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1. RESUMEN

Existen contados estudios sobre los cambios en los atributos estructurales y funcionales de
las comunidades animales a través de la sucesion secundaria de los bosques tropicales que se
regeneran en campos agropecuarios abandonados. Sin embargo, es sabido que diferentes
grupos faunisticos, como los mamiferos, afectan la regeneracion del bosque y la sucesion
vegetal al intervenir, por ejemplo, como herbivoros o dispersores de semillas. En este estudio
se analizaron los cambios en la estructura y composicion de especies y de gremios troficos
de ensamblajes de mamiferos terrestres y escansoriales en nueve bosques secundarios, que
representaron una secuencia sucesional del bosque tropical perennifolio en campos agricolas
abandonados de la region de Marqués de Comillas, Chiapas. Se buscé identificar patrones de
cambio sucesional de dichos ensamblajes y los posibles factores subyacentes a tales patrones
(atributos de la vegetacion lefiosa y el efecto de la presencia humana). Los bosques
secundarios de estudio fueron clasificados en 3 categorias de edad de abandono de los
campos agricolas (3-4 afios, 16-18 afios y 25- 31 afios) con tres sitios cada categoria; ademas,
se incluyeron 3 sitios de bosque maduro como referencia, ubicados dentro de la Reserva de
Montes Azules, colindante a Marqués de Comillas. El muestreo de mamiferos se realizé
mediante el uso de cdmaras-trampa y trampas vivas tipo Sherman, de junio del 2014 a marzo
del 2015. En total, se registraron 26 especies de mamiferos con una completitud promedio (+
desviacion estandar) de muestreo para los mamiferos medianos-grandes (> 100 g) del 82 +
15.8%. En los bosques de 3-4 anos el ensamblaje de mamiferos medianos-grandes estuvo
dominado por Dasypus novemcinctus y Philander opossum, en los bosques de 16-18 afios
por Sciurus sp. y Cuniculus paca, en los bosques de 25-31 afios por D. novemcinctus y
Dasyprocta punctata y en el bosque maduro por C. paca y Mazama temama. Los mamiferos
pequetios se encontraron predominantemente en los bosques secundarios mas jovenes, donde
la rata algodonera (Sigmodon hirsutus) fue dominante, mientras que fueron ocasionales en
los bosques secundarios de mayor edad y en el bosque maduro. En general, la tasa de captura
y la diversidad de especies de mamiferos medianos-grandes no se relacionaron con la edad
de los bosques secundarios. Sin embargo, la riqueza de especies y la biomasa del ensamblaje
de mamiferos medianos-grandes aumentaron significativamente con la edad de abandono.
Ademas, la composicion de especies de estos animales encontrada en los bosques secundarios

(como un todo) fue diferente a aquella del bosque maduro. En el caso de los mamiferos



pequefios, la densidad y la diversidad de especies no mostraron una relacion significativa con
la sucesion secundaria. Sin embargo, la abundancia y la biomasa de éstos, disminuyeron al
aumentar la edad sucesional del bosque, el area basal de plantas lefiosas y la distancia a
caminos pavimentados. En relacion a los gremios troficos, al considerar la biomasa de
mamiferos medianos-grandes y la riqueza de todas las especies (pequeios, medianos y
grandes), se encontrd un aumento significativo de carnivoros y herbivoros a lo largo de la
secuencia sucesional, mientras que los insectivoros y omnivoros no mostraron patrones
definidos. Los resultaos muestran que los herbivoros de talla mediana-grande aumentan a lo
largo de la sucesion vegetal mientras que la abundancia, biomasa y riqueza de especies de
mamiferos pequeiios, principalmente granivoros, decrece. En conclusion, existieron cambios
estructurales y de composicion de especies de los ensambles de mamiferos terrestres y
escansoriales con la edad sucesional de bosques secundarios estudiados; sin embargo, los
ensambles encontrados en los bosques secundarios mas viejos (21-35 afios) no alcanzaron
los niveles de biomasa ni la composicion encontrada en el bosque maduro, principalmente
debido a la ausencia de especies de talla grande (e.g. tapir, jaguar, puma) sensibles a la
fragmentacion. Aunque el valor de los bosques secundarios para la recuperacion de
mamiferos aumenta con la edad de abandono, resulta indispensable la proteccion de bosques
tropicales maduros que permitan la conservacion de especies de mamiferos de talla mediana-

grande que son clave del bosque tropical perennifolio.



2. ABSTRACT

Few studies have been conducted regarding changes in the structural and functional attributes
of animal communities in successional tropical forests. However, it is well known that faunal
groups, such as mammals, affect forest regeneration trough diverse processes, like herbivory
and seed dispersal. In this study were analyzed changes in the structure, composition and
trophic guild of terrestrial and scansorial mammal assemblages in nine secondary forests,
representing a successional sequence of tropical rain forest in abandoned old-fields plots in
Marques de Comillas, Chiapas. We searched for secondary succession patterns and the
underlying causal factors of such patterns in these assemblages (attributes of woody
vegetation and human presence effect). Secondary forests were classified in three age
categories (3-4 years, 16-18 years and 25 -31 years after abandonment); 3 old-growth forest
sites were included as a reference, in the Montes Azules Biosphere Reserve. Mammal
sampling was conducted using camera traps and Sherman traps, from June 2014 to March
2015. A total of 26 mammal species were registered, achieving an average sampling
completeness of 82% + 15.8% for medium-large mammals (>100g). The 3-4 years category
was dominated by Dasypus novemcinctus and Philander opossum, while the 16-18 years
category was dominated by Sciurus sp. and Cuniculus paca, the 25-31 years category by D.
novemcinctus and Dasyprocta punctata, and finally old-growth forest by C. paca and
Mazama temama. Small mammals were found mainly in younger secondary forest, where
Sigmodon hirsutus was dominant, while small mammals were sporadic in older secondary
forest and old growth forest. In general, capture rate and species diversity of medium size
mammals were independent of successional age. Nevertheless, mammal species richness and
biomass increased significantly with abandonment age. Also, the composition of this group
differed between secondary forests and old growth forest. Small mammal density and species
diversity did not related with secondary succession, while small mammal abundance and
biomass decreased with increasing successional age, woody vegetation basal area and
distance to paved roads. Trophic-guild structure changed along the successional gradient, as
biomass of medium-large mammals, as well as species richness considering all mammals,
showed a significant increase for herbivores and carnivores, but not for insectivores and
omnivores, which did not showed a clear pattern. This result indicates that mammal species

richness and biomass in secondary forests increases along the successional gradient,



particularly for large herbivores, while abundance, biomass and richness of small mammals
decrease. In conclusion, there were structural changes and species composition of the
assemblages of terrestrial and scansorial mammals with successional age of studied
secondary forests; however, the secondary forests studied did not reach diversity levels or
species composition found in old-growth forests, mainly due to the absence of big
fragmentation-sensitive species like puma tapir and jaguar. Although the conservation value
of secondary forest for mammal recovery increases with abandonment age, protection of old-

growth forests is imperative for the conservation of certain key species in tropical rainforests.
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3. INTRODUCCION

Los bosques tropicales perennifolios (BTP) representan el tipo de vegetacion mas complejo
existente en la Tierra, ya que en menos del 7% de la superficie terrestre cubierta por estos
bosques se encuentra mas de la mitad de las especies conocidas a nivel global (Corlett y
Primack, 2010). En la tiltima década del siglo XX, estos bosques representaban alrededor del
25% de la superficie total de bosques a nivel mundial, distribuidos en aproximadamente 70
paises (FAO, 1993). Sin embargo, debido a las elevadas tasas de deforestacion y amenazas
cripticas (como la caceria o la tala selectiva) a las que han estado sujetos bosques, la enorme
biodiversidad contenida en estos ecosistemas se ha visto disminuida (Bawa y Dayanandan,
1997; Peres et al., 2006), siendo la actividad agricola y pecuaria el principal impulsor de
pérdida en grandes areas tropicales del planeta (Quesada et al., 2009; Machovina et al.,
2015). En México, donde histéricamente existian aproximadamente 17.8 millones de
hectareas de bosques tropicales, para el afio de 2002 sélo quedaban 3.16 millones en buen
estado que representaban el 17.8% de la cobertura histérica (Challenger y Soberon, 2008).
En el caso particular del BTP de la region Lacandona, se estima que a finales del siglo pasado
se perdio cerca del 31% de su superficie boscosa para satisfacer la demanda agropecuaria
(De Jong et al., 2000). El proceso de conversion agropecuaria se ha mantenido (Arellano,
2009; Roldéan, 2012), de manera que para el afio de 2005 los remanentes de todos los bosques
tropicales maduros solo representaban el 34.4% de la cobertura historica (Castillo-Santiago
et al. 2010). Dicha pérdida del bosque tropical empieza a provocar cambios en la
composicion de las comunidades de mamiferos terrestres, como lo ejemplifica el registro
reciente del coyote en la region (Pefia-Mondragon et al., 2014), especie que es favorecida
por la perturbacion humana y que normalmente no habita bosques tropicales perennifolios
conservados (Hidalgo-Minhart et al., 2004).

Los sitios deforestados y usados para la agricultura son frecuentemente abandonados
(Turner y Corlett, 1996). En estos campos abandonados puede darse un proceso de sucesion
secundaria, a través del cual los ecosistemas pueden regenerarse de manera natural
(Radosevich y Holt, 1984; Gliessman, 1997). El proceso de sucesion secundaria puede
definirse como el cambio secuencial en el tiempo de las abundancias relativas de las especies
dominantes en una comunidad que se inicia con una perturbacion (Muscarella y Fleming,

2007). Sin embargo, en los estudios relacionados con el cambio de grupos faunisticos a lo
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largo de la regeneracion de los bosques el proceso de sucesion se ha entendido mas bien
como “recuperacion de la fauna” (Dunn, 2004). La velocidad y la forma en la que se dan
estos cambios dependen de muchos factores, tales como: las caracteristicas del paisaje, de la
perturbacion (extension, intensidad, duracion y la historia de uso del suelo al que se ha
sometido el sitio abandonado), de la disponibilidad de propagulos regenerativos, de la
cercania a remanentes de bosque maduro (Cubifia y Aide, 2001; Dunn, 2004; Arroyo-
Rodriguez et al., 2015), de los factores bidticos y abidticos que afectan el desempefio de las
plantas en el sitio (Pickett et al., 1987), entre otros (Chazdon, 2014). Estos factores afectan
de manera compleja las tasas de colonizacidon, acumulacion y reemplazo de especies
vegetales y animales en los bosques secundarios (Chazdon, 2003; 2014).

Debido a la creciente conversion de bosques maduros a campos agropecuarios y el
posterior abandono de estos campos ha aumentado de manera importante la cobertura de los
bosques secundarios, los cuales representan actualmente mas del 50% de la cobertura de
bosques en las regiones tropicales del planeta (FAO, 2010). En este contexto, se ha
desarrollado un importante debate sobre la capacidad de los bosques secundarios para
conservar niveles importantes de funcionalidad ecosistémica y de biodiversidad, incluyendo
la fauna de vertebrados (Wright y Miiller-Landau, 2006; Laurance, 2007). Se ha propuesto
que conservar los bosques secundarios pudiera ser una inversion efectiva para proteger las
especies de vertebrados, especialmente en paisajes con un bajo nivel de deforestacion e
intensidad en el uso de suelo (Melo et al., 2013; Arroyo-Rodriguez et al., 2015). Bajo estas
circunstancias, frecuentemente se observa una rapida recuperacion de la riqueza de especies
de algunos taxones animales (20—40 afios), pero con una baja similitud de especies en
comparacion con los ensamblajes de los bosques maduros (Dunn, 2004; Dent y Wright,
2009). Sin embargo, existe pesimismo sobre la factibilidad de que, bajo las actuales presiones
de uso del suelo (por ejemplo, bajo el creciente impulso de la agricultura extensiva e
industrial), los bosques secundarios puedan perdurar por el tiempo suficiente para lograr

buenos niveles de biodiversidad y/o funcionalidad (Laurance, 2007).

