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RESUMEN

Titulo: Efectos de la dispersién secundaria por coledpteros copréfagos sobre el destino de semillas
de Rollinia edulis (Annonaceae) dispersadas por dos especies de monos en la Serrania Las
Quinchas, Colombia.

Autor: Maria Carolina Santos Heredia™

Palabras clave: Ateles hybridus, Alouatta seniculus, escarabajos coprofagos, dispersion
secundaria de semillas, destino de semillas.

Resumen: En este estudio se caracterizd la interaccion entre semillas de Rollinia edulis
(Annonaceae), los primates dispersores primarios (Ateles hybridus y Alouatta seniculus) y los
escarabajos copréfagos (Scarabaeinae) dispersores secundarios de semillas, en un bosque
tropical en Colombia. Mediante trampas de caida se comparé el ensamble de escarabajos atraidos
a las heces de ambos monos. Se capturaron un total de 445 individuos y 38 morfoespecies con
heces de Alouatta, mientras que con heces de Ateles se capturaron 346 individuos y 32
morfoespecies. Un analisis de rarefaccion indicé que para un mismo nivel de captura (numero de
individuos), no hay diferencias significativas en el numero de especies de escarabajos capturados
con heces de ambas especies de mono. Mediante un experimento factorial, se evaluaron y
cuantificaron los efectos del tipo de heces (Ateles y Alouatta) y del patron de defecacion (dormidero
vs. al azar) sobre la dispersiéon secundaria de semillas por escarabajos. Cada semilla fue marcada
y colocada en 10g de heces frescas de mono. Se usaron 220 semillas en el experimento. El tipo de
heces y el patrén de defecacion afectaron el destino postdispersion de las semillas debido que mas
semillas fueron enterradas por escarabajos cuando estaban en heces de Alouatta (68%) vs. heces
de Ateles (53%), y mas semillas fueron enterradas cuando fueron dispuestas en patron agregado
(68%) vs. patron disperso (53%). Las semillas enterradas por escarabajos sufrieron menores tasas
de depredacién que semillas no enterradas. Dado que el entierro de las semillas podria aumentar
la probabilidad de establecimiento de la plantula, y ambos, el tipo de heces y el patrén de
defecacion afectan la probabilidad de entierro de la semilla, es importante tomar estos aspectos en
consideracién al determinar la calidad de la dispersion de semillas asociada a un dispersor
primario.

“ Trabajo de investigacion
“ Facultad de Ciencias, Escuela de Biologia. Directora del proyecto: Doctora Ellen Andresen



ABSTRACT

Title: Secondary dispersal by dung beetles and fate of Rollinia edulis (Annonaceae) seeds
dispersed by two primate species in the Serrania Las Quinchas, Colombia.

Author: Maria Carolina Santos Heredia

Key Words: Ateles hybridus, Alouatta seniculus, dung beetles, secondary seed dispersal, seed
fate.

Abstract: In this study | characterized the interaction between seeds of Rollinia edulis
(Annonaceae), the primary primate dispersers (Ateles hybridus and Alouatta seniculus) and dung
beetles (Scarabaeinae) as the secondary dispersers, in a tropical rainforest in Colombia. By means
of pitfall traps | compared the assemblages of beetles attracted to the dung of both primates
species. A total of 445 and 38 morpho-species were captured with Alouatta dung, while 346
individuals and 32 morpho-species were captured with Ateles dung. A rarefaction analysis showed
that at the same level of sampling effort (number of individuals), the number of dung beetle species
captured with the dung of both monkey species was statistically homogeneous. Using a factorial
experiment, the effects of type of dung (Alouatta vs. Ateles), and defecation pattern (clumped at
sleeping sites vs. scattered at random locations) on the secondary dispersal of seeds by dung
beetles, were evaluated and quantified. Each seed was individually marked with a nylon thread, and
surrounded by 10 g of fresh monkey dung. A total of 220 seeds were used in the experiment. Dung
type and defecation pattern affected post-dispersal seed fate of R. edulis, with more seeds being
buried by dung beetles when surrounded by Alouatta (68%) vs. Ateles (53%) dung and more seeds
buried when in a clumped (68%) vs. a scattered (53%) defecation pattern. Burial depth, horizontal
movement of seeds and seed predation were not affected by dung type or defecation pattern.
Seeds buried by dung beetles suffered lower predation levels than seeds not buried by beetles.
Since seed burial coul potentially increase the probability of seedling establishment, and both dung
type and defecation pattern affect the probability of seed burial, it is important to take these aspects
into consideration when assessing the seed dispersal quality associated with a primary disperser.

“ Research
“ Facultad de Ciencias, Escuela de Biologia. Project advisor: Dr. Ellen Andresen.



INTRODUCCION

La dispersion de semillas es un proceso fundamental para la regeneracién de las
especies vegetales (Howe y Smallwood 1982). En los bosques humedos tropicales
entre el 70 y el 90 % de las plantas lefiosas tienen frutos morfolégicamente
adaptados para la dispersion por endozoocoria, es decir, a través de la ingesta de

frutos por animales frugivoros (Jordano 2000).

El efecto de los animales frugivoros sobre la dispersion de semillas de una
especie de planta se mide en términos de la efectividad de dispersion (Schupp
1993). La efectividad de dispersion depende, a su vez, de la cantidad y calidad de
la dispersién (Schupp 1993). Numerosos estudios han demostrado que muchos
primates son dispersores efectivos de semillas, debido a que pueden dispersar
grandes cantidades de semillas, y porque generalmente no hay ningun efecto
negativo del paso por el tracto digestivo, sobre la germinacion de las semillas
(Chapman 1995, Link y Di Fiore 2006, McConkey 2000, Poulsen et al. 2001,
Stevenson et al. 2002, Traveset 1998, Wehncke et al. 2003). Ademas, debido a
que muchas especies de primates tienen largos tiempos de retencion de la
ingesta, en comparacion con frugivoros mas pequefios como aves y murciélagos,
las semillas pueden potencialmente ser depositadas en sitos lejanos (Chapman
1995, Andresen 2005), fuera de la influencia negativa de los arboles progenitores
(Howe y Smallwood 1982). Otra caracteristica de la dispersién por primates, en
comparacién con otros grupos de frugivoros, es que las semillas dispersadas casi
siempre se encuentran rodeadas por una cantidad grande de materia fecal
(Andresen 2005).

La presencia de heces de primates alrededor de las semillas afecta el destino
post-dispersién de las semillas (Andresen 2002a, McConkey 2005) debido a que

atrae a roedores (depredadores de semillas) y a escarabajos coprofagos



(Coleoptera: Scarabaeinae; dispersores secundarios de semillas; Andresen vy
Levey 2004). Es ampliamente reconocida la importancia del estiércol fresco de
mamiferos como uno de los recursos alimenticios mas importantes para los
escarabajos coprofagos (Hanski y Camberfort 1991a). Mediante su
comportamiento de re-localizacion de las heces bajo la superficie del suelo los
escarabajos juegan un papel importante en varios procesos ecoldgicos tales como
el reciclaje de nutrientes, la aireacion del suelo y la dispersion secundaria de
semillas (Vulinec 2000).

