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RESUMEN

La remocién y depredacion de semillas son procesos ecoldgicos claves que afectan la
regeneracion de los bosques tropicales. Aunque algunas semillas removidas pueden ser
depredadas (i.e. consumidas por el depredador), algunas semillas son dispersadas lejos
del lugar donde fueron encontradas, favoreciendo asi su establecimiento y supervivencia.
Sin embargo, se sabe muy poco acerca de los factores que afectan la remocién y
depredacion de semillas en paisajes fragmentados. Esta informacion es muy valiosa ya
que puede ser usada para elaborar estrategias de manejo y conservacion que fomenten
la regeneracion natural de bosques tropicales perturbados. En la presente tesis, se
estimd la remocion y depredacion de semillas de siete especies de arboles tropicales
dispersadas principalmente por primates (mono arafia y mono aullador) en bosque
continuo (BC, n=tres sitios) y fragmentos (FF, n=3) de la selva Lacandona, Chiapas,
México. El objetivo fue evaluar si la remocién y depredacion de semillas difiere entre: 1)
BC y FF; 2) sitios de borde (<50 m del borde) e interior (>100 m); 3) época seca y
lluviosa; 4) especies de arboles con semillas de diferente tamafo; y 5) semillas
procedentes de frutos maduros, semillas excretadas por monos aulladores y semillas
excretadas por monos arafia. Ademas, se usaron videocamaras para identificar las
especies de animales que visitan las semillas. En general, se encontr6 que los
vertebrados son los principales removedores de semillas. La remocién por vertebrados
fue mayor en BC que en FF, probablemente porque el BC puede presentar mayor riqueza
y abundancia de vertebrados. Durante la época seca la remocion de semillas fue mas
rapida en BC, especialmente en el interior del bosque. Esto puede deberse no sé6lo a una
mayor riqueza y abundancia de vertebrados en el BC, particularmente en el interior, sino
también a la falta de recursos (frutos y semillas) durante la época seca. En contraste con
la remocion de semillas, los principales depredadores fueron pequefios vertebrados (p.e;.
roedores) e insectos (p.ej. hormigas). Estos animales pueden ser mas abundantes en FF,
lo que explica por qué la depredacion de semillas fue mayor en estos habitats,
particularmente en la época seca. Tanto la remocion como la depredacién de semillas
fueron mayores en especies con semillas pequefias; quizas debido a la escasez de
grandes removedores y depredadores de semillas (p.ej. tapir, pecari). De hecho, ninguna
de estas especies visitaron las estaciones de estudio durante el video-monitoreo. Los
resultados sugieren que los primates pueden tener un papel muy importante en la
regeneracion de los bosques. Las semillas excretadas por estos animales fueron mas
removidas por invertebrados, atrayendo también a roedores y marsupiales. En general,
los vertebrados que visitaron mas frecuentemente las semillas fueron las aves (p.ej.
Hylocichla mustelina, Tinamus major), los marsupiales (p.ej. Philander oposum, Didelphis
marsupiales), y los roedores. La mayoria de estas especies removieron (i.e., tragaron y/o
desplazaron) las semillas. En conjunto, la menor remocion y mayor depredacion de
semillas en FF que en BC sugieren que la regeneracion del bosque tropical humedo
puede estar limitada en paisajes fragmentados, donde el declive poblacional de grandes
removedores y depredadores de semillas podria afectar los patrones espaciales y la
diversidad de especies vegetales dentro de estos bosques. Sin embargo, estudios
adicionales son necesarios para cuantificar de forma precisa las diferencias en riqueza y
abundancia de mamiferos entre hébitats y sitios. También es necesario realizar estudios
fenoldgicos detallados para poder estimar las diferencias en disponibilidad de frutos y
semillas a lo largo del afio. Esto es necesario para evaluar el efecto de la disponibilidad
de recursos (efecto denso-dependiente) sobre la remocién y depredacion de semillas.
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INTRODUCCION

En las selvas humedas tropicales, la mayoria de las especies de arboles
dependen de los animales para dispersar sus semillas (Howe y Smallwood 1982).
Cerca del 70% de las plantas en estos bosques presentan frutos adaptados para
ser consumidos por animales (Frankie et al. 1974; Gentry 1982; Howe vy
Smallwood 1982). Una vez que los frutos son removidos del arbol parental, los
animales pueden transportar y defecar las semillas lejos del arbol parental
(dispersion primaria). Las semillas depositadas en el suelo o las ramas de los
arboles pueden ser removidas (i.e., consumidas o acarreadas), y dispersadas
secundariamente, o depredadas por otros animales (Schupp 1993; Nathan y
Muller-Landau 2000; Jorge y Howe 2009). En conjunto, estos procesos ecoldgicos
pueden afectar la supervivencia y establecimiento de las semillas (Janzen 1970;
Connell 1971; Howe y Smallwood 1982), limitando directamente el potencial
regenerativo de los bosques tropicales.

Los frutos son muy importantes en la dieta de los primates, por lo que estos
animales juegan un papel valioso como dispersores de semillas (Stevenson 2000;
Russo 2003; Link y Di Fiore 2006; Gonzalez-Zamora et al. 2009). Sin embargo,
para poder determinar el efecto de los primates o de cualquier otro vector como
dispersor de semillas, ademas de saber qué especies dispersan, cuantas semillas
dispersan, o cual es el efecto que tienen sobre éstas al manipularlas, es de suma
importancia saber cuél es el destino final de estas semillas (Vander Wall et al.
2000; Jorge y Howe 2009). Una vez depositadas en el suelo del bosque, son
muchos los procesos bidticos y abidticos que pueden actuar sobre las semillas

(Chambers y MacMahon 1994; Forget et al. 2005). Ademas de sufrir dafios por las



condiciones ambientales locales (p.ej. insolacion y desecacion), las semillas
también pueden ser dafadas por patdgenos (Augspurgen 1984), o ser
depredadas por insectos (Utzurrum y Heideman 1991), aves (Howe y Smallwood
1982) y mamiferos (Norconk et al. 1998; Le-Claire 2000; Jorge y Howe 2009).

La acelerada pérdida y fragmentacion de los bosques tropicales en todo el
mundo (Achard et al. 2002) resulta en la creacion de bordes de habitat que
pueden causar grandes modificaciones en las comunidades de plantas y animales
(Murcia 1995; Saunders et al. 1991). Muchos animales se ven negativamente
afectados por la pérdida y fragmentacion de los bosques (Andrén 1994; Chiarello
2000; Arroyo-Rodriguez et al. 2008), poniendo en riesgo la dispersion de semillas
de numerosas especies de arboles. Esto es particularmente cierto para aquellas
especies de arboles con semillas grandes, las cuales son principalmente
dispersadas por animales de mayor tamafo, como son los primates. Tipicamente,
estos animales tienen menos capacidad de sobrevivir en fragmentos de bosque
ya que presentan mayores presiones de caceria, tienen tasas de reproduccion y
tamafos poblacionales mas pequefios, y sus requerimientos de habitat son
mucho mayores (Estrada y Coates-Estrada 1996; Gilbert y Setz 2001).

Aunque en general, el papel de los primates en la dispersion primaria de las
semillas ha sido relativamente bastante estudiado (p.ej. Chapman y Chapman
1996; Stevenson 2000), la dispersion secundaria y la depredaciéon de semillas son
procesos menos conocidos (pero ver Andresen 2005). Estos dos procesos
también pueden verse influenciados por la pérdida y fragmentacion de los
bosques, ya que la alteracion del habitat puede afectar significativamente la

composicién, abundancia y diversidad de dispersores secundarios Yy



depredadores de semillas (Chapman y Onderdonk 1998; Wright et al. 2000;
Roldan y Simonetti 2001; Wright et al. 2007; Jorge y Howe 2009).

En México, la deforestacion ha llevado a la pérdida de aproximadamente el
90% de los bosques tropicales (Flores-Villela y Gerez 1994), y ha afectado
particularmente la Reserva de la Biosfera de Montes Azules (Mendoza y Dirzo
1999). Esta reserva se encuentra dentro de la region de la Selva Lacandona,
donde se encuentra la mayor diversidad biolégica en Ameérica septentrional
(Vasquez-Sanchez y Ramos 1992). Debido a la gran diversidad de plantas y
animales que resguarda, esta region representa un area prioritaria de
conservacion segun la Comision Nacional para el Conocimiento y Uso de la
Biodiversidad (CONABIO) en México (Arriaga et al. 2000). Sin embargo, la
deforestacion llevada a cabo desde hace 30-40 afos en la orilla este del rio
Lacantun (region de Marqués de Comillas), ha llevado a la pérdida y
fragmentacion de una gran parte de esta region de la reserva (Mariaca-Méndez
2002).

Por otro lado, el mono arafa (Ateles geoffroyi) y el mono aullador negro
(Alouatta pigra), dos especies de primates que aln estan presentes en algunos
fragmentos de la reserva, han sido descritas como dispersores importantes de
semillas (p.ej. Marsh y Loiselle 2003; Link y Di Fiore 2006), pero hasta la fecha
ningun estudio ha evaluado el grado de depredacion y remocion de semillas
defecadas por ambas especies de primates en esta regiéon. Dado que estos
procesos pueden afectar el destino final de las semillas y el potencial regenerativo
de las selvas, necesitamos evaluar su importancia y analizar si estos procesos
son modificados en fragmentos de selva. Esta informacion puede servir en la

elaboracion de estrategias de manejo y conservacion que contribuyan a la



regeneracion natural de las selvas. En la presente tesis, se evaluara la
depredacion y remocion de semillas dispersadas por el mono arafia y el mono
aullador en sitios de bosque continuo y fragmentos de la Selva Lacandona,

Chiapas, México.



ANTECEDENTES

La fragmentacion es un proceso en el que un habitat natural continuo es
subdividido en pequefios remanentes aislados por una matriz de habitat
modificado. Este proceso produce cambios importantes en la estructura espacial
del habitat, como: (1) reduccidén del tamafio de los remanentes de habitat, (2)
incremento del aislamiento, y (3) incremento de la cantidad de borde (Fahrig
2003). Estos cambios pueden provocar alteraciones del ambiente fisico (p.e;.
incremento de luz y temperatura), lo que puede afectar las poblaciones y
comunidades de plantas y animales, asi como el funcionamiento del ecosistema
(Saunders et al. 1991). Estos cambios son particularmente importantes cerca de
los bordes de los remanentes de habitat, los cuales pueden propagarse varios
cientos de metros hacia el interior del habitat fragmentado (Curran et al. 1999;
Laurance 2000; Laurance et al. 2002).