4. OBJETIVO
Analizar cambios en la estructura (actividad/abundancia, biomasa, riqueza y diversidad de
especies) y composicion de especies y gremios troficos de ensambles de mamiferos terrestres

tropicales a lo largo de una cronosecuencia de bosques secundarios y maduros, con el fin de
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explorar patrones de sucesion secundaria de dichos ensamblajes e identificar posibles

factores subyacentes.
En particular, se plantearon las siguientes interrogantes a ser contestadas:

1. (Los cambios en la estructura y composicion de los ensamblajes de mamiferos terrestres
a lo largo de la cronosecuencia estan relacionados con la edad de los bosques secundarios?
2. ;En qué medida tales cambios se relacionan con variaciones en la estructura de la
vegetacion lefiosa y con atributos del sitio de los campos abandonados (i.e. distancia a
caminos pavimentados y distancia a poblados)?

3. ({Qué cambios en la estructura de los gremios tréficos de los mamiferos se presentan a lo

largo de la sucesion secundaria de la vegetacion?

5. ANTECEDENTES

Para explorar los cambios que ocurren durante la sucesion vegetal se utiliza con frecuencia
el método del agrupamiento de sitios en categorias de edad de abandono (cronosecuencia).
Sin embargo, son muy pocos los trabajos realizados para otros grupos bidticos empleando
esta metodologia (Morales y Sarmiento, 2002); solo recientemente se ha comenzado a utilizar
esta técnica con la finalidad de documentar procesos de sucesion secundaria o recuperacion
de algunos grupos faunisticos en campos agropecuarios abandonados. Por ejemplo,
Hernandez-Ordofiez y colaboradores (2015) emplearon cronosecuencias para estudiar
patrones sucesionales de anfibios y reptiles en la misma area de estudio de la presente tesis.
Encontraron que la abundancia de ambos ensambles fue independiente de la edad de
abandono, mientras que la riqueza de anfibios y reptiles incrementd con la edad sucesional
del bosque.

Debido a la gran diversidad en modos de locomocion, tamafio corporal y
especializacion trofica, los mamiferos estan involucrados de manera muy importante en la
sucesion secundaria del BTP. Se ha sefialado ampliamente que estos animales juegan papeles
importantes en este proceso por medio de sus interacciones directas e indirectas con las
plantas (Walker y Chapin, 1987; Dirzo et al., 2007; Muscarella y Fleming, 2007). Sin
embargo, son pocos los estudios que han evaluado los cambios sucesionales en los
ensamblajes de mamiferos. Por ejemplo, en el caso de murciélagos, se ha visto que las

especies frugivoras promueven la dispersion de casi la mitad de las especies de plantas
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pioneras abundantes en areas tropicales degradadas (Charles-Dominique, 1986) y que son
particularmente importantes en las primeras etapas de la sucesion (Muscarella y Fleming,
2007). Por otro lado, los murci¢lagos insectivoros pueden afectar la sucesion vegetal al
reducir significativamente la herbivoria de algunas especies de plantas al depredar insectos
herbivoros (Kalka et al., 2008). Ademas, se ha encontrado que la mayor variacion en la
composicion de los ensamblajes de estos animales se asocia a la edad sucesional de la
vegetacion. Al aumentar esta edad se incrementa la riqueza y el nimero de especies raras
(Castro-Luna et al., 2007, Avila-Cabadilla et al., 2014), pero existen excepciones a este
patron (De la Penia, 2010). Finalmente, se ha discutido que algunos gremios de murci¢lagos
podrian desaparecer en caso de que se perdiese el bosque maduro y sélo existieran bosques
secundarios en diferentes etapas de sucesion (De la Pefia, 2010).

A la fecha, no existen estudios que evalien particularmente los atributos de los
ensamblajes de mamiferos medianos-grandes terrestres tropicales por medio de
cronosecuencias buscando patrones sucesionales, aunque si se han estudiado los ensamblajes
de estos mamiferos en bosques secundarios (Estada y Coates-Estrada, 1994; Dunn, 2004).
También se ha documentado que, en bosques de alamos, los herbivoros introducidos de gran
talla (e.g. ungulados) pueden desacelerar los ciclos del carbono, del nitrégeno, y la actividad
microbiana del suelo a lo largo de la sucesion (Stritar et al., 2009). Este grupo de mamiferos
puede ser particularmente sensible al cambio de uso del suelo (Davidson et al., 2009) y su
presencia en bosques secundarios depende de caracteristicas propias de cada especie, tales
como tolerancia a la caceria, talla y especificidad de dieta (Lawton, 1998; Cosida, 2014).
Ademas, se sabe que los mamiferos terrestres tropicales son sensibles a cambios en la
cobertura forestal, alteracion del habitat, al tamafio y complejidad estructural del parche de
vegetacion, la calidad de la matriz, la intensidad y frecuencia del disturbio y la distancia al
bosque remanente (Medellin y Equihua, 1998; Dunn, 2004; Arroyo-Rodriguez y Dias 2009:
Thornton et al., 2011; Garmendia et al., 2013; Kosydar, 2014). En general, los atributos (e.g.
abundancia, diversidad de especies) de los ensambles de este grupo de mamiferos dependen
de un gran nimero de factores, entre los que destaca su talla y otros atributos propios de las
especies que los hacen sensibles a la fragmentacion.

Aunque el grupo de los mamiferos pequefios es de gran importancia ecologica y

econdmica, las investigaciones acerca del proceso sucesional de estos animales son escasas
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en regiones cubiertas por bosques tropicales perennifolios (Dent y Wright 2009). Sin
embargo, en otros ecosistemas si se han llevado a cabo investigaciones del tema.
Particularmente, se han estudiado a los mamiferos pequefios de pastizales, bosques
templados, bosque meso6filo de montana y regiones tropicales semidridas perturbadas por el
uso agricola y forestal del suelo (Hirth, 1959; Scrivnet y Smilth, 1984; Huntly e Inouye,
1987; Santos, 2008; Suchomel, 2013) y por incendios (Simon et al., 1998; Briani et al., 2004;
Letnic et al., 2004; Stritar et al. 2009; Kelly et al., 2011). En el bosque templado y la sabana
brasilefia algunos atributos de los ensamblajes de mamiferos pequenos (riqueza, diversidad
y abundancia) alcanzan sus valores maximos en las etapas tempranas de la sucesion (Fox,
1982; Briani et al., 2004). Por otro lado, en otros bosques templados la biomasa de la
vegetacion y la cantidad de nitrogeno en el suelo explican la riqueza y la densidad de los
mamiferos pequenos de mejor manera que la edad sucesional (Huntly e Inouye, 1987;
Monamy y Fox, 2000). También se ha propuesto que los cambios observados en éste grupo
de mamiferos son gobernados por reglas de ensamblaje de gremios (Fox y Fox, 2000), lo
cual sugiere que el recambio de especies depende del gremio tréfico al que pertenecen las
diversas especies. En este sentido, Simon y colaboradores (1998) reportaron un aumento en
la densidad general de mamiferos pequefios a lo largo de la sucesion, con un predominio de
folivoros en sitios dominados por pastizales y de omnivoros en los sitios ocupados por
bosques. Ademas, se han reportado cambios en la composicion y abundancia de roedores, en
bosques mesofilos sucesionales mas jovenes (Santos, 2008). Asimismo, otros estudios han
encontrado diferencias en la dominancia asociadas a la historia de vida de las especies
(habilidades de forrajeo, capacidades migratorias, comportamiento en la preferencias de
habitat), a lo largo de gradientes de sucesion vegetal (Simon et al., 1998; Suchomel, 2013).
Finalmente, en un estudio también se observo el predominio de machos de algunas especies
al inicio de la sucesion (Santos-Moreno et al., 2007 en Santos 2008). En resumen, la variacion
en los atributos de los ensamblajes de mamiferos pequeios a través de la sucesion secundaria
puede ser dependiente de diversos factores bidticos y abidticos de cada ecosistema, el grado
de especificidad de hébitat de las especies, su gremio trofico e historia de vida.

En México, la mayor riqueza de mamiferos se encuentra en la Selva Lacandona, con
casi el 25% del total de especies de esta fauna del pais (Medellin, 1994) que en total suman

206 especies, 98 de las cuales son mamiferos no voladores (Retana y Lorenzo, 2002). Varias
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de éstas especies actualmente se encuentran catalogadas bajo alguna categoria de riesgo. Asi,
el jaguar, el margay y el tapir estan en la categoria de especies en peligro de extincion
(SEMARNAT, 2010). Sin embargo, s6lo un estudio ha comparado la estructura y
composicion de la mastofauna del bosque maduro con la de los bosques secundarios en esta
region (Medellin y Equihua, 1998). En dicho trabajo se registraron 25 especies de mamiferos
no voladores en bosques secundarios desarrollados en campos agricolas con 6 afios de
abandono, sin mostrar diferencias con el numero de especies registrado en el bosque maduro
(Medellin y Equihua, 1998).

Para dilucidar si los bosques secundarios ayudan a conservar las especies de
mamiferos y las funciones que éstos desempefian en los ecosistemas, es necesario ampliar
nuestro conocimiento sobre estos animales en la vegetacion sucesional presente en los
paisajes modificados por actividades humanas. Este conocimiento es importante para
plantear estrategias efectivas para el manejo y la conservacion de esta fauna. Por ejemplo, un
aspecto importante a entender es el tiempo de sucesion necesario en las parcelas agricolas
abandonadas para que ocurra la incorporacion de especies y gremios troficos determinados,
y el tiempo necesario para lograr un ensamblaje semejante al que existe en los bosques
maduros conservados.

Asimismo, es importante entender cudles son los diferentes factores que pueden
afectar la estructura y la composicion del ensamblaje de mamiferos terrestres a lo largo de la
sucesion secundaria del bosque tropical perennifolio en campos agricolas abandonados
(Figura 1). Por un lado, con el desarrollo de la sucesion existe un aumento en recursos
vegetales para los animales herbivoros, expresado por un aumento en la biomasa, la
diversidad de especies y la diversidad funcional de la vegetacion (e.g. tamafios y calidad de
hojas, tamafo y calidad de semillas y frutos, y variedad de tallos verdes; Lohbeck et al. 2012;
Chazdon 2014; Norden et al. 2015). Por ello, se espera que la actividad y la diversidad de
mamiferos herbivoros de mayor talla aumenten durante la sucesion vegetal, pues, a excepcion
del venado cola blanca (Odocoileus virginianus), las demas especies de este ecosistema
tienen afinidad por habitats presentes en los bosques densos (con baja temperatura,
desecacion e irradiacion solar; Ceballos y Oliva, 2005). Como consecuencia del aumento en
la actividad de herbivoros grandes, es de esperar que sus depredadores (carnivoros medianos-

grandes) también aumenten en actividad y diversidad con la edad sucesional del bosque,

16



debido a una mayor disponibilidad de presas. Por el contrario, en campos recién abandonados
se espera encontrar especies generalistas, que pueden verse favorecidas por estos habitats
alterados, tales como mamiferos pequefios que depredan semillas y/o insectos (Zarza, 2001;
Suchomel, 2013). Asi, se puede esperar que exista un recambio de especies de habitat abiertos
(mds perturbados) por especies de habitats cerrados (menos perturbados) a lo largo de la
sucesion. Estas expectativas, sin embargo, pueden verse afectadas por otros factores, tales
como las caracteristicas del paisaje (cantidad de cobertura arborea, permeabilidad de la
matriz, accesibilidad a la influencia humana) que rodea a los bosques secundarios y otros

factores mas cripticos, como la caceria.
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Figura 1. Factores que potencialmente afectan a ensamblajes de mamiferos terrestres durante
el proceso de sucesion secundaria del bosque tropical perennifolio en campos agricolas
abandonados. A lo largo de la sucesion, las caracteristicas de la vegetacion (e.g. biomasa,
diversidad y composicion de especies) y las condiciones abidticas (e.g. radiacion solar,
humedad) del sitio se modifican, afectando la estructura, composicion y la diversidad
funcional de los ensamblajes de mamiferos. Factores externos a la sucesion de la vegetacion,
como los atributos de las especies, de la matriz (tamafio del parche, cobertura arborea en el
entorno, accesibilidad a la actividad humana) y factores cripticos, como la caceria, pueden
también determinar la estructura y composicion de los ensamblajes.