Aunque reconocido, el papel ecolégico de los escarabajos coprofagos como
dispersores secundarios de semillas ha sido cuantificado en muy pocos estudios
(ver referencias en Andresen y Feer 2005). Al enterrar las semillas los escarabajos
disminuyen la probabilidad de que éstas sean encontradas y depredadas por
roedores, aumentando de esta manera la probabilidad de que se establezcan
como plantulas (Andresen y Levey 2004). Por esto es necesario crear estrategias
de conservacién para las poblaciones de mamiferos resaltando que su
disminucién afecta, no s6lo de forma directa la regeneracion de las plantas a
través de la disminucion de la dispersién primaria, sino también de forma indirecta,
a través del efecto sobre las comunidades de escarabajos, y la disminucion de la

dispersion secundaria (Andresen y Laurance 2007).

Se sabe que el resultado inmediato de la interaccidon entre semillas y escarabajos
coprofagos, y por lo tanto el destino final de las semillas, depende en gran parte
de la estructura y composicion de la comunidad de Scarabaeinae que habita en
una region y habitat determinado (Andresen y Feer 2005). El destino de una
semilla defecada va a depender del ensamble particular de escarabajos que sea
atraido a una defecacion particular (Andresen 2005), y esto depende en gran parte
de caracteristicas relacionadas con el dispersor primario. Entre las caracteristicas

mas importantes, relacionadas con la especie de primate dispersor, que influyen
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sobre el ensamble local de escarabajos, se incluyen el patron de defecacion y el
tipo de heces (Andresen 2002b, Ponce-Santizo et al. 2006).

En Colombia practicamente no existen estudios publicados sobre el papel que
juegan los escarabajos coprofagos como dispersores secundarios de semillas
defecadas por primates frugivoros. En este estudio se caracterizé la interaccion
entre semillas, los primates dispersores primarios y los escarabajos coprofagos
dispersores secundarios. Para esto se describié y cuantifico los efectos de la
dispersion secundaria por coledpteros copréfagos sobre el destino de semillas de
Rollinia edulis (Annonaceae) dispersadas por dos especies de monos, Ateles

hybridus y Alouatta seniculus, en la Serrania Las Quinchas, Colombia.

12



1. ANTECEDENTES

1.1. DISPERSION DE SEMILLAS

En la literatura se reconocen tres principales hipodtesis, las cuales no son
mutuamente excluyentes, para explicar la evolucién recurrente en los linajes de
plantas de morfologias que permiten la dispersion de sus semillas: (a) la teoria de
escape, (b) la teoria de colonizacion, y (c) la teoria de dispersion dirigida (Howe y
Smallwood 1982). La teoria de escape (Janzen 1970, Connell 1971) dice que para
la progenie es fundamental alejarse de la planta progenitora, para asi evitar un
area con altas probabilidades de mortalidad. Segun esta teoria, la alta mortalidad
se debe a factores y procesos (depredadores, patégenos, competencia) que
dependen directamente de la densidad de los propagalos (semillas, plantulas), y/o
la distancia de éstos a la planta progenitora (Howe y Mirita 2000). Segun la teoria
de la colonizacion, el habitat donde una planta crecera esta cambiando
constantemente, es impredecible el sitio mas favorable para la semilla y para que
la plantula se establezca. Entonces, la planta progenitora, ante tal situacion, debe
dispersar tantas semillas a tantos lugares como sea posible para que algunas
encuentren el lugar mas favorable para su supervivencia, germinacion vy
establecimiento. Y, finalmente, la teoria de la dispersion dirigida, sefala que los
agentes de la dispersion depositan las semillas en sitios que no son aleatorios,
sino que son sitios con condiciones especificas que son mas favorables para la
supervivencia, germinacién y establecimiento de las plantulas (Howe y Smallwood
1982). La importancia de cada una de estas tres ventajas depende de la especie

de planta y puede incluso variar entre las poblaciones de la misma especie.

Las plantas pueden usar diversos mecanismos para dispersar sus semillas, entre
los que se encuentran: (a) dispersién propia, es decir que las plantas mismas

dispersan sus semillas, como es, por ejemplo, el caso de frutos con dehiscencia
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explosiva; (b) dispersion abidtica, mediante la cual las semillas son dispersadas
por agentes abidticos, como por ejemplo el agua vy el viento; y (c) la dispersién
bidtica que es aquella realizada por los animales, como por ejemplo el caso de las

semillas tragadas por los animales frugivoros (Andresen 2000).

Hasta un 90% de los arboles en bosques tropicales tienen frutos carnosos que
atraen animales dispersores de semillas (Howe 1977) y la mayoria de estos frutos
estan morfolégicamente adaptados para la dispersion por endozoocoria (Jordano
2000). En muchos de estos bosques tropicales los primates frugivoros son
efectivos dispersores primarios de semillas (Labert y Kaplin 2001). En términos de
la cantidad de dispersion, muchos primates pueden dispersar un alto numero de
semillas, debido a su gran tamafo corporal (en comparacion con otros animales
dispersores de semillas como aves y murciélagos) y debido a que algunas
especies tienen dietas altamente frugivoras (Chapman 1995). En términos de la
calidad de dispersion, ésta se ve afectada, en primer lugar, por el efecto que tiene
el tracto digestivo sobre las semillas, y, en segundo lugar, por los patrones
espaciales y las caracteristicas asociadas con la deposicion de las semillas
(Schupp 1993). El paso por el tracto digestivo de la mayoria de las especies de
primates no tiene efecto, o incluso puede tener un efecto positivo, sobre el
porcentaje y/o la velocidad de germinacion de las semillas (Chapman 1995). La
calidad de la dispersion asociada con: como y dénde son depositadas las semillas
es determinada por el destino post-dispersién de las semillas (Andresen y Feer
2005). Con respecto a este componente de la calidad de dispersion, el papel que
juega cada especie de primate frugivoro en la dispersion primaria de semillas
depende, entre otras caracteristicas, de la estructura social, fisiologia/morfologia

digestiva, dieta, y patrones de movimiento.

1.2. PRIMATES DE LOS GENEROS ATELES Y ALOUATTA COMO
DISPERSORES PRIMARIOS DE SEMILLAS

14



Si bien tradicionalmente el enfoque de los estudios de dispersién de semilla por
animales frugivoros en bosques tropicales fue sobre aves y murciélagos, en las
ultimas dos décadas ha surgido un gran reconocimiento por el papel de
dispersores primarios que juegan los primates en estos ecosistemas (Chapman
1995, Lambert y Kaplin 2001). La dispersidén de semillas por primates, ademas de
proporcionar escape de la influencia negativa del la planta progenitora, permite
que las semillas colonicen nuevos lugares, sitios potencialmente mas favorables
para el establecimiento de las plantulas (Howe y Smallwood 1982), debido a que
disminuye la probabilidad de muerte por ataques patégenos (Packer y Clay 2000).
Los monos del Nuevo Mundo de la subfamilia Atelinae pertenecientes a los
géneros Ateles y Alouatta son efectivos dispersores de semillas para una gran
variedad de especies vegetales (Andresen 1999, Feer 1999, Link y Di Fiore 2006,
Stevenson et al. 2002). Estos primates tienen distintos patrones de
comportamiento e incluyen en su dieta diferentes proporciones de frutas. Por lo
general una gran cantidad de semillas son defecadas en lugares lejanos a los
arboles progenitores, y el paso por el tracto digestivo puede tener efectos positivos
sobre el tiempo de latencia y sobre la tasa de germinacion de las semillas
(Stevenson et al. 2002).

