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RESUMEN

La oferta de semillas ha sido el método más usado en los estudios experimentales de granivoría. Estos experimentos presuponen 
que las semillas faltantes en cada tratamiento han sido consumidas por los granívoros, y que el consumo experimental es similar 
al consumo en situaciones naturales. No obstante, estos experimentos son afectados por algunos factores, que van desde la 
selección de las semillas a ofertar hasta la medición de la variable respuesta, que podrían poner en duda el cumplimiento de al 
menos uno de dichos supuestos. A pesar de las potenciales fuentes de error que puedan encontrarse en las estimaciones de las 
tasas de remoción de semillas, es importante tener una idea de la magnitud de semillas que son removidas por los granívoros 
porque dichas cantidades pueden llegar a afectar la disponibilidad futura de semillas para la regeneración de la vegetación. 
Ciertamente, muchos aspectos asociados a la estimación de la granivoría merecen ser revisados continuamente para obtener 
estimados más realistas; pero como se enfatiza en esta revisión, lo importante es que los investigadores estén conscientes de las 
posibles fuentes de error y ajusten los diseños experimentales en función de minimizar estos efectos.

ABSTRACT

Cafeteria-style experiments have been the main methodology in studies of granivory. These experiments are based on the 
assumption that missing seeds in each treatment have been consumed by granivores, and that experimental consumption is 
similar to natural situations. However, in this review we examine several factors that may call into question the fulfillment of 
at least one of the cases, ranging from the seed selection to the measurement of the response variable. Despite the potential 
sources of error that can be found in the estimates of seed removal rates, it is important to have an idea of the magnitude of 
seeds that are removed by granivores because these amounts can affect the future availability of seeds for plant regeneration. 
Certainly many aspects associated with estimating granivory need to be constantly reviewed to obtain more realistic estimates, 
but as emphasized in this review, it is important that researchers are aware of the possible sources of error and so adjust the 
experimental designs to minimize these effects.
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INTRODUCCIÓN

La granivoría es una interacción ecológica 
que por más de treinta años ha sido objeto de 
numerosos estudios. El interés en esta estrategia de 
alimentación se debe a su influencia en la ecología 
poblacional y evolución de las plantas afectadas, a 
través de la variación en la densidad de semillas en 
el suelo (en el caso de la granivoría postdispersión) 
y la modificación en la distribución, composición 
y abundancia de las especies vegetales (Nelson 
y Chew 1977, Samson et al. 1992, Anderson y 
MacMahon 2001).
La vía más directa para cuantificar la granivoría 
postdispersión sería a través de una determinación 
de cuántas semillas hay disponibles en el suelo y 
cuántas de ellas son removidas por los granívoros. 
Sin embargo, el suelo es un reservorio que capta 
continuamente nuevas semillas procedentes 
de las plantas y que además se caracteriza por 
una enorme heterogeneidad espacial (Nelson 
y Chew 1977, Price y Reichman 1987, Kemp 
1989), lo que obliga a utilizar un número de 
muestras considerablemente alto y el esfuerzo 
concomitante de trabajo asociado (Benoit et al. 
1989, Pérez y Santiago 2001). Por otra parte, la 
remoción de semillas por granívoros es sólo uno 
de los factores que pueden causar la desaparición 
de una semilla del suelo (Chambers y MacMahon 
1994). De manera que debe encontrarse algún 
modo de diferenciar las pérdidas de semillas por 
granivoría de aquellas causadas por germinación o 
mortalidad de la semilla. Por estas dificultades es 
que los métodos indirectos para estimar granivoría 
son ampliamente usados y especialmente los 
experimentos de oferta de semillas, los cuales han 
sido por mucho el método preponderante en estas 
estimaciones. 
Desde que fueron utilizados por vez primera 
(Mares y Rosenzweig, 1978), los experimentos de 
oferta de semillas, o “experimentos de cafetería”, 
han sido usados en todos los continentes y en 
múltiples ambientes debido a su facilidad de 
ejecución en el campo y replicabilidad en distintos 
ecosistemas. En estos experimentos, se ofrece un 
número determinado de semillas en dispositivos 
que permiten acceso diferencial a los granívoros 
y se monitorea su remoción en el tiempo. De esta 
forma, se obtienen estimados de consumo para 
cada uno de los principales grupos de granívoros 
de acuerdo a los siguientes supuestos: 1) las 
semillas faltantes en cada dispositivo de oferta 