ATRIBUTOS FUNCIONALES DE LOS ENSAMBLES

17



6. MATERIALES Y METODOS

6.1. Area de estudio

El estudio se realiz6 en los Ejidos de Loma Bonita (Municipio de Ocosingo), Boca de Chajul
(Municipio de Marqués de Comillas) y Reserva de la Biosfera de Montes Azules (RBMA),
al sureste del estado de Chiapas (16° 057, 16° 57'N; 90°45°,91° 30°0), México (Figura 2).
La precipitacion promedio anual es de casi 3,000 mm y la temperatura media mensual oscila
alrededor de 24°C. La temporada de secas va de febrero a abril (< 60 mm por mes), y suma
menos del 10% del total de lluvia anual. En la region de estudio se presentan principalmente
cuatro unidades geomorfoldgicas definidas con base al suelo y aspectos topograficos (Siebe
et al., 1996; Ibarra-Manriquez y Martinez-Ramos, 2002). Este estudio fue realizado en la
unidad més comun: lomerios bajos, areas topograficas irregulares con una altitud que varia
entre 115 y 300 msnm, con pequeas colinas y valles con suelos arenosos y de arcilla de pH
bajo (< 5.5). La vegetacion original dominante es el bosque tropical perennifolio

(Rzedowski, 2006).

714000.00 717000.00 720000.00 723000.00

1788000.00
00°0008BLT

1785000.00

00°00058LT

Leyenda

Categorias sucesionales

00°000T8LT

8
@ Temprano §
@ Intermedio =
@ Avanzado
& Bosque maduro

WGS 1984 UTM Zone 14N
Projection: Transvese Mercator
Linear Unit: Meter

Geographic Coorinate System:
GCS WGS 1984

T L e |
Figura 2. Sitios estudiados en la region de Marqués de Comillas, Chiapas, México. Las
tonalidades del color rosa representan las diversas coberturas no arboreas en la region, el
color verde representa la cobertura forestal de cualquier edad de abandono. El color de cada
sitio representa el estado sucesional. Los numeros a un lado de las letras de los sitios
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6.2. Cronosecuencia de estudio

En la region de estudio, desde el afio 2000 se establecieron 18 parcelas permanentes de 0.5
ha cada una, las cuales constituyen una cronosecuencia sucesional de vegetacion que se
empleado para diferentes estudios de ecologia de largo plazo (van Breugel et al. 2006).
Dentro de esta cronosecuencia, en el afio de 2014 se eligieron 9 sitios, abarcando edades de
abandono de 3 a 31 afios. Los sitios fueron divididos a priori en 3 categorias sucesionales,
con tres repeticiones cada una: 3 a 4 afios (sucesion temprana), 16 a 18 afos (sucesion
intermedia) y 25 a 31 afios (sucesion avanzada). Gran parte de las parcelas se encuentran
inmersas dentro de bosques secundarios (aislados por cercas de exclusion de ganado) que
cubren hasta 10 ha (C3 =2.5 ha, G4 yP4 =0.5 ha, P16 =4 ha, G17 =3 ha, F18 =2 ha, T25
=10 ha, G27 = 6 ha y H31 = 5.5 ha) y que estan rodeados por diferentes areas de cobertura
boscosa y de campos agropecuarios (ver Cuadro 1 mas adelante). Ya que resulta dificil
estimar el grado de intervencion humana en las parcelas de bosque maduro remanentes en el
ejido y alrededores (i.e. tala, caceria, etc.), se incluyeron tres sitios de bosque maduro, como
referencia dentro de la RBMA (Figura 2). Los sitios de la misma categoria de edad sucesional

estuvieron distanciados entre si por al menos un kilémetro.

6.3. Muestreo de mamiferos

Debido a la gran heterogeneidad en la talla de las especies de mamiferos, se utilizo un método
de muestreo para mamiferos pequefios (con un promedio de peso por especie < 100 g) y otro
para mamiferos medianos a muy grandes (a partir de ahora solo mencionados como
mamiferos medianos-grandes; Robinson y Redford, 1986). Ya que el presente estudio estuvo
enfocado particularmente en el andlisis de la estructura y composicion de mamiferos
terrestres y escansoriales [i.e. especies adaptadas para trepar pero que pasan
aproximadamente el mismo tiempo en el suelo y en los arboles (Arita, 2001); de aqui en
adelante mencionadas s6lo como especies terrestres], las especies consideradas como
principalmente arboricolas durante el muestreo (Marmosa mexicana registrada mediante
foto-trampeo y Ototylomys phyllotis capturada en trampas vivas), fueron eliminadas de los
analisis. La ardilla (Sciurus sp.) se considerd una especie de habitos escansoriales, por la gran
cantidad de registros en las diversas categorias sucesionales, por lo que se mantuvo en los

analisis posteriores.
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Para el muestreo de los mamiferos medianos-grandes, se colocaron estaciones de
foto-trampeo en las que se instalaron de 1 a 2 camaras-trampa (LTL Acorn®), dependiendo
del tamafio del sitio (1 cdmara en los dos sitios de 0.5 ha y dos camaras en los demas sitios).
Las camaras se colocaron a una altura de 50 cm sobre el nivel del suelo, fijadas en arboles a
una distancia de entre 2 y 4 m del punto donde se esperaba que fuera mas probable el paso
de los mamiferos. Las camaras se programaron para mantenerse activas durante las 24 horas
del dia (Sarmiento, 2004). Posteriormente, se realizaron cinco salidas de campo, espaciadas
entre si seis a ocho semanas para la recoleccion de fotografias, cambio de posicion de las
camaras y de pilas, asi como la revision del equipo fotogréfico. El periodo de muestreo durd
un total de 10 meses, cubriéndose las temporadas climaticas de lluvias y secas (junio de 2014
a marzo de 2015). Para estandarizar las diferencias en el esfuerzo de captura resultantes de
la falla de foto-trampas o la falta de pilas durante el muestreo, solo se cuantificaron los dias
efectivos de muestreo (DEM). Para estimar los DEM, se sumo6 el numero de dias en los que
la camara-trampa se mantuvo activa, desde la colocacion hasta la toma de la ultima
fotografia. El esfuerzo total de muestreo fue de 4,172 dias-trampa con un total de 275
fotografias, de las cuales el 93% (257) representaron registros independientes (ver abajo).

Para el registro de los mamiferos pequefios se utilizaron 23 trampas Sherman (7.62 x
8.89 x 22.86 cm) por sitio, colocadas con una separacion de 5 metros entre si, cebadas con
avena y esencia de vainilla (Panti-May et al., 2012). En cada sitio, el muestreo se realizo
durante cuatro noches consecutivas con tres repeticiones (junio-julio, diciembre y marzo),
sumando un total de 3036 noches-trampa (276 noches-trampa por sitio). Para evitar un sesgo
en los resultados a causa de condiciones climaticas particulares de cada dia, se muestrearon
de forma simultanea sitios de todas las edades sucesionales. Debido a que uno de los bosques
secundarios mas jovenes (P4) sufrid una caida masiva de arboles durante el periodo de
muestreo, y con ello no fue posible llevar a cabo un muestreo adecuado de los mamiferos
pequenos, este sitio se excluyd de los andlisis realizados para este grupo.

Con la finalidad de estimar con la mayor precision posible la actividad de los
mamiferos medianos-grandes, se evitd contar varias veces al mismo individuo. De esta
manera, se consideraron como registros independientes a fotografias consecutivas de
individuos de diferentes especies y fotografias de individuos de la misma especie separadas

por mas de 24 horas. En las fotografias en las que se observd a més de un individuo de la
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misma especie, el nimero de registros independientes fue igual al nimero de individuos
observados en el evento fotografico. El evento fotografico fue de tres fotografias
consecutivas desde la activacion. Ya que algunas de las especies de mamiferos de talla
mediana-grande poseen ambitos hogarefios muy extensos, y que existen discrepancias
sustanciales respecto al uso de las tasas de captura como estimadores de la abundancia
relativa, los eventos fotograficos se interpretaron como actividad en el sitio mas que un valor
de abundancia relativa per se. En el caso de los mamiferos pequefios, para identificar
individuos recapturados en cada muestreo y evitar contarlos mas de una vez, a cada individuo
colectado se le marcé con una pequefia cantidad de tintura de violeta de genciana en el
vientre. Esta técnica de marcaje no tiene efectos fisiologicos adversos para los mamiferos
(Silvy et al., 2005; San-José et al., 2014). Una vez marcados, los individuos fueron
identificados a nivel de especie o género y por sexo, pesados, medidos y liberados.

Para la determinacion de los ejemplares capturados (por foto-trampas o trampas vivas)
se utilizo literatura especializada (Ceballos y Oliva, 2005; Reid, 2009; Aranda, 2012)
siguiendo el listado taxondmico de Wilson y Reeder (2008). Los roedores del género
Oryzomys (=Handleyomys) fueron tratados a nivel de género (como Oryzomys) debido a la
naturaleza no invasiva de este trabajo y a las inconsistencias taxonomicas reportadas en

trabajos previos en la region (San-José et al., 2014).

6.4. Atributos del sitio

Para caracterizar la estructura y composicion de la vegetacion en cada uno de los sitios de la
cronosecuencia de estudio, se establecieron parcelas de 20 x 50 m. En estas parcelas se
registraron, midieron e identificaron taxondmicamente a todas las plantas lefiosas con un
diametro a la altura del pecho (DAP) igual o mayor a 5 cm. Las variables explicativas
utilizadas en los analisis fueron la abundancia, el area basal, la riqueza de especies y la
diversidad de plantas lefiosas. Ademas, para explorar el efecto de la cercania a asentamientos
humanos y la accesibilidad de personas a los sitios de estudio sobre los ensamblajes de
mamiferos, se estimo la distancia al borde del pueblo mas cercano y la distancia al camino

pavimentado mas cercano desde el centro de cada parche sucesional (Cuadro 1).
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Cuadro 1. Caracteristicas de la vegetacion arborea (tallos con DAP > 5 c¢m) en los sitios de
estudio: riqueza de especies, diversidad de especies (inverso del indice de diversidad Gini-
Simpson: numero de especies dominantes), abundancia y area basal (AB) en parcelas de
bosque secundario y maduro de 500 m? cada una También se muestra la cobertura del paisaje
(% de bosque remanente de cualquier edad sucesional en un 4rea con 500 m de radio)
alrededor de estos sitios, la distancia en metros a carreteras (DC) y poblados mas proximos
(DP) a éstos (desde el centro de la parcela focal). Para los bosques secundarios, en la columna
de “Sitios”, la edad del bosque se encuentra a la derecha de la letra de cada sitio.

