Remocion y dispersion de semillas en un humedal dominado
por palmas (Arecaceae) en el noreste de Costa Rica
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Abstract: Predation, removal and seed dispersal in a wetland dominated by palms (Arecaceae). In the
Tortuguero floodplains, Costa Rica, a significant number of trees such as Carapa guianensis, Pentaclethra
macroloba and the palm Manicaria saccifera have floating seeds adapted to hydrocory, while others, such as
the almendro Dipteryx oleifera and the raffia palm Raphia taedigera have heavy seeds that do not float. These
species have differential distributions, and while C. guianensis, P. macroloba and D. oleifera also grow on
slopes away from the flood, the palms M. saccifera and R. taedigera hardly occur outside the swamps, where
they stand as the dominant species. To understand the differences in the micro-distribution of these tree species
in waterlogged environments and differences in their seed adaptations, I did a series of experiments to compare
the loss and germination of their seeds in the slope forest and in palm swamps in the region. Overall, seeds in
the forest slope have higher removal rates than those in the M. saccifera and R. taedigera swamps. This last
one exhibits the lowest seed loss of all three habitats. Also, differences in seed predation/removal were noticed
between the two species of palms studied. Thus, seeds of M. saccifera disappeared rapidly, regardless of density
aggregation and location in the swamp. Removal rates in R. faedigera seeds were low in the raffia dominated
swamp, where apparently, seed losses are slightly higher in the mounds of palm clumps than in the swamp floor.
These observations suggest that both: flooding and microtopography determine, directly or indirectly, the fate of
tree species within these wetlands. Restrictions on seed dispersal and the slow germination confine R. faedigera
marshes and flooded places, whereas flooding and predators mediate in the distribution of the other tree species.
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En ambientes tropicales inundados, es  dispersion por agua. Algunas, como la palma

comun que el periodo de maxima fructificacion
coincida con los momentos de inundacion y
que los tiempos de liberacion de semillas con-
cuerden con mecanismos de dispersion propios
de esos entornos (Myers 1984, 2013a). Asi, las
diasporas de muchos arboles en varzea, igap6 u
otras asociaciones inundadas presentan adapta-
ciones morfologicas y fisiologicas que proveen
flotabilidad a la semilla, lo que a su vez les per-
mite dispersarse durante un prolongado periodo
de tiempo (Kubitzki & Ziburski 1994).

De forma similar, en los bosques humedos
de la llanura de inundacién de Tortuguero, en
el noreste de Costa Rica, un nimero importante
de arboles tienen semillas adaptadas para la

real Manicaria saccifera (Arecaceae) y el alga-
rrobillo Crudia acuminata (Caesalpiniaceae)
poseen un endospermo hueco, mientras que
otras como el cedro macho Carapa guianensis
(Meliaceae), el gavilan Pentaclethra macro-
loba (Mimosaceae) y el ceibo de agua Pachi-
ra aquatica (Malvaceae) tienen endospermos
poco densos que les permiten flotar. Por otro
lado, existen especies como el cativo Prioria
copaifera (Caesalpiniaceae) y el sangrio Pte-
rocarpus officinalis (Papilionaceae) donde son
los frutos los que flotan, lo que indirectamente
incide en la dispersion de las semillas.

En esos ambientes anegados son posi-
bles otros vectores de dispersion de semillas:
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el viento (anemocoria) y animales (zoocoria)
contribuyen de manera efectiva al transporte
de semillas a sitios mas propicios para su ger-
minacion. La inundaciéon probablemente limita
la dispersion por parte de animales terrestres y
las especies de plantas que emplean zoocoria
deben producir frutos suculentos dirigidos prin-
cipalmente a especies arboricolas, voladoras
o acuaticas (Bodmer 1991). Asi, la ictiocoria
es una de las mas importantes formas de dis-
persion que emplean arboles y arbustos en los
bosques inundados tropicales (Gottesberger
1978, Goulding 1980). En el Caribe de Costa
Rica por ejemplo, el pez Brycon guatemalensis
(Characidae) es comun en rios y quebradas,
donde consume frutas y semillas. Esta especie
es reconocida como dispersora de semillas
pequeiias, aunque no logra dispersar las gran-
des semillas flotantes mencionadas anterior-
mente (Horn 1997).

En contraste con las especies cuyas semi-
llas estan adaptadas para flotar, las semillas
de la palma de yolillo Raphia taedigera son
pesadas y no flotan. Esta palma ocupa algunos
de los sitios con inundaciones mas profundas
y continuas de la region, donde se distin-
gue como especie dominante. Las semillas
inmaduras son consumidas por monos (Cebus
capucinus 'y Ateles geoffroyi) que muerden el
extremo de la fruta y succionan el endospermo
gelatinoso maduro (obs. pers.). Sin embargo,
estos monos no parecen gustar de la fruta
madura, por lo que no deben ser buenos agentes
dispersores de ella.

Muchas especies de arboles con semillas
flotantes crecen en suelos residuales en pen-
dientes pronunciadas fuera del efecto de la
inundacion. Estas incluyen a C. guianensis, P.
copaifera, P. officinalis, Astrocaryum alatum
(Arecaceae) y P. macroloba. En contraste, la
palma real M. saccifera con su semilla flotan-
te y la palma del yolillo R. faedigera con su
semilla pesada casi no se encuentran fuera de
humedales o zonas frecuentemente inundadas.

Estas diferencias en la micro-distribucion
de especies floristicas en ambientes anegados y
la variacion en las adaptaciones de sus semillas
permite generar las siguientes interrogantes:

(Como algunas especies de pantano con semi-
llas flotantes pueden colonizar sitios mas eleva-
dos, mientras que otras especies estan limitadas
a crecer en sitios de inundacién? ;Podria ser
que la condicion para germinar y crecer de las
especies que se limitan a ambientes inundados
solo exista en esos pantanos? ;Sera posible que
las semillas de esas especies carezcan de meca-
nismos de dispersion para llegar a zonas con
menor influencia de inundacion, o si lo tienen,
son inmediatamente consumidas? De ser este el
caso, esto implicaria que deberia haber menos
depredacion post-dispersion en pantanos inun-
dados que en sitios mas elevados.

Una prediccion seria entonces que especies
con semillas flotantes tenderian a encontrarse
en sitios mas elevados porque sus semillas
se acumularian en los bordes de pantanos y
podrian ser transportadas por animales. La
situacion opuesta también podria ocurrir: espe-
cies con semillas flotantes que se distribuyen
en sitios elevados podrian ser encontradas en
pantanos pues sus semillas fueron dispersa-
das hacia ambientes con menor intensidad de
depredacion. En estas suposiciones, un enigma
es el significado adaptativo de la semilla no
flotante de R. taedigera.

Para proveer respuestas a algunas de estas
interrogantes, a finales de los afios setenta reali-
cé una serie de experimentos sobre depredacion
de semillas en humedales dominados por la
palma del yolillo R. taedigera. Los resultados
de esos ensayos se presentan a continuacion. En
el primer experimento, se monitore6 la perdida,
la depredacion y la germinacion de semillas de
varias especies de arboles que se encuentran
en pantanos en tres tipos de ambientes (Myers
2013b). En el segundo experimento intenté
evaluar si el numero de semillas acumuladas en
el suelo del bosque afecta su tasa de remocion.
Finalmente, el tercer experimento esta basado
en la observacion de una mayor tasa de depre-
dacion de semillas en la base de monticulos de
macollas de R. faedigera en el humedal, por lo
que trata de determinar si existen diferencias
en la remocion de semillas de R. faedigera y
M. saccifera sobre “monticulos naturales” en
comparacion con otros sitios en el pantano.
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MATERIALES Y METODOS

Sitios de estudio: En febrero de 1978 se
estableci6 un estudio de depredacion/remocion
de semillas en cuatro tipos de habitat en la
region de Tortuguero (noreste de Costa Rica).
Los cuatro sitios de estudio se muestran en
figura 1 y se detallan a continuacion:

1. Bosque de ladera del Cerro Tortuguero:
Consiste en una pequefia ladera (~50m
elevacion) al norte del Cerro Tortugue-
ro (10°35°29.72” N, 83°31°32.58” W).
Este cerro tiene una elevacion méaxima de
119m. Los suelos de esta pequefia pendien-
te estan mejor drenados que las zonas de
inundacion aledafas y la cobertura vegetal
corresponde a bosque tropical humedo
(Holdridge ef al. 1971) de zonas de bajura.