Las heces, al igual que el lugar y los patrones de defecacion, pueden afectar el
destino postdispersion de las semillas defecadas (McConkey 2000, Andresen
2002b). Los lugares y la forma como estas semillas son depositas varian de
acuerdo a la especie de dispersor primario (Andresen y Feer 2005). Por ejemplo,
los Ateles son casi estrictamente frugivoros, lo cual los convierte en efectivos
dispersores de semillas en términos de la cantidad de semillas que potencialmente
dispersan (Klein y Klein 1977, Van Roosmalen 1985). Por otro lado, los cortos
tiempos de retencion de la ingesta (en promedio defecan cada 3 horas), sus
desplazamientos largos (Shimooka 2005), su estructura social de fision-fusion, y
su comportamiento de defecacion individual, predicen como patron espacial

predominante para las semillas depositadas por defecacién al patrén disperso
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(Andresen 1999, Entrevista Zarate-Caicedo 2006). Los monos del género Alouatta,
por el contrario, consumen frutas y hojas, por lo cual potencialmente sus heces
contendran menos semillas. De igual forma, el largo tiempo de retencion (mas o
menos defecan cada 12 horas, y el tiempo de retencion de la ingesta puede ser de
hasta 16 o 20 horas) y sus desplazamientos mas cortos, su estructura social en
tropas cohesivas (Defler 2003), su comportamiento de defecacion grupal, predicen
como patrén espacial predominante para las semillas depositadas por defecacion
al patrén agregado (Andresen 1999, 2002b; Estrada et al. 1999).

La materia fecal que rodea a las semillas defecadas por primates puede tener un
efecto sobre el destino post-dispersiéon de las semillas, y por lo tanto es una
caracteristica importante que debe tenerse en cuenta cuando se quiere determinar
la efectividad de un dispersor primario (Andresen 2002b). Por un lado, las heces
atraen a roedores depredadores de semillas (Janzen 1986). Por otro lado, las
heces atraen a los escarabajos coprofagos. Algunas de las semillas dispersadas
por los primates son dispersadas secundariamente por escarabajos coprofagos
(Chapman y Onderdonk 1998; Estrada y Coates-Estrada 1984, 1991; Andresen
2005). Diversos factores afectan la composicion local del ensamble de
escarabajos copréfagos que es atraido a una defecacién y por tanto influyen en el

destino post-dispersion de las semillas (Andresen y Feer 2005).

1.3. ESCARABAJOS COPROFAGOS COMO DISPERSORES SECUNDARIOS
DE SEMILLAS

Los escarabajos copréfagos (Scarabaeinae, Coledptera) se alimentan de heces,
preferentemente aquellas de mamiferos herbivoros (Hansky y Cambefort 1991b).
Después de localizar la materia fecal, la mayoria de las especies Neotropicales
separan rapidamente una porcion de heces y la entierran bajo la superficie del
suelo (Hallffter y Edmonds 1982). Esta conducta tan particular conlleva numerosos

beneficios ecologicos, ademas de dispersar accidentalmente las semillas
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contenidas en la materia fecal, favorece al reciclaje de nutrientes (Mittal, 1993),
aireacion vy fertilizacion de la tierra (Miranda et al. 1998), control de parasitos

(Bergstrom et al., 1976), entre otros.

Los escarabajos copréfagos, al remover las semillas del lugar de la deposicion y al
enterrarlas junto a las heces, disminuyen la probabilidad de depredacién por
roedores (Crawley 2000), consecuentemente aumentando la probabilidad de
supervivencia de las semillas (Andresen 2001). Sin embargo, para las semillas
enterradas, otros factores como el microclima (luz, humedad) y la profundidad de
entierro pueden tener efectos positivo o negativo, de acuerdo a las caracteristicas
que cada semilla y plantula requieran para su germinacién y establecimiento,
respectivamente (Fenner 2000). Asi por ejemplo, para algunas especies cuyas
semillas germinadas no logran emerger como plantulas, si las semillas se
encuentran enterradas, el entierro de semillas por escarabajos puede tener un
efecto negativo (Andresen y Levey 2004). Sin embargo, se ha cuantificado que a
nivel de la comunidad de arboles en un bosque Neotropical en Brasil, el efecto
neto del entierro de semillas por escarabajos es positivo, es decir que, en
promedio, mas plantulas se establecen a partir de semillas defecadas que fueron
enterradas por escarabajos, que de semillas defecadas que no fueron enterradas
(Andresen y Levey 2004).

Los escarabajos coprofagos consideran a las semillas como contaminantes,
debido a que estos escarabajos no comen semillas, comen heces (Andresen y
Feer 2005). Sin embargo, la fuerte competencia intraespecifica de los escarabajos
por las heces (Hansky y Cambefort 1991b) ha favorecido a las semillas, dado que
los coprofagos invierten menor tiempo en separar a las semillas de las heces.
Pero, la probabilidad de dispersion secundaria de la semilla por parte de los
escarabajos depende, ademas de la competencia por este preciado recurso, de la
estrategia de alimentacién del escarabajo, del tamano del escarabajo y del tamano

de la semilla (Andresen y Feer 2005). Por lo tanto, la probabilidad de dispersion
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secundaria por escarabajos se puede ver afectada por cualquier variable que
influya sobre la composicién del ensamble particular de escarabajos que es
atraido en un momento dado a una defecacion dada (Andresen 2002a, 2005). Por
ejemplo, se ha visto que la probabilidad de dispersidn secundaria para una semilla
puede depender en gran medida de la cantidad y del tipo de heces en que se
encuentre la semilla, y de la disposicion espacial de las heces y semillas en el
suelo del bosque (Andresen 2002b, Andresen y Levey 2004, Ponce-Santizo et al.
2006).

Debido a la gran abundancia de estos escarabajos en los bosques tropicales
(Davis et al. 2001) y que probablemente la mayoria de las heces de primates
frugivoros (y otros mamiferos frugivoros) contienen semillas, es muy elevado el
potencial de la dispersion secundaria de semillas por estos insectos (Andresen y
Feer 2005) por lo tanto, es importante incorporar el estudio de la dispersién
secundaria por escarabajos coprofagos en cualquier investigacion que pretenda
estimar la efectividad de un primate frugivoro como dispersor primario de semillas
y de su importancia en el proceso de regeneracion del bosque (Andresen y Feer
2005).

1.4. ESTUDIOS EN COLOMBIA

En Colombia los estudios que involucran a los escarabajos coprofagos de la
familia Scarabaeinae se han enfocado en aspectos de diversidad (Medina et al.
2002), de la estructura de sus comunidades (Castellanos et al. 1999), la
distribucion altitudinal (Escobar y Chacén 2000, Escobar et al. 2005) y los efectos
de las presiones antrépicas sobre este grupo de insectos (Lopera y Amézquita
1997). A nivel mundial, el reconocido papel ecologico de los escarabajos
copréfagos como dispersores secundarios de semillas ha sido cuantificado en muy
pocos estudios debido a las dificultades metodoldgicas de seguir el destino de las

semillas, sobre todo con las mas pequenas (Andresen y Feer 2005). Diversos
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aspectos de la dispersion secundaria de semillas por escarabajos coproéfagos, han
sido descritos y/o cuantificados por trabajos en México (Estrada y Coates-Estrada
1991), Guatemala (Ponce-Santizo et al. 2006), Brasil (Andresen 2002a, Andresen
y Levey 2004, Vulinec 2002), Guayana Francesa (Feer 1999, Hingrat y Feer
2002), Peru (Andresen 1999), Uganda (Shepherd y Chapman 1998) y Colombia
(Laverde et al. 2002).