Sitios ) Riqueza Diversidad  Abundancia AB % cobertura DP DC
Cc3 23 4.7 414 1048.1 39.3 4081 80
G4 19 3 317 1614.4 49.5 555 236
P4 19 3.7 334 3406.4 41.8 1835 450
P16 42 13.8 112 10305.2 374 1891 536

G17 29 10.1 106 9757.2 39 716 509
F18 33 9.9 122 15022.6 43.9 330 423
T25 24 7.8 108 10467.0 66 3441 597
G27 34 14.4 98 10220.4 32.2 984 641
H31 19 2 127 19414.4 43.7 731 755
BM1 30 14.52 30 12506.9 100 1477 1385
BM2 25 12.76 25 8732.5 100 2666 2587
BM3 16 6.81 27 9147.6 100 2024 2411

6.5. Atributos funcionales de la mastofauna

Con el fin de evaluar cambios en los grupos funcionales de mamiferos con la edad sucesional
de la vegetacion, se elabor6 una base de datos que incluyd, para cada especie, su masa
corporal promedio y su gremio tréfico de acuerdo a literatura reciente (Mora, 2000; Ceballos
y Oliva, 2005; Jones et al., 2009; Reid, 2009; IUCN, 2015). Cada especie fue categorizada

en alguno de los siguientes cuatro gremios: carnivoro, herbivoro, insectivoro y omnivoro.

6.6. Analisis de datos

6.6.1. Independencia espacial

Mediante pruebas de Mantel, se evalu6 la independencia espacial de los sitios considerando
la composicion de especies de los mismos. Para ello, se utiliz6 el indice de disimilitud de
especies de Bray-Curtis basado en la abundancia de éstas. En los mamiferos medianos-
grandes la abundancia se cuantifico como la tasa de captura por especie en 100 dias-
trampa/sitio; en los mamiferos pequefios como la cantidad de individuos por especie

capturados en 273 noches trampa/sitio. A partir de éstos analisis, se encontrd que la distancia
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geografica entre los sitios no influyd en los valores de disimilitud de especies en el
ensamblaje de mamiferos medianos-grandes (r = - 0.06, p = 0.28) ni en aquel de mamiferos
pequefios (r=0.03, p =0.32).

6.6.2. Riqueza y cobertura muestral.

Para evaluar la cobertura muestral (segin el indice propuesto por Chao et al., 2013) de
mamiferos medianos-grandes en cada sitio de estudio, se compararon los valores observados
con los valores de riqueza real esperada obtenidos mediante el estimador no paramétrico
Chao-2, a partir de la incidencia de las especies en la muestra. Este estimador es recomendado
cuando la mayoria de las especies en el ensamblaje presentan abundancias bajas (Colwell y
Coddington, 1994; Magurran, 2004). Ya que los sitios C3 y BM3 mostraron valores de
cobertura muy bajos, que exageraron la riqueza estimada, se omitieron para el andlisis
posterior de riqueza, diversidad y equitatividad de Simpson en la comparacion del gradiente
sucesional (ver Cuadro 2 mas adelante). Finalmente, debido a que el esfuerzo de muestreo
de mamiferos medianos-grandes vario entre los sitios, se hizo una estandarizacion a través
de obtener un valor de riqueza rarificado/extrapolado al esfuerzo de captura de la categoria
de bosque maduro (681 dias-trampa/sitio).

Para el caso de los mamiferos pequefios se us6 el estimador Chao-1 para calcular el
numero real de especies basado en datos de abundancia. Para evaluar la completitud del
muestreo se empled el estimador sugerido por Chao y Jost (2012). Estos andlisis fueron
realizados con la ayuda del programa iNEXT (Hsieh y Chao, 2013). No se pudieron usar los
valores de riqueza de especies estimada debido a la baja completitud de muestreo en la
mayoria de los sitios, pues en sélo tres de las 11 parcelas muestreadas se obtuvieron valores
de cobertura mayores al 80% (ver Cuadro 3 mas adelante; San-José et al., 2014). Por lo
tanto, la variable de respuesta usada para este grupo fue la densidad de especies (i.e., nimero

de especies por esfuerzo de muestreo).

6.6.3. Abundancia/actividad, biomasa y diversidad de especies

Debido a que el esfuerzo de muestreo de mamiferos medianos-grandes no fue el mismo en
todos los sitios de estudio, se realizd una estandarizacion de la actividad de las especies
calculando una tasa de captura de individuos por especie por unidad de tiempo por sitio. Asi,

siguiendo a O'Brien et al. (2003), en este estudio se us6 como medida de actividad de las
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especies al numero de registros independientes por especie en 100 dias-trampa por sitio. La
biomasa por sitio se obtuvo multiplicando la biomasa promedio de las especies (Jones et al.,
2009) por la tasa de captura en 100 dias-trampa (bajo el supuesto de que cada registro
independiente representa un individuo diferente). Esta variable fue incluida en el andlisis de
los ensamblajes pues en otros estudios de mastofauna estimaciones similares han sido
particularmente utiles para destacar la relevancia de ciertos grupos en los ecosistemas a los
que pertenecen (e.g. Cajal y Bonaventura, 1998; Njoroje et al., 2009). Finalmente, para
calcular la diversidad de especies, se utilizo el indice de diversidad inverso de Gini-Simpson
(D = 1/ X pi?), el cual puede ser interpretado como el niimero de especies dominantes dentro

de un ensamblaje (Jost, 2006).

6.6.4. Efecto de la edad sucesional sobre la estructura de los ensamblajes

Para probar si las variables estructurales (abundancia/actividad, biomasa, riqueza estimada
de especies y diversidad de especies) de los ensamblajes de mamiferos diferian entre las
categorias de edad sucesional de la vegetacion se emplearon Modelos Lineales Generalizados
(MLG). De acuerdo con Crawley (2002), para las variables de respuesta por conteo
(abundancia/actividad y riqueza de especies) se us6 un error Poisson y una funcién de union
logaritmica mientras que para las variables continuas (diversidad de especies y biomasa) se
us6 un error normal y una funcion de union por identidad. Cuando el MLG resultd
significativo, se realizaron pruebas de contraste entre las diferentes categorias para identificar
a aquellas que difirieron significativamente (p < 0.05). Ademas se emplearon MLG para
explorar si las variables estructurales de los ensambles de mamiferos encontrados en los
bosques secundarios (analizados como un todo) difirieron del bosque maduro. Todos estos

analisis se llevaron a cabo en el paquete JMP v.8.0.

6.6.5. Composicion de especies de mamiferos medianos y grandes a través de la sucesion
secundaria

Para ilustrar los cambios en la actividad y la composicion de especies de los ensamblajes de
mamiferos medianos-grandes a lo largo de la cronosecuencia, se elaboraron curvas de rango-
abundancia (ver detalles en Magurran, 2004) para cada categoria sucesional. Para evaluar si

la equitatividad en la abundancia relativa de las especies vari6 entre las distintas categorias
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sucesionales se emple6 una prueba de Kruskal-Wallis teniendo como variable de respuesta
el valor del indice de equitatividad de Simpson [(1/D)/S, donde D es el inverso de indice de
diversidad Gini-Simpson y S es el nimero de especies registrado; Krebs, 1999] por sitio y
como variable independiente la categoria sucesional. Esta prueba se realizé con el paquete
estadistico JMP v.8.0.

A fin de evaluar cambios en la composicion de especies de los mamiferos medianos-
grandes a lo largo de la cronosecuencia se llevé a cabo un andlisis de ordenacion mediante
un Escalamiento Multidimensional No Métrico (NMDS). Este analisis no fue realizado para
el grupo de mamiferos pequefios debido a la baja riqueza de especies que presento este grupo.
El andlisis NMDS es ampliamente utilizado en ecologia para ordenar sitios en un nimero
reducido de dimensiones o ejes a partir de valores de similitud o disimilitud entre
comunidades o ensamblajes de especies (Minchin, 1987). En el caso del presente estudio,
como medida de similitud se uso6 el indice de disimilitud de Bray-Curtis y considerando la
biomasa total de cada especie por sitio (estimada a partir de la tasa de captura por especie en
100 dias trampa por sitio multiplicada por la biomasa promedio por especie). Ya que la
bondad de ajuste del analisis NMDS se ve reflejada por el grado de “estrés”, para escoger la
mejor ordenacion se corrieron pruebas piloto con 2, 3, 4, 5 y 6 ejes, determinando asi la
ordenacion que con un menor estrés y nimero de ejes) explicé mejor la variacion entre los
sitios (3 ejes). Para establecer la existencia de diferencias significativas en la composicion de
especies entre las categorias sucesionales, los puntajes resultantes de los primeros dos ejes
del NMDS fueron comparados usando un MANOV A mediante el criterio de Roy (Dasgupta,
2005); cuando éste analisis fue significativo (p < 0.05), se realizaron pruebas a posteriori
mediante la prueba de Diferencia Minima Significativa o método LSD (Least Significant
Difference) para identificar a las categorias sucesionales significativamente diferentes (p <

0.05).

6.6.6. Efecto de la estructura de la vegetacion lefiosa y atributos del sitio en los
ensamblajes de mamiferos

Para identificar las variables del sitio con mayor efecto en los atributos de los ensamblajes
de mamiferos, se realizd un Analisis de Componentes Principales (ACP). En este analisis las

variables de la vegetacion y del sitio fueron: abundancia, riqueza de especies, diversidad de
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especies y el area basal de plantas lefiosas, distancia al camino pavimentado mas cercano y
la distancia al pueblo mas préoximo. El ACP reduce la dimensionalidad de los datos,
representando la informacion con un numero menor de factores construidas como
combinaciones lineales de las variables originales. En este caso se seleccionaron los dos
primeros componentes principales, pues explicaron > 80% de la variacion. Posteriormente,
para identificar a las variables originales que se correlacionaron en mayor grado con cada
componente, se calcularon coeficientes de correlacion de Pearson. Finalmente, se
correlacionaron los atributos de los ensamblajes de mamiferos con cada uno de los dos
componentes principales, considerando por separado a los mamiferos pequeios y a los

mamiferos medianos-grandes.

6.6.7. Estructura de gremios troficos de los mamiferos durante la sucesion

Con la finalidad de evaluar la variacion en la estructura de gremios troficos de los
ensamblajes a lo largo de la sucesion, se realizaron pruebas de ANOVA, siendo las variables
dependientes la actividad [log (y+1)], la biomasa de los mamiferos medianos-grandes, y la
riqueza de especies de mamiferos pequefios, medianos y grandes, usando para esta ultima
variable datos de presencia/ausencia, dada la diferencia en métodos de muestreo. La variable
independiente para estos analisis fue la categoria sucesional del sitio. Posteriormente, para
evaluar diferencias entre las categorias, se realizaron pruebas a posteriori de LSD con ayuda

del programa Data Desk version 6.0 para Windows.