2. Pantano dominado por palma real M.
saccifera, al este de Canio Palma (entre
las coordenadas 10°35°35” N - 10°36°37”
N y 83°32°50” - 83°32°21” W): Consiste
en un humedal oligotrofico de 8 215ha
bordeado por rio Penitencia, los Cerros
del Coronel, Laguna Samay y la franja de
la costa Caribe. El humedal es alimentado

principalmente por lluvia, aunque es dre-
nado por Caio Palma, un canal de aguas
oscuras. La vegetacion predominante del
humedal consiste en palma real M. sac-
cifera, aunque otras especies como R.
taedigera se encuentran en depresiones
del terreno y algunas especies lefiosas
(principalmente Pentaclethra macroloba)
son visibles en las zonas mas elevadas. Los
suelos hidromorficos son variables, deri-
vados de los depositos aluviales durante la
formacion del delta y regosoles costeros.
La acumulaciéon de materia organica ocu-
rre en areas pobremente drenadas.

Pantano dominado por R. taedigera o
yolillal del Rio Penitencia: Este humedal
posee una extension de 1 330ha y es nutri-
do por el Rio Penitencia, que lo bordea.
La zona visitada se ubica entre las coorde-
nadas 10°35°25.25” N, 83°34°14.23” Wy
10°35°8.33” N, 83°34°11.53” W. Debido a
la carga sedimentaria del rio, el humedal
presenta areas mas elevadas donde se han
depositado materiales que actian como
diques naturales. La vegetacion del hume-
dal es predominantemente R. taedigera,
aunque algunas especies lefiosas como

Fig. 1. Sitios de estudio en las llanuras de inundacion Tortuguero, noreste de Costa Rica.
Fig. 1. Study sites in the Tortuguero floodplains, northeastern Costa Rica.
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P. macroloba y P. copaifera pueden ser
observadas con facilidad. Los suelos son
arcillas aluviales bajas en materia orga-
nica. El humedal usualmente permanece
inundado o anegado.

4. Pantano de yolillo de Caiio Mora: Este es
un pequeiio humedal alimentado principal-
mente por una quebrada entre las coorde-
nadas (10°31°44.96” N, 83°31°17.92” W
y 10°31°41.03” N, 83°31°19.22” W). La
quebrada se origina en la cuenca superior
de las planicies de inundacion y tiene car-
gas moderadas de sedimentos. El humedal
consiste en un area de marjal herbaceo y
una seccion de yolillal dominado por R.
taedigera (~30ha) que lo rodeay se degrada
hasta un bosque inundado mixto con algu-
nas especies lefiosas como P. macroloba.

Experimento 1. Diferencias de habitat
en la depredacion y remocion de semillas:
En los tres primeros sitios de estudio (bosque
de ladera, pantano de M. saccifera y pantano
o yolillal de R. taedigera en Rio Penitencia) se
marcaron dos parcelas colocando diez estacas a
intervalos de 4m en la periferia de un rectangu-
lo de 4x20m. Debido a los altos niveles de agua
en el yolillal, las parcelas a lo largo del Rio
Penitencia se colocaron sobre la ladera inferior
del dique natural del rio donde la inundacién
no era tan severa. Las semillas de las siguientes
especies fueron recolocadas en grupos alrede-
dor de cada estaca: (1) C. guianensis, (2) M.
saccifera, (3) D. oleifera (=Dipteryx panamen-
sis), (4) P. macroloba y (5) R. taedigera. Con
la excepcion de R. taedigera 'y C. guianensis,
se colocaron diez semillas de cada especie en
cada una de las 10 estacas de las dos parcelas.
En el caso de R. taedigera se colocaron en
cada estaca diez semillas con el fruto intacto
y diez semillas sin fruto. Debido a la escasez
de semillas de C. guianensis utilicé semillas de
esta especie para solo una de las dos parcelas
en cada uno de los tipos de habitat.

Se observo la pérdida, dafio y germinacion
de las semillas, asi como la supervivencia
de las plantulas durante un afio. En la prime-
ra semana, las observaciones se realizaron

diariamente; desde el dia ocho hasta el 200 se
realizaron cada diez dias y durante el resto del
aflo se hicieron a intervalos irregulares. Cuan-
do los sitios de pantano se inundaron, no fue
posible realizar las observaciones, por lo que se
atrasaron hasta la primera oportunidad siguien-
do el procedimiento de intervalos de diez dias.

Experimento 2. Relaciones entre pérdi-
da de semillas y su agregacion: Se establecio
este ensayo para determinar si la agregacion
de semillas en grupos conduce a una mayor
pérdida de semillas al permitir que los depreda-
dores vuelvan a un cimulo conocido hasta que
el suministro se agote. Para ello, en el bosque
de ladera en Cerro Tortuguero se establecio
una cuadricula de 50x100m usando 66 esta-
cas colocadas a 10m de distancia. Las estacas
fueron seleccionadas al azar y las semillas
de M. saccifera se colocaron en la base de
cada estaca en las siguientes agrupaciones: 50
estacas recibieron dos semillas cada una, diez
estacas recibieron diez semillas, cuatro esta-
cas 25 semillas y dos estacas 50 semillas. Las
semillas fueron contadas cada dia durante los
siguientes tres dias y cada tres o cuatro dias a
partir de entonces hasta que todas las semillas
habian desaparecido.

Experimento 3. Pérdida de semillas de
los monticulos: En el yolillal de Cafio Mora
y en el marjal herbaceo adyacente se monito-
red la depredacion y pérdida de semillas de
M. saccifera y R. taedigera bajo diferentes
condiciones microtopograficas. En el yolillal,
20 semillas de M. saccifera y 20 semillas con
el fruto intacto de R. taedigera se colocaron
juntas en: (1) el monticulo natural que forma la
base de las macollas de R. faedigera, (2) monti-
culos artificiales construidos con tierra del pan-
tano y hojas de palmera y equidistantes entre
las macollas de R. taedigera y (3) el suelo del
bosque del pantano. Se realizaron cinco répli-
cas de cada tratamiento. En el marjal herbaceo
adyacente al yolillal, se construyeron cinco
monticulos, a 15m de distancia, usando el suelo
y la vegetacion del marjal. Veinte semillas de
M. saccifera 'y 20 semillas con el fruto intacto
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de R. taedigera fueron colocadas en cada mon-
ticulo y otras tantas sobre el suelo inalterado
del marjal, adyacente a cada monticulo. Los
dos lugares se revisaron tras uno, cinco, ocho,
14, 24, 28, 54 y 70 dias y durante cada visita,
se registrd el nimero de semillas que quedaban
y los dafios aparentes de las semillas.