han sido consumidas, y esa depredación se debe al 
granívoro con acceso a esa fuente y no a otro, y 2) 
el consumo observado en las bandejas de semillas 
resulta de preferencias que también gobiernan el 
consumo en situaciones naturales (Kelrick et al. 
1986, Lopez de Casenave et al. 1998, Taraborelli 
et al. 2003, Sassi et al. 2004). 
Más allá del factor práctico que implica que 
los experimentos de oferta de semillas sean 
relativamente fáciles de ejecutar y de replicar, 
cabe la pregunta de si realmente se cumplen 
los supuestos subyacentes y si los estimados 
que se obtienen de estos experimentos son una 
representación válida de las tasas de consumo de 
semillas observadas en la naturaleza. 
En las últimas tres décadas, numerosas 
investigaciones han reportado las limitaciones 
de este tipo de experimentación. Por ejemplo, 
Vásquez et al. (1995) y Marone et al. (2000) 
señalaron el problema de comparar los 
resultados de los experimentos de oferta debido 
a la falta de procedimientos estandarizados, 
en particular lo relacionado a las especies de 
semillas utilizadas. Este aspecto también fue 
abordado por Kelrick et al. (1986), así como 
una discusión detallada del cumplimiento de 
cada uno de los supuestos. Otros aspectos de la 
metodología como la duración del experimento 
(Kerley 1991, Marone et al. 2000), la forma 
de exclusión (Marone et al. 2000, Christianini 
y Galetti 2007), y la interpretación de los 
resultados (Vander Wall et al. 2005), también 
han sido discutidos, sin embargo, y a pesar 
del continuo proceso de revisión y críticas a 
la metodología, los experimentos de oferta de 
semillas se mantienen como el principal método 
en las estimaciones de granivoría. 
Hasta la fecha, los estimados de tasas de remoción 
de semillas, han resultado de investigaciones 
en las que posiblemente se han cometido uno o 
varios errores experimentales. Aunque esto no 
desmerita la información que han proporcionado 
en pro del conocimiento de la granivoría como 
proceso estructurante, el método se puede 
mejorar y contribuir a minimizar las fuentes de 
error en las que se ha incurrido. Por ejemplo, 
si se toman en cuenta factores tales como la 
utilización de semillas nativas, el uso de medios 
de oferta que se mimeticen en el ambiente y 
las diferencias conductuales de los grupos a 
estudiar, se puede disminuir el error asociado a 
los estimados de remoción de semillas.
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METODOS

El propósito principal de esta revisión es describir 
las principales fuentes de error referidas en los 
trabajos experimentales de granivoría llevados a 
cabo hasta ahora y evaluar si dichos errores han 
sido tomados en cuenta al momento de analizar y 
discutir los resultados obtenidos. Para este fin, se 
revisaron 167 investigaciones de campo publicadas 
entre 1975 y 2012, en las cuales se estimó 
remoción de semillas postdispersión mediante 
el uso de experimentos de oferta de semillas. 
El 61% de estas investigaciones corresponden 
a estimaciones de granivoría en localidades del 
continente americano, principalmente de Estados 
Unidos (48%) y Argentina (10%), en tanto que el 
18% de las investigaciones han sido llevadas a 
cabo en Europa y un 15% en Oceanía.

RESULTADOS

Los resultados de este estudio se presentan 
divididos de acuerdo a cada fuente de error: las 
semillas, forma de exclusión de los consumidores 
de semillas, duración del experimento e 
interpretación de los resultados. Del análisis 
realizado, se derivan una serie de recomendaciones 
que esperamos contribuyan a reducir dichas 
fuentes de error al llevar a cabo futuros estudios 
experimentales para estimar granivoría.