7. RESULTADOS

7.1. Numero de especies y cobertura del muestreo

Los Cuadros 2 y 3 muestran el numero de especies registradas en cada uno de los sitios de
estudio para mamiferos medianos-grandes y pequeiios, respectivamente. Considerando los
dos métodos de muestreo (foto-trampas y trampas Sherman), se registré un total de 26
especies de mamiferos. El raton tlacuache y la rata arboricola orejona (Marmosa mexicana y
Ototylomys phyllotis) no se consideraron para los analisis por considerarse de habitos
principalmente arboricolas. Las 24 especies restantes se encuentran distribuidas en 7 6rdenes,
16 familias y 23 géneros. En total se registraron 21 especies de mamiferos medianos-grandes
terrestres/escansoriales. Las parcelas fueron satisfactoriamente muestreadas (cobertura

muestral promedio = 83%; Cuadro 2).
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En total se capturaron tres especies de mamiferos pequefios: el raton espinoso, la rata

algodonera y la rata arrocera (Heteromys desmarestianus, Sigmodon hirsutus, y Oryzomys

sp., respectivamente), con un éxito de captura promedio de 2%. La completitud de la muestra

solo se pudo calcular para 3 sitios (G17, T25 y H31) obteniéndose una completitud promedio

del 86% (Cuadro 3). El mayor éxito de captura se registrd en la categoria 3-4 de edad

sucesional (5.6%), y el menor en el grupo BM (0.2%; Cuadro 4).

Cuadro 2. Riqueza de mamiferos
medianos-grandes estimada en 360 dias-
trampa (Chao2), ntimero de especies
observadas (S.obs) y completitud de la
muestra (C.hat) en nueve parcelas de
bosque secundario de diferente edad (afios
después del abandono) y tres sitios de
bosque maduro (BM) en la Selva
Lacandona, Chiapas, México. Los sitios
se encuentran ordenados de forma
creciente de edad de abandono; en la
columna de “sitio” el numero a la derecha
de la letra indica la edad de abandono en
afos. La columna DEM indica los dias
efectivos de muestreo.

Cuadro 3. Riqueza estimada (Chaol),
numero de individuos (Ab), densidad de
especies (S.obs) y completitud de la
muestra (C.hat) para mamiferos pequefios
en bosques secundarios y sitios de bosque
maduro (BM) en la Selva Lacandona,
Chiapas. Los sitios se ordenan de forma
creciente considerando la edad del bosque

secundario (nimero a la derecha de las .
letras en la columna de “Sitio”). El simbolo .
(-) indica que no se pudo estimar la .

completitud de la muestra.

Sitio DEM S.obs Chao2 C.hat

c3 251 8 10.4 0.46
G4 286 6 6.5 0.93
P4 2142 2 2 0.75
P16 348 6 6 0.97
G17 400 5 4.8 0.87
F18 294 3 3.2 0.80
125 372 6 6 0.95
G27 555 4 3.3 0.90
H31 369 8 8 0.93
BM1 368 10 10 0.90
BM2 313 7 7.6 0.83
B3 374 10 9.7 0.59

Sitio Ab Chaol S.obs C.hat

3 22 3.0 2 ;

G4 9 2.0 1 -
P16 1 1.0 1 -
gl7 4 4.5 2.3 0.83
F18 0 ; 0 ;
t25 4 1.0 2 0.75
G27 1 1.0 1 -
H31 3 2.3 1 1
BM1 0 - 0 -
BM2 1 1.0 1 -
BM3 0 - 0 -

Cuadro 4. Exito de captura (*) de mamiferos pequefios en bosques secundarios en la region
de la Selva Lacandona, Chiapas. Este indice se calcul6 considerando el esfuerzo de muestreo
(numero de noches-trampa) y el nimero total de individuos capturados de todas las especies.

Categoria 3a4d 16a 18 25a31 BM

Exito de captura * 5.62 0.60 0.97 0.24
No. total de individuos 31 5 8 2
No. de especies 3 3 3 1
No. de noches trampa 552 828 828 828
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7.2. Cambios en la estructura de los ensamblajes de mamiferos en funcion de la edad
sucesional.

La Figura 3 muestra la riqueza de especies de mamiferos medianos-grandes por categoria
sucesional rarificada/extrapolada a 680 dias-trampa. Puede observarse que la riqueza de
especies fue mayor en el bosque maduro respecto al resto de las categorias sucesionales. La
actividad (tasa de foto-captura en 100 dias-trampa/sitio) de los mamiferos medianos-grandes
no varid significativamente con la edad sucesional de la vegetacion (Figura 4a) ni entre los
bosques secundarios (n =9, 5.9 £+ 1.3, media y error estdndar) y el bosque maduro (n = 3,
6.9 &+ 1.2). Por su parte, la abundancia de mamiferos pequefios difirid significativamente entre
las categorias sucesionales, ocurriendo los valores mas altos en el bosque secundario mas
joven y los mas bajos en el bosque maduro; los valores fueron intermedios en las otras dos

categorias de bosques secundarios (Figura 5a).
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Figura 3. Riqueza de especies estimada a una muestra rarificada/extrapolada a 680 dias-
trampa de mamiferos medianos-grandes a lo largo de la sucesion en la Selva Lacandona,
Chiapas. En el eje x se representa el esfuerzo de muestreo expresado en dias-trampa. Las
curvas continuas representan el cambio de la riqueza estimada al aumentar el tamafio de la
muestra (dias-trampa) para cada categoria sucesional; las lineas discontinuas representan los
intervalos de confianza de esta estimacion.

La biomasa de mamiferos medianos-grandes difiri6 entre las categorias de diferente
edad sucesional de la vegetacion, encontrandose diferencias significativas entre todas las

categorias de abandono respecto el bosque maduro (Figura 4b). En contraste la biomasa de
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mamiferos pequefios fue significativamente mayor en la edad mas temprana de abandono,
respecto a las demas categorias (Figura 5b).

La riqueza de especies estimada de mamiferos medianos-grandes mostré diferencias
significativas entre las categorias sucesionales (Figura 4c), siendo significativamente
diferentes las categoria de 3-4 afios y 16-18 afios, respecto al bosque maduro. Para el grupo
de mamiferos pequenos, la densidad de especies no mostrd diferencias entre categorias
sucesionales (Figura 5¢) y tampoco entre los bosques secundarios como grupo (n =8, 1.25

+ 0.25) y el bosque maduro (n =3, 0.33 £ 0.33).
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Edad de abandono
Figura 4.Variacion de atributos estructurales del ensamblaje de mamiferos medianos-
grandes a través de una cronosecuencia de bosques secundarios y sitios de bosque maduro
de la region Selva Lacandona, Chiapas. (a) Actividad [log (tasa de captura en 100 dias-
trampa+1)], (b) biomasa total (peso de todos los animales capturados en 100 dias-trampa),
(c) riqueza de especies [log (nimero de especies estimadas+1)] y (d) diversidad de especies.
Las barras representan el valor promedio y las lineas verticales = un error estandar.
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Edad de abandono
Figura 5.Variacion de atributos estructurales del ensamblaje de mamiferos pequefios a
través de una cronosecuencia de bosques secundarios de la region Selva Lacandona, Chiapas.
(a) log (Abundancia+1), (b) biomasa (promedio en kg en 273 noches-trampa), (c) log
(densidad de especies+1) y (d) diversidad de especies. Las barras representan la media por
categoria de edad sucesional (afios) y las lineas verticales + un error estdndar.

La diversidad de especies en el ensamblaje de mamiferos medianos-grandes y en el
de mamiferos pequefios no vario entre las categorias sucesionales (Figuras 4d y 5d). Al
comparar la diversidad de los ensamblajes de mamiferos medianos-grandes de los bosques
secundarios en conjunto (n =8, 2.97 &+ 0.33) con el bosque maduro (n =2, 4.83 = 1.44), los
segundos tuvieron una tendencia a ser mas diversos (Chi?=4.40, p = 0.036). Los ensamblajes
de mamiferos pequefios fueron mas diversos en el bosque secundario (n =38, 1.09 +0.19) que

en el bosque maduro (n=3, 0.33 + 0.33; Chi>=4.18, p=0.041).

7.3. Cambio de la composicion de especies con la edad sucesional de los bosques

La identidad de las especies dominantes de mamiferos medianos-grandes variaron entre las
diferentes categorias sucesionales (Figura 6). En la categoria sucesional temprana (3-4 afios
de edad de abandono) dominaron el armadillo de nueve bandas (Dasypus novemcinctus) y el
tlacuache cuatro ojos (Philander opossum); en la categoria intermedia (16-18 afios) la ardilla
(Sciurus sp.) y el tepezcuintle (Cuniculus paca); en la etapa sucesional avanzada (25-31 afios)
el armadillo de nueve bandas y el serete (Dasyprocta punctata); en el bosque maduro el

tepezcuintle y el venado temazate (Mazama temama). Un aspecto interesante de notar es que
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el armadillo, abundante en la mayoria de los bosques secundarios, fue poco abundante en el
bosque maduro. Finalmente, aunque la equitatividad de las especies (promedio por categoria)
no vari6 con la edad de abandono (Chi%s, o= 1.71, p = 0.63), se observo una tendencia a
disminuir a lo largo de las categorias sucesionales (3 a 4: X=0.69; 16 a 18: X = 0.67;25 a

31: X =0.56; BM: X=0.56).
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Figura 6. Curvas rango/abundancia de especies de mamiferos medianos-grandes en bosques
de diferente categoria sucesional en la region de la Selva Lacandona, Chiapas, México. Cada
punto representa una especie; las etiquetas mostradas junto a cada punto representan los
codigos de los nombres de las especies (ver Anexo 1).

Para el ensamblaje de mamiferos pequefios, la rata algodonera fue notablemente
dominante (80.6% de los individuos capturados) en la categoria sucesional temprana, siendo
reemplazada por el raton espinoso en la categoria sucesional intermedia y por la rata arrocera
en la categoria sucesional avanzada. En el bosque maduro sélo se registr6é a un individuo de
raton espinoso.

En el ensamblaje de mamiferos medianos-grandes, el oso hormiguero (Tamandua
mexicana) solo se encontrd en la categoria sucesional temprana; el tepezcuintle, el armadillo
de nueve bandas, el viejo de monte y la ardilla (Cuniculus paca, Dasypus novemcinctus, Eira
barbara y Sciurus sp. respectivamente) se encontraron en todas las categorias, mientras que
el pecari de collar (Pecari tajacu) solo se registr6 en la categoria sucesional avanzada y en el
bosque maduro. Finalmente, cuatro especies (Panthera onca, Puma concolor, Leopardus
wiedii y Tapirus bairdii), fueron registradas exclusivamente en el bosque maduro (Figura 6).
En el caso de los mamiferos pequefios, no se encontraron especies exclusivas en ninguno de
los bosques secundarios ni en el bosque maduro (Anexo 1).

El analisis NMDS logro6 una ordenacion de los sitios de estudio con un nivel de estrés

relativamente bajo (0.05). A lo largo de la dimension-2 se separaron los sitios de bosque
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maduro (BM) de aquellos de bosques secundarios (F3,11= 8.08, p = 0.008). Especificamente,
se encontraron diferencias entre los bosques maduros y la categoria sucesional temprana (3-
4 anos; p = 0.02), la categoria sucesional intermedia (p = 0.009) y marginalmente con la
categoria sucesional avanzada (p = 0.06). Las tres categorias sucesionales de bosques

secundarios no mostraron una separacion estadisticamente significativa (Figura 7).
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Figura 7. Diagrama de ordenacion NMDS de los sitios de estudio en funcion de la biomasa
de mamiferos medianos-grandes. Los colores de los puntos y elipses representan sitios de la
misma categoria sucesional: amarillo (3-4 afios), verde (16-18 afos), negro (25-31 afios) y
azul (bosque maduro; BM).