RESULTADOS

Experimento 1. Efecto de sitio en la
remocion y depredacion de semillas: La
desaparicion de semillas de cada especie en
cada una de las parcelas y habitats se muestra
de la figura 2 a la 6. En todos los habitats el
orden de remocién de semillas fue similar, se
atribuy6 principalmente a mamiferos terrestres
debido a las huellas encontradas. Las semillas
de C. guianensis y M. saccifera desaparecieron
primero, seguidas por las de D. oleifera, P.
macroloba y por tltimo R. faedigera. La tasa
de pérdida de cada especie fue generalmente
mayor en el bosque de ladera, seguido por el
pantano de M. saccifera mientras que el yoli-
Ilal mostr6 la menor tasa de pérdida. Ahora
bien, la pérdida de semillas implica no sélo la

depredacion de semillas sino ademas su trasla-
do a otros sitios por parte de los dispersores. En
el caso del bosque de ladera, las pérdidas obser-
vadas se deben a la destruccion o remocion
de semillas por animales, o en algunos casos,
a que las semillas se pudrieron in situ. En los
otros dos habitats, el pantano de M. saccifera 'y
el yolillal de R. taedigera, la pérdida de semi-
llas podria atribuirse tanto a la dispersion de
semillas flotantes en el agua durante las inun-
daciones como al enterramiento de las semillas
pesadas en el fango. Por lo tanto, es probable
que la remocion o destruccion de semillas por
depredadores en los pantanos sea menor a la
registrada en este experimento.

Carapa guianensis: En el bosque de ladera
las semillas de C. guianensis desaparecian casi
de inmediato (Fig. 2). La pérdida era también
rapida y completa en el pantano de M. sac-
cifera, aunque parte de esa reduccidon puede
atribuirse a las inundaciones. En el yolillal
habia alguna pérdida inicial debida a las inun-
daciones (el dique se inundd inmediatamente
después de que las semillas se colocaron en
su lugar), pero la mayoria de las semillas que-
daron atrapadas en la marafia de escombros y
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Fig. 2. Pérdida de semillas de Carapa guianensis en los tres tipos de habitat. La primera linea vertical a lo largo de un
periodo de tiempo indica el primer dia de germinacion observado. La segunda linea vertical indica sélo plantulas que

permanecieron en la parcela a partir de ese momento.

Fig. 2. Carapa guianensis seed loss in three habitat types. The first vertical line along a time course indicates the day
germination was first observed. The second vertical line indicates that only seedlings remained on the plot.
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hojas de palmeras muertas. Durante el trans-
curso del estudio el yolillal se inund6 14 veces.
Algunas germinaciones ocurrian en el yolillal
en menos de 20 dias y después de 130 dias sélo
quedaban las plantulas (Myers 2013b). A final
del afio, un 45% de las semillas germinaron y
un 40% de las semillas se convirtieron en plan-
tulas establecidas.

Manicaria saccifera: En el bosque de
ladera las semillas de M. saccifera desapare-
cian casi inmediatamente (Fig. 3). En el panta-
no de M. saccifera hubo pérdidas considerables
debido a las inundaciones. Antes de que todas
las semillas del pantano desaparecieran no ger-
mind ninguna en la parcela [ y s6lo germinaron
el 2% de las semillas de la parcela II. Entre
los dias 100 y 175 todas las semillas de esos
sitios habian desaparecido. En dos ocasiones,
manadas de saino (Zayassu tajacu) pasaron
a través de la parcela II del pantano de M.
saccifera, pero no encontré evidencias de que
estos mamiferos consumieran o dafiaran las
semillas. En el yolillal algunas semillas de M.
saccifera permanecieron en ambas parcelas
durante todo el periodo de estudio. Una consi-
derable pérdida por inundaciones se registro en
la parcela II. La germinacion se produjo en la
parcela I en unos 45 dias. Al final del estudio
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habia diez plantulas establecidas y 25 semillas
en esta parcela I. S6lo una semilla germiné en
la parcela II.

Pentaclethra macroloba: Esta especie fue
el arbol mas comun en los tres sitios: con abun-
dancias relativas de 4.2% en el yolillal, 6.2% en
el pantano de M. saccifera'y 7.7% en el bosque
de ladera. La pérdida de semillas de P. macro-
loba fue mas rapida en las parcelas del pantano
de M. saccifera (Fig. 4), con casi una desapari-
cion total antes de 50 dias, aunque parte de esa
pérdida deba atribuirse a la inundacion. No se
observo germinacion en este habitat. Similar-
mente, la inundacion posiblemente causoé una
pérdida inicial de semillas de esta especie en el
yolillal de R. taedigera aunque en ambas par-
celas se observd germinacion de semillas y el
establecimiento de plantulas. Diferencias en la
germinacion de semillas entre ambas parcelas
fue anotada: en la parcela I, 38% de las semillas
de P. macroloba germinaron y 15% se esta-
blecieron como plantulas al final del estudio.
En la parcela II, 32% germind pero solo 9%
logré establecerse como plantulas. Ademas,
las plantulas de la parcela I fueron mas altas y
vigorosas. Estas diferencias pueden explicarse
por las diferencias en hidroperiodo entre las
dos parcelas.

Manicaria saccifera

Yolillal |

Pantano
M. saccifera |

Yolillal Il

200 250 300 350

Fig. 3. Pérdida de semillas de Manicaria saccifera en parcelas separadas (I y II) en tres tipos de héabitat. La linea vertical
indica el primer dia de germinacion observado. Habia semillas no germinadas al final del estudio.

Fig. 3. Manicaria saccifera seeds loss on separate plots (I and II) in three habitat types. The vertical line indicates the day
germination was first observed. Ungerminated seeds were present at the end of the study.
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Fig. 4. Pérdida de semillas de Pentaclethra macroloba en parcelas separadas (1 'y II) en tres tipos de habitat. La primera linea
vertical a lo largo de un periodo de tiempo indica el primer dia de germinacion observado. La segunda linea vertical indica
solo las plantulas que permanecieron en la parcela. No se produjo germinacion en el pantano de M. saccifera.

Fig. 4. Pentaclethra macroloba seed loss on separate plots (I and II) in three habitat types. The first vertical line along time
course indicates the day that germination was first observed. The second vertical line indicates that only seedlings remained
on the plot. No germination occurred in the M. saccifera swamp.

En el bosque de ladera, las semillas de P
macroloba germinaron en 25 dias: 46% en la
parcela I y 62% en la parcela II. La mortalidad
de estas semillas fue alta, solo un 10% sobre-
vivio al final del estudio, posiblemente debido
a la limitacion de luz en el suelo del bosque.
Las plantulas resultantes no fueron vigorosas y
posiblemente no hubiesen sobrevivido mucho
mas tiempo. En el suelo del bosque de ladera
las semillas de P. macroloba diseminadas natu-
ralmente fueron abundantes y se observaron
muchas plantulas, pero muy pocas de ecllas
excedieron los 40cm de altura.

Dipteryx oleifera: La figura 5 muestra la
pérdida de semillas de D. oleifera en los tres
tipos de habitat. Los datos de la parcela II en
el bosque de ladera fueron descartados debido
a que tras varios meses se observd muy poca
pérdida y ninguna germinaciéon. Un examen
de las semillas resultd en que la gran mayoria
se habian podrido. Fue imposible determinar
cuando fueron destruidas las semillas. En la
parcela I del bosque de ladera, el 95% de
las semillas fueron destruidas a los 50 dias.
Finalmente todas se perdieron y no se registrd

germinacion. La semilla de D. oleifera esta
encerrada en un endocarpo grueso y duro y
parece casi inmune a la depredacion hasta
que el endocarpo se divide a lo largo de sus
suturas longitudinales. Cuando esto sucedid en
el bosque de ladera, las semillas fueron inme-
diatamente consumidas y las dos mitades del
endocarpo quedaron esparcidas por el suelo.
Sélo unas pocas de las semillas fueron retiradas
de su sitio antes de que el endocarpo se abriera.