Solo un trabajo sobre el papel que juegan los escarabajos copréfagos como
dispersores secundarios de semillas defecadas por animales frugivoros ha sido
publicado para Colombia. En este trabajo se estudié la actividad de los
escarabajos copréfagos asociados con excrementos de una especie de mono, los
churucos (Lagothrix lagothricha), los cuales son dispersores primarios de semillas
en el Parque Nacional Tinigua (Laverde et al. 2002). Los autores de este trabajo
utilizaron tres tamafos diferentes de semillas para estimar los tiempos de
remocion de las heces y el promedio de distancias de remocion horizontal y
vertical hecha por los escarabajos paracépridos, telecdpridos y endocopridos.
Reportaron diferencias significativas entre los escarabajos con los tres tipos de
estrategias alimenticias, respecto a los tiempos de llegada a las heces y a las
distancias de remocién. Este trabajo resalta el papel que juegan los churucos
como dispersores primarios de semillas, y el importante papel que los escarabajos
copréfagos pueden jugar en el éxito o fracaso de las semillas y su contribucion en

el proceso de la dispersion en general (Laverde et al. 2002).
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2. OBJETIVOS

Comparar los ensambles de escarabajos coprofagos atraidos a heces de dos
especies de monos (Ateles hybridus y Alouatta seniculus) en La Serrania las

Quinchas.

Cuantificar la dispersion secundaria de semillas de Rollinia edulis presentes en

defecaciones de monos por parte de los escarabajos copréfagos.
Evaluar los efectos del tipo de heces (Ateles y Alouatta) y del patron de defecacion

(agregada en dormidero vs. dispersa en areas al azar) sobre la dispersion

secundaria de semillas por escarabajos coprofagos.
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3. METODOS

3.1. AREA DE ESTUDIO

El estudio se realizé de julio a diciembre del 2006 en La Reserva Natural de las
Aves EI| Paujil (RNAP) que se encuentra ubicada entre los municipios de Puerto
Boyaca (Boyacd) y Cimitarra (Santander) en el corregimiento de Puerto Pinzon,
Serrania Las Quinchas, Colombia (Balcazar et al. 2000). El area de la RNAP
comprende 60 hectareas localizadas entre los 170 y los 200m de altura. La RNAP
se establecio en el afio 2004 para la conservacion de la vida silvestre. En la region
la temperatura media anual es de 26,03° C, y fue relativamente constante durante
los meses de estudio. La precipitacién promedio anual en Puerto Boyaca es de
2072,2 mm. De abril a mayo se presenta el primer periodo de lluvias, y de
septiembre a noviembre el segundo (BirdLife International 2005). La RNAP
comprende bosque maduro y secundario. Segun sus caracteristicas vegetales y

geomorfoldgicas, hace parte de la selva inferior (Cuatrecasas 1989).

La reserva protege una amplia gama de fauna y flora. Entre las especies de
arboles destacan por su importancia Ceiba pentandra (Bombacaceae), Pouteria
spp., (Sapotaceae) y Clarisia racemosa (Moraceae). La reserva cobija a un grupo
de choibos (Ateles hybridus) y un grupo de monos aulladores (Alouatta seniculus),
con 16 y 4 individuos, respectivamente. Cabe recalcar que A. hybridus es una
especie que se encuentra clasificada como “En Peligro” segun la lista roja de
IUCN (Nowak 1999). Los A. hybridus consumen alrededor de 22 especies
vegetales y pasan el 65% del tiempo alimentandose, del cual 48% dedican al

consumo de frutos (Entrevista Zarate-Caicedo 2006).
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Figura 1. Ubicacion general del area de estudio. La Reserva Natural de Aves el
Paujil, se encuentra en La Serrania Las Quinchas entre los departamentos de
Santander y Boyaca, Colombia.
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3.2. MUESTREO DE ESCARABAJOS COPROFAGOS

Para examinar si existen diferencias en los ensambles de escarabajos copréfagos
atraidos a las heces de ambos primates, se utilizaron trampas de caida cebadas
con heces frescas de Ateles hybridus y Alouatta seniculus. Cada trampa consistio
en un recipiente plastico de 11 cm de diametro y 11 cm de altura, llenado a un
tercio de su capacidad con agua jabonosa y enterrado a ras del suelo. Para
proteger las trampas de la lluvia, se emplearon platos plasticos de 30 cm de
didmetro, a manera de techos, colocados con tres alambres (a manera de tripode)
a unos 20 cm por encima de la trampa. Cada cebo consistié de 30 g de heces
frescas colocados dentro de una bolsita de tul fino y sujetado con un gancho de la
parte inferior central de los platos, de tal manera que quedd suspendido a unos 5
cm del borde superior de la trampa enterrada. Se utilizaron un total de 20 trampas
de caida, 10 con heces de Alouatta y 10 con heces de Ateles. Se dispusieron las
trampas a lo largo de dos transectos (10 trampas por transecto), uno para cada
tipo de cebo. Las trampas estuvieron separadas por 50 m dentro de cada
transecto, para evitar la interferencia entre trampas (Larsen y Forsyth 2005). La
separacién entre transectos fue de 100 m. Las trampas se abrieron al atardecer
(16:00 — 18:00 h) y se mantuvieron abiertas por 24 horas. Al cabo de este tiempo
todos los escarabajos de las trampas se recolectaron y posteriormente se
identificaron. Se realizaron tres muestreos durante el periodo de estudio: en julio,
septiembre y noviembre del 2006. La localizacion de las trampas fue la misma en
los tres muestreos. Los escarabajos coprofagos se identificaron con la ayuda de
claves y del experto Fernando Z. Vaz-de-Mello. La coleccién de referencia se
encuentra en el Museo de Historia Natural de la Universidad Pedagdgica y
Tecnologica de Colombia, en Tunja, Boyaca, a cargo de Fredy Molano. Una copia
de la coleccion se encuentra en el laboratorio de entomologia de la Universidad

Industrial de Santander.
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Para establecer las diferencias en el numero de individuos, nimero de especies, y
preferencia alimenticia de las especies atraidas a las heces de mono aullador y
mono arafia se sumaron los datos obtenidos en los tres muestreos, y se consideré
a cada trampa como una muestra independiente. Estos datos se analizaron con
pruebas de t de Student, en el programa estadistico Systat 11 version de prueba
(SPSS 2006). Para verificar si existia preferencia por uno de los tipos de heces en
las especies de escarabajos mas abundantes (por lo menos 10 individuos) se
llevaron a cabo pruebas de chi-cuadrado de bondad de ajuste. Ademas, se
construyeron curvas de acumulacion de especies para cada tipo de cebo y curvas
de rango-abundancia (Feisinger 2001), en el programa Estimate 7.5 (Colwell 2005)

y Past 1.64 (Hammer et al. 2001), respectivamente.

