ** Altamente significativo.

Especies en | Individuos en Frutos Frutos
fructificacion| fructificacion |inmaduros| maduros
Especies en 0.651 0.52 0.939
fructificacion 0.085 0.169 0.013**
Individuos en 0.830 0.707 0.838
fructificacion 0.028** 0.061* 0.027**
Frutos 0.952 0.810 0.714
inmaduros 0.012** 0.032** 0.059*
Frutos maduros 0.293 0.571 0.429
0.439 0.131 0.257

En los tres sitios entre pocas

especies aportaron casi la totalidad de los recursos

disponibles semanalmente, y sélo entre ocho de las once especies (0o morfoespecies)

compartidas contribuyeron con entre el 60% y mdas del 90% de los individuos en

fructificacién y frutos maduros e inmaduros disponibles en cada uno (Figura 9). De éstas

especies Maieta guianensis fue significativamente mas abundante en el Lek 2, Psychotria

astrellantha y Clidemia epyphitica en el area control y Toccoca guianensis y Miconia sp.1

en el Lek 1 (Tabla 4, Figura 10).
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Figura 9. La fructificacion de las ocho especies o morfoespecies que mas contribuyeron a
la oferta de recursos en los tres sitios de estudio se caracterizd por la presencia
simultdnea de muchos individuos cada uno con pocos frutos, como: A. Clidemia
epyphitica, B. Maieta guianensis, C. Clidemia sp. y P. astrellantha, o pocos individuos cada
uno con gran cantidad de frutos, como: E. Philodendron spp., F. Miconia sp.1, G. Toccoca

guianensis y H. Palicourea lasiantha.
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Tabla 4. Abundancia por hectarea de las especies que mas contribuyeron a la oferta total

de recursos en los habitats. Ind: nimero de individuos en fructificacion. Inm: nimero de

frutos inmaduros. Mad: numero de frutos maduros.

Individuos en fructificacion

Frutos inmaduros

Futos maduros

KW |

gl |

Especie KW gl p p KW gl p
Philodendron spp. (3) 1.19 23 0,552 Sin frutos 2,125 23 0,346
Clidemia epyphitica 2,607 23 0,272 7,554 23 0,023* | 9,225 23 0,010
Clidemia sp. 3,992 23 0,136 0,877 23 0,645 | 3,837 23 0,147
Miconia sp.1 3,825 23 0,148 6,320 23 0,042* | 3,745 23 0,154
Maieta guianensis 10,559 23 <<0.001* | 9,717 23 0,008* | 3,991 23 0,136
Toccoca guianensis 7,551 23 0.023* 4,813 23 0,090 | 4,336 23 0,114
Psychotria astrellantha | 18,264 23 <<0.001* | 16,785 23 [<<0.001*]14,157| 23 0,001*
Palicourea lasiantha 2,359 23 0,308 0,938 23 0,626 | 4,751 23 0,093
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Figura 10. Variacion de la oferta semanal de individuos y/o frutos inmaduros y/o frutos

maduros de las especies que presentaron diferencias significativas en estas variables

entre los sitios de estudio. A y B: Maieta guianensis, C: Toccocca guianensis, D. Clidemia

epyphitica, E. Miconia sp.1, F-G. Psychotria astrellantha.
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6.3 Lluvia de semillas

6.3.1 Variacion entre sitios y tipos de percha monitoreados

Se analizaron en total 318 muestras provenientes de las trampas de semillas ubicadas en
los tres sitios de estudio (126 del Lek 1, 126 del Lek 2 y 66 del area control), que en
conjunto recibieron 4.892 semillas de 44 especies de plantas pertenecientes a 17 familias
(Anexo 2). Las trampas de semillas ubicadas en los leks recibieron significativamente mas
semillas y de mas especies que las del area control (Figura 11). Dentro de los leks las
trampas bajo las perchas de despliegue recibieron significativamente mas semillas
(KW=126.284, gl=251, p<<0.001) y de mas especies (KW=111.175, gl=318, p<< 0.001) que
aquellas ubicadas aleatoriamente, que a su vez no se diferenciaron de las trampas del
area control. En todos los casos hubo algunas pocas muestras con un numero
extremadamente alto de semillas y especies (outliers), que determinaron la gran amplitud
de la distribucidn de estas variables y en la figura se ven reflejados en los “posibles” datos

por debajo de cero en el caso del control y las trampas ubicadas aleatoriamente.

Hubo diferencias significativas en el nimero semanal de especies depositadas bajo las
perchas de despliegue del Saltarin cabecidorado en el Lek 1 (KW=16.326, gl=65, p=0.022)
y el Lek 2 (KW=11.943, gl=63, p=0.102), que tuvo un pico entre la primera y la tercera
semana de noviembre en el Lek y en la cuarta semana en el Lek 2 (Figura 12). Por el

contrario no hubo diferencias en el nimero semanal de semillas depositadas bajo las
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perchas de despliegue en el Lek 1 (KW=11.943, gl=65, p=0.102) o el Lek 2 (KW=10.066,
gl=63, p=0.185), ni en el de especies o semillas depositadas en las trampas ubicadas
aleatoriamente en el Lek 1 (KW=3.620, gl=59, p=0.822; KW=6.190, gl=59,p= 0.518) o el

Lek 2 (KW=9.357, gl=61, p=0.228; KW=9.328, gl=61, p=0.230).