En el pantano de M. saccifera no se regis-
tr6 germinacion de semillas de D. oleifera. En
la parcela I las semillas desaparecieron rapi-
damente y solo unas pocas se pudieron contar
por sus endocarpos desechados. En la parcela
II, tras una rapida pérdida de semillas inicial
se produjo una disminuciéon constante en el
nimero de semillas. Algunas se observaron
hundirse en el fango blando. Tras 200 dias no
quedaba ninguna.

La pérdida de semillas en la parcela II
del yolillal siguié un patrén similar, con solo
un 3% de germinacion registrada y ninguna
plantula sobrevivid. Parte de las pérdidas eran
debidas a que se hundieron en el sustrato
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Fig. 5. Pérdida de semillas de Dipteryx oleifera en parcelas separadas (I y II) en tres tipos de habitat. En la parcela I del
yolillal, la primera linea vertical indica el primer dia de germinacion observado. La segunda linea vertical indica solo las
plantulas que permanecieron en la parcela. No hubo germinacion en el resto de parcelas.

Fig. 5. Dipteryx oleifera seed loss on separate plots (I and II) in three habitat types. In plot I of the R taedigera swamp or
yolillal, the first vertical line indicates the day that germination was first observed. The second vertical line indicates that
only seedlings remained on the plot. There was no germination in the other plots.

blando y luego fueron enterradas atin mas por
nuevos depdsitos de sedimentos del rio. En la
parcela I, el 25% de las semillas germinaron, la
mayoria en 45 dias. Al final del afo el 11% se
establecieron como plantulas.

Raphia taedigera: La tasa de pérdida de
semillas con y sin fruto no fue notablemente
diferente, aunque la eliminacién parcial a com-
pleta del fruto era comun. Esta regularidad se
produjo en el bosque de ladera. Cuando la fruta
era eliminada por completo ya no era posible
diferenciar los dos grupos. De este modo, las
pérdidas se muestran en la figura 6 que incluye
los valores de ambos grupos.

En el bosque de ladera la desaparicion de
semillas fue gradual. Sin embargo, mas del
60% de las semillas permanecian en las parce-
las tras un afio. La germinacion no se produjo
sino hasta el octavo mes. Cada semilla germi-
nada estaba todavia parcialmente o totalmente
encerrada en su fruto. Al parecer, la descom-
posicion de la parte carnosa del fruto dentro
del exocarpo duro y escamoso actudé como un
mantillo que mantuvo a la semilla lo suficien-
temente humeda para que germinara, debido a

que las semillas de R. taedigera expuestas sue-
len resecarse y perder su viabilidad (obs. pers.).
No es claro si ese fue el destino de las semillas
en el bosque de ladera, pero posiblemente la
germinacion habria sido mucho mas elevada
si las semillas hubiesen sido parcialmente
enterradas en el suelo. Asi, solo el 2.5% de las
semillas germinaron en la parcela [ y el 5.5%
en la parcela II.

Las mayores pérdidas de semillas de R. tae-
digera se produjeron en la parcela II del yolillal
y en la parcela II del pantano de M. saccifera.
La semilla pesada de R. taedigera no es trans-
portada por el agua durante las inundaciones y
en estas dos parcelas muchas de las semillas se
hundieron poco a poco en el sustrato. Las con-
diciones del suelo eran mas firmes en las otras
dos parcelas de los pantanos. Asi, en la parcela
I del pantano de M. saccifera, el 80% de las
semillas estaban todavia presentes al final del
aflo, con una germinacion del 2% en ese mismo
sitio. No se registr6 germinacion durante el
transcurso del ano en la parcela II, pero esta
parcela fue revisada un mes después y se con-
taron 23 plantulas de R. faedigera. Muchas de
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Fig. 6. Pérdida de semillas de Raphia taedigera en parcelas separadas (I y II) en tres tipos de habitat. La primera linea
vertical a lo largo de un periodo de tiempo indica el primer dia de germinacion observado. La segunda linea vertical indica

que solo plantulas permanecieron en la parcela.

Fig. 6. Raphia taedigera seed loss on separate plots (I and II) in three habitat types. The first vertical line along a time course
indicates the day germination was first observed. The second vertical line indicates that only seedlings remained on the plot.

estas plantulas probablemente salieron de semi-
llas que se habian enterrado y perdido durante
el transcurso del estudio. Es probable que una
germinacion considerablemente mayor de R.
taedigera pudo haber ocurrido tras el periodo
de estudio en todos los lugares.

En la parcela 1 del yolillal, el 90% de
las semillas todavia estaban presentes al final
del estudio. La germinacion fue del 8% y la
mitad de las plantulas estaban vivas al final
del afio. En la parcela II, el 8% germinaron y
todas sobrevivieron.

Experimento 2. Relacion entre pérdida
de semillas y agregacion: Independiente de
su densidad de agregacion, las semillas de M.
saccifera desaparecen muy rapidamente (Fig.
7). Los grupos de diez semillas y los grupos de
50 desaparecieron totalmente en 20 dias; los
grupos de 25 habian desaparecido en unos 30
dias; y las semillas de sélo uno de los grupos
de dos se salvaron por mas de 60 dias. En 15
de los 50 cumulos de dos semillas ambas semi-
llas se perdieron desde la primera observacion,
mientras que en solo uno de los diez cimulos
de diez semillas todas ellas fueron removidas

durante un periodo de observacion de 3-4 dias.
En ningun caso fueron eliminadas todas las
semillas durante un periodo de observacion en
cualquiera de los grupos de 25 o 50, pero en un
periodo de tres dias, 27 semillas se perdieron
de un grupo de 50. Las pérdidas en todas las
combinaciones fueron rapidas. Al final de cada
periodo de observacion, se encontrd que entre
los dias 12 y 20 habia significativamente mas
semillas en los montones de 25 (p<0.05) que
en las otras agrupaciones. Después de 32 dias
estas diferencias desaparecieron y habia sig-
nificativamente un mayor niimero de semillas
que permanecieron en los grupos de dos.

Experimento 3. Pérdida de semillas
desde los monticulos:

Yolillal: Las pérdidas de semillas de M.
saccifera y R. taedigera en monticulos natura-
les en la base de palmas de yolillo, monticulos
artificiales y en el suelo del pantano se mues-
tran en la figura 8. Muy pocas semillas de R.
taedigera desaparecieron en cualquiera de los
sitios. La pérdida de semillas en los monticulos
naturales en la base de las macollas fue un 9%
mayor que en los monticulos artificiales y un
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Fig. 7. Remocion de semillas de M. saccifera en el bosque de ladera en funcién de la densidad de agregacion de las semillas

en el suelo del bosque.

Fig. 7. M. saccifera seed removal in the slope forest as a function of the aggregation density of the seeds on the forest floor.
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Fig. 8. Pérdida de semillas de M. saccifera y R. taedigera en monticulos naturales (base de palmeras), en monticulos

artificiales y en el suelo del pantano Caio Mora.

Fig. 8. M. saccifera and R. taedigera seed loss on natural mounds, on artificial mounds, and on the swamp forest floor in

the Cafio Mora R. taedigera swamp.