3.3. DISPERSION SECUNDARIA DE SEMILLAS POR ESCARABAJOS
COPROFAGOS

Para determinar el efecto que tienen los escarabajos coprofagos sobre el destino
post-dispersion de semillas defecadas por monos, se utilizaron semillas de Rollinia
edulis (Annonaceae). Se escogié esta especie de arbol porque presentod
abundante fructificacion en los meses de estudio, porque sus frutos son ingeridos
y semillas defecadas intactas por ambas especies de monos, y porque las semillas
son relativamente grandes facilitando esto el seguimiento de su destino. Con las
semillas de R. edulis se realizé un experimento factorial con dos factores, y cada
factor con dos niveles: (1) especie de mono (Alouatta vs. Ateles) y (2) tipo de
defecacion (agregada en dormidero vs. dispersa en areas al azar). Las semillas
experimentales fueron obtenidas a partir de frutos colectados bajo arboles en
fructificacion. Las semillas fueron lavadas y se dejaron secar a la sombra. Cada
semilla fue marcada pegandole un hilo nylon blanco de 60 cm de longitud para
facilitar su seguimiento en el tiempo y espacio. Se utilizaron un total de 220

semillas (120 semillas con heces de Alouatta y 100 semillas con heces de Ateles).
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En cada una de las repeticiones independientes para las combinaciones de los
niveles de los dos factores (Alouatta-agregado n = 6, Ateles-agregado n = 5,
Alouatta-disperso n = 6, Ateles-disperso n = 5) se utilizaron 10 semillas. Para el
tratamiento de defecacion agregada en dormidero se localizaron los dormideros de
los monos la noche anterior, debido a que los sitios donde dormian variaban
constantemente. Al dia siguiente, muy temprano, en el lugar donde los monos
despertaron y defecaron, se colectaron aproximadamente 100 g de las heces, los
cuales dividimos en 10 porciones iguales de aproximadamente 10 g cada una.
Cada una de las semillas experimentales marcadas, se colocaron dentro de una
de las 10 porciones de heces. Luego fueron dispuestas las semillas con heces en
el centro del area de defecacion, usando una disposicion regular, manteniendo
una distancia de 40 cm entre semillas experimentales y marcando con un pequefio
palito la posicion exacta de cada semilla. Para el experimento del patron disperso
se prepararon las semillas de la misma manera pero fueron colocadas,
individualmente, una cada 10 m, a lo largo de transectos. Se usaron 5 y 6
dormideros diferentes para Ateles y Alouatta, respectivamente, en el patron
agregado. Igualmente, se escogieron 5 y 6 transectos independientes para el

patrén disperso con heces de Ateles y Alouatta, respectivamente.

Se tomaron registros diarios del destino de las semillas experimentales
(depredada o removida por roedores, enterrada por escarabajos, movida
horizontalmente) durante los tres primeros dias y luego una vez por semana. Los
registros se continuaron hasta el final del experimento, durante 16 semanas. Las
semillas enterradas se desenterraron para determinar su destino (viva, muerta,
germinada). Las diferentes variables de respuesta (proporcion de semillas
enterradas, proporcion de semillas movidas horizontalmente, proporcion de
semillas depredadas, proporcion de semillas germinadas) se analizaron con un
analisis de varianza factorial de dos vias, en el programa estadistico Systat 11
version de prueba (SPSS 2006).
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Mediante un experimento adicional complementario se cuantifico la profundidad a
la que las semillas son enterradas por los escarabajos copréfagos. Para esto se
utilizaron semillas secadas y pintadas con pintura blanca (de esta manera no
atraen roedores, ni germinan), y marcadas con hilo nylon. Estas semillas se
colocaron con ambos tipos de heces usando el mismo disefio que aquel usado
para el patréon disperso de defecacion. Estas semillas pintadas se reutilizaron. Se
hicieron un total de 8 transectos independientes para cada tipo de heces, y en
cada transecto se usaron 10 semillas. Luego de dos dias se midi6 la profundidad
de las semillas enterradas, asi como la distancia horizontal a la que fueron
movidas (enterradas o no). Se consideré a cada semilla como una muestra
independiente y se comparo la frecuencia de semillas enterradas con ambos tipos
de heces mediante una prueba de G de independencia (Williams 1976), con los
datos dispuestos en una tabla de contingencia de dos vias. Para las profundidades
solo se consideraron a las semillas enterradas y se compararon entre los tipos de
heces mediante una prueba de U en el programa Systat 11 version de prueba
(SPSS 2006).

4. RESULTADOS

4.1 ENSAMBLES DE ESCARABAJOS COPROFAGOS

Con respecto a los escarabajos coprofagos atraidos a las heces de ambos
primates, se colectaron un total de 791 individuos distribuidos en 43 especies de la
sub-familia Scarabaeinae. Asociados a las heces de Alouatta se colectaron un
total de 445 individuos pertenecientes a 38 especies, y con heces de Ateles se
colectaron un total de 346 individuos pertenecientes a 32 especies (Tabla 1).
Mediante una prueba de t de Student, se encontraron diferencias estadisticas
significativas en el numero de especies capturadas con las heces de ambas

especies de monos (T=2.8; gl=18; p=0.012), es decir que un mayor numero de
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especies de Scarabaeinae fueron atraidas a las heces de Alouatta que a las heces
de Ateles. Por el contrario, mediante la prueba de t de Student, no se encontro
diferencia estadistica significativa en el numero de individuos de Scarabaeinae
capturados en las trampas de caida, cebadas con las heces de Alouatta vs. heces
de Ateles (T=0.965; gl=18; p=0.347).

Tabla 1. Abundancia de las esOpecies de escarabajos copréfagos atraidos a las

heces de Alouatta seniculusy Ateles hybridus en la Serrania Las Quinchas,

Colombia.
Morfoespecie Especie Alquatta Ate]es Total Porcentaje
seniculus | hybridus (%)
1 Dichotomius sp.1 7 1 8 1,0
2 Eurysternus foedus 5 1 6 0,8
3 Eurysternus caribaeus 7 5 12 1,5
4 Canthon aequinoctialis 93 31 124 15,7
5 Deltochilum 13 3 16 2,0
(Deltohyboma) sp. 1
6 Onthophagus sp. 1 17 8 25 3,2
7 Onthophagus aff. 19 2 21 2,7
rubrescens
8 Ateuchus sp.1 7 1 8 1,0
9 Canthidium sp.1 31 6 37 4.7
10 Canthidium sp.2 4 2 6 0,8
11 Uroxys sp.1 26 33 59 7,5
12 Phanaeus sp.1 2 0 2 0,3
13 Canthidium aff. haroldi 22 13 35 4,4
14 Canthidium sp.3 1 0 1 0,1
15 Canthidium sp.4 2 0 2 0,3
16 Canthidium sp.5 18 0 18 2,3
17 Canthidium sp.6 7 1 8 1,0
18 Canthidium sp.7 14 4 18 2,3
19 Onthophagus aff. 2 2 4 0,5
dicranoides
20 Onthophagus aff. 4 2 6 0,8
haematopus
21 Ateuchus sp.2 14 10 24 3,0
22 Onthophagus sp.2 26 1 27 3,4
23 Uroxys sp.2 47 117 164 20,7
24 Onthophagus aff. 3 2 5 0,6
acuminatus sp.1
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Tabla 1. (Continuacion)

25 Onthophagus aff. 28 0 28 3,5
curvicornis
26 Ateuchus sp.3 2 66 68 8,6
27 Onthophagus sp.3 2 3 5 0,6
28 Canthidium sp.8 2 0 2 0,3
Deltochilum
29 (Deltohyboma) sp. 2 ! 5 6 0.8
30 Canthidium sp.9 1 4 5 0,6
31 Uroxys sp.3 3 4 7 0,9
32 Canthidium sp.10 0 3 3 0,4
33 Onthophagus sp.4 2 11 13 1,6
34 Canthidium sp.11 0 1 0,1
35 Onthophagus sp.5 0 1 0,1
36 Canthidium sp.12 0 1 1 0,1
Canthon
37 (Glaphyrocanthon) aff. 0 1 1 0,1
subhyalinus
38 Canthidium sp.13 1 1 2 0,3
39 Canthidium sp.14 0 3 0,4
40 Onthqphagus aff. 3 0.4
acuminatus sp. 2
a1 Coprophana_eus ' 3 0 3 04
telamon nevinsoni
42 Phanqeu_s pyrois 2 0 2 03
olsoufieffi
43 DeI_toch'iIum aff. 1 0 1 0.1
orbignyi
_Total de 445 346 | 791 100
individuos
Total de 38 32 43
Especies