En ambos leks bajo las perchas de despliegue y en las trampas aleatorias el nimero de
especies y de semillas se correlacionaron positiva y significativamente (Figura 13, Tabla
5). Igualmente en el Lek 1 el nimero de especies encontrado bajo las perchas de
despliegue se correlaciond significativamente con el nimero de especies en fructificacion
y de frutos maduros disponible dentro del lek y en sus inmediaciones, y casi
significativamente con el de especies en fructificacion en el drea control; el nimero de
semillas se correlaciond significativa pero negativamente con la actividad de los saltarines
(Tabla 6). En el Lek 2 el nimero de especies bajo las perchas de despliegue se correlaciond
positiva y significativamente con el de especies en fructificacion y de frutos inmaduros en
las inmediaciones del lek, y de individuos en fructificacion y frutos maduros en el area
control (Tabla 7). Adicionalmente el nimero de especies y semillas bajo las perchas de
despliegue se correlaciond negativa y significativamente con la actividad de los saltarines,

y en las trampas aleatorias con el nimero de frutos maduros en las inmediaciones.

Melastomataceae fue la familia que mas especies y semillas aporté a la lluvia de semillas
en ambos leks, Rubiaceae contribuyd con maés especies y mas semillas que el promedio de

las familias en el Lek 2 (igual al del Lek 1) y Araceae aportd mas especies pero menos
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semillas que el promedio en ambos leks (Figuras 14 y 15). En los dos leks el resto de
familias estuvieron representadas por una sola especie, con excepcién de Solanaceae y
Cecropiaceae. A nivel de numero de semillas Moraceae, Araliaceae y Piperaceae
aportaron mas que el promedio de las familias en ambos leks (Piperaceae sélo en el Lek
2), y otras familias importantes fueron Dilleniaceae en el Lek 1 y Gesneriaceae en el Lek 2.
Arecaceae, Annonaceae, Caricaceae y Menispermaceae fueron exclusivas del Lek 1;
Gesneriaceae y Piperaceae del Lek 2. En el drea control las trampas sélo recibieron en
total 31 semillas de nueve familias (mas dos no identificadas), cada una representada por

una sola especie.

En los dos leks, bajo las perchas de despliegue de los saltarines, la lluvia de semillas estuvo
dominada por pocas especies de plantas, la mayoria de ellas melastomataceas (Tabla 8).
En ambos casos sélo seis especies contribuyeron cada una con mas del 5% del total de
semillas depositadas, y en conjunto representaron el 76% vy el 77% de las del Lek 1y el Lek
2 respectivamente. Por el contrario mas del 50% de las especies estuvieron representadas
por menos del 2 % del total de semillas depositadas. Es de notar que no siempre las
especies mas abundantes fueron las que se encontraron en un mayor numero de
trampas. En el Lek 1 las semillas de Doliocarpus sp. y Ficus sp. se encontraron en mas del
30% de las muestras a pesar de representar menos del 10% de las semillas depositadas, y
en el Lek 2 Coussapoa spp. representd el 2% de las semillas pero se encontré en el 16% de

las muestras.
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Sin embargo a nivel especifico la cantidad de semillas de Miconia sp.1 y T. guianensis
encontradas en las trampas de semillas bajo las perchas de despliegue, que en conjunto
representd cerca del 40% del total de semillas depositadas en las trampas de ambos lek
(Tabla 8), se correlaciond significativamente o casi significativamente con alguno(s) de sus
estimadores de abundancia de fruta y particularmente con el nimero de individuos en
fructificacién (Tabla 9). Adicionalmente la Unica semilla que se encontré de Picramnia sp.

fue depositada durante la misma semana en que se encontré en fructificacion.

Las trampas de semillas recibieron las semillas de catorce especies que no se encontraron
en fructificacion, incluyendo siete de las que mas aportaron a la lluvia de semillas en
ambos leks (Figura 16, Tabla 8). Algunas de ellas como Sabicea vilosa, Phytollaca
ribinoidea y probablemente algunas Clidemia y Cecropia, estdn asociadas a claros y areas
de crecimiento secundario que no se tuvieron en cuenta en el disefio experimental.
lgualmente dentro de éstas hay arboles, como Dendropanax arboreus, hemiepifitas
estranguladoras, como Coussapoa sp. y Ficus sp. y hasta hay una liana del dosel,
Doliocarpus sp. Adicionalmente en algunos casos las trampas de semillas recogieron
semillas de especies que no se encontraron fructificando dentro o en las inmediaciones
del lek pero si a nivel del paisaje en el otro lek o el area control, lo cual es frecuente
cuando el area de busqueda de frutos es mucho mas grande que el area dentro de la que
estan las trampas (F.G. Stiles com. pers.). Por el contrario nueve de las especies que se

encontraron en fructificacion no aportaron semillas a la lluvia de semillas.
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Figura 11. Medias e intervalos de confianza de Bonferroni del 95% de del niumero de

semillas y especies depositadas en los leks, y el area control, bajo los dos tipos de perchas