Las semillas 
En virtud de que en los experimentos de semillas 
es el investigador quien toma la decisión de 
seleccionar la diversidad y cantidad de la oferta 
de semillas, se espera que esta decisión siga 
algún criterio biológico, sin embargo, en el 
25,8% (n= 40) de las investigaciones publicadas 
entre 1975 y 2012 se optó por el uso de semillas 
disponibles en comercios, debido posiblemente 
a la necesidad de disponer de grandes cantidades 
para realizar los estudios.
La principal fuente de error cuando se utilizan 
semillas comerciales es que se asume que la 
conducta trófica de los granívoros ante este 
recurso va a ser la misma que ante las semillas 
nativas del ambiente estudiado. No obstante, 
las semillas comerciales suelen ser variedades 
de especies usadas para alimentación humana 
o animal que resultan de procesos de selección 
dirigidos a incrementar su contenido nutricional, 
digestibilidad, y/o palatabilidad. De allí que 

usualmente tienen mayores contenido de 
proteínas y fósforo, y menores concentraciones 
de compuestos fenólicos (Folgarait y Sala 
2002). Por ello, no sorprende que en algunas 
investigaciones las semillas nativas sean menos 
consumidas que las exóticas (Kelrick et al. 
1986, Folgarait y Sala 2002). Sin embargo, el 
mayor consumo no es la única respuesta posible 
del depredador ante este nuevo recurso. La 
neofobia es un fenómeno que se ha estudiado 
principalmente en aves (Greenberg 1990), y 
se manifiesta porque algunas especies son más 
propensas que otras a rechazar un recurso nuevo, 
independientemente de su contenido nutricional. 
Es por ello que, a menos que el objetivo 
específico de la investigación sea hacer una 
comparación entre recursos comerciales versus 
nativos, hay que tener en cuenta que al usar ítems 
alimenticios cultivados o exóticos podemos 
obtener una sobrestimación de la verdadera 
tasa de remoción de semillas si éstos son 
particularmente atractivos, o a subestimaciones 
si en comparación con los nativos tienden a ser 
ignorados. Es por ello que de todas las fuentes de 
error, ésta podría ser una de las más importantes, 
pero que se puede controlar. 
El uso de semillas nativas en los experimentos 
de remoción, requiere identificar el momento 
de fructificación de las especies de plantas 
seleccionadas, colectar y almacenar la mayor 
cantidad posible de semillas. Esto se hace porque 
muchas plantas nativas tienen períodos limitados 
de fructificación y con baja producción de 
semillas, cuya disponibilidad de semillas es un 
factor que puede limitar el funcionamiento de los 
experimentos. Algunos estudios indican que los 
granívoros pueden preferir semillas recientemente 
diseminadas (Price y Joyner 1997). De ser así, los 
cambios bioquímicos que experimenta una semilla 
mientras está almacenada pueden influir en su 
selectividad por los granívoros. Esto afecta de 
manera particular aquellas semillas con estructuras 
lipídicas denominadas eleosomas, que son muy 
atractivas para las hormigas, pero que luego de ser 
liberadas de la planta pueden desecarse y afectar 
su tasa de remoción (Kjellsson 1985, Smith et al. 
1986, Brew et al. 1989, Mark y Olesen 1996 pero 
ver Hughes y Westoby 1990). 
Además de la procedencia y características 
de las semillas, la diversidad y densidad de la 
oferta también son factores a considerar. Una 
oferta poco diversa de semillas por parte del 