14% mayor que en el suelo del pantano, pero
estas diferencias no fueron estadisticamen-
te significativas (0.05<p<0.10). Solo el 10%
de las semillas de R. faedigera se perdieron
durante el periodo de 90 dias. El dafio de los
frutos fue mayor en la base en los monticulos
naturales en la base de la palma. La remocion

parcial y/o completa del fruto ocurrié en el 9%
de los frutos en los monticulos naturales, el 1%
de esos en el suelo de los pantanos y ninguno
en los monticulos artificiales.

Las semillas de Manicaria desaparecie-
ron regularmente de las tres ubicaciones en
el yolillal. A los 30 dias se removi6 cerca del
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80% de las semillas; solo una permanecio
hasta el dia 70.

Marjal herbdceo: En el marjal herbaceo
adyacente al yolillal de Cafio Mora, la pérdida
de semillas de R. taedigera mostré la misma
tendencia que dentro del yolillal: durante el
periodo de 70 dias so6lo el 9% de las semillas
ubicadas en monticulos artificiales o en el suelo
del marjal desaparecieron (Fig. 9). El dafio de
los frutos era del 1% en los monticulos y del
6% en el suelo del marjal. En cambio, las tasas
de pérdida de semillas de palma real M. sacci-
fera en los monticulos y en el suelo del marjal
fueron casi idénticos y la pérdida registrada
fue mayor que en los tratamientos dentro del
yolillal (Fig. 9). Tras 28 dias solo una semilla
permanecia en su sitio y después del dia 54, no
quedaba ninguna.

DISCUSION

Semillas flotantes: Tres de las cinco espe-
cies estudiadas (C. guianensis, M. saccifera y
P. macroloba) tienen semillas que flotan, pero
solo M. saccifera esta limitada a los pantanos.
La distribucion de estas especies y el compor-
tamiento de sus semillas sugiere que: (1) la
remocion de semillas es mayor en el bosque de

ladera, (2) las inundaciones diseminan las semi-
llas hacia micro-habitats aislados en los panta-
nos, donde la presion de depredacion podria
ser menor, (3) las tres especies lefiosas tienen
la capacidad de moverse por otros medios
(dispersores de semillas?) aparte del flujo de
agua, lo que podria facilitar su propagacion en
los bosques de ladera, con menor influencia de
la inundacién, (4) algunas de las especies del
pantano (por ejemplo, M. saccifera) no logran
establecerse en los bosques de ladera.

Carapa guianensis: No se encontrd C.
guianensis en el bosque de ladera de Cerro
Tortuguero, pero es comun en bosques simi-
lares de la region. Holdridge er al. (1971) la
citan como frecuente en los Cerros de Coronel
al norte de Tortugero y la describen como la
especie dominante (5.4% de los individuos y
el 11.4% del area basal) en un lugar de terreno
montafioso del Bosque Tropical Himedo cerca
de la base de la Cordillera Central. Hartshorn
(1978) reportd una abundancia relativa del 11%
(31 arboles/ha) en el ondulado terreno aluvial
de la Estacion Bioldgica La Selva, una locali-
dad relativamente cercana y en la misma zona
de vida que el sitio de estudio. En el pantano
de M. saccifera, C. guianensis representa el
2.5% de los individuos. Holdridge et al. (1971)
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Fig. 9. Pérdida de semillas de M. saccifera y R. taedigera en monticulos artificiales y en el suelo del marjal herbaceo

adyacente al yolillal de Cafno Mora.

Fig. 9. Manicaria saccifera and R. taedigera seed loss on artificial mounds and on the herbaceous marsh soil in Cafio Mora.
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identificaron como esa especie al 4.2% de las
plantas en un pantano similar cerca de la base
de los Cerros de Coronel.

Rara vez C. guianensis se encuentra dentro
de los pantanos donde domina R. taedigera y
no se encuentra en el dique del Rio Penitencia.
Pero si puede observarse aguas arriba en un
afluente del Rio Penitencia y también en el
dique de un pequefio arroyo que se origina en
el mismo pantano. Debido a que C. guianensis
es valorada como madera de construccion y
para la elaboracion de canoas, los arboles de
facil acceso del dique del Rio Penitencia posi-
blemente hayan sido talados. Sin embargo, esto
no explica la ausencia de plantulas o arboles
jovenes, especialmente porque: (1) las fuentes
de semillas estan muy cerca, (2) las semillas
germinan facilmente en el dique y (3) la depre-
dacion de semillas es baja en ese humedal.

La caida de las semillas de C. guianensis
no es estacional ni sincrénica, por lo que los
depredadores pueden disponer de ese recurso.
Uno de los mayores depredadores de semillas
de C. guianensis en la Estacion Bioldgica La
Selva y en los bosques humedos del noreste
de Costa Rica es la rata espinosa Heteromys
desmarestianus. Ademas, otros depredadores
de semillas importantes como el tepezquintle
Agouti paca y la guatusa Dasyprocta puncta-
ta, estan presentes en el bosque de ladera de
Tortuguero (obs. pers.), aunque dispersion de
semillas por este ultimo roedor ha sido docu-
mentada por Morris (1962) y Smythe (1970).

Las semillas de C. guianensis germinaron
en menos de 20 dias en la parcela del yolillal.
En las parcelas de germinacion que se esta-
blecieron en el bosque de ladera, las semillas
enterradas germinaron en 47 dias. La rapida
perdida de semillas de C. guianensis en el
bosque de ladera no significé que las semi-
llas fueran consumidas o destruidas. Para una
dispersion exitosa, muchos arboles de semilla
grande dependen de la pequeia proporcion de
semillas perdidas en el transporte por parte de
depredadores (Grime 1979). La rapida germi-
nacion de las semillas “perdidas” o enterradas
aumentaria enormemente sus posibilidades de
supervivencia reduciendo el tiempo en que

son vulnerables a la depredacion. En La Selva,
Hartshorn (com. pers.) observé la germinacion
de las semillas de C. guianensis que tenian el
endospermo parcialmente consumido.

Por otro lado, la considerable germinacion
de semillas de C. guianensis en el yolillal puede
ser atribuida a la escasez de depredadores de
semillas, aunque la reduccidon observada en el
numero de semillas posiblemente fue resultado
de las inundaciones que afectaron ese ambien-
te durante el estudio. En esos ambientes, las
frecuentes inundaciones y los altos niveles
del agua pueden limitar los movimientos de
animales, incluyendo depredadores de semi-
llas. Asi, a pesar de que huellas de mamiferos
consumidores de semillas eran comunes en los
sedimentos recién depositados a lo largo de su
orilla, el rio Penitencia es conocido por su poca
caza. La ausencia de recursos en el pantano
monoespecifico cercano podria ademas limi-
tar la diversidad y densidad de depredadores
de semillas en ese sitio. Por otro lado, en el
pantano de M. saccifera la mayor diversidad
de habitat y la gran diversidad de fuentes de
alimento podrian mediar en el mantenimiento
de una mayor poblacion de depredadores de
semillas, lo que explicaria la rapida perdida de
las semillas de C. guianensis en este habitat.

Manicaria saccifera: Las palmas de M.
saccifera son muy escasas en el yolillal del
Rio Penitencia, dominantes en el pantano de
M. saccifera y ausentes en el bosque de ladera.
Donde las palmas son abundantes, las semillas
y las plantulas son ubicuas. La produccion
de semillas de M. saccifera se da a lo largo
del afio, por lo que durante y después de las
inundaciones las semillas son abundantes en
los rios, canales, lagunas y hasta en las playas
(obs. pers.).