monitoreadas. L1: Lek 1, L2: Lek 2, PA: perchas ubicadas aleatoriamente, PD: perchas

ubicadas bajo perchas de despliegue del Saltarin cabecidorado.
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Figura 12. Medias e intervalos de Bonferroni del 95% de confianza del nimero semanal de

especies de plantas de las que provinieron las semillas encontradas bajo las perchas de

despliegue de los machos del Saltarin cabecidorado en el Lek 1y el Lek 2.
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las trampas ubicadas aleatoriamente en Lek 1 (B) y el Lek 2(D).
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Tabla 5. Coeficientes de correlacion de Spearman entre los estimadores de abundancia de
recursos en el Lek 1 (debajo de la diagonal) y el Lek 2 (arriba de la diagonal). Para cada
par de estimadores se presenta arriba el coeficiente de correlacién y luego su

probabilidad asociada. En todos los casos n = 8. ** Altamente significativo.

Especies en | Individuos en Frutos Frutos
fructificacion | fructificacion |inmaduros | maduros
Especies en 0.651 0.52 0.939
fructificacion 0.085 0.169 0.013**
Individuos en 0.830 0.707 0.838
fructificacion 0.028** 0.061* 0.027**
Frutos 0.952 0.810 0.714
inmaduros 0.012** 0.032** 0.059*
Frutos maduros 0.293 0.571 0.429
0.439 0.131 0.257
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Tabla 6. Coeficientes de correlacion de Spearman entre el numero de especies y semillas
encontradas bajo las perchas de despliegue del Saltarin y en las trampas ubicadas
aleatoriamente en el Lek 1, con la actividad de los saltarines y los cuatro estimadores de
disponibilidad de fruta en las inmediaciones del lek y el drea control. Para cada par de
variables se muestra primero el coeficiente de correlaciéon y luego su probabilidad

asociada. En todos los casos n = 8. ** Altamente significativo. * Casi significativo.

Despliegue Aleatoria

Sitio Variable Especies Semillas Especies Semillas

Actividad de | -0.6149 -0.7181 0.267 -0.2782
saltarines 0.104 0.057* 0.481 0.462
Especies en 0.782 0.558 -0.2685 0.373
fructificacion | 0.039** 0.140 0.478 0.323
Lek 1 Individuos en 0.655 0.623 0.127 0.277
fructificacion 0.083 0.099 0.737 0.464
Frutos 0.370 0.310 0.126 0.275
inmaduros 0.327 0.413 0.739 0.466
Frutos 0.766 0.619 -0.126 0.401
maduros 0.043** 0.102 0.739 0.289
Especies en 0.702 0.521 -0.1283 0.191
fructificacion| 0.063* 0.168 0.734 0.613
Individuos en 0.662 0.395 -0.5704 0.038
fructificacion 0.08 0.296 0.131 0.920

Control

Frutos 0.639 0.167 -0.378 0.025
inmaduros 0.091 0.659 0.317 0.947
Frutos 0.639 0.524 -0.126 0.501
maduros 0.091 0.166 0.739 0.185
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Tabla 7. Coeficientes de correlacion de Spearman entre el numero de especies y semillas
encontradas bajo las perchas de despliegue del Saltarin y en las trampas ubicadas
aleatoriamente en el Lek 2, con la actividad de los saltarines y los cuatro estimadores de
disponibilidad de fruta en las inmediaciones del lek y el area control. Para cada par de
variables se muestra primero el coeficiente de correlacién y luego su probabilidad

asociada. En todos los casos n = 8. ** Altamente significativo. * Casi significativo.

Despliegue Aleatoria
Sitio Variable Especies Semillas Especies | Semillas
Actividad de -0.7518 -0.7559 0.298 0.262
saltarines 0.047** 0.046** 0.430 0.489
Especies en 0.772 0.586 -0.1732 -0.2152
fructificacion 0.041** 0.121 0.647 0.569
Lek 2 Individuos en 0.568 0.429 -0.2817 -0.2718
fructificacion 0.133 0.257 0.456 0.472
Frutos 0.754 0.548 -0.2817 -0.3583
inmaduros 0.046** 0.147 0.456 0.343
Frutos 0.321 0.310 -0.8452 -0.8648
maduros 0.395 0.413 0.025** 0.022*
Especies en 0.472 0.473 -0.459 -0.1761
fructificacion 0.212 0.211 0.225 0.641
Individuos en 0.882 0.731 -0.1134 -0.1305
fructificacion 0.012** 0.053* 0.764 0.730
Control
Frutos 0.581 0.452 -0.2817 -0.1482
inmaduros 0.125 0.2313 0.456 0.695
Frutos 0.741 0.691 -0.0563 -0.0124
maduros 0.050** 0.068* 0.882 0.974
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Figura 14. Numero total de especies de las familias de plantas representadas en las
trampas de semillas del Lek 1 (barras sélidas) y el Lek 2 (barras con tramas) ubicadas bajo
las perchas de despliegue del Saltarin cabecidorado (P) y aleatoriamente (NP). Las lineas
verticales representan el nimero promedio de especies por familia recibidas en todas las

trampas del Lek 1 (negro) y el Lek 2 (gris).
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Figura 15. NUmero total de semillas de las familias de plantas representadas en las

trampas de semillas del Lek 1 (barras sélidas) y el Lek 2(barras con tramas) ubicadas bajo

las perchas de despliegue del Saltarin cabecidorado (P) y aleatoriamente (NP). Las lineas

verticales representan el nimero promedio de semillas por familia recibidas en todas las

trampas del Lek 1 (negro) y el Lek 2 (gris).
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Tabla 8. Especies de plantas que aportaron mas del 2% del total de semillas depositadas

bajo las perchas de despliegue del Saltarin cabecidorado en los dos leks de estudio, y

proporciéon del total de muestras en las que se encontraron sus semillas. Entre paréntesis

aparece el numero total de especies registradas en cada lek.