GRANIVORÍA Y SUS ERRORES METODOLÓGICOS

investigador, aumenta el riesgo de subestimar 
su depredación, al incrementar la probabilidad 
de que las semillas ofrecidas no coincidan con 
las preferencias por los granívoros de la zona de 
estudio, o que inclusive no se encuentren dentro 
del espectro de recursos usados por ellos. Hasta 
la fecha, 42% de las investigaciones realizadas 
(n= 71) han ofrecido solo una o dos especies de 
semillas (Anderson y MacMahon 2001, Fedriani 
y Manzaneda 2005, Baraibar et al. 2012). Por otra 
parte, una oferta mucho más diversa que aquella 
que está disponible en el ambiente también 
tendría el potencial de inducir conductas tróficas 
anómalas. De allí que es importante realizar 
experimentos con una oferta de semillas tal que 
represente la diversidad natural encontrada en el 
ambiente, lo cual implica a su vez la necesidad 
de realizar estimaciones del banco de semillas 
presente en las localidades de estudio.
En combinación con la diversidad, la densidad de 
semillas ofertadas también debería ser un reflejo 
de lo que se encuentra en el ambiente examinado. 
Sin embargo, solo 11% de los trabajos publicados 
(n= 18) menciona haber medido la densidad de 
semillas del ambiente y no todos usan este valor 
para determinar la cantidad de semillas a ofrecer 
(Klinkhamer et al. 1988, Díaz 1992, Burkey 
1993). Aquellos que no miden de forma directa la 
densidad señalan el uso de densidades similares 
a las del ambiente sin mención alguna de cómo 
llegan a esa conclusión (Willson y Whelan 1990, 
Veech 2000, Fleury y Galetti 2004) o indican 
haber utilizado los valores de densidad reportados 
por otros trabajos, muchas veces en localidades 
distintas a la de estudio y de varios años atrás 
(Hulme 1994, Caccia et al. 2006, O’Rourke et al. 
2006). Es así como se pueden encontrar ofertas 
que van desde una sola semilla a aproximadamente 
35.256 semillas (Smith et al. 1989, Kerley 1991), y 
pesos desde 1,25 x 10-5 hasta 200 g por dispositivo 
(Mittelbach y Gross 1984, Sassi et al. 2004). 
La cantidad de semillas a ofrecer puede afectar la 
conducta trófica de los distintos taxa de granívoros 
(Hughes y Westoby 1992, Celis-Diez et al. 2004) y 
por tal motivo se deberían esperar resultados más 
confiables en aquellos experimentos que utilicen 
una densidad experimental cercana a la densidad 
de semillas en el ambiente al momento de realizar 
el experimento. En función de satisfacer este 
criterio, Pérez et al. (2006) diseñaron una serie 
de experimentos de oferta de semillas en sabanas 
venezolanas, en los que se proporcionaron semillas 

en una densidad próxima al valor promedio anual 
en el área. Sin embargo, la depredación de semillas 
inferida a partir de los experimentos casi duplicó 
los estimados por el banco de semillas, por lo 
que los autores concluyeron que, aun cuando la 
oferta sea similar a la del ambiente, el supuesto de 
igual consumo en el experimento y el ambiente es 
difícil de satisfacer.
Adicional al problema de que la oferta de semillas 
asemeje la densidad estimada en el ambiente, 
hay que considerar la forma de presentación de 
las semillas, sea de manera agrupada en una pila, 
o de manera más dispersa. Un sesgo potencial 
en los experimentos de oferta de semillas surge 
de la oferta de semillas en bandejas o cápsulas, 
que hace que el consumidor lo perciba como un 
recurso agrupado. La tasa de encuentro y la tasa 
de remoción de semillas parecen ser dependientes 
de la densidad y la agregación, tanto en el caso 
de las hormigas (Hughes y Westoby 1992) como 
de vertebrados granívoros (Reichman y Oberstein 
1977, Celis-Diez et al. 2004). Ciertos estudios 
con roedores de desiertos de Norte América 
indican que algunas especies son más eficientes 
cosechando semillas con una particular forma de 
dispersión, ya sea agrupadas o dispersas (Reichman 
y Oberstein 1977). También las hormigas 
muestran diferentes eficiencias en la remoción 
de semillas con distintos patrones de dispersión, 
dependiendo de si se aprovisionan en grupo o de 
manera solitaria (Davidson 1977). Cuando Brown 
et al. (1975) estudió la depredación de semillas en 
hábitats desérticos y montanos, obtuvo entre sus 
resultados que los roedores eran más eficientes 
que las hormigas en cosechar las semillas. Sin 
embargo, una posible falla en la experimentación 
realizada, es que las semillas se dispusieron en 
grupos grandes de 10 g distribuidos alrededor 
de un arbusto. Esta disposición pudo sesgar los 
resultados a favor de los roedores con mayor 
movilidad y habilidad para cosechar muchas 
semillas a la vez. Estos resultados indican como 
los estimados de remoción pueden inclinarse a 
favor de un taxa a otro, dependiendo de la densidad 
y diversidad de semillas ofrecidas.