7.4. Efecto de la estructura de la vegetacion lefiosa y atributos del sitio

Los dos primeros componentes del PCA explicaron el 83% de la variacion en los atributos
de la vegetacion lefiosa y de la matriz de los sitios de estudio. EI componente-1 (57.8%) se
correlacion6 de forma negativa con la riqueza de especies (r = 0.71, p < 0.05), la diversidad
de especies (r =0.73, p <0.05) y el area basal (r = 0.80, p < 0.05) de la comunidad de plantas
lefiosas. También se correlaciond positivamente con la distancia al camino (r = 0.79, p <0.5)
y con la abundancia de tallos lefiosos (r = 0.97, p < 0.05). Sin embargo, los atributos de los
mamiferos medianos-grandes no mostraron relacion alguna con este componente. Por su

parte, el componente-2 (24.9%) se correlacion6 positivamente con la riqueza (r = 0.67, p <
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0.05) y la diversidad de especies de la comunidad de plantas lefiosas (r = 0.66, p < 0.05).
Aunque la biomasa de mamiferos medianos-grandes mostrd una relacion marginal negativa
con este ultimo componente (r =-0.62, p <0.10), ésta relacion no fue significativa.

En contraste, la abundancia y la biomasa de los ensamblajes de mamiferos pequefios
mostraron una relacion significativa y negativa (r = -0.87, p = 0.002 y r =-0.93, p = 0.0004)
con el componente-1, éste tltimo a su vez relacionado positivamente con el area basal, la
abundancia, la riqueza de especies y la diversidad de especies de la comunidad de plantas
lefiosas y con la distancia a caminos pavimentados (r=0. 78, r=0.69,r=0.65,r=0.69 y r

= 0.85, respectivamente).

7.5. Estructura de gremios tréficos durante la sucesion

La actividad de los distintos gremios troficos no vari6 significativamente entre las categorias
de edad de abandono (F3,11=1.43, p = 0.22; Figura 6a). Sin embargo, la biomasa (Figura 6b)
y la riqueza de especies (Figura 6¢) de los gremios si varid entre las categorias sucesionales
(F301 = 2.89, p = 0.01 y F311 = 2.59, p = 0.02, respectivamente). Particularmente, los
carnivoros mostraron una mayor biomasa y riqueza de especies en el bosque maduro,
respecto al resto de las categorias sucesionales. Por su parte, los herbivoros mostraron un
constante aumento en la biomasa a través de la sucesion y una riqueza de especies
significativamente mayor en el bosque maduro. Los insectivoros mostraron la tendencia
contraria, siendo la riqueza de especies de este gremio significativamente menor en el bosque
maduro respecto a las categorias sucesionales de 3-4 y 25-31 anos. Finalmente, la riqueza de
especies omnivoras fue significativamente menor en la categoria de 16-18 afios respecto a la
categoria sucesional mas joven y el bosque maduro. Ademads, en términos porcentuales
(respecto a los totales de cada categoria sucesional), la actividad, la biomasa y la riqueza de
los gremios de carnivoros y herbivoros mostraron una tendencia ascendente a través de la
cronosecuencia mientras que el gremio de omnivoros e insectivoros mostraron una tendencia

a disminuir (Figura 6, b, d, ).
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Figura 6.Distribucion de los valores en términos absolutos y porcentuales de la actividad (a
y b) y biomasa (c y d) de gremios de mamiferos medianos-grandes y riqueza de especies de
los diversos gremios (de los mamiferos de todas las tallas; e y f), a través de diferentes
categorias sucesionales (afios después del abandono) en la region de Marqués de Comillas en
Selva Lacandona, Chiapas. Los barras representan el valor promedio (n =3) y las lineas

verticales + un error estdndar. Gremios troficos: carnivoro (C), herbivoro (H), insectivoro (I)
y omnivoro (O).
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8. DISCUSION

Los resultados de este estudio indican que la actividad del ensamble de mamiferos medianos-
grandes, como un todo, no vari6 a través de la cronosecuencia, mientras que el nimero de
especies de este ensamblaje aumento con la edad sucesional, alcanzando valores similares al
del bosque maduro en bosques secundarios de mas de 25 afios de edad. Sin embargo, la
biomasa fue alin menor en estos bosques secundarios que en el bosque maduro y la
composicion de especies en el bosque maduro fue diferente a la encontrada en el resto de las
categorias sucesionales. Por su parte, la abundancia, biomasa y diversidad de especies de
mamiferos pequefios (roedores) fueron mayores en los bosques secundarios mas jovenes que
en el resto de categorias sucesionales. Al nivel de gremios, la riqueza de especies y la biomasa
de mamiferos carnivoros y herbivoros aumentaron a través de la cronosecuencia mientras
que aquella de omnivoros e insectivoros tendid a decrecer. Solo, la abundancia y la biomasa
de roedores se relacionaron con las caracteristicas de la vegetacion lefiosa y con la matriz
(distancia a caminos pavimentados). Todos estos resultados muestran: i) que el ensamblaje
de mamiferos terrestres y escansoriales experimenta cambios importantes durante los
primeras tres décadas de sucesion vegetal, ii) que los atributos estructurales de la vegetacion
lefiosa y las caracteristicas de la matriz analizadas no son determinantes de estos cambios y
i1) que los bosques secundarios de 3-31 afios de edad presentes en Marqués de Comillas no
albergan a la totalidad de especies de mamiferos, principalmente a los carnivoros y

herbivoros de mayor talla. A continuacion se discuten estos resultados en detalle.

8.1. Mamiferos terrestres en la Selva Lacandona

En la region se han registrado 37 especies de mamiferos terrestres y escansoriales (de todos
los tamafios) (Medellin, 1994; Medellin y Equihua, 1998; Zarza, 2001; Cruz-Lara et al.,
2004; Azuara, 2005; Falconi, 2011; Garmendia, 2013; Towns, 2013; San-José, 2014;
Muench y Martinez-Ramos, 2016), de las cuales, en el presente estudio se encontraron 24 de
ellas (64.8% del total). Esta riqueza de especies es similar a la reportada en el unico trabajo
publicado sobre ensamblajes de mamiferos terrestres en bosques secundarios y maduros de

la region de estudio (25 especies, Medellin y Equihua, 1998).
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8.2. Cambios en la estructura y composicion de los ensamblajes durante la sucesion
8.2.1. Mamiferos medianos a grandes

El hecho de que la actividad de los mamiferos medianos-grandes no vari6é con la edad de los
bosques secundarios estudiados se debid, principalmente, a que en esos bosques la actividad
del serete (Dasyprocta punctata), la ardilla (Sciurus sp.), el tepezcuintle y el armadillo de
nueve bandas fue elevada. De entre estas especies destaca el armadillo, uno de los tres
mamiferos que fueron mas comunes en todos los bosques secundarios y cuya actividad fue
notablemente menor en el bosque maduro. Este resultado también estd relacionado con la
falta de actividad de los grandes carnivoros en los bosques secundarios estudiados (Panthera
onca y Puma concolor, ver Figura 4). Ejemplos en los que la ausencia de los depredadores
tope causa el aumento en la abundancia de ciertos gremios, como el de mamiferos herbivoros
de tamafio mediano, se encuentran en ecosistemas templados y boreales con el lobo gris y el
oso pardo (Ripple et al., 2014). Particularmente, se sabe que la disminucion en la presion de
depredacion por la ausencia de los carnivoros grandes, junto con la gran fecundidad del
armadillo de nueve bandas, ha propiciado la expansion del armadillo de nueve bandas al norte
de América (Talmage y Buchannan, 1954). Ademads, los armadillos y los seretes tienden a
proliferar en ambientes tropicales defaunados y fragmentados (Estrada y Coates-Estrada,
1994; Kosydar, et al., 2014). El presente estudio muestra que estos animales se ven también
favorecidos en bosques secundarios en ausencia de los grandes carnivoros.

La biomasa de la comunidad de mamiferos medianos-grandes fue significativamente
mayor en el bosque maduro respecto a los bosques secundarios de todas las edades
estudiadas. Este resultado es relevante ya que aunque algunas especies de talla grande como
el venado cola blanca (Odocoileus virginianus), el pecari de collar (Pecari tajacu) y el
ocelote (Leopardus pardalis) aparecieron en algunos de los bosques secundarios estudiados,
y aumentaron su nimero de visitas en los bosques secundarios de mayor edad (Figura 6), no
se alcanz6 una biomasa similar a aquella del bosque maduro (Figura 4). Esto se debi6 a la
ausencia y baja actividad en los bosques secundarios de animales como el pecari, el ocelote,
el tigrillo, el jaguar (Panthera onca), el puma (Puma concolor) y el tapir (Tapirus bairdii),
que si se registraron en el bosque maduro. Esta falta de recuperacion paulatina en la biomasa
no concuerda con lo reportado en otros bosques sucesionales sin actividad humana (Baker y

Chesser, 2000). En este sentido, en bosques fragmentados, se ha encontrado que las especies
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de talla grande (> 6 kg) se vuelven menos abundantes (principalmente por la pérdida de
habitat y la caceria), mientras que las especies de talla mediana-pequefia y las especies
generalistas se ven afectadas positivamente por la combinacion de fragmentacion y actividad
humana. Las especies de talla mediana, pero fuertemente dependientes del bosque maduro,
como Leopardus wiedii (tigrillo), representan una excepcion a este patron (Kosydar et al.,
2014). La falta de actividad de mamiferos de gran talla en los bosques secundarios estudiados
sugiere el inicio de un proceso de defaunacion en la region estudiada, tal como lo propusieron
recientemente Towns y colaboradores (2015) para la parte al norte de la Reserva de la
Biosfera de Montes Azules. Ellos vincularon la baja actividad de mamiferos con la incidencia
de cazadores comerciales al interior de ésta Reserva.

La riqueza de especies de los mamiferos medianos-grandes aument6 con la edad de
abandono, alcanzando en la categoria sucesional mas avanzada (25-31 afos de abandono)
valores similares a los del bosque maduro. El bosque maduro mostrd la mayor riqueza de
especies debido a la presencia de especies de mamiferos herbivoros (€.g. tapir) y carnivoros
(Jaguar y puma) de talla mayor. La aparicion de estas especies representa un incremento en
la complejidad de la red de interacciones troficas conforme la sucesion del bosque avanza y
los recursos que requieren (alimento, madrigueras, pareja, entre otros) aumentan. Por su
parte, los bosques secundarios jovenes estuvieron dominados por mamiferos medianos,
primordialmente omnivoros e insectivoros. De este modo pudo notarse un recambio de
especies y de gremios troficos a través de la cronosecuencia de bosques secundarios y
maduros estudiados.

El aumento de la riqueza de especies con la edad sucesional del bosque concuerda con
lo encontrado por Dunn (2004) para diferentes ensambles faunisticos a lo largo de la
regeneracion del bosque; este autor propone que la fauna se recupera en un periodo de entre
20 y 40 afios después del disturbio, cuando los bosques secundarios se encuentran cercanos
a la fuente de especies y la tala de arboles es de escala pequena y de baja intensidad. En el
mismo sentido, Medellin y Equihua (1998) no observaron cambios en la riqueza de especies
de mamiferos terrestres entre bosques secundarios de 6 afios edad y el bosque maduro en la
misma region del presente estudio. Es posible que la discrepancia entre los resultados de esta
tesis y aquellos de Medellin y Equihua (1998) se deba a que nuestros sitios de bosque

secundario joven (< 17 afios de edad), a diferencia de los de Medellin y Equihua, no se
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encontraron cerca de remanentes grandes de bosque maduro. También es posible que en los
18 afios transcurridos desde ese estudio la deforestacion y la defaunacion en la region haya
diezmado las poblaciones de algunas especies, sobre todo aquellas de mamiferos de talla
grande.