Lek 1 (26) Lek 2(22)
Familia Especie Semillas | Trampas| Semillas | Trampas

Araliaceae | Dendropanax arboreus 0,08 0,30 0,11 0,22

Cecropiaceae Coussapoa spp.(2) 0,02 0,09 0,02 0,16
Dilleniaceae Doliocarpus sp. 0,04 0,30

o Morfoespecie 1 0,16 0,31 0,08 0,19

§ Miconia sp.1 0,32 0,39 0,19 0,27
% Miconia sp.2 0,05 0,04

g Clidemia sp. 0,04 0,03 0,04 0,02

‘g Tococa guianensis 0,07 0,25 0,13 0,22

§ Tococa sp.1 0,05 0,11
Morfoespecie 2 0,07 0,10

Moraceae Ficus sp. 0,06 0,36 0,16 0,41

Piperaceae Piper sp. 0,05 0,11

Rubiaceae cf Sabicea vilosa 0,05 0,18 0,09 0,17

Tabla 9. Coeficientes de correlacidn de Spearman entre la abundancia de saltarines, la

oferta de recursos y la abundancia de semillas depositadas en las trampas de cada lek.

Para cada par de variables se muestra primero el valor de la prueba y luego su

probabilidad asociada.

Abundancia de fruta

Miconia sp. Toccoca guianensis
Semillas Ind Inmad Mad Ind Inmad Mad
Lek 1 0.683 0.538 0.568 0.763 0.084 0.368
*0.040 0.107 40.088 *0.022 0.800 0.270
Lek 2 0.629 0.698 0.581 0.604 0.725 0.139
40.096 40.065 0.124 0.110 40.055 0.712
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D.
Figura 16. Semillas de seis de las especies o morfoespecies que mas contribuyeron a la
lluvia de semillas pero que no se encontraron fructificando en los sitios de estudio. A.
Dendropanax arboreus, B. Coussapoa sp., C. Doliocarpus sp., D. Melastomataceae

morfospp., E. Ficus sp., F. Piper sp.

6.3.2 Variacion en las trampas bajo cada tipo de percha

En los leks hubo diferencias significativas en el nimero de especies (Lek 1) y semillas (Lek
1y Lek 2) recibidas por cada una de las trampas ubicadas bajo las perchas de despliegue
del Saltarin cabecidorado, pero no entre las trampas ubicadas aleatoriamente (Tabla 10).
En ninguno de los casos en que hubo diferencias significativas se formaron grupos
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homogéneos claramente diferenciables. Sin embargo al incluir en los analisis todas las
trampas de cada lek, se observa que en términos general las trampas ubicadas
aleatoriamente forman un grupo homogéneo con las trampas ubicadas bajo las perchas
de despliegue que menos especies y semillas recibieron (Figura 17). Este patrén es muy
marcado para el niumero de semillas, pero no tanto para el nimero de especies lo que
indica que la identidad de las semillas depositadas es importante para clasificar mejor las

trampas de semillas.

Tabla 10. Resultados de las pruebas de Kruskal-Wallis realizadas para comparar entre el
numero de especies y semillas recibidas por las trampas ubicadas en cada lek, bajo los dos
tipos de perchas monitoreadas. KW: valor de la prueba, g.l.: grados de libertad, n:

numero de muestras, p: probabilidad asociada a la prueba.

Sitio | Variable | Tipo de trampa KW g.l. n p
Despliegue 18.186 8 67 0.020*
Especies Aleatoria 11.627 8 60 0.169
Lek 1 Total 64.455 17 | 144 | <<0.001*
Despliegue 21.889 8 67 0.005*
Semillas Aleatoria 10.722 8 60 0.253
Total 55.972 17 | 144 | <<0.001*
Despliegue 12.146 8 64 0.145
Especies Aleatoria 10.527 8 62 0.230
Lek 2 Total 47.906 17 | 143 | <<0.001*
Despliegue 22.712 8 64 0.003*
Semillas Aleatoria 9.945 8 62 0.269
Total 57.477 17 | 143 | <<0.001*
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Figura 17. Medias e intervalos de Bonferroni del 95% de confianza del nimero de
especies y semillas recibidas las trampas de semillas en cada lek. A: trampas ubicadas
aleatoriamente. P: trampas ubicadas bajo las perchas de despliegue de los machos del

Saltarin cabecidorado.