Forma de exclusión
Los dispositivos más utilizados en los experimentos 
de ofertas de semillas son las cápsulas de Petri 
(64,0%), o bandejas y platos de distintos materiales 
como plástico, aluminio, malla, zinc o cartón. 
Las ventajas de estos recipientes es que pueden 
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ser colocados y removidos de manera sencilla, 
disminuyen el riesgo de pérdida de semillas, 
permiten visualizar rápidamente las semillas 
experimentales, reducen el tiempo de trabajo en 
el campo y hacen más fácil cumplir las distintas 
etapas del diseño experimental. 
Si bien el escenario ideal de experimentación sería 
presentar la oferta del mismo modo en que los 
granívoros lo encuentran en el medio ambiente, es 
decir directamente en el suelo, una investigación 
reporta brevemente que en el caso de las hormigas 
no se encontraron diferencias en la tasa de remoción 
entre semillas colocadas en cápsulas y semillas 
colocadas en el suelo (Andersen y Ashton 1985). 
Sin embargo, Willson y Whelan (1990) señalan que 
al colocar las semillas en cápsulas, éstas no pueden 
pasar de la hojarasca al suelo y desaparecer, por lo 
que los niveles absolutos de depredación pueden 
ser mayores que los esperados. Lo cierto es que a 
falta de más estudios, es necesario tener en cuenta 
que a pesar de su amplio uso, la utilización de 
cápsulas, o cualquier otro recipiente empleado 
para presentar la oferta de semillas, podría 
modificar de manera significativa la conducta de 
los granívoros al percibir la aparición repentina de 
un objeto conspicuo y novedoso. 
En aquellos trabajos en que las semillas se colocaron 
directamente en el suelo (18,8%), algunos 
investigadores optaron por marcar las semillas 
experimentales con pintura, y así distinguirlas de 
las semillas existentes en el suelo (Casper 1987, 
1988, Holl y Lulow 1997). Sin embargo, esta 
técnica sólo puede aplicarse si las semillas tienen 
un tamaño tal que permita realizar la marca e 
identificarla en el campo, por lo que el rango de 
tamaños y la diversidad de semillas a utilizar se 
vería disminuido por esta limitación. Además, el 
marcaje de las semillas con pintura puede hacerlas 
más conspicuas y atractivas al depredador. 
Aun así, en muchas ocasiones la recuperación 
individual de semillas (incluso aquellas marcadas) 
es logísticamente imposible dado que interfieren 
factores como la densidad de la vegetación, la 
materia orgánica y las precipitaciones. Por tales 
razones, en las investigaciones en las cuales se 
presentan las semillas en el suelo, usan especies 
de gran tamaño o concentradas en grupos para 
facilitar su recolección y contaje (Davidson 1977, 
Boucher, 1981, Cintra 1997, Wenny 2000). Esta 
presentación de las semillas en grandes grupos 
puede introducir los sesgos antes mencionados 
referentes a la densidad de semillas. Por otra 