Evidencias sugieren que cerca de los bordes puede afectarse la
reproduccion de arboles tropicales a través de cambios en la polinizacion
(Cunningham 2000; Quesada et al. 2004), la produccion de semillas (Cascante et
al. 2002), la dispersion de semillas (Chapman y Onderdonk 1998; Wright et al.
2000; Roldan y Simonetti 2001; Wright et al. 2007; McEuen y Curran 2004;
Ghazoul 2005), la depredacion de semillas (Fleury y Galetti 2006; Galetti et al.
2006; Jorge y Howe 2009), la germinacion de semillas (Bruna 1999) y el
reclutamiento y supervivencia de plantulas (Benitez-Malvido 1998; Wright y Duber
2001). En consecuencia, el potencial de regeneracion de muchas especies de
arboles tropicales puede ser limitado dentro de los fragmentos de selva mas

pequenos.



En el bosque humedo tropical las heces producidas por primates y otros
mamiferos desaparecen rapidamente de la superficie del suelo gracias a la
actividad de diversas y abundantes especies de escarabajos coprofagos (Hanski y
Cambefort 1991). Son muchos los beneficios ecologicos que derivan de este tipo
de procesos de recolocacion de heces, como la aireacion vy fertilizacion del suelo
(Mittal 1993), el aumento en la tasa y eficiencia de reciclaje de nutrientes (Nealis
1977, Miranda et al. 1998), el control biolégico de parasitos (Bergstrom et al.
1976), mejor asimilacion de nutrientes y eficiencia de las plantas (Miranda et al.
1998) y dispersion secundaria de semillas (Andresen y Feer 2005). Los estudios
que analizan el proceso de dispersion secundaria por escarabajos en México son
escasos (pero ver Estrada y Coates-Estrada 1991), aunque existe informacion
para bosques humedos tropicales de Guatemala (Ponce-Santizo et al. 2006),
Guyana Francesa (Feer 1999; Hingrat y Feer 2005), Pera (Andresen 1999), Brasil
(Vulinec 2000; Andresen 2002; Andresen y Levey 2004) y Uganda (Shepherd y
Chapman 1998).

Los roedores también desempeiian un papel crucial en el reclutamiento de
nuevos individuos (Le-Claire 2000; Jansen et al. 2002; 2004; Vander Wall 2002;
Jorge y Howe 2009). Aunque son ampliamente reconocidos como depredadores
de semillas, los roedores también pueden participar activamente en la dispersion
secundaria de semillas. Por ejemplo, cuando las almacenan enterradas en el
suelo o debajo de la hojarasca, las semillas tienen mayores probabilidades de
sobrevivir y germinar (Wenny 1999; Le-Claire 2000; Vander Wall y Longland 2004;
Vander Wall et al. 2005; Fleury y Galetti 2006). Los roedores a menudo olvidan

donde las almacenaron y germinan antes de que las recuperen, o simplemente



almacenan mas de las necesarias para superar el periodo de escasez (Jansen et
al. 2002; Vander Wall 2002; Jansen et al. 2004).

Por otro lado, las semillas que son depositadas en densidades altas y
acompafnadas de materia fecal tienen mayor probabilidad de ser depredadas o
removidas por los roedores y otros animales (Chapman 1989; Andresen 1999;
Feer 1999). Por ejemplo, Gallardo et al. (2008), en un trabajo realizado en La
Selva Misionera, Argentina, encontraron que los roedores suelen tomar una
mayor cantidad de semillas de Chusquea ramosissima embebidas de heces, en
comparacion con las que no tenian.

Ademas del proceso de dispersion secundaria, el establecimiento de
especies vegetales en los tropicos depende en gran medida del proceso de
depredacion de semillas. Janzen (1970) sefala que la depredacion de semillas
depende de su densidad, asi como de la distancia al arbol parental. Las altas
densidades de semillas debajo del arbol parental puede reducir la depredacion
debido a que los depredadores pueden saciarse rapidamente. La depredacion de
semillas también puede diferir entre especies de plantas (Janzen 1969; Osunkoya
1994; Guariguata et al. 2000), ya que las semillas de diversas especies pueden
variar en tamafo, forma y estructura (Hartmann y Kester 1982). Por ejemplo, las
semillas de mayor tamafio tienden a ser menos depredadas por los granivoros en
comparaciéon con las semillas pequefias, puesto que su densidad en el suelo es
menor (Zimmerman et al. 2000; Guevara et al. 2004) y por su estructura, son mas
resistentes a los dafios que dichos depredadores puedan ocasionarles (Dalling y
Harms 1999). Ademas, la depredacion de semillas grandes esta limitada a

depredadores de tamafio grande, ya que para los depredadores pequefos esto



podria representar un gasto excesivo de energia (Grubb 1998; Mendoza 2005;
Mufioz 2005).

Puesto que la pérdida y fragmentacion del habitat pueden modificar la
composicion y abundancia de depredadores y dispersores (Chapman vy
Onderdonk 1998; Wright et al. 2000; Roldan y Simonetti 2001; Wright et al. 2007),
cambios en el habitat pueden modificar las dinamicas de dispersion y depredacion
de semillas en habitats fragmentados (Didham et al. 1996; Crawley 2000;
Chapman y Onderdonk 1998; Wright et al. 2000; Roldan y Simonetti 2001; Wright
et al. 2007; Jorge y Howe 2009). Por ejemplo, Le Claire (2000) evalué la tasa de
remocién de dos especies de arboles (Dipteryx panamensis y Carapa guianensis)
con semillas grandes (4.5 a 6 cm), con tratamientos de exclusion y no exclusion
de roedores en tres fragmentos (140-350 ha) y una reserva de bosque continuo
(1500 ha) en Sarapiqui, Costa Rica. Encontré que la tasa de remocion de las
semillas de Dipteryx fue mucho mas alta en los tres fragmentos, que en el bosque
continuo, mientras que la remocion de semillas de Carapa fue uniformemente alta
en los cuatro sitios de estudio, lo que sugiere que el destino final de las semillas
puede diferir entre especies. Ademas de esto, la tasa de remocion de semillas
depende en gran medida del tamafio de esta. Por ejemplo, Martinez-Sanchez
(2004) realiz6 un estudio en fragmentos de la reserva de Los Tuxtlas, México,
utilizando 11 especies de arboles con semillas de diferentes tamafios (2 a 31
mm), tanto frutos carnosos como semillas extraidas directamente de los frutos o
recogidas del suelo. Encontré que tanto en fragmentos como en bosque continuo
existe una mayor depredacion de semillas pequefias y de frutos carnosos, aunque

no encontré diferencias significativas entre habitats (continuo y fragmentado).



Modificaciones en la depredacion y dispersion de semillas en bosques
fragmentados pueden limitar su regeneracion, ya que los bosques degradados
dependen a menudo del proceso de dispersion de semillas para iniciar o acelerar
su recuperacion (Martinez-Ramos y Soto-Castro 1993; Wunderle 1997; Duncan y
Chapman 1999). De este modo, conocer los patrones y procesos que afectan la
dispersion y depredacion de semillas es particularmente importante para elaborar
estrategias de manejo que fomenten la regeneracion natural del bosque en areas
tropicales perturbadas (Notman y Gorchov 2001).

La Selva Lacandona representa una de las areas de México con mayor
biodiversidad, tanto de plantas como de animales, y muchas de las especies ahi
presentes se encuentran en alguna categoria de riesgo (CONABIO 2008).
Localizada en el estado de Chiapas, esta selva tropical ha sufrido en los ultimos
40 afios una intensa presion antropogénica, que ha llevado a la perdida y
fragmentacion de gran parte de la region (Mariaca-Mendez 2002). Esto puede
haber originado una modificacion tanto de la estructura, como de los procesos
que ahi se llevan a cabo (p.ej. dispersion y depredacion), afectando
potencialmente las comunidades de plantas y animales (ver Saunders et al.

1991).
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OBJETIVO GENERAL

Evaluar los factores que afectan la depredacion y remocion de semillas de
especies de arboles tropicales dispersados principalmente por primates (Ateles
geoffroyi y Alouatta pigra) en sitios de bosque continuo y fragmentos de la Selva

Lacandona, Chiapas, México.

OBJETIVOS ESPECIFICOS

e Evaluar si existen diferencias en la remocién y depredacién de semillas
entre fragmentos de selva y bosque continuo.

* Identificar diferencias en la remocion y depredacion de semillas entre sitios
de borde (< 50 m) e interior (> 100 m) del bosque.

e Estimar la remocion y depredacion de semillas en época seca y lluviosa.

e Evaluar si la remocion y depredacién de semillas difiere entre especies de
arboles con semillas de diferente tamario.

e Analizar si la remocion y depredacién de semillas difiere entre semillas
procedentes de frutos maduros, semillas excretadas por Alouatta pigra y
semillas excretadas por Ateles geoffroyi.

e Identificar las especies de animales que remueven las semillas y el tipo de

manejo de las mismas.
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HIPOTESIS

La remocién y depredacion de semillas serd mayor en el bosque continuo

gue en los fragmentos de selva.

La remocién y depredacion de semillas sera mayor en el interior del bosque

gue cerca de los bordes.

La remocién y depredacion de semillas sera mayor para las especies con

semillas de menor tamano.
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AREA DE ESTUDIO

Ubicacion

El estudio se llevé a cabo en la selva Lacandona, Chiapas, México, cerca de
la frontera con Guatemala, en dos areas adyacentes separadas por el rio
Lacantin (1605'58"N, 90°52'36"W; elevacion 10-50 m snm): la region de Marqués
de Comillas (RMC, lado este del rio), y la Reserva de la Biosfera Montes Azules
(REBIMA, lado oeste del rio). La selva Lacandona abarca partes de México,
Guatemala y Belice, y comprende el mayor remanente de bosque tropical en
Mesoamérica y una de las mas importantes en el Neotropico (Dirzo 1994).

El trabajo se realizé en tres sitios dentro del bosque continuo (BC) de la
REBIMA (un bosque continuo grande de ca. 300,000 ha; Gomez-Pompa y Dirzo
1995), y en tres fragmentos (FF) ocupados por monos arafias y monos aulladores
(<100ha) localizados en la RMC (Figura 1). Estos sitios fueron previamente
seleccionados para investigar la ecologia del comportamiento de los monos, y su
papel como dispersores primarios de muchos arboles tropicales (O. Chaves y K.
Stoner, datos no publicados; A. M. Gonzalez Di Pierro y J. Benitez-Malvido, datos

no publicados).
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Figura 1. Ubicacion de los sitios de estudio en la Reserva de la Biosfera Montes Azules,
Chiapas, México. Los sitios denominados Siete, Estacion y Playén se localizan dentro del
bosque continuo de la reserva, y los fragmentos de selva llamados Don Juan, Don Abel y
Ejidal se localizan en la zona de amortiguamiento de la reserva, dentro del Municipio de
Marqués de Comillas.