De acuerdo a los analisis de agrupamiento las trampas de semillas se clasificaron en tres o
cuatro grupos dependiendo del lek (Figura 18). En ambos leks las trampas que menor
cantidad de semillas recibieron formaron un grupo homogéneo junto con todas las
trampas ubicadas aleatoriamente, las cuales no se diferenciaron entre si de acuerdo a las

pruebas de contrastes homogeneidad.
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Figura 18. Resultados del andlisis de agrupamiento de cluster realizado para las trampas

de semillas de cada lek. A. Lek. B. Lek 2.

En el lek 1 P1 y P3 formaron el grupo mas distante del resto de trampas (Figura 18A).
Ambas recibieron mas especies y al menos el doble de semillas que las otras trampas,
compartieron diez especies incluyendo a Miconia sp. y Clidemia sp., que no fueron
recogidas en otras trampas y que en conjunto representaron el 10% de las semillas
encontrados en el lek, y recibieron la mayor cantidad de semillas de dos de las cuatro
especies cuyas semillas fueron encontradas en todas las trampas (Miconia 044 y
Dendropanax sp.). P5, P8 y P2, que formaron otro grupo homogéneo, compartieron entre
el 55% y el 75% de sus especies y fueron las siguientes trampas que mayor cantidad de

semillas y especies recibieron.

En el lek 2 tres de las trampas ubicadas bajo perchas de despliegue formaron dos grupos

claramente diferenciados. P2 fue la trampa mas diferente. P5 y P9 que fueron las que en
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promedio recibieron mas semillas principalmente por la presencia de registros outliers
extremadamente altos. Por su parte las trampas 3, 4 y 8 formaron una transicién hacia el
gran grupo de las trampas ubicadas bajo perchas aleatorias con las que se agrupan las

trampas 1,6 y 7 (Figura 18B).
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7. DISCUSION

7.1 Los saltarines: ¢legitimos dispersores de semillas?

7.1.1 Lluvia de semillas en areas lek: restricciones y potencialidades para la dispersion

de algunas plantas a la luz de la “paradoja” de la dispersién direccional

En el area de estudio la actividad reproductiva del Saltarin cabecidorado lleva a la
deposicion diferencial de semillas en diferentes sitios a nivel del paisaje, como lo
evidencia el muchisimo mayor nimero de semillas de muchas mas especies encontradas
en las trampas de semillas de los leks con respecto a las del drea control. Estos resultados
se suman a los pocos estudios que han aportado evidencias empiricas para los bosques
tropicales que confirman que los sistemas reproductivos de ciertas especies, y en
particular el sistema de leks, producen patrones agregados de deposicidn de semillas en
ciertos microhabitats (Krijger et al. 1997, Wenny & Levey 1998, Ryder et al. 2006, Loiselle

et al. 2007, Karubian et al. 2010, Karubian et al. 2012).

Aunque se acepta que la dispersidn de semillas es mas efectiva a medida que las semillas
son depositadas mas lejos de la planta parental (XXXX), el reclutamiento neto de nuevos
individuos en la poblacion depende de si las semillas llegan viables al lugar donde son
depositadas, y de si posteriormente germinan y las plantulas logran establecerse (XXXX).

En el caso de la deposiciéon direccional de semillas esta puede llevar a la dispersidon
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direccional de semillas, caracterizada por la llegada desproporcionada de semillas viables
a lugares (apartados del parental) con condiciones favorables para su germinacién,
establecimiento y reclutamiento (XXXX). Sin embargo también puede producir el
fendomeno conocido como la “paradoja de la dispersién direccional”, caracterizado
(tedricamente) porque a pesar de las condiciones favorables el reclutamiento de las
plantas disminuye por aumentos en la mortalidad resultado de procesos denso-
dependientes como la competencia inter e intraespecifica y las tasas de depredacién y

ataques por hongos y otros patogenos (Spiegel & Nathan 2010).

Los resultados del presente estudio indican que los machos del Saltarin cabecidorado
efectivamente transportan semillas lejos de sus plantas parentales y las depositan
desproporcionadamente en sus leks, cumpliendo con el primer requisito para que ocurra

la dispersion direccional.

La lluvia de semillas en los leks, y principalmente bajo las perchas de despliegue de los
machos, incluyd las semillas de una alta proporcidn de especies de que no fructificaron en
ninguno de los tres sitios monitoreados. Algunas de ellas son arboles, epifitas o
hemiepifitas, cuyos frutos pudieron haber estado disponibles pero no haber sido
detectados. Otras son caracteristicas de claros y crecimiento secundario, por lo que
necesariamente debieron ser traidas desde areas externas, pero probablemente sus
semillas se pierden bajo las condiciones boscosas de los leks. Sin embargo, en términos

generales esto evidencia que los saltarines se alimentan fuera de los leks y luego llevan las
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semillas de los frutos hacia sus territorios de despliegue, lo que aumenta sus posibilidades
de actuar como legitimos dispersores al menos de algunas especies. Adicionalmente
aunque en algunos casos la lluvia de semillas se correlacioné positivamente con algunos
parametros del total de recursos en los sitios, esto no se cumplié para practicamente

ninguna especie por separado.