parte, la colocación de las semillas experimentales 
en el suelo implica una inversión mucho mayor 
de tiempo tanto para la instalación inicial del 
experimento como para el recambio de semillas.  
Otras formas de presentación incluyen las semillas 
unidas a hilos (8,6%) y las tarjetas con semillas o 
“seed cards” (8,6%). En el caso de las semillas 
unidas a hilos, se usan fibras o materiales similares 
para atar las semillas. De acuerdo a Forget (1993) 
y Notman y Gorchov (2001), esta técnica no afecta 
el comportamiento de los granívoros y tiene la 
ventaja de disminuir la incertidumbre asociada con 
la depredación o dispersión del recurso, dado que 
el investigador puede rastrear el área de estudio 
en búsqueda de los hilos removidos desde su sitio 
inicial de colocación (Forget 1993, Blate et al. 
1998, Russell y Schupp 1998). No obstante, esto 
es aplicable en el caso de roedores e invertebrados, 
cuya distancia de desplazamiento es posiblemente 
menor que la de un ave.
En las tarjetas con semillas, el recurso se pega a 
un sustrato que puede ser papel, lija, madera o 
láminas (Rey et al. 2002, O’Rourke et al. 2006, 
Booman et al. 2009), con lo cual se reduce 
la probabilidad de que factores distintos a la 
acción de los granívoros puedan remover las 
semillas de los sitios de oferta. Sin embargo, esta 
técnica podría ser un obstáculo si los granívoros  
estudiados no son capaces de separar las semillas 
del sustrato. Por lo menos en el caso de los 
invertebrados, Westerman et al. (2003) señala que 
a los escarabajos de tamaño pequeño les costaba 
sacar las semillas de las tarjetas, dificultad que 
aumentaría  con granívoros más pequeños como 
las hormigas. El hecho de que a las hormigas se 
les dificulta la obtención de las semillas pegadas 
lo confirman los trabajos de Whelan et al. (1991) 
y Rey et al. (2002), quienes utilizaron esta forma 
de presentación como medio de exclusión de las 
hormigas a la oferta de recursos. Posiblemente, 
en aquellos trabajos en los que se ha usado éste 
método, lo que realmente se está midiendo es el 
consumo por escarabajos granívoros, y no por 
hormigas (Meiss et al. 2010).

Duración del experimento
Los experimentos de estimación de granivoría 
presentan una gran variabilidad en duración, 
desde estudios que se limitan a unas horas de 
investigación (White y Robertson 2009) hasta 
algunos que se extienden por más de un año (Katz 
et al. 2001, Orrock et al. 2003). En la medida 
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en que aumenta la duración del experimento 
aumentan también las probabilidades de cambios 
en el recurso que no son provocados por la acción 
de los consumidores, como pérdidas por viento 
y/o por lluvia, y cambios bioquímicos en el 
recurso ofrecido. No obstante, y a diferencia de 
otros factores, el efecto de la acción del viento y la 
lluvia es fácilmente estimable a través del uso de 
controles. A pesar de que la colocación de controles 
es una práctica necesaria en toda experimentación 
para probar, por ejemplo, que las pérdidas debidas 
al viento y/o lluvia son insignificantes, el 76% 
(n= 127) de las investigaciones realizadas en 
granivoría no los usaron; o al menos no reportan 
su uso (Mares y Rosenzweig 1978, Hay y Fuller 
1981, Kerley 1991, Garb et al. 2000, Linzey y 
Washok 2000). 
La duración del experimento no sólo puede 
influir en el recurso semilla, sino también en 
los consumidores. Sin embargo, y debido a la 
diversidad de organismos granívoros, el efecto 
del tiempo sobre los estimados de consumo final 
dependerá del taxón involucrado. En el caso 
de las aves, muchos investigadores concuerdan 
en que el consumo en las estaciones de oferta 
para aves no parece coherente con los niveles 
poblacionales de este grupo en ese ambiente 
(Morton 1985, Pérez et al. 2006). Si bien las aves  
son altamente móviles y capaces de responder 
a cambios en la disponibilidad del alimento, 
generalmente dependen de fuentes de recursos 
relativamente predecibles y en consecuencia 
pasan poco tiempo buscando nuevas parcelas de 
alta densidad de semillas (Mares y Rosenzweig 
1978). Sea esta o no la causa subyacente, 
muchos investigadores concuerdan en que los 
experimentos de corta duración podrían estar 
subestimando la contribución relativa de este 
grupo (Mares y Rosenzweig 1978, Morton 1985, 
Kerley 1991, Kerley y Whitford 1994). Como 
alternativa, varios autores han sugerido que para 
estimar adecuadamente la contribución de las 
aves a la remoción de semillas, los experimentos 
de oferta de semillas deberían durar más de 
tres días. Este período de tiempo, que puede 
parecer arbitrario, resulta de las investigaciones 
de Mares y Rosenzweig (1978). En su estudio 
de granivoría en zonas desérticas, los autores 
mostraron que la tasa de remoción de semillas por 
aves incrementaba en la medida que se dejaban 
las bandejas por más tiempo (>3 días).