Fisiografia

De acuerdo con Raiz (1959), el estado de Chiapas queda ubicado en la
provincia fisiografica de tierras altas de Chiapas y Guatemala, la cual esta dividida
en cinco sub-provincias: Sierras Plegadas del Norte, Meseta de Chiapas,
Depresion Central, Planicie Costera de Chiapas y Sierra de Chiapas (dentro de
esta Ultima se ubica la Reserva de la Biosfera Montes Azules). La Reserva
presenta variaciones altitudinales que van de los 200 msnm, en el Rio Lacantin, a
los 1,500 msnm en la region norte de la Reserva, en la meseta del Ocotal

(Chavelas 1988).
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Clima

El clima es calido y lluvioso, con una precipitacion de 2,874 mm vy
temperatura media 25 C, anuales respectivamente. E | 88% de esta precipitacion
se presenta de junio a noviembre, época lluviosa (Medellin y Equihua 1998). Las
condiciones climaticas de la Lacandona estan fuertemente determinadas por los
vientos alisios, que dominan el area de junio a noviembre, y por los contraalisios y
las masas de aire polar que ejercen su dominio durante los meses de diciembre a

mayo (SEMARNAT 2009).

Suelo

Las formaciones que predominan son rocas calizas, con suelos delgados
que se identifican genéricamente como rendzinas. Estos suelos presentan fuerte
susceptibilidad a la erosion y lavado de nutrientes en los terrenos de mayor
pendiente. Las caracteristicas de los suelos en la regién estan determinadas por
el tipo de materiales geologicos, las condiciones climaticas, las particularidades
del relieve y las condiciones de las comunidades vegetales que ahi se encuentran

(SEMARNAT 2009).

Vegetacion

La vegetacion original que cubre la mayor parte de la Reserva son selvas

altas y medianas perennifolias (Holdridge et al. 1971), con arboles que alcanzan

alturas de 45 m (Mariaca-Méndez 2002). Estas selvas se caracterizan por su alta
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diversidad de especies vegetales, distribuidas en diferentes estratos bien
definidos. Martinez et al. (1994) reportan para la Selva Lacandona un total de
3,400 especies de plantas vasculares distribuidas en 61 familias, que corresponde
al 78.8% del total de especies estimadas (4,300 especies).

La colonizacion de RMC comenzo6 hace aproximadamente 30-40 afos, y la
ganaderia resulto en la rapida pérdida y fragmentacion de la selva en el lado este
del rio Lacantun (Mariaca-Méndez 2002). Aproximadamente el 50% de la
superficie de RMC es actualmente dedicada a la agricultura (p.ej. pasto para el
ganado y otros tipos de cultivos), y la vegetacion actual incluye pastizales
inducidos para ganaderia, cultivos (milpas y cacaotales), acahuales y fragmentos

de selva alta y mediana (Cuaron 2000).

Fauna

La REBIMA contiene el 24.8% del total de mamiferos de México, lo cual la
convierte en la region con mayor riqueza de mastofauna del pais. Con base en
Medellin (1994), en esta region estan representados todos los Ordenes de
mamiferos terrestres y 27 de las 33 familias de mamiferos mexicanos. Se han
reportado para la regién 112 especies de mamiferos, dentro de las cuales 17 son
endémicas (CONANP 2009). De acuerdo a Morén (1992), en Montes Azules
existen el 90% de las especies de invertebrados asociadas con el bosque tropical
perennifolio de México (1,135 especies, incluidas en 562 géneros, 65 familias 'y 13
ordenes de la clase Insecta), asi como 70 especies aparentemente exclusivas de
esa region. De la Maza y De la Maza (1985) reportan que las mariposas

nocturnas seguramente superan las 15,000 especies y dentro de la familia de los
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Papilionidos, 54 son formas restringidas a la region neotropical y tienen su limite
de distribucion boreal en Marqués de Comillas y la Cuenca del Rio Lacantun.
Miller (1998) reporta para la Cuenca del Rio Usumacinta incluyendo a Montes
Azules 112 especies de peces. Por su parte, Rodiles et al. (1999) reporta 44
especies tan solo para el Rio Lacanja, en el limite oriente de Montes Azules. La
familia mejor representada fue Cichlidae, con 18 especies (una de ellas es
introducida, Oreochromis aureus). De acuerdo con Lazcano-Barrero et al. (1992),
en la Selva Lacandona se encuentran 23 especies de anfibios y 54 especies de
reptiles (donde el grupo mas numeroso lo integran las serpientes, con 28 especies
que representan el 36% del total de la herpetofauna de la Lacandona). Gonzalez
(1992) registro 341 especies de aves en el area de la REBIMA, lo cual representa
el 87.6% del potencial considerado para la avifauna de la Reserva, y el 55.5% del
total de las aves reportadas para el Estado de Chiapas. Este grupo de
vertebrados representa la clase mas diversa dentro de la Reserva. Comprende 17

ordenes, y segun los autores, alrededor de 50 familias y mas de 180 géneros.
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MATERIALES Y METODOS

Especies de estudio

Con base en informacién sobre dispersion de semillas de monos arafia (O.
Chaves y K. E. Stoner, datos no publicados) y monos aulladores (A. M. Gonzalez
Di Pierro y J. Benitez-Malvido, datos no publicados) recabada en etapas previas
al experimento, se seleccionaron siete especies de arboles tropicales (cuatro en
época de lluvias y tres en la época de secas) relativamente abundantes en la
zona de estudio, importantes en la dieta de estas especies de primate en la Selva
Lacandona, y que estuviesen fructificando al momento de realizar este estudio.
Estas especies fueron: Dialium guianense Inga vera, Posoqueria latifolia y
Spondias mombin (en época de lluvias) y Attalea butyraceae, Brosimun alicastrum

e Inga punctata (en época de secas).

Attalea butyraceae (Arecaceae)

Palma de 5 a 15 m de altura y con un didmetro a la altura del pecho (DAP)
de 20 a 60 cm. Con un unico tronco, recto y cilindrico, con 15 a 35 hojas
concentradas en el apice. Sus flores son blancas y pequefias. Los frutos son
oblongos o elipsoides de 4 a 8.5 cm de largo, carnosos, verdes, tornandose
amarillentos al madurar. La semilla tiene un tamafio promedio de 3.6 cm de largo.
Es de forma ovalada, con testa dura de color café claro. La especie crece a bajas
elevaciones, en climas humedos. Es una especie secundaria muy comun en
areas perturbadas y bosques secundarios del Pacifico. Su floracion es

aproximadamente en el mes de junio y septiembre, y fructifica en el mes de junio.
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Sus usos son variados. Las hojas se utilizan para la fabricacion de techos en
casas. Los frutos contienen aceite utilizado para el consumo humano. También se
emplean para fabricar un tipo de licor. En algunos lugares se utiliza como

medicina contra tumores (INBIO 2009).

Brosimun alicastrum (Moraceae)

Es un arbol perennifolio o subperennifolio, de 20 a 30 m de altura (incluso
alcanzando los 45 m), con DAP de 50 a 90 cm (hasta 1.5 m). Su tronco es
derecho y cilindrico, con ramas ascendentes y luego colgantes formando una
copa redondeada o piramidal. Presenta flores tubulares largas y de color blanco.
Sus frutos son globosos y carnosos, de 4 a 5 cm de didmetro, con una estructura
en forma de anillo en la punta, verdes, tornandose amarillos al madurar. El
tamafo de las semillas varia de 9 a 13 mm de largo por 16 a 20 mm de ancho.
Las semillas son de tipo recalcitrante, de color café, esféricas y aplanadas en
ambos extremos, cubiertas de una testa papiracea de color moreno claro, con los
cotiledones situados uno sobre el otro, verdes, gruesos y feculentos. Es una
especie tolerante a la sombra. Crece a bajas-medianas elevaciones, en climas
hamedos o muy himedos. Florece principalmente de septiembre a febrero, pero
se pueden encontrar flores fuera de esta época. Los frutos maduran de febrero a
junio. Los principales usos de la madera son: artesanal, construccion,
implementos de trabajo (mango para herramientas) y fabricaciéon de papel. El
latex se utiliza como base para chicle y para medicinas. Los frutos y las semillas
son comestibles y las hojas se usan para forrajeo de animales domésticos (Pardo-

Tejeda y Sanchez 1977).
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Dialium guianense (Caesalpiniaceae)

Es un arbol caducifolio de 20 a 30 m de altura (incluso alcanzando los 45
m), con DAP de hasta 1.5 m. Su tronco es derecho, con contrafuertes delgados y
altos, retorcidos en la base. Ramas ascendentes y copa redondeada con hojas
dispuestas en espiral. Las flores estan dispuestas en paniculas axilares y
terminales, de 7 a 18 cm de largo. Sus frutos son vainas de 1 a 2 cm de largo,
globosas u ovoides, indehiscentes, con pericarpio fragil, pubescentes de color
verde amarillentas a moreno obscuras. El fruto contiene 1 6 2 semillas. El tamafio
de la semilla varia de 9 a 11 mm de largo por 6 a 13 mm de anchoy 2 a 3 mm de
grueso. Las semillas son de tipo ortodoxa, de formas reniformes y comprimidas,
de color grisaceo o ligeramente pardas, lustrosas, cubiertas por un arilo dulce y
sabroso. Es una especie tolerante a la sombra. Prospera en zonas de topografia
ondulada o en terrenos escarpados y pendientes sobre macizos rocosos
emergentes. Es una especie dominante de las selvas altas perennifolias. Florece
de agosto a octubre y los frutos maduran de marzo a junio. Los principales usos
de la madera son: combustible (lefia y carbdn), construccion (postes, durmientes,
vigas, etc.), implementos de trabajo (mango de herramientas y cercas para
ganado), medicina (dolores de dientes). Los frutos son comestibles y las hojas se
usan para forrajeo de ganado y como medicina (p.ej. control de la diarrea y

unguento para los ojos) (CONABIO 2008).

Inga punctata (Fabaceae)
Es un arbol mediano de 5 a 20 m de altura, con DAP de 10 a 60 cm. Su
tronco es bastante corto y ramificado a baja altura, con una copa extendida en

forma de paraguas o plana. Presenta flores de color blanco, dispuestas en
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pequefias espigas axilares. Sus frutos son vainas arqueadas y aplanadas, de 4 a
20 cm de largo, verdes, tornandose globosos y amarillos al madurar. Contiene de
1 a 10 semillas. El tamafio promedio de las semillas es de 1.5 cm de largo. Las
semillas son de tipo recalcitrante, de forma alargada, ligeramente aplanadas, de
color verde obscuro y estan cubiertas por una pulpa de color blanco. Es una
especie demandante de luz ampliamente distribuida en bosques secundarios, y
particularmente cerca de los margenes de los rios. Crece a bajas y medianas
elevaciones, en climas secos, humedos o muy humedos. Las flores y frutos son
observados durante casi todo el afio. Los principales usos de la madera son: lefia,
cajas y entarimados. Las semillas y los arilos son comestibles, y los arboles
sueles ser usados para sombra en plantaciones de café (Pennington y Fernandez

1998).