Los habitantes de Tortuguero afirman que
las semillas de M. saccifera son una impor-
tante fuente de alimento para los sainos y que
grandes manadas de ellos son comunes en el
pantano de M. saccifera. Posiblemente por ello,
esta area es popular para la caza. Sin embargo,
durante mis experimentos no encontré ningu-
na evidencia de que los sainos removieran ni
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consumieran los grupos de semillas de M. sac-
cifera. Sospecho que las semillas por si mismas
son demasiado duras para ser abiertas por los
sainos que, en cambio, consumen el haustorio
(cotiledon) blanco y esponjoso que transfiere
los nutrientes del endosperma a la plantula
joven conforme esta se desarrolla.

La remocion inmediata de las semillas de
M. saccifera y C. guianensis de las parcelas
del bosque de ladera sugiere que puede haber
un movimiento significativo de ambas especies
desde la periferia del pantano hacia la ladera.
Esto debe ser particularmente cierto para M.
saccifera, debido a que sus abundantes semillas
estan continuamente disponibles en los marge-
nes de los pantanos. El hecho de que C. guia-
nensis es un componente de algunos bosques
de ladera y M. saccifera no lo es, implica con-
diciones adversas para esta Ultima en la parte
mas externa de los pantanos. En apoyo a esta
hipotesis, durante mis ensayos encontré que las
semillas enterradas de M. saccifera germinan
en el bosque de ladera, pero la depredacion de
las semillas y plantulas es muy alta (obs. pers.).
Las parcelas de germinacion fueron continua-
mente escavadas y tras la germinacion de las
semillas, los animales cortaron las plantulas y
arrastraron el resto de las semillas.

Unas pocas semillas de M. saccifera ger-
minaron en las parcelas del yolillal de R. tae-
digera en 50 dias, pero la edad de las semillas
en el momento de recoleccion no era conocida.
Braun (1968) senalé que las semillas de M.
saccifera cultivadas germinan en 115-130 dias.
En las parcelas de germinacion del bosque de
ladera, registré germinacion tras 213 dias. El
largo tiempo de germinacion y el lento creci-
miento de las plantulas de M. saccifera mien-
tras atin estan unidas a un apetecible cotiledon,
prolonga la exposicion a la depredacion (quizas
mas de un afio). Aunque una semilla estuviera a
punto de germinar cuando es transportada lade-
ra arriba, todavia seria vulnerable durante un
periodo considerable. Las grandes semillas son
facilmente localizables en el bosque de ladera
a pesar de su densidad y las plantulas actuarian
como “banderas”, senalando la ubicacion de
depositos perdidos o semillas dispersas. Las

semillas expuestas de M. saccifera se resecan
rapidamente, por lo que posiblemente las semi-
llas parcialmente consumidas no sean viables.

Similar a lo observado en C. guianensis,
la ausencia de depredacion significativa de las
semillas de M. saccifera en el yolillal del Rio
Penitencia sugiere una menor abundancia de
depredadores/dispersores en este habitat. Sin
embargo, este no fue el caso en los monticulos
y en el suelo del bosque de yolillo de Cafio
Mora, ni en el pantano herbaceo adyacente. Ahi
las semillas desaparecieron rapidamente, pero
no tan rapido como en el bosque de ladera. El
yolillal de Caflo Mora es menor que el de Rio
Penitencia, es mas diverso, tiene un sotobosque
mas espeso y no se inunda tan frecuentemente,
por lo que debe de haber mayor abundancia y
movilidad de depredadores.

Pentaclethra macroloba: Este es proba-
blemente el arbol de dosel mas comtn en las
tierras bajas del Atlantico de Costa Rica, con
altas abundancias relativas en suelos residuales
en los Cerros de Coronel y yolillales aledaiios
(Holdridge et al. 1971). Aunque las semillas
de P. macroloba son producidas todo el afio,
Hartshorn (1972) inform6 de varios periodos
donde la fructificacion es mayor. Las semillas
son dispersadas por dehiscencia explosiva.
Cuando las semillas caen al agua flotan, pero
solo pueden aguantar cortos periodos de inmer-
sion antes de podrirse; mientras que las semillas
expuestas se resecan rapidamente y mueren.
Las semillas son extremadamente venenosas y
la gran mayoria de roedores e insectos las evi-
tan (Janzen 1974). Las plantulas, cuya vida es
relativamente corta, se distribuyeron por todo
el bosque todo el tiempo y usualmente estan
presentes y son capaces de responder cuando
se abre un claro en el dosel.

Las semillas de P. macroloba fueron eli-
minadas aproximadamente con la misma tasa
en el bosque de ladera y en el yolillal. La ger-
minacion tuvo lugar entre los dias 35 y 55. Las
semillas flotan y gran parte de la perdida inicial
en los dos bosques pantanosos fue atribuida a
la inundacién mas que a la depredacion. En el
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pantano de M. saccifera larazon de la completa
perdida de semillas es desconocida.

Aunque P. macroloba es el arbol mas
abundante en ambos tipos de bosque pantanoso
no parece estar particularmente adaptado a los
suelos inundados. De hecho en suelos anegados
desarrolla un sistema de raices superficiales
y estd expuesto a ser derribado por el viento.
Probablemente su abundancia en los pantanos
es debida a que sus semillas flotantes colonizan
los monticulos. La ausencia de depredacion en
las semillas favoreceria su éxito en los mon-
ticulos sobre otras especies flotantes como C.
guianensis o M. saccifera.

Semillas no flotantes: Las dos especies
estudiadas que tienen semillas grandes, pesadas
y que no flotan (D. oleifera y R. taedigera)
tienen distribuciones marcadamente diferentes
en los bosques y pantanos de Tortuguero. Las
diferencias observadas en la susceptibilidad de
sus semillas a la depredacion pueden explicar
solo parcialmente esas distribuciones.

Dipteryx oleifera: En Tortuguero, D. olei-
fera se encuentra exclusivamente en terrazas
aluviales bordeando rios y lagunas, donde el
nivel freatico esta frecuentemente cerca de la
superficie pero los suelos raramente se inun-
dan. La especie no fue encontrada en ninguno
de los tres habitats donde se llevd a cabo el
experimento de depredacion. Tampoco Hol-
dridge ef al. (1971) la reportaron en los Cerros
de Coronel. En La Selva, Hartshorn (1978)
registr6 1.8 individuos por hectarea en una
vieja meseta aluvial, pero en esa localidad la
especie no estd presente en los bosques panta-
nosos y suelos residuales.

D. oleifera es un arbol grande, caducifolio
que pierde sus frutos monospermos en marzo o
abril, coincidiendo con la época seca en ¢l area
de Tortuguero. El delgado y carnoso ectocarpo
y el mesocarpo son usualmente consumidos
en el suelo, dejando la semilla encerrada en
el duro endocarpo. Los monos cara blanca
C. capucinus, monos arana A. geoffroyi y
monos aulladores Alouatta palliata consu-
men parte del mesocarpo y descartan el resto

(Oppenheimer 1968). La estrategia seguida
por D. oleifera para enfrentar la depredacion
de semillas es la produccion masiva y asegurar
asi la dispersion de unas cuantas de ellas. En
parcelas de germinacion en el bosque de ladera,
las semillas enterradas germinaron en 46 dias.
Dipteryx oleifera esta ausente en los pantanos
debido a que no pueden alcanzar microhabitats
adecuados. Su éxito en el dique del yolillal
sugiere de nuevo la ausencia de depredacion
en ese ambiente.

Raphia taedigera: Como se ha menciona-
do, R. taedigera domina el yolillal. En cambio,
en el pantano de M. saccifera aparece como
individuos aislados, aunque hay agregaciones
de yolillo en las depresiones del pantano. La
palma de yolillo es comun en los diques en la
parte baja del rio y aparece como una franja a lo
largo de las lagunas, pero no se encuentra fuera
de los pantanos.