DISCUSION

Como hemos visto, un método común en los 
estudios de granivoría es colocar un grupo de 
semillas en el área de estudio y monitorizar su 
remoción en el tiempo. Sin embargo, cuando finaliza 
el experimento y se determinan las cantidades 
faltantes de semillas, muchos investigadores 
asumen que éstas han sido consumidas, aunque 
esto no se puede asegurar con total certeza. Para 
el año 2005, Vander Wall et al. revisaron una serie 
de artículos en los que se asumía, usualmente con 
poca evidencia que lo apoyara, que las semillas 
removidas eran consumidas y que el uso de la tasa 
de remoción de semillas sirve como medida de la 
depredación de semillas. Sin embargo, a pesar de 
las observaciones de Vander Wall et al. (2005), 
el 72% (n= 21) de los artículos de granivoría 
publicados posteriormente, siguen dando estimados 
en los que remoción y depredación equivalen a 
lo mismo (O’Rourke et al. 2006, Murillo et al. 
2007, Baraibar et al. 2009, Maron y Pearson 2011, 
Baraibar et al. 2012). Por tanto, cabe preguntarse 
si es válido asumir que la remoción de la oferta 
implica necesariamente depredación y mortalidad 
de las semillas. La respuesta a esta pregunta está 
estrechamente vinculada a la identidad del animal 
que las remueve.  
Las hormigas cosechadoras han sido usualmente 
reportadas como dispersoras y depredadoras 
(Levey y Byrne 1993). Sin embargo, las 
investigaciones que han estudiado este doble rol 
señalan que, al menos en el caso del género Messor, 
el alto porcentaje de semillas depredadas (87%) 
sitúa a las hormigas como fuertes depredadoras de 
semillas (Retana et al. 2004). 
En el caso de los roedores, algunos investigadores 
asumen que los restos de semillas encontrados 
en las estaciones de oferta son un indicio de 
que las semillas removidas fueron depredadas 
(Hulme 1997, Meiners y LoGiudice 2003, Orrock 
y Damschen 2005), y en consecuencia es válido 
igualar remoción y depredación. No obstante, 
algunos roedores al hallar las semillas, además 
de consumirlas en el sitio pueden trasladarlas 
a otro lugar en donde son almacenadas para ser 
consumidas luego (Giannoni et al. 2001). En 
el caso de los roedores granívoros, las familias 
Echimyidae y Muridae (Janzen 1971) depredan las 
semillas, pero la familia Heteromyidae presenta 
adaptaciones morfológicas que permiten a los 
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ratones colectar y transportar semillas (Vander 
Wall 1998, Price et al. 2000). Estas semillas que 
son almacenadas y muchas veces olvidadas tienen 
alta probabilidad de germinar si las condiciones 
son adecuadas (Reichman 1979). 
Hasta hace poco se consideraba que las semillas 
que consumían las aves granívoras, eran totalmente 
digeridas y que por tanto no jugaban ningún papel 
en la dispersión. Sin embargo, estudios recientes 
han mostrado que este grupo tampoco encaja en 
la dicotomía entre depredadores y dispersores 
de semillas. Por ejemplo, Guerrero y Tye (2009) 
encontraron una elevada proporción de semillas 
viables en heces de pinzones y Heleno et al. 
(2011) reportaron que las semillas dispersadas por 
aves granívoras típicas constituían casi un tercio 
de todas las semillas dispersadas.
Por todas estas razones, debe tenerse en cuenta 
que la remoción de semillas no debe emplearse 
como un indicador inequívoco de que la semilla 
ha sido depredada, ya que puede representar el 
siguiente paso en un proceso de dispersión de 
semillas. Tampoco es válido igualar la remoción 
con la depredación, sólo porque trabajos 
anteriores lo hayan hecho, especialmente cuando 
estos trabajos lo hacen a su vez basándose en 
otras investigaciones. 
Adicionalmente, y tal como lo hace Hulme (1997), 
quien iguala los dos términos sólo en el caso de los 
roedores y basándose en los restos de semillas que 
quedaban en las cápsulas; las aves, los roedores y 
las hormigas deben tratarse separadamente, porque 
las probabilidades de remoción y depredación son 
distintas para cada grupo, así como el sesgo en los 
estimados finales.