Inga vera (Fabaceae)

Es un arbol perennifolio o caducifolio, de 5 a 12 m de altura (incluso
alcanzando los 20 m), con DAP de 30 cm. Su tronco es recto, con ramas largas.
La copa es aplanada, amplia y muy extendida con follaje ralo. Presenta flores de
color blanco, con estambres alargados de 5 a 7.5 cm de largo y de 7.5 a 9 cm de
ancho. Se pueden encontrar racimos florales (espigas) de una a cuatro flores en
la base de las hojas. Las espigas estan compuestas de varias flores sin tallo
agrupadas cerca del final de un eje velloso. Sus frutos son vainas pardas
pubescentes y carnosas, aproximadamente cilindricas, de 10 a 15 cm de largo, de
1 a 2 cm de ancho y con un estrechamiento en la punta. Contiene de una a diez
semillas. El tamafio de las semillas es de 1.6 cm de largo. Las semillas son de

tipo recalcitrante, de forma alargada, ligeramente aplanadas, de color verde
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obscuro y estan cubiertas por una pulpa de color blanco. Es una especie
demandante de luz que aparece tanto en vegetacion primaria como secundaria.
Crece tanto en climas tropicales como subtropicales. Se desarrolla principalmente
sobre las vegas de los rios y las cafladas abrigadas. Florece y fructifica durante
todo el afio, siendo mas abundante en otofio. Los principales usos de la madera
son: combustible, construccién de viviendas, elaboraciéon de postes, muebles, y
vasijas, entre otros. La corteza, hojas y frutos tienen usos medicinales y las flores

se utilizan en la apicultura (CONABIO 2008).

Posoqueria latifolia (Rubiaceae)

Es un arbol de 5 a 10 m de altura, con DAP de 5 a 20 cm. Su tronco es
ramificado a baja altura, con una copa pequefa. Las hojas son simples y
opuestas, de 5 a 25 cm de largo y de 4 a 15 cm de ancho, elipticas a ovadas, con
apice obtuso o ligeramente acuminado. Presenta flores tubulares largas y de color
blanco. Sus frutos son globosos y carnosos, de 4 a 5 cm de diametro, con una
estructura en forma de anillo en la punta, verdes, tornandose amarillos al
madurar. Un solo fruto contiene varias semillas, con un tamafio promedio de 1 cm
de largo. Las semillas son de tipo recalcitrante, de forma globosa (irregular), de
color amarillo claro y estan envueltas en una pulpa delgada de color amarillo. Las
semillas son dispersadas por animales, principalmente monos que se alimentan
de los frutos maduros. Es una especie tolerante a la sombra, tipica de bosques
primarios. Crece a bajas elevaciones, en climas humedos o muy humedos.
Florece y fructifica durante todo el afio, principalmente de mayo a julio. La madera
se utiliza para fabricacibn de mangos de herramientas y postes de cercas. La

pulpa de los frutos maduros es comestible (Beach 1983).
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Spondias mombin (Anacardiaceae)

Es un arbol caducifolio, de 30 m de altura, con DAP de 75 a 90 cm. Su
tronco es grueso, recto y cilindrico, con ramas que forman una amplia copa de
hasta 15 m de diametro. La corteza y las hojas tienen un olor resinoso. Presenta
flores blancas, hermafroditas y aromaticas. La inflorescencia es una panicula
terminal. Sus frutos son drupas (carnosas), que al madurar presentan un color
amarillo-anaranjado. El tamafio promedio de las semillas es de de 2 cm de largo.
Las semillas son de tipo ortodoxa, de forma ovalada (irregular), con un color que
va de amarillo a café claro. Es una especie primaria. Florece entre los meses de
marzo y junio, pero son mas abundantes entre abril y mayo. Los frutos maduran
de julio a octubre. Su madera se utiliza como combustible (madera y carbén),
fabricacion de papel, fabricacion de herramientas y materiales (p.ej. chapas, cajas
de embalaje, madera para hacer fosforos). Ademas los frutos son comestibles y
un recurso muy preciado para alimentar al ganado. Las hojas y raices se usan
para cicatrizar heridas y en el tratamiento de fiebres y resfriados (CONABIO

2008).

Recoleccion de semillas

Puesto que las heces de los primates contienen pocas semillas de tamafio
grande (O. Chaves, A. M. Gonzalez Di Pierro, K. E. Stoner y J. Benitez-Malvido,
datos no publicados), y para este experimento se requirid un gran numero de
semillas (1,080 semillas por especie, ver abajo), todo el experimento estuvo
basado en semillas colectadas al azar de frutos maduros. En los sitios de bosque

continuo (BC) y en los fragmentos de selva (FF) se eligieron de forma aleatoria al
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menos 10 arboles maternales de cada especie y se realizaron colectas suficientes
de frutos maduros. La pulpa o arillo de estos frutos fue removida manualmente
para obtener una cantidad suficiente de semillas de cada especie. Posteriormente
estas semillas fueron empleadas en cada uno de los tratamientos que se
describen mas adelante. Como control, también se usaron semillas de frutos

maduros a las que no se les removio la pulpa.

Recoleccion de excretas de primates

En cada sitio, se localizaron los grupos de monos de ambas especies y
después de un evento de defecacion se colectaron las excretas. Se removieron
las semillas presentes en las excretas, y se conservaron en refrigeracion hasta
contar con una cantidad suficiente de excretas de cada una de las especies de
monos para llevar a cabo los tratamientos que se describen a continuacion. Para
evitar sesgos debidos a los grupos de individuos en las caracteristicas de las

excretas, éstas se mezclaron antes de realizar los tratamientos descritos abajo.

Tratamientos

Las semillas fueron medidas y pesadas, y se sometieron a seis
tratamientos diferentes (cinco semillas por tratamiento). Se colocaron: 1) semillas
sin pulpa mezcladas con excretas de mono aullador; 2) semillas sin pulpa
mezcladas con excretas de mono arafa; y 3) semillas de frutos maduros (con
pulpa). Para evaluar las diferencias en la remocion y depredacion de semillas

entre animales grandes (i.e., vertebrados) y pequefios (i.e., insectos), cada uno de
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estos tratamientos fueron colocados con y sin exclusion, dando un total de seis
tratamientos.

Las exclusiones fueron realizadas con mallas de criba formando un cilindro
de 40 cm de alto y 40 cm de diametro, y estuvieron firmemente fijadas al suelo
con ayuda de alambres galvanizados (Figura 2). La apertura de malla fue de 5 x 5
mm, impidiendo el paso de mamiferos pequefios y medianos. Unicamente
algunos insectos pequefios (p.ej. hormigas y pequefios escarabajos) podrian
alcanzar las semillas, por lo que se asumié que la depredacion y remocion de

semillas dentro de los encierros fue llevada a cabo por pequefios insectos.

40 cm

...........
1 1 1

40 cm

Figura 2 . Exclusiones para depredadores y removedores de semillas.

De aqui en adelante, los tratamientos seran nombrados como: “Arafia” (con
excretas de mono arafa), “Aullador” (con excretas de mono aullador), “Frutos”
(semillas de frutos maduros con pulpa), indicando con las letras E y NE si
presentaban exclusidbn o no, respectivamente. Asi, por ejemplo, “Arafia E” se
refiere al tratamiento de “semillas embebidas en excretas de mono arafia
colocadas con exclusion”, mientras que “Aullador NE” se refiere al tratamiento de

“semillas embebidas en excretas de mono aullador colocadas sin exclusion”.
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Para simular el efecto del paso por el tracto digestivo de estas especies de
primates, las semillas mezcladas con excretas de mono aullador se mantuvieron
en la bolsa por un periodo aproximado de 21 horas (tiempo aproximado de paso
de las semillas por el tracto digestivo de estos primates; Estrada y Coates-Estrada
1984; Milton 1984; Righini et al. 2004), mientras que las semillas mezcladas con
excretas de mono arafia sélo se mantuvieron en la bolsa por un periodo de tan
s6lo 5 horas (Milton 1981).

Los seis tratamientos (Arafia E, Arafia NE, Aullador E, Aullador NE, Frutos
E y Frutos NE) fueron colocados en transectos paralelos a la linea de borde del
BC o FF, aleatorizando su posicion dentro del transecto, y con una separacion de

L

1 m entre si (Figura 3). A cada uno de estos transectos se les denominé “estacion
de estudio”. En cada sitio se coloc6 una estacion a 10 m, otra a 30 m y otra mas a
50 m del borde. Estas estaciones se denominaron “estaciones de borde”. Ademas

se colocaron tres estaciones paralelas entre si en interior (> 100 m del borde), las

cuales se denominaron “estaciones de interior” (Figura 4).

BORDE .
[/

Figura 3. Distribucion de tratamientos en transectos paralelos al borde.

- 26-



Estinterior ®
BOSQUE L . &

Figura 4 . Estaciones de estudio de borde e interior.

Variables a medir en las estaciones de estudio

En cada una de las estaciones se midio, tanto en época seca como en
época de lluvias, la especie y cantidad de semillas removidas (i.e., desaparecidas)
y/lo depredadas (i.e., dafladas por depredadores). Estas medidas fueron
registradas cada dos dias durante las dos primeras semanas del experimento;
dos veces por semana durante la tercera y cuarta semana; y finalmente una vez
por semana durante la quinta y sexta semana. Para evitar sesgos, en cada conteo
se removié la hojarasca presente sobre las semillas debido a que reduce sus

oportunidades de remocion (Hammond 1995; Pefia-Claros y De Boo 2002).

Video monitoreo

Para identificar los animales que remueven y depredan las semillas, y

conocer el tipo de manejo de las mismas, en cada BC y FF se colocaron
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transectos de manera similar a los tratamientos descritos arriba. En el extremo del
transecto se instalaron camaras de video digital (modelo HDRSR7), durante seis
horas al dia; 12 dias no consecutivos en lluvias y 12 dias no consecutivos en
secas. La mitad de estos dias fueron muestreados durante el dia (6:00-12:00 h) y
la mitad durante la noche (18:00-00:00 h). Se colocaron dos transectos por sitio
(uno en borde y otro en interior) tanto en BC como en FF. Los transectos
localizados en el borde, se colocaron siempre a la misma distancia al borde (10
m). En cada transecto se colocaron las mismas semillas usadas en los
experimentos de remocion y depredacion, en tres tratamientos diferentes (cinco
semillas por especie y tratamiento). Se colocaron: 1) semillas sin pulpa
embebidas en excretas de mono aullador; 2) semillas sin pulpa embebidas en
excretas de mono arafia; y 3) semillas de frutos maduros (con pulpa). En estas
estaciones se registraron los animales que visitaron las estaciones, el tratamiento

que visitaron, asi como la especie y el tipo de manipulacion de las semillas.

Analisis de datos

Las variables de respuesta que se analizaron estadisticamente fueron el
namero total de semillas depredadas y el nUmero total de semillas removidas. Los
factores analizados fueron el tipo de bosque (continuo y fragmentado), las
estaciones (interior y borde), los tratamientos (Arafia E, Arafia NE, Aullador E,
Aullador NE, Frutos E y Frutos NE), y las especies de semillas. Para evaluar el
efecto de estos factores sobre las variables respuesta se realizaron analisis de
devianza con modelos lineares generalizados (GLM) completos, esto es,

incluyendo el efecto de cada factor, asi como de todas las interacciones posibles
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entre factores (Crawley 2002). Como se sugiere para variables de respuesta tipo

conteo, se fijé un error tipo Poisson, y una funcion liga tipo Log (Crawley 2002).

Para identificar el efecto de los factores descritos arriba sobre la tasa de
remocion de semillas (i.e., velocidad de remocion) se realiz6 un analisis de
varianza de medidas repetidas, incluyendo el factor “dia” anidado dentro del “tipo
de bosque” como un factor aleatorio dentro del modelo. En todos los modelos se
consideraron también las interacciones dobles y triples entre factores. Estos

analisis se realizaron con el programa JMP version 7.0.

- 29-



RESULTADOS

Remocion de semillas

En general, el porcentaje total de semillas removidas fue ligeramente
mayor para la época de lluvias (47%) que para la época seca (40%). En general,
en ambas épocas la remocion de semillas difirid significativamente entre especies
y tratamientos, pero no difirid entre tipos de bosque (continuo y fragmentado) ni

estaciones (borde e interior) (Cuadro 1).

Cuadro 1. Factores que afectaron la remocion de semillas en la Selva Lacandona,
Chiapas, tanto en época de lluvias como en época seca. Las letras en negritas indican
diferencias significativas.

Epoca/ Factores g.l r P

Epoca de lluvias
Bosque 1 0.000 0.9945
Estacion 1 0.000 0.9916
Bosque*Estacion 1 0.000 0.9936
Especie 3 363.2 <0.001
Bosque*Especie 3 0.173 0.9819
Estacion*Especie 3 12.14 0.0069
Bosque*Estacion*Especie 3 2.086 0.5547
Tratamiento 5 605.4 <0.001
Bosque*Tratamiento 5 3.416 0.6362
Estacién*Tratamiento 5 6.686 0.2451
Especie*Tratamiento 15 157.9 <0.001
Bosque*Estacion*Tratamiento 5 13.87 0.0164
Bosque*Especie*Tratamiento 15 16.59 0.3443
Estacion*Especie*Tratamiento 15 21.13 0.1329
Bosque*Estacion*Especie*Tratamiento 15 28.51 0.0186

Epoca seca
Bosque 1 0.000 0.9880
Estacion 1 0.000 0.9821
Bosque*Estacion 1 0.000 0.9986
Especie 2 77.65 <0.001
Bosque*Especie 2 3.145 0.2075
Estacién*Especie 2 0.041 0.9795
Bosque*Estacion*Especie 2 10.37 0.0056
Tratamiento 5 287.7 <0.001
Bosque*Tratamiento 5 24.49 0.0002
Estacion*Tratamiento 5 0.356 0.9964
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Epoca/ Factores g.l. r P

Especie*Tratamiento 10 47.46 <.0001
Bosque*Estacion*Tratamiento 5 1.253 0.9397
Bosque*Especie*Tratamiento 10 18.18 0.0519
Estacion*Especie*Tratamiento 10 7.545 0.6732
Bosque*Estacion*Especie*Tratamiento 10 27.47 0.0022

En ambas épocas la remocion de semillas fue significativamente mayor en
semillas de menor tamafno: D. guianense (media + desviacion estandar, 70.9 *
15.4%) y P. latifolia (59.6 £ 15.2%) en la época de lluvias; y B. alicastrum (52.9 +
21.8%) e I. punctata (50.5 + 24.7%) en la época seca (Figura 5, pruebas de

contrastes, p < 0.05).
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Figura 5. Remocion de semillas (media + desviacion estandar) de especies de plantas
dispersadas principalmente por primates en la Selva Lacandona, Chiapas, México. a)
Epoca de lluvias, y b) Epoca seca. Las especies estan ordenadas de mayor (izquierda) a
menor (derecha) tamafio. Letras diferentes indican diferencias significativas (pruebas de
contrastes, p < 0.05).
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En general, la remocion de semillas en ambas épocas fue mayor en los
tratamientos sin exclusion (NE) (68% en época de lluvias y 62% en época seca),
que en los tratamientos de exclusion (E) (26% en época de lluvias y 17% en

época seca) (pruebas de contrastes, p < 0.05; Figura 6).
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Figura 6. Diferencias en la remocion de semillas (media + desviacién estandar) entre
tratamientos (E = exclusion; NE = no exclusion), de especies de arboles dispersadas
principalmente por primates en la Selva Lacandona, Chiapas, México. a) Epoca de
lluvias, y b) época seca. Letras diferentes indican diferencias significativas (pruebas de
contrastes, p < 0.05).

El efecto del tratamiento sobre la remocidn de semillas difirié

significativamente  entre  especies, tanto en época de lluvias
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(ESPECIE*TRATAMIENTO; Xz = 157.85, g.l. = 15, p < 0.0001) como en época
seca (ESPECIE*TRATAMIENTO; y* = 47.46, g.l. = 10, p < 0.0001) (Cuadro 1). En
la época de lluvias, la remocion de semillas de S. mombin fue significativamente
mayor que la de I. vera en los tratamientos de “Arafia E” y “Saraguato E”, mientras
gue en el resto de tratamientos estas especies presentaron una remocion similar
(Figura 7a). Algo parecido sucedio al analizar P. latifolia y D. guianense. En los
tratamientos “Arafia E” y “Saraguato E”, las semillas de D. guianense fueron mas
removidas que las de P. latifolia, mientras que en el resto de tratamientos no se
encontraron diferencias en remocion entre ambas especies (Figura 7a). En la
época seca, los tratamientos “Arafia E” y “Saraguato E” también mostraron un
patron de remocion diferente. En estos tratamientos la especie B. alicastrum fue
significativamente mas removida que el resto de las especies, mientras que en el
resto de tratamientos la remocion de semillas de B. alicastrum fue similar a la de I.

punctata (Figura 7b).

- 33-



100 7 @)
1 C
i = - ~ 0S8 mombin
a0
T o/ vera
70
c E . latifolia
G0 A ol
50 L B D. guianense
d g
40
= 3 9
o
g 20 1 "
E 104 e
[ 7]
L.
[ 1] ¢ ] ;
=
= a.a
[
£ 100 ; b)
I
o 90 1
nc: 20 - 4] m 4. bultyraceae
70 O B. alicastrum
. G
50 : O punctata
50 1 d C
40 A c
30 A - d
204 &
10 A 1 i
0 T T T T = T 1

Arafia E Araiia ME FrutosE Frutos NE  SaraguatoE Saraguato NE

Figura 7. Remocién de semillas (media + desviacion estandar) bajo diferentes
tratamientos (E = exclusion; NE = no exclusién) y para diferentes especies de semillas
dispersadas principalmente por primates en la Selva Lacandona, Chiapas, México. a)
Epoca de lluvias, y b) época seca. Letras diferentes indican diferencias significativas
(pruebas de contrastes, p < 0.05).

El efecto del tipo de bosque sobre la remocion de semillas en la época
seca difirié significativamente entre tratamientos (BOSQUE*TRATAMIENTO; y* =
24.49, g.l. = 5, p = 0.0002; Figura 8), pero en la época de lluvias esta interaccion
no fue significativa (y* = 3.41, g.l. = 5, p = 0.63; Cuadro 1). En la época seca, la
remociéon de semillas en los tratamientos sin exclusion (NE) tendié a ser mayor en
BC que en los FF. Sin embargo, en los tratamientos de exclusién (E) la remocion

de semillas fue similar en ambos bosques (pruebas de contrastes, p > 0.05),



excepto en el tratamiento “Arafia E” que tendié a ser mayor en los FF que en el

BC (Figura 8).
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Figura 8 . Efecto del tipo de bosque (BC = bosque continuo; FF = fragmentos de selva)
sobre la remocion de semillas (media + desviacién estandar) de especies de plantas
dispersadas principalmente por primates bajo diferentes tratamientos (E = exclusion; NE
= no exclusién) en la época seca de la selva Lacandona, Chiapas, México. Letras
diferentes indican diferencias significativas (pruebas de contrastes, p < 0.05).

En la época de lluvias, el efecto de la estacion (borde e interior) sobre la
remocion de semillas difirio significativamente entre especies
(ESTACION*ESPECIE; ¥ =12.14, g.l. = 3, p = 0.007; Figura 9). Analizando todas
las especies la remocion de semillas no difirié entre borde e interior, excepto para
P. latifolia, donde la proporcion de semillas removidas fue mayor en interior (65 +
1.4%) que en borde (54.2 = 2.7%) (Figura 9). Sin embargo, en la época seca la
interaccion ESTACION*ESPECIE no fue significativa (Xz =0.04,9.l. =2, p=0.98;

Cuadro 1).
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Figura 9. Efecto de la estacion (estacion de borde < 50 m, interior > 100 m del borde)
sobre la remocién de semillas (media + desviacion estandar) de especies de plantas
dispersadas principalmente por primates en la época de lluvias de la Selva Lacandona,
Chiapas, Meéxico. Letras diferentes indican diferencias significativas (pruebas de
contrastes, p < 0.05).

En la época seca, el efecto de la estacién y el tipo de bosque sobre la
remociéon de semillas difiri6 significativamente entre especies (BOSQUE*
ESTACION*ESPECIE; ¥ = 10.4, g.l. = 2, p = 0.006; Figura 10). La remoci6én de
semillas tendié a ser mayor en BC que en FF para todas las especies. En
particular, la remocion de semillas fue similar en borde e interior para todas las
especies en ambos bosques (pruebas de contrastes, p > 0.05), excepto en los FF,
donde se observo una mayor remocion de semillas de B. alicastrum e |. punctata
en borde que en interior, asi como una mayor remocién de semillas de A.
butyraceae en interior que en borde (Figura 10). En la época de lluvias la
interaccion BOSQUE*ESTACION*ESPECIE no fue significativa (Xz =2.08,9.l.=3,

p = 0.55; Cuadro 1).
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Figura 10 . Remocion de semillas (media + desviacidén estandar), de especies de plantas
dispersadas principalmente por primates en estaciones de borde (< 50 m del borde) y
estaciones de interior (> 100 m del borde) en bosque continuo y fragmentos de la selva
Lacandona, Chiapas, México, durante la época seca. Letras diferentes indican diferencias
significativas (pruebas de contrastes, p < 0.05). BC = bosque continuo; FF = fragmentos
de selva.

En la época de lluvias, el efecto del tipo de bosque y la estacion sobre la
remocion de semillas  difiri0  significativamente entre tratamientos
(BOSQUE*ESTACION*TRATAMIENTO; y* = 13.87, g.l. = 5, p = 0.016; Figura 11).
Sin embargo, en la época seca esta interaccion no fue significativa (x> = 1.25, g.l.
= 5, p = 0.93; Cuadro 1). En general, para la época de lluvias la remocion de
semillas tendié a ser mayor en BC que en FF (Figura 11). La remocién de semillas
fue similar en borde e interior en ambos bosques y para todos los tratamientos
(pruebas de contrastes, p > 0.05), excepto en los FF dentro de los tratamientos
“Arafia E” y “Frutos NE”, donde se observo una mayor remocion de semillas en
interior que en borde, y dentro del tratamiento de “Arafia NE”, donde la remocion

fue mayor en borde que en interior (Figura 11).
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Figura 11 . Remocion de semillas (media + desviacion estandar) de especies de plantas
dispersadas principalmente por primates en la época de lluvias, en estaciones de borde
(< 50 m del borde) y estaciones de interior (> 100 m del borde), bajo diferentes
tratamientos (E = exclusion; NE = no exclusién), en bosque continuo (BC) y fragmentos
(FF) de la selva Lacandona Chiapas, México. Letras diferentes indican diferencias
significativas (pruebas de contrastes, p < 0.05).

La interaccion cuadruple (BOSQUE*ESTACION*TRATAMIENTO
*ESPECIE) resulté significativa tanto para la época de lluvias (y* = 28.50, g.l. =
15, p = 0.019) como para la época seca (y* = 24.47, g.l. = 10, p = 0.002; Cuadro

1).

Depredacién de semillas

El porcentaje total de semillas depredadas fue tres veces menor durante la
época de lluvias (3.9%) que durante la época seca (12%). En general, en ambas
épocas la depredacion de semillas difirié significativamente entre especies y
tratamientos, pero no difirid entre estaciones (Cuadro 2). El tipo de bosque sdlo
afectd la depredacion de semillas en época seca, pero no en época de lluvias

(Cuadro 2).
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Cuadro 2. Factores que afectaron la depredacién de semillas en la Selva Lacandona,
Chiapas, tanto en época de lluvias como en época seca. Las letras en negritas indican
diferencias significativas.

Epoca/ Factores g.l 1 P

Epoca de lluvias
Bosque 1 0.006 0.9383
Estacion 1 0.000 0.9989
Bosque*Estacion 1 0.000 0.4043
Especie 3 70.65 <0.001
Bosque*Especie 3 3.274 0.3513
Estacion*Especie 3 46.02 <.0001
Bosque*Estacion*Especie 3 6.968 0.0729
Tratamiento 5 26.10 <0.001
Bosque*Tratamiento 5 7.219 0.2048
Estacion*Tratamiento 5 3.982 0.5520
Especie*Tratamiento 1 0.062 0.8029
Bosque*Estacion*Tratamiento 5 3.982 0.5520
Bosque*Especie*Tratamiento 1 0.000 0.9989
Estacion*Especie*Tratamiento 15 0.000 0.9999
Bosque*Estacion*Especie*Tratamiento 15 0.000 0.9999

Epoca seca
Bosque 1 55.38 <0.001
Estacion 1 1.519 0.2178
Bosque*Estacion 1 0.816 0.3663
Especie 2 314.0 <0.001
Bosque*Especie 5 7.291 0.2014
Estacion*Especie 2 1.510 0.4702
Bosque*Estacion*Especie 3 6.951 0.0897
Tratamiento 5 45.02 <0.001
Bosque*Tratamiento 5 0.000 0.9999
Estacion*Tratamiento 5 7.728 0.1719
Especie*Tratamiento 10 7.545 0.6732
Bosque*Estacion*Tratamiento 5 7.255 0.2024
Bosque*Especie*Tratamiento 2 0.000 0.9999
Estacion*Especie*Tratamiento 10 2.608 0.9892
Bosque*Estacion*Especie*Tratamiento 10 0.454 0.9999

Durante la época seca la depredacion de semillas fue mayor en FF (49.4 £
10.9%) que en BC (22.6 = 3.6%) (BOSQUE; xz =554, g.l. =1, p<0.0001; Cuadro
2). En lluvias, la depredacién de semillas fue significativamente mayor en P.
latifolia (6.3 £ 6.1%) y D. guianense (5.8 + 6.8%) que en el resto de las especies

(pruebas de contrastes, p < 0.05; Figura 12a). Para la época seca, la depredacion
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de semillas fue significativamente en B. alicastrum (28.0 £ 19.1%) que en el resto

de las especies (pruebas de contrastes, p < 0.05; Figura 12b).
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Figura 12. Depredacién de semillas (media + desviacion estandar) de especies de
plantas dispersadas principalmente por primates en la Selva Lacandona, Chiapas,
México. a) Epoca de lluvias, y b) época seca. Letras diferentes indican diferencias
significativas (pruebas de contrastes, p < 0.05).

En la época de lluvias la depredacion de semillas tendié a ser mayor en los
tratamientos “saraguato E” (6.4 £ 8.59%) y “arafia NE” (5.3 + 8.6%) que en el
resto de los tratamientos (pruebas de contrastes, p < 0.05; Figura 13a). Sin
embargo, en la época seca la depredacion de semillas afect6 mayormente las

semillas de los tratamientos “frutos E” y “frutos NE”, y dentro de las semillas
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embebidas en excretas, la depredacion fue mayor en los tratamientos E que en

los tratamientos NE (pruebas de contrastes, p < 0.05; Figura 13b).
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Figura 13 . Diferencias en la depredacion de semillas (media + desviacion estandar) entre
tratamientos, de especies de arboles dispersadas principalmente por primates en la Selva
Lacandona, Chiapas, México. a) Epoca de lluvias, y b) época seca. Letras diferentes
indican diferencias significativas (pruebas de contrastes, p < 0.05). E = exclusion; NE =
no exclusion.

En la época de lluvias, el efecto de la estacion sobre la depredacion de
semillas difirié significativamente entre especies (ESTACION*ESPECIE; y* = 46.0,
g.l. = 3, p < 0.0001; Figura 14). En patrticular, la depredacién de semillas tendi6 a
ser mayor en las estaciones de borde que en las de interior para todas las

especies, excepto para S. mombin donde la depredacion de semillas fue mayor
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en interior (3.1 = 1.2%) que en borde (0.2 + 0.3%) (Figura 14). Sin embargo, en la

época seca esta interaccion no fue significativa (x* = 1.50, g.l. = 2, p = 0.47).
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Figura 14 . Efecto de la estacion (estacion de borde < 50 m, interior > 100 m del borde)
sobre la depredacion de semillas (media + desviacién estandar) de especies de plantas
dispersadas principalmente por primates en la época de lluvias de la Selva Lacandona,
Chiapas, México. Letras diferentes indican diferencias significativas (pruebas de
contrastes, p < 0.05).

Tasa de remocion de semillas

En general, en la época de lluvias la tasa de remocion de semillas difirid
significativamente entre estaciones, tratamientos y especies, pero no difirié entre
tipos de bosque (Cuadro 3). Mientras en la época seca tanto el tipo de bosque,
como la estacion, el tratamiento y la especie afectaron la tasa de remocion de

semillas (Cuadro 3).
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Cuadro 3. Factores que afectaron la tasa de remocién de semillas en la Selva
Lacandona, Chiapas, tanto en época de lluvias como en época seca. Las letras en
negritas indican diferencias significativas.

Epoca/ Factores g.l X° )

Epoca de lluvias
Bosque 1 0.697 0.4115
Estacion 1 3.790 0.0516
Bosque*Estacion 1 0.027 0.8692
Tratamiento 5 1204 <0.001
Bosque*Tratamiento 5 29.20 <0.001
Estacién*Tratamiento 5 1.922 0.0871
Bosque*Estacion*Tratamiento 5 6.944 <0.001
Especie 3 931.5 <0.001
Bosque*Especie 3 19.92 <0.001
Estacién*Especie 3 13.72 <0.001
Tratamiento*Especie 15 25.62 <0.001
Bosque*Estacion*Especie 3 59.05 <0.001
Estacion*Tratamiento*Especie 15 6.122 <0.001
Bosque*Tratamiento*Especie 15 16.62 <0.001
Bosque*Estacion*Tratamiento*Especie 15 11.04 <0.001

Epoca seca
Bosque 1 13.80 0.001
Estacion 1 47.64 <0.001
Bosque*Estacion 1 193.1 <0.001
Tratamiento 5 786.6 <0.001
Bosque*Tratamiento 5 172.9 <0.001
Estacion*Tratamiento 5 9.510 <0.001
Bosque*Estacion*Tratamiento 5 58.08 <0.001
Especie 2 972.1 <0.001
Bosque*Especie 2 17.35 <0.001
Estacion*Especie 2 13.34 <0.001
Tratamiento*Especie 10 60.16 <0.001
Bosque*Estacion*Especie 2 15.74 <0.001
Estacion*Tratamiento*Especie 10 19.28 <0.001
Bosque*Tratamiento*Especie 10 6.514 <0.001
Bosque*Estacion*Tratamiento*Especie 10 8.487 <0.001

En la época seca la remocién de semillas fue mas rapida en BC que en FF
(BOSQUE; y* = 13.79, g.l. = 1, p = 0.001), especialmente durante los primeros 10

dias de muestreo (dias 3 al 13; Figura 15b).
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Figura 15. Diferencias en la tasa promedio de remocion de semillas entre bosque
continuo y fragmentos de la Selva Lacandona, Chiapas, México. a) Epoca de lluvias, y b)
época seca. BC = bosque continuo; FF = fragmentos de selva.

En la época seca la tasa de remocion de semillas fue mayor en las
estaciones de interior que en las estaciones de borde (ESTACION; y? = 47.63, g.l.
=1, p < 0.0001), especialmente durante los primeros 7 dias de muestreo (dias 3

al 7; Figura 16a).
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Figura 16. Diferencias en la tasa promedio de remocién de semillas entre estaciones de
borde e interior en la época seca en la Selva Lacandona, Chiapas, México.

En la época de lluvias la remocion de semillas fue mas rapida en los
tratamientos NE que en los tratamientos E durante todo el muestreo (Figura 17a).
De manera interesante se observo que en esta época el mayor namero de
semillas removidas se registré en los tratamientos Saraguato NE especialmente
en los primeros siete dias de muestreo (dias 3 al 7; Figura 17a). De manera
similar, en la época seca la remocion de semillas también fue mas rapida en los
tratamientos NE que en los tratamientos E durante todo el muestreo (Figura 17b).
En particular, en época seca el mayor numero de semillas removidas se registro
en los tratamientos de Saraguato NE durante todo el muestreo, mientras que la
menor cantidad de semillas removidas se dio dentro de los tratamientos de Frutos

E (Figura 17b).
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Figura 17. Diferencias en la tasa promedio de remocién de semillas bajo diferentes
tratamientos (E = exclusion; NE = no exclusion) de semillas de arboles dispersadas
principalmente por primates en la Selva Lacandona, Chiapas, México. a) Epoca de
lluvias, y b) época seca

En la época de lluvias la remocién de semillas fue mas rapida en D.
guianense y P. latifolia (ambas con semillas de tamafio < 2 cm) que el resto de las
especies durante todo el muestreo, mientras que I. vera fue la especie con menor
numero de semillas removidas al finalizar el muestreo (Figura 18a). En la época
seca la tasa de remocion de semillas fue mas rapida en I. punctata especialmente
durante los primeros nueve dias (dias 3 al 9; Figura 18b). Sin embargo, al finalizar
el muestreo el mayor nimero de semillas removidas fue de B. alicastrum (Figura

18b).
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Figura 18. Diferencias en la tasa promedio de remocién de semillas de especies de
plantas dispersadas principalmente por primates en la Selva Lacandona, Chiapas,
México. a) Epoca de lluvias, y b) época seca.

Identificacion de fauna durante el video-monitoreo

En general, se registraron 43 observaciones de vertebrados alimentandose
parcial o totalmente de las semillas (Cuadro 4). La mayoria de estas
observaciones (60%) fueron de aves (siete especies), seguido de mamiferos
(21% de las observaciones; una especie de ardilla y un nimero indeterminado de
especies de roedores) y marsupiales (19%, tres especies) (Cuadro 4, Fig. 20). Las

especies de aves que visitaron mas frecuentemente las semillas en los
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tratamientos fueron el zorzalito maculado (Hylocichla mustelina) y el tinamu
(Tinamus major) (Fig. 20); el primero en fragmentos y bosque continuo, mientras
que el segundo soélo se observé en bosque continuo (Cuadro 4). El zorzalito fue
observado alimentandose de la pulpa de Spondias mombin, mientras que el
tinamu fue observado tragando semillas de Inga vera. Ninguna especie de ave fue
observada tragando semillas de Attalea butyraceae. Dentro de los mamiferos, los
roedores fueron los principales consumidores de semillas tanto en fragmentos
como en bosque continuo, con ocho de los nueve registros para mamiferos. Estos
animales nunca tragaron las semillas (Cuadro 4), sino que simplemente las
depredaron en el lugar donde se encontraban, o las agarraron para llevarselas del
lugar (Cuadro 4). Respecto a los marsupiales, todos los registros ocurrieron en
fragmentos, y de manera interesante en ocho ocasiones fueron observados
mordiendo frutos de A. butyraceae. Sin embargo, en ninguna ocasion fueron
observados tragando las semillas de esta palma. En conjunto, la frecuencia de
observaciones fue similar entre habitats (22 en fragmentos y 21 en bosque
continuo). En bordes se registraron mas observaciones (26 obs, 61%) que en el
interior del bosque (17 obs, 39%), especialmente por H. mustelina, T. major y
Didelphis marsupialis (Cuadro 4). En general, los animales visitaron todos los
tratamientos, pero la mayoria de las observaciones fueron para semillas
procedentes de frutos maduros (27 obs, 63%). Estos frutos fueron visitados
principalmente por aves y marsupiales. Las semillas embebidas en excretas de

monos fueron visitadas por roedores y marsupiales.
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Cuadro 4. Frecuencia de especies de vertebrados que fueron observadas removiendo
y/o depredando semillas durante el video-monitoreo de las trampas.

Sito Est Per Trat® Grupo  Especies de vertebrados Frec Act® Especie de semilla

BC B D FR Ave Crypturellus cinnamomeus 2 P Ingavera

BC B D FR Ave Hylocichla mustelina 5 P Spondias mombin

BC B D FRAR Ave Tinamus major 5 Pl Ingavera

BC B N AR Mamifero Rodenthia 2 M -

BC | D AR Mamifero Sciurus deppei 1 MD Attalea butyraceae

BC I D FR Ave Leptotila verreauxi 2 P Spondias mombin

BC | N SA Mamifero Rodenthia 4 M Attalea butyraceae

FF B D FR Ave Arremon aurantiirostris 2 P Spondias mombin

FF B D FR,SA Ave Dumetella carolinensis 2 P Ingavera

FF B N FR Marsupial Marmosa mexicana 1 M  Attalea butyraceae
Brosimum alicastrum

FF B N FR,AR Marsupial Philander oposum 3 M  Attalea butyraceae

FF B N FR,SA Marsupial Didelphis marsupiales 4 M  Attalea butyraceae

FF I D FR Ave Hylocichla mustelina 6 P Spondias mombin

FF I D FR Ave Momotus momota 2 Pl Ingavera

FF I N AR Mamifero Rodenthia 2 MD Brosimum alicastrum

Se indica el sitio (BC, bosque continuo; FF, fragmentos de bosque), la estacion (Est; B, borde; I, interior), el
periodo (per; D, dia; N, noche), el tratamiento (trat), la frecuencia (frec) de observaciones durante el video-
monitoreo, y la actividad (act) del depredador.
*Tratamientos = FR, frutos maduros, AR, semillas embebidas en excreta de mono arafia; SA, semillas
embebidas en excreta de mono saraguato.
PActividades P = el animal picotea las semillas pero no las ingiere; Pl = el animal picotea las semillas y las
ingiere; M = el animal muerde las semillas pero no las ingiere ni las desplaza de lugar; y MD = el animal
muerde las semillas, las desplaza de lugar pero no las ingiere.

Porcentaje
0 5 10 15 24 25 30
Aves Crypturslius cinnamomeus I I
Hylocichlo musteling r 11
Tinamus major 5
Leptofila verreguxi 1IN 7
Amemon aurontiirostris = 2
Dumetello corolinensis 2
Momotus momoto [ 7
Mamiferos Rodenthio 8

Sciurus deppei

Marsupiales Mormaoso mexicana
Fhilonderopasum
Dideiphis marsupiales

=
w
s

Figura 19. Animales vertebrados que fueron observados manipulando las semillas
(porcentaje de observaciones). Los numeros en las columnas indican el niamero de
observaciones absolutas.
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DISCUSION

En general, las especies de arboles con semillas grandes (> 1 cm de largo)
son dispersados principalmente por primates (Nufiez-lturri y Howe 2007). Estos
animales pueden tragar semillas de gran tamafo (hasta 4.5 cm de largo; Nufiez-
Iturri y Howe 2007) y defecarlas lejos del arbol parental. Una vez depositadas en
el suelo, los resultados de este estudio indican que estas semillas pueden ser
removidas o depredadas por diferentes animales. En general, los vertebrados
fueron los principales removedores de semillas, ya que la remocion de semillas
fue significativamente mayor en los tratamientos sin exclusion (i.e., disponibles
para invertebrados y vertebrados) que en los tratamientos con exclusion (i.e.,
disponibles Unicamente para pequefios invertebrados). De hecho, las semillas
video-monitoreadas en este estudio fueron principalmente visitadas por aves,
mamiferos y marsupiales. En particular, el tinamu (Tinamus major) fue el ave que
removié una mayor cantidad de semillas (Inga vera), y la ardilla Sciurus deppei
removié semillas de la palma Attalea butyraceae, la especie con semillas mas
grandes en este estudio (hasta 3.6 cm de largo). En contraste, la depredacion de
semillas fue llevada a cabo mayormente por roedores y pequefios insectos
(probablemente escarabajos y hormigas).

Los resultados de este estudio indican que la remocion y depredacion de
semillas pueden estar afectadas por diferentes factores. El tipo de bosque
(continuo, BC, y fragmentado, FF) no afectd significativamente el porcentaje total
de semillas removidas. Sin embargo, la proporcidon de semillas removidas por
vertebrados (i.e., en tratamientos sin exclusion) fue mayor en BC que en FF. Este

patréon puede ser explicado por variaciones espaciales en la distribucion y
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abundancia de vertebrados removedores de semillas, ya que se espera que la
riqueza y abundancia de vertebrados medianos (p.ej. tepezcuintle) y grandes
(p.€j. tapir) sean mayores dentro del BC que en FF (Andren 1994; Chiarello 1999;
Stevenson 2000, 2004). De hecho, la remocién de semillas por T. major y S.
deppei sélo se observé en BC. Por tanto, la escasez de vertebrados medianos y
grandes dentro de los FF podria afectar negativamente la remocion de semillas,
limitando asi la regeneracion natural del bosque dentro de estos habitats. Para
probar ésta hipotesis se necesitan estudios adicionales que cuantifiquen de forma
precisa las diferencias en rigueza y abundancia de mamiferos entre BC y FF.

La remocion de semillas también puede estar limitada por variaciones
temporales en la disponibilidad de frutos (M. Martinez-Ramos, comentario
personal). En esta region la disponibilidad de frutos y semillas es notablemente
menor durante la época seca (M. Martinez-Ramos, comentario personal).
Asumiendo que la abundancia y diversidad de vertebrados puede ser mayor en
BC que en FF (ver arriba), cabria esperar que, como fue observado en este
estudio, las semillas disponibles durante la época seca fueran removidas mas
rapidamente en BC que en FF debido a un incremento en la competencia por este
recurso (Andren 1994; Chiarello 1999; Stevenson 2000, 2004).

La depredacion de semillas tampoco difirié entre bosques durante la época
de lluvias, pero durante la época seca fue mayor en FF que en BC. Ademas de
haber menos recursos (frutos y semillas) durante la época seca, estudios
recientes indican que la abundancia y diversidad de arboles adultos puede ser
menor en FF que en BC (Laurance et al. 1998; Hill y Curran 2003; Arroyo-
Rodriguez y Mandujano 2006), reduciendo asi la disponibilidad de frutos y

semillas dentro de los FF. Sin embargo, muchos vertebrados pequefios (p.ej.
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roedores; Coates-Estrada y Estrada 1985, 1986), y también muchas especies de
insectos (p.ej. hormigas; Tscharntke et al. 2002) pueden ser mas abundantes en
FF. La abundancia de estos animales y la falta de recursos en FF durante la
época seca podrian explicar la mayor depredacion de semillas dentro de estos
habitats. De hecho, en la época seca la depredacion de semillas procedentes de
frutos maduros fue tres veces superior a la observada durante la época de lluvias.
Por ejemplo, en la época seca se registré una alta depredacion de semillas por
pequefios invertebrados (i.e., en los tratamientos con exclusion; Figura 8).

En general, la remocion y depredacion total de semillas no difirieron entre
estaciones de borde e interior del bosque, pero se observaron diferencias
interesantes entre sitios al analizar diferentes épocas del afio y diferentes
especies de plantas. Por ejemplo, en la época seca, la remocion de semillas fue
mas rapida en el interior del bosque que cerca del borde (Figura 17). Esto puede
ser explicado por una mayor riqueza y abundancia de vertebrados en el interior
del bosque (Forman1997). Ademas, dada la escasez de frutos y semillas durante
la época seca (ver arriba), cabe esperar que estos animales remuevan mas rapido
las semillas durante esta época del afio. De hecho, en la época seca, las semillas
de la palma Attalea butyraceae fueron mas removidas en el interior del bosque
gue cerca de los bordes (Figura 10). Este resultado puede estar relacionado con
la abundancia de grandes vertebrados en estos sitios, ya que esta especie tiene
una testa muy dura y es principalmente removida por grandes vertebrados (p.ej.
grandes roedores, pecaris; Altrichter et al. 2000).

La remocion y depredacion de semillas también puede estar afectada por la
capacidad de germinacion de las semillas. Por ejemplo, durante la época de

lluvias, Posoqueria latifolia fue mas removida en el interior que en el borde del
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bosque. La abundancia de agua en esta época del afio promovio la germinacion
del 96% de las semillas de Inga vera y del 64% de Posoqueria latifolia (Avila
2010). Esto permiti6 a estas especies escapar de los removedores vy
depredadores de semillas. De hecho, la depredaciéon de semillas durante la época
seca fue tres veces superior a la observada en la época de lluvias. Esto puede
estar relacionado con la escasa germinacion de semillas en esta época del afio
(B. Guzman-Romero, observacion personal). También puede estar asociado con
la escasez de semillas y frutos durante esta época, la cual pudo atraer mayor
cantidad de consumidores de semillas incrementando la depredacion de las
mismas (Meiners y Stiles 1977; Janzen 1971; Cintra y Horna 1997).

Consistente con estudios previos en otras regiones tropicales fragmentadas
(Osunkoya 1994; Le-Claire 2001; Martinez-Sanchez 2004), la remocion de
semillas fue mayor y mas réapida en semillas de menor tamafio como Dialium
guianense y P. latifolia en época de lluvias, y Brosimum alicastrum e |. punctata
en época seca. Probablemente, la falta de consumidores de frutos y semillas
grandes (p.ej. Tayassu tajacu, Agouti paca, Dasyprocta punctata; Altrichter et al.
2000; Guariguata et al. 2000) en FF, y particularmente cerca de los bordes, pudo
reducir la remocion de semillas de mayor tamafio. Puesto que estos animales
remueven semillas mas grandes, la desaparicion de estos vertebrados en FF y
cerca de los bordes podria explicar la mayor remocion de semillas grandes en el
interior del bosque (p.ej. ver la remocion de semillas de A. butyraceae, Spondias
mombin y P. latifolia en Figuras 9 y 10). De hecho, y probablemente relacionado
con el mismo proceso, la depredacion de semillas también fue minima en las
especies con semillas de mayor tamafo (Spondias mombin durante la época de

lluvias, y A. butyraceae durante la época seca).
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De manera interesante, y en contraste con lo descrito arriba, especies de
plantas con semillas relativamente pequefias como |. vera e |. punctata (Figura
12) fueron poco depredadas. Esto puede ser explicado por la alta tasa de
germinacion de |. vera en la época de lluvias (96%; Avila 2010), y la
deshidratacion de semillas de |. punctata durante la época seca. Este ultimo
proceso pudo hacerlas menos atractivas para los depredadores, reduciendo el
porcentaje de semillas depredadas durante esta época del afio.

En general, la remocion de semillas por vertebrados (i.e., aquellas
localizadas en tratamientos sin exclusion) no difirié entre semillas procedentes de
frutos maduros y semillas embebidas en excretas de primates (Figura 6). Sin
embargo, de manera muy interesante, las semillas colocadas en tratamientos con
exclusion (i.e., aquellas atacadas mayormente por invertebrados) fueron mas
removidas cuando éstas estaban embebidas en excretas de primates que
aguellas procedentes de frutos maduros (Figura 6). Este resultado es contrario al
reportado por Le-Claire (2001) en un estudio realizado en Costa Rica, donde no
se encontraron diferencias entre tratamientos con exclusion y tratamientos sin
exclusion. Sin embargo, es consistente con lo reportado por Andresen (2005) y
Andresen y Feer (2005), quienes sefialan que las semillas embebidas en excretas
de primates tienen mas probabilidad de ser removidas. Las excretas atraen una
gran cantidad de escarabajos copréfagos quienes, al enterrar la materia fecal,
también pueden enterrar accidentalmente muchas semillas embebidas en dichas
excretas (Andresen 2005). Hanski y Cambefort (1991) sefialan que las excretas
pueden emitir sefales olfativas que son utilizadas por los animales para localizar
las semillas. La mayor atraccion por las semillas embebidas en excretas ocurrio

particularmente en semillas de S. mombin, P. latifolia y D. guianense en época de



lluvias, y B. alicastrum durante la época seca (Figura 7). En el resto de las
especies analizadas no se encontraron diferencias ente tratamientos.

De manera interesante, durante el video-monitoreo de las semillas se
observd que las semillas procedentes de frutos maduros fueron visitadas
principalmente por aves. Sin embargo, las semillas embebidas en excretas de
primates fueron visitadas por roedores y marsupiales. Esto sugiere que, al
contrario de las aves, estos animales estan utilizando las sefales olfativas de las
excretas para localizar las semillas. Puesto que los roedores son principalmente
depredadores de semillas (Janzen 1971; Brown et al. 1975, 1979; Davidson 1977;
Davidson et al. 1980, 1985), y pueden ser particularmente abundantes en FF
(Coates-Estrada y Estrada 1985, 1986), los monos podrian tener un efecto
negativo sobre la regeneracion de FF al favorecer la depredacion de semillas por

roedores.
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CONCLUSIONES

Consistente con la hipoétesis de trabajo, este estudio sugiere que la
remocion y depredacion de semillas son procesos ecolégicos que varian espacial
y temporalmente dependiendo de las caracteristicas de la semilla (i.e., tamafio,
disponibilidad, apariencia fisica y olor). Esto podria responder a variaciones en la
distribucion y abundancia de animales en los sitios de estudio, pero esta hipotesis
necesita ser probada analizando la comunidad de animales en estos sitios.

La remocién de semillas grandes (> 1 cm de largo) dispersadas
principalmente por primates fue mayor en tratamientos sin exclusion (i.e.,
disponibles para invertebrados y vertebrados) que en tratamientos con exclusion
(i.e., disponibles Unicamente para pequefos invertebrados). Esto sugiere que los
vertebrados son los principales removedores de semillas.

La proporcion de semillas removidas por vertebrados (i.e., en tratamientos
sin exclusién) fue mayor en el bosque continuo que en los fragmentos de selva.
Este patron puede ser explicado por una menor riqueza y abundancia de
vertebrados medianos y grandes (p.ej. tapir, pecari, tepezcuintle) en los
fragmentos. Esto sugeriria que la dispersion secundaria de semillas puede ser
menor en fragmentos, limitando la regeneracién natural de estos bosques.

En general, las diferencias en remociéon de semillas entre habitats (bosque
continuo y fragmentos) y sitios (borde e interior) fueron mayores durante la época
seca. En particular, durante la época seca la remocién de semillas fue mas rapida
en bosque continuo que en fragmentos, especialmente en el interior del bosque.
Este patron puede estar relacionado con la falta de recursos (frutos y semillas) en

esta época del afio. Asi, la mayor abundancia y riqueza de vertebrados en el
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bosque continuo, y particularmente en el interior del bosque, podria aumentar la
competencia por estos recursos haciendo que éstos fuesen removidos de forma
mas rapida en estas condiciones ambientales. En contraste, durante la temporada
de lluvias, la abundancia de estos recursos podria saciar a los removedores de
semillas, disminuyendo asi las diferencias en remocion de semillas entre habitats
y sitios.

En general, la remocion de semillas afectd6 mayormente a semillas mas
pequefias. Esto puede deberse a las bajas densidades de vertebrados medianos
y grandes (p.ej. tapir, pecari, tepezcuintle) en los sitios de estudio, los cuales estan
especializados en el consumo de semillas de mayor tamafio. De hecho, durante el
video-monitoreo no se registrd ninguna de estas especies. Los animales que
visitaron las semillas fueron mas bien pequefios (p.ej. pequefias aves, roedores y
zarigiieyas). Por tanto, la escasa remocion de semillas grandes en fragmentos y
particularmente cerca de los bordes, sugiere que la dispersion secundaria de
semillas grandes puede estar limitada en paisajes fragmentados.

Dentro de los tratamientos con exclusion (i.e., afectados mayormente por
pequefios insectos), las semillas embebidas en excretas de primates (mono arafia
y mono aullador) fueron mas removidas que las semillas procedentes de frutos
maduros. Esto sugiere que las excretas de primates pueden atraer a removedores
pequefnos (p.ej. hormigas y escarabajos), los cuales acostumbran a enterrar las
semillas cerca del lugar donde las encontraron. Puesto que este proceso puede
ayudar a las semillas a escapar de los depredadores y favorecer su germinacion,
este estudio sugiere que los primates podrian tener un papel muy importante en la
regeneracion del bosque. Sin embargo, en contraste con lo anterior, este estudio

también sugiere que las excretas podrian atraer también a depredadores de
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semillas como son los roedores pequefios. Por tanto, se necesitan hacer mas
estudios para establecer de una forma mas precisa el papel de los primates en la
regeneracion de selvas fragmentadas, ya que existe poca evidencia que
demuestre cdmo la fragmentacion afecta a los removedores y depredadores de
semillas.

En contraste con la remocion, la depredacion de semillas en la época seca
fue mayor en tratamientos con exclusion que en tratamientos sin exclusion,
sugiriendo que los insectos (p.ej. escarabajos, hormigas) son los principales
depredadores de estas semillas. Sin embargo, la proporcion de semillas
depredadas en tratamientos sin exclusion también fue importante (9.5%), por lo
que otros vertebrados (p.ej. pequefos roedores) también pueden depredar un
gran numero de semillas. En conjunto, estos animales pueden ser mas
abundantes en fragmentos, lo que explica porqué la depredacion de semillas fue
mayor en estos habitats durante la época seca. Asi, aunado a una menor
remocion de semillas, el aumento de la depredacién de semillas en fragmentos
podria limitar la regeneracion natural del bosque en paisajes fragmentados.

En conjunto, este estudio sugiere que la dispersion y depredacion de
semillas pueden verse alteradas en paisajes fragmentados. Esto podria limitar
potencialmente los patrones de diversidad y estructura del bosque tropical lluvioso
a largo plazo. Sin embargo, se necesitan realizar estudios adicionales para
cuantificar las diferencias en riqueza y abundancia de animales removedores y
depredadores de semillas entre habitats y sitios. Sin estos estudios, no se pueden
realizar recomendaciones concluyentes sobre el papel de los primates y otros

vertebrados en la regeneracion natural de bosques fragmentados.
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