Las semillas de R. faedigera son produ-
cidas durante todo el afio de forma abundante
(Myers 1984, Myers 2013a). Una vez maduros
los frutos caen en la base de la palma parental,
y se degradan pronto tras su caida. Las semillas
permanecen intactas hasta que se produce la
germinacion. Es en ese momento cuando se
puede producir la depredacion del embridn.
Asi, en semillas de R. taedigera diseminadas de
forma natural en los monticulos del pantano, se
observd evidencia de dafio durante el estudio,
que fue atribuido a roedores. Lo que queda de
la semilla eventualmente se pudre. Las semillas
que caen mas alla de la base de las macollas, las
que ruedan fuera del monticulo y aquellas que
acaban incrustadas en la hojarasca suelen ser
las que se salvan.

Excepto por la depredacion que se da en la
base de las macollas de R. taedigera (monticulo
natural), el fruto y la semilla de esta palma no
deben ser uno de los alimentos preferidos por
los depredadores. En los tres habitats estudia-
dos, muchos (pero no todos) los frutos fueron
parcialmente devorados; practicamente ningu-
na semilla fue apartada o removida de ninguna
de las parcelas. La semilla de R. taedigera
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posiblemente sea demasiado dura para ser con-
sumida por sainos.

Asi, varios factores interactian para man-
tener a R. taedigera fuera de los bosques de
ladera. Primero, las semillas no flotan y por lo
tanto raramente estan disponibles en la perife-
ria de los pantanos para ser transportada por los
animales pendiente arriba, por lo que muchas
veces acaban enterradas en el fango. Segundo,
como se evidencia por la ausencia de depreda-
ci6n en todos los sitios de estudio, los animales
no parecen consumir ni el fruto ni la semilla de
esta palma, a pesar de estar disponibles durante
todo el afio. Tercero, R. taedigera parece ser
una heliofila, ya que coloniza pantanos herba-
ceos abiertos y bancos fluviales. En el pantano
de M. saccifera, R. taedigera se agrega en
depresiones muy htimedas carentes de arboles
que les hagan sombra. En comparacién con los
colonizadores del bosque de ladera, su germi-
nacion es muy lenta (200 dias en las parcelas
del bosque de ladera), y su crecimiento no es
lo suficientemente rapido para seguir el ritmo
de la sucesion de la vegetacion. Un espacio
expuesto en un bosque no inundable seria
cubierto con vegetacion de 2m de altura antes
de que R. taedigera incluso pudiera germinar.

Diferencias de habitat y potencial de
asentamiento de las semillas: Las diferencias
fisicas y biologicas entre el bosque de ladera, el
yolillal y el pantano de M. saccifera, sugieren
estrategias diferentes para dispersar semillas,
evadir depredadores, la germinacion de semi-
llas y el crecimiento de plantulas.

La presencia de individuos maduros de
una especie en un lugar concreto del bosque
verifica que, al momento de su establecimiento,
existieron condiciones adecuadas para su ger-
minacion y crecimiento. El no haber observado
una especie (e.g. R. taedigera y M. saccifera en
el bosque de ladera; D. oleifera en los pantanos
y en el bosque de ladera; y C. guianensis en
el pantano de yolillo) no brinda informacion
sobre las razones de su ausencia, pero a partir
del comportamiento y el destino de sus semillas
y plantulas se pueden formular hipotesis acerca
de por qué existen ciertos patrones.

La inundacién (o su ausencia) es el factor
ambiental predominante que caracteriza los
tres tipos de habitat aqui examinados. Las
inundaciones restringen el movimiento de los
depredadores y de los agentes dispersores de
semillas. Por eso, aunque muchas semillas y
plantulas no pueden resistir largos periodos
de inundacion, las inundaciones dispersan las
semillas flotantes y brindan una forma de esca-
par a la depredacion.

Durante las crecidas, las semillas se alejan
de los arboles parentales. A medida que el nivel
del agua disminuye, las semillas flotan hasta
las orillas de los estanques, charcas, canales y
depresiones. Algunas quedan varadas en peque-
flos monticulos caracteristicos de los pantanos
dominados por R. taedigera. Las semillas pue-
den evitar la depredacion si esos monticulos no
tienen depredadores, usualmente roedores. Atn
mas, una inundacion extensa podria mediar en
la abundancia local de depredadores de semi-
llas, limitando eficazmente su efecto. Durante
los periodos secos, las semillas dispersadas en
un pantano podrian salvarse si los depredadores
no residentes no logran encontrarlas antes de
que regresen las inundaciones. Ademas, estos
depredadores podrian saciarse rapidamente con
las semillas que quedan en la periferia del pan-
tano, especialmente durante ciertas épocas.

Janzen (1978) sugiere que cuanto mas
rapido es extraida una cosecha de semillas por
agentes dispersores, mayor es el porcentaje de
semillas que escapan a la depredacion. Si este
es el caso, seria favorable para las especies de
pantano el sincronizar la caida de sus semillas
con los periodos de las inundaciones. Las tres
especies estudiadas que tienen semillas flotan-
tes producen semillas durante todo el afio en el
ambiente no estacional de Tortuguero.

Los arboles con las caracteristicas de las
semillas del almendro D. oleifera pueden expe-
rimentar una reduccion en la depredacion debi-
do a que la caida de sus semillas coincide con
la disminucion de la densidad o del interés de
los depredadores. Por ejemplo, en el sitio de
estudio, las semillas de D. oleifera caen duran-
te los meses secos de marzo y abril. Durante
este periodo, las semillas de almendro podrian
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experimentar una reduccion en su depredacion
causada por una mayor oferta de semillas de
otras especies, tales como M. saccifera en pan-
tanos aledafios. Por otro lado, D. oleifera no
puede aprovechar los microhdbitats sin depre-
dacion de los pantanos porque sus semillas no
flotantes no pueden llegar a ellos.

La elevada depredacion en el bosque de
ladera restringe la distribucion y abundancia de
D. oleifera en ese habitat. En el almendro, la
plantula inicialmente presenta una morfologia
epigea (e.g. la extension del hipocotilo eleva
los cotiledones por encima de la superficie del
suelo), lo cual es inusual en las semillas gran-
des. Las semillas de D. oleifera miden 4-5cm
de longitud y la forma epigea produce unos
cotiledones largos y conspicuos que pueden
hacer a la plantula recién germinada mas visi-
ble a los depredadores. Janzen (1978) observo
que los tepezquintles A. paca y otros verte-
brados se comen los cotiledones de las recién
germinadas Hymenaea courbaril, un arbol de
grandes semillas muy comun en Costa Rica con
plantula de morfologia epigea. Pérdidas simi-
lares fueron observadas en las plantulas de D.
oleifera en mis parcelas del bosque de ladera.

En contraste, la mayoria de las especies
con grandes semillas tienen plantulas con mor-
fologia hipogea, en las cuales las grandes reser-
vas de alimento de los cotiledones permanecen
enterradas en el suelo (Ng 1978): M. saccifera,
R. taedigera y C. guianensis tienen morfolo-
gia hipogea. Entre las especies estudiadas, P.
macroloba posee la semilla mas pequefia y
morfologia semi-hipogea. Otros arboles comu-
nes de pantano, como P. copaifera, P. officina-
lis y Pachira sp., también tienen plantulas con
morfologia hipogea, la cual puede reducir su
depredacion manteniendo sus grandes cotiledo-
nes escondidos en el suelo.