El numero de especies que se registran en un muestreo estd directamente
relacionado con el numero de individuos que se capturan. Esto es problematico
cuando se quiere comparar la riqueza de especies en dos 0 mas muestreos que
no han alcanzado un valor asintético (Gotelli y Colwell 2001). Debido a que las

curvas de acumulacion de especies muestran que en este estudio no se
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alcanzaron los valores asintéticos (Fig. 2) podria ser que la diferencia en riqueza
de especies detectada por la prueba de t sea un artefacto provocado por el hecho
de que se capturaron mas individuos con heces de Alouatta que de Ateles
(aunque la diferencia no haya sido estadisticamente significativa). Por lo tanto, se
hizo un analisis de rarefaccion para ver si efectivamente el nUmero de especies
capturadas con heces de Alouatta es mayor al numero de especies capturadas
con heces de Ateles, a un mismo nivel de individuos capturados. Debido a que los
escarabajos fueron colectados mediante muestras (trampas), las curvas de
rarefaccidon (curvas esperadas de acumulacion de especies) para cada especie de
mono fueron construidas usando el método de rarefaccién de muestras (Gotelli y
Colwell 2001). Sin embargo, como sugieren Gotteli y Colwell (2001), para
comparar la rigueza de especies capturada con heces de Alouatta y Ateles, las
curvas se hicieron de tal manera que muestran el numero esperado de especies
de escarabajos como una funcion del numero acumulado de individuos. Al
comparar ambas curvas, es decir la curva esperada de acumulacion de especies
de Ateles y la curva esperada de Alouatta, a un mismo nivel de captura (346
individuos), se encontré que los intervalos de confianza al 95% de ambas curvas
se sobrelapan. Esto indica que el numero de especies de escarabajos capturadas
con heces de Alouatta no difiere estadisticamente del numero de especies

capturadas con heces de Ateles, para un mismo numero de individuos capturados.
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Figura 2. Curvas de rarefaccion basadas en la rarefaccion de la muestras,
mostrando el numero esperado de especies de escarabajo coprofagos en funcién
del numero acumulado de individuos, para el muestreo realizado con heces de
Alouatta (cuadrados) y con heces de Ateles (triangulos). Cada punto representa la
suma de los datos de tres capturas (julio, septiembre, noviembre) para una
trampa, teniéndose un total de 10 trampas para cada especie. Las barras de error

asociadas a cada punto representan el intervalo de confianza al 95%.
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Los diagramas de rango-abundancia (Fig. 3) de los ensambles de escarabajos
atraidos a las heces de los primates, muestran que la distribucién del arreglo de
las abundancias de las especies de escarabajos (Scarabaeinae) capturados en
trampas cebadas con heces de Alouatta o Ateles se ajustan a diferentes modelos
basicos de diversidad (Moreno 2001). Las especies capturadas en las trampas
cebadas con heces de Alouatta se aproximan a una linea recta en el grafico de
rango abundancia (Fig. 3a), indicando que las especies llegan a intervalos de
tiempo irregulares, ajustandose al modelo de diversidad de series logaritmicas (p=
0.9676). La serie logaritmica se ajusta mediante los valores de indice de

diversidad alfa de Williams y el parametro del muestreo (a= 9.936, X= 0.9782). Por
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el contrario las especies de escarabajos atraidos a las heces de Ateles (Fig. 3b) se
ajustan al modelo basico de diversidad log- normal (p= 0.8316). Este ajuste indica
que la distribucion del numero de individuos por especie es normal. La media y la
varianza de los logaritmos de las abundancias de las especies capturadas (T =
0.2356, o= 0.6028) se obtienen para calcular los valores esperados de esta

distribucion.

Figura 3. Diagrama de rango-abundancia del ensamble de escarabajos copréfagos
asociados a las heces de Alouatta seniculus (a) y Ateles hybridus (b). La
abundancia de especies de Scarabaeinae atraidas a las heces de A. seniculus se
ajusta al modelo logaritmico y la abundancia de especies de Scarabaeinae

atraidas a las heces de A. hybridus se ajusta al modelo log- normal.

Abundancia relativa {log)

Rango
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Figura 3. (Continuacion)
b)

Especies por octava

Cctava

Con respecto a los patrones de dominancia de especies en el ensamble total de
escarabajos capturados se observa que siete especies con mas de 30 individuos,
representaron el 61,56% del total de individuos capturados (Tabla 2). De éstas, las
dos mas abundantes representaron el 36,43% de todos los individuos capturados:
Uroxys sp.2 con 164 individuos (20,73%) y Canthon aequinoctialis con 124
individuos (15,7%). Continuaron de manera decreciente Ateuchus sp.3 con 68
individuos (8,6%), Uroxys sp.1, Canthidium sp.1 y Canthidium aff. haroldi con 59
(7,5%), 37 (4,7%) y 35 (4,4%) individuos, respectivamente. Las especies menos
abundantes fueron Canthidium sp.3, Canthidium sp.11, Onthophagus sp.5,
Canthidium sp.12, Canthon (Glaphirocanton) aff. subhyalinus y Deltochilum aff.
orbignyi, con 1 individuo (0.1%) cada una. En el ensamble asociado a heces de
Alouatta encontramos que Canthon aequinoctialis fue la especie dominante con 93
individuos (21%), y que en el ensamble asociado a heces de Ateles la especie

dominante fue Uroxys sp.2 con 117 individuos (34%).

De 16 especies para las que se capturaron 10 o mas individuos en total (Tabla 2),
5 especies no mostraron preferencia por el tipo de heces, 3 mostraron preferencia
(p<0.05) por las heces de Ateles (Ateuchus sp.3, Onthophagus sp.4 y Uroxys sp.2)
y ocho especies por las de Alouatta (Canthon aequinoctialis, Canthidium sp.1,
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Canthidium sp.5, Canthidium sp.7, Deltochilum (Deltohyboma) sp.1, Onthophagus

aff. rubrescens, Onthophagus aff. curvicornis y Onthophagus sp.2).

Tabla 2. Preferencia alimenticia de las especias de escarabajos copréfagos con
10 o mas individuos capturados con las trampas de caida. Las ultimas tres

columnas indican el tipo de preferencia.