La diversidad de especies de mamiferos medianos-grandes no mostr6 diferencias
significativas a lo largo de la sucesion a pesar del aumento en riqueza de especies,
probablemente debido a que la equitatividad del ensamblaje tiende a disminuir conforme la
edad de abandono aumenta. La menor equitatividad en el bosque maduro puede deberse a
que los ensamblajes de mamiferos en estos sitios presentan un gran nimero de especies raras
y una alta actividad de las mas comunes, principalmente herbivoros generalistas de talla
mediana-grande como el tepezcuintle y el temazate. Por ello, es probable que la riqueza de
especies sea un mejor indicador del estado de conservacion de este grupo faunistico que la
diversidad (que ademds incluye la abundancia relativa de las especies). Sin embargo, al
comparar la diversidad de especies de los bosques secundarios en conjunto contra el bosque
maduro, se encontrd que éste ultimo fue mas diverso, lo que coincide con el marcado aumento
en riqueza de especies a medida que aumenta la edad sucesional.

Una causa posible de los cambios en la dominancia del tepezcuintle y del venado
temazate es que estas especies han estado mds fuertemente afectadas por la caceria en los
bosques secundarios expuestos a las actividades humanas, mientras que en la Reserva de la
Biosfera de Montes Azules estos animales estan legalmente protegidas. Al respecto, es sabido
que estas dos especies son las mas apreciadas para el consumo de su carne, y de las que
también se obtiene la biomasa de caceria total mayor en toda la region de la selva Lacandona
(Naranjo et al., 2004). Por su parte, aunque el oso hormiguero fue reportado exclusivamente
en los bosques secundarios de edad mas temprana, no se consideré6 como un resultado que
refleje una predileccion por las condiciones prevalentes en esa etapa sucesional, ya que es
una especie reportada como poco comin en la region (Azuara, 2005, Towns, 2013).

Las diferencia en la composicion de especies de mamiferos medianos-grandes entre
los bosques secundarios y el bosque maduro se debid, sobre todo, a la ausencia de algunas
especies que son exclusivas del bosque maduro. Estas especies poseen caracteristicas que las
hacen sensibles a la fragmentacion, incluyendo una baja abundancia de forma natural,

amplios requerimientos de dieta individuales, bajo potencial reproductivo o requerimientos
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de habitat especificos (Henle et al., 2004). En la region de estudio, las especies que presentan
estas caracteristicas son el tigrillo (De Olivieira, 1998; Towns, 2013; Muench y Martinez-
Ramos, 2016), el jaguar, el puma y el tapir centroamericano (Eisenberg, 1989). Es
importante mencionar que si bien este ultimo accede a bosques secundarios, dichos bosques
se han encontrado conectados a una matriz de bosque maduro (Muench, 2001), y alejados a
mas de dos kildmetros de asentamientos humanos (Flesher y Ley, 1996), situaciones que no

se presentaron en los sitios del presente estudio.

8.2.2. Mamiferos pequefios

En general, el niimero de especies de roedores registrado fue bajo, en relacion a las siete
especies terrestres/escansoriales de mamiferos silvestres pequefios reportados en la region
(Medellin, 1994; Cruz-Lara et al, 2004). Sin embargo, la riqueza de especies encontrada en
este estudio puede estar subestimada ya que, por ejemplo, en el género Oryzomys no se
identificaron a los individuos registrados hasta nivel especie.

La abundancia y la biomasa elevadas de mamiferos pequefios en la categoria
sucesional mas joven se debid principalmente a la gran abundancia de la rata algodonera
(Sigmodon hirsutus). Esta especie fue recientemente reclasificada y la informacion biologica
conocida de ésta especie en Centroamérica no ha sido separada de la especie a la cual estaba
relacionada. Sin embargo, se sabe que S. hispidus prefiere pastizales, claros en el bosque y
sitios con vegetacion arbustiva (Reid, 1997), caracteristicas que se asemejan a las de los
bosques secundarios jovenes estudiados en este trabajo. Ademas, la prevalencia de pastos en
la categoria sucesional mas temprana es una caracteristica que favorece a otras especies de
roedores del mismo gremio tréfico (herbivoros) en otros sistemas (Suchomel, 2013).
También se sabe que S. hispidus es muy agresiva contra otros roedores, a los cuales desplaza
durante la temporada reproductiva (Spencer y Cameron, 1983). En otros ecosistemas, se ha
encontrado que la abundancia de especies de roedores oportunistas, en las etapas sucesionales
tempranas, responde principalmente a los cambios en la vegetacion mas que a la edad de
abandono per se (Fox, 1996; Kelly et al., 2011).

Se ha propuesto que, en general, los roedores muestran una abundancia baja en los
bosques Neotropicales maduros, donde la fauna de mamiferos carnivoros medianos-grandes

se encuentra en buenas condiciones de conservacion (Medellin, 1992). Sin embargo, en
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nuestro estudio, exceptuando a los bosques secundarios jovenes de 3-4 afios de edad, los
roedores también mostraron una abundancia muy baja en los bosques secundarios. Nuestro
resultado concuerda con lo encontrado en otros estudios, realizados en fragmentos de bosque
maduro, en los que las tasas de captura promedio son inferiores al 2.5% (Zarza, 2001; San-
José et al., 2014). Es posible que la presencia de las especies de mesodepredadores (e.g. el
yaguarundi, Puma yagouaroundi), presente en los bosques secundarios de mas de 4 afios de
edad, pudo determinar la rapida disminucion de los roedores a lo largo de la cronosecuencia
(Wright et al., 1994).

Los resultados respecto a la abundancia, biomasa y composicion de especies de
mamiferos pequefios encontrados en el presente estudio, coinciden con lo sugerido para otros
bosques sucesionales, donde se propone que la abundancia de algunas especies depende de
sus interacciones interespecificas, sus habilidades de forrajeo, capacidad de migracion,
ambito hogarefio y nicho de condiciones abioticas (Spencer y Cameron, 1983; Fox y Fox,
2000; Suchomel, 2013). Alternativamente, se ha discutido que la abundancia reducida de
roedores en bosques antropizados puede deberse al método de captura utilizado (San-José, et
al., 2014). Sin embargo, al realizar una prueba piloto durante el presente estudio mediante
trampas de caida, que es el mejor método de muestreo sugerido para mamiferos pequefios
(Pardini et al., 2006), no se obtuvo registro alguno, lo que no apoya esta explicacion. Ademas,
una falla del método de muestreo no puede explicar por qué se encontraron fuertes diferencias
en la abundancia de los roedores entre los bosques secundarios jovenes y el resto de los sitios
incluidos en la cronosecuencia. También es posible que un muestreo insuficiente, derivado
del tamafio pequeno de las parcelas estudiadas, haya resultado en una tasa de captura muy
reducida, principalmente en el bosque maduro. En estudios previos realizados en la region
de estudio se han requerido esfuerzos de captura muy grandes para registrar un ntimero
considerable de especies e individuos de roedores (e. g. Zarza, 2001; 4200 noches-trampa
solo en bosque maduro). Por lo tanto, la baja abundancia de mamiferos pequefios registrada
en los bosques secundarios avanzados y en el bosque maduro puede deberse a que en esos
habitats los recursos que favorecen a esto animales son escasos y/o que existen enemigos
naturales que mantienen a las poblaciones de roedores en bajas densidades (Fox, 1996; Kelly

etal., 2011).
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8.3. Efecto de la vegetacion lefiosa y otros atributos del sitio sobre los ensamblajes de
mamiferos

La biomasa de mamiferos medianos-grandes se relacion6 marginalmente de forma negativa
con lariqueza y diversidad de especies de plantas de los bosques estudiados. Es muy probable
que la riqueza y la diversidad de especies plantas no sean factores causales de la biomasa de
mamiferos sino al revés, es decir, son parcialmente el resultado de la actividad de estos
animales sobre la vegetacion. Puede pensarse que al aumentar la biomasa de mamiferos los
niveles de herbivoria aumentan, provocando una disminucion en el nimero y la diversidad
de especies de plantas, sobre todo si los mamiferos herbivoros consumen preferentemente
ciertas especies de plantas. Es sabido que el efecto de la herbivoria sobre la riqueza de plantas
depende en parte de la talla de los consumidores (Ritchie y Olff, 1999), lo que explica que la
existencia de una relacion de la diversidad de especies de plantas con la biomasa de
mamiferos pero no con la abundancia de estos animales. Este resultado puede estar indicando
un efecto en cascada de la defaunacion, ya que la ausencia de depredadores tope (carnivoros)
permite abundancias mayores de sus presas (herbivoros), quienes a su vez afectan
negativamente el reclutamiento y la supervivencia de plantas (Coté et al., 2004; Ripple et al.,
2014).

La relacion negativa entre la abundancia y la biomasa de roedores con la riqueza,
diversidad, abundancia y el 4rea basal de la vegetacion lenosa, es atribuible a la baja
tolerancia de la rata algodonera por ambientes sombrios del sotobosque de bosques
secundarios avanzados y maduros. Al avanzar la sucesion vegetal, la sustitucion de especies
herbaceas por lefiosas modifica los atributos microclimaticos del sitio y disminuyen los
recursos alimenticios usados por estos roedores (Huntly e Inouye, 1987; Fox, 1996).
Finalmente, se ha sugerido que la relacion positiva entre la abundancia y la biomasa de
mamiferos pequenios con la distancia a caminos (relacion que es frecuentemente reportada
en la literatura) se deriva de una combinacion entre el efecto negativo de los caminos sobre
los abundancia de los depredadores de estas especies (muerte por atropellamiento) y su alta

capacidad reproductiva (Fahrig y Rytwinski, 2009).
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8.4. Edad de abandono y su efecto en la estructura de gremios tréficos de mamiferos
Aunque la actividad de los distintos gremios no cambio significativamente a lo largo de la
cronosecuencia, si se observo un aumento absoluto y relativo en la biomasa y la riqueza de
especies, asi como un aumento relativo de la actividad, de los mamiferos carnivoros y
herbivoros a lo largo de la cronosecuencia (Figura 6). El aumento de los herbivoros con la
sucesion vegetal fue mas rapido que le de los carnivoros. Este resultado, puede ser indicativo
del proceso de defaunacion anteriormente discutido, y contrasta con lo observado en el
Serengueti con otras especies grandes de carnivoros tope (e.g. leones y hienas; Hanby y
Bygott, 1979), que de forma natural, al aumentar el nimero de presas herbivoras aumentan
sus abundancias.

La ausencia de grandes carnivoros (jaguar y puma) en los bosques secundarios puede
deberse a (por lo menos) dos razones. Primero, estos animales tienen un ambito hogareio
grande y densidades poblacionales bajas, por lo que es posible que el esfuerzo de muestreo
realizado en este estudio fue reducido, espacial y temporalmente, no permitiendo su registro.
Por ello, estudios futuros deberian dirigir el monitoreo de estas especies mediante métodos
especificos, por ejemplo, usando cebos atrayentes en el caso de los carnivoros grandes), o
aumentando sustancialmente el esfuerzo de captura. Segundo, su baja actividad puede
deberse a los efectos de la caza ilegal que sufren estos animales por el conflicto que
representan con el ganado (Consuelo et al., 2007; Arellano, 2009, Roldan, 2012). Este hecho
fue corroborado mediante entrevistas no sistematizadas que realicé a los pobladores de la
comunidad, quienes indicaron que las autoridades tardan en atender sus solicitudes cuando
estos conflictos se generan y que por ello matan a estos animales para proteger al ganado.
Este tema es un gran problema, ya que la ganaderia de vacunos representa el principal uso
del terreno (86%) de los paisajes agroforestales de la region (Zermefio-Hernandez, 2008).