Las especies con semillas flotantes pueden
ser abundantes en los pantanos, no porque
necesariamente estén adaptadas al estrés aso-
ciado con el suelo anaerdbico, sino porque
ellas son capaces de llegar a los microhabitats
aerdbicos del pantano. Este parece ser el caso
de P. macroloba. En cambio, algunas especies
del pantano como C. guianensis, P. copaifera

y P. officinalis pueden ser capaces de alcanzar
sitios de mayor elevacion al utilizar mamiferos
consumidores de semillas para su dispersion.
La densidad de estas semillas puede ser mayor
en lugares pantanosos que en lugares mas ele-
vados debido a las diferencias en la abundancia
relativa de los consumidores.

La germinacion y el crecimiento rapidos
pueden ser ventajosos en areas donde la depre-
dacion es elevada, como sucede en el bosque
de ladera (Myers 2013b). Ng (1978) sefiald
que la mayoria de los arboles de los bosques
de Malasia muestran germinacion rapida (e. g.
todas las semillas viables germinan dentro de
las 12 semanas siguientes a la caida de la semi-
lla), lo que sugiere una adaptacion para evitar
la depredacion en esos ambientes. La germi-
nacion lenta de las especies de pantano como
M. saccifera, junto con una incapacidad para
soportar la desecacion o el dafio parcial, limita
la posibilidad de supervivencia en bosques de
ladera u otros ambientes con depredacion simi-
lar, a pesar de que puede haber un considerable
movimiento de semillas desde el pantano hacia
€s0s entornos.

Las semillas de la palma de yolillo que
caen en los monticulos a los pies de las palmas
son frecuentemente destruidas. Mis observa-
ciones sobre germinacion han mostrado que
la semilla de R. faedigera podria ser capaz de
permanecer almacenada en el barro por mucho
tiempo, lo que pudiera ayudarles a mitigar los
efectos de depredacion (Myers 2013b). La
germinacion tiene lugar durante los infrecuen-
tes periodos secos cuando la superficie queda
expuesta. La palma de yolillo es inusual porque
sus semillas no son transportadas a una distan-
cia significativa del arbol parental, aunque en
ocasiones el transporte puede ser asistido por
fuertes corrientes de agua que hacen rodar las
semillas sobre el sustrato firme. Esto es muy
poco probable en los pantanos, pero puede
ocurrir a lo largo de la rivera o del lecho del rio
durante los periodos de inundacion.

La semilla no flotante de R. taedigera
podria suponer una ventaja adaptativa en la
sucesion de marjales herbaceos a palmares de
yolillo. Asi, tallos y plantulas de R. taedigera
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se encuentran con frecuencia alrededor o inva-
diendo marjales herbaceos. Estos marjales
suelen constituir una masa impenetrable de
vegetacion de hasta 2m de alto, que actia
como una barrera para las semillas flotantes de
otras especies. Por ejemplo, Holdridge (1963)
reportd el efecto de barrera de los marjales
salobres de Acrostichum sp. rodeados de bos-
ques de Mora oleifera en la provincia Darién,
Panama. Las semillas que si logran penetrar
la vegetacion del marjal probablemente que-
daran suspendidas en la masa enmarafiada de
vegetacion y detritos, por lo que dificilmente
alcanzaran el sustrato. Asumiendo que gran
parte de la microtopografia de pantanos resulta
de procesos biologicos (monticulos de dese-
chos de palmas, caidas de especies lefiosas,
etc), los sitios adecuados para germinar esta-
rian limitados a los marjales herbaceos, que no
suelen disponer de palmas o especies lefiosas.
Entonces, para que una semilla de especie

arborea se establezca en un marjal tendria que:
(1) penetrar en la vegetacion del marjal, (2)
llegar a la superficie del suelo, (3) evitar la
depredacion, (4) encontrar un sitio adecuado, y
(5) crecer a través de la vegetacion densa. Ante
estas dificultades, posiblemente la colonizacion
de R. taedigera a marjales herbaceos se produz-
ca desde la periferia. Las largas y arqueadas
hojas de estas palmas sombrean parcialmente
el borde del marjal, reduciendo su estatura
y densidad. Raphia taedigera produce gran-
des bancos de semillas, que podrian germinar
durante los infrecuentes periodos secos y asi la
palma gradualmente va invadiendo el interior
del marjal (Fig. 10).

Una vez que la palma de yolillo logra ocu-
par un habitat, la microtopografia se desarrolla
a partir de la caida de material de la palma.
El éxito de P. macroloba en los yolillales es
debido a que su semilla resulta poco apetecible
para los depredadores (Hartshorn 1972, Chun

Fig. 10. Palmeras de yolillo R. taedigera en orilla de marjal herbaceo.
Fig. 10. Raffia palm R. taedigera in the edge of an herbaceous marsh.
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et al. 1994). Las semillas de C. guianensis 'y M.
saccifera que se encuentran en los monticulos
de la base de las macollas de yolillo seran pro-
bablemente consumidas por los depredadores
de semillas que viven en esa macolla, mientras
que la semilla de P. macroloba posiblemente
sera ignorada.

En conclusion, los experimentos realiza-
dos sugieren que tanto la inundacién como la
microtopografia determinan, directa o indi-
rectamente, el destino de especies arbdreas en
pantanos dominados por palmas en el noroeste
de Costa Rica. Restricciones en la disper-
sion de sus semillas y su lenta germinacion
confinan el crecimiento de R. faedigera a
los pantanos y sitios con mayor inundacion
(ver Myers 2013b).
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RESUMEN

En las Llanuras de Tortuguero, Costa Rica, un
importante nimero de arboles de pantano como Carapa
guianensis, Pentaclethra macroloba y la palma Manicaria
saccifera poseen semillas flotantes adaptadas a la hidroco-
ria, mientras que otras, como el almendro Dipteryx oleifera
y la palma de yolillo Raphia taedigera son pesadas y no
flotan. Estas especies tienen distribucion diferencial y
mientras que C. guianensis, P. macroloba y D. oleifera

también crecen en laderas alejadas de la inundacion, las
palmas M. saccifera y R. taedigera casi no se encuentran
fuera de humedales, donde son las especies dominantes.
Para entender las diferencias en la micro-distribucion
de estas especies en ambientes anegados y la variacion
en las adaptaciones de sus semillas, realicé una serie
de experimentos sobre pérdida, depredacion, remocion
y germinacion de sus semillas en el bosque de ladera y
humedales dominados por palmas de la region. En general,
se observd una mayor pérdida de semillas en el bosque
de ladera que en el pantano dominado por M. saccifera y
en el yolillal dominado por R. taedigera. En este ultimo
ambiente la pérdida de semillas fue menor. Diferencias en
las tasas de remocion de semillas entre las dos especies de
palma fueron observadas. Asi, las semillas de M. saccifera
desaparecieron rapidamente, independientemente de su
densidad de agregacion y ubicacion en el pantano. Las
semillas de R. taedigera apenas sufrieron pérdidas dentro
del yolillal, donde al parecer, las perdidas de semillas son
ligeramente mayores en los monticulos de las macollas
de palma que en el piso del pantano. Estas observaciones
sugieren que tanto la inundacién como la microtopografia
determinan, directa o indirectamente, el destino de las
especies arboreas en estos humedales. Restricciones en la
dispersion de sus semillas y su lenta germinacion confinan
a R. taedigera a pantanos y lugares mas inundados de la
region, mientras que la distribucion de las otras especies
es modulada por su capacidad de dispersion durante la
inundacion y los depredadores.

Palabras clave: pérdida de semillas, dispersion de semi-
llas, pantanos dominados por palmas, Raphia taedigera,
Maniccaria saccifera, yolillal, Tortuguero.
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