5 o
@ Valor a o
o calculado & 4 c o
qu_) Especie de chi- p E g P E’
5 cuadrada < o
s o
3 | Eurysternus caribaeus 0.57735 0,563703 X
4 | Canthon aequinoctialis 5.076479 <0.0001 X
5 SDpelt1ochilum (Deltohyboma) 25 0,012419 X
6 | Onthophagus sp. 1 1.8 0,071861 X
7 | Onthophagus aff. 3.709704 | 0,000208 | X

rubrescens
9 | Canthidium sp.1 4.109975 <0.0001 X
11 | Uroxys spp.1 0.911322 0,362126 X
13 | Canthidium aff. Haroldi 3.538607 0,128190 X
16 | Canthidium sp.5 1.521278 <0.0001
18 | Canthidium sp.7 4.242641 0,018422 X
21 | Ateuchus sp.2 2.357023 0,414216 X
22 | Onthophagus sp.2 0.816497 <0.0001 X
23 | Uroxys sp.2 4.811252 <0.0001 X
o5 | Onthophagus aff. 5.466082 | <0.0001 X

curvicornis
26 | Ateuchus sp.3 5.291503 <0.0001 X
33 | Onthophagus sp.4 7.76114 0,012555 X
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4.2 DISPERSION SECUNDARIA DE SEMILLAS POR ESCARABAJOS
COPROFAGOS

Durante los experimentos se utilizaron un total de 220 semillas, de las cuales los
escarabajos copréfagos, enterraron 135 (61.4%) semillas (Fig. 4). Con los
resultados del ANOVA factorial se encontr6 que los escarabajos coprofagos
enterraron una proporcion mayor de semillas de Rollinia edulis con heces de
Alouatta (68,3%) que con heces de Ateles (53,0%; F115=8.090, p=0.011), y que
mas semillas fueron enterradas con el patrén de defecacién agregado (68,0%) que
con el patron disperso (53,3%; F1,18=7.402, p=0.014). Asimismo, la interaccion
entre ambos factores también fue significativa (F4,1s=4.42, p<0.05), debido a que la
diferencia entre Alouatta vs. Ateles es mucho mas pronunciada cuando el patron

es disperso que cuando es agregado.

Figura 4. Porcentaje de semillas de R. edulis enterradas por escarabajos
coproéfagos, dispuestas en los patrones de defecacion agregados en dormidero y
dispersos al azar. Los porcentajes se calcularon a partir de n=6 réplicas en el caso
de Alouatta seniculus y n=5 réplicas en el caso de Ateles hybridus, con 10 semillas

en cada réplica. Las barras de error representan error estandar.
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De las 220 semillas utilizadas en los experimentos, 175 semillas (79.5%) fueron
dispersadas horizontalmente por escarabajos coprofagos (Fig 5). Se encontrd 51
por ciento de semillas de R. edulis movidas horizontalmente en los experimentos
de los patrones agregados y 48 por ciento en los experimentos de patrén disperso.
Aunque mayor proporciéon de semillas fueron movidas de forma horizontal en
heces de Alouatta y dispuestas en patrén agregado, con el ANOVA factorial de
dos vias se encontré que no hubo efectos estadisticamente significativos, para la
proporcion de semilla movidas horizontalmente, de ninguno de los dos factores, ni
su interaccion (patréon de defecacidon: Fq4=0.121, p=0.732; tipo de heces
(F1,18=2.257, p=0.150); interaccion (F118=0.023, p=0.150).

Figura 5. Porcentaje de semillas de R. edulis movidas horizontalmente por
escarabajos coprofagos, dispuestas en los patrones de defecacion agregados en
dormidero y dispersos al azar. Los porcentajes se calcularon a partir de n=6
réplicas en el caso de Alouatta seniculus y n=5 réplicas en el caso de Ateles

hybridus. Las barras de error representan error estandar.
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Al igual que para el movimiento horizontal de las semillas, los resultados del

ANOVA factorial de dos vias no fue significativo para la proporcion de semilla
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depredadas (Fig.6), es decir que el hecho que una semilla sea depredada no se ve
afectada por el tipo de heces (F115=2.341, p=0.143) o el patron de defecacion
(F1.18=0.674, p=0.422), ni por su interaccion (F11=0.006, p=0.941) aunque la
tendencia fue que una mayor proporcion de semillas fueran depredadas cuando se
encontraron en heces de Ateles que en heces de Alouatta, y cuando se

encontraron en patrén disperso (Fig.6).

Figura 6. Porcentaje de semillas de R. edulis depredadas dispuestas en los
patrones de defecacion agregados en dormidero y dispersos al azar. Los
porcentajes se calcularon a partir de n=6 réplicas en el caso de Alouatta seniculus
y n=5 replicas en el caso de Ateles hybridus. Las barras de error representan error

estandar.
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Mediante una prueba de G se encontré (G=12.2, gl=1, p<0.001) que hay efecto del
entierro de las semillas, sobre la depredacion de las mismas, debido a que el 72.7
por ciento de las semillas que no fueron enterradas por escarabajos coprofagos,
fueron depredadas, mientras que el 52.7 por ciento de las semillas enterradas, no

fueron depredadas.
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Respecto a la proporcion de las semillas enterradas utilizadas en el experimento
adicional que tuvo como objetivo principal cuantificar las profundidades de
entierro, encontramos que el 73.8% de las semilla en heces de Alouatta y el 72.5%
en heces de Ateles, fueron enterradas por escarabajos coprofagos en dos dias.
Mediante la prueba de G de independencia (G=0.032, gl=1, p=0.858), se encontrd
que no hay efecto de las heces de los dos monos sobre la frecuencia de semillas
enterradas por los escarabajos, contrario a lo encontrado con el experimento

factorial (ver arriba).

La profundidad promedio a que los escarabajos entierran las semillas fue de 2.3
cm, pero la variacion es muy grande, presentandose semillas enterradas a tan
sbélo 0.5 cm, hasta semillas enterradas a 20 cm de profundidad (Fig. 7). Sin
embargo el 80% de las semillas fue enterrada entre 0.5 y 2.5 cm de profundidad.
La prueba de U no mostré diferencias significativas (U=3239.5, p=0,321) en la
profundidad de enterramiento de las semillas en heces de Ateles (n=58) vs.
Alouatta (n=59).
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Figura 7. Diagramas de caja-bigotes para la profundidad de las semillas
enterradas por escarabajos coprofagos cuando se encontraban en heces de
ambas especies de mono. El borde inferior y superior de las cajas marcan el 25 y
el 75 percentil, respectivamente. La marca interior en la caja indica el valor de la
mediana. Los valores minimos y maximos estan indicados por los bigotes inferior y
superior, respectivamente. n=58 en el caso de Ateles hybridus y n=59 en el caso

de Alouatta seniculus.
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5. DISCUSION Y CONCLUSIONES

Las diferencias entre las proporciones de semillas enterradas de Rollinia edulis en
heces de ambas especies de monos (Alouatta seniculus vs. Ateles hybridus),
coinciden con los reportes para Guatemala donde, al comparar las proporciones
de cuentas de plastico en heces de Alouatta pigra y en heces de Ateles geoffroyi,
encontraron también mayor proporcion de entierros cuando se encontraban en
heces de Alouatta (Ponce-Santizo et al. 2006). Las caracteristicas del dispersor
primario tales como su dieta y comportamiento social, estan directamente
relacionadas con la textura y disposicion espacial de las heces (Andersen 1999,

McConkey 2000), las cuales pueden afectar el comportamiento de los escarabajos
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y por tanto el destino postdispersion de la semilla (Andresen 2001, Andresen
2002a).