En cuanto a la viabilidad de las semillas se acepta que esta no es afectada por los machos
del Saltarin cabecidorado, asi como se ha encontrado empiricamente que tampoco lo
hacen otros saltarines en otras localidades (Uriarte et al. 2010), y como es generalmente
aceptado por los estudios en los que se infiere la dispersién a partir de la presencia de
semillas en el tracto digestivo de los saltarines dando asi por sentado su viabilidad (XXXX).
Adicionalmente la mayoria de semillas se encontraron en buen estado y sin sefales de
dafios mecanicos o quimicos que hubieran podido ser causados por la manipulaciéon y/o el

procesamiento de los frutos y semillas.

De otro lado poco se sabe sobre las condiciones bajo las perchas despliegue, o de otros
lugares en que estos potencialmente depositan semillas, y por lo tanto sobre su aptitud o
inaptitud para la germinacién de semillas y el establecimiento de plantulas. Algunos
estudios han encontrado que hay relacion entre caracteristicas a nivel de microhabitat,
como la pendiente, con la deposicidon de semillas, el establecimiento de plantulas y el
reclutamiento de individuos (Blendinger et al. 2008 y 2011a). Sin embargo hasta ahora

ninguno ha medido otras variables como el contenido de agua del suelo, el pH o la
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luminosidad, o evaluado experimentalmente sus efectos sobre la germinacién y el
establecimiento. En el drea de estudio la similitud entre los sitios monitoreados en la
composicion y abundancia de plantas con frutos potencialmente consumidos por los
saltarines, sumada a la cercania entre ellos, evidencia que no hay diferencias significativas
entre ellos (al menos a esa escala) en las condiciones bajo las que las semillas deben

desarrollarse.

Igualmente hasta ahora el reclutamiento de las semillas depositadas por los saltarines no
ha sido evaluado directamente, sino inferido indirectamente (con resultados
contrastantes) a partir de la historia de vida de los saltarines y las plantas (Krijger et al.
1997) o coincidencias entre el patrén espacial de deposicion de semillas y el de plantulas e
individuos adultos (Loiselle y Blake 1999, 2002, Blendinger et al. 2011a,b). Krijger et al.
encontraron en Guyana que en los leks de C. gutturalis y M. manacus no habia
condiciones luminicas para la germinacién de las Melastomaceae, y sugirieron que la
actividad de los saltarines podria ser desventajosa para toda la familia. Por el contrario el
equipo de Blake y Loiselle ha encontrado evidencias empiricas de que los saltarines son
fundamentales para la dispersidn de muchas Melastomataceae arbustivas caracteristicas
del sotobosque de bosques tropicales de la Amazonia ecuatoriana y Costa Rica. Asi, lo que
gueda claro es que no es posible generalizar las consecuencias que tiene el patrén
agregado de semillas sobre el reclutamiento de las plantas (como hace la “paradoja de la
dispersion direccional”), sino que éstas dependen de muchos factores como la identidad

de las especies que estan siendo dispersadas.
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En el area de estudio la similitud en la composicidn y abundancia de recursos disponibles
en cada sitio, teniendo en cuenta que al parecer no hay diferencias significativas entre
ellos en las condiciones bajo las que son depositadas las semillas, pareceria indicar que no
hay grandes diferencias entre ellos en el reclutamiento de las plantas. Es decir que la
mayor densidad de semillas en los leks no produce aumentos en su mortalidad, pero de
igual manera que el incremento del banco de semillas no se ve reflejado en mayor
reclutamiento. Sin embargo si hubo diferencias entre los sitios en la abundancia de
algunas de las especies que mas recursos aportaron a la oferta disponible para los
saltarines y a la lluvia de semillas que éstos depositaron bajo sus perchas de despliegue, lo

gue podria indicar que hay diferencias en el reclutamiento a nivel especifico.

Adicionalmente al tener en cuenta solo los frutos encontrados en el area de los leks sin
incluir su zona periférica, en éstos la abundancia y riqueza relativa de fruta por unidad de
area puede ser comparable a la del drea periférica o el drea control pero en términos
netos es mucho menor debido a las enormes diferencias de area que hay entre ellos. Esto
es esperable teniendo en cuenta que la lluvia de semillas incluyd cerca de 40 especies, lo
gue hace poco probable que todas estén presentes en areas tan pequenas como las de los
leks. De esta manera, la sola presencia (o ausencia) de ciertas especies en los leks puede

evidenciar diferencias en el reclutamiento de las especies con respecto a otros sitios.
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De otro lado, si la mayor densidad de semillas en los leks no produce incrementos en las
tasas de mortalidad, como sugieren los datos, entonces la limitacion para la dispersidn de
muchas especies puede ser la disponibilidad de semillas que llegan al suelo y no la
disponibilidad de sitios favorables para su germinacién y establecimiento. De hecho en el
area de estudio las trampas del area control practicamente no recibieron semillas (31
semillas de nueve especies), de tal manera que la probabilidad que tienen las plantas de
reclutarse es mayor en los leks (o cualquier otro lugar) que en la mayoria de otras areas
del bosque en las que esto es imposible simplemente porque no hay semillas disponibles.
Inclusive la dispersién direccional puede no ser tan favorable como la dispersién no
direccional para las plantas, pero que en los sitios en los que ésta ocurre las semillas sean
tan abundantes que la mortalidad sea contrarrestada por el nimero excesivo de semillas.
De esta manera, a menos que la relacion densidad — supervivencia tenga forma de U
invertida (M. Ancides com. pers.), en los leks el reclutamiento se veria favorecido por

encima de otros sitios con una menor densidad de semillas.