CONCLUSIONES

La manipulación de los sistemas naturales de 
modo que los resultados experimentales sean 
representativos, no es un proceso simple. La 
heterogeneidad del ambiente, la diversidad 
y complejidad de los ecosistemas, unido a la 
variabilidad espacio-temporal de los procesos 
ecológicos, hacen que la experimentación 
ecológica sea un reto exigente. De allí que, en la 
mayoría de los casos, esa complejidad deba ser 
reducida experimentalmente para hacer factible 
un experimento ecológico, con el consiguiente 
riesgo de que esa simplificación nos conduzca 
a conclusiones erróneas. Los experimentos 

realizados para estimar granivoría, ilustran 
muchos de los problemas comunes a los que 
frecuentemente se enfrenta todo aquel que diseña 
un experimento ecológico. 
La granivoría puede alterar la composición de 
las comunidades vegetales debido a la remoción 
diferencial de semillas por aves, mamíferos e 
invertebrados. De allí la importancia de conocer 
las cantidades de semillas que son removidas por 
estos depredadores en determinados hábitats y/o 
momentos. Como se ha visto en esta revisión, 
son varias las fuentes de error asociadas a los 
experimentos de oferta de semillas como forma 
de estimar granivoría en el ambiente. No obstante, 
y a pesar de las revisiones sobre el tema (Kelrick 
et al. 1986, Marone et al. 2000, Vander Wall et al. 
2005), los investigadores siguen cometiendo los 
mismos errores. Además de las recomendaciones 
ya señaladas para cada fuente de error, lo cierto es 
que para solucionar la mayor parte de los problemas 
señalados hay que tener en cuenta que se está 
trabajando con tres grupos de organismos como las 
aves, los roedores y los invertebrados, que difieren 
en su comportamiento y en las respuestas a las 
señales sensoriales del ambiente. Adicionalmente, 
a menos que expresamente se busque determinar 
el consumo de semillas exóticas o comerciales, los 
experimentos de granivoría deberían usar semillas 
de plantas nativas, de modo que los resultados de 
los experimentos sean estimaciones confiables 
de las tasas naturales de remoción. Son pocos 
los investigadores de los procesos de granivoría 
que han tenido la precaución de reducir las 
señales olfativas dejadas por la manipulación de 
las semillas y de las estaciones de alimentación, 
problema que se resuelve fácilmente empleando 
guantes o pinzas (Ej. Vander Wall 1998, Wong et 
al. 1998). Con respecto a la forma de exclusión, y 
debido a la falta de información, aún no está claro 
si la presencia de las estaciones de alimentación 
podría inducir a subestimados o sobreestimados 
de las tasas de remoción, principalmente porque 
esta respuesta dependería fuertemente del taxón 
estudiado. No obstante, y considerando que los 
tres principales taxa de granívoros no responden 
igual a la presentación de la oferta, lo conveniente 
sería realizar un muestreo previo y así estimar si 
los granívoros bajo estudio efectivamente pueden 
remover las semillas ofertadas.  
Seguir el destino de las semillas es un problema 
complicado, pero no intratable. En los últimos 15 
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años se han desarrollado un número de técnicas, 
como isótopos o tintes fluorescentes, que podrían 
permitir ganar un conocimiento confiable del 
destino de las semillas removidas de la fuente 
(Frey y Rosenzweig 1980, Vander Wall 1998). 
Mientras, y en ausencia de tales estudios detallados, 
sería apropiado etiquetar la remoción de semillas 
postdispersión como sólo eso, y tener más cuidado 
al discutir las consecuencias de tal remoción. 
Finalmente, y esto es válido para cualquier tipo 
de experimento, lo más importante es que la 
crítica se debe utilizar no como un vehículo para 
desvalorizar los resultados obtenidos, sino como 
una herramienta que promueva una constante 
revisión de las técnicas practicadas.
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