La disposicion espacial de las heces (agregada en dormidero o dispersa al azar)
es otro factor que afectd el destino post-dispersion de las semillas de R. edulis,
donde se encontraron mas semillas enterradas, cuando fueron dispuestas en el
patrén agregado que en el patron disperso. Por el contrario, en Guatemala, no
encontraron diferencias en los patrones de defecacion para las proporciones de
semillas enterradas (Ponce-Santizo et al. 2006). La agregacion espacial de las
defecaciones tiene un efecto negativo sobre las semillas, por que aumenta la
probabilidad de depredacion y la competencia intra e interespecifica entre
plantulas (Andresen 2002a, Howe 1989). Los escarabajos copréfagos disminuyen
este efecto negativo de los patrones de defecacion agregados, removiendo y
enterrando rapidamente heces con semillas (Andresen 1999). Las discrepancias
con otros estudios pueden deberse al ensamble de escarabajos coprofagos
Scarabaeinae asociados a un tipo de heces y a una localidad determinada
(Andresen y Feer 2005), donde en particular para la Serrania Las Quinchas se
encontré mas especies atraidas a las heces de Alouatta seniculus. De igual forma
es posible que las elevadas proporciones de dispersion vertical de las semillas (en
heces de Alouatta y en patron agregado), se deba a la fuerte competencia que hay
por este recurso, y por tanto, al poco tiempo que le invierten los copréfagos a

separar las heces de las semillas (Hanski y Cambefort 1991b).

El tamafo de la semilla es otro factor determinate en el entierro de las semillas por
parte de los escarabajos coprofagos, debido a que semillas muy grandes
(230mm), raramente son enterradas por los escarabajos en cambio semillas
pequefas (£3mm) son enterradas casi en su totalidad junto a las heces (Andresen
y Feer 2005). Los escarabajos enterraron altos porcentajes de semillas de R.
edulis (61,4%) lo cual puede deberse al relativamente pequefio tamafio promedio

de dichas semillas (semillas aproximadamente esféricas con 6,8 mm de diametro x
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2,4 mm de grosor). Asimismo, altos porcentajes de entierro de semillas por
escarabajos copréfagos, se registraron en la Guayana Francesa (Feer 1998)
donde mas del 80% de las semillas con tamafios menores a 5 mm fueron

enterradas por escarabajos cavadores.

Aunque se capturaron mas individuos y mas especies de escarabajos con heces
de Alouatta que con heces de Ateles, las diferencias no fueron estadisticamente
significativas (prueba de t en el primer caso, y analisis de rarefaccion en el
segundo). De las 16 especies mas abundantes, el 69 por ciento mostro
preferencias por uno de los dos tipos de heces. De éstas, el 73 por ciento prefirid
heces de Alouatta mientras que el resto prefiri6 heces de Ateles, la fuerte
competencia de los escarabajos por las heces y la restringida disponibilidad de
este recurso, posiblemente ha sido la causa de la especializacion de los
escarabajos coprofagos por un alimento (Hanski 1991), aunque no consuman
unicamente heces, luego carrofia y frutos en descomposicion forman parte de la
dieta de algunos de estos escarabajos (Halffter y Matthews 1966). Por lo tanto, si
bien se considera que en los bosques tropicales la mayoria de las especies de la
familia Scarabaeinae son generalitas (Hanski y Cambefort 1991b), este trabajo al
igual que otros (e.g. Estrada et al. 1993) muestran que si existe cierto nivel de

especializacion por las heces de determinadas especies de mamiferos.

Es reconocida la importancia de cuantificar la profundidad de entierro de las
semillas realizada por los escarabajos copréfagos cavadores y rodadores
(Andresen y Feer 2005) debido a la influencia determinante que ésta tiene sobre la
germinaciéon de las semillas y la posterior emergencia y establecimiento de las
plantulas (Shepherd y Chapman 1998, Andresen y Levey 2004). Aunque el
escarabajo coprofago entierre las semillas y por tanto se disminuya la probabilidad
de depredacion, puede ocurrir que ciertas profundidades de enterramiento
disminuyan la probabilidad de emergencia de plantulas (Feer 1999, Andresen y

Levey 2004). Ni en este estudio, ni en otros estudios en el Amazonas Brasilero
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(Andresen 2002a) y en Guatemala (Ponce-Santizo et al. 2006) se ha encontrado
que el tipo de heces o el patron de defecacion afectaran la profundidad de
entierro. Al igual que la profundidad de entierro, el movimiento horizontal de las
semillas y la depredacién, no fueron afectados por el tipo de heces en el que se

encontrara la semilla o la disposicidon espacial de las heces.

El movimiento horizontal y vertical de las semillas, durante la dispersion
secundaria por escarabajos copréfagos afecta la regeneracién de las plantas de
varias maneras (Andresen y Feer 2005). Uno de los efectos mas notables es el
escape de la depredacion, que tiene las semillas cuando son enterradas, en
comparacidon con semillas expuestas en la superficie (Crawley 2000). Se encontro
para las semillas de R. edulis diferencias entre las semillas que se quedan en la
superficie y las semillas enterradas por los escarabajos, respecto a la probabilidad
de supervivencia: mas semillas fueron depredadas cuando no fueron enterradas
por escarabajos coprofagos. Esta relacion positiva, entre el entierro por dispersion
secundaria y el escape a la depredacion, ha sido registrada para México (Estrada
y Coates-Estrada 1991), Uganda (Shepherd y Chapman 1998), Peru (Andresen
1999) y Brasil (Andresen y Levey 2004).

La proporcién de las semillas enterradas secas y pintadas utilizadas en el
experimento adicional no mostraron ningun efecto del tipo de heces sobre la
frecuencia de semillas enterradas por los escarabajos, contrario a lo encontrado
con el experimento factorial. Los muestreos de los escarabajos copréfagos no
mostraron ningun patrén temporal importante, respecto al total de escarabajos
coproéfagos atraidos en los distintos meses de muestreo (septiembre y noviembre),
o respecto a alguna especie en particular. Sin embargo, las discrepancias entre
estos dos experimentos pueden deberse a variables temporales relacionada con la
dieta de los monos, haciendo particular referencia a la variacion en la consistencia
de las heces de los monos, durante los meses de estudio. Menor consistencia en

la textura de las heces puede causar que las semillas se separen mas facilmente
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y que queden expuestas en la superficie (Ponce-Santizo et al. 2006). Las
defecaciones durante los meses de los experimentos factoriales (agosto y
septiembre) fueron mas liquidas que las defecaciones durante los experimentos
con semillas pintadas (octubre y noviembre), lo cual puede explicar la discrepancia

de los dos experimentos con respecto al efecto de tipo de heces.

Es importante destacar que se tomaron registros hasta el final del experimento de
las 220 semillas incluidas en los experimento de tipo de heces vs. patrén de
defecacion, donde 1,5% (2 semillas) de las semillas, germinaron, las cuales se
encontraban dispuestas en el patron disperso y en las heces de Ateles hybridus, y
ambas habian sido enterradas por escarabajos coprofagos. En este sentido,
debido a complicaciones logisticas los seguimientos a las semillas se
interrumpieron, por tanto no fue posible cuantificar el efecto de la dispersion
secundaria por escarabajos copréfagos a nivel de la germinacién, ni de
establecimiento de las plantulas, aunque es muy probable que muchas de las

semillas experimentales continuaran siendo viables al término de este trabajo.

Mediante este estudio se resaltan las complejidades de las interacciones
frugivoro-semilla-coprofago y la importancia de los primates en el mantenimiento
de las comunidades de escarabajos coprofagos, y de ambos, en la regeneracion
de las plantas. Dado que el entierro de las semillas aumenta la probabilidad de
establecimiento de la plantula, y ambos, el tipo de heces (Alouatta) y el patron de
defecacion (agregado en dormidero) afectan la probabilidad de entierro de la
semilla, es importante tomar estos aspectos en consideracion al determinar la
calidad de la dispersion de la semilla asociada a un dispersor primario y al
implementar estrategias de conservacion para las poblaciones de primates en

especial peligro.
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