Adicionalmente, es posible que muchas de las semillas que son transportadas a los leks
escapen a los efectos deletéreos de la dispersién direccional. Por ejemplo, debido a su
actividad reproductiva presumiblemente debe haber una pequena proporcién de semillas
gue no llegan bajo las perchas de despliegue sino a otros lugares en los que pueden tener
mayores probabilidades de sobrevivir (J.G. Blake com. pers.). Igualmente es posible que
haya procesos de dispersion secundaria por hormigas (F.G. Stiles com. pers.) u otros

animales, asi como ha sido reportado en otros bosques tropicales (Lawson et al. 2012),
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gue ayuden a reducir la densidad de semillas en los leks y aseguren la llegada de algunas

semillas a lugares donde su densidad no produce factores denso-dependientes negativos.

Finalmente vale la pena sefalar que la “paradoja” de la dispersiéon direccional se
solucionaria con sélo afadir a su definicion tradicional que la densidad de semillas
depositadas no debe llevar a tasas de mortalidad superiores a las que ocurren en otras
areas aleatorias, y tener en cuenta que (al menos en algunos ecosistemas tropicales) la
dispersidon puede estar limitada por la llegada de semillas y no por la disponibilidad de
lugares aptos para la el reclutamiento (Spiegel & Nathan 2010). Bajo este marco
conceptual no sdlo es posible sino también bastante probable que la deposicion de
semillas en areas lek se vea reflejada en la dispersion efectiva de al menos algunas
especies. Sin embargo es probable que las verdaderas consecuencias del sistema
reproductivo en leks de los saltarines sobre el reclutamiento de las plantas sdlo se puedan
entender cabalmente bajo una dptica evolutiva, como se profundiza mas adelante, en la
que el resultado neto de la dispersién sea el resultado de la acumulacidn de los kernels de
dispersidn de las plantas en los leks, vistos éstos como entidades dinamicas que presentan
“pequeiios” cambios en su distribucidn espacial a lo largo de una escala de tiempo

evolutivo.

89



7.1.2 Especies de plantas potencialmente dispersadas por el Saltarin cabecidorado

En el drea de estudio los saltarines dispersan potencialmente las semillas de las cerca de
40 especies de plantas que se encontraron en las trampas de semillas. Esto es mas de lo
gue se ha encontrado para la misma especie en bosques del Ecuador, pero menos que
otras especies como L. coronata y Dixiphia pipra que se ha encontrado dispersan 44 y 49

especies respectivamente (Loiselle et al. 2007).

Melastomataceae fue la familia que mayor nimero de semillas y especies aportd a la
lluvia de semillas. Miconia sp. 044 y T. guianensis fueron las Melastomataceae de las que
mas semillas se encontraron en las trampas de semillas, que en conjunto representaron
cerca del 40% de todas las semillas depositadas en ambos lek. Estas dos especies son
caracteristicas del interior del bosque, y en ambas el patrén de fructificacion se ajusta al
de las especies en las que sélo unos pocos individuos dispersos fructifican
simultdneamente pero cada uno masivamente, lo que resulta en una alta abundancia de
sus frutos concentrados en puntos particulares. Sin embargo T. guianensis es un arbusto
comun del sotobosque de los bosques amazénicos, mientras que Miconia sp. 044 es una
epifita. De esta manera, es probable que la fructificacidn de estas especies genere una
estratificacidon vertical de recursos pero tenga efectos similares sobre la abundancia total
y la distribuciéon horizontal de frutos en el habitat. Vale la pena mencionar que las

especies epifitas son atipicas de las Melastomataceae y en particular del género Miconia
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(Gentry 1996), y que hasta el momento en la Amazonia colombiana no se ha registrado

aun ninguna Miconia epifita (Zaleth Cordero com. pers. Herbario COAH).

La estrecha interaccién entre los saltarines y las Melastomataceae ha sido largamente
reconocida (HIty 1986 y 1994, Sick 1993). y en términos generales se acepta que esta es
de caracter mutualista y de tal intensidad que incluso puede haber dado lugar a procesos
de coevolucién difusa (Stiles & Rosselli 1993). Los saltarines depositan un mayor nimero
de semillas donde hay un mayor numero de conespecificos adultos, y los individuos
adultos de diferentes especies se distribuyen de acuerdo a diferentes microhabitats. En la
Amazonia ecuatoriana las plantas y plantulas de M. fosteri son mdas abundantes en las
cimas que en las pendientes, mientras que M. serrulata se encuentra preferencialmente

en las pendientes (Loiselle & Blake 1999, Blendinger et al. 2008, 2011a, 2011b).

Otras especies importantes por la cantidad de semillas que aportaron a la lluvia de
semillas fueron D. arboreus, un arbol, Coussapoa sp. y Ficus sp., hemiepifitas
estranguladoras y Doliocarpus sp., una liana del dosel. Igualmente, y como lo sugiere el
hecho que una alta proporcion de las semillas depositadas en los lek del Saltarin
cabecidorado provienen de plantas hemiepifitas, creo que se ird encontrando evidencia
gue al menos algunas especies de saltarines también son importantes dispersores de

plantas caracteristicas de estratos superiores del bosque.
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7.2 Posibles implicaciones sobre la teoria de establecimiento de leks

Los resultados sugieren que la disponibilidad de fruta dentro o en la proximidad de las
areas de despliegue no es un factor importante para el establecimiento de los lek del
Saltarin cabecidorado, contrario a lo que encontraron por Ryder et al. en 2006 quienes
soportan la teoria de puntos calientes de recursos pues los leks de C. erythrocephala, P.
filicauda y D. pipra estan localizados en areas de mayor biomasa de frutos que las area

control.

En primer lugar en los leks la lluvia de semillas incluyé una alta proporcién de semillas de
especies que no se encontraron fructificando en los alrededores. Igualmente, con
excepcion de T. guianensis y Miconia sp. 044, no hubo correlaciones significativas entre la
abundancia (total o por especie) y diversidad de fruta con la diversidad o abundancia
(total o por especie) de semillas depositadas en los lek. Adicionalmente la abundancia de
los saltarines se correlaciond negativamente con la abundancia total de fruta disponible
en los alrededores de los lek, lo que podria indicar que los saltarines pasan mas tiempo
por fuera de sus areas de despliegue cuando hay mayor abundancia de recursos en el
habitat, asi como ha sido reportado en otros estudios, y no hubo diferencias entre la

abundancia de fruta en los leks y sus alrededores y el area control.

Adicionalmente esto tendria consecuencias conceptuales sobre el establecimiento y sobre

todo el mantenimiento del sistema reproductivo en leks de los saltarines, y mas aun
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teniendo en cuenta que muchas de estas areas de cortejo son heredadas. Seria posible
que los lek no sélo actien como areas de cortejo, sino también como areas de “siembra”
de recursos no para sostener su actividad del momento sino para cuando el lek se mueva

de sitio.

Hasta donde sé no hay informacidn sobre el tiempo que dura los lek de los saltarines en el
mismo lugar, y en el caso de los de C. penduliger se han registrado movimientos del area
lek en dos ocasiones en 48 afios. Adicionalmente esto también ayudaria a explicar al alta
abundancia de frutos de especies tipicas del interior del bosque en las semillas
depositadas en los lek del Saltarin cabecidorado. La idea de la asociacion de los frugivoros
a areas secundarias donde encuentran abundancia de recursos, particularmente de
Melastomataceae, y que por lo tanto son rastreables en el tiempo y el espacio, puede
haber llevado a una mala interpretaciéon. ¢Podria ser posible que los recursos sean
rastreables no porque estan asociados a estas areas sino porque han sido “sembrados” a

lo largo de la historia evolutiva a medida que los lek cambian de posicién en el bosque?

7.3 Futuras direcciones en el estudio de la dispersion de semillas por saltarines

Los resultados de este estudio muestran que dentro de los sitios que reciben mas semillas
hay lugares que reciben un mayor nimero de ellas. Se sabe que el establecimiento de las
perchas de despliegue de muchos saltarines depende de las condiciones luminicas, lo cual

podria verse reflejada en las condiciones a nivel del suelo. lgualmente que el

93



reclutamiento de algunas especies depende del microhabitat en el que sus semillas sean
depositadas, lo cual también puede tener efectos sobre las condiciones del suelo. Es por
esto que seria importante evaluar las condiciones microambientales en las que las
semillas estan siendo depositadas para identificar posibles factores que puedan afectar la
germinacién de semillas y el establecimiento de plantulas. En caso que estos sitios tengan
caracteristicas eddficas, luminicas o cualquier otra que favorezca o desfavorezca el
reclutamiento, esto querria decir que dentro de cada microhabitat hay sitios “mejores”
gue otros y que esto puede influir sobre la distribucion de las plantas asi como ha sido

encontrado para algunas Inga amazdnicas (Endara & Jaramillos 2011).

Para entender la contribucion neta de los saltarines al proceso de dispersion de semillas
en los bosques tropicales es necesario evaluar el patron de deposicién de semillas
producido por las hembras y los machos jovenes, que con certeza es diferente al patrén
producido por los machos en los leks. Estos casi con seguridad se alimentan de las
mismas plantas que los machos adultos, pero tienen movimientos muy diferentes por lo
gue su contribucidn a la dispersidn de semillas puede ser muy diferente. Igualmente seria
importante evaluar el comportamiento de los machos por fuera de la temporada
reproductiva, por ejemplo durante la muda, cuando pasan mas tiempo lejos del lek y por
lo tanto pueden actuar como agentes dispersores diferentes. Seria interesante hacer

estudios de telemetria y seguimiento por radio.
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Otras recomendaciones son evaluar directamente la germinaciéon de semillas y
reclutamiento de plantulas, y no inferirlo indirectamente a partir de surrogados. Evaluar
el nimero de individuos total de las especies de plantas en los sitios, incluyendo aquellos
que no se encontraron fructificando. Identificar la fuente de semillas (parental) de por lo
menos algunas de las semillas que estan siendo depositadas.

Incluir transectos verticales de censo de recursos.
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