La tendencia ascendente en la ganaderia ha tenido como consecuencia el ingreso
reciente del coyote, especie depredadora de ganado (Pefia-Mondragoén et al., 2014). Se ha
sugerido, que la presencia de este mesocarnivoro incrementard la percepcion negativa de las
comunidades hacia los carnivoros de gran talla (Pefia-Mondragoén et al., 2014.). Debido a los
atributos de la historia de vida de los grandes carnivoros antes mencionada, el riesgo de

extincion local de estas especies fuera del area protegida puede aumentar si no se les protege
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(Muench y Martinez-Ramos 2016). Finalmente, la baja actividad de carnivoros medianos y
la ausencia de los carnivoros tope en los bosques sucesionales jovenes pudiera ser la causa
del elevado numero de armadillos de nueve bandas (insectivoro-omnivoro) en esos bosques.
Este armadillo es presa potencial de ocelotes y pumas, y es presa predilecta del jaguar

(Rabinowitz y Nottingham, 1986; Estrada, 2006).

8.4. Implicaciones para la conservacion

Los cambios observados en los atributos de los ensamblajes de mamiferos medianos-grandes
a lo largo de la cronosecuencia sugieren que en la region de estudio comienza a observase un
proceso de defaunacion. Aunque la riqueza de mamiferos en los bosques secundarios parece
recuperarse en relativamente poco tiempo (25-31 afios después del abandono de los campos
agricolas), es notable el bajo nivel de biomasa de herbivoros y carnivoros y la ausencia de
actividad de mastofauna mayor en los bosques secundarios. En este sentido, es urgente evitar
los dramadticos efectos de la defaunacion observados por Estrada y Coates-Estrada (1994) en
la region de los Tuxtlas, la cual ha llevado a la extincion local de especies de mamiferos
(claves en el ecosistema de bosque tropical perennifolio) en los paisajes antropizados de esa
region (e.g. tapir, jaguar y puma; Coates-Estrada y Estrada, 1986).

Particularmente, ya que al interior de la Reserva de la Biosfera de Montes Azules se
tiene una de las poblaciones silvestres de jaguar mas importantes a nivel nacional (De la
Torre y Medellin, 2009), es muy preocupante la ausencia de este carnivoro, y de otros de
gran talla, en los bosques secundarios del presente estudio. Al respecto, es recomendable
implementar estrategias de manejo que reduzcan el conflicto de las actividades ganaderas
con estos carnivoros (por ejemplo, desincentivando la ganaderia en la region). También es
importante desarrollar conciencia en los pobladores sobre el valor de los carnivoros en el
ecosistema. Resulta importante que estas iniciativas consideren el desarrollo econdmico y
sustentable de las comunidades y a su vez concuerden con los objetivos de la conservacion.
Este tema es de vital importancia. En diversos sistemas alrededor del mundo se ha observado
que la disminucion en las poblaciones de un gran numero de carnivoros grandes, ha generado
diversos efectos negativos en cascada en la estructura y funcionamiento de los ecosistemas a

los pertenecen (Ripple et al., 2014).
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Por todo lo anterior, se deben implementar estrategias diversas que mitiguen los
efectos negativos hacia las especies con atributos particulares (preferencia por el bosque
maduro conservado y carnivoros y herbivoros de gran masa corporal). Para ello, la creacion
de areas de proteccion comunitarias adicionales a las existentes en la region, que coincidan
con los objetivos de las Reservas de la Biosfera, pueden ser una alternativa que ayude a la
proteccion de esta fauna sensible a las actividades humanas (Halffter, 2011). Estudios
recientes han mostrado la capacidad de reservas comunitarias para mantener especies de alta
sensibilidad a la fragmentacion (e.g. mamiferos de gran talla), e incluso a especies que no
habian sido reportadas hace varios afios al exterior de la Reserva de la Biosfera de Montes

Azules (Muench y Martinez-Ramos, 2016).

8.5. Recomendaciones para futuros estudios del tema
A fin de reforzar los hallazgos de esta investigacion, se sugiere extender el muestreo a una
mayor escala temporal (estudios a largo plazo de los ensamblajes) y geografica (mayor
nimero de sitios y tamafios de parches de la misma edad). Temporadas de muestreo mas
extendidas producirian datos mas robustos, en particular sobre los patrones de abundancia y
actividad de las especies de baja detectabilidad. De manera similar, un mayor nimero de
réplicas espacialmente independientes, con un mayor nimero de estaciones de muestreo por
replica, permitirian una mayor generalidad y confiabilidad de las conclusiones obtenidas en
nuestro estudio.

En futuros estudios, sera importante cuantificar ciertas variables del contexto espacial
de los sitios de muestreo, que no fueron consideradas en el presente estudio (e.g.
conectividad, cobertura de bosques en el entorno de los sitios de muestreo, distancia a fuente
principal a fuentes de las especies, entre otras; Fahrig, 2013) que pueden afectar a la
estructura y composicion de los ensambles de mamiferos en los bosques secundarios. En
nuestro estudio no evaluamos el efecto de la cobertura forestal en la vecindad de los sitios de
estudio debido a que existido un sobrelape espacial de esta cobertura entre algunos sitios de
bosque secundario.

Tomar en cuenta todas estas recomendaciones podra permitir el desarrollo de modelos
predictivos sobre los cambios de los ensamblajes de mamiferos terrestres del bosque tropical

perennifolio durante la sucesion vegetal en campos agropecuarios abandonados.
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9. CONCLUSIONES

Los resultados del presente estudio apoyan parcialmente la idea de que existe un cambio
en la estructura y composicion de los ensambles de mamiferos terrestres y escansoriales a
través de la sucesion vegetal que se da en campos agricolas abandonados.

La riqueza de mamiferos medianos-grandes aumenta con la edad sucesional de los sitios,
alcanzando valores similares al bosque maduro en bosques secundarios de mas de 25 afios
de edad. Asi, en términos de numero de especies exclusivamente, los bosques secundarios
tienen un mayor valor para la conservacion conforme aumenta su edad sucesional, de
modo que bosques de mas de 25 afios serian de alta prioridad para la conservacion.

La composicion de especies de mamiferos medianos-grandes difiri6 entre los bosques
secundarios y el bosque maduro. A su vez, la biomasa de mamiferos y herbivoros fue
mayor en el bosque maduro respecto a los bosques secundarios. Estos resultados son
atribuibles a la escasa actividad de especies de gran tamafio corporal y a la preponderancia
de especies generalistas de talla mediana en los bosques secundarios. Estos cambios
determinan que la estructura de gremios tréficos de mamiferos terrestres y escansoriales
se modifique durante la sucesion vegetal.

La tasa de captura y la diversidad de especies de mamiferos medianos-grandes fue similar
en los bosques secundarios y el bosque maduro. El reemplazo de especies generalistas por
especialistas de bosque conforme avanza la sucesion vegetal explica esta similitud.

Los valores de abundancia y biomasa de roedores en la region son relativamente bajos y
decrecen rapidamente con la edad de abandono, alcanzando valores similares a los del
bosque maduro en los bosques secundarios de mas de 16 anos de edad. La alta abundancia
de una especie, que es favorecida por la perturbacion en los bosques jovenes, explica este

patron.
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ANEXOS
ANEXO I. Especies registradas en las distintas categorias sucesionales.

Se muestra la categorizacion del estado de conservacion de las especies registradas en las
diferentes categorias sucesionales de acuerdo a la NOM-059 de la SEMARNAT (2010) y de
la TUCN (2015), ademas de la tendencia poblacional (TP) de las mismas: Dis=
Disminuyendo, Des= Desconocida, Est= Estable e Inc= Incrementando.TC =Tasa de captura
fotografica promedio y ARSh= abundancia relativa promedio mediante el uso de trampas
Sherman. Los niimeros en las etiquetas de las columnas representan el rango de edad de
abandono de los sitios de cada categoria. El simbolo X representa especies registradas cuyos
valores de TC o ARSh no se reportan debido a que el método de muestreo no es considerado
adecuado para estimarlos.

ORDEN FAMILIA ESPECIE Cddigo NOM TP 3a4 16a18 25a31 REBMA
059 IUCN (IUCN) TC ARSh TC ARSh TC ARSh TC ARSh

Artiodactyla  Cervidae Mazama temama (Kerr, 1792) Mate - DD Dis 040 - - - - -~ LI3 -

Odocoileus virginianus (Zimmermann, 1780) Odvi - LC Est - - 017 - 036 - 009 -

Tayassuidae Pecari tajacu (Linnaeus, 1758) Peta - LC Bst - - - - 027 - 036 -

Carnivora Canidae Urocyon cinereoargenteus (Schreber, 1775) Urci - LC EBst - -~ -~ -~ 018 - - -

Felidae Leopardus pardalis (Linnaeus, 1758) Lepa P LC Dis - - 008 -- 018 - 0.09 -

Leopardus wiedii (Schinz, 1821) Lewi P NT Dis - - - - - - 020 -

Panthera onca (Linnaeus, 1758) Paon P NT Dis - - - - - - 100 -

Puma concolor (Linnaeus, 1771) Puco - LC Dis - - - - - - 0I8 -

Puma yagouaroundi (Lacépede, 1809) Puya A LC Dis 037 - - - 009 - - -

Mephitinae Conepatus semistriatus (Boddaert, 1785) Cose Pr LC Des 012 -- 008 - - - -~ -

Mustelidae Eira barbara (Linnaeus, 1758) Eiba P LC Dis 027 - 042 - 006 -- 038 -

Galictis vittata (Schreber, 1776) Gavi - LC Est 027 - 029 - — -~ - -

Procyonidae Nasua narica (Linnaeus, 1776) Nana - LC Dis 013 - 029 -- - 055 -

Procyon lotor (Linnaeus, 1758) Prlo - LC Inc 013 - - 009 -- 018 -

Cingulata Dasypodidae Dasypus novemcinctus (Linaeus,1758) Dano - LC Est 153 -- 082 - 28 - 027 -

Didelphimorphia Didelphidae Philander opossum (Linnaeus, 1758) Phop - LC Est 1.05 1.50 -- 033 054 033 -- -

Marmosa mexicana (Merriam, 1897) Mame - LC Est - - - - - - X -

Perissodactyla Tapiridae Tapirus bairdii (Gill, 1865) Taba P En Dis - - - - - - 020 -

Pilosa Myrmecophagidae Tamandua mexicana (Saussure, 1860) Tame P LC Des 012 - - -~ -~ -~ -~ -

Rodentia Sciuridae Sciurus sp. Scsp - LC Est 055 -- 212 - 033 - 027 -
Heteromyidae Heteromys desmarestianus (Gray, 1868) Hede - LC Bst - - -~ 1 - - - 033

Cricetidae Ototylomys phyllotis (Merriam, 1901) Otph - LC Bst - - - - - - - X

Oryzomys sp. Orsp - - - - 150 -- 033 -- 133 - -

Sigmodon hirsutus (Burmeister, 1854) Sihi - LC Imc - 125 - - - 100 - -

Dasyproctidae Dasyprocta punctata (Gray, 1842) Dapu - LC Est - - = - 154 - - -

Cuniculidae Cuniculus paca (Linnaeus, 1776) Cupa - LC Est 058 -- 090 - 057 - 198 --
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ANEXO I1. Catalogo fotografico

Venado cola blanca (Odocoileus virginianus)

-

Puma Puma concolor) Jaguar (Panthera onca)
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Pecari de collar (Pecari tajacu)
e 5 X

-

Oso hormigueo (Tamandua mexicana) Armadillo (Dasypué novemcinctus)
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Extraccién de madera y caceria de fauna por pobladores de